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RESUMEN

El objetivo de este trabajo es analizar los patrones de variacion morfoldgica
dental de las poblaciones humanas del Holoceno tardio final de Patagonia (34° a 56° de
Lat. Sur) con el fin de discutir diversas hipétesis acerca de los procesos y eventos que
actuaron modelando las relaciones evolutivas entre las mismas. Las hipotesis formuladas
plantean que la variacion observada en la region seria atribuible a la presencia de
poblaciones con diferente origen filogenético, a la accion diferencial del flujo y la deriva
génica, o al efecto de la seleccion natural.

El disefio de esta investigacion se basa en el analisis de evidencia dental. Esta
eleccion se fundamenta en las ventajas que presenta con relacion a otras estructuras
anatomicas comunmente utilizadas en este tipo de estudios (v.g. craneo). Entre estas se
destaca el fuerte componente genético involucrado en su desarrollo, la menor influencia
de la plasticidad fenotipica y la mayor probabilidad de preservacion en condiciones
postdepositacionales desfavorables. El andlisis de la morfologia dental se efectud
mediante el empleo de los diametros mesiodistal y bucolingual obtenidos a la altura del
margen cervical. Estas variables constituyen una alternativa adecuada a las medidas
tradicionales, relevadas sobre la corona, para el analisis de muestras de poblaciones
prehistdricas caracterizadas por la presencia de severos grados de desgaste dental. Las
muestras empleadas presentan una cobertura espacial amplia y una distribucién temporal
acotada. Las mismas corresponden al Holoceno tardio final y proceden de diferentes
areas de Patagonia, desde el norte del rio Colorado hasta Tierra del Fuego, y de las
regiones Pampeana, Chaquefia, Noroeste, Cuyo y el &rea centro-sur de Chile.

Con el objetivo de estudiar los patrones de variacion intra e interpoblacional se
empled un conjunto de aproximaciones multivariadas libres de un modelo evolutivo
(componentes principales, coordenadas principales y neighbor joining) y aproximaciones
dependientes de modelos genético-poblacionales (Modelo Relethford-Blangero).
Asimismo, se evaluaron las diferentes hipdtesis planteadas mediante un analisis de
regresion maltiple de matrices, que permite evaluar simultdneamente diversas evidencias
para las hipotesis alternativas, identificar niveles de apoyo para cada unay seleccionar el
modelo que presenta un mejor ajuste a los datos.

Los resultados de los analisis de componentes y coordenadas principales,
efectuados a partir de las distancias Euclideanas y D? de Mahalanobis, respectivamente,

indicaron la existencia de tres agrupamientos formados por: a) las muestras procedentes



del noreste y centro de Patagonia, del sudeste de la region Pampeana y del Delta; b) las
muestras del extremo sur de Patagonia; ¢) las muestras del noroeste de Patagonia, del
centro-sur de Chile y de la Region Pampeana de tiempos histéricos. Finalmente, las
muestras procedentes del Noroeste y Chaco se encuentran alejadas de las restantes
muestras. El analisis de regresion multiple indicé que el modelo de Estructuracion
espacial presentd el mayor ajuste a la distancia D? de Mahalanobis entre las muestras, es
decir, la distancia biologica entre las mismas se incrementd con el aumento de la
distancia geografica. Asimismo, a partir del analisis de la variacion intra-poblacional, se
observo la existencia de una estructuracion geografica caracterizada por la reduccion de
la variacion en direccion norte-sur.

En conjunto, los resultados obtenidos indican que a una escala supraregional la
variacion dental es consistente con la esperada como resultado del efecto fundador
asociado a un modelo de expansion de rango. La estructuracion espacial, tanto de las
distancias biolégicas como de la variacion interna de las muestras, asi como la evidencia
proveniente de datos arqueoldgicos y moleculares sugieren que este patrén se habria
establecido durante el poblamiento inicial de la region. Las condiciones ambientales
establecidas a lo largo del Holoceno vy las caracteristicas demogréaficas de las poblaciones
cazadoras-recolectoras habrian contribuido al mantenimiento de este patrén y limitado el
establecimiento del equilibrio por flujo y deriva génica a una escala espacial amplia. A
una escala geografica mas reducida, la accion del flujo génico mantenido entre
poblaciones ubicadas a cortas distancias habria resultado en la gran similitud
morfoldgica entre las mismas.

El conjunto de datos generado en el marco de este trabajo constituye una fuente
significativa de informacién en el contexto de un area de investigacion, la variacion
métrica dental en Sudameérica, que hasta el presente ha sido escasamente explorada. En
este sentido, el analisis morfométrico dental ha constituido una via util para la
comprension de los procesos de diferenciacion evolutiva de las poblaciones humanas de
Patagonia. La integracion de estos datos con la evidencia genética, ambiental,
arqueoldgica y bioarqueolégica ha permitido formular un modelo robusto acerca de la
historia evolutiva de estas poblaciones a la luz del cual podran ser interpretadas las
fuerzas que habrian dado forma a los patrones de variacion biolégica en las poblaciones

del cono sur de América.



ABSTRACT

The goal of this work is to analyze the patterns of dental morphological variation
of latest late Holocene human populations from Patagonia (34° to 56° South Lat.), to
discuss diverse hypotheses about the evolutionary processes and events that acted to
model the evolutionary relationships among them. The hypotheses advanced here posit
that the variation observed in this region would be explained by existence of populations
with different phylogenetic origin, differential action of gene flow and genetic drift, or
action of natural selection.

This research was focused on the analysis of dental evidence. This decision was
based on the advantages of teeth compared to other anatomical structures that are
commonly used in this type of studies (e.g. skull); these advantages include the strong
genetic component of dental development, less influence of phenotypic plasticity, and
higher probability of preservation under unfavorable postdepositation conditions. Dental
morphology was analyzed using the mesiodistal and buccolingual diameters, measured at
cervical margin level. These variables represent an adequate alternative to traditional
measurements, taken on the tooth crown, for the analysis of samples from prehistorical
populations characterized by occurrence of severe dental wear. The samples studied
comprise a wide geographical area and a narrow temporal lapse; they correspond to the
latest late Holocene and come from different areas of Patagonia, from north of the
Colorado river to Tierra del Fuego, as well as from the Pampean, Chacoan, Northwestern
and Cuyo regions, and south-central Chile.

To study the patterns of intra- and interpopulation variation, several multivariate
approaches independent from evolutionary models (principal components, principal
coordinates, neighbor joining), as well as other methods dependent on genetic-
population models (Relethford-Blangero Model), were used. Likewise, the different
hypotheses advanced were evaluated through multiple regression analyses of matrices,
which simultaneously allow evaluating different evidences for alternative hypotheses,
identifying the degree of support for each of them, and selecting the model that best fits
the data.

The results of the principal components and principal coordinates analyses,
performed on both Euclidean and Mahalanobis D? distances respectively, indicated three
clusters formed by: a) samples from northeastern and central Patagonia, southeastern

Pampean region and Delta; b) samples from southernmost Patagonia; c) samples from



northwestern Patagonia, south-central Chile and the Pampean region in historic times.
Finally, the samples from Northwest and Chaco were positioned far from the remaining
samples. The multiple regression analysis indicated that the Spatial Structuration model
represented the best fit to the Mahalanobis D distance among the samples, i.e., the
biological distance among samples increased with greater geographical distance.
Similarly, the analysis of intrapopulational variation showed geographical structuration
characterized by decreasing variation in north-south direction.

As a whole, these results indicate that at supraregional scale, the dental variation
detected is consistent with what would be expected as the result of founder effect
associated with a model of range expansion. The spatial structuration observed in
biological distances and within-sample variation, as well as the evidence from
archaeological and molecular data, suggests that this pattern would have been established
during the initial peopling of the region. The environmental conditions established
during the Holocene and the demographic characteristics of hunter-gatherer populations,
would have contributed to the maintenance of this pattern and limited the establishment
of genetic flow and drift at a large spatial scale. At a smaller geographical scale, the
action of gene flow between populations situated at short distances would have resulted
in the great morphological similarity between them.

The data sets generated by this study represent a significant source of information
for the novel research field of metric dental variation in South America, which has been
little explored until the present. In this sense, the analysis of dental morphometry has
been a useful tool to understand the processes of biological differentiation of human
populations in Patagonia. The integration of these data with genetic, environmental and
bioarchaeological evidences has allowed to formulate a model for the evolution of these
populations, which will be a framework to assess the factors that shaped the patterns of

biological variation in the populations from southern South America.
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Presentacion

El comienzo del estudio cientifico de las poblaciones que habitaron Patagonia
puede situarse cronolégicamente a mediados del siglo XI1X (ver Bormida 1953-1954).
Sin embargo, existen numerosas descripciones del territorio y sus habitantes realizadas
por viajeros y naturalistas que recorrieron el extremo sur de América desde el siglo XVI
(Bougainville 1771; de Areizaga 1535; d"Orbigny 1839; Falkner 1750; Musters 1911;
Pigafetta 1520; entre otros). Desde el inicio de las exploraciones, esta region,
considerada “finis terrae”, resultd un foco de atencion debido a la singularidad
ambiental, caracterizada por la severidad climatica, y a las particularidades de las
poblaciones humanas que la habitaban. Los primeros exploradores europeos que
arribaron a las costas de Santa Cruz destacaron las caracteristicas fisicas de los habitantes
de esos territorios, especialmente su elevada estatura y su fuerte contextura corporal
(Pigafetta 1520). Asimismo, remarcaron el hecho de que los grupos de Tierra del Fuego
pudieran subsistir en un clima tan inhospito cubiertos s6lo con pieles. Estas
observaciones acerca de las condiciones de vida y las costumbres de los habitantes del
extremo sur de Patagonia condujeron a plantear que estos representarian los estadios mas
primitivos e inferiores de la historia evolutiva humana, y por lo tanto, a partir de su
estudio se podria conocer la forma de vida caracteristica de las primeras etapas de la
humanidad (v.g. Darwin 1854).

Este rasgo de “primitivismo” fue también atribuido a la anatomia del craneo,
caracterizada por una gran robustez y una forma general marcadamente alargada.
Basandose en estas particularidades, numerosos investigadores consideraron, durante la
primera mitad del siglo XX, que los grupos humanos del extremo sur serian
representantes de los primeros habitantes que habrian arribado al continente americano.
Mas aun, las diferencias morfologicas encontradas entre los grupos fueron atribuidas a la
existencia de distintos tipos raciales que habrian poblado la Patagonia en sucesivas
oleadas. Recientemente, se han retomado los estudios de variacion biologica desde una
perspectiva evolutiva proponiéndose diferentes hipotesis para dar cuenta del poblamiento
de la region y de los mecanismos evolutivos que habrian conducido a la diferenciacién
de las poblaciones que la habitaron. Sin embargo, transcurridos mas de cien afios de
estudios, aun persisten numerosas controversias con respecto a las causas de la variacion
que exhiben estas poblaciones. En este sentido, el presente trabajo intenta contribuir a la
discusion de los procesos que determinaron su historia evolutiva, mediante el analisis de

evidencia morfométrica dental. EI empleo de esta evidencia, que aun no ha sido



Presentacion

incorporada a la discusién de esta problematica, presenta algunas ventajas con relacion a
otras estructuras anatomicas comunmente utilizadas en este tipo de estudios (v.g.
craneo), tales como el fuerte componente genético en su desarrollo, la menor influencia
de la plasticidad fenotipica y la mayor probabilidad de preservacion en condiciones
postdepositacionales desfavorables. En consecuencia, permitird aportar una perspectiva
renovada a estos estudios. El objetivo general de este trabajo es analizar los patrones de
variacion morfologica dental de las poblaciones humanas del Holoceno tardio final (ca.
1500-100 afios AP) de Patagonia con el fin de discutir las diversas hipotesis propuestas
acerca de los procesos y eventos evolutivos que actuaron modelando las afinidades

bioldgicas entre las mismas.
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Capitulo 1 - Ocupacién humana de Patagonia

La ocupacion humana de la Patagonia: evidencias arqueoldgicas y contexto

paleoclimético

Patagonia constituye la porcion mas austral del continente americano,
extendiéndose desde el océano Atlantico hasta el Pacifico, y desde el norte del rio
Colorado hasta Tierra del Fuego, entre los paralelos 34° y 56° de latitud sur, en los
actuales territorios de Chile y Argentina. La porcion continental constituye la mayor
parte de esta regién, mientras que la insular se encuentra limitada al extremo sur. Desde
un punto de vista topogréafico, la Patagonia argentina incluye a la cordillera de Los
Andes, ubicada en direccion N-S en el continente y en direccion O-E en Tierra del
Fuego, y las mesetas, planicies y serranias ubicadas entre los Andes y el océano
Atlantico, al este de la misma (Leon et al. 1998; McCulloch et al. 1997). La Patagonia
extra andina presenta grandes extensiones basalticas como la meseta de Somuncura y la
del Deseado. Estos relieves volcanicos se localizan desde el norte del rio Colorado, en el
limite con Mendoza y La Pampa, hasta el sur de Santa Cruz donde son reemplazados por
formas glaciares (Codignoto y Malumian 1981). El conjunto de mesetas interconectadas,
solo es interrumpido por los estuarios de grandes rios como Colorado, Negro, Chubut,
Deseado, Coyle y Gallegos, que constituyen fuentes permanentes de agua dulce, y por la
presencia de serranias extra andinas como la Sierra de Tecka o las Sierras de San
Bernardo (Gomez Otero et al. 1998; Leon et al. 1998).

La ocupacion humana de esta regién se habria producido en el transcurso del
Pleistoceno final, alrededor de 13000-12000 afios AP (Borrero 1999b; Dejean et al.
2007; Dillehay 2000; Lanata y Garcia 2005; Miotti y Salemme 2004). En lineas
generales, el poblamiento de Patagonia es descrito como un proceso caracterizado por la
ocurrencia de expansiones y contracciones de las poblaciones humanas, vinculadas con
las fluctuaciones climéticas y la consecuente disponibilidad y distribucion de recursos
(Borrero 2001a). Asimismo, como consecuencia de las caracteristicas ambientales de la
regién y de la accesibilidad de los espacios, se ha planteado que las poblaciones habrian
establecido un uso jerarquico y discontinuo del espacio patagonico. En este sentido, los
sitios cercanos a rios, lagos y cuencas bajas habrian funcionado como atractores para la
instalacion de las poblaciones, mientras las mesetas, la cordillera y los bosques habrian
sido utilizados como lugares de actividades extractivas de uso generalmente estacional
(Borrero 2001b; Gofii et al. 2000-2002; Neme et al. 2005). Por lo tanto, aun hacia fines



Capitulo 1 - Ocupacién humana de Patagonia

del Holoceno habrian existido espacios no explorados o marginales con demografias
muy bajas.

En este capitulo se presenta la informacion arqueoldgica disponible sobre el
poblamiento humano de Patagonia desde finales del Pleistoceno hasta el Holoceno
tardio, y se describe conjuntamente el contexto paleoambiental en el cual tuvo lugar este
proceso. En particular, se enfatizar en aspectos relacionados con la movilidad, densidad
demogréfica y distribucion espacial de las poblaciones humanas, dado que resultan
relevantes para abordar el problema de la diferenciacion bioldgica de las mismas. Con el
fin de ordenar la informacion se considerd la siguiente division en periodos temporales:
1) Pleistoceno final-Holoceno temprano, ca. 13000-8000 afios AP; 2) Holoceno medio,
ca. 8000-4000 afios AP; y 3) Holoceno tardio, ca. 4000-100 afios AP. Es importante
sefialar que las diferencias en la informacion presentada aqui para cada uno de los
periodos refleja la disparidad en la cantidad y calidad de datos disponibles. Los mismos

son sustancialmente mas abundantes en el caso del Holoceno tardio.

1.1 Pleistoceno final-Holoceno temprano (ca. 13000-8000 afios AP)

Pleistoceno final y transicion Pleistoceno-Holoceno

Las primeras evidencias de la presencia humana en Patagonia datan del
Pleistoceno final y comienzos del Holoceno temprano (ca. 12500-10000 afios AP). Este
periodo ha sido caracterizado por importantes cambios climaticos y geoldgicos que
afectaron intensamente la composicién y distribucion de la flora y la fauna de la region,
y configuraron un escenario marcado por una fuerte inestabilidad ambiental (Borrero
1999a; Civalero y Franco 2003; Miotti y Salemme 2004).

Los estudios paleoclimaticos desarrollados a partir de mdltiples lineas de
evidencia (i.e. sedimentolégica, palinoldgica, geomorfoldgica) indican que a partir de
14000 afios AP comenz0 a registrarse una tendencia general hacia un incremento de la
temperatura y la retraccion de los glaciares (Clapperton et al. 1995; Heusser 1993;
Hoganson y Ashworth 1993; McCulloch et al. 2000). Sin embargo, dentro de este
periodo se habrian producido breves episodios puntuales de enfriamiento que
involucraron eventos de avance de los frentes glaciares (Hajdas et al. 2003; Heusser
1987; McCulloch et al. 2000; Rabassa et al. 2000) como lo indican las evidencias de
reavances hacia los 11000-10000 afios AP en areas cordilleranas y pericordilleranas de

los lagos Mascardi y Viedma, en el Estrecho de Magallanes, en el Canal Beagle, y en
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glaciares localizados en el valle superior del rio Mendoza y sus tributarios (Ariztegui et
al. 1997; Espizta 2000, 2002; McCulloch et al. 2000; Rabassa et al. 2000). La
informacion palinoldgica procedente de registros de latitudes medias y altas de Patagonia
indica la presencia de vegetacion caracteristica de climas mas frios (Bianchi 1999;
Heusser 1993; Heusser et al. 1999). El conjunto de evidencias disponibles permite
afirmar la existencia de un episodio de enfriamiento, aunque el mismo habria sido de
poca magnitud y sus efectos se habrian expresado diferencialmente a lo largo de
Patagonia® (Ashworth et al. 1991; Clapperton 1990; Markgraf 1988, 1989, 1991;
McCulloch et al. 2000).

Los estudios palinolégicos indican que el mejoramiento de las condiciones
climaticas del Pleistoceno final permitié la expansion de los bosques subantarticos de
Nothofagus en las areas cordilleranas y pericordilleranas (Bianchi 1999; Markgraf 1983,
1984; Villagran 1991). En el &rea extracordillerana oriental la vegetacion dominante
presentd una alternancia entre el desarrollo de estepas arbustivas, graminosas o
herbaceas de acuerdo con las fluctuaciones en la temperatura y la humedad (Mancini
1998, 2002, 2003; Paez et al. 1999, 2004).

Simultdneamente, se produjeron modificaciones en la composicion de la fauna. A
partir de los restos recuperados en diversos sitios arqueoldgicos, se ha planteado que
durante el Pleistoceno tardio la diversidad de especies habria sido mayor que la
encontrada con posterioridad al 10000 AP, hallandose evidencias de especies que aun
hoy se encuentran en la region (guanaco, huemul, puma, zorro, mamiferos y aves
marinoa), asi como de diversos taxa extinguidos hacia fines del Pleistoceno y comienzos
del Holoceno (v.g. Macrauchenia patachonica, Mylodon darwinii, Lama gracilis,
Haplomastodon sp., Hippidion sp., Panthera onca mesembrina) (Borrero 2001a; Miotti y
Salemme 1999). Los restos de algunas de estas especies, hoy extintas, han sido
encontrados en asociacion con materiales culturales (ver revision en Miotti y Salemme
1999). Esta evidencia sugiere que los grupos humanos que colonizaron la region habrian
tenido una dieta generalizada, caracterizada por el consumo oportunista de mamiferos

pleistocénicos y otras especies actuales (v.g. Pterocnemia pennata, Rhea americana,

! Se ha propuesto que este evento reflejaria procesos ocurridos a escala mundial como los denominados
Younger Dryas o el Antarctic Cold Reversal, sin embargo, las evidencias para apoyar tal correspondencia
aun no son concluyentes (Ariztegui et al. 1997; Hajdas et al. 2003; Heusser 1987, 1993; Rabassa et al.
2000).
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moluscos y pinnipedos), conjuntamente con la explotacion mas sistemética del guanaco
(Lama guanicoe) (Borrero y Franco 1997; Miotti y Salemme 1999).

En este contexto marcado por la inestabilidad ambiental, se ha planteado que la
exploracion® y colonizacién de Patagonia habrfa sido un proceso lento y caracterizado
por una demografia muy baja (Borrero 1994-1995; Lanata y Garcia 2005). En este
sentido, el evento de descenso en la temperatura ocurrido entre 11000-10000 afios AP
podria haber afectado levemente a las poblaciones humanas retrasando el proceso de
ocupacion de la region (Borrero 1999b; Borrero y Franco 1997). EI momento de inicio
de este proceso es dificil de establecer, dado que los sitios mas antiguos conocidos no
corresponderian a la fase de exploracion sino a la fase colonizadora. Esto resulta del
escaso potencial de acumulacién del registro durante la primera fase, producto de la baja
densidad poblacional y de la baja tasa de reocupacion de los espacios (Borrero 1989-
1990, 1999a). Por lo tanto, puede postularse que el poblamiento inicial de Patagonia
seria anterior al 11000 AP. El registro arqueoldgico de sitios datados alrededor de esta
fecha presenta las evidencias mas firmes y confiables de las ocupaciones de mayor
antiguedad conocidas. A partir del patron de distribucién de los sitios arqueoldgicos con
fechados mas antiguos se ha planteado que la ocupacion humana habria sido discontinua
en el espacio, sugiriendo que durante la transicion Pleistoceno-Holoceno la colonizacién
de los distintos ambientes habria estado vinculada a un proceso de seleccion jerarquica
de los mismos (Borrero 1999a, 2001b; Miotti y Salemme 2003, 2004).

Los registros de ocupacion mas antiguos se concentran al oeste de la cordillera de
Los Andes, como lo demuestran los sitios de Monte Verde y Chinchihuapi, ambos
datados en alrededor de 12500 afios AP (Borrero 2005; Dillehay 1997). Tanto estos
sitios, como los ubicados en Magallanes y Tierra del Fuego, entre los que se encuentran
Cueva del Medio (10930 + 230 afios AP; Borrero 1999), Cueva Lago Sofia | (11570 £ 60
afios AP; Borrero 1999), Fell 1 (11000 £ 170-10720 afios AP; Borrero 1999), Tres
Arroyos (11880 + 250 afios AP; Massone 2003) y Alero Marazzi (9590 + 210 afios AP;

2 Borrero (1989-1990, 1994-1995) propuso un modelo ecoldgico basado en 3 fases para dar cuenta del
poblamiento de Patagonia. La primera fase, de exploracion, corresponde a la dispersion inicial de las
poblaciones en un espacio inhabitado e implica el movimiento de los individuos y los grupos siguiendo
rutas naturales de menor resistencia. Para esta fase se esperan bajas densidades poblacionales y una baja
expectativa en la localizacion de sitios, debido a la baja redundancia en la ocupacién de los mismos. La
segunda fase, de colonizacidn, se refiere a la consolidacidn inicial de los grupos en sectores delimitados
del espacio con rangos de accion especificados. En esta fase se espera un uso mas repetitivo de sitios
debido a la superposicién de rangos de accién, que serian mas restringidos que en la fase previa.
Finalmente, la ocupacién efectiva refiere al momento en que todo el espacio “deseable” esta siendo
ocupado.
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Laming Emperaire et al. 1972), indicarian un poblamiento temprano por la vertiente
pacifica. Dado que estos ultimos presentan fechados mas modernos que los del sitio
Monte Verde, el poblamiento del sur de Patagonia se habria producido mas tardiamente,
durante el Pleistoceno final (Borrero 1999a). Asimismo, existen evidencias de
ocupaciones tempranas en el interior de la Meseta Central del Deseado donde se
encuentran sitios como Los Toldos (12600 + 650; Cardich et al. 1973), Piedra Museo
(11000-9000 afios AP; Miotti et al. 1999) y Cerro Tres Tetas (11560 + 140 afios AP;
Paunero 2000). Estas evidencias, en conjunto con la presencia de sitios en el sudeste de
la Regién Pampeana datados alrededor del 12000 AP (Arroyo Seco 2; Politis y Madrid
2001) sugieren la posible entrada temprana de poblaciones a través de la vertiente
atlantica (Miotti y Salemme 2003).

En resumen, los sitios mas tempranos se encuentran concentrados principalmente
en tres &reas: la estepa patagonica al este de los Andes, en la meseta central del Deseado;
el area Magallanica al sur de Patagonia; y la region al oeste de los Andes en la Patagonia
central chilena (Figura 1.1A). La ausencia de evidencias arqueoldgicas en las areas
pericordilleranas indicaria que las condiciones del ambiente periglacial habrian sido
desfavorables para la ocupacién humana (Borrero 1999a, b). Asimismo, la
discontinuidad espacial en la ocupacion a nivel regional podria ser resultado del mismo
proceso de exploracion y colonizacion de un hébitat desconocido en el que grupos con
una elevada movilidad, rangos de accién amplios y baja densidad demografica, se

habrian distribuido a lo largo de extensos territorios (Borrero 1989-1990).
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Figura 1.1. Areas de Patagonia con los sitios arqueoldgicos mas antiguos, asignables a la
transicion Pleistoceno-Holoceno (A) y al Holoceno temprano (B).

Holoceno temprano

Con posterioridad al limite Pleistoceno-Holoceno, entre 10000-8000 afios AP, se
observa un periodo de cambios climaticos importantes, con un aumento de la
temperatura y el establecimiento de condiciones mas favorables (Bianchi 1999; Markgraf
1983). La retraccion de los glaciares producida a fines del Pleistoceno, condujo a la
conformacién de campos continentales de hielo discretos, a la habilitacion de vias de
circulacion entre ambos lados de la cordillera y al incremento del nivel del mar (Rabassa
y Clapperton 1990). Como consecuencia se produjeron modificaciones geogréficas como
la formacion del Estrecho de Magallanes® entre el 9000- 8000 afios AP, dando origen a la
actual Isla Grande de Tierra del Fuego (Clapperton 1992; McCulloch et al. 1997;
Rabassa et al. 2000). Asimismo, alrededor de 10000-9400 afios AP, en el valle tectonico
que actualmente constituye el Canal Beagle se produjo la formaciéon de un lago al
retraerse el glaciar que lo ocupaba (Bujalesky 2007; Rabassa et al. 2000). Hacia los 8200

® En la regi6n de Tierra del Fuego, la glaciacion del Plio-Pleistoceno estuvo ampliamente extendida, con la
presencia de grandes glaciares originados en la cordillera de Darwin (al oeste de Tierra del Fuego) que se
extendian hacia el este en diversos I6bulos (v.g. Estrecho de Magallanes, Bahia Indtil, Lago Fagnano,
Canal Beagle). El correspondiente al 16bulo del Estrecho de Magallanes fue el mas grande que cubri6 la
region, extendiéndose desde la cordillera de Darwin hacia el noreste hasta alcanzar el Océano Atlantico
(Rabassa et al. 2000). La costa este de la Isla permanecié libre de hielos durante la ultima glaciacion
(Rabassa et al. 2000; Salemme y Bujalesky 2000).
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afios AP el mar inund6 el Canal produciéndose el reemplazo del ambiente lacustre y el
establecimiento de un ambiente totalmente marino hacia los 7900 afios AP (Rabassa et
al. 1986).

Los andlisis de perfiles polinicos indican diferencias en la vegetacion a nivel
regional y macro regional, con variaciones en la latitud y el gradiente este-oeste. En las
regiones &ridas del area extracordillerana del norte de Patagonia (Rio Negro), el clima
entre los 10000-6500 afios AP habria sido calido y arido a semiarido con predominancia
de arbustos y vegetacion de monte (Schébitz 2003). En el area cordillerana del norte de
Patagonia los registros de los lagos Mascardi, ElI Trébol, Lago Escondido y Nahuel
Huapi, indican que el bosque de Nothofagus adquirié mayor densidad y diversidad entre
10000-8000 arios junto con la presencia de gramineas, luego de la inversion climatica
durante la cual el bosque se habia reducido (Bianchi 2007; Markgraf 1983). En el norte
de la provincia de Neuquén, los datos procedentes de la Laguna Epulauquén sefialan una
reduccion en la proporcion de especies arbdreas en relacion con el periodo previo y la
dominancia de las gramineas. En el area cordillerana sur de la region PatagoOnica
continental (v.g. Cerro Frias, Meseta Latorre en la Provincia de Santa Cruz) se produjo la
expansion de los bosques de Nothofagus (Mancini 2003; Schéabitz 1991). En el sector
extracordillerano, ubicado al noreste de la provincia de Santa Cruz, comienza a dominar
la estepa arbustiva debido al aumento de temperatura y la reduccion en la disponibilidad
de agua (Borromei 2000; Mancini 2003; Paez et al. 1999). En Tierra del Fuego, también
comienza a formarse el bosque de Nothofagus en el area cordillerana (Borromei et al.
2007). En esta area la vegetacion se caracteriz6 por el ecotono bosque-estepa en tierras
bajas sobre el Canal Beagle, mientras en los valles interiores se extendia una vegetacion
abierta de pastizal y arbustos.

En relacion con las poblaciones humanas, el Holoceno temprano se caracterizaria
por la expansion de las mismas, por el aumento demogréafico y la reduccion de los rangos
de accion (Borrero 1999a, 2001a). La expansion geografica y demografica de las
poblaciones se ha inferido a partir del aumento en el nimero de sitios y de la tasa de
depositacion de artefactos, resultantes de una mayor redundancia en las ocupaciones, asi
como de la evidencia arqueoldgica presente en regiones que no habian sido ocupadas
previamente (Figura 1.1 B). Durante este periodo se registra la presencia de poblaciones
humanas en el sector pericordillerano del noroeste de Patagonia: Traful I, 9430 + 230
afios AP; Cuyin Manzano, 9320 * 240 afios AP; Epullan Grande, 9970 + 100 afios AP;
El Trébol, ca. 8000-10000 afios AP (Crivelli Montero et al. 1993, 1996; Gonzalez y
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Lagiglia 1973; Hajduk et al. 2002). La ocupacion mas tardia de esta &rea desértica con
relacion al &rea boscosa ubicada a la misma latitud al oeste de la cordillera, ha sido
atribuida al mayor costo requerido para la explotacion de sus recursos (Borrero 2005).
Asimismo, se encuentran numerosas evidencias arqueoldgicas en areas periglaciares, en
el piedemonte y cuencas de los Andes del centro-oeste y sur de Patagonia: Cueva de Las
Manos, 9320 £ 90 afios AP, Arroyo Feo, 9410 + 70 afios AP, Chorrillo Malo, 9740 + 50
afios AP, Cerro Casa de Piedra 7, 9730 + 100 afios AP (Aschero 1996; Franco y Borrero
2003; Gradin y Aguerre 1994).

La formacion del Estrecho de Magallanes, ocurrida durante este lapso temporal,
constituy6 un evento relevante en la evolucion de las poblaciones humanas. Esta barrera
biogeografica habria restringido la dispersion y la circulacion, limitando el flujo entre las
poblaciones y favoreciendo la evolucidn relativamente independiente, tanto en aspectos
biolégicos como culturales, de los grupos ubicados al norte y al sur del Estrecho (Borrero
2001a).

Durante este periodo se ha observado también un énfasis en la explotacion de
guanacos y la mayor seleccion de las materias primas para la realizacion de artefactos
liticos, implicando un conocimiento mas profundo de los ambientes y de la distribucion
de los recursos (Borrero 2001a; Miotti y Salemme 2004). En general, el andlisis de los
conjuntos liticos indica que los artefactos fueron realizados expeditivamente sobre rocas
disponibles en las inmediaciones de los sitios, con un énfasis en el transporte de
artefactos bifaciales y/o preformas, caracteristico de situaciones de elevada movilidad
(Borrero 1999a). Sin embargo, se han detectado artefactos realizados sobre materias
primas exdticas que habrian sido transportadas desde fuentes de aprovisionamiento
ubicadas a mas de 200 km. Este es el caso de la obsidiana negra procedente de Pampa
del Asador, ubicada al NO de la provincia de Santa Cruz, que ha sido encontrada en
sitios del extremo sur de Patagonia como Chorrillo Malo, Cueva Fell, Pali Aike y Alero
Marazzi (Franco 2004; Stern 2004). Las valvas procedentes del Pacifico y del Atlantico
encontradas en sitios del interior, por ejemplo en el sitio Cueva de las Manos hacia 9000
afios AP (Gradin et al. 1976), también constituyen evidencia de contactos a grandes
distancias o de una elevada movilidad.

Una de las caracteristicas remarcables del Pleistoceno final y Holoceno temprano
es la escasez de restos 6seos humanos (ver discusion en Barrientos 2002; Borrero 20013,
2005). Hasta el presente los restos disponibles provienen solo de dos sitios: Cueva

Epullan Grande ubicada en el noroeste de la Patagonia argentina (9900-7500 afios AP, a
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partir de la datacién de material asociado; Crivelli et al. 1996) y Bafio Nuevo, ubicado en
la region andino patagonica central de Chile (ca. 8900 afios AP; Mena et al. 2003). Por lo
tanto, la evaluacion de los patrones de variacion bioldgica de los habitantes mas antiguos
del continente, asi como de los procesos evolutivos que los habrian originado, resulta

problematica.

1.2 Holoceno medio (ca. 8000-4000 afios AP)

El Holoceno medio de Sudameérica ha sido caracterizado, a partir de diversos
indicadores, como un periodo de aridez y temperatura creciente que habria alcanzado un
méaximo entre 6500-4500 afios AP (Grimm et al. 2001). Recientemente, Mancini y
colaboradores (2005) realizaron una revision de los registros de polen entre 8000-4000
afios AP para la region patagénica, desde el sur de Mendoza hasta el sur de Santa Cruz.
En lineas generales plantean que en la Patagonia extraandina, alrededor del 6000 AP se
establecieron condiciones aridas-semiéridas, con el desarrollo de una estepa arbustiva y
arbustiva-graminosa desde el sur del rio Negro hasta el sur de Santa Cruz (D”Antoni
1983; Garleff et al. 1994; Mancini 2002, 2003; Paez 1991; Schabitz 2003). En la mayor
parte de Tierra del Fuego domino la estepa arbustiva con condiciones climaticas mas
secas y frias que las actuales. Coincidiendo con esta tendencia a la aridez se habria
ampliado la extensién del area denominada Diagonal Arida®. En las altas montafias de la
cordillera, por el contrario, las fuertes nevadas causaron reavances glaciares entre 6000-
4000 afios AP, que fueron registrados en diversos valles y circos glaciares (v.g. rio Atuel,
rio Valenzuela y Circos glaciares de la Cordillera de Darwin) y en los campos de hielo
patagonicos norte y sur (Espizia 2000; Glasser et al. 2004; Rabassa et al. 2000; Wenzens
1999). La mayor humedad en el area andina se evidencia también por la presencia de
bosques de Nothofagus desde el rio Colorado hasta el extremo sur de Patagonia
continental (Mancini 2003; Mancini et al. 2005; Markgraf 1987). Los datos polinicos
indican que en Tierra del Fuego el bosque de Nothofagus se expandi6 hacia el centro-
norte alrededor de 5000 afios atras, colonizando la zona de ecotono bosque-estepa (sitio
Onamonte; Heusser 1993). En el sector sur y oeste de la Isla el bosque abierto,

establecido a comienzos del Holoceno, se transformé en un bosque cerrado hacia el 5000

* La diagonal rida corresponde a una amplia region con condiciones climaticas de méxima aridez, que se
extiende entre 27°y 44° S, desde Los Andes en su limite norte hasta el Atlantico en el limite sur (Bruniard
1982).
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AP, indicando condiciones relativamente mas himedas y calidas (registros de los sitios
Caleta Rébalo y Bahia Lapataia; Borromei y Quattrocchio 2001; Heusser 1993; Pendall
et al. 2001). El incremento en el gradiente de temperatura estd documentado también a
partir de evidencias sedimentoldgicas procedentes del Lago Cardiel, provincia de Santa
Cruz (Gilli et al. 2005).

Vinculados a estos cambios climaticos se produjeron transgresiones marinas que
resultaron en el desplazamiento de la linea de costa hacia el interior. La presencia de
diversas terrazas marinas a lo largo de la costa pampeana y patagonica ha permitido
inferir los cambios en el nivel del mar -que se habria ubicado entre 7 y 2 m por encima
de la media del nivel actual- durante el Holoceno temprano y medio (Coronato et al.
2007; Feruglio 1950; Rostami et al. 2000; Schnack et al. 2002). El nivel mas elevado se
habria alcanzado entre 8000-7000 afios AP y estaria relacionado con el maximo de la
transgresion postglacial holocénica durante el Optimo Climatico (Rostami et al. 2000).
Posteriormente, se habrian iniciado sucesivas fases regresivas hasta alcanzar los niveles
actuales (Coronato et al. 2007). Estos cambios en la linea de costa tuvieron una
influencia importante en el uso del espacio durante el Holoceno y en el registro
arqueoldgico asociado al mismo. En este sentido, es esperable que las ocupaciones
costeras previas al 7000 AP presenten una baja visibilidad debido a que es altamente
probable que su evidencia se haya perdido como resultado de las transgresiones marinas.

Los datos acerca de la ocupacion humana durante el Holoceno medio resultan
mas escasos con relacion al periodo inicial de colonizacion y al Holoceno tardio. La
menor visibilidad arqueoldgica durante este periodo en el norte de Patagonia y la regién
Pampeana ha sido atribuida a fendmenos de despoblamiento regional, contraccidn
demogréfica e incluso extinciones locales de las poblaciones, que habrian ocurrido entre
8000-4000 afios AP en estrecha relacion con los cambios climaticos sucedidos en ese
periodo (Barrientos y Perez 2005; Neme y Gil 2001). En este sentido, en el sur y
noroeste de Mendoza, el analisis de fechados radiocarbonicos sugiere una disminucion
en la ocupacion humana durante el Holoceno medio, con dos hiatos temporales entre
5900-5137/5046-4808 afios AP (Cortegoso 2005; Gil et al. 2005). Estos resultados han
conducido ha postular la hipétesis de una discontinuidad en el poblamiento de la region
(Gil et al. 2005). La misma sugiere que en regiones semiéridas como el sur de Mendoza,
la creciente aridizacion registrada en el Holoceno medio habria conducido a una
reduccion en la biomasa, y a cambios en la “geografia humana” como consecuencia de la

escasa disponibilidad de agua.
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Contrariamente, Garcia (2005) sefiala que de acuerdo con el registro arqueoldgico
de las planicies y areas montafiosas del centro-norte de Mendoza, la ocupacion habria
sido continua a lo largo de todo el Holoceno medio dado que no se observa un hiato
importante en los datos de fechados radiocarbénicos. Segun este autor la reduccion en el
numero de sitios arqueoldgicos en las areas mencionadas seria producto de sesgos de
muestreo. Estos resultados indican que en ciertas areas con condiciones muy
desfavorables, como las porciones aridas-semiaridas del sur de Mendoza, se podria haber
producido una discontinuidad en la ocupacion humana. Sin embargo, a una escala
espacial mas amplia habria continuidad debido a ajustes en los sistemas de asentamiento;
sugiriendo que la ausencia de habitantes en una determinada area podria ser reflejo de
una reorganizacion de la ocupacion en un territorio mas amplio (Garcia 2005). Perez
(2006) también ha planteado que la menor visibilidad arqueoldgica durante el Holoceno
medio en el norte de Patagonia y sur de la region pampeana podria ser explicada por
fendmenos de seudo extincion, frecuentes en especies de grandes mamiferos, causados
por la emigracion antes que por la mortalidad de la poblacion. En el mismo sentido,
Miotti (2006) ha planteado que la informacién arqueoldgica procedente de la estepa
patagonica central, particularmente en el area del Macizo del Deseado, indicaria que el
despoblamiento de ciertas regiones podria ser consecuencia de cambios en el uso
diferencial del espacio que los cazadores recolectores habrian comenzado a expresar
durante el Holoceno medio y que se acentuaria durante el tardio. Esta tendencia
involucraria modificaciones en la estructuracion del espacio, con una mayor
diferenciacion de espacios para actividades especificas, domésticas y sagradas.
Asimismo, en este periodo se habria producido un aumento en la territorialidad de los
grupos que se expresard mas claramente en el tardio a traves de diversas formas de
seflalamiento de los territorios (v.g. localizacion de entierros).

Hacia el oeste del Macizo del Deseado, en el area del Lago Cardiel y del Parque
Nacional Perito Moreno (PNPM) se han registrado ocupaciones asignables
cronoldgicamente al Holoceno medio, aunque las mismas no habrian sido continuas ya
que se observaron algunos hiatos durante este periodo (Gofii et al. 2004a).

Al Holoceno medio corresponden los primeros registros de la ocupacion humana
de la costa. Las caracteristicas de la ocupacion parecen haber sido diferentes en las
distintas areas. En la costa atlantica de Patagonia continental los fechados asignables a
este momento son muy escasos Yy corresponden Gnicamente a sitios ubicados en el Parque

Nacional Monte Ledn (5150 £ 90 afios AP; Caracotche et al. 2005), en la costa norte de
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Santa Cruz (Cabo Tres Puntas, 6060 + 70 afios AP; Punta Medanosa, 6300 + 90 afios AP
e Isla Lobos, 5790 * 80 afios AP; Castro y Moreno 1996-1998; Castro et al. 2005), en la
costa del Golfo Nuevo y el valle inferior del rio Chubut (Punta Pardelas 1 C2, 5580 + 90
afios AP; Punta Cormoranes 3, 4340 = 70 afios AP; Chacra 375, 6000150 afios AP;
Gomez Otero 2006).

En la regidn de los canales e islas Magallanico-Fueguinos las ocupaciones mas
antiguas corresponderian a sitios localizados en la costa norte del Canal Beagle datados
entre 6900-6000 afios AP (v.g. Tunel I-1l1 e Imiwuaia; Orquera y Piana 1988, 19993,
2000), aunque Salemme y Bujalesky (2000) han planteado que la costa habria sido
ocupada previamente, alrededor de 9000 afios atrds. Los registros ponen en evidencia
una adaptacion al uso intensivo de la costa, a partir del hallazgo de anzuelos, arpones,
valvas, restos de peces y pinnipedos en sitios como Mischihuen | (4900 afios AP) y
Lancha Packewaia (4900+70 afios AP) (Orquera y Piana 1999a; Piana et al. 2004). A
partir de la densa acumulacion de moluscos marinos observada en la region del Canal se
ha sugerido la existencia de una demografia elevada en esta area (Orquera y Piana
1999b). Sin embargo estas evidencias podrian reflejar una alta tasa de reocupacion dado
que los sitios no estan uniformemente distribuidos en la costa, sino concentrados en
sectores muy delimitados del paisaje (Borrero 2001a). Sitios con caracteristicas muy
similares fueron hallados en Chile por ejemplo Englefield y Bahia Colorada en el seno
Otway (Emperaire y Laming 1961; Legoupil 1985-1986), y Bahia Buena y Punta Santa
Ana (con restos humanos) en la costa norte del Estrecho de Magallanes (Ortiz Troncoso
1975). Todos ellos presentan semejanzas en la forma de asentamiento, en la presencia de
grandes cantidades de instrumental 6seo y en la tipologia de los instrumentos liticos
(Orquera y Piana 1999a). La temprana adaptacion litoral ha quedado también confirmada
por dos fechados de la Isla Navarino (6160 + 110 afios AP/6120 * 80 afios AP; Legoupil
1994) que indican la existencia de medios de navegacion en el Holoceno medio.

En la costa atlantica norte de Tierra del Fuego, los primeros sitios arqueolégicos
también datan del Holoceno medio (Laguna Arcillosa I-11 5410 + 70 afios AP- 4440 + 60
afios AP, Salemme y Bujalesky 2000), caracterizdndose por ocupaciones breves con
economias mixtas, no dependientes con exclusividad de la costa. Por lo tanto, el uso de
la costa en esta area presenta caracteristicas marcadamente diferentes al Canal Beagle ya
gue nunca se alcanzo el grado de especializacion observado en el mismo. De acuerdo con

Orquera (2005) esta diferencia seria atribuible a variaciones en la disponibilidad de
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recursos terrestres entre ambas costas, ya que estos abundan en el norte y este de la isla,
mientras son muy escasos en las areas boscosas que rodean al Canal Beagle.

1.3 Holoceno tardio (ca. 4000-100 afios AP)

El Holoceno tardio se caracteriza por el incremento en la variabilidad climética a
corto plazo, especialmente en la disponibilidad hidrica relacionada con fluctuaciones en
la temperatura y la precipitacion. Luego de un periodo de mayor humedad, se observa
una tendencia hacia el incremento de la aridez que alcanza su maximo entre 1150-600
afios AP, durante la denominada Anomalia Climéatica Medieval (ACM) (Stine y Stine
1990). Este fenémeno de reduccion de la humedad, acompafiado de altas temperaturas,
se habria producido tanto en el hemisferio norte como en el sur. En la region patagonica
se ve reflejado en el descenso del nivel de diversos lagos como Cardiel, Belgrano y
Burmesteir (Gonzalez 1992; Stine 1994; Stine y Stine 1990). Los estudios realizados en
el Lago Cardiel indican que hacia el 1000 AP se produjo una fuerte sequia, que se
extendio aproximadamente por 100 afios (Stine 1994). Este evento ha sido registrado a
partir de estudios dendroldgicos los cuales indican que al bajar el nivel del lago se
establecieron arboles (Nothofagus) en sus orillas, posteriormente la humedad se
incremento alrededor de 900-700 afios AP, resultando en el ascenso del nivel del agua y
la consecuente muerte de los arboles (Stine 1994). Los datos polinicos, isotopicos y
pedologicos del sur de Santa Cruz registrados en Potrok Aike, Rio Chico y Lago
Argentino, y de Tierra del Fuego también indican la existencia de un periodo de mayor
humedad alrededor del 900 AP (Borromei y Nami 2000; Favier Dubois 2003; Haberzttl
et al. 2005; Heusser y Rabassa 1991; Mancini 1998). Los cambios climaticos sucedidos
al sur de Patagonia parecen ser diferentes a los registrados en el norte de la region
(Agosta 2006; Favier Dubois 2003). En el noreste de Patagonia (Rio Negro), la secuencia
de cambios climaticos establecida a partir de evidencia dendrocronoldgica indica un
periodo humedo y frio entre 1000-900 afios AP, calido y seco entre 900-700 afios AP -
coincidente con la ACM- y finalmente, frio y himedo entre 700-300 afios AP- con picos
similares a los de la pequefia edad de hielo en Europa- (Villalba 1990, 1994).

En la region cordillerana del norte de Patagonia, en los lagos Mascardi, El Trébol,
Escondido y en Cholila, las secuencias polinicas indican que en el inicio del Holoceno

tardio se produjo la expansion de especies arbdreas sobre la estepa, indicando
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condiciones mas frias y humedas. Asimismo, en los dos Gltimos milenios se incremento
la proporcion de Nothofagus, indicando condiciones ain de mayor humedad (Whitlock et
al. 2006). Contrariamente, las condiciones climaticas en el sector extra-cordillerano del
norte de Patagonia durante los ultimos 1500 afios se caracterizan por la elevada aridez,
aunque es posible diferenciar un area en el centro y oeste donde las precipitaciones no
habrian superado los 280 mm/a (con un marcado decrecimiento en algunas localidades,
v.g. Tres Picos, en el noroeste de la provincia de Rio Negro), y un area en el este de la
regién donde las precipitaciones habrian alcanzado maximos de alrededor de 380 mm/a.
(Schabitz 2003). De acuerdo con los estudios palinoldgicos, a partir del 2500 AP, la
region central de Patagonia (sitios relevados en las cercanias del rio Senguer, rio Mayo y
los lagos Colhué Huapi y Musters, rio Pinturas) se habria caracterizado por la alternancia
de estepa graminosa, arbustiva y arbustiva halofila, con una predominancia de las dos
altimas (Burry y D”Antoni 2001; Mancini 2003; Mancini y Trivi de Mandri 1994). Estos
datos indican niveles de precipitaciones inferiores a los 400 mm/a durante los momentos
en gque predomino la estepa graminosa, y menores a 200 mm/a en los periodos de estepa
arbustiva (Burry y D”Antoni 2001). Los periodos secos y calurosos habrian provocado la
retraccion de los glaciares y el aumento en el caudal de los rios, resultando en un
incremento de la humedad y como consecuencia, en el establecimiento de vegetacion
asociada a mayor humedad del suelo. En la zona cordillerana de Patagonia sur se observa
desde hace 2000 afios una tendencia hacia la reduccion del bosque de Nothofagus y la
expansion de la estepa herbacea y arbustiva, sefialando condiciones de menor humedad,
producto de un incremento en la temperatura y la reduccion en las precipitaciones
(Mancini 2003).

Los datos disponibles para Tierra del Fuego, indican que el clima experimentd
importantes fluctuaciones durante los Gltimos 1000 afios. En el oeste, los estudios
geomorfoldgicos y sedimentoldgicos permitieron establecer tres avances glaciarios: antes
del 3000 AP, antes del 940 AP y entre 940-675 afios AP (Coronato et al. 2007). Durante
el ultimo tramo del Holoceno tardio, se observa en Tierra del Fuego el establecimiento
definitivo y la expansion del bosque de Nothofagus, especialmente a partir de 1000-900
afios AP (Heusser 1993; Heusser y Rabassa 1995). En este momento el bosque se
establecié en los alrededores de Onamonte, ca. 1500 afios AP y en San Pablo hacia el
1000 AP (en las areas més cercanas a la cordillera y en la region del Canal Beagle se
habia establecido previamente). Sin embargo, el analisis palinoldgico evidencia una

retraccion en la linea de bosque entre 780-400 afios AP, indicando condiciones mas frias
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que las actuales, probablemente en relacion con el evento denominado Pequefia Edad de
Hielo (Coronato et al. 2007).

El registro arqueoldgico de la region patagénica durante el Holoceno tardio se
caracteriza no so6lo por la mayor cantidad de sitios respecto a periodos precedentes, sino
también por la mayor redundancia de las ocupaciones y por el poblamiento de nuevos
ambientes (Borrero 1994-1995; Miotti 1993; Orquera 1987). Entre estos, el bosque
cordillerano (Arrigoni 1991; Bellelli et al. 2003) y las altas mesetas en el centro-norte de
la region (Belardi 1996). La mayor visibilidad podria ser el resultado, probablemente, de
un aumento en la densidad demogréafica, aunque debe tenerse en cuenta que esto no
implica la saturacién del espacio, excepto en ciertos sectores muy acotados del paisaje.
Desde el punto de vista de la distribucion espacial, si bien es apreciable una tendencia
general hacia el aumento de la densidad poblacional, la ocupacién del espacio regional
no habria sido continua (Borrero 2001b; Gofii et al. 2000-2002; Neme et al. 2005). Bajo
las condiciones de aridez imperantes en grandes extensiones de esta region, los lugares
cercanos a rios, lagos y cuencas bajas habrian funcionado como atractores para la
instalacion humana, y por lo tanto, es esperable que las poblaciones se hayan
concentrado en sus alrededores (Gofii et al. 2000-2002). Por el contrario, otras areas
como las mesetas, la cordillera y los bosques habrian sido lugares de actividades
extractivas de uso generalmente estacional y, por lo tanto, su densidad poblacional a
escala regional fue muy baja o incluso habrian permanecido deshabitadas (Borrero
2001a; Franco y Borrero 1996). Finalmente, es importante destacar que en este periodo
se establecieron amplias redes de intercambio a escala regional y supraregional, las
cuales habrian extendido su rango de accion en tiempos histdricos con la adquisicién del
caballo en el siglo XVII.

Con respecto al registro bioarqueoldgico del Holoceno tardio, a diferencia de los
momentos previos, existe una alta densidad de entierros humanos, generalmente
concentrados en sectores particulares del paisaje y con alta visibilidad. Estas
concentraciones de entierros han sido detectadas en el noreste de Patagonia, en
particular, en los valles inferiores de los rios Negro (Bérmida 1953-1954) y Colorado
(Martinez et al. 2004). Estos entierros se caracterizan por una alta frecuencia de
inhumaciones de tipo multiple y secundarias, y por la presencia de abundante pigmento
mineral cubriendo los esqueletos (Barrientos 2001; Martinez et al. 2006). Asimismo, en
el valle inferior del rio Chubut (Gémez Otero y Dahinten 1997-1998), en la costa norte

de Santa Cruz (Castro y Moreno 2000), y en cuencas bajas como las de los lagos Buenos
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Aires (Imbelloni 1923), Colhué Huapi (Vignati 1950) y Lago Salitroso (Bernal et al.
2004a; Gorii et al 2000-2002) han sido hallados numerosos entierros correspondientes a
estructuras funerarias de tipo “chenque™. El incremento notable de sitios enterratorio,
especialmente a partir del Holoceno tardio final (ca. 2000 afios AP) ha sido considerado
evidencia a favor de la hipotesis de un aumento en la densidad demografica local
(Barrientos 2002; Gémez Otero 2006).

Dada la gran cantidad de datos arqueoldgicos disponibles para el Holoceno
tardio, se establecid una divisién general en grandes areas con el fin de facilitar la
presentacion de la informacién. Las areas comprenden: Norte de Patagonia, desde el sur
de la provincia de Mendoza hasta el sur de la provincia de Rio Negro; Patagonia central,
que abarca la actual provincia de Chubut; Sur de Patagonia continental, que incluye la
actual provincia de Santa Cruz; Costa de Patagonia continental, desde el rio Colorado
hasta el Estrecho de Magallanes; y Patagonia insular, que incluye los archipiélagos
fueguinos. Debido a las particularidades que presenta la ocupacién de la costa, esta ha
sido considerada por separado a los fines de simplificar la discusion de las problematicas

especificas de esta area.

Norte de Patagonia

Para el area noreste de Patagonia, Barrientos y colaboradores han planteado que
durante la fase final del Holoceno tardio (1000-400 afios AP) se produjo un aumento
regional de la densidad demografica y un aumento de la circunscripcién espacial de los
grupos que habitaron los valles inferiores de los rios Colorado, Negro y Chubut
(Barrientos y Perez 2004; Béguelin et al. 2006; Novellino et al. 2003). Este proceso seria
resultado de las condiciones climaticas de mayor aridez durante la ACM, dado que,
como consecuencia de la reduccion de la humedad habria aumentado el atractivo de
lugares con disponibilidad de agua superficial (v.g. valles fluviales) y con mayor
productividad (v.g. litoral maritimo) respecto de otros ambientes (v.g. mesetas altas). El
modelo planteado se basa en distintas evidencias arqueoldgicas y bioarqueoldgicas: a) el
incremento del ndmero de sitios con entierros humanos, b) la presencia de material
cultural no vinculado directamente con la subsistencia (v.g. hachas pulidas, placas
grabadas), y c) la cantidad de artefactos de molienda recuperados en los sitios

arqueoldgicos que sugiere la ampliacion de la dieta con el uso mas intensivo de recursos

® Esta denominacion se emplea para designar una modalidad de entierro, tanto individual como colectivo,
caracterizada por el apilamiento de rocas sobre los cuerpos de los individuos.
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vegetales con bajo retorno energético. Finalmente, los autores proponen que a partir de
las areas de mayor concentracion poblacional, en las cuales se produjo un efecto de
saturacion local del espacio, se habria producido un proceso de expansion geografica
hacia areas vecinas como el sudeste de la region pampeana, el sur de Cuyo y Sierras
Centrales (Barrientos 1997, 2001; Barrientos y Perez 2002, 2004; Béguelin et al. 2006).

En el sur de Mendoza®, la informacién de los fechados radiocarbénicos indica
que las ocupaciones tempranas del Holoceno tardio (4000-3000 afios AP) se registraron
en sitios arqueologicos ubicados en los valles intermontanos y el piedemonte. En los
valles fluviales extracordilleranos los sitios asignables a este momento corresponden
principalmente a entierros humanos (i.e. Jaime Prats; Neme et al. 2005). Las primeras
evidencias de recolonizacion durante el Holoceno tardio, posteriores al hiato identificado
en el Holoceno medio, son escasas y probablemente consecuencia de pequefios grupos o
de cortos periodos de uso que pueden ser relacionados a sociedades altamente moviles.
Esos sitios estan cercanos a cursos de agua permanentes y en general su registro refleja
una fase de colonizacion. En el resto de las tierras bajas y areas marginales como la alta
cordillera y la Payunia, el uso humano fue establecido hacia finales del Holoceno tardio
con posterioridad al 2000 AP. En el area de la Payunia el agua es muy escasa y esta
desigualmente distribuida en el espacio. Después del 1000 AP se puede identificar una
tercera fase con el establecimiento del uso de todos los ambientes. En sintesis, las
tendencias radiocarbdnicas indican diferencias significativas entre las areas, sugiriendo
que la region completa no fue ocupada al mismo tiempo, y que el proceso de
colonizacion fue heterogéneo (Neme et al. 2005).

En esta area se ha documentado, a lo largo del Holoceno tardio, el contacto con
grupos de Chile central, Chile centro-sur, sur de Neuquén, norte de Cuyo, Noroeste
Argentino y region pampeana (Duran 2002; Lagiglia 1977; Neme y Gil 2005). Estos
contactos se han inferido a partir de la presencia de tiestos asignados a tipos ceramicos
procedentes de Chile (v.g. Lolleo, Diaguita chilena), cafas de colihue de bosques
chilenos, valvas de moluscos y cuentas de collar de las costas pacifica y atlantica (Neme
y Gil 2005). Varios investigadores (Duran 2002; Neme 2002; Neme y Gil 2005) han
seflalado que los indicadores de bienes no locales ocurren principalmente con
posterioridad a los 2000 AP, aunque en dos sitios hay evidencias de contactos en

momentos mas tempranos (i.e. cuentas de moluscos halladas en Gruta del Manzano

® El sur de la provincia de Mendoza es incluido dentro de la regién patagénica ya que comparte con esta
las caracteristicas ambientales, geomorfolégicas y la historia cultural (Neme et al. 2005).
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datado en 7000 afios AP y en Cafiada de Cachi, 3000-2000 afios AP). Hacia el 1000 AP
se registra una elevada frecuencia de restos de maiz en los sitios, la cual es interpretada
como resultado del contacto con grupos agricultores (Gil 2003; Gil et al. 2006). Esto es
esperable dado que esta area es considerada como una region de transicion entre los
grupos agricultores ubicados al norte y los cazadores-recolectores de Patagonia (Gil et al.
2006). Finalmente, en los altimos siglos debe considerarse la influencia de la entrada de
grupos araucanos que se dispersaron desde Chile por el norte de Patagonia alcanzando la
regién Pampeana (Casamiquela 1990; Mandrini y Ortelli 1992; Mazzanti 2003).

Las investigaciones desarrolladas en la cuenca superior del rio Limay, en el
limite entre las provincias de Neuquén y Rio Negro, indican una mayor densidad de
sitios arqueologicos correspondientes al Holoceno tardio con relacion a periodos previos
(Crivelli Montero y Fernandez 2004; Sanguinetti de Bormida 1981, 1997). La evidencia
arqueoldgica indica un aumento demografico a nivel regional que habria influido sobre
la movilidad de los grupos humanos (Crivelli Montero y Ferndndez 2004). A partir del
analisis de la procedencia de las materias primas, en su mayoria de origen local
(Fernandez 2001), y de las actividades desarrolladas en los sitios se ha propuesto una
movilidad residencial restringida y un uso logistico de ciertos espacios vinculados a la
caza (v.g. Alero Nestares, Achico 1/97; Chauvin 2000) o al procesamiento de material
organico (v.g. Alero Las Coloradas; Chauvin 2000). Asimismo, el hallazgo de
macrorestos vegetales ha sido interpretado como una evidencia de almacenamiento
vinculado a la intensificacion y diversificacion en el uso de recursos locales (Crivelli
Montero et al. 1996; Sanguinetti de Bormida 1996). La evidencia de contacto directo o
indirecto con poblaciones transcordilleranas desde tiempos prehispanicos tempranos se
ve reflejada en la presencia de ceramica tipo Pitren fechada entre los siglos X-XI de la
era, y de valvas de moluscos del Pacifico (Alero Los Cipreses) con dataciones entre los
siglos IX-XVI de la era (Silveira 1996). Asimismo, ceramica de tipo Valdivia,
procedente de la Araucania chilena y asignada a momentos post-contacto, fue hallada en
sitios de la region de los lagos Aluminé y Moquehue, y en Cueva Haichol, entre otros
(ver revision en Hajduk y Cuneo 1997-1998).
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Patagonia central

Las investigaciones arqueoldgicas realizadas en la Comarca Andina del
Paralelo 42° (sudoeste de Rio Negro y noroeste de Chubut) sefialan la ocupacion
relativamente tardia del area, principalmente con posterioridad al 3000 AP (Bellelli et al.
2004). Estos estudios han permitido evaluar la utilizacion de los ambientes disimiles que
presenta la region, es decir, los ambientes ecotonales de bosque-estepa (alrededores de la
localidad de Cholila) y los de estepa (Piedra Parada). Se ha establecido que la movilidad
entre bosque y estepa, y dentro de ésta misma, era muy fluida y por lo tanto las barreras
biogeograficas entre Piedra Parada, meseta de Somuncura y Cholila no habrian sido
infranqueables. En este sentido, los analisis geoquimicos de obsidiana han permitido
identificar las fuentes de aprovisionamiento de las materias primas utilizadas para la
realizacion de artefactos hallados en sitios de la region, determinando la presencia de
obsidiana procedente de la meseta de Somuncura (Bellelli y Pereyra 2002; Pérez de
Micou et al. 1992). Asimismo, se ha establecido que los espacios ecotonales y de bosque
probablemente habrian sido ocupados debido al atractivo que ofrecian los recursos
vegetales de estos ambientes (Marconetto 2002; Pérez de Micou et al. 1992). En
resumen, para este periodo se propone la utilizaciéon intensa y continua, con mayor
densidad, diversidad y variabilidad de artefactos, mayor cantidad de sitios, probabilidad
de redundancia ocupacional y frecuencias mas altas de restos faunisticos (Bellelli et al.
20004, b).

Sur de Patagonia

Para el noroeste de la provincia de Santa Cruz se ha sugerido que la tendencia
climatica hacia condiciones de mayor aridez establecidas durante el Holoceno tardio, y
que se intensificd a partir de la ACM, habria tenido como consecuencia una mayor
fragmentacion de los habitat (Gofii 2000; Gofi et al. 2000-2002). El decrecimiento en el
nivel de humedad ambiental con la consecuente reduccién de los espacios con
disponibilidad de agua habria conducido a la reduccién de la movilidad residencial y al
nucleamiento de los grupos en areas mas favorables para el poblamiento humano (Gofi
2000; Gofi y Barrientos 2004; Gori et al. 2000-2002). Dentro de este modelo las
cuencas lacustres bajas pericordilleranas con disponibilidad de recursos como agua, lefia
y reparo habrian sido el lugar elegido por grupos cazadores recolectores para el
establecimiento de campamentos residenciales permanentes o semipermanentes. Este

proceso podria haber conducido a un aumento en la densidad local de las poblaciones,
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aunque la densidad a nivel regional continuaria siendo baja. Por lo tanto, es probable que
esta situacion haya incrementado el aislamiento entre las poblaciones. La evidencia
arqueoldgica y bioarqueoldgica recuperada en las cuencas bajas de los lagos Posadas-
Salitroso y Cardiel-Strobel sefiala la presencia de campamentos residenciales, y en el
caso del Salitroso, una gran concentracion de entierros tipo "chenque”. Este tipo de sitios
con entierros concentrados en el espacio y aislados de las areas de actividad se asocia,
generalmente, con grupos de movilidad residencial restringida y asentamientos de larga
duracion (Goiii 2000; Gofii y Barrientos 2000). Contrariamente, se observa la ausencia
de chenques en el sector de tierras altas de Rio Chacabuco/Baker, en el area del PNPM y
en las mesetas del Aguila y Asador (Gofii et al. 2004b). La reduccion de la movilidad
residencial también esta documentada a partir de los analisis de is6topos estables del
Nitrogeno y el Carbono, cuyos valores son concordantes con una dieta continental
terrestre con baja proporcion de recursos marinos (Tessone et al. 2005). No obstante, se
evidencia hacia fines del Holoceno tardio una incorporacion en bajas proporciones de
recursos marinos, ya sea por aprovisionamiento directo o por intercambio, es decir, que
los rangos de movilidad podrian haber incluido ocasionalmente la costa atlantica y/o
pacifica (Tessone et al. 2005). La presencia de valvas de molusco de origen marino como
materia prima usada en cuentas de collar, encontradas en asociacion con los entierros,
apoya esta hipotesis (Cassiodoro 2005).

Conjuntamente con la reduccién en la movilidad residencial, habria ocurrido un
proceso de extensificacion de los rangos de accion logistica a partir de los lugares de uso
residencial (Gofii 2000). En este sentido, las mesetas, el PNPM y los bosques del oeste
en Chile presentan evidencias arqueoldgicas de actividades especificas vinculadas a la
subsistencia (Belardi et al. 2005). Particularmente, para mesetas como las del Strobel y
Pampa del Asador se ha propuesto el uso estacional del espacio centrado en actividades
vinculadas a la caza de guanaco, debido a que en sus lagunas se encuentran artefactos -
v.g. puntas de proyectil- y estructuras asociados a la caza -parapetos- en frecuencias
elevadas (Belardi et al. 2005; Espinosa y Goiii 1999).

Como se mencion0 previamente, no todas las areas de Patagonia fueron ocupadas
intensamente durante el Holoceno tardio, diversas zonas del extremo sur de Patagonia
continental habrian sido pobladas tardia y discontinuamente (Franco y Borrero 1996,
1997). Los estudios realizados por Franco y Borrero (1996, 1997) sugieren que las areas
de Cordon Baguales, al sur del lago Argentino, y los campos altos entre los lagos

Argentino y Viedma, en la cuenca superior del rio Santa Cruz, habrian sido pobladas en
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momentos tardios, permaneciendo como areas marginales sin ocupacion continua y
estable.

Una situacion similar se registra en la zona del PNPM, al noroeste de Santa Cruz,
donde las caracteristicas climaticas del area habrian limitado el establecimiento de
ocupaciones permanentes. Las evidencias de las ocupaciones se han encontrado
distribuidas a lo largo de amplios espacios, tanto en cotas altas como bajas, que quedaron
disponibles como consecuencia de la retraccion de los grandes cuerpos de agua que
cubrian extensas areas (v.g. el paleolago que unifico las actuales cuencas del Belgrano,
Burmesteir y Azzara) (Aschero et al. 2005). A lo largo del Holoceno tardio se ha podido
determinar la vinculacion con éareas cercanas a partir del analisis de los materiales liticos
realizados con materias primas procedentes de Pampa del Asador y meseta del Aguila,
ambas distantes a 40 km del PNPM, asi como por el estudio de las pinturas rupestres que
indica representaciones similares a las halladas en las areas de rio Pinturas y lago
Posadas, al norte de esta area (Aschero et al. 2005).

Costa de Patagonia continental

En este sector la mayor parte de los fechados radiocarbonicos se ubican dentro
del rango temporal del Holoceno tardio. Aunque se han detectado cronologias anteriores
en la costa norte de Santa Cruz y Chubut, en comparacién con la historia ocupacional del
resto de Patagonia la explotacion intensiva de la costa es, en general, tardia (Castro et al.
2001, 2003; Gomez Otero 2006). Durante este periodo se observa un incremento notable
en el registro arqueoldgico en diversos sectores de la costa patagonica atlantica (Borrero
1994-1995; Gomez Otero 2006; Gomez Otero et al. 1998; Miotti y Salemme 2004),
probablemente como resultado de un aumento poblacional gradual. No obstante, como se
discutid mas arriba debe considerarse la posible influencia de las transgresiones marinas
sobre la preservacion del registro a lo largo de la costa.

Los datos de la costa centro-septentrional de Patagonia indican un uso mas
intensivo durante el Holoceno tardio. La informacién zooarqueoldgica y los analisis
isotopicos sugieren distintos tipos de relacién de las poblaciones humanas con el
ambiente litoral. Algunos grupos habrian consumido de manera intensiva recursos
marinos, otros habrian tenido dietas mixtas, aunque basadas fundamentalmente en
recursos terrestres, mientras otros parecen haber consumido una muy baja proporcion de
recursos marinos (Gomez Otero 2006; Gémez Otero et al. 2000). Aungue el litoral fue

explotado intensamente no se desarrollaron adaptaciones canoeras como aquellas
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presentes en el extremo sur. Para la segunda mitad del Holoceno tardio, se registraron
diversos rasgos nuevos, entre ellos el consumo mas regular de pinnipedos, el desarrollo
de ceramica y de tecnologias relacionadas con la intensificacion en el aprovechamiento
de plantas (i.e. instrumentos de molienda) y otros productos alimenticios. Sobre la base
de estas evidencias, Gémez Otero (2006) propuso que durante este periodo se habria
producido una reduccién de la movilidad residencial, que estaria también sustentada por
la aparicion de areas formales de entierro utilizadas recurrentemente desde 750 afios AP.
Estos rasgos en conjunto, indicarian segun la autora, el desarrollo de estrategias de
procesamiento como resultado de un incremento demogréfico observable en los sitios del
area desde el 1000 AP. Estos procesos se produjeron hacia el final de la ACM; sin
embargo, no es posible afirmar que los cambios sucedidos al interior de las sociedades
cazadoras-recolectoras de esta area hayan sido el producto de situaciones de estrés
ambiental (Gomez Otero 2006).

Otro aspecto relevante de la evidencia arqueoldgica proveniente de la costa
centro-norte de Patagonia, esta constituido por los materiales tipicos de grupos
agroalfareros del Noroeste argentino y/o de Chile central obtenidos de enterratorios de la
costa y el valle inferior del rio Chubut datados en fechas posteriores a 750 afios AP
(Gémez Otero 2003; Gdémez Otero y Dahinen 1997-1998). Entre los elementos se
encontraron cuentas de rocas ornamentales (turquesa, serpentina, malaquita) procedentes
de Neuquén, Mendoza, La Pampa y Cordoba, y objetos ornamentales de bronce
procedentes del NOA. Estos items habrian llegado ya elaborados, por intercambio.
Asimismo, a partir de estudios quimicos realizados sobre artefactos de obsidiana
procedente de sitios arqueoldgicos del area se pudo determinar la circulacion de seis
tipos diferentes de obsidianas en los dltimos 3000 afios, tres de los cuales proceden de
fuentes ubicadas a 900 km -Pampa del Asador y la meseta del Somuncura- (Gomez
Otero y Stern 2005). Esto indica que durante el Holoceno tardio, especialmente en la
segunda mitad, los grupos cazadores pre-ecuestres del area presentaban amplios rangos
de movilidad y mantenian extensas redes de intercambio con grupos ubicados a
distancias variables.

Los resultados de los estudios realizados en la costa norte de la provincia de
Santa Cruz, comprendida entre el limite con Chubut al norte y Bahia Laura al sur, han
permitido inferir la ocupacion intensiva y estructurada espacialmente de este sector de la
costa patagdnica durante el Holoceno tardio (Castro et al. 2001, 2003). Aunque este

espacio habria estado dentro de los rangos de los cazadores recolectores desde el
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Holoceno medio, su uso se intensificd a lo largo del tardio. Se ha observado que los
sitios se concentran en determinados sectores del paisaje, en relacién con los distintos
tipos de costa y la disponibilidad de recursos como moluscos, pinnipedos, afloramientos
rocosos y agua dulce (Castro et al. 2000, 2001). En este sentido, la intensidad de uso
habria sido distinta a lo largo de la costa, pudiendo identificarse sectores con muy
escasas evidencias de uso (v.g. entre Cabo Blanco y Puerto Deseado) y otros con
abundantes evidencias de ocupacién continua y recurrente (v.g. golfo San Jorge y ria del
Deseado) (Castro et al. 2003). En estos ultimos sectores se han encontrado grandes
acumulaciones de moluscos’ -denominadas concheros- y diversos artefactos que
permiten inferir una mayor intensificacion en el uso de los recursos marinos, asi como el
conocimiento y la planificacion en el uso de la costa (Castro et al. 2001; Moreno et al.
2000; Zubimendi et al. 2005). Castro y colaboradores sefialan que el uso de la costa no
habria constituido una estrategia de ajuste circunstancial y que, al menos para el
Holoceno tardio, fue un ambiente intensamente aprovechado, ocupando un lugar
importante en la eleccion de los ambientes entre los grupos del area (Castro et al. 2001;
Moreno y Castro 2001). Finalmente, es importante destacar la gran concentracion de
entierros humanos en estructuras tipo “chenque” localizados al sur de la ria del Deseado,
donde se hallaron més de 100 de estas estructuras (Castro y Moreno 2000). La presencia
de estas &reas formales de entierro seria un indicador de la reduccion en la movilidad
residencial y/o del aumento demogréafico en las poblaciones costeras (Castro et al. 2001).

Contrariamente a la costa norte de Santa Cruz, los estudios realizados en los
alrededores del estuario de rio Gallegos indican que la costa sur habria sido un espacio

ocupado tardiamente y de uso marginal (Ercolano y Carballo 2005).

Patagonia insular

En esta area se observa continuidad en el patron de ocupacion del espacio
establecido a lo largo del Holoceno medio. Por un lado, se encuentran evidencias de
poblaciones adaptadas al litoral en el sector del Canal Beagle y en los canales e islas
Magallanico-Fueguinos (Orquera y Piana 1999b; Piana 1984). Por otro lado, en la Isla
Grande de Tierra del Fuego las evidencias indican la presencia de cazadores recolectores
terrestres, que basaban su subsistencia, principalmente, en la caza del guanaco y que

" Esto podria indicar la importancia de los moluscos en las dietas de los cazadores recolectores, tal vez no
como recurso principal sino complementario (Gémez Otero et al. 1998).
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explotaban los recursos marinos de manera complementaria y ocasional (Barberena
2004).

Los rasgos que han sido considerados caracteristicos del sistema adaptativo de los
cazadores recolectores litorales incluyen la presencia de puntas de arpén fabricadas en
hueso, los punzones huecos de huesos de aves marinas, cuchillos y adornos
confeccionados con valvas, grandes acumulaciones de valvas denominadas “concheros”,
y restos 6seos de aves y mamiferos marinos. Estos elementos han sido hallados en todos
los conjuntos excavados en la costa del Canal Beagle y en todos los momentos desde la
ocupacion del éarea, indicando que estas poblaciones dependian intensamente del
aprovechamiento de recursos litorales (Orquera y Piana 1999b). La dependencia marcada
respecto de los recursos litorales se expresa no solamente en el consumo
cuantitativamente dominante de ellos en relacion con los recursos terrestres (Guichén et
al. 2001; Tessone et al. 2003), sino también en la fabricacién de instrumentos
especialmente disefiados para la obtencidn de esos recursos y de las materias primas que
proporcionan. Esa situacion se diferencia de la observada en el Estrecho de Magallanes y
la costa atlantica de Tierra del Fuego, donde el aprovechamiento de recursos litorales
habria tenido un caracter complementario y no implico el desarrollo de tecnologias
especificas (Orquera y Piana 1999b).
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2.1 Investigaciones sobre la diversidad bioldgica de las poblaciones humanas de
Patagonia

El origen y la evolucion de las poblaciones humanas prehistoricas de Patagonia
continental y Tierra del Fuego han sido problematicas intensamente estudiadas desde
mediados del siglo XIX, principalmente, a partir de la morfologia craneofacial.
Recientemente, estos estudios se han visto renovados con la incorporacion de datos
moleculares, tanto de poblaciones actuales como prehistoricas, brindando la posibilidad

de comparar y discutir evidencias que contienen distinto tipo de informacion bioldgica.

Primera etapa de las investigaciones: enfoques tipologico-raciales.

A comienzos del siglo XIX los estudios sobre los grupos prehistoricos de
Patagonia fueron abordados desde una perspectiva tipolégica-racial, caracteristica de lo
que Washburn (1951, 1953) ha denominado “vieja antropologia fisica”. Ejemplo de ello
son los trabajos realizados por Blumenbach (s/f) y Morton (1839), los cuales incluian
s6lo unos pocos craneos de procedencia poco precisa debido a que no se disponia aun de
grandes series esqueletales para la region. Desde un punto de vista metodologico, estos
estudios fueron de naturaleza puramente descriptiva, ain cuando empleaban una
aproximacion basada en la cuantificacion de rasgos morfolégicos.

Hacia finales del siglo X1X y principios del XX, las investigaciones se centraron
en la determinacion del nimero de tipos raciales presentes y el nimero de oleadas de
poblamiento en la region, dentro de un contexto geografico amplio, con el objetivo de
establecer relaciones con otras poblaciones americanas y extra americanas (v.g. De
Quatrefages y Hamy 1882; Hrdlika 1912; Huxley 1868). Asimismo, la asignacion
cronoldgica de las muestras realizada mediante el analisis de las caracteristicas
morfoldgicas generales y de las deformaciones artificiales del craneo, constituy6 un tema
de interés en estos estudios. Esta etapa se enmarca dentro de un enfoque esencialista, en
el sentido de que los individuos eran clasificados dentro de un tipo de acuerdo con
caracteristicas morfoldgicas que se suponia eran compartidas por todos los miembros del
tipo en todo tiempo y espacio (Hunt 1981; Mayr 1968; Sober 1992). En este contexto,
las poblaciones humanas eran vistas como unidades evolutivamente estéticas y sujetas al
cambio solo por fuerzas como la migracion y la subsiguiente mezcla. Como

consecuencia, la variacion intrapoblacional fue generalmente ignorada.
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A partir de la observacion morfoscopica y métrica, los craneos de las poblaciones
americanas, incluyendo las de Patagonia, fueron clasificados en dos grandes tipos de
acuerdo con su forma: braquicéfalos o craneos redondeados, y dolicocéfalos o craneos
alargados. Los craneos dolicocéfalos eran considerados de mayor antigiiedad que los
braquicéfalos, correspondiendo los primeros a las poblaciones del paleolitico (v.g.
Hombre de Cromagnon), mientras que estos Ultimos corresponderian al neolitico. Huxley
(1868) fue el primero en aplicar esta clasificacion a los craneos de América, y concluyé
que los Patagones pertenecerian al tipo braquicéfalo, mientras los Fueguinos
corresponderian al tipo dolicocéfalo. Esta clasificacidn perdurd en las décadas siguientes,
constituyendo la base para la determinacion de aspectos cronoldgicos con implicancias
para las hipotesis acerca del poblamiento de la region.

El interés por el estudio de muestras esqueletales patagonicas se incrementd a
partir de la década de 1870 como consecuencia de los importantes hallazgos realizados
por numerosas expediciones y excavaciones arqueoldgicas en la region. En su trabajo
publicado en 1874, Moreno describio los materiales recuperados en las excavaciones de
los cementerios y paraderos prehistéricos ubicados en el curso inferior del rio Negro. Si
bien el trabajo se inscribe dentro de aquellos de finalidad descriptivo-clasificatoria, se
diferencia de los anteriores (v.g. trabajos de Blumembach, Morton, Retzius y Davis,
citados en Bormida 1953-1954) por el analisis métrico de una serie numerosa de craneos
deformados y no deformados. Los craneos recuperados fueron agrupados bajo la
denominacién Tehuelche, la cual era empleada para denominar a los grupos etnograficos
que habitaban la regién en tiempos histdricos'. A partir de estos datos establecié que los
Tehuelches presentaban un craneo de tipo braquicéfalo y, por lo tanto, no tendrian
demasiada antigliedad. Sobre la base de informacion aportada por cronistas, establecio
que la distribucion geografica de este grupo se habria extendido desde la ribera del rio
Negro hasta el Estrecho de Magallanes. Posteriormente, plante6 que en la region del
valle inferior del rio Negro se habian sucedido seis oleadas humanas que permitirian dar
cuenta de la heterogeneidad observada en los craneos de la region, la ultima de las cuales

corresponderia a los denominados Tehuelches y Pampas (Moreno 1880).

! Un gran nimero de los trabajos citados en este capitulo utilizan las denominaciones dadas a los grupos
historicos para referirse a muestras de restos 6seos cuya procedencia corresponde geograficamente con la
localizacién conocida para los grupos que habitaban la region al momento del contacto con los europeos,
independientemente de la posible antigliedad de las muestras. Dado que el capitulo realiza una revision de
los antecedentes se mantienen estas denominaciones, sin embargo, a lo largo del trabajo las muestras
incluidas son denominadas empleando criterios geograficos debido a la dificultad de establecer
asignaciones étnicas a partir del analisis de restos 6seos.
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En 1882 de Quatrefages y Hammy asignaron los craneos procedentes de la region
a los tipos braqui y dolicocéfalos, y propusieron diferentes cronologias y posibles
relaciones de parentesco para ambos tipos. De acuerdo con los autores, los Patagones, de
tipo braquicéfalo, estarian emparentados con los Puelches, Charrlas y Araucanos,
mientras que los craneos de tipo dolicocéfalo habrian poblado la region del rio Negro
con anterioridad. Dentro de este ultimo grupo se incluyeron también a los Yamanas y a
otros grupos etnograficos tales como los Botocudos de Brasil y Perici de Baja
California, asi como a los craneos procedentes de Lagoa Santa (Hansen 1888; Hyades y
Deniker 1891; Sergi 1911; ten Kate 1884, 1885, 1892; von Eickstedt 1934). Este grupo
fue denominado por de Quatrefages (1879) como raza Lagoa Santa, cuyo nombre deriva
del sitio Lagoa Santa en Minas Gerais (Brasil), que representaria a los primeros
habitantes de América. Esta raza recibio también la denominacion de Paleoamericana,
dado que fue considerado el primer grupo que habia arribado al continente (Deniker
1900).

ten Kate (1892) realiz6 un extenso trabajo métrico y descriptivo sobre un
conjunto de craneos araucanos recuperados del sur y suroeste de la provincia de Buenos
Aires y del area de Salinas Grandes, provincia de La Pampa. Cronoldgicamente, los
individuos incluidos en esta muestra corresponderian a momentos posteriores al contacto
europeo Yy estarian relacionados con grupos araucanos de Chile, distinguiéndose de los
Puelches, Gena Ken y Patagones o Tehuelches. Los resultados de sus analisis indican
que la mayor parte de los craneos pudo ser clasificada como braquicéfalos, aunque un
nimero menor perteneceria al tipo dolicocéfalo. Estos ultimos presentarian
caracteristicas similares a los craneos de Lagoa Santa, Pontimelo, indios de peninsula de
California, Botocudos y Fueguinos. Dentro del marco tedrico de la época, la existencia
de tipos completamente diferentes a la mayoria de los araucanos resultaba dificil de
explicar, y fueron atribuidos por el autor a posibles contactos con grupos fueguinos.

El problema de la mayor antigliedad de las poblaciones con craneos de tipo
dolicocéfalo es retomado por Moreno (1901) en un trabajo de sintesis en el cual se
refiere a las oleadas humanas que se superpusieron en Patagonia. Plantea que en la
regién del rio Negro se encuentran representados diferentes tipos raciales: tipo
dolicocéfalo relacionado a los Botocudos de Brasil y a los habitantes de los monticulos
de Uruguay, tipo mesocéfalo representaria a los fueguinos (Yamana y Alakaluf), tipo

Selknam, tipo Tehuelche antiguo y moderno, y Huarpe-Calchaqui del Noroeste
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Argentino. El tipo mas antiguo, representativo de la poblacion primitiva del continente,
seria el dolicocéfalo.

En 1905 Outes planted la presencia de dos tipos humanos en la region, uno
dolicocéfalo localizado al norte de la Patagonia, desde el norte del rio Negro hasta el
paralelo 41°, y otro braquicéfalo localizado al sur del territorio, que habria alcanzado el
Estrecho de Magallanes y Tierra del Fuego. Estos dos tipos principales representarian
dos corrientes de poblamiento, una procedente del noreste (dolicocéfala) y otra del
noroeste (braquicéfala). Asimismo, reconoce otros dos tipos, denominados sub-
dolicocéfalos y mesaticéfalos, originados por la mezcla de los individuos del tipo
braquicéfalo con pueblos que presentaban otras morfologias. Por otro lado, propuso que
la fraccion patagonica actualmente Ilamada Selknam seria representante de la mezcla de
los patagones braquicéfalos que habrian llegado por via maritima valiéndose de sus
vecinos los Yamanas. La larga e ininterrumpida relacién entre ambos habria tenido como
consecuencia que los Selknam, cuyos antepasados eran braquicéfalos, adquiriesen una
morfologia dolicoide a través del mestizaje con los Yamana.

Entre los trabajos de la época es destacable el estudio realizado por Marelli
(1913) dado que fue el primero en aplicar una perspectiva morfobiométrica a los craneos
de Patagonia. Este autor analiz6 extensas series craneanas procedentes de las cercanias
de Trelew en Chubut, Laguna del Juncal en Rio Negro y un conjunto de craneos
araucanos provenientes de Azul en la provincia de Buenos Aires. El principal aporte de
su trabajo consistio en la generacion de un gran conjunto de datos, aunque su alcance es
limitado dado que es de caracter descriptivo y presenta problemas metodolégicos (v.g.
analiza conjuntamente craneos deformados y no-deformados) (Bormida 1953-1954).

Como se observa, hasta comienzos de 1900 existia un esquema bipolar de las
razas humanas basado en la distincion entre craneos dolicocéfalos y braquicéfalos, que
correspondia al esquema binario clasico de de Quatrefages, Topinard, Brinton y Deniker.
Alrededor de esa fecha se produjo una renovacion importante en estos estudios,
caracterizada por el empleo de nuevos datos y de un mayor nimero de variables para
definir los tipos raciales. En este periodo es de destacar la influencia de la escuela
histérico-cultural en nuestro pais, cuyos postulados hiperdifusionistas predominaron
desde la década de 1920 hasta finales de 1960 (Carnese 1998; Carnese et al. 1991-1992).
Este enfoque reducia la variabilidad biologica a entidades ideales, estables en tiempo y
espacio. El objetivo principal de estos investigadores fue la sistematizacion racial a

través de tipologias construidas en base a variables morfoscopicas y métricas. A nivel
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local, uno de los representantes de estas ideas fue Imbelloni, quien tendria una fuerte
influencia sobre varias generaciones de investigadores (v.g. Bormida, Fortich Baca,
Canals Frau, entre otros).

Una de las contribuciones mas importantes de Imbelloni fue la aplicacién de una
nueva metodologia, denominada craneotrigonometria, basada en el célculo de indices
craneanos y deformatorios (Imbelloni 1923). Este autor incorpor6 una muestra
compuesta por craneos procedentes de lago Buenos Aires (provincia de Santa Cruz), y
sugirio que durante el neolitico el area habria sido habitada por un grupo humano braqui
platicéfalo. Estos resultados indicarian la existencia de un nuevo componente racial en
Patagonia. El autor propone que este componente podria haber arribado a la region desde
las costas de Chile a travées de los Andes hacia Santa Cruz.

Posteriormente, Imbelloni (1937) realiz6 un esquema taxonomico de los
aborigenes americanos y propuso subdvidir a la raza Laguida, propuesta por von
Eickstedt (1934), en dos razas distintas denominadas Laguida y Fuéguida. Los caracteres
diagnosticos de la ultima serian baja estatura, craneo dolicocéfalo, boveda craneana baja,
frente angosta, cara no muy ancha y alargada, y nariz angosta. Los grupos
representativos incluirian a los pueblos etnograficos Botocudo, Yéamana, Alakaluf, y a
los craneos de Valdivia, Coquimbo y Sambaqui, los cuales corresponderian a una
primera capa mas arcaica de naturaleza tasmanio-australoide. Por otro lado, los Laguidos
se caracterizarian por baja estatura, craneo angosto, boveda elevada, frente ancha, cara
ancha y baja, orbitas altas y paladar corto. Dentro de esta raza incluye a los craneos de
naturaleza melanesoide de Lagoa Santa, Fontezuelas, Paltacalo, Punin, Pericl, Tunebo y
Tapuya. Entre los Laguidos y los Fuéguidos existiria una vinculacion profunda
evidenciada por un conjunto de rasgos fisicos compartidos. A pesar de la similitud y
mezcla reciproca es posible discernir diferentes variedades morfoldgicas, que en
América del sur estarian representadas por los Fuéguidos, Laguidos y Pampidos. De
acuerdo con el autor, la amplia distribucién por todo el continente de los yacimientos y
de las poblaciones sobrevivientes de Fuéguidos y Laguidos indicaria que se trata de dos
capas profundas y antiguas, a las cuales se habrian superpuesto las capas mas recientes
de Amazoénidos en la region del bosque y la de los Andidos en la cordillera. La fusion
con los Pampidos habria tenido lugar, segun lo planteado por Imbelloni, principalmente
en la region del Chaco y del Mato Groso.

En 1938 Imbelloni publicéd La tabla clasificatoria de los indios, donde sintetizd

los resultados de sus investigaciones acerca de las poblaciones americanas. En ese
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estudio construyé un esquema taxondémico ensamblando los pensamientos de de
Quatrefages, D orbigny y los esquemas de Deniker, Sergi, Biassuti, Pittard y von
Eickstedt. Plantea la existencia de diez grupos humanos en América (i.e. Subartidos,
Colimbidos, Planidos, Sondridos, Andidos, Istmidos, Amazoénidos, Pampidos, Laguidos
y Fuéguidos) para los que describe sus caracteristicas diagnosticas. En la region
patagonica estarian representados Ginicamente los grupos Fuéguido, Pampido y Andido.

El esquema clasificatorio desarrollado por Imbelloni (1938) fue modificado
posteriormente por Canals Frau (1944). Este autor propuso incorporar un nuevo grupo
denominado Huarpido-Comechingdn que se distribuiria en las actuales provincias de San
Juan y Mendoza. A partir de la informacion disponible acerca de las familias lingiisticas
y de datos somatologicos, distinguié ocho grupos Huarpes. ElI grupo Huarpe-
Comechingdn se caracteriza por craneos dolicoides, estatura relativamente alta,
complexién leptosoma, fuerte pilosidad y color oscuro. Asimismo, plantea que los
Huarpes presentarian relaciones con los Uros del altiplano boliviano, los Laguidos y con
grupos dispersos del oriente de los Andes, y considera que todos ellos serian vestigios de
una unidad mayor disuelta que habria pertenecido a la primera capa americana. Este
autor sugiere que los primeros inmigrantes del subcontinente se habrian dividido en dos
grandes corrientes luego de atravesar el istmo centroamericano, una se habria desplazado
por el noreste y luego hacia el sur (i.e. los grupos del Planalto septentrional y central de
Brasil, y los Laguidos) y la otra por la parte occidental de Sudamérica a través de laderas
y penillanuras orientales de la cordillera andina, correspondiente a los Huarpidos. Ambos
grupos tendrian un estrecho parentesco racial en sus origenes. Ademas, este autor
denomino a los Pampidos como Patagonidos. Imbelloni (1950) cuestiond la existencia
del grupo Huéarpido como una entidad independiente, ya que habia sido formulado sobre
la base de rasgos somaticos caracteristicos de los Pampidos.

El trabajo de Menghin (1952) contribuyd al encuadre teérico conceptual dando un
marco amplio a la prehistoria sudamericana. Con relacion a las poblaciones de
Patagonia, retoma ideas elaboradas por otros autores. Considerd6 que en tiempos
histdricos la region estuvo poblada por tres grupos raciales, que se corresponderian con
tres etnias y grupos linguisticos: 1- los Alakaluf y Yamanas; 2- los Tehuelches insulares
(Selknam y Haush) y continentales (Aonikenk, Metcharnue, Chehuachekenk y Gunina
Kina); y 3- los Araucanos. Estos tres grupos corresponden, respectivamente, a los tipos

raciales Fuéguido, Pampido y Andido de la clasificacion de Imbelloni (1938).
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Dentro de los estudios que abordaron el poblamiento de Patagonia desde
perspectivas raciales, el trabajo de Bérmida (1953-1954) resulta particularmente
relevante debido a la fuerte influencia que ejercidé sobre los autores que trabajaron
posteriormente en esta problematica. El trabajo incluye muestras de gran tamafio que
cubren espacialmente toda la region patagonica y cuya procedencia geografica es
conocida con precision. A partir del anélisis de los tipos de deformacion craneana
establece que las capas humanas mas antiguas que poblaron la Patagonia no presentaban
deformacion artificial, que la deformacion tabular erecta (tipos pseudocircular,
planofrontal y planolambdica) contiene valor étnico y que dentro de esta el tipo
planoldmbdico seria el mas reciente de los tipos presentes en la region.

La variacion morfoldgica craneofacial observada en los restos 6seos humanos
recuperados en la regién fue explicada por Bérmida (1953-1954) en términos de
sucesivas oleadas migratorias provenientes de diversas areas (v.g. Amazonas, Andes). A
partir del estudio basado en métodos craneométricos y craneoscopicos plantea la
existencia de cuatro tipos craneanos, tres de los cuales serian puros de Patagonia. El
Ellipsoides patagonicus, de mayor antigliedad por su gran dispersién geogréfica, el
Platistegoides onensis, considerado metamorfico con intervencion de grupos Fuéguidos,
el Hipsistegoides lagoides y el Ooides fueguinus. Plantea también la presencia de un
quinto tipo, el araucano, de procedencia extra patagonica. Por otro lado, describe tres
tipos faciales que corresponderian a la cara pAmpida, araucana y fuegoide. Considerando
estos tipos raciales reconstruy6 el proceso de poblamiento de Patagonia, asi como las
relaciones entre los grupos raciales. En sintesis, este autor propuso que a finales del
Pleistoceno y comienzos del Holoceno habria llegado a las llanuras del sur una oleada de
grupos cazadores caracterizados por una cultura miolitica, que previamente se habria
extendido por todo Sudamérica. Estos individuos pertenecian a la raza PAmpida, con una
forma craneana del tipo Ellipsoides patagonicus. Esta oleada ocupd toda la region
patagénica y atraveso el Estrecho de Magallanes llegando hasta Tierra del Fuego. En su
desplazamiento los grupos Pampidos encontraron ya establecidos en la costa a los grupos
Fuéguidos, de economia cazadora. El contacto entre las razas resulto en la asimilacién o
el arrinconamiento definitivo de los Fuéguidos sobre la zona atlantica en el extremo
meridional del continente. Con posterioridad a la llegada de los PAmpidos, una segunda
oleada humana de Laguidos, provenientes posiblemente del litoral de Brasil, penetr6 en
las llanuras del sur y siguid el sistema de los grandes rios argentinos. Luego de haber

provocado la separacion de los cazadores del Chaco de los charrtas se extendio por las
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llanuras pampeanas desplazando y asimilando a los Pampidos que las habitaban o
infiltrandose entre ellos. Quizéas siguiendo la costa atlantica llegaron a las zonas
meridionales del norte de Patagonia hasta la latitud maxima de su desplazamiento que
parece haber sido la correspondiente al bajo rio Negro. Sus influencias culturales
irradiaron toda la Patagonia. La poblacion Laguida de las Ilanuras del sur debid
sobrevivir durante un periodo suficiente como para recibir la fuerte influencia cultural
andina que ya se insinuaba sobre el area, uno de cuyos elementos caracteristicos seria la
deformacion circular presente en sitios de Rio Negro. Los Laguidos se diluyeron en los
Pampidos que los rodeaban. Posteriormente, se observan influencias culturales de los
pueblos andinos sobre los Pampidos, evidenciadas, entre otras cosas, por la adopcion de
la deformacion cefélica planofrontal. Finalmente, sobre las poblaciones Pampidas puras
del centro y norte de Patagonia y sobre los nucleos residuales mestizos de Pampidos-
Laguidos se observa el impacto de las invasiones araucanas en momentos cercanos al
contacto hispano-indigena.

Patti de Martinez Soler (1967) estudio una muestra de craneos provenientes de
San Blas y asigno los craneos dolicoides altos y de cara larga al grupo Hispsistegoides
lagoides propuesto por Bérmida (1953-1954). La autora compard esta muestra con la
serie de Canals Frau del grupo Huarpe-Comechingdn y postulé la existencia de una
conexion entre los paraderos de San Blas y los grupos de Cuyo (de tipo Huarpido)
basandose en la afinidad morfologica entre ambas series y en la presencia de un mismo
rasgo cultural andino, la deformacién craneana tabular erecta. Estos restos formarian
parte de un substratum dolicocéfalo Laguido aculturado por los Andidos y cuya difusion
se produjo diacrénicamente por dos vias, en direccion sur-suroeste por la mesopotamia y
provincia de Buenos Aires hasta nordpatagonia, y por un proceso de flujo y reflujo por
via hidrografica hacia la cordillera deslizandose por los valles longitudinales y
posteriormente hacia el mar. Asimismo, plantea la existencia de un grupo racial
homogéneo en Cuyo y Pampa. Fortich Baca (1976) realiz6 una revision de los trabajos
sobre Patagonia y concluy6 que el area de nordpatagonia puede ser considerada como la
mas compleja en cuanto a la composicidn étnica. Se encontrarian alli cuatro etnias que en
orden cronoldgico de llegada al area corresponderian a la raza Fuéguida, Pampida,
Laguida y Andida, a las que se agregarian las formas mestizas. Mas recientemente,
algunos craneos procedentes de los sitios Cueva Haichol y Mata Molle, en la provincia
de Neuqguén, fueron también asignados al tipo Laguido propuesto por Imbelloni
(Marcellino 1992; Marcellino y Colantonio 2000).
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Considerando los trabajos discutidos en los parrafos anteriores, el esquema
general acerca del poblamiento de Patagonia hacia mediados del siglo XX puede
sintetizarse de la siguiente manera: los primeros grupos que habitaron la Patagonia
corresponderian a la raza Fuéguida. Posteriormente, habrian ingresado al territorio
grupos Pdmpidos que ocuparon las llanuras de Patagonia continental e Isla Grande de
Tierra del Fuego desplazando a los Fuéguidos hacia el extremo sur donde sobrevivieron
los grupos Yamana y Alakaluf. En el noreste de Patagonia se evidenciaria el ingreso de
poblaciones Laguidas procedentes del litoral atlantico desde el Norte. Finalmente, en

momentos tardios ingresaron a la region grupos Andidos desde Chile.

Segunda etapa de las investigaciones: la perspectiva evolutiva.

A partir de la década de 1950, dentro de la antropologia bioldgica se produjo una
renovacion tedrico-metodoldgica que implico el progresivo abandono de la clasificacion
y un interés creciente por establecer las causas de la variacion en el marco de una teoria
formal (Hunt 1981; Washburn 1951, 1953). Los nuevos estudios adoptan un enfoque
poblacional para el estudio de la variacion morfoldgica y enfatizan en el analisis de los
procesos en lugar de la descripcion. En Argentina el cambio de una orientacion
morfoldgica clasificatoria a una explicativa se produjo recién hacia mediados de la
década de 1970 (Marcellino 1985).

En este nuevo contexto, la diferenciacion bioldgica de las poblaciones humanas
que habitaron la regidn patagonica ha sido abordada desde una perspectiva evolutiva
(Barrientos y Perez 2004; Cocilovo 1981; Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Cocilovo y
Guichon 1985-1986; Gonzalez-José 2003; Lahr 1995; Mendez y Salceda 1995; Mendez
et al. 1997; Pucciarelli et al. 2003; Rothhammer y Silva 1990; Sardi 2002; entre otros).
Estas investigaciones se han orientado, principalmente, al estudio de la variacion
morfoldgica craneofacial en muestras de restos 6seos, mediante una aproximacion
métrica multivariada, con el objetivo de discutir relaciones evolutivas entre las
poblaciones y estudiar el poblamiento del area a distintas escalas espaciales (v.g.
regional, continental y extracontinental). Los patrones de variacion espacial encontrados
a partir del andlisis craneofacial han sido atribuidos a la accion de diferentes procesos y
eventos evolutivos que modelaron la estructura e historia de las poblaciones humanas
patagonicas tardias.

A una escala supraregional, los resultados obtenidos han sefialado la existencia de

gran variacion morfol6gica y una correspondencia general de la misma con la ubicacién
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geografica de las muestras analizadas (Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Gonzalez-José
2003; Mendez y Salceda 1995; Perez 2006; Rothhammer y Silva 1990; Sardi et al. 2004,
2005). Asimismo, dentro de este ordenamiento espacial se han identificado
conglomerados de muestras correspondientes a la region cordillerana norte de Argentina,
al noreste de Patagonia y a Patagonia insular (Cocilovo 1981; Cocilovo y Di Rienzo
1984-1985; Colantonio y Marcellino 2000; Gonzalez-José 2003; Guichon 2002; Perez
2006). A partir de estos resultados se ha sugerido una mayor relacién, por un lado, entre
los grupos del litoral patagonico (desde el rio Colorado hasta Tierra del Fuego) con
poblaciones del noreste de Argentina y, por otro lado, entre los grupos cordilleranos y
precordilleranos (i.e. Noroeste Argentino, Cuyo y Sierras Centrales) (Cocilovo 1981,
Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Cocilovo y Neves 1988-1989).

Para explicar este patron geogréafico se ha formulado la hipétesis de dos posibles
vias de poblamiento en la region, una litoral y otra andina (ver Fabra et al. 2007
Gonzélez-José et al. 2001a; Guichdn 2002). Tal hipdtesis supone que la diferenciacion se
habria mantenido hasta momentos tardios debido al flujo génico restringido entre ambas
zonas. Sin embargo, algunos estudios realizados a partir de muestras procedentes de la
region cordillerana y precordillerana central (i.e. Neuquén, Mendoza y San Juan)
encontraron similitudes morfoldgicas craneofaciales entre estas poblaciones y las del
noreste de Patagonia. Estos resultados han conducido a plantear la existencia de un alto
nivel de flujo génico entre ambas areas, atribuible tanto a migraciones a lo largo de los
rios Negro y Colorado (Colantonio y Marcellino 1985), como a la formacion de una
metapoblacion extendida en el norte de Patagonia durante la Gltima parte del Holoceno
tardio (Barrientos y Perez 2002; Barrientos et al. 2006).

Una alternativa planteada para dar cuenta de la estructuracion geografica entre las
muestras sugiere que el aislamiento por distancia sostenido a lo largo de un periodo
temporal extenso podria haber sido un factor relevante involucrado ya sea en la
diferenciacion entre las poblaciones, como en el mantenimiento a través del tiempo del
patréon inicial generado por efecto fundador (Gonzalez-José 2003; Perez 2006;
Rothhammer y Silva 1990). En este sentido, se ha planteado que la diferenciacion entre
las muestras procedentes del litoral atlantico y la region precordillerana podria ser
resultado de la distancia geografica entre ellas (Perez 2006).

Por otro lado, se ha sefialado que el patron de variacion morfologica coincidente
con la distribucion geogréafica de las muestras, podria estar en parte relacionado con

factores ambientales ya que corresponde también con la variacion latitudinal y climatica
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(Bernal et al. 2006; Gonzélez-José 2003; Mendez et al. 1997; Rothhammer y Silva
1990). En este sentido, se ha sugerido que la forma de la apertura nasal, las proporciones
corporales y la robustez dsea podrian constituir una respuesta adaptativa a las bajas
temperaturas caracteristicas del extremo sur de Patagonia (Bernal et al. 2006; Gonzalez-
José 2003; Hernandez et al. 1997; Pearson y Millones 2005; Perez et al. 2007).

Los rasgos morfoldgicos singulares que distinguen a las poblaciones del sur de
Patagonia, presentes especialmente en las muestras de Tierra del Fuego e islas
circundantes, también han sido atribuidos a la presencia de poblaciones con un origen
filogenético diferente al resto de los amerindios (Gonzalez-José et al. 2001a, 2003; Lahr
1995). Desde esta perspectiva, se ha considerado que las particularidades de estas
poblaciones serian el resultado de la retencion de caracteres ancestrales, presentes en los
primeros pobladores del continente. Lalueza y colaboradores (1997) apoyaron esta
hipétesis de un origen diferente de las poblaciones de Patagonia continental y Tierra del
Fuego a partir del andlisis de ADN mitocondrial realizado sobre restos 6seos y dentales
de individuos asignados a las etnias Selknam, Yamana, Alakaluf y Aonikenk. Los
autores encontraron ausencia total de los haplogrupos A y B en estos grupos. Tales
resultados, junto con la frecuencia decreciente del haplogrupo A en las latitudes del sury
la ausencia del B mas alla de los 55° en América y Asia, apoyarian la idea de que los
primeros pobladores de América no presentaban ninguno de estos dos haplogrupos.

Contrariamente, los analisis filogenéticos del ADN mitocondrial (Moraga et al.
2000) y el estudio de las secuencias del cromosoma Y (Garcia-Bour et al. 2004) sefialan
un origen comun para todas las poblaciones de Sudameérica. El analisis filogenético de la
secuencia D-Loop del ADNmt de Tierra del Fuego y de otras poblaciones de Sudamérica
demuestra que los haplogrupos C y D presentes en el extremo sur se agrupan con las
secuencias correspondientes al resto de las poblaciones del continente (Moraga et al.
2000). De manera similar el analisis, de la region hipervariable (HVRI) de una muestra
esqueletal de Tierra del Fuego indica que todas las secuencias pueden ser adscriptas a los
haplogrupos amerindios C y D (Garcia-Bour et al. 2004). A partir del estudio de las
secuencias del cromosoma Y se ha arribado a resultados similares. Los mismos sefialan
que la existencia de diferencias en las frecuencias de los haplogrupos seria un fenémeno
local producido por la pérdida de los haplogrupos A y B en Tierra del Fuego y en las
poblaciones del sur de Patagonia continental. De acuerdo con Moraga y colaboradores

(2000) esta tendencia seria el resultado del efecto fundador ocurrido durante el
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poblamiento inicial del cono sur del continente por pequefios grupos de cazadores
recolectores durante el Pleistoceno.

A una escala local, en el sur de Patagonia y Tierra del Fuego se han encontrado
diferencias craneofaciales entre cazadores recolectores terrestres y marinos de Tierra del
Fuego (Cocilovo y Guichdn 1985-1986; Hernandez 1992). Este patron ha sido explicado
tanto por un origen diferente, como por un proceso de diferenciacion local resultante de
la adaptacion a las diferentes formas de subsistencia (Gonzalez Joseé 2003; Guichon
2001; Hernandez 1992; Hernandez et al. 1997).

De un modo més general, sobre la base de evidencia craneofacial (Gonzalez-José
2003) asi como a evidencia arqueoldgica (Barrientos y Perez 2004; Belardi 2004; ver
también Borrero 2001b), se ha postulado para el Holoceno tardio la existencia de
dindmicas poblacionales distintas al norte y al sur del rio Chubut, posiblemente
relacionadas con diferencias en la densidad demogréafica, en la organizacion cultural y en
la variacion ambiental (Barrientos y Perez 2004; Borrero 1994-1995, 2001b; Goiii et al.
2000-2002). Mientras que aproximadamente al sur de la cuenca del rio Chubut serian
esperables densidades muy bajas y un mayor aislamiento poblacional, en particular antes
de la introduccion del caballo en momentos histéricos, al norte de esta cuenca se habria
producido un proceso de expansion geografica desde areas de mayor concentracion
poblacional, tales como los valles inferiores de los grandes rios norpatagénicos (i.e.
Chubut, Negro y Colorado) y el litoral Atlantico. A una escala supraregional, el
aislamiento geografico y genético permitiria dar cuenta de la mayor diferenciacion
morfoldgica de las poblaciones del sur respecto de las del norte (Béguelin y Barrientos
2006).
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2.2. Estado actual de las investigaciones sobre las caracteristicas dentales de

las poblaciones humanas de Patagonia.

Los primeros trabajos sobre las caracteristicas dentales de las poblaciones
humanas de Patagonia se centraron en la descripcion de los tipos de modificaciones
intencionales (i.e. mutilaciones dentarias), de aspectos morfologicos y morfométricos de
la coronay laraiz, y del desgaste dental.

La presencia de mutilaciones dentarias fue establecida en muestras osteoldgicas
de diversas areas de la region patagénica (v.g. rio Deseado, rio Chubut, lago Buenos
Aires) (Delfino 1948; Dembo 1937, 1939; Dembo e Imbelloni 1938; Vignati 1939,
1948). Los principales objetivos de estos estudios fueron construir esquemas
clasificatorios a partir de la descripcion de diferentes tipos de mutilaciones, establecer su
distribucion geografica, generar hipdtesis sobre las técnicas empleada para obtenerlas
(i.e. fractura, limado, extraccion), asi como dilucidar la causa, intencién y fines de tales
practicas (v.g. estético, identificacién grupal, evitar patologias, indicaciéon del pasaje de
etapas como el comienzo de la edad adulta). El interés en este tema fue disminuyendo
hasta ser abandonado hacia la década de 1960.

Por otro lado, Vignati (1941) realizd, desde una perspectiva taxondémica, un
estudio comparativo que incluyd muestras de poblaciones de las regiones patagonica
(Rio Negro y Tierra del Fuego), pampeana (Miramar, fosiles hallados en el Tumulo de
Malacara y Chocori) y chaquefa, entre otras. El analisis consistié en la descripcion
morfoldgica y morfométrica de las coronas y raices, y del desgaste oclusal e
interproximal. Asimismo, efectu6 analisis a nivel interespecifico basados en la
descripcion de molares de fdsiles europeos (Palaeoantropus heidelbergensis,
Eoanthropus dawsoni, Sianantropus pekinensis, Homo neanderthalensis, entre otros) y
de otras especies de primates (Gorila, Pongo y Chimpancé). Las comparaciones se
basaron, especificamente, en la distribucion de rasgos de variacion discontinua (v.g.
numero de clspides), en las caracteristicas de la cavidad pulparia y de la implantacion de
las raices mediante el empleo de imagenes radiograficas, y en el tamafio descripto a
través de los diametros mesiodistal y bucolingual de estos dientes.

Los estudios que abordaron el anélisis del desgaste y de las caries dentales fueron
fundamentalmente descriptivos y se basaron, en general, en un reducido nimero de casos
(Abella 1910; Dobrovsky 1946; Vignati 1941). Dentro de estos estudios se destaca el
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trabajo de Dobrovsky (1946), tanto por el tamafio muestral empleado como por la
metodologia aplicada. Este autor relevo detalladamente el grado de desgaste de las piezas
dentales de 18 craneos de individuos provenientes del valle del rio Chubut y discutié la
relacion de la alimentacion con la abrasion, el empleo de diversas clasificaciones
atinentes a forma y grado de desgaste y los mecanismos responsables de la abrasion.

En los ultimos veinte afios, las investigaciones que incluyen evidencia dental se
han incrementado notablemente. En este sentido, una de las principales lineas en
desarrollo se orienta al andlisis de indicadores de salud y nutricion con el fin de estudiar
la adaptacion de las poblaciones patagénicas. Particularmente, se ha evaluado: a) la
presencia de indicadores paleopatoldgicos, tales como caries, abscesos y enfermedad
periodontal, con el fin de establecer el estado de salud bucal de estas poblaciones; b) la
presencia de hipoplasias del esmalte dental, con el objetivo de estimar el grado de estrés
metabolico-sistémico al que podrian haber estado sometidas; y c) el grado y patron de
desgaste macro y microscopico con el fin de aportar al conocimiento de la dieta y de los
usos paramasticatorios de la denticion en las poblaciones cazadoras recolectoras
prehispanicas (Bernal et al. 2006, 2007; Bollini y Pérez 2001; Constantinescu 1997,
1999; Della Negra y Novellino 2005; Gaete et al. 2004; Garcia Guraieb 2006; Garcia
Guraieb y Maldonado 2005; Guichon 1993, 1995; Kozameh 1993, 2004; Kozameh y
Barbosa 1992; Kozameh y Benitez 2005; Mendonga 1993; Miranda 1986; Novellino
2002; Novellino y Guichon 1997-1998; Pérez-Pérez y Lalueza 1992; Prates et al. 2006;
Restelli et al. 2002; entre otros). En conjunto, los resultados obtenidos por estos estudios
sefialan que las poblaciones cazadoras recolectoras de Patagonia presentaban una baja
frecuencia de caries y de hipoplasias del esmalte, y un elevado grado de desgaste dental.
Sin embargo, se han registrado variaciones geogréaficas y temporales en estas variables,
observandose una reduccion en la tasa de desgaste en diversas areas desde el Holoceno
tardio inicial al final (Bernal et al. 2006, 2007). Asimismo, la proporcion de caries
presentd variaciones entre las &reas, encontrandose los valores mas bajos entre las
poblaciones de Tierra del Fuego (de 0 a 1,2 %; Guichon 1993, 1995; Kozameh 1993;
Pérez-Pérez y Lalueza 1992) y del norte y centro de Patagonia (entre 0% y 5%; Bernal et
al. 2007). Los valores méas elevados fueron registrados en muestras de Neuquén, con
porcentajes que se acercan a los observados en agricultores (30 %; Kozameh y Barbosa
1992).

Mendonca (1993) realiz6 una importante contribucién a la caracterizacion de la

dieta de poblaciones de agricultores, pastores -procedentes de Quebrada de Humahuaca,
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Pucara de Tilcara y Puna, provincia de Jujuy- y cazadores-recolectores -procedentes de
Lago Buenos Aires, provincia de Santa Cruz-, mediante el analisis de micro-desgaste
dental. Los principales resultados indican diferencias entre los grupos como podria ser
esperado por sus diferencias en cuanto a la subsistencia. Las evidencias de pulido y la
relacion entre estrias, pulidos y hoyos sefialan que las dietas de las poblaciones
patagénicas habrian incluido un porcentaje elevado de fibras y alimentos con un
moderado a marcado poder abrasivo.

Otro tema abordado en los dltimos afios ha sido la estimacion de la edad de
muerte en individuos adultos mediante el célculo de la altura de la corona como una
medida de desgaste dental (Barrientos et al. 2001). Esto se basa en la correlacion que
presenta el desgaste con la edad de muerte de los individuos en aquellas muestras que
exhiben elevados grados de desgaste. Los resultados preliminares obtenidos para
muestras arqueoldgicas de cazadores recolectores del sudeste de Pampa y de Patagonia
centro-meridional sugieren que esta metodologia resulta un medio confiable y eficiente
de derivar edades de los individuos adultos a partir de los subadultos. Esta propuesta
metodoldgica permitiria ampliar el espectro de técnicas disponibles para estimar la edad
en muestras para las que no se cuenta con elementos del esqueleto postcraneal.

Recientemente, se han desarrollado estudios de rasgos de variacion discontinua
en poblaciones de Argentina, entre las que se incluyen muestras de Patagonia, con el
objetivo de evaluar el grado de relacion biologica entre estas y otras poblaciones extra-
americanas (i.e. mongoloides, caucasoides y negroides) en el contexto de la problematica
del poblamiento americano (Bollini et al. 2005, 2006). Los resultados de estos analisis
sugieren una mayor semejanza entre las poblaciones de Argentina con las mongoloides
(particularmente las sinodontes de Asia y Australia) y un alejamiento respecto a
poblaciones negroides y caucasoides. Desde una perspectiva regional, Luna y Bernal
(2005) analizaron variables no métricas dentales con el fin de estudiar las relaciones
evolutivas entre poblaciones del Holoceno tardio de Pampa y Patagonia. Los resultados
obtenidos indican una relacion mas estrecha entre las muestras del norte y centro de
Patagonia con una muestra procedente de Pampa Seca, y una mayor distancia de estas
respecto de una muestra de San Blas.

Los estudios basados en medidas dentales de la corona que incluyen muestras de
Patagonia se limitan a los trabajos de Lahr y Wrigth (1996) y Hanihara e Ishida (2005).
El primero evalla la relacion entre el tamafio dental, mediante las dimensiones

bucolinguales de la corona de los molares, y el grado de robustez craneofacial en
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poblaciones de Patagonia continental e insular. Ambas variables parecen estar
correlacionadas debido a la acciéon de fuertes restricciones en el tamafio que actdan
durante el desarrollo. El trabajo de Hanihara e Ishida (2005) evalta la variacion métrica
dental a una escala mundial incluyendo un total de 72 poblaciones entre las que se
encuentra una muestra de individuos procedentes de Tierra del Fuego. Analizan
diferencias en tamafio y forma en individuos femeninos y masculinos con el fin de
evaluar la variacion geografica y las relaciones interpoblacionales. En un contexto de
variacion mundial, la muestra de Tierra del Fuego presenta mayor similitud con aquellas
procedentes de Norte y Sudamérica.

En sintesis, a partir de la revision realizada, surge claramente la escasa cantidad
de informacion dental generada para la region patagonica. Esto presenta una estrecha
vinculacion con el reducido numero de lineas de investigacion que se han desarrollado de
modo sistematico a través del tiempo. En este sentido, el estudio de las modificaciones
intencionales del cuerpo desde un enfoque Historico-cultural, fue tempranamente
abandonado. A comienzos del siglo XX se realizaron los primeros analisis del desgaste y
de las patologias dentales caracterizados por un fuerte énfasis descriptivo. Estos estudios
lograron consolidarse recién en la década de 1980 con la adopcion de un enfoque
biocultural (Goodman et al. 1988), cuyo objetivo es la evaluacion de aspectos
adaptativos de las poblaciones humanas. Finalmente, el andlisis de la variacion en forma
y tamafio dental para la discusion de la evolucidén de las poblaciones humanas que
habitaron la region patagonica durante el Holoceno, se encuentra aun en una fase inicial

de desarrollo.
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Capitulo 3 — Marco conceptual

En este capitulo se desarrollan las bases genético-moleculares e histolégicas del
desarrollo dental con especial énfasis en aquellos procesos que afectan el tamafo y la
forma dental. Asimismo, se delinean los procesos evolutivos responsables de la
variacion dental y se discute la relevancia de este tipo de informacion morfoldgica para

el estudio de relaciones evolutivas entre poblaciones humanas.

3.1 Regulacion de la morfogénesis dental

En la especie humana, la denticion estd diferenciada en la arcada dental con
regiones especificas de dientes unicispides (incisivos y caninos) y multicuspides
(premolares y molares), es decir, presenta un patron de tipo heterodonte’ (Butler 1937,
1939; Dahlberg 1945; Hillson 1996; Osborn 1978). Esta diferenciacion se repite en cada
mitad de las arcadas inferior y superior, observandose un incremento de la complejidad
morfoldgica de la corona y de la raiz en sentido mesio-distal (Zhao et al. 2000). Otra de
las caracteristicas es el desarrollo de una denticion temporaria o decidua que es
reemplazada por la permanente a lo largo de la vida del individuo; esta condicion se
conoce con el nombre de difiodontia. La denticion decidua est4 formada por 20 piezas
dentales -2 incisivos, 1 canino y 2 molares en cada hemiarcada- que erupcionan durante
la infancia, mientras la permanente esta compuesta por 32 piezas -2 incisivos, 1 canino, 2
premolares y 3 molares en cada hemiarcada- (Figura 3.1).

La presencia de distintas clases de dientes, que se repiten a lo largo de las
arcadas, ha conducido a postular la existencia de distintos campos morfogenéticos
(Butler 1937, 1939). Los dientes ubicados dentro de un campo presentan numerosos
atributos comunes, por lo tanto, es esperable que las medidas de la corona de estos

dientes estén positiva y significativamente intercorrelacionadas (Harris y Bailit 1988).

! Existen varias hipétesis que intentan dar cuenta de los mecanismos responsables de la
heterodoncia. Butler (1937, 1939) adapt6 una version de la teoria del campo morfogenético. Propuso que
los primordios dentales serian idénticos en los estadios iniciales de desarrollo (i.e. equipotentes), y que la
clase de diente estaria determinada por sustancias morfogenéticas presentes en el mesénquima en un
gradiente de concentracion a lo largo del eje mesio-distal. Es decir, los gérmenes dentales desarrollan
distintas morfologias por su diferente localizacion en un campo, en el cual estan presentes determinadas
concentraciones de morfogenes. Una explicacion diferente, denominada teoria del clon, fue desarrollada
por Osborn (1978). Esta teoria propone la presencia de tres primordios en un estadio temprano de
odontogénesis, asociados con clases especificas de dientes, un primordio anterior, un primordio canino, y
un primordio posterior. Esos primordios no serian equipotentes, es decir, a diferencia del modelo de Butler,
estan determinados desde su formacidn.
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Sin embargo, los campos no son completamente independientes, encontrandose una

elevada correlacion entre las variables métricas de toda la denticion (Harris 1998).

Molares

Plana | sagital

Figura 3.1: Ubicacidn de la denticion permanente en el maxilar superior (parte superior del grafico) y en la
mandibula (parte inferior del gréafico).

El tipo y localizacion de las diferentes clases dentales estd determinado por la
expresion de numerosos genes homeobox presentes en el ectomesénquima derivado de
las crestas neurales (McCollum y Sharpe 2001; Ohazama y Sharpe 2004; Sharpe 1995,
2000; Thesleff y Sharpe 1997; Thomas et al. 1997; Tucker et al. 1998; Figura 3.2). Estos
genes se expresan en distintos dominios espaciales en el mesénquima de los maxilares en
etapas tempranas del desarrollo. Mientras los genes Barxl, DIx1, DIx2 dirigen la
formacion de dientes multicispides a partir de las células mesénquimaticas, genes como
Msx1, Msx2 y miembros de la familia Alx dirigen la formacion de los dientes
monocuspides (McCollum y Sharpe 2001; Sharpe 1995; Tucker y Sharpe 1998).
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Figura 3.2: Representacion esquematica del modelo Cédigo odontogenético homeobox del patron dental.
Se presenta la vista oral de los primordios mandibulares mostrando los dominios de varios genes
homeobox. Los mismos son representados por diferentes colores, donde se superponen los dominios los
colores son combinados, por ejemplo el dominio donde Msx1 (rojo) y Msx2 (amarillo) se superponen, se
colorea en naranja. Reproducido de McCollum y Sharpe (2001)

Los procesos histolégicos que dan lugar a la morfogénesis dental estan bien
documentados y sus principios fundamentales fueron delineados desde fines del siglo
XIX (Cohn 1957). El desarrollo dental es controlado por la accion e interaccion de
tejidos mesenquimaticos derivados de las crestas neurales y tejidos epiteliales derivados
del ectodermo (Jernvall y Thesleff 2000; Keranen et al. 1999; Thesleff y Sharpe 1997).
Es decir, los distintos tejidos dentales tienen un origen embrioldgico diferente. El
esmalte deriva de células del ectodermo, especificamente, de una capa de células
epiteliales que recubre los procesos maxilar y mandibular en el embridn. La dentina, la
pulpa, el cemento y las fibras periodontales derivan de células mesénquimaticas
originadas a partir de las crestas neurales.

La primera evidencia del desarrollo dental es la formacion de un engrosamiento
en el epitelio oral que crece dando origen a un proceso externo o lamina vestibular y a
uno interno, conocido como lamina dental (Butler 1956; Cohn 1957). Las células del
epitelio se diferencian en ameloblastos —i.e. células formadoras de esmalte- mientras el
mesénquima, ubicado por debajo del mismo, da lugar a los odontoblastos —i.e. células
formadoras de dentina- (Jernvall y Teshleff 2000). A partir de la lamina dental cada

diente individual atraviesa una serie de estadios cuya denominacién corresponde a la
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forma que adoptan estas estructuras (i.e. estadio yema, casquillo y campana, Figura 3.3).
Durante este proceso el epitelio interno se pliega para dar origen a los 6rganos del
esmalte, y el ectomesénquima ubicado por debajo del mismo se condensa formando la
papila dental (Zhao et al. 2000). Méas externamente, las células mesenquimaticas se
extienden alrededor del érgano del esmalte formando el foliculo dental. Recientemente,
ha sido sugerido que el epitelio tendria la funcion de regular el tamafio de las cuspides,
mientras el mesénquima regularia el tamafio dental. En consecuencia, el numero de
cuspides seria regulado conjuntamente por el tamafio dental y el de las cuspides (Cai et
al. 2007).

A partir del estudio de los patrones de expresion de genes reguladores del
desarrollo se determind el rol fundamental en el control del desarrollo dental de un
conjunto de células epiteliales densamente agrupadas e indivisibles, denominadas nudos
o centros del esmalte, que interactian con el tejido circundante secretando moléculas
necesarias para la morfogénesis -Figura 3.3- (Vaahtokari et al. 1996). En esta region se
expresan una serie de genes que codifican moléculas de sefialamiento que han sido
detectadas en numerosos centros de sefialamiento en el embrion (Vaahtokari et al. 1996).
La expresion de estos genes en el centro del esmalte implica que este conjunto de células
es un centro de sefialamiento que organiza y controla el crecimiento y desarrollo dental
(Tucker y Sharpe 1999). Recientemente, se ha establecido la importancia de la proteina
denominada ectodin, inhibidor de las proteinas morfogenéticas del hueso (BMPs,
proteinas morfogenéticas Oseas; Laurikkala et al. 2003), en la correcta delineacién
espacial de los centros del esmalte y las cuspides. Esta proteina se expresa alrededor del
centro del esmalte, sefialando las regiones en las que se desarrollaran cuspides y valles
dentro de cada diente individual (Kassai et al. 2005). Dado que también se encuentra
entre las areas correspondientes a cada diente, estaria involucrada en la separacion de los
dominios de expresion de los mismos. La confirmacion de la existencia del inhibidor
sugiere que la seleccién ha favorecido intrincados mecanismos regulatorios que
canalizan el desarrollo dental para prevenir posibles perturbaciones que podrian afectar
el patron de oclusion (Kassai et al. 2005).

El estadio casquillo que determina la futura base de la corona, comienza con la
formacion del centro primario del esmalte en el extremo de la yema dental (Jernvall y
Jung 2000). EI rol embrioldgico del centro del esmalte parece estar relacionado con el
plegamiento del epitelio promoviendo el crecimiento del germen dental en los tejidos

circundantes mediante la liberacion de varias familias de moléculas de activacion y
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factores de crecimiento (v.g. BMPs, FGFs factores de crecimiento de los fibroblastos,
SHH proteinas Sonic hedgehog y WNT homologos de wingless). En los dientes
unicuspides, la formacion del casquillo representa basicamente todo el epitelio plegado
necesario para su desarrollo. El extremo del mismo conformaréa el extremo de la corona
del futuro diente, mientras los lados contintan creciendo hacia abajo para formar el
margen cervical y eventualmente la raiz (Jernvall y Jung 2000). Una vez formado el
casquillo, el centro primario desaparece rapidamente, via apoptosis® (Matalova et al.
2006).

- g -
Centro primario  Cenfros secundarios
ded esmalin del esmalte
Epitolio dental :
[———— — ﬂf—fg__l —f —— N

: &

Mesénguima e
denlal

Estadio yama  Esladio casquillo

Determinacion de la  Detlerminacidn de la Determinacién de la Diferenciacion Erupcidn
regidn dental identidad dental forma dental

Figura 3.3: Representacion de los factores de sefialamiento y trascripcion que median la interaccion entre
el epitelio y el mesénquima. Las cascadas moleculares se presentan en la parte superior y los
estadios morfoldgicos correspondientes en la parte inferior. Amarillo: epitelio dental; rojo: centros
del esmalte; verde: mesénquima dental. Modificado de Jernvall y Jung (2000).

2 La apoptosis o muerte celular programada es un proceso esencial en mdltiples estadios del desarrollo
dental (v.g. en la formacion del estadio yema, en la reduccién de la ldmina dental y en la eliminacion de los
centros del esmalte), determinado por la accion de diversas moléculas tales como la familia de proteasas
denominada caspasas (Matalova et al. 2006).
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En los dientes multictspides aparecen nuevos centros del esmalte en el extremo
de las futuras cuspides, denominados centros secundarios (Jernvall et al. 1994; Figura
3.3). Estos centros tampoco proliferan y son removidos via apoptosis del mismo modo
que los primarios. Los centros secundarios son genéticamente idénticos, es decir, no hay
genes que individualmente o combinados puedan marcar la identidad de una clspide; por
lo tanto, el desarrollo de las diferentes clspides requiere el control espacial y temporal de
los centros (Jernvall y Jung 2000; Zhao et al. 2000). En este sentido, el patron espacial de
los centros influye en la posicion relativa de las cuspides, mientras que su espaciamiento
temporal determinaria su tamafio. Las cuspides de mayor tamafio comienzan su
formacion con anterioridad a las de menor tamafio, por ejemplo, el desarrollo del
metacono® es anterior al del paracono® cuyo tamafio es menor. Dentro de un diente la
presencia y el tamafio de las cuspides que se forman tardiamente dependen de aquellas
que se han desarrollado con anterioridad. Esto sugiere que la formacion de nuevos
centros y el sefialamiento molecular depende de y esta reciprocamente unido a la
morfologia precedente (Jernvall y Jung 2000; Salazar Ciudad y Jernvall 2002).
Basandose en estas evidencias, Jernvall (2000) propuso un patron de cascada de
espaciamiento de las cuspides que podria promover la evolucién de nuevas cuspides. De
acuerdo con este modelo, la posicion de un centro secundario dependeria de los
anteriores y la evolucién de nuevas clspides no requeriria la evolucion de nueva
informacion sobre el desarrollo. Un cambio en los pardmetros heredables en el programa
de los centros (i.e. tiempo y localizacion) que afecte los procesos de reaccion-difusion
podria alterar el patron de cuspides resultante (Jernvall 2000; Zhao et al. 2000). Esto
implica que el patron general es producto de un proceso morfodindmico, es decir, los
mecanismos inductivos (secrecidn de sustancias de una célula a la otra) y morfogenéticos
(aquellos que cambian la distribucidn espacial o patron de las células como apoptosis,
migracion y crecimiento diferencial) se suceden alternadamente (Salazar Ciudad y
Jernvall 2002; Salazar Ciudad et al. 2003). Es importante sefialar que el estudio de
dientes multicuspides se encuentra limitado casi exclusivamente a los molares debido a
que los modelos empleados, generalmente, son animales que no poseen premolares (v.g.

ratones).

® Las cuspides de los molares superiores son denominadas: metacono (clspide distobucal); paracono

(cUspide mesiobucal); protocono (cispide mesiolingual); y hipocono (cuspide distolingual).

52



Capitulo 3 — Marco conceptual

Patrones temporales de la formacién dental en Homo sapiens

La iniciacion del crecimiento de la denticion decidua en humanos se produce a
partir de la sexta semana después de la concepcion, cuando las células mesequimaticas
proliferan dentro de regiones de los procesos maxilar y mandibular en desarrollo (Hillson
1996). La forma de herradura de la lamina dental es observable durante el segundo mes
de vida intrauterina y exhibe 10 sitios de engrosamiento epitelial en cada maxilar que
corresponden a cada diente de la denticion decidua. La denticion anterior comienza a
desarrollarse entre las 14 y 18 semanas, mientras los molares deciduos lo hacen alrededor
de las 15 a 19 semanas (Kraus y Jordan 1965). Entre la quinta y la décima semana
intrauterina el extremo libre de la lamina asociada con cada germen dental desarrolla la
lamina que dara origen a la denticion permanente. Los 6rganos del esmalte de la
denticién permanente comienzan a formarse alrededor de la décimoséptima semana de
gestacion, el mas tardio de ellos aparece recién después del nacimiento.

La denticion permanente inicia su desarrollo con la formacion del primer molar
alrededor de la semana 30 de gestacion (Christensen y Kraus 1965; Kraus y Jordan
1965). La formacion continta en el transcurso de la vida postnatal siguiendo una
secuencia temporal que incluye los incisivos permanentes, los premolares, los segundos
y terceros molares (Hillson 1996; Moorrees et al. 1963). La corona de los dientes
permanentes completa su formacion en un periodo de 4 a 6 afios (Harris y McKee 1990;
Liversidge et al. 1993; Reid y Dean 2005; Reid et al. 1998; Schour y Massler 1940). Con
relacion a otros componentes esqueletales, los estadios de mineralizacion dental de los
dientes permanentes -desde el comienzo de la calcificacion hasta la formacion completa
de la corona- se suceden en un lapso temporal breve (Humphrey 1998; Sardi y Ramirez
Rozzi 2007).

A nivel intrapoblacional se ha documentado la existencia de leves diferencias
entre los sexos en la edad de inicio y finalizacién de los diferentes estadios de la
denticion permanente. Estos eventos se producen méas temprano en las mujeres que en
los varones (Garn et al. 1958, 1959; Gleiser y Hunt 1955). Asimismo, a nivel
interpoblacional se ha establecido que el tiempo de formacién de la corona dental de los
dientes permanentes presenta un bajo grado de variacién en poblaciones de distinto
origen (Harris y McKee 1990; Liversidge 2003; Reid y Dean 2005).
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3.2 Heredabilidad de la morfologia dental y el empleo de caracteres cuantitativos en

estudios evolutivos

El grado de asociacion y variacion de caracteres cuantitativos en poblaciones
naturales puede ser estudiado con el fin de comprender los procesos responsables del
cambio a escala evolutiva (Ackermann y Cheverud 2004; Lande 1979; Marroig y
Cheverud 2001). En tales estudios se requiere considerar de manera exclusiva la
variacion que es transmitida de generacion en generacion, es decir, la variacion
heredable. Sin embargo, la varianza total de un fenotipo dado (Vs) esta determinada por
la sumatoria de la varianza genética y la ambiental. Esta ultima incluye toda la varianza
de origen no genético (Vam) causada por factores externos, tales como nutricion y clima,
asi como por el efecto materno (Falconer y Mackay 1996). La varianza genética puede
dividirse, asimismo, en varianza aditiva o alélica (Va), dominante (Vq) y epistasis (Ve).

En sintesis, la varianza fenotipica puede expresarse en términos matematicos como:
Vi=Va+ Ve+ Vg+ Van
El valor especifico de la variacion morfoldgica asociada a la variacion genética es
definido como la heredabiliad de un rasgo. El calculo de la heredabilidad en un sentido
amplio (H?) considera la varianza debida al genotipo (Vg) sin discriminar entre los
componentes aditivo, dominante y epistatico. Entonces la heredabilidad es estimada

como:

H? = V, (Varianza genética) / V¢ (Varianza fenotipica)

54



Capitulo 3 — Marco conceptual

En sentido estricto la heredabilidad (h?) de un rasgo es definida como una
estimacion de la proporcion de varianza fenotipica total en una poblacién que es
atribuible a la varianza genética aditiva (Falconer y Mackay 1996). Este valor es
frecuentemente empleado en estudios evolutivos y puede expresarse mediante la

siguiente relacion:

h? = V, (Varianza aditiva) / Vs (Varianza fenotipica)

Los valores de heredebilidad estimados resultan vélidos para una poblacién con
una composicion genética y un contexto ambiental especificos, y en un momento
determinado; por lo tanto, no es posible establecer un valor Unico aplicable a todas las
poblaciones (Crow 1986; Vitzthum 2003).

El anélisis de rasgos fenotipicos multivariados implica considerar no sélo la
variacion sino también la asociacion entre rasgos (Cheverud 1988; Lande 1979; Lande y
Arnold 1983). Estas relaciones de asociacion entre rasgos y varianzas de los rasgos
surgidas por factores funcionales, del desarrollo y genéticos, que es influenciada por los
factores evolutivos a una escala interpoblacional, son expresadas mediante la matriz de
covarianza fenotipica (Roff 2000; Steppan et al. 2002). En estudios evolutivos, esta
matriz puede ser considerada como una estimacion de la matriz de covarianza genotipica,
asumiendo la proporcionalidad entre ambas (Ackermann y Cheverud 2000, 2004;
Marroig y Cheverud 2001; Steppan et al. 2002). El empleo de la matriz de covarianza
fenotipica resulta de gran utilidad dada la dificultad de estimar las correlaciones y
varianzas genéticas, porque aun en lo casos en que es posible estimar la matriz de
covarianza genotipica, ésta suele ser poco confiable debido a la existencia de errores de
muestreo, y porque no es posible su medicion a partir de muestras arqueoldgicas o
paleontoldgicas (Ackermann y Cheverud 2000; Cheverud 1988; Roff 1996).
Contrariamente, las matrices fenotipicas de poblaciones extintas pueden ser facil y
confiablemente estimadas a partir de grandes colecciones osteologicas (Ackermann y
Cheverud 2000; Cheverud 1988; Roff 1996; Steppan et al. 2002).
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Los modelos desarrollados en el campo de la genética cuantitativa sefialan que las
causas ambientales y genéticas de correlacion se combinan para producir la correlacion
fenotipica (Cheverud 1988; Wait y Levin 1988):

rs= hxhyra+ exeyram,

donde h es la raiz cuadrada de la heredabilidad, e representa la raiz cuadrada de la
varianza ambiental, r expresa la correlacion ambiental (am), fenotipica (f) y genética
aditiva (a) para los rasgos X e Y. Por lo tanto, las matrices de correlacion genotipicas y
fenotipicas pueden ser similares si las heredabilidades de los rasgos se aproximan a 1
(como se deduce de la formula anterior) o si los factores ambientales y genéticos son
canalizados a través de un sistema de desarrollo comin, ya que el patrén de relaciones
entre rasgos durante el desarrollo estructura el patron de correlaciones (Cheverud 1988).
Cheverud (1988) y Roff (1995, 1996) compararon la magnitud y el patrén de correlacion
geneética y fenotipica para rasgos morfologicos cuantitativos con el fin de determinar si
estos ultimos pueden ser empleados en estudios evolutivos. Los analisis mostraron que
las matrices de correlacion genética y fenotipica para rasgos morfométricos son
significativamente similares (Cheverud 1988; Roff 1995, 1996), aln cuando las
heredabilidades sean bajas (ver Cheverud 1988). Cheverud (1988) sefiala que cuando los
patrones de correlacion geneética y fenotipica son similares, y las varianzas genéticas y
fenotipicas son proporcionales (Va.Va = h® V;V¢', donde h? es la heredabilidad) y hay
poca o ninguna variacion en heredabilidad de los rasgos, la matriz de covarianza genética
puede ser estimada por h* F, donde h? es la heredabilidad de los rasgos morfométricos y
F la matriz de covarianza fenotipica para esos rasgos.

Respecto del desarrollo de la morfologia dental, se ha documentado una alta
heredabilidad para el tamario y la forma de la corona de dientes deciduos y permanentes
(Alvesalo y Tigerstedt 1974; Dempsey y Townsend 2001; Dempsey et al. 1995; Harzer
1995; Sharma et al. 1985; Townsend 1979; Townsend y Brown 1978a,b; Townsend et al.
1994). Estos estudios, basados en aproximaciones matematicas derivadas de la genética
cuantitativa, han permitido establecer la contribucién del ambiente y de los genes a la
morfologia dental. Los valores de heredabilidad estimados para el tamafio dental son de
moderados a altos y varian entre 0,5 y 0,9 (Alvesalo y Tigerstedt 1974; Dempsey y
Townsend 2001; Harzer 1995; Sharma et al. 1985). En un determinado diente, los
diametros mesiodistal y bucolingual presentan leves diferencias de heredabilidad, siendo
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este Ultimo méas heredable que el primero. Entre distintos dientes, aquellos que se forman
mas tempranamente estan sujetos a un mayor control genético que los de desarrollo mas
tardio (Alvesalo y Tigerstedt 1974; Dempsey y Townsend 2001). En términos
evolutivos, el alto control del desarrollo dental resulta importante para la supervivencia
de los individuos ya que la formay la correcta posicién de los dientes son fundamentales
para garantizar la alimentacion (Kassai et al. 2005; Sharpe 2000).

Aunque la heredabilidad estimada para rasgos dentales es elevada, no puede
descartarse la influencia de los factores ambientales que actian durante el desarrollo y
que pueden resultar en alteraciones de la expresion fenotipica (Townsed et al. 1994).
Diversos estudios han demostrado que los individuos que comparten un ambiente similar
tienden a presentar gran similitud en el tamafio dental, lo que indica que los factores
ambientales (v.g. nutricion, comportamiento) podrian influir sobre el mismo (Garn et al.
1979; Potter et al. 1983). Los efectos ambientales pueden operar a un nivel local dentro
de la denticion, en vinculacion con restricciones espaciales, o pueden reflejar
perturbaciones mas generales en el desarrollo individual como, por ejemplo, el bajo peso
al nacimiento o inmadurez (Townsend 1992). La influencia ambiental se encuentra
limitada a etapas prenatales o0 muy tempranas del desarrollo debido a que una vez que la
corona se ha formado no estd sujeta a remodelacion de su morfologia, sélo pueden
producirse modificaciones como resultado de influencias ambientales externas
posteriores a la erupcion, como caries, desgaste, etc. (Apps et al. 2004; Fearne y Brook
1993; Harila et al. 2003; Heikkinen et al. 1992, 1994; Jernvall y Jung 2000).

La existencia de un control genético méas fuerte en la forma que en el tamafio
dental ha sido establecida a partir de diversos estudios (Bitner-Mathead et al. 1999;
Cheverud et al. 1997; Leamy et al. 1999; Renaud 1999; Workman et al. 2002).
Recientemente, en base al analisis del efecto de Locus de Rasgos Cuantitativos
(Quantitative Trait Locus, QTL) sobre el tamafio y la forma de estructuras craneofaciales
y dentales se ha determinado que la base genética para el tamafio es mas simple que la de
la forma (Cheverud et al. 1997; Leamy et al. 1999; Workman et al. 2002). Los estudios
realizados por Workman y colaboradores (2002) sobre molares mandibulares de ratones
indican que un total de 18 QTL se encuentran involucrados en el control de la forma de
estos dientes mientras que sélo tres lo estan en el control del tamafio.

En sintesis, la existencia de numerosos genes involucrados en el control del
desarrollo dental mediante la accion de moléculas de sefialamiento, receptores celulares y

factores intracelulares y nucleares (Jernvall y Thesleff 2000; Sharpe 2000), el ambiente
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altamente protegido en que se desarrollan los dientes -sumergidos en los foliculos
dentales hasta su madurez morfoldgica completa -, el breve lapso de desarrollo con
relacion a otras unidades anatomicas y la limitada influencia de los factores ambientales
externos en etapas posteriores a la formacion, permiten sugerir que los dientes
representan sus patrones de herencia genética y su historia evolutiva con mayor precisién
que otras estructuras esqueletales (Sperber 2004). Asimismo, desde un punto de vista
estrictamente morfoldgico, la forma dental resulta mas adecuada que el tamafio para el
analisis de las relaciones evolutivas interpoblacionales, debido a la mayor complejidad

de su control genético y la menor influencia ambiental.

3.3 Procesos de diferenciacion poblacional

El patrén* y magnitud de variacién entre poblaciones humanas, o variacion
evolutiva, es el resultado de la accion de procesos recurrentes que actuan en cada
generacion (i.e. mutacion, deriva, flujo génico y seleccién natural) y eventos historicos
no recurrentes, cuya frecuencia es relativamente baja (i.e. expansion, contraccion,
extincion, efecto fundador). Estos procesos operan diferencialmente sobre la variacion
heredable dentro y entre las poblaciones en funcion de ciertos factores tales como
aspectos demograficos de las poblaciones (v.g. densidad, tamafio efectivo), las
estrategias de movilidad de los individuos, la estructuracion de las poblaciones en el
espacio geografico, el tiempo transcurrido desde la divergencia entre poblaciones, las
caracteristicas de las matrices de covarianza genética intrapoblacional y las diferencias
en el fitness de los rasgos (Arnold et al. 2001; Epperson 2003; Relethford 1997; Roff
2000; Templeton 2006; Templeton et al. 1995). El establecimiento de diferentes patrones
de variacion, resultantes de la accion reciproca de los procesos evolutivos y los factores
enumerados, permite realizar inferencias acerca de los posibles mecanismos a partir de
los cuales han emergido dichos patrones (Ackermann y Cheverud 2000, 2004; Grimm et
al. 2005; Levin 1992; Lynch 1990).

Los patrones de variacion intra e interpoblacional en rasgos cuantitativos

comunmente han sido atribuidos a la accién de la seleccidn direccional -que actua

reduciendo las varianzas internas e incrementando las interpoblacionales-, la seleccién

estabilizante -que actla reduciendo las varianzas internas y tiene importancia a grandes

*El concepto de patron se refiere a observaciones que tienen una estructura significativamente diferente del
azar (Schroder y Seppelt 2005).
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escalas evolutivas - 0 a la mutacién -que actla aumentando las varianzas intra e
interpoblacionales- (Arnold et al. 2001; Lande 1977, 1979; Lynch 1990; Roff 2000). Sin
embargo, debido a que numerosos caracteres dentales empleados en los analisis de
variacion interpoblacional presentan escasas diferencias en cuanto a su valor adaptativo
(v.g. el nimero de cuspides que determinan variaciones menores en la forma de los
dientes; Scott y Turner 1997), y a que la escala temporal de divergencia entre las
poblaciones humanas es reducida, es esperable que la seleccion tenga una influencia
limitada en la diversificacion de los mismos (Cavalli Sforza y Feldman 2003; Hanihara e
Ishida 2005; Scott y Turner 1997). Por lo tanto, dentro de nuestra especie, procesos como
la deriva y el flujo génico, probablemente tengan una mayor importancia en la
divergencia morfologica de las caracteristicas dentales. Recientemente, Hanihara e Ishida
(2005) analizaron datos morfométricos dentales y mostraron que a nivel mundial los
patrones de variacion en la forma son similares a los patrones observados en marcadores
moleculares neutrales, apoyando la hip6tesis de la importancia de estos mecanismos para
explicar la variacion morfomeétrica dental. Estos resultados son coincidentes con diversos
estudios de variacion métrica craneofacial que han sefialado una elevada similitud entre
los patrones de variacion en forma y los correspondientes a los marcadores moleculares
neutrales (Gonzalez-José 2003; Harvati y Weaver 2006; Relethford 1994; Roseman
2004).

En los siguientes apartados se discutiran diferentes procesos, asi como los

patrones de variacion intra e interpoblacional generados por los mismos.
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Modelo de Aislamiento por Distancia

Las poblaciones humanas generalmente tienden a ocupar habitat discretos de
variadas dimensiones, caracterizados por una cierta concentracion de recursos,
resultando en distribuciones de naturaleza agregada y conformando poblaciones locales,
subpoblaciones o demes® (Cavalli-Sforza et al. 1994). Como consecuencia de esta
estructuracion espacial, en las poblaciones humanas el flujo génico ocurrird mas
frecuentemente entre poblaciones cercanas, conduciendo a una gran afinidad genética
entre grupos geograficamente proximos y a la probable diferenciacion genética por
efecto de la deriva génica entre grupos alejados (Barbujani 1987; Cavalli-Sforza et al.
1994; Relethford 1994, 2004; Sokal 1988). Es decir, que la distancia genética entre las
poblaciones humanas se incrementa con la distancia geografica que las separa (Cavalli-
Sforza 2000; Cavalli-Sforza et al. 1994; Manica et al. 2005; Ramachandran et al. 2005;
Relethford 2004).

Esta tendencia a la acumulacion de diferencias genéticas bajo condiciones de
restriccion geografica en la dispersion de los individuos ha sido denominada aislamiento
por distancia (Kimura y Weiss 1964; Malecot 1955; Wright 1943). EI modelo postula
un decrecimiento regular de la similitud genética con el incremento de la distancia
geografica (Kimura y Weiss 1964; Wright 1943). Hutchison y Templeton (1999) han
sefialado que en las poblaciones geograficamente mas cercanas que mantienen algun
grado de flujo génico entre ellas, el efecto homogeneizante del mismo tendera a reducir
la varianza de las distancias genéticas entre las poblaciones (Figura 3.4A). Por el
contrario, a medida que aumenta la distancia geogréafica el efecto homogeneizante del
flujo tendra menor influencia en relacion con la deriva y las poblaciones se diferenciaran
de manera aleatoria unas de otras, resultando en una mayor variacion en las distancias
interpoblacionales con el aumento de la distancia geogréafica entre poblaciones (Figura
3.4A; Hutchison y Templeton 1999).

® La definicién seguida aqui considera a las poblaciones locales como la comunidad de individuos
potencialmente inter-fértiles en un parche de hébitat (i.e. patch) que comparten un Unico pool génico
(Mayr 1970).
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Distancia genetica
Distancia genatica

Distancia geografica Distancia geografica

Figura 3.4: Representacion grafica de la relacion esperada entre la distancia geografica y genética
bajo el equilibrio entre flujo y deriva (A), y transcurrido un periodo breve posteriormente a un
evento de radiacién (B). En el grafico A se observa que la varianza de las distancias genéticas es
reducida a distancias geogréaficas cortas, y se incrementa con el aumento de la distancia
geografica entre las muestras. En grafico B se observa un patron de aislamiento por distancia
solo a escala local, ya que no habria transcurrido un periodo suficiente de tiempo para alcanzar el
equilibrio. Modificado de Hutchison y Templeton (1999).

Posteriormente a un evento de radiacion o expansion rapida de una poblacion
sobre un area, el patrén de aislamiento por distancia sera observable bajo condiciones de
equilibrio regional entre flujo génico y deriva cuando las condiciones de flujo restringido
por la distancia hayan permanecido estables por un periodo suficiente de tiempo (Figura
3.4B; Hey y Machado 2003; Hutchison y Templeton 1999). Sin embargo, y
contrariamente a lo asumido por muchos autores, el equilibrio entre flujo y deriva no
seria una condicion necesaria para que las poblaciones exhiban un patrén regional de
aislamiento por distancia (Slatkin 1993). Mediante el empleo de simulaciones, se ha
demostrado que posteriormente a un evento de radiacion el aislamiento por distancia sera
observable a una escala espacial amplia s6lo después de transcurrido un namero elevado
de generaciones, aungue el mismo es distinguible transcurrido un breve periodo en las
poblaciones que se encuentren geograficamente cercanas (Slatkin 1993). Otros factores
deben considerarse ademas del tiempo transcurrido desde la colonizacién: la capacidad
de dispersion de los individuos, la existencia de barreras que limitan el flujo génico, y los
efectos de la escala espacial analizada (Castric y Bernatchez 2003; Crispo y Hendry
2005; Peterson y Denno 1998; Pogson et al. 2001).

Las formas de dispersion intraespecificas influyen considerablemente sobre los
patrones de variacion poblacional (Peterson y Denno 1998; Slatkin 1993). En las

especies que presentan niveles moderados de movilidad, y que probablemente se ajustan
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a modelos de estructura poblacional del tipo stepping-stone®, es esperable cierto grado de
homogeneidad genética a escalas geograficas reducidas, mientras que a distancias
mayores el flujo génico restringido conducira a la diferenciacion genética (Peterson y
Denno 1998). Por lo tanto, en tales especies es esperable un patrén significativo de
aislamiento por distancia. Contrariamente, en especies con un elevado potencial de
dispersion a larga distancia el flujo génico a grandes escalas espaciales conducira a la
homogeneizacion a través de areas geograficas amplias, mientras que en aquellas
especies con grados de dispersion muy reducidos la accion predominante de la deriva
resultard en la diferenciacion interpoblacional independientemente de la distancia
geogréfica que las separa (Peterson y Denno 1998).

Particularmente, en las poblaciones humanas las estrategias de movilidad de los
grupos cazadores recolectores y agricultores varian en un amplio rango -que se presenta
como un continuo multidimensional’ entre grupos altamente méviles y grupos
sedentarios- en funcion de variables como la heterogeneidad y capacidad de carga del
ambiente, y la subsistencia (Kelly 1983, 1992, 1995). Aun dentro de los cazadores
recolectores se observan diferentes estrategias que involucran diversos grados de
movilidad residencial (traslado de los campamentos residenciales), logistica (movimiento
de individuos o pequefios grupos fuera del campamento residencial), a largo plazo
(movimientos ciclicos en un conjunto de territorios) y la migracién permanente desde un
territorio (Binford 1982, 1983, 1990; Kelly 1992, 1995; Surovell 2000). Recientemente,
se sefialado que la densidad poblacional influye fuertemente sobre la distancia recorrida
por los individuos con fines reproductivos (McDonald y Hewlett 1999). Los grupos que
presentan baja densidad poblacional como los cazadores recolectores, tenderan a recorrer
distancias mayores para buscar pareja que los grupos horticultores que exhiben
densidades mas elevadas (McDonald y Hewlett 1999).

Asimismo, los patrones de movilidad presentan una estrecha relacion con el
grado de conectividad del ambiente, es decir, el grado en el que varios tipos de habitat
facilitan los movimientos a través del paisaje (Rockman 2003). En ciertos casos la

movilidad se ve limitada por la existencia de filtros o barreras geograficas y ecoldgicas

® Debido a las caracteristicas de las poblaciones humanas, los modelos més simples que resultan
apropiados para describir su estructura poblacional serian los de stepping-stone (en una o mdltiples
dimensiones), donde las poblaciones locales intercambian genes con las poblaciones vecinas (Hey y
Machado 2003).

" La multidimensionalidad refiere a los multiples aspectos de la movilidad, tales como frecuencia y
distancia de los movimientos, tiempo de permanencia en un lugar, tamafio del grupo, movilidad de los
individuos, etc. (Kelly 1992).
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impuestas generalmente por rasgos topograficos del ambiente (v.g. montafias, glaciares,
mesetas, redes hidrograficas). En los grupos humanos debe considerarse, ademas, la
posible existencia de barreras de tipo cultural (Barbujani y Sokal 1991; Reddy y Reddy
2001; Serre y Paabo 2004; entre otros). Estas restricciones en conjunto condicionan la
existencia de niveles variables de flujo génico, los cuales adquieren especial relevancia

en dar forma a la estructura genética de la poblacion.

Expansiones, fragmentaciones y extinciones poblacionales

El incremento en la distancia genética con la distancia geografica podria resultar
no solo del aislamiento por distancia, sino también de la colonizacion de un espacio a
través de un proceso de expansion de rango (Slatkin 1993). Este modelo de
colonizacién sefiala que la ocupacion del espacio se produce a través de multiples y
sucesivos eventos de dispersién de grupos que presentan un ndmero reducido de
individuos (Slatkin 1993). Este proceso puede haber tenido una importante influencia
sobre la diversidad humana dado que durante la historia de Homo sapiens se han
producido frecuentes expansiones de rango, graduales y direccionales, que condujeron a
la ocupacidn de diversos espacios (v.g. Europa, América) a lo largo del Pleistoceno y el
Holoceno (Excoffier 2004; Handley et al. 2007; Manica et al. 2007; Moraga et al. 2000;
Prugnolle et al. 2005; Ramachandran et al. 2005).

La expansion de rango conduce a una serie de eventos de muestreo al azar que
inducen un gradiente de diferenciacion desde el deme inicial, a menos que las tasas de
migracion sean extremadamente elevadas. En consecuencia, las expansiones de rango
pueden ser vistas como una serie de sucesivos efectos fundadores, proceso conocido
como efecto fundador serial (Austerlitz et al. 1997). La consecuencia de estos eventos
fundadores sobre la variacion intrapoblacional y sobre la diferenciacidn genética ha sido
evaluada mediante la simulacion de diversos tipos de modelos de estructura poblacional
(v.g. stepping-stone, metapoblacion; Excoffier 2004; Ramachandran et al. 2005; Ray et
al. 2003; Wegmann et al. 2006). Los resultados de esos estudios indican que la
diversidad genética decrece inicialmente debido a una serie de cuellos de botella locales
causados por los subsecuentes eventos fundadores que ocurren durante la expansién de
rango. Como consecuencia, se produce una reduccion en la variacion interna a medida
que los grupos se alejan del centro de expansion (Figura 3.5; Le Corre y Kremer 1998;
Wegmann et al. 2006). Asimismo, las expansiones de rango resultarian en un incremento

de la diferenciacion interpoblacional con la distancia geografica. En estas situaciones, se
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observan clines en las frecuencias génicas a lo largo del eje mayor en la direccion de la
migracion (Barbujani 2000). Por otro lado, se ha indicado que el alto grado de
heterogeneidad ambiental y la baja densidad demografica promedio también conducen a
una pérdida de diversidad dentro de las poblaciones locales y a un incremento del grado
de diferenciacion entre las mismas (Wegmann et al. 2006).

El patrén descrito para la expansion de rango se aplica fundamentalmente en
aquellas situaciones en que esta se produce sobre un espacio no ocupado por otras
poblaciones. En el caso contrario, la migracion de un grupo hacia una region geografica
previamente ocupada tiene importantes consecuencias en los patrones de variacion intra
e interpoblacional a través de la accion del flujo génico, principalmente mediante el
incremento de la variacion dentro de las poblaciones y la disminucion de las diferencias
entre ellas (Cavalli-Sforza 2000; Relethford y Lees 1982).
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Variacian intra-poblacional

Figura 3.5: Representacion grafica del efecto fundador serial. Se observa una reduccion
secuencial de varianza interna de las poblaciones con la distancia geografica al centro de
dispersion debido a los cuellos de botella repetidos y a la reduccién del tamafio efectivo de las
poblaciones.

Los eventos de fragmentacion tienen lugar cuando una poblacion ancestral se ha
subdividido en dos o mas subpoblaciones que no exhiben flujo génico entre ellas
(Hutchison y Templeton 1999; Templeton 1998). Inmediatamente después de la
fragmentacion las subpoblaciones reflejaran la estructura de la poblacion pre
fragmentada y seran, por lo tanto, indistinguibles de la poblacion ancestral. Con el
transcurso de las generaciones las subpoblaciones, con un elevado grado de aislamiento
entre ellas, se diferenciaran debido al rol predominante de la deriva génica (Hutchison y
Templeton 1999). En esta situacion no es esperable un patron de aislamiento por
distancia debido a la ausencia de flujo génico entre demes vecinos.

Finalmente, otro evento no recurrente que puede producirse con una frecuencia
variable es la extincion de poblaciones locales, especialmente en poblaciones de tamafio
reducido. La influencia de las extinciones a nivel evolutivo, comenzo a ser fuertemente
considerada a partir del desarrollo de los modelos de estructura de poblaciones de tipo

metapoblacional (Hanski 1999; Levins 1969). Los estudios realizados en este marco han
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permitido determinar que el riesgo de extincion de las poblaciones locales se encuentra
altamente influido por la estocasticidad demografica (i.e. variacion aleatoria
independiente de los nacimientos y muertes) y ambiental (i.e. efectos aleatorios externos
que influyen a todos los individuos de la poblacién), por la fragmentacion del habitat, y
el tamafo y calidad de los “parches” (Gaggiotti y Hanski 2004). Se ha encontrado que
todos aquellos factores que conducen a una reduccion demografica, como por ejemplo la
reduccion del tamafio de los habitat, incrementaran el riesgo de extincion de las
poblaciones (Hanski 1994a, b, 1999). Por el contrario, el riesgo decrecera al aumentar la
tasa de flujo génico desde poblaciones vecinas, proceso denominado efecto de rescate
(Brown y Kodric-Brown 1977; Hanski 1999). Debido a que los eventos de extincion
incrementan los efectos de la deriva, conducen a la pérdida de variacion genética en las
poblaciones locales y al incremento de la diferenciacion interpoblacional (Wegmann et
al. 2006).
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Capitulo 4- Objetivos e Hipotesis

El objetivo general del presente trabajo es analizar los patrones de variacion
bioldgica de las poblaciones humanas del Holoceno tardio final de Patagonia, mediante
el empleo de informacion morfométrica dental, con el fin de discutir las diversas
hipébtesis propuestas acerca de los procesos y eventos que habrian actuado para modelar

la historia evolutiva de las mismas. En particular, se plantea:

A) Generar informacion morfoldgica cuantitativa acerca de la variacion en piezas
dentales permanentes de muestras de restos humanos de Patagonia asignables al

Holoceno tardio.

B) Evaluar el grado de similitud morfométrica dental entre muestras procedentes

de diferentes areas de Patagonia, asi como de regiones geograficas adyacentes.

C) Analizar los patrones de variacion morfométrica dental dentro y entre las
poblaciones humanas de Patagonia durante el Holoceno tardio final.

D) Discutir la accion de procesos evolutivos recurrentes (i.e. estructura
poblacional) y eventos no recurrentes (i.e. historia poblacional) sobre los patrones

de variacién dental resultantes.

E) Determinar cuales son las hipotesis que permiten explicar mejor el patrén de
variacion biologica observado entre las poblaciones de Patagonia y regiones
adyacentes durante el Holoceno tardio final.

A partir de la informacion bioldgica y arqueoldgica expuesta en los Capitulos 1y
2 se han formulado las siguientes hipdtesis acerca de las causas de la variacion bioldgica
observada en la region patagonica:

a- La variacion bioldgica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final es producto de dos rutas de poblamiento en Sudamérica, una
litoral, que se habria extendido a lo largo del Atlantico, y una andina.

b- La variacién bioldgica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final es producto del poblamiento de dos stocks biolégicos, uno mas
antiguo representante de los primeros habitantes del continente y otro mas reciente que

habria dado origen a la mayoria de los amerindios modernos.
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c- La variacion bioldgica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final es resultado del establecimiento de un patron de aislamiento por
distancia, como producto del balance entre deriva y flujo génico, con el primero
incrementando y el segundo disminuyendo la divergencia genética entre poblaciones.

d- La variacion bioldgica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final se estructuré como producto de multiples eventos de expansion
geografica de pequefios grupos de cazadores recolectores ocurridos durante el
poblamiento inicial de la region.

e- La variacion bioldgica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final es debe a la accién de la seleccion natural sobre las poblaciones
patagonicas, donde el factor selectivo estaria vinculado a variables climaticas.

f- La variacion bioldgica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final es resultado de factores que actuaron diferencialmente en distintas
areas de Patagonia: los grupos de Tierra del Fuego se diferencian de las poblaciones
continentales debido al aislamiento geografico de las primeras, los grupos del sector
litoral del norte de Patagonia presentan un patron de variacion producto del flujo génico
limitado por aislamiento por distancia, y finalmente, en la region precordillerana del
norte de Patagonia y en la regién pampeana es observable el efecto de la migracién
araucana.

g- La variacion biologica observada entre las poblaciones de la region durante el
Holoceno tardio final es el resultado del establecimiento de dindmicas poblacionales
diferentes al norte y al sur del rio Chubut. Al sur de la cuenca del rio Chubut son
esperables densidades muy bajas y un mayor aislamiento poblacional, particularmente
antes de la introduccion del caballo en momentos historicos, mientras al norte de esta
cuenca se evidencia un probable proceso de expansion geografica a partir de areas de
mayor concentracion poblacional, tales como los valles inferiores de los grandes rios

norpatagonicos (i.e. Chubut, Negro y Colorado) y el litoral Atlantico.
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Capitulo 5 - Materiales

Las muestras analizadas provienen de colecciones osteologicas conformadas a
través de donaciones, compra, recolecciones superficiales, acciones de salvataje,
excavaciones sistematicas recientes, y excavaciones realizadas a fines del siglo XIX y
principios del siglo XX. Esta diversidad en las formas de obtencion resulta en una gran
heterogeneidad de las muestras con relacion a la calidad de los datos disponibles acerca
de las condiciones de los hallazgos (v.g. localizacién geografica de los entierros,
caracteristicas de los entierros, informacion contextual asociada, ubicacion
estratigrafica), asi como de su preservacion y conservacion. En este sentido, las muestras
obtenidas de excavaciones recientes cuentan con informacién méas detallada y mejor
estado de conservacion que las obtenidas a fines del siglo XIX y principios del siglo
XX, Para el presente estudio se seleccionaron aquellas muestras para las cuales se
contaba con informacion acerca de la ubicacién geografica de los hallazgos y con una
asignacion cronologica confiable. La seleccion de las muestras de museos se realizo
sobre la base de un exhaustivo trabajo previo tanto de documentacion inédita depositada
en los archivos de las instituciones (cartas, informes, catalogos del Museo de La Plata y
Etnografico de Buenos Aires), como de material bibliografico publicado, orientado a
obtener informacion acerca de los siguientes items: datos de las expediciones, ubicacion

geografica de los hallazgos, caracteristicas de los entierros, entre otros. Estos datos

1 Las grandes colecciones obtenidas desde fines del siglo XIX hasta mediados del XX se
formaron como resultado de expediciones enviadas por grandes museos que se encontraban en una fase de
consolidacion (v.g. Museo de La Plata y Museo Etnografico de Buenos Aires) y de viajes realizados por
investigadores de distintas instituciones del pais (Podgorny 2002). Como consecuencia de las practicas de
recoleccion de la época, de los medios de transporte disponibles y los temas de investigacién dominantes
se privilegio la recoleccién de craneos de individuos adultos, mientras que los restos postcraneales y de
individuos infantiles -caracterizados por una mayor fragilidad y menor tamafio- fueron, en general,
relegados. Asimismo, las practicas de curacion desarrolladas en los museos durante el siglo XX resultaron
frecuentemente en la pérdida de la unidad individual y, en consecuencia, los restos craneales se encuentran
actualmente disociados de los postcraneales (Lehmann Nitsche 1910). Por lo tanto, las colecciones
formadas durante este periodo son dispares respecto de la informacion disponible acerca de los hallazgos.
En muchos casos existe un registro minucioso de las condiciones de los entierros, del nimero de
individuos excavados, del material asociado asi como de la forma de recoleccion (v.g. Bormida 1950,
1953-1954; Moreno 1874; Torres 1911; Vignati 1931; Registros del ME de las expediciones de los hnos.
Pozzi y Deodat), en tanto que para otras muestras s6lo se cuenta con una indicacién general de la
procedencia geografica. La escasa informacion disponible en algunos casos y el hecho de que las muestras
no hayan sido obtenidas mediante la aplicacién de métodos arqueoldgicos actuales, han sido empleados
como argumentos en contra del estudio de colecciones de museo. Sin embargo, las colecciones de restos
6seos humanos depositadas en museos proveen valiosa informacion acerca de la evolucién y adaptacién de
las poblaciones humanas en el pasado y en algunos casos constituyen la Unica informacion disponible para
determinado periodo temporal o lugar geografico (Guichén y Suby 2006). En este sentido, es importante
considerar que los hallazgos de Torres (1911), Moreno (1874) y Pozzi (excavaciones realizadas en 1913-
1915) constituyen las colecciones mas numerosas disponibles para las regiones del Delta y norte de
Patagonia.
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fueron obtenidos debido a que son necesarios para el estudio de las relaciones evolutivas
en el contexto de la dinamica de las poblaciones del pasado en una escala regional.

5-1. Cronologia de las muestras

Las muestras fueron asignadas a dos periodos: Holoceno tardio inicial (ca. 2500-
1500 afios AP) y Holoceno tardio final (ca. 1500 -100 afios AP). La asignacion
cronoldgica de la mayoria de las muestras empleadas se realizé en base a fechados
radiocarbonicos. En aquellos casos en los que no se contaba con estos datos se utilizd

informacion contextual y el tipo de deformacion craneana artificial.

Fechados radiocarbdnicos

En el marco de este trabajo se realizaron fechados radiocarbdnicos de muestras
provenientes del noreste de Patagonia (San Blas y Laguna del Juncal) y del noreste
Pampa (Delta). Las mismas fueron recuperadas a fines del siglo XIX y comienzos del
XX vy, actualmente, forman parte de las colecciones osteoldgicas depositadas en el
Museo de La Plata. Hasta el presente, la asignacion cronoldgica de estas muestras se ha
realizado de acuerdo con la propuesta original de Bérmida (1953-1954), basada en una
cronologia relativa construida a partir de las deformaciones artificiales del craneo (v.g.
Baffi y Berén 1992; Barrientos 1997; Barrientos y Perez 2002; Berén y Baffi 2003;
Perez 2006), o han empleado una cronologia mas amplia asignando estas muestras al
Holoceno tardio (v.g. Gonzalez-José 2003). La ausencia de cronologias basadas en
fechados radiocarbonicos ha constituido una limitacion importante para el estudio de la
dinamica evolutiva de la region. Con el fin de superar esta limitacion, en el presente
trabajo se seleccionaron 10 individuos de las muestras mencionadas, provenientes de
sitios que cuentan con informacidén contextual detallada que ha sido presentada en
diversas publicaciones e informes inéditos (Bérmida 1953-1954; Moreno 1874, 1876;
Outes 1907; Torres 1922). Los fechados radiocarbdnicos fueron realizados en el

Laboratorio NSF-Arizona AMS, sobre el tercer molar de estos individuos (Tabla 5.1).
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Muestra Deformacion Fechado (afios AP) Cddigo Laboratorio
San Blas Plano-lambdica 593 +40 AAT72636
1462 £ 46 AAT2629
Laguna del Juncal Pseudo-circular 3070 £ 49 AAT72630
3009 + 48 AAT72628
Laguna del Juncal Tabular oblicua 2642 £ 47 AAT72634
2600 + 47 AAT72632
Laguna del Juncal Plano-lambdica 512 +41 AAT2631
404 £ 40 AAT2627
Delta - 752 +41 AAT72635
846 + 41 AAT72633

Tabla 5.1: Fechados radiocarbonicos obtenidos en este trabajo.

Deformacion artificial del craneo

La deformacion artificial del craneo ha sido un rasgo tradicionalmente empleado
como indicador cronoldgico relativo para las muestras de la regién de estudio (Bormida
1953-1954). Recientemente, con el incremento en el ndamero de fechados
radiocarbonicos realizados sobre individuos que presentan deformaciones artificiales se
ha podido construir un corpus de informacion que permite correlacionar los fechados con
los tipos de deformacion encontrados en el norte y centro de Patagonia y el sur de Pampa
(Barrientos 1997, 2001; Beron y Baffi 2003; Della Negra y Novellino 2002, 2005; Gil et
al. 2006; Gomez Otero y Dahinten 1997-1998; Madrid y Barrientos 2000; Martinez
2002; Martinez y Figuerero Torres 2000; Oliva et al. 1991; Perez 2006, 2007). Estos
trabajos han confirmado que los distintos tipos de deformacion presentes no serian, es
decir no hay superposicion temporal. En la Tabla 5.2 se detallan los fechados y el tipo de
deformacion correspondiente a varios sitios de Pampa y Patagonia. En la tabla se siguen
las denominaciones de la clasificacion de Dembo e Imbelloni (1938), que incluye los
tipos tabular erecta plano-lambdico, pseudocircular, plano-frontal, tabular oblicuo y no
deformado.

La asignacion del tipo de deformacion craneana artificial en las muestras
analizadas fue realizada previamente por Perez (2006, 2007) mediante el empleo de
técnicas de morfometria geométrica. Las morfologias descriptas fueron agrupadas
empleando andlisis de clusters y los grupos generados fueron relacionados con la
clasificacion desarrollada por Dembo e Imbelloni (1938) (ver Perez 2006, 2007).

Agquellas muestras que contaban con un bajo numero de casos y los individuos
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presentaban un alto grado de fragmentacion fueron clasificadas mediante técnicas
visuales.

Este criterio fue empleado exclusivamente para las muestras procedentes de la
desembocadura del rio Chubut, San Antonio Oeste y algunos individuos

correspondientes a la muestra del sudeste de Pampa.
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Ubicacion Sitio Afos C14. AP Deformacion Referencias
Sur de Cafiada Seca 1790 £ 50 Plano-frontal Novellino 2002
Mendoza La Matancilla 470+ 50 Plano-lambdica Gil et al. 2006
Sur de Buenos  Arroyo Seco 2 €a.7800-6300 Pseudo-circular Barrientos 1997
Aires Laguna de Puan 3300 + 100 Pseudo-circular Olivaetal. 1991
La Segovia 2500-1500 Pseudo-circular Oliva com pers.
Tres Reyes 1 2245+ 55y Tabular oblicua Madrid y Barrientos
2470+ 60 2000
La Toma 2075+ 70 Tabular oblicua Berdn y Baffi 2003,
Politis 1984
La Petrona ca. 500-300 Plano-lambdica Martinez y Figuerero
Torres 2000, Martinez
2002
Laguna los Chilenos 470 £ 40 Plano-lambdica Barrientos et al. 1997
1
San Blas 593 + 40 Plano-lambdica Este trabajo
Rio Negro Laguna del Juncal 3070 + 49 Pseudo-circular Este trabajo
3009 + 48
Laguna del Juncal 2642 + 47 Tabular oblicua Este trabajo
2600 + 47
Laguna del Juncal 572+ 41 Plano-lambdica Este trabajo
404 + 40
Sur de La La Lomita 2960 £50 Pseudo-circular Beron y Baffi 2003
Pampa Tapera Moreira 2630 £ 60 Pseudo-circular Beron y Baffi 2003
Chenque 1 370+ 40 Plano-lambdica Beron y Baffi 2003
Neuquén Aquihueco 3650 £ 70 Pseudo-circular Della Negra'y
Novellino 2005
Hermanos Lazcano ca. 3500- 3000 Pseudo-circular Della Negra com. pers.
Sitio Grande 890 Plano-lambdica Della Negray
670 + 40 Novellino 2002
Caepe Malal Contacto Plano-lambdica Della Negray
Novellino 2005
Retamal 1 Ca. 700 Plano-lambdica Della Negra com. pers.
Chubut El Elsa 1990 + 60 Plano-frontal Gbmez Otero y
Dahinten 1997-1998
Playa del Pozo 1540 + 50 Plano-frontal Gbmez Otero y
Dahinten 1997-1998
Punta Lebn 1050 £ 50 Plano-lambdica Gbmez Otero y
Dahinten 1997-1998
La Azucena 880 = 50 Plano-lambdica Goémez Otero y
Dahinten 1997-1998
El Golfito 770 £50 Plano-lambdica GOmez Otero y
Dahinten 1997-1998
Calle Villarino 550 + 60 Plano-lambdica GOmez Otero y
Dahinten 1997-1998
Rawson 440 £ 50 Plano-lambdica Gomez Otero y
Dahinten 1997-1998
Sur de Sierra Colorada 1147 £ 37 Plano-frontal Gofii y Barrientos 2004
Patagonia

Tabla 5.2: Fechados radiocarbonicos y tipo de deformacion artificial del craneo en sitios de
Pampa y Patagonia. Modificada de Barrientos y Perez (2004) y Perez (2006).
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Informacién contextual

Para gran cantidad de los sitios analizados se cuenta con informacion contextual
detallada. La presencia de ajuar y las caracteristicas de los entierros permiten asignar los
sitios a un rango cronoldgico. Muchos entierros contienen ajuar asociado o por el tipo de
entierro. Esta informacion se obtuvo de publicaciones, libretas de campo, etc.

Este criterio fue empleado para la muestra de La Poma y las muestras de San

Juan.

5-2. Conformacion de las muestras

La inclusion de un individuo en una muestra se realizd, en primer lugar,
siguiendo un criterio temporal y en segundo lugar por la proximidad geografica y
similitud ecoldgica del habitat, tomando en consideracion la localizacion del sitio del que
fue recuperado®. En este sentido las muestras definidas en este trabajo constituyen el
mejor balance entre tamafio muestral y proximidad temporal y geogréafica. En aquellos
casos en que fue posible se consider6 como una muestra a individuos que provenian de
una misma area de entierro y eran asignables a un mismo periodo temporal (v.g. NE rio
Negro, valle del rio Chubut, Delta, San Antonio Oeste). Sin embargo, algunas de las
muestras estan constituidas por individuos que provienen de varias areas de entierro dado
que los tamafios muestrales de cada una eran muy reducidos.

En la Tabla 5.3 se resume la informacion acerca de las muestras conformadas
siguiendo los criterios expuestos y en la Figura 5.1 se presenta su localizacion
geogréfica.

2 Un aspecto importante a considerar en este tipo de estudios es la adecuacion de la calidad del
registro bioarqueoldgico para la evaluacién de procesos evolutivos a escala poblacional (Kidwell y
Holland 2002; Paul 1982). Es ampliamente aceptada la dificultad en los estudios de grupos humanos
prehistoricos de delimitar poblaciones en sentido biolégico. Por lo tanto, el concepto de poblacién
empleado en este trabajo enfatiza en la conexion temporal y espacial entre los individuos, esto hace
referencia a individuos que habitaron un area geografica especifica durante un periodo temporal acotado,
probablemente pertenecientes a diferentes poblaciones locales (Cavalli-Sforza et al. 1994). En este sentido,
las muestras pueden ser consideradas unidades alocrdénicas conformadas por individuos miembros de
linajes poblacionales (i.e. secuencia de poblaciones que presentan continuidad genética y estan ordenadas
temporalmente) en evolucion (Cadien et al. 1976; Hull 1992).
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Muestra Cronologia  Abreviatura
Valles Calchaquies Htaf'* VC
San Juan Htaf * SJ
Region Chaquefia Htaf 2 Cha
Delta Htaf * Del
Centro- Sur de Mendoza Htai MZ-1
Htaf * MZ-F
Neuquén Htaf * Ngn
Centro- Sur Chile Htaf #* Ch-CS
Sudeste de la Region Pampeana Htai *%* SEP-I
Sudeste de la Region Pampeana Htaf 3 SEP-F
Region Pampeana-Historicos Htaf 2 RP-H
Peninsula de San Blas e Isla Gama Htaf * SBIG
San Antonio Oeste Hati ® SAO
Valle inferior del Rio Negro Htai-a * RN-la
Htai * RN-I
Htaf * RN-F
Valle inferior del Rio Chubut Htai * Ch-1
Htaf ° Ch-F
Noroeste de Santa Cruz Htaf NOSC
Sur de Patagonia Continental Htaf 124 SPC
Isla Grande de Tierra del Fuego Htaf * IGTF
Region de Magallanes Htaf ** RM
Canal del Beagle Htaf * CB

Tabla 5.3: Muestras incluidas en este trabajo. Los numeros sefialan el indicador usado
para determinar la cronologia: 1- fechados radiocarbonicos; 2- Registros escritos, datos
etnohistoéricos; 3- Tipo de deformacion craneana artificial; 4- contexto de entierro. Htai-a:
comienzos del Holoceno tardio inicial (4000-2500 AP); Htai: fines del Holoceno tardio inicial
(2500-1500 AP); Htaf: Holoceno tardio final (1500 — 100 afios AP).

77



Capitulo 5 - Materiales

250 km

Figura 5.1: Ubicacion geografica de las muestras. Las abreviaturas corresponden a las que se
presentan en la Tabla 5.3.
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5-3. Descripcion de las muestras osteoldgicas analizadas

Noreste de Patagonia
1-Valle inferior del rio Negro (RN)

Los individuos analizados proceden de diversos sitios arqueolégicos localizados

en las margenes de la antigua Laguna del Juncal (Bormida 1950; Moreno 1874) ubicada
al sur de la actual ciudad de Viedma en la provincia de Rio Negro (Fisher y Nacuzzi
1992), asi como de sitios ubicados en areas proximas del valle inferior del rio Negro
(Moreno 1974). Los sitios localizados en los sectores norte y sur de la laguna fueron
excavados por Francisco P. Moreno, Antonio y José Pozzi, y Marcelo Bormida entre los
afios 1874 y 1950 (Bdérmida 1950, 1953-1954; Laria 1961; Lehmann-Nitsche 1910;
Moreno 1874). Las muestras se encuentran depositadas en la Division Antropologia de la
Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La Plata (MLP) y
en el Museo Etnografico “Juan B. Ambrosetti” de la Facultad de Filosofia y Letras,
Universidad Nacional de Buenos Aires (ME).

La coleccion del MLP esta formada por 216 individuos recuperados en la
expedicion de Moreno (Lehmann-Nitsche 1910). Los cementerios excavados por
Moreno (1874) se encontraban sobre la orilla derecha del rio Negro y sobre pequefias
colinas en la orilla opuesta. En uno de los cementerios, localizado cerca de Mercedes
(hoy Viedma), se encontraron restos humanos enterrados en grupos, de
aproximadamente 10 individuos, ubicados cada 50 o 100 mts sobre pequefias
prominencias del terreno en los bordes de lagunas y arroyos. En este cementerio habia
méas de 200 esqueletos, enterrados en posicion flexionada. Debido al mal estado de
preservacion de los restos, se recuperaron pocos individuos (n = 45), privilegiandose
aquellos que exhibian rasgos distintivos como deformacién artificial del craneo.
Asociados a los esqueletos se encontraron puntas de flecha con y sin pedinculo, alfareria
lisa y con motivos geométricos y morteros de piedra. En otro cementerio, Potrero
Cerrado, ubicado a 40 km al O de Mercedes, se encontraron esqueletos de individuos
jovenes, pintados de rojo de los cuales s6lo se conservaron dos craneos.

En este trabajo se efectuaron seis fechados radiocarbonicos sobre individuos
prevenientes de esta coleccion: a) dos individuos con deformacion pseudo-circular,
probablemente provenientes del primer cementerio descrito aqui, excavado por Moreno
cerca de Mercedes, arrojaron fechas C14 de 3009 + 48 afios AP (molar 3; AA72628) y
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3070 £+ 49 afios AP (molar 3; AA72630); b) otros dos individuos con deformacién
tabular erecta plano-lambdica (uno de ellos con pigmento rojo, probablemente
proveniente del segundo cementerio descrito aqui) arrojaron una edad C14 de 404 + 40
afios AP (molar 3; AA72627) y 512 + 41 afios AP (molar 3; AA72631); y finalmente, c)
dos individuos con deformacion tabular oblicua proporcionaron fechas radiocarbénicas
de 2600 + 47 afios AP (molar 3; AA72632) y 2642 + 47 aiios AP (molar 3; AA72634).

La coleccion del ME esta constituida por individuos recuperados por Antonio y
José Pozzi (expediciones de 1913, 1914 y 1915) en los sitios Cementerio 1 y 2
localizados en la orilla sur de la Laguna y en otros sitios de la orilla norte* (Catalogo del
ME 1988). En la primera expedicion, los hermanos Pozzi excavaron entierros localizados
al sur de la laguna. Los esqueletos estaban ubicados muy superficialmente y la mayoria
se hall6 formando grupos de hasta 20 individuos. En numerosos entierros los craneos
estaban dispuestos formando circulos y los huesos largos se encontraban en el centro
(Figuras 5-2 y 5-3; Notas del archivo del ME, manuscrito de A. y J. Pozzi). Otros
esqueletos se encontraron en posicion flexionada. En la superficie se hallaron escasos
restos de puntas, morteros y bolas.

En la segunda expedicion, en 1915, José Pozzi explora los cementerios ubicados
en las lomadas entre el rio Negro y la Laguna del Juncal. Los esqueletos se hallaron en
grupos en distintas disposiciones, algunos con los craneos dispuestos en circulo y el resto
sin un ordenamiento particular, como los descriptos previamente. La disposicion de los
esqueletos parece indicar que se trataba de entierros secundarios (Notas del archivo del
ME, manuscrito de J. Pozzi). Se encontr6 muy escasa cantidad de materiales
arqueoldgicos representados por algunas puntas de flecha, morteros y huesos de

animales.

3 En 1948 Bérmida viajo a la zona acompafiado por Antonio Pozzi con el objetivo de ampliar las
descripciones de los yacimientos excavados previamente. En esa oportunidad Bormida relevé nuevamente
el Cementerio 1 y constat6 que los entierros estaban dispuestos a dos profundidades bien diferenciadas, un
conjunto se encontraba entre 0-15 cm de la superficie, en tanto otro se localizaba entre 35 y 45 cm.
Asimismo, observé que los restos mas superficiales presentaban una coloracién amarillenta y se
encontraban articulados, mientras que los méas profundos tenian coloracion negruzca y se hallaban
mezclados.
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Figura 5.2: Foto de un entierro en las cercanias de Laguna del Juncal. Debajo de la foto se ve la
siguiente inscripcién: “Hallazgo de doce esqueletos. Los craneos colocados de a dos en circulo y
los huesos en el centro”. La flecha sefiala uno de los grupos de dos craneos. (Tomado de Notas
del archivo del ME, manuscrito de J. Pozzi)

Figura 5.3: Foto de un entierro en las cercanias de Laguna del Juncal. Debajo de la foto se
encuentra la siguiente inscripcion: “Enterratorio en la orilla sur de la Laguna del Juncal
mostrando la localizacion desordenada de los huesos”. (Tomado de Notas del archivo del ME,
manuscrito de J. Pozzi)
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2-Peninsula de San Blas (SB)

La peninsula de San Blas se encuentra ubicada a aproximadamente 70 km al noreste
de Viedma. Los sitios excavados proceden de la regién comprendida entre el puerto de
San Blas (en el extremo norte de la peninsula) y la Punta Rubia (en el extremo sur de la
peninsula). Los individuos que componen la muestra fueron recuperados por Moreno en
su expedicion de 1875 (Moreno 1876; Outes 1907; Torres 1922), por Bichele a finales
del siglo XIX (Torres 1922), por Vignati (1931), asi como por las expediciones
realizadas por el ME (Bdérmida 1953-1954). Los esqueletos recuperados por Moreno,
Buchele y Vignati forman parte de la coleccion del MLP (Catalogo del MLP).

Los esqueletos excavados por Moreno y Biichele provienen de tres sitios en
médanos muy préximos al mar: Punta Rubia, Punta Rubia Falsa y Cementerio de los
Indios (Moreno 1876; Outes 1907; Torres 1922). Ademas de los entierros, se encontrd
material litico, ceramica y restos faunisticos (Moreno 1876; Torres 1922; Witte 1916).
Es destacable que no hay evidencia cultural ni faunistica de contacto con europeos
(Torres 1922). La muestra obtenida por Vignati en 1931 procede de un sitio ubicado a 1
km del Cementerio de los Indios, que estaba constituido por entierros primarios y
secundarios. Muchos de los esqueletos estaban pintados de rojo y asociados a los mismos
se hallaron adornos labiales y auriculares, discos de piedra e instrumentos de confeccion
tosca (Vignati 1931).

En el presente trabajo se realizaron fechados radiocarbonicos sobre dos
individuos: a) uno con deformacion tabular erecta plano-lambdica, excavado por Moreno
cerca de Punta Rubia (Moreno 1976), arrojo una edad C14 de 593 + 40 afios AP (molar
3; AA72636); y b) otro individuo sin deformacion excavado por Biichele arroj6 una edad
C14 de 1461 + 46 afios AP (molar 3; AA72629).

Finalmente, la muestra depositada en el ME proviene del Cementerio de los
Indios, y de otros dos sitios denominados Cementerio Nuevo y Cementerio Viejo
(Bérmida 1953-1954; Catalogo del ME 1988).

3-Isla Gama (IG)

La Isla Gama se encuentra ubicada al noreste de la peninsula de San Blas. La muestra
de individuos analizados proviene de sitios excavados por Bichele y se encuentran
depositados en el MLP. Los craneos de esta muestra presentan deformacion craneana
artificial del tipo tabular erecta plano-lambdica y, por lo tanto, fueron asignados al
Holoceno tardio final (Colantonio 1981; Perez 2006).
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4-San Antonio Oeste (SAO)

Los individuos incluidos provienen de entierros primarios y secundarios
excavados por Deodat en 1941 en la localidad de San Antonio Oeste, al noroeste del
Golfo de San Matias (Notas del Archivo del ME, manuscrito de Deodat). Deodat recorrio
la costa noroeste del golfo y encontrd varios sitios arqueolégicos que agrupd en dos
tipos: concheros o “comederos de mariscos” y paraderos. A este ultimo tipo
corresponderia el sitio San Antonio Oeste. La muestra fue vendida en 1943 por el sefior
Deodat al ME, y desde entonces forma parte de sus colecciones (Notas del Archivo del
ME, manuscrito de Deodat; Catadlogo del ME 1988). Estos individuos presentan
deformacion artificial del craneo de tipo tabular oblicua, correspondiendo

cronolégicamente al Holoceno tardio inicial (Perez 2006).

Noroeste de Patagonia

1- Neuqueén (Ngn)

a- Caepe Malal: el sitio arqueoldgico Caepe Malal | se encuentra ubicado a los 37° 10
latitud sur y 70° 24" longitud oeste (Departamento de Chos Malal, norte de la provincia
de Neuquén). En 1984 se produjo el hallazgo ocasional de un cementerio indigena que
fue excavado por el Lic. Adam Hajduk y la Lic. Ana Maria Biset. Las primeras
excavaciones sistematicas se desarrollaron entre 1986 y 1991, relevandose 9 entierros
humanos correspondientes a entierros primarios tanto individuales como colectivos. En
asociacion con los individuos se hallaron piezas metalicas (punzon, freno mulero,
cuchillo) y cuentas vitreas, textiles, cueros pintados, torteros, raspadores, pulidores,
elementos de madera, cerdmica, una bola de boleadora y restos faunisticos de
ovicapridos, canidos, équidos y moluscos (Hajduk 1991; Hajduk y Biset 1991, 1996;
Hajduk et al. 2000). Estos materiales fueron asignados cronoldgicamente al siglo XVIII.
Posteriormente, en 1997 se recuperd un entierro secundario conformado por dos
individuos (Hajduk et al. 2000).

b- Sitio Grande: el sitio fue excavado en 1997, se encuentra ubicado en una isla del curso
medio del rio Limay a 39° 55 de Latitud Sur y 69° 15" de Longitud Oeste (Departamento
de Picun Leufu, provincia de Neuquén). Se hallé un entierro formado por un ndmero
minimo de tres individuos (Della Negra y Novellino 2002). Asociado a los mismos se

recuperd material ceramico decorado y no decorado asi como material litico, puntas de
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proyectil pedunculadas y apedunculadas, instrumentos de doble filo, un fragmento de
mano y una base de molino, un colgante de madera y cuentas de valva y hueso (Della
Negra y Novellino 2002). Se realizaron dos fechados radiocarbdnicos sobre colageno
humano, dando como resultado una antigiiedad de 900-650 afios AP (Della Negra ms.;
Della Negra y Novellino 2002). Uno de los individuos presenta deformacion artificial del
craneo de tipo plano-lambdica (Perez com. pers.).

c- Pocaullo: este sitio se encuentra en San Martin de los Andes en el departamento Lacar
(sur de la provincia de Neuquén). En 1994 se realizO un rescate de materiales
arqueoldgicos asociados a restos humanos (Hajduk y Cuneo 1997-1998). Los restos
0seos corresponden a cuatro individuos. Entre los materiales encontrados en asociacion
con los entierros se destaca la presencia de ceramica con decoracion Valdivia, tiestos
lisos y pintados y una pipa de piedra (Hajduk y Cuneo 1997-1998). A partir de los
materiales asociados estos individuos fueron asignados a los siglos XVI- XVIII.

d- Sitio Retamal 1 (0 Neuquén del medio): el sitio se encuentra ubicado en la confluencia
de los rios Limay, Neuquén y Negro. Se hallé un individuo en posicién flexionada
asociado a una punta de proyectil bifacial apedunculada (Della Negra ms.). A partir de
un fechado radiocarbonico, se establecié una antigliedad de 600 afios AP para este
individuo (Della Negra ms.). EI mismo presentaba deformacion artificial del craneo de
tipo plano-lambdica (Perez com. pers.).

Los individuos pertenecientes a estos sitios se encuentran depositados en la
Direccion de Estado de Cultura (Neuquén).

e- Muestra del ME: en este museo se encuentran depositados individuos procedentes de
diversos sitios arqueoldgicos de la provincia de Neuquén. Los datos disponibles para los
mismos son la ubicacion geogréfica y la formay el afio de ingreso al Museo. 1) Raigolil,
39°08" S 71°28" O; 2) Pampa India; 3) Norquinco, 41°50° S 70°54" O. Los individuos
procedentes de estos sitios fueron obtenidos por el ME por donacion del Sr. Artayeta en
1945; 4) Quila Quina, 40°12" S 71°26” O; Palavecino 1930; (Catalogo ME 1988).

2- Mendoza (MZ)
Todos los individuos correspondientes a la muestra de Mendoza se encuentran

depositados en el Museo Municipal de Historia Natural de San Rafael (Mendoza).

84



Capitulo 5 - Materiales

a-Jaime Prats: en 1988, en la Estancia La Pratolina a orillas del rio Atuel se produjo el
hallazgo del cementerio prehistorico de Jaime Prats a 70 km de San Rafael (Lagiglia
1994; Novellino y Giuchdon 1995; Novellino et al. 1996). Este sitio fue excavado por
Humberto Lagiglia. Es un entierro colectivo de aproximadamente 130 individuos de los
cuales 3 fueron hallados en posicién primaria. ElI contexto cultural es escaso, se
encontraron 5 puntas de proyectil triangulares alargadas, espesas, de base plana o
ligeramente escotadas y dos cuentas de adorno. Los fechados radiocarbonicos obtenidos
indican una antigliedad de C14 2040 £+ 120/ 1880 * 40 afios AP (Lagiglia 1994).

b- Rincon del Atuel: el sitio Rincon del Atuel-1, previamente descripto y estudiado por
Lagiglia (1956), se emplaza en el valle extra serrano del rio Atuel, en la localidad Rincon
del Atuel, (34°45" S, 68°22° O) a 747 msnm, a unos 20 km al sur de San Rafael. Alli se
recuperaron una serie de esqueletos humanos sobre uno de los cuales se realizd un
fechado radiocarbdnico que indic6 una antigliiedad de C14 1760 + 70 afios AP (individuo
AF500) (Dieguez et al. 2004; Lagiglia 1999).

c- La Matancilla: este sitio se ubica en Malargle, corresponde a un hallazgo superficial
en un médano (Novellino 2002). Se obtuvo un fechado radiocarbonico que ubica este
sitio en 470 £ 50 afios C14 AP (Gil et al. 2006). El individuo presenta deformacion del
créneo de tipo tabular erecta plano-lambdica (Perez 2006).

d- Cerro Negro: corresponde a un entierro hallado por lugarefios debajo de rocas y fue
excavado por Lagiglia. Asociado al entierro se hallaron cuentas de turquesas y de valvas.
El fechado radiocarbonico obtenido indica una antigliedad de 600 afios AP (Novellino

COm. pers.).

e- Cafada Seca: este sitio corresponde a un osario que fue hallado a partir de los trabajos
realizados para la construccion de una ruta. Fue excavado por personal del Museo
Municipal de Historia Natural de San Rafael (Mendoza). Los andlisis realizados
permitieron establecer un nimero minimo de 23 individuos (Novellino 2002; Novellino
com. pers). Los fechados radiocarbonicos indican una antigiedad de C14 1790 + 50 /
1420 + 60 afios AP (Gil et al. 2006). Se observd la presencia de individuos con

deformacion craneana de tipo tabular erecta plano-frontal (Perez 2006).
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f- Médano Puesto Diaz: este entierro, excavado por Lagiglia, se hall6 en un médano
sobre el rio Diamante. Se trata de un entierro maltiple compuesto por tres individuos.
Asociado a los restos sélo se encontré un collar de valvas. A partir de fechados
radiocarbonicos se establecio una antigiiedad de C14 2865 + 52 afios AP (Gil et al.
2006).

g- Las Ramadas: corresponde a un entierro individual en un médano, excavado por
Lagiglia. El individuo se encontraba en posicion decubito lateral flexionado. El fechado
realizado indic6 una antigiiedad de C14 966 + 36 afios afios AP (Shelnut 2006).

h- Loma del Eje: se trata de un entierro primario debajo de rocas en la zona del rio Atuel,
excavado por Lagiglia. El individuo se encontr6 en posicion decubito dorsal con las
piernas flexionadas. No se hall6 material asociado a este individuo.

i- Otros: se incluyeron dos individuos procedentes de los sitios Agua del Zapallo y El
Nihuil, ubicados en el area centro-sur de Mendoza (Novellino 2002). Ambos han sido
asignados al Holoceno tardio final (Béguelin et al. 2006)

Centro de Patagonia
1-Valle inferior del rio Chubut (Ch)
Los individuos procedentes de esta &rea fueron recuperados por Santiago Pozzi

en 1893 en el valle del rio Chubut, en las cercanias de Trelew, y por Cremonessi en la
misma area (Lehmann-Nitsche 1910). Actualmente, esta muestra se halla depositada en
el MLP. En esta muestra se encuentran representados dos tipos de deformacién craneana
artificial, tabular erecta plano-frontal y plano-ldmbdica. A partir de fechados
radiocarbonicos realizados sobre individuos recuperados en excavaciones recientes en la
zona, se observd una tendencia temporal en la ocurrencia de los distintos tipos de
deformacion craneana (Gomez Otero y Dahinten 1997-1998). Se observa la ausencia de
deformacion hacia el 2500 AP, deformacion plano-frontal entre 1900-1500 afios AP y
finalmente plano-lambdica después del 1000 AP.
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Sur de Patagonia
1- Noroeste de Santa Cruz (NOSC)

a- Sierra Colorada: la localidad arqueologica de Sierra Colorada (Departamento de Perito

Moreno, provincia de Santa Cruz) se encuentra ubicada en la cuenca del Lago Salitroso a
47° 28" de Latitud Sur y 71° 31" de Longitud Oeste. Este sector se encuentra rodeado por
cerros y mesetas, constituyendo un gran bajo con una altura de entre 100 y 300 msnm,
que se continda hacia el oeste en la cuenca de los lagos adyacentes Posadas y Pueyrreddn
(Gofii y Barrientos 2000). Las excavaciones arqueoldgicas en el area comenzaron en la
década de 1990 bajo la direccion del Lic. Rafael Gofi. Hasta el momento se han
detectado aproximadamente 15 sitios que presentan sélo entierros humanos, con muy
baja densidad de artefactos. Los entierros se ubican en diferentes geoformas como cerros
bajos, bordes de bardas y fondo de cuenca (Gofii y Barrientos 2004). Las modalidades
funerarias presentes en la cuenca son de tres tipos, comprendidos en dos momentos
cronoldgicos: el grupo méas temprano (ca. 2800-2200 afios AP) incluye nichos (entierros
en oquedades naturales en las rocas) y entierros bajo bloques (los esqueletos se
encuentran debajo de grandes bloques de roca), mientras que el grupo mas tardio (ca.
1200 y 350 afios AP) esta conformado exclusivamente por chenques (estructuras de
piedras acumuladas intencionalmente, generalmente de 3 a 5 m). La muestra total
recuperada, hasta el momento, asciende a 79 individuos (Garcia Guraieb et al. 2006). El
ajuar asociado a los individuos es muy escaso y comprende cuentas de valva, metal y
vidrio, artefactos liticos (puntas, raspadores), ceramica y una placa de cobre (Cassiodoro
2005; Cassiodoro et al. 2004). Las cuentas de vidrio han sido asignadas al siglo XVI, lo
que evidencia la utilizacion de las estructuras de entierro tipo chenque hasta momentos
de contacto europeo (Gofii y Barrientos 2004). En la cuenca también se han registrado
concentraciones artefactuales en superficie, con cronologias que van desde 960 + 125
hasta 750 * 60 afios AP y serian por lo tanto contemporaneas a los entierros tipo chenque
(Gofii et al. 2000-2002). Los individuos se encuentran depositados en el Instituto

Nacional de Antropologia y Pensamiento Latinoamericano (Buenos Aires).

b- Lago Buenos Aires: en 1897, durante una expedicion a la Patagonia austral, el Dr.
Santiago Roth recuperd restos 6seos correspondientes a 7 individuos de estructuras de
entierro individual de tipo chenque, ubicadas en la orilla sudeste del lago Buenos Aires
(provincia de Santa Cruz) (Imbelloni 1923a). No se hall6 ajuar asociado a los entierros.

Imbelloni (1923a) realizdé el analisis de esta muestra e indicé la presencia de
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deformacion craneana artificial de tipo tabular erecta plano-frontal. Los craneos estan
depositados en el MLP (Lehmann-Nitsche 1910).

2-Sur de Patagonia continental (SPC)

Los individuos asignados a esta muestra provienen de dos é&reas, la costa
continental del Estrecho de Magallanes y la region que se extiende entre Puerto San
Julian y Rio Gallegos. La muestra correspondiente a esta Ultima procede de sitios
ubicados en Estancia La Fructuosa (50° 7°S 70° 37°0O, Lago Argentino) y Estancia La
Argentina (Sitio La Picana 1; 51° 53°S 70°1°0) y pertenecen a la coleccién formada por
el Padre Manuel Jesus Molina. La muestra procedente de la primera region fue
recuperada en los siguientes sitios arqueoldgicos: a- Posesion: se trata de un entierro
ubicado sobre la costa norte del Estrecho de Magallanes (52°17°S 68°6°0; Ortiz
Troncoso 1972); b- Cerro Johnny: corresponde a un individuo hallado en una pequefia
cueva en un cerro volcanico, localizada en Brazo Norte, Region de Magallania, a 200 km
al NE de Punta Arenas (53°03°S 70°0; Martinic 1976). Se hallé6 en muy buen estado de
conservacion y presentaba restos de tejido blando asociado a los huesos. El esqueleto
estaba en posicion fetal. Asociado al mismo se encontré una bolsa pequefia de cuero y
cueros, probablemente de guanaco, pintados con disefios geométricos en color rojo, ocre,
amarillo, negro, verdoso y blanco. Fue fechado entre 350 + 90 y 480 + 70 afios AP
(Martinic 1976); c- San Gregorio 11 y 12: corresponden a entierros simples en chenques.
El primero se hall6 a los pies de una terraza a 40 mts del mar (52°35°S 70°09°O). Este
esqueleto se encontraba en posicion flexionada decubito lateral izquierdo, cubierto por
pigmento rojo y piedras, y asociado a lascas (Massone 1984). El entierro San Gregorio
12 se ubicaba en Punta Delgada (52°33°S, 70°03°0); d- Juni Aike 6: este sitio se
encuentra ubicado en el curso inferior del rio Gallegos Chico (52°S 70°41°0).
Corresponde a un entierro primario de tipo chengue ubicado en la base de un alero. El
esqueleto se encontrd en posicion extendida, ventral y con restos de pigmento de
coloracion rojiza. En asociacion directa con el esqueleto se encontraron dos
raederas/cuchillos, un artefacto en forma de punta, una boleadora y una lasca de
obsidiana negra (Aguilera y Grendi 1996); f- Bahia Santiago 4: se trata de un individuo
hallado en un entierro de tipo chenque, ubicado en 59°29°S 69°52°0. Asociado el mismo
se encontrd obsidiana verde y restos de pigmentos; g- Bahia Laredo 1: el individuo

correspondiente a este entierro se encontrd en un sitio tipo conchero, ubicado en 52°56°S
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70°48°0. Fue obtenido mediante un rescate arqueoldgico realizado en 1987 por Cardenas
y Prieto (Prieto 1988).

Los individuos procedentes de esta area se encuentran depositados en el Instituto
de la Patagonia, Universidad de Magallanes (Punta Arenas, Chile) y en el Museo

Regional Provincial "Padre Manuel Jesus Molina" de Rio Gallegos (MRG).

3- Isla Grande de Tierra del Fuego (IGTF)

Esta muestra esta constituida por individuos procedentes de diversos sitios de la
isla (excepto de la costa del Canal Beagle): a) Cabo domingo, 53°41°S 67°51°O; b)
Estancia Spring Hill, 53°39°S 60° 22°0 (Lehmann-Nitsche 1910); ¢) Tres Arroyos,
53022°S, 68°47°0. EIl individuo analizado fue encontrado en 1986 (Constantinescu
1999); d) China Creek, 53°10°S 69°5°0O. Este sitio se trata de un hallazgo en superficie,
recibido en 1971 como donacién al Instituto de la Patagonia (Constantinescu 1999); e)
Rancho Esperanza, este sitio se encuentra en la localidad costera de Bahia Felipe
(52°50°S 69°50°0) en el sector noroccidental de Tierra del Fuego. Uno de los dos
individuos analizados se encontrd asociado a elementos asignables a tiempos histéricos
(Constantinescu 1999; Ocampo et al. 2000); f) Bahia Gente Grande, 52°57°S 70°20°O. Se
trata de un entierro individual con restos de pigmentos asociados; g) Lengua de Vaca, se
trata de un hallazgo en superficie, ubicado en Bahia Chilota (53°18°S 70°22"0). Estos
restos fueron recibidos en 1975 como donacion al Instituto (Constantinescu 1999); h)
Discordia, los restos fueron hallados en superficie, localizados a 53°20°S 69°50°O. Los
mismos fueron donados en 1975 al Instituto (Constantinescu 1999); i) Laguna Flamenco,
sitio localizado a 52°50°S 69°05°O donde se recuper6 un individuo que fue adquirido por
donacion al Instituto de la Patagonia en 1998 (Constantinescu 1999); j) Myren 1, entierro
ubicado en el borde de una laguna sobre médanos, localizado a 53°18°S 69°16°0O. Los
restos fueron donados por el Sr. B Krusell en 1985. El individuo presenta deformacion
craneana artificial de tipo fronto occipital o tabular oblicua (Constantinescu 1999); k)
Porvenir, se trata de un individuo recuperado en las cercanias de la ciudad Porvenir, Isla
Grande de Tierra del Fuego (53°18°S 70°26°O, Chile); I) Bahia Inatil, 53°24°S 70°0.
Individuos correspondientes a la coleccion Martin Gusinde del Museo Nacional de
Historia Natural (MNHN, Santiago, Chile).

Los individuos incluidos en esta muestra corresponden a las colecciones del
MLP, ME, Instituto de la Patagonia, Museo Porvenir (Porvenir, Chile), y Museo
Saleciano Maggiorino Borgatello (MSMB, Punta Arenas, Chile).
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4- Canal Beagle (CB)

Esta muestra esta constituida por individuos procedentes de diversos sitios
ubicados en ambas costas del Canal Beagle: a) Bahia Harberton; b) Sitio Seno Grande,
ubicado en lIsla Navarino; c¢) Sitio Caleta Virginia, ubicado en las cercanias de Puerto
Williams (Aspillaga et al. 1999); d) entierros localizados en Isla Wallaston; e) entierro
ubicado en las cercanias de Ushuaia; f) Sitio Almanza, 54°53°S 67°35°0. Este individuo
fue encontrado en un conchero a aproximadamente 50 mts de la costa norte del Canal
Beagle. Se trata de un hallazgo fortuito realizado en 1975; g) Bahia Ushuaia, este
individuo, hallado en Zona Industrial sobre la costa de la Bahia Ushuaia, fue recibido
como donacion de L. A. Borrero en 1988; h) Hotel Tolkeyen, 54°51°S 68°23"0. Se trata
de un entierro colectado en la Estancia Rio Pipo, a 100 mts de la costa norte del Canal
Beagle, al sudoeste de Ushuaia; i) Punta Segunda, 54°51°S 68°02"O. Entierro hallado en
1988 en la costa norte del Canal Beagle en un conchero en el extremo occidental de la
Playa. Donado por el Sr. A Galeazzi.

Los individuos incluidos en esta muestra corresponden a las colecciones del
MLP, MNHN, Instituto de la Patagonia, MSMB, y Museo del Fin de Mundo (Ushuaia,
Argentina).

5- Region de Magallanes (RM)

La mayor parte de los individuos de esta muestra corresponden a la Coleccion
Gusinde integrada por el material recuperado en sus excavaciones realizadas en el
cementerio de la Mision Saleciana ubicada en Isla Dawson, Puerto Harris (Gusinde
1989, MNHN; Catélogo del Museo) y un namero menor corresponde a la coleccion del
Instituto de la Patagonia. Estos Gltimos proceden de: Isla Riesco (Estancia Lola); Cueva
Estrecho Trinidad en la Region de Ultima Esperanza (50°S 75°0), cuyo contexto de
entierro permitié asignarlo al siglo XIX-XX (Guichén et al. 2006); Caverna 3 ubicada
en Puerto Natales (51°45°S 72°30°0); y Bahia Chilota.

Centro- Sur de Chile (Ch-CS)

Una parte de los craneos incluidos en esta muestra corresponden a tiempos

historicos (Catalogo del MNHN, Chile). Fueron recolectados por los Sres. Latchman,
Guevara y Oyarzun. Otra parte de esta coleccion data de 1880 en adelante y fueron
donados al museo por los sefiores Etchaurren, Dellinger y Smith. También hay craneos

de la Isla Mocha donados por VVoss, Hiddel y Reich. Provienen de Araucania, Llaima 'y

90



Capitulo 5 - Materiales

Traiguen. Los individuos se encuentran depositados en el MNHN. En el catalogo de este

museo los craneos de la region han sido asignados al grupo etnogréfico Araucano.

Reqidon Pampeana

1- Region Pampeana-Historico (RP-H)

La muestra estd compuesta por individuos procedentes del sudeste Pampa de los
partidos de Azul, Bahia Blanca, Guamini, Puan, Tapalquen, Monte Hermoso y Olavarria
y por individuos recolectados en Salinas Grandes en General Acha, Provincia de La
Pampa. Fueron excavados por los sefiores Moreno, Merlin y Canessa y por Zeballos,
respectivamente. La muestra seleccionada corresponde a los craneos estudiados por ten
Kate (1893). Los individuos se encuentran depositados bajo la denominacion

“Araucanos” en el MLP.

2- Sudeste de Pampa (SEP)

a- Estancia Santa Clara: el sitio arqueoldgico Estancia Santa Clara se encuentra en las
proximidades del arroyo Santa Clara en el partido de Benito Juarez, provincia de Buenos
Aires (Villagra Cobanera 1937). Los restos humanos procedentes de este sitio fueron
hallados a fines de la década de 1880 por el Dr. Guillermo Udaondo quien recuper6 un
namero indeterminado de individuos de los cuales tres craneos fueron incorporados a las
colecciones osteoldgicas del MLP. Presenta restos de pigmento de coloracion rojiza en la
region del parietal y occipital (Lehmann-Nitsche 1910). Estos craneos presentan
deformacion artificial de tipo tabular oblicua (Barrientos 1997; Perez 2006), lo que
permite asignarlos cronolégicamente al Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP,

Barrientos 2001). Los individuos se encuentran depositados en el MLP.

b- Tamulo de Malacara: este sitio se encuentra ubicado aproximadamente a 200 mts de
la confluencia de los arroyos Nutria Mansa y del Pescado, y a 100 mts del antiguo cauce
del arroyo Malacara en el partido de Loberia, provincia de Buenos Aires. En enero de
1913 Carlos Ameghino y Luis Maria Torres detectaron un monticulo de grandes
dimensiones (22 x 18 x 2 mts) mientras realizaban un viaje de investigacion geoldgica y
antropoldgica en el litoral maritimo bonaerense (Torres y Ameghino 1913). Dentro del
timulo se encontraron un nimero minimo de 13 individuos dispuestos en entierros de
tipo primario y secundario, tanto individuales como multiples (Vignati 1960). El ajuar

funerario estaba conformado por bolas de boleadora realizadas en granito, cuentas de
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collar realizadas en valvas de moluscos y punzones de hueso. El tipo de entierro
secundario presente en el Tamulo se caracteriza por estar constituido por el craneo y los
huesos largos con una baja frecuencia de partes esqueletarias de menor tamafio (Vignati
1960). Estos individuos fueron asignados cronolégicamente al Holoceno tardio inicial
(ca. 2500-1500 afios AP) en base a la deformacion craneana artificial de tipo tabular
oblicua, el tipo de entierro secundario y al ajuar funerario asociado (Madrid y Barrientos

2000). Los individuos se encuentran depositados en el MLP.

c- Laguna La Larga: este sitio se encuentra ubicado en el Area Interserrana Bonaerense a
los 38° 6°S 60° 31O (provincia de Buenos Aires). Entre los afios 1949-1955 el Instituto
del Museo de La Plata y el Museo Regional de Tres Arroyos realizaron una serie de
trabajos de excavacion arqueoldgica que dieron como resultado el hallazgo de varios
entierros humanos con material arqueoldgico asociado (Sorgentini y Medina Zambelli
1955). En 1986 Colantonio publicé la descripcion de un créneo proveniente de esta
localidad recibido por el Museo de La Plata a través de una donacion. Fue asignado al
Holoceno tardio final sobre la base de la deformacion craneana artificial plano-lambdica

(Perez 2006). Este individuo se encuentra depositado en el MLP.

d- Saavedra: en las cercanias de la ciudad de Saavedra en el partido de Saavedra,
provincia de Buenos Aires, fue hallado un entierro compuesto por varios individuos
(Catalogo Inédito MLP). Algunos de los individuos recuperados presentaban restos de
pigmentos de coloracion rojiza. Estos fueron asignados al Holoceno tardio final, debido a
la presencia de deformacién craneana artificial de tipo tabular erecta plano-lambdica

(Perez 2006). Esta muestra se encuentra depositada en el MLP.

e- Arroyo Ventana: el sitio se encuentra ubicado a los 38° 2°S 62° 13°0O en la margen
izquierda del arroyo del mismo nombre (Oliva 1991). El sitio fue localizado y excavado
por Gustavo Politis. El individuo analizado en este trabajo presenta deformacion
artificial del craneo de tipo tabular erecta plano-lambdica y, por lo tanto, fue asignado al
Holoceno tardio final (Perez 2006). EI mismo se encuentra, actualmente, depositado en
el Museo Regional de Chasicé (provincia de Buenos Aires).

f- Laguna Los Chilenos: la laguna Los Chilenos se encuentra ubicada a 38°3’S 62° 30’0

en el limite de los partidos de Tornquist y Saavedra, provincia de Buenos Aires. En 1993
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a partir del hallazgo ocasional de un conjunto de restos 6seos humanos dispersos sobre la
superficie de la playa, en el interior de la laguna y otros aflorando en el perfil expuesto
de la barranca, se comenzd con la excavacion del sitio Laguna Los Chilenos 1
(Barrientos et al. 1997, 2002). Se hallaron restos humanos de un nimero minimo de 14
individuos (Carlotto 2001; Gonzalez et al. 2005) dispuestos en entierros primarios y
secundarios, simples y multiples. Por lo menos tres de los individuos presentaban restos
de pigmento rojizo y amarillo en numerosas partes esqueletales (Barrientos 1997). Los
individuos presentaban deformacion artificial del craneo de tipo tabular erecta plano-
lambdica (Perez 2006). Los fechados radiocarbonicos realizados a partir de los restos
humanos ubican cronoldgicamente a este sitio en el Holoceno tardio final (470 + 40 afios
AP, Barrientos 1997; Barrientos et al. 1997). Los materiales se encuentran depositados

transitoriamente en el MLP y en el Museo Regional de Pigué.

g- San Antonio: este sitio se encuentra ubicado en las proximidades del rio Sauce Chico
en el partido de Tornquist. Los dos individuos analizados fueron recuperados por la
Profesora Nora Cinquini y actualmente se encuentran depositados en el Museo Regional

de Chasico.

h- Naposté: el sitio se encuentra ubicado en las cercanias del arroyo Naposta Grande en
el partido de Bahia Blanca, provincia de Buenos Aires. El sitio fue detectado por la
Profesora Nora Cinguini quien recuperd un conjunto de entierros humanos de tipo
secundario, caracterizados por presentar la casi totalidad de las partes esqueletarias. Los
restos humanos fueron estudiados por Mendez y Salceda (ms). Los mismos fueron
asignados cronoldégicamente al Holoceno tardio final en base al tipo de entierro
(Barrientos 2001; Madrid y Barrientos 2000) y la deformacion artificial del craneo de
tipo tabular erecta plano-lambdica (Perez 2006). Actualmente, los individuos se
encuentran depositados en el Museo Regional de Chasico.

3- Delta del Parané (Del)

La muestra analizada en este trabajo procede de islas de la Region del Delta del
Parané en las provincias de Entre Rios y norte de Buenos Aires. Los esqueletos proceden
de enterratorios denominados Tumulos, excavados por Luis Maria Torres en sus viajes
de 1905 y 1906. Los individuos analizados proceden del Tamulo | del rio Parana Guazd,

Tdmulo 11 del Parand Guazu -Delta Medio- y Tdmulo | del brazo Gutiérrez —Delta
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Superior- (Lehmann-Nitsche 1905, 1910; Torres 1911). EI Tdmulo | del rio Parana
Guazu presentaba forma oval, y sus dimensiones eran 21 x 14 x 2,4 mts. Un sector del
timulo era destinado probablemente a paradero mientras que otro era destinado a
cementerio. Se encontrd6 abundante material arqueoldgico: alisadores, trituradores,
punzones y una horqueta de asta de ciervo, puntas de flecha y puntas de arpén de hueso,
y numerosos fragmentos de cerdmica grabada con motivos geométricos.

El Tamulo Il del Parand Guazu, ubicado en la margen derecha frente a la isla La
Paloma, era de forma circular con un diametro de 22 mts y una altura de 2,30 mts.
También habia un area destinada a cementerio y otra a paradero donde se encontraron
fogones y residuos de cocina. Se encontraron percutores, alisadores, hachas, punzones,
espatulas, instrumentos para coser, puntas de flecha y laminillas de metal adheridas a los
craneos (Torres 1911). A partir de un fechado radiocarbénico efectuado en este trabajo
sobre un individuo preveniente de este Tumulo, se determind una edad de 846 + 41 afios
AP (molar 3; AA72633).

El Tamulo I del Brazo Gutiérrez tenia una altura de 2,85 mts y una superficie de
5,8 m%. También habfa un &rea destinada a cementerio donde se hallaron algunos restos
en la capa superficial entre 0 y 90 cm, y otros a mas de un metro de profundidad. Se
hallaron asimismo, percutores-alisadores, raspadores, punzones de asta de ciervo,
espatulas de tibia de ciervo, fragmentos de ceramica grabada con motivos geométricos,
un vaso y una lamina de cobre de forma rectangular adherida a un craneo. Los residuos
de fogones y cocina eran escasos. Los elementos de hueso y piedra se encontraban
debajo de los esqueletos. En este trabajo también se efectué un fechado radiocarbénico
sobre un individuo preveniente de este Tumulo, que permiti6 estimar una edad de 752 +
41 afios AP (molar 3; AA72635).

Los craneos se encuentran depositados en el MLP (Lehmann-Nitsche 1910).

Cuyo
1-San Juan (SJ).

Los craneos estudiados provenientes de esta area fueron recolectados en las
cercanias de Calingasta, Bella Vista, Angualasto, Pachimoco y Jachal (Lehmann-Nitsche
1910; Catalogo del ME). Los individuos fueron obtenidos por expediciones del MLP y
del ME realizadas a fines del siglo XIX y principios del XX. Los craneos estan

actualmente depositados en dichas instituciones. Los individuos provenientes de esta
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area de entierros fueron asignados a Holoceno tardio final a partir de su contexto de
entierro (ver Lehmann-Nitsche 1910).

Chaco (Cha)

Una parte de los individuos analizados corresponden al grupo etnografico Toba.
Cronolégicamente pueden ser asignados a tiempos histdricos (siglo X1X). Los mismos
pertenecen a la Coleccion Spegazzini depositada en el MLP (Lehmann-Nitsche 1910).
Asimismo, se incluyeron individuos procedentes de Formosa depositados en el ME, que

fueran recolectados por la expedicion del Dr. Ascher (Archivo ME, 1915)

Noroeste Argentino
1- Valles Calchaquies (VC)

Dentro de esta muestra se incluyeron los individuos procedentes de los sitios

arqueoldgicos La Paya (departamento de Cachi, provincia de Salta) y La Poma
(departamento de La Poma, provincia de Salta), obtenidos a partir de expediciones
realizadas en 1906 y 1907 bajo la direccion de Ambrosetti. Actualmente estos restos
estan depositados en el ME.

El sitio La Poma se encuentra a 70 kilometros al norte de Cachi sobre el rio
Guachipas en el valle Calchaqui en la provincia de Salta (Dillenius 1909).

El sitio La Paya fue descubierto por ten Kate (1896) y excavado por Ambrosetti
quien recuperé mas de 200 unidades funerarias ubicadas en la necropolis extramuros y
en el interior del area de vivienda (Ambrosetti 1907- 1908; Boman 1908). Del lado
interno de la muralla se descubrié un sector con tumbas aunque de menor tamafio con
relacion a la necrdpolis extramuros. Se encontraron entierros en urnas funerarias de estilo
Santamaria y en urnas toscas de forma globular. Asociados a los entierros se encontraron
numMerosos objetos como pucos negros y rojos, con y sin decoracion, con decoracién
geomeétrica, vasos de madera, instrumentos para moler, vasos y platos de ceramica,
instrumentos de metal, restos de tejido, cuentas de malaquita, y flechas de obsidiana.
Este sitio corresponderia a los periodos de Desarrollos Regionales e Inka. Se han
realizado diversos fechados radiocarbonicos que lo ubican entre 900-1300 afios DC
(Baldini 1980).
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5.4- Estimacion del sexo y la edad

Estimacion de la edad

En este trabajo solo se incluyeron individuos adultos. La estimacion de la edad se
realizé6 mediante el empleo de multiples indicadores, en particular, se relevaron el grado
de obliteracion de la sutura esfeno-basilar y de las suturas ectocraneales, la erupcion del
tercer molar, los cambios morfoldgicos de la sinfisis pubica (Brooks y Suchey 1990) y la
superficie auricular del ilion (Lovejoy et al. 1985). La edad probable de muerte de cada
individuo fue estimada mediante la consideracion de estas estructuras diagndsticas en
aquellos casos en que se contaba con el esqueleto completo. Sin embargo, gran parte de
las muestras analizadas -especialmente aquellas depositadas en museos- presentaba sélo
el craneo, por lo tanto, en la mayoria de los casos las estimaciones se basaron en la
obliteracion de las suturas.

Para la evaluacion de los cambios morfologicos de la sinfisis pubica se empled la
técnica desarrollada por Brooks y Suchey (1990). Debido a la existencia de variaciones
sexuales en la manifestacion de las modificaciones cronoldgicas de la sinfisis pubica, las
fases fueron descriptas para ambos sexos de forma separada (Brooks 1955; Gilbert y
McKern 1973; McKern y Stewart 1953). Por lo tanto, fue necesario estimar previamente
el sexo de cada individuo (ver Estimacion de sexo). Para evaluar los cambios
morfoldgicos en la superficie auricular y periauricular del ilion se empled la técnica
propuesta por Lovejoy y colaboradores (1985). A diferencia de la sinfisis pubica, en esta
estructura los cambios son independientes del sexo de los individuos. La estimacion a
partir del craneo se baso en el cierre de las suturas empleando el sistema de la region
lateral-anterior ya que es considerado un predictor mas confiable de la edad que la

regién de la boveda craneana (Meindl y Lovejoy 1985).

Estimacién del sexo

El diagndstico del sexo en los individuos adultos se realizO a partir de
observaciones morfolégicas y determinaciones métricas de distintas estructuras dseas de
la pelvis y del créneo, privilegiandose, cuando fue posible, el anlisis de las estructuras
pélvicas debido a su reconocida confiabilidad como indicador del sexo (Buikstra y
Ubelaker 1994).
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En la pelvis se consideraron los criterios propuestos por Phenice (1969) para la
region subpubica (i.e. arco ventral, concavidad subpubica, aspecto medial de la rama
isquiopubica) como asi también el angulo de la escotadura ciatica mayor, y la presencia y
desarrollo del surco preauricular (Buikstra y Ubelaker 1994). Los rasgos registrados en el
craneo fueron la glabela, el margen supraorbital, el proceso mastoideo, el arco
superciliar, la cresta supramastoidea y el aspecto general de la mandibula (i.e. aspecto
del cuerpo y la rama, tamafo y desarrollo de las inserciones musculares) (Buikstra y
Ubelaker 1994; Graw 2001; Walrath et al. 2004). La asignacion del sexo se realizd
ordenando los individuos de acuerdo con los grados de expresion de cada rasgo,
asignandolos a tres categorias (i.e. femenino, masculino e indeterminado). El sexo
probable de cada individuo se estimo a partir de la prevalencia de cada una de estas
categorias, es decir que la categoria mas representada determind el sexo final del
individuo.

En algunas muestras para las cuales se contaba Unicamente con el craneo y que
presentaban un elevado numero de individuos (> 15) la estimacién del sexo se realizé a
partir de la aplicacion de técnicas de morfometria geométrica (ver Perez 2006). El
procedimiento empleado consistio en la descripcion, mediante coordenadas de puntos
denominadas landmarks y semilandmarks (Bookstein 1991, 1997), de la forma de las
estructuras que presentan elevado dimorfismo sexual (i.e. glabela, procesos zigomatico y
mastoideo), y el analisis de la variacion interna de cada muestra mediante la aplicacion
de analisis multivariados. Este tipo de analisis que permite la cuantificacion de la
variacion en forma y tamafio, presenta ventajas en relacion con las aproximaciones
visuales tradicionales ya que permiten la reduccion del error de observacion y el
ordenamiento consistente de los individuos (Gonzalez et al. 2007; Konigsberg y Hens
1998; Weiss 1973). Las estimaciones del sexo se realizaron en colaboracion con el Dr.

Ivan Perez.
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En la primera seccion de este capitulo se presenta la nomenclatura dental
utilizada, se definen las variables relevadas y, finalmente se presenta la metodologia
empleada para describir el tamafio y la forma de las piezas dentales. Teniendo en cuenta
que uno de los principales problemas en el registro de las medidas dentales es la falta de
acuerdo en las definiciones de las variables y de los procedimientos de obtencion de las
mismas, la primera etapa de esta investigacion estuvo orientada a estandarizar la
metodologia a emplear.

En la segunda seccion se presentan diversos andlisis tendientes a la obtencién de
una muestra dental adecuada para el analisis de relaciones evolutivas entre poblaciones.
En primer lugar, se realizd la puesta a punto de las técnicas de medicion y se evalug el
error intraobservador en el registro de las medidas lineales sobre la corona y el margen
cervical dental (Figura 6.1). La importancia de evaluar el error de medicion radica en la
influencia que el mismo puede tener en los analisis de relaciones interpoblacionales, ya
sea por el incremento de la varianza intramuestral o por la introduccién de sesgos
sistematicos que resultan en una alteracion de los patrones de variacion (Perez et al.
2004). En segundo lugar, se determind si los diametros de la corona, ampliamente
utilizados en estudios dentales, y los del margen cervical, que ain son empleados
escasamente, registran aspectos similares de la morfologia dental (Figura 6.1). Esto es
particularmente relevante dado que las medidas cervicales se encuentran menos
afectadas por el desgaste dental y por lo tanto, constituyen una alternativa para el estudio
de poblaciones que exhiben elevados grados de desgaste. Para realizar ambos analisis se
seleccion6 una muestra que exhibia niveles bajos de desgaste dental.

A partir de las medidas del margen cervical de todas las muestras se evalud la
estructura de datos perdidos y la presencia de casos atipicos para las variables, con el fin
de determinar qué variables se hallan mejor representadas en estas muestras (Figura 6.1).
Se determiné la influencia del tamafio muestral en la estimacion de los valores medios,
debido a que los andlisis centrados en el calculo de distancias poblacionales en el marco
de estudios de relaciones evolutivas se basan, generalmente, en el célculo de diferencias
entre los valores medios de las muestras. En estos andlisis la confiabilidad en la
estimacion de la media se encuentra directamente relacionada con el tamafio de las
muestras, del cual depende la precision en el calculo de las distancias. A partir de este
analisis se determind el tamafio muestral minimo requerido para que una muestra sea

incluida en los analisis. Finalmente, se evalud el dimorfismo sexual en tamafio y forma
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debido a que la variacion intrapoblacional atribuible al dimorfismo podria ser mayor a la
variacion encontrada entre las poblaciones. Esta situacion podria conducir a una

modificacion de los patrones de variacion interpoblacional (Corruccini y Henderson
1976; Harris y Bailit 1988).

Error intraobservador
Diametros de la corona v cervicales

Muestra con desgaste leve

(incluye todas las piezas dentales de maxilar
v mandibula: n=120)

Asociacién entre diametros de la corona y
cervicales

Evaluacién de la estructura de datos
perdidos

Deteccion de casos atipicos

Medidas cervicales de las muestras
arqueoldgicas del H. tardio inicial y final
(n=23; ver Capitulo 5)

Determinacién del tamafio muestral
minimo para andlisis de relaciones
evolutivas

Andlisis del dimorfismo sexual

Figura 6.1: Resumen de los anélisis preliminares realizados.
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6.1. Obtencién de los datos

6.1.1. Nomenclatura dental

En la literatura antropoldgica, y en la de vertebrados en general, coexisten
multiples tipos de nomenclatura, en gran medida como consecuencia de tradiciones de
investigacion cuyos objetivos se centran en el estudio de diferentes probleméticas
(odontologia, antropologia, paleontologia). Esto resulta en una falta estandarizacién en la
terminologia de la notacion anatémica y orientacion de los dientes (Smith y Dodson
2003). Por ejemplo, los estudios paleontoldgicos orientados al analisis de la evolucién
dental a largo plazo emplean nomenclaturas Gtiles para dar cuenta de los cambios
evolutivos, las cuales tienen especial consideracion de la homologia de distintas
estructuras a través de los taxa. Por el contrario, en el ambito de la odontologia se
emplean varios sistemas de nomenclatura basados en las diferencias morfoldgicas
dentales sin considerar el origen evolutivo. En diversos textos antropoldgicos referidos a
la denticion humana los dos premolares permanentes son denominados, siguiendo la
tradicion odontoldgica, como primer y segundo premolar aungque son en sentido estricto
el tercer y cuarto premolar. Esto condujo a la coexistencia dentro de la antropologia de
dos denominaciones diferentes para los mismos dientes, asi los premolares son
denominados tanto P1 y P2 (Le Blanc y Black 1974; Townsend y Brown 1979;
y Edynak 1989, entre otros), como P3 y P4 (Coppa et al. 1998; Lukacs y Hemphill 1991,
Macchiarelli 1989; Perzigian 1981; Scott 1979; Wolpoff 1971, entre otros). En este
trabajo se sigue esta Gltima nomenclatura.

Asimismo, coexisten diferentes sistemas de abreviaturas que emplean distintas
combinaciones alfanuméricas, super y subindices para indicar dientes ubicados en el
maxilar superior e inferior. El Sistema Zsigmondy denota a la denticion permanente con
numeros del 1 al 8 y a los cuadrantes (superior derecho e izquierdo, e inferior derecho e
izquierdo) mediante barras verticales y horizontales (Hillson 1996). La desventaja de
este sistema es que un adulto puede tener cuatro dientes con el mismo ndmero, esto
presenta problemas especialmente cuando los datos son utilizados en bases de datos. El
sistema de la Federacion Dentaria Internacional (FDI, 1971) emplea dos digitos, el
primero indica cuadrante y denticién (permanente o decidua) y el segundo especifica el
diente (de 1 a 8). Buikstra y Ubelaker (1994) proponen emplear un nimero diferente para

cada diente, que en la denticion permanente varia entre 1 y 32, para facilitar el empleo de
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bases de datos eliminando la ambigliedad presente en otros sistemas. Otro sistema,
Ilamado Nominacién Anatomica, utiliza el nombre anatémico completo y comprende 5
componentes que indican arcada, tipo de diente y posicion, lateralidad y denticion
(Hillson 1996). Este sistema es util ya que permite denominar a cada diente de una
manera unica y sin ambiguedades, y sera por lo tanto, el empleado en este trabajo. Por
ejemplo, en este sistema el premolar 4 superior derecho de la denticion permanente es
denominado como P4SDP. A pesar de la existencia de los sistemas enumerados, es
frecuente que los autores adopten sus propias abreviaturas (v.g. Benfer y Edwards 1991,
Harris y Nweeia 1980; Iscan y Kedici 2003; Perzigian 1975).

En todas las piezas dentales se pueden identificar cinco superficies o caras que
han recibido distintas denominaciones. Las superficies llamadas mesial y distal por
algunos autores (Pinhasi 1998) son denominadas como anterior y posterior por otros
(Sciulli 1979). Los términos bucal o labial son utilizados para referirse a la misma cara
segun se trate de la denticién posterior o anterior, respectivamente. Asimismo, se
emplean los terminos lingual o palatal para referirse a la cara interna de los dientes. En
este trabajo se opt6d por unificar estos términos para todos los dientes, empleandose el
término bucal en lugar de labial y lingual en lugar de palatal, debido a que el diametro
que corresponde a la distancia entre estas dos superficies es denominado usualmente
como bucolingual.

En ese trabajo se emplearan las definiciones de las superficies de los dientes
modificadas a partir de Hillson (1996): Mesial: la superficie del diente que se encuentra
orientada hacia el plano sagital medio de la arcada dental; Distal: la superficie del diente
opuesta al plano sagital medio de la arcada dental; Interproximal: superficie de contacto
entre dientes adyacentes; Lingual: la superficie del diente ubicada en contacto con la
lengua; Bucal: la superficie del diente ubicada en contacto con la parte interna de los
labios (en incisivos) o con la parte interna de las mejillas (caninos, premolares y
molares); Oclusal: superficie del diente paralela al plano en el cual contacta la denticion

superior e inferior. En la Figura 6.2 se representan graficamente las superficies dentales.
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Plano sagital

Oclusal

Figura 6.2: Nombre y orientacion de las superficies dentales.

6.1.2. Medidas lineales en estudios dentales en antropologia

Tradicionalmente, los estudios dentales en antropologia han empleado los
diametros mesiodistal y bucolingual de la corona como medidas de distancia con el
objetivo de describir la morfologia dental. Sin embargo, la falta de estandarizacion en la
obtencion de los mismos ha sido motivo de controversias, particularmente, con respecto
al diametro mesiodistal de la corona. Esta variable fue definida por Moorrees y Reed
(1954) como la mayor dimension mesiodistal registrada paralelamente a la superficie
oclusal. Dado que en ciertas situaciones los dientes se encuentran rotados o desplazados
con relacion a la arcada dental, y por lo tanto, los puntos mas distal y mesial se
encuentran en diferentes posiciones, esta medida puede resultar dificil de registrar
(Hillson 1996). Algunos autores han preferido emplear una definicion que permita medir
el didmetro entre los puntos de contacto mesial y distal de cada corona considerando que
se encuentran en oclusién normal (Goose 1963; Wolpoff 1971). En cuanto al diametro
bucolingual, este es definido como la mayor distancia entre la superficie bucal y lingual
registrada perpendicularmente al mesiodistal, por lo tanto, depende en gran medida de la

definicion que se adopte para registrar este tltimo (Moorrees y Reed 1954).
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Una de las caracteristicas de las muestras de restos 6seos humanos recuperados en
contextos arqueoldgicos, como las analizadas en este trabajo (Figura 6.3), es la presencia
de severos grados de desgaste dental, el cual constituye una de las principales causas de

datos perdidos en las investigaciones métricas dentales (Stojanowski 2007).

Figura 6.3: Maxilares superiores correspondientes a dos individuos procedentes de
Patagonia que presentan grados elevados de desgaste dental.
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El proceso de desgaste dental es un proceso complejo producto de la abrasion (i.e.
desgaste mecéanico producido por los alimentos consumidos, las particulas abrasivas
incorporadas con los mismos, etc.), atricion (i.e. desgaste mecanico producido por el
contacto de dientes vecinos) y corrosion (Bell et al. 1998; Grippo et al. 2004; Kaidonis
et al. 1998). Estos factores actlan de manera conjunta y resultan en el desgaste de las
superficies oclusal e interproximal de la corona, afectando en casos extremos a la raiz.
Los diametros relevados sobre la corona dental se encuentran fuertemente afectados por
el desgaste, incluso grados de desgaste leves pueden reducir considerablemente las
dimensiones de la misma. En general, el diametro bucolingual es afectado cuando se
producen grados de desgaste oclusal muy severo, contrariamente, el mesiodistal se ve
reducido incluso cuando el desgaste es muy leve (Black 1978; Brown y Townsend 1980;
Goose 1963; Wolpoff 1971). Esto podria conducir a interpretaciones erroneas de los
datos. Por ejemplo, las dimensiones dentales de una muestra que presente elevados
grados de desgaste podrian ser interpretadas como resultado de un proceso de reduccion
dental al ser comparadas con muestras que exhiban grados mas leves de desgaste
(Hillson 1996).

Una posible solucion a este problema consistiria en relevar medidas de la corona
de individuos subadultos con denticion permanente. Sin embargo, las muestras
arqueoldgicas presentan perfiles de mortalidad caracterizados por una gran
representacion de individuos menores de 5 afios que aun presentan la denticion decidua
y una subrepresentacion de individuos juveniles (Jackes 1992). Una alternativa
superadora, consiste en obtener medidas que resulten menos alteradas por el desgaste
dental y que permitan de esta manera ampliar el tamafio potencial de las muestras. En
este sentido, el empleo de los diametros mesiodistal y bucolingual tomados a nivel del
margen cervical, a la altura de la unién del esmalte con el cemento (UECY), podria
resultar de gran utilidad para caracterizar la morfologia dental (Colby 1996; Falk y
Corruccini 1982; Goose 1963; Hillson et al. 2005).

! Es importante considerar que el cemento contiene 26 % de matriz orgénica y est4 formado
principalmente por fibras de colageno que permiten unir el ligamento periodontal a la superficie de la raiz,
por lo tanto estd expuesto a la destruccidon progresiva del componente organico debido a procesos
diagenéticos. Su preservacion en las piezas dentales provenientes de sitios arqueoldgicos es muy variable
y para establecer su presencia es necesario realizar la desmineralizacion y seccionamiento empleando un
micrétomo. Por lo tanto, dada la dificultad de establecer microscdpicamente la presencia de cemento, en
este trabajo se mantiene la denominacion UEC aunque en algunos casos se encuentre presente dentina y
no cemento (Hillson 1996, 2001).
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6.1.2.1 Definicion de las variables empleadas

En este trabajo se relevaron los didmetros mesiodistal y bucolingual a la altura de
la corona y del margen cervical de la denticion permanente de individuos adultos. Las
medidas de la corona fueron registradas mediante el uso de un calibre de corredera
digital Tesa modelo Digit-Cal capasystem (precision de 0,03 mm, resolucién de 0,01
mm), mientras los didmetros del margen cervical fueron obtenidos con un calibre de

puntas finas Mitutoyo Digimatic (0,01mm).

Las medidas lineales de la corona (Figura 6.4), fueron registradas siguiendo las
definiciones de Hillson y colaboradores (2005):

1- El Didmetro Mesiodistal de la corona (DMDco) corresponde a la distancia entre
dos planos paralelos tangenciales a los puntos mas mesial y mas distal de la corona, que
no corresponden necesariamente a los puntos de contacto entre dientes adyacentes.

2- El Diametro Bucolingual de la corona (DBLco) corresponde a la distancia
méaxima entre dos planos paralelos, uno tangencial al punto mas lingual de la corona y
otro tangencial a la cara bucal.

Las medidas lineales del margen cervical fueron relevadas en la superficie de
union entre el esmalte y el cemento, por debajo de la linea de esmalte (Figura 6.4). Esto
se diferencia de lo propuesto por Hillson y colaboradores (2005), debido a que por las
caracteristicas de su textura el esmalte favorece el deslizamiento de las puntas del calibre
y resulta muy dificultoso ubicar el extremo del calibre sobre el esmalte tal como lo
sugieren estos autores. Los didmetros cervicales mesiodistal y bucolingual (DMDce y
DBLce, respectivamente) se obtuvieron empleando las siguientes definiciones:

1- El Diametro Mesiodistal cervical en caninos e incisivos es definido como la
distancia entre el punto mas oclusal de la union del esmalte con el cemento de las caras
mesial y distal.

2- El Diametro Mesiodistal cervical en premolares y molares es obtenido como la
distancia entre los puntos medios a lo largo de la union del esmalte con el cemento
sobre los lados mesial y distal.

3- EI Didmetro Bucolingual cervical en caninos, incisivos y premolares representa
la distancia entre la linea de union del esmalte con el cemento en las caras bucal y
lingual, en el punto de mayor inflexion hacia el extremo apical. Esos puntos no estan

necesariamente al mismo nivel, por lo tanto, el eje de medidas puede no ser paralelo al
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plano oclusal o exactamente perpendicular al eje del didmetro mesiodistal.

4- El Diametro Bucolingual cervical en molares representa la distancia entre los
puntos medios de la linea de la union del esmalte con el cemento en las caras bucal y
lingual. Ante la presencia de extensiones del esmalte la medida fue tomada a un lado o0 a

otro de la misma.

A)
Diametro mesiodistal Diametro bucolingual
cervical corvical
Didametro bucclingual
' de la corona
Diametro mesiodistal
de la corona
5 8
[e] Q
B)

Didmetro mesiodistal | | ¥ | Dismetro bucolingual

cervical k s cervical
h’ — r 1

;l ']

Didmetro mesiodistal R Didmetro bucolingual

de la corona de la corona

A /

Figura 6.4: Representacion de los diametros bucolingual y mesiodistal a nivel del margen
cervical y de la corona en la denticidn anterior (A) y posterior (B).
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Los dientes que presentaban erupcion incompleta, apifiamiento, lesiones cariosas 0
hipoplasias del esmalte fueron excluidos del andlisis, asi como los dientes que
presentaban célculo en la UEC o dafios postdepositacionales. Los molares 3 superiores e
inferiores no fueron incluidos debido a su gran variabilidad morfolédgica tanto en las
dimensiones de la corona, como en la organizacion de las cuspides en el area oclusal y
en la edad de erupcién con relacién al primer y segundo molar -v.g. estan sujetos a

reduccion, agénesis- (Garn et al. 1959; Smith et al. 2006). Las medidas de la corona sélo
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fueron relevadas en las piezas que presentaban un desgaste leve, es decir, pequefias
facetas de desgaste o pequefios parches de dentina. En los incisivos, caninos y
premolares esto corresponde a los estadios 1, 2 y 3 en la escala de Smith (1984) y en los
molares corresponde a los estadios 1, 2, 3 del sistema de Scott (1979). En los casos en
que fue posible se utilizo el lado izquierdo de la denticion, pero en aquellos casos en que
un diente no estaba presente se reemplazé su valor por el del antimero con el fin de

maximizar los tamafios muestrales.

6.1.3 Andlisis de la variacién en tamaiio y forma

La variacion morfoldgica de los organismos ha sido un tema central dentro de la
biologia. A comienzos del siglo XX se produjo una transicion metodologica importante
que implicé un cambio en la manera de realizar las caracterizaciones de la forma, que
hasta el momento habia sido cualitativa y univariada, hacia un mayor énfasis en la
cuantificacion de los patrones de variacion en forma dentro y entre grupos (Oxnard
1978). Durante las décadas de 1960 y 1970 comenzaron a aplicarse analisis estadisticos
multivariados a variables morfoldgicas, usualmente medidas de distancia lineal entre
landmarks o puntos anatémicos, obtenidas directamente sobre los especimenes (Adams
et al. 2004; Rohlf y Marcus 1993). Los resultados son expresados, numérica y
graficamente, en términos de combinaciones lineales de dichas variables mediante
técnicas estadisticas multivariadas (Rohlf y Marcus 1993). En consecuencia, esta
aproximacion fue denominada morfometria tradicional (Marcus 1990) o morfometria
multivariada (Reyment 1985; Reyment et al. 1984).

Dentro de los estudios de morfometria tradicional, la busqueda de medidas que
permitan distinguir los cambios de forma de los de tamafio ha sido un tépico importante
(Marcus 1990). Esta necesidad se fundamenta en el hecho de que al obtener medidas
lineales, estas variables contienen informacion tanto del tamafio como de la forma del
organismo y el mayor componente de la variacion encontrado dentro de una muestra es
usualmente debido al tamafio. Sin embargo, para algunos investigadores la forma
bioldgica resulta de mayor utilidad en estudios taxonémicos (Corruccini 1987). En este
sentido, aun cuando se acepte que ambos componentes son relevantes para el estudio de
la variacion morfoldgica, se intenta separarlos con el objetivo de establecer la relacion
entre ambos (Zelditch et al. 2004). Para ello se han propuestos diversos métodos que
permiten distinguir los componentes de tamafio y forma.

El tamafio puede ser definido como la magnitud de un vector de medidas de un
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organismo y representa un atributo intrinseco del mismo (Jungers et al. 1995). Aunque
no hay una definicion Unica y precisa de tamafio (Richstmeier et al. 2002), en la practica
existen pocas diferencias entre las medidas globales del mismo, ya que estan altamente
correlacionadas (Corruccini 1987; Perez 2006). Dentro de la morfometria tradicional la
medida de tamafio global més utilizada es la media geométrica, la cual es definida como
la enésima raiz del producto de las n variables consideradas (Mosimann 1970).

A diferencia del tamafio, la definicion y descripcion de la forma biologica ha
suscitado mayor controversia, lo que ha conducido a la coexistencia de diversas
aproximaciones (ver revisién en Corruccini 1987). En términos generales las dos
conceptualizaciones mas importantes entienden a la forma o bien como residuo, o bien
como proporcion.

En el primer caso las variables de forma estan representadas por los residuos
verticales obtenidos mediante una regresion lineal de minimos cuadrados. Estos residuos
presentan una correlacion 0 con la variable de tamafio, entonces se considera que el
tamafio ha sido removido y las variables obtenidas mediante este procedimiento son
denominadas variables libres de tamafio, es decir, no presentan correlacion con la
variable de tamafio (Albrecht et al. 1993). Los residuos son ampliamente utilizados como
ajustes de tamafio en muchos contextos. Sin embargo, se ha planteado que estos ademas
de remover el tamafio remueven la variacion en forma asociada al tamafio, o variacion
alomeétrica (Bookstein 1989; Jungers et al. 1995). Frecuentemente, el empleo de los
residuos no permite reconocer objetos que exhiben la misma forma (Corruccini 1987,
1995).

Otro metodo empleado para separar el tamafo de la forma ha sido el analisis de
componentes principales realizado directamente a partir de las variables. En tales
estudios el primer componente es interpretado como una medida de tamafio, mientras el
resto de los componentes contendria la informacion acerca de la forma (Bookstein 1989;
Zelditch et al. 2004). El primer componente representa la combinacion lineal con mayor
varianza en los datos, por lo tanto, es esperable que coincida con el tamafio. El segundo
componente representa el primer componente de los residuos de la regresion del primero,
y asi sucesivamente. Sin embargo, el primer componente incluye informacién de tamafio
y forma debido a que las medidas crudas y sus combinaciones lineales contienen
informacion acerca de ambos componentes de la variacion (Zelditch et al. 2004). Por
otro lado, en este analisis las variables de forma no incluyen informacién acerca de los

cambios en forma correlacionados con el tamafio (i.e. alometria) dado que por definicion
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el segundo componente es ortogonal al primero (i.e. al tamafio; Bookstein 1989).

En el marco de la concepcidén geométrica de la forma desarrollada por Mosimann,
la misma es entendida como una proporcion y surge de dividir cada variable por una
medida de tamafio que es usualmente la media geométrica (Jungers et al. 1995).
Mosimann introdujo la conceptualizacién de tamafio y forma como una generalizacion
de los estudios basados en proporciones. Defini6 al tamafio como cualquier combinacién
de los datos que permitiera escalar las variables a una dimension igual a 1, es decir,
obtener un conjunto de objetos escalados. Una vez definido el tamafio, la forma
representa el espacio de todas las proporciones de las variables con respecto a la medida
de tamafo. La variable de forma obtenida contiene informacion tanto del componente
alométrico, o variacion en forma correlacionada con el tamafio, como no alométrico
(Bookstein 1989). La forma como proporcion no es libre de tamafio sino libre de escala,
en el sentido de que constituyen variables sin dimension (Jungers et al. 1995). Tales
variables pueden o no estar correlacionadas con el tamafio, pero esto no es un supuesto a
priori, como en la aproximacion basada en regresion, sino algo a ser determinado en
cada caso particular (Corruccini 1995; Mosimann y James 1979). Una de las principales
ventajas de esta aproximacion es que la forma se define como similitud geométrica, esto
significa que la forma se preserva entre organismos de diferente tamafio (Jungers et al.
1995).

Dentro de los estudios dentales, la forma y el tamafio de la corona son usualmente
descriptos a través de medidas lineales (v.g. didmetros mesiodistal y bucolingual) e
indices construidos a partir de las mismas (Goose 1963; Wolpoff 1971). Los mas
frecuentemente empleados son el moédulo de la corona definido como el didmetro
promedio de la corona de un diente particular, el indice de la corona que expresa el
didmetro bucolingual como un porcentaje de diametro mesiodistal, y el indice de
robustez que representa el area que abarcaria la superficie oclusal si fuese un rectangulo
prefecto, este ha sido denominado también area de la corona. Sin embargo, estos indices
no son utilizados actualmente ya que han sido reemplazados por otras metodologias (ver
referencias en Mayhall 2000).

Siguiendo la propuesta de Mosimann y colaboradores, en el presente trabajo se
obtuvo una medida general de tamafio mediante el célculo de la media geométrica. Para
evaluar la variacion en forma se dividieron las variables lineales de cada diente por la
media geométrica. Las variables de forma asi obtenidas fueron empleadas,

posteriormente, en los analisis de relaciones evolutivas entre las poblaciones.
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6.2. Analisis preliminares

6.2.1. Error de medicidn en estudios morfométricos

El registro de variables tanto métricas como no-métricas estd sujeto a diversas
fuentes de variacion que incluyen, entre otras, la variabilidad introducida por el sujeto
(v.g. experiencia, entrenamiento, estado de &nimo), por la definicion de los rasgos a
relevar (v.g. ambigliedad) y por los instrumentos empleados (Arnqvist y Martensson
1998; Yezerinac et al. 1992). Dado que el interés del investigador se centra en la
variabilidad propia del objeto de estudio, la variabilidad restante es considerada como
error de medicion (EM), entendido éste como la diferencia entre medidas repetidas de
una misma variable (Hair et al. 1999). La evaluacion del EM ha recibido considerable
atencion en los analisis morfologicos principalmente debido a la necesidad de que los
resultados obtenidos por diferentes investigadores o por un mismo investigador en
diferentes momentos sean comparables, y por los efectos que puede tener el mismo sobre
los analisis estadisticos realizados (Bernal et al. 2004b; Guichon et al. 1993; Guichon et
al. 1996).

El error de medicion puede ser de dos tipos, error intra e interobservador. Ambos
tienen diferentes consecuencias en los analisis estadisticos, mientras que el primero
incrementa la varianza de las muestras analizadas, y por lo tanto, incrementa la
probabilidad de cometer un error de tipo Il, el error interobservador puede resultar en la
generacion de sesgos sistematicos en los datos, aumentando la probabilidad de cometer
un error de tipo | (Bailey y Byrnes 1990; Yezerinac et al. 1992). Por lo tanto, la precision
en el registro de los datos -entendida como la cercania entre medidas repetidas de un
mismo objeto- debe ser garantizada con el fin de no incrementar la incertidumbre en los
andlisis efectuados.

A fin de evaluar el EM e incrementar la precision de las observaciones es posible
aplicar disefios experimentales (Bernal et al. 2004b; Guichon et al. 1993; Guichon et al.
1996). Un método frecuentemente empleado es el disefio en bloques completos
aleatorios con medidas repetidas (Guichdn et al. 1993; Weber y Skilling 2000). El disefio
en bloques se emplea en situaciones en las que mas de un factor puede tener efecto sobre
la variable respuesta, esos factores adicionales, que no son la variable primaria de
interés, se utilizan para agrupar en bloques a las unidades experimentales (i.e. los objetos
medidos). En estos disefios las unidades experimentales son agrupadas en bloques y los

tratamientos son asignados al azar a cada unidad experimental dentro de cada blogue. De
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esta manera, se obtienen resultados mas exactos que al emplear disefios completamente
aleatorios (Cochran y Cox 1997; Zar 1999). En ciertos experimentos puede darse el caso
de que multiples observaciones sean hechas sobre el mismo objeto (v.g. cuando se
realizan medidas sobre el mismo objeto en diferentes momentos). Los disefios en los
cuales se realizan medidas repetidas sobre un mismo objeto son denominados disefios en
bloques completos aleatorios con medidas repetidas (Weber y Skilling 2000; Zar 1999).
En un disefio experimental de las caracteristicas sefialadas, orientado a evaluar el error
intraobservador las diferencias entre las medidas repetidas de un mismo objeto

constituyen el EM.

6.2.1.1 Analisis del error intraobservador en las medidas dentales

En el presente trabajo se midieron todos los individuos empleando los mismos
instrumentos, y todas las observaciones fueron realizadas por el mismo operador con el
fin de eliminar el error interobservador. Por lo tanto, la principal variacion debida al EM
puede ser atribuida al error intraobservador en la obtencidn de las medidas lineales.

Para la evaluacion del error intraobservador en las medidas de la corona y el
margen cervical se seleccion6 una muestra de 120 piezas permanentes en oclusion,
compuesta por 30 incisivos, 30 caninos, 30 premolares y 30 molares de ambos maxilares
correspondientes a 23 craneos pertenecientes a colecciones depositadas en la Division
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional
de La Plata. Para su seleccion se tomé en consideracion el grado de desgaste de cada
diente, eligiéndose aquellos que presentaban desgaste leve. Asimismo, se tuvo en cuenta
la posibilidad de realizar el total de mediciones sobre cada pieza.

La evaluacion del error intraobservador consistio en la realizacion de un disefio
experimental de bloques completos aleatorios con dos repeticiones (Cochran 1983). Las
mediciones repetidas de cada variable fueron tomadas mediando un lapso de 5 dias, con
el objetivo de asegurar la independencia entre las observaciones. El error de medicion de
cada variable fue analizado por clase de diente (i.e. incisivos, caninos, premolares y
molares) y por maxilar (i.e. maxilar superior o inferior).

Los resultados obtenidos fueron evaluados mediante un ANOVA de medidas
repetidas con el objetivo de determinar la existencia de diferencias significativas entre
las medias de las distintas series de observaciones (Weber y Skilling 2000) y el calculo
del coeficiente de correlacion intraclase (CCI, Shrout y Fleiss 1979), que permite evaluar

la concordancia general entre dos o mas observaciones diferentes, basdndose en un
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modelo de andlisis de la varianza con medidas repetidas. En la prueba de ANOVA de
medidas repetidas la hipdtesis nula a probar es que no hay diferencia entre las medias de
las observaciones repetidas (Weber y Skilling 2000; Zar 1999). Para esto se calcula el
valor de F dado por el cociente de la varianza entre los grupos (serie de mediciones) y la
varianza del error (variacion de los dientes). EI CCI mide la relacion existente entre la
varianza entre grupos y la varianza dentro de los grupos. Si dentro de cada grupo todas
las medidas son iguales, la varianza dentro de los grupos es igual a 0, y por lo tanto el
indice de correlacién es igual a 1 (Zar 1999). En los disefios tendientes a evaluar el error
introducido por un observador, la magnitud de la varianza dentro de los grupos es
atribuible a las diferencias en las medidas realizadas por el observador sobre un mismo
objeto. EI empleo conjunto de ANOVA de medidas repetidas y CCI permite evaluar si el
error en el registro de las medidas es aleatorio o sistematico (Bernal et al. 2004b). El uso
de estas pruebas paramétricas requiere la valoracion previa de la normalidad de la
distribucion de las variables, para ello se calculd la W de Shapiro- Wilk adecuada para
muestras de tamafio menor a 50 (Weber y Skillings 2000).

Los resultados de la prueba Shapiro-Wilk para los diametros de la corona dental
y el margen cervical se presentan en las Tablas 6.1 y 6.2, respectivamente. En ninguna
de las variables se puede rechazar el supuesto de normalidad en la distribucion de los
datos.
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Diente DMDco DMDco DBLco DBLco
serie 1 serie 2 seriel serie 2
Incisivos superiores 0,94 0,94 0,97 0,96
Incisivos inferiores 0,94 0,93 0,97 0,98
Caninos superiores 0,91 0,92 0,91 0,93
Caninos inferiores 0,91 0,92 0,91 0,90
Premolares superiores 0,91 0,90 0,91 0,94
Premolares inferiores 0,96 0,98 0,92 0,94
Molares superiores 0,92 0,91 0,94 0,90
Molares inferiores 0,89 0,87 0,94 0,95

Tabla 6.1: Valores W de la prueba Shapiro-Wilk para la normalidad de las variables de la
corona.

Diente DMDce DMDce DBLce DBLce
serie 1 serie 2 seriel serie 2
Incisivos superiores 0,95 0,93 0,97 0,97
Incisivos inferiores 0,96 0,97 0,96 0,97
Caninos superiores 0,97 0,96 0,98 0,96
Caninos inferiores 0,96 0,96 0,95 0,96
Premolares superiores 0,95 0,96 0,95 0,94
Premolares inferiores 0,93 0,95 0,95 0,95
Molares superiores 0,97 0,98 0,93 0,95
Molares inferiores 0,95 0,93 0,94 0,92

Tabla 6.2: Valores W de la prueba Shapiro-Wilk para la normalidad de las variables del margen
cervical.

En la Tabla 6.3 se muestran los resultados del analisis del error intracbservador en
las variables lineales de la corona. La concordancia entre las dos series de observaciones
fue elevada, los valores del coeficiente de correlacién intraclase varian entre 0,96 y 0,99.
Los valores obtenidos en el analisis de ANOVA de medidas repetidas indican que no

existen diferencias significativas entre las medias de las dos series de observaciones.
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Diente Variable CClI ANOVA MR
Incisivos superiores DMDco 0,99** 1,80
DBLco 0,99** -0,78
Incisivos inferiores DMDco 0,97** 1,58
DBLco 0,98** -1,89
Caninos superiores DMDco 0,99** -0,22
DBLco 0,98** -0,38
Caninos inferiores DMDco 0,98** -1,71
DBLco 0,99** -2
Premolares superiores DMDco 0,98** -1,4
DBLco 0,99** 0
Premolares inferiores DMDco 0,97** -0,65
DBLco 0,96** -0,91
Molares superiores DMDco 0,98** -1,57
DBLco 0,98** -1,09
Molares inferiores DMDco 0,97** -1,26
DBLco 0,98** 1,08

Tabla 6.3: Resultados del error intraobservador en las variables de la corona. **p< 0,01

Asimismo, los valores del CCI para las medidas del margen cervical varian entre
0,94 y 0,99; en estas medidas tampoco se registraron diferencias significativas entre
ambas observaciones (Tabla 6.4). La evaluacion conjunta del CCl y el ANOVA de
medidas repetidas indica que no hubo errores sistematicos en el registro de las medidas

del margen cervical y de la corona dental.

Diente Variable CClI ANOVA MR
Incisivos superiores DMDce 0,99** 0,72
DBLce 0,94** -1,03
Incisivos inferiores DMDce 0,95** 1,86
DBLce 0,98** 0,75
Caninos superiores DMDce 0,98** 0,99
DBLce 0,99** 0
Caninos inferiores DMDce 0,99** -1,25
DBLce 0,98** 0,89
Premolares superiores DMDce 0,97** 1,05
DBLce 0,95** 1,17
Premolares inferiores DMDce 0,98** 2,00
DBLce 0,96** -1,03
Molares superiores DMDce 0,94** -0,35
DBLce 0,93** -1,01
Molares inferiores DMDce 0,98** -0,54
DBLce 0,99** -1,66

Tabla 6.4: Resultados del error intraobservador en las variables del margen cervical. **p< 0,01.
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6.2.2 Asociacion entre las medidas del margen cervical v la corona dental

Las variables obtenidas sobre el margen cervical han sido escasamente empleadas
en estudios dentales, por lo tanto, es importante evaluar si las medidas del margen
cervical y la corona dental registran aspectos similares de la morfologia dental. Si es asi,
es esperable que ambas variables presenten correlaciones elevadas. Con este objetivo, se
calculo el grado de asociacion entre los didmetros bucolingual y mesiodistal de la corona
y del margen cervical mediante el coeficiente de correlacién r de Pearson (Sokal y Rohlf
1984) en la misma muestra utilizada para la evaluacion del error de observacion.

La relacion entre el diametro bucolingual de la corona y del margen cervical es
lineal (Figura 6.5). Los resultados de la correlacion indican que ambas variables estan

fuerte y significativamente asociadas en todas las clases dentales (Tabla 6.5).
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Figura 6.5: Diametro bucolingual de la corona (DBLco) vs. didmetro bucolingual del margen
cervical (DBLce) para todas las piezas dentales.

Dientes DBL DMD
Incisivos 0,83** 0,88**
Caninos 0,70** 0,82**
Premolares 0,95** 0,70**
Molares 0,90** 0,50*

Tabla 6.5: Correlaciones entre el diametro bucolingual (DBL) y mesiodistal (DMD) de la corona
y el margen cervical. **p<0,01; *p<0,05.
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De manera similar, las medidas del diametro mesiodistal de la corona y del
margen cervical presentan una relacion lineal (Figura 6.6). Los resultados de la
correlacion indican que ambas variables estan fuerte y significativamente asociadas en

todas las clases dentales, aungue el valor de correlacién es algo inferior para los molares

(Tabla 6.5).
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Figura 6.6: Didmetro mesiodistal de la corona (DMDco) vs. didmetro mesiodistal del margen
cervical (DMDce) para todas las piezas dentales.

En resumen, los resultados obtenidos indican que ambas variables describen
aspectos similares de la morfologia dental. Por lo tanto, las medidas del margen cervical
pueden ser confiablemente empleadas en muestras que presentan elevados grados de
desgaste dental, con el fin de maximizar los tamafios muestrales. Los analisis posteriores

de este estudio fueron realizados a partir de medidas cervicales.
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6.2.3. Pérdida pre y postmortem de piezas dentales. Tratamiento de datos perdidos.

Las muestras arqueoldgicas relevadas presentan elevados porcentajes de piezas
dentales ausentes como resultado de pérdidas pre y post-mortem (ver Anexo 1), asi como
de dientes con severos grados de desgaste que, en general, involucraron la pérdida de una
proporcion superior a la mitad de la corona dental (Bernal et al. 2007). Por lo tanto, se
analizaron Unicamente los didmetros cervicales, ya que los de la corona no pudieron
relevarse practicamente en ningdn caso. Asimismo, se empleé una metodologia
apropiada para estimar los valores perdidos en dichas variables, y obtener de esta manera
una matriz completa de datos adecuada para el analisis multivariado de las relaciones
evolutivas entre poblaciones.

El tratamiento de datos perdidos y la deteccién de observaciones aisladas
(outliers) se incluyen dentro del conjunto de técnicas de analisis exploratorio de los
datos. Estas técnicas permiten estudiar el comportamiento de los datos, conocer la
estructura y tendencias de los mismos y detectar posibles sesgos. Es importante emplear
estas técnicas previamente a la aplicacion de cualquier prueba estadistica debido a que la
existencia de outliers o violaciones a los supuestos de las pruebas estadisticas empleadas
pueden influir considerablemente en los resultados, distorsionandolos e incluso
invalidandolos.

En el caso de muestras de reducido tamafio la existencia de datos perdidos
constituye uno de los problemas mas relevantes. Un aspecto a considerar cuando se trata
con datos perdidos es la causa de la ausencia de los datos. En el caso de la denticion,
algunas variables tienen mayor probabilidad de estar ausentes, por ejemplo, en las piezas
dentales anteriores (I, C) sometidas a altos grados de desgaste es méas frecuente la
pérdida del didmetro mesiodistal en el margen cervical debido a su disposicion
anatdmica, en la denticion posterior ambos didmetros cervicales tendrian igual
probabilidad de perderse (Hillson 1996). Conocer la causa de la ausencia de datos
permitiria establecer si la misma genera distribuciones al azar de los datos faltantes, lo
que permitira seleccionar apropiadamente el tipo de método de sustitucion a emplear.

Desde un punto de vista metodoldgico, los analisis morfométricos multivariados
requieren conjuntos de datos completos, es decir, cada observacion (caso) debe presentar
un valor para cada variable empleada (Hair et al. 1999). La presencia de datos perdidos
ha sido tradicionalmente resuelta mediante: a) la eliminacion de las variables o los casos

que presenta uno 0 mas datos ausentes. Este procedimiento conduce a la pérdida de
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informacion y a la reduccion de los tamafios muestrales (Hair et al. 1999); b) la
sustitucion de los valores perdidos por los valores medios para la variable en la muestra
analizada o por el valor correspondiente a la media general. Esta aproximacion resultara
en la reduccion o el incremento de la varianza interna de las muestras y en la distorsién
de la distribucidn real de los valores (Holt y Benfer 2000; Stefan 2004).

Una metodologia que permite superar las limitaciones de los métodos
mencionados es la imputacion de valores perdidos (Graham y Hofer 2000; Graham et al.
1997; Graham et al. 2003; Schafer y Graham 2002). Este método se basa en la
estimacion de valores ausentes, calculados a partir de las relaciones conocidas que
pueden identificarse en los datos validos de la muestra (Hair et al. 1999). La imputacion
consiste en completar los datos perdidos con valores predichos o simulados.

Una de las técnicas para la imputacion de datos es el analisis de regresion
multiple. Mediante la aplicacion de esta técnica la variacion interna de los grupos se ve
afectada en menor grado que al realizar la sustitucion por los valores medios (Stefan
2004). Sin embargo, los valores predichos mediante la regresion tenderan a exagerar las
correlaciones observadas y puede conducir a errores de muestreo cuando los datos son
predichos a partir de pocos casos (Schafer y Olsen 1998). Mas recientemente, Rubin
(1987) desarrollé una metodologia denominada imputacién maltiple (IM) mediante la
cual los datos perdidos son reemplazados por valores simulados. Esta aproximacion se
basa en el hecho de que en cualquier conjunto incompleto de datos, los valores
observados proveen evidencia indirecta acerca de los probables valores de los datos no
observados (Schafer y Olsen 1998). Esta aproximacion minimiza los problemas de las
técnicas mencionadas anteriormente. Entre las ventajas de este método puede sefialarse
que es altamente robusto a datos que se apartan del supuesto de normalidad y provee
resultados adecuados en presencia de tamafios muestrales pequefios y gran cantidad de
datos perdidos. Dadas las ventajas que presenta este método, el mismo fue utilizado en el
presente trabajo para realizar la imputacion de datos perdidos.

En la IM cada valor perdido es reemplazado por un conjunto de valores
generados a partir de los valores presentes de otras variables (Schafer 1997; Schafer y
Olsen 1998). Los valores predichos, denominados imputados, sustituyen a los valores
perdidos resultando en un conjunto completo de datos. Este proceso es repetido varias
veces produciendo multiples conjuntos de datos imputados que son posteriormente
combinados para producir una estimacién general. La variacion entre los distintos

valores imputados refleja la incertidumbre con la que los valores perdidos pueden ser
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predichos a partir de los observados. Este método es altamente eficiente incluso para un
namero reducido de imputaciones. El porcentaje de eficiencia de la estimacion esta
relacionado con la cantidad de informacion perdida; es decir, a mayor porcentaje de
datos perdidos se requiere un mayor numero de imputaciones para alcanzar un porcentaje
de eficiencia aceptable.

Para realizar la IM se emplea un algoritmo denominado expectacion-
maximizacion (AEM; Schafer y Olsen 1998), con el fin de obtener estimaciones de
méaxima verosimilitud de los parametros a partir de un conjunto incompleto de datos
(Schafer 1997). Este procedimiento se basa en los supuestos de que a partir de una matriz
completa de datos es posible estimar los pardmetros de manera directa, y que conociendo
los parametros del modelo de datos es posible obtener predicciones no sesgadas para los
datos perdidos. Esta interdependencia entre los pardmetros del modelo y los valores
perdidos permite la aplicacion de un método iterativo en el cual primero se predicen los
valores perdidos utilizando como pardmetros iniciales los estimados a partir del conjunto
de datos observados, y luego se realizan las estimaciones de los parametros a partir del
conjunto completo de datos (i.e. observados mas estimados). El proceso continta
alternando estas dos etapas hasta que el cambio en los valores reemplazados es
despreciable, es decir, hasta que convergen. La tasa de convergencia esta determinada
por la proporcion de datos perdidos en el conjunto de datos. Este algoritmo se aplica con
anterioridad a la IM por dos motivos: a) los parametros estimados son utilizados como
valores iniciales en el procedimiento de data augmentation (cuya sigla en espafiol es
AD); y b) mediante este algoritmo se estiman las iteraciones necesarias para imputar
empleando AD.

Posteriormente, se realiza la imputacion de los datos mediante AD (Schafer y
Olsen 1998). En primer lugar se efectla una imputacion aleatoria de los datos perdidos
bajo los valores asumidos de los parametros, que en este caso fueron estimados
previamente mediante el AEM, y luego estima nuevos pardmetros a partir de una
distribucion bayesiana a posteriori basada en los datos observados e imputados (Schafer
1999). La distribucion de los datos perdidos se estabiliza a una distribucion predicha, al
igual que con el algoritmo AEM la convergencia estd vinculada con el porcentaje de
informacion perdida. Como resultado del procedimiento AD se obtiene una matriz
completa de datos.

Este analisis fue realizado empleando el programa NORM 2.03 desarrollado para

Windows por Joseph L. Schafer de la Universidad Estatal de Pennsylvania. El mismo se
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encuentra disponible en: http://www.stat.psu.edu/~jls/misoftwa.html

En el presente trabajo para realizar la imputacién de datos se evalud, en primer
lugar, el porcentaje de datos perdidos por variable y por tipo de diente. Los resultados
indican que las variables correspondientes a la denticion anterior, tanto superior como
inferior, presentan un elevado porcentaje de datos perdidos (Tablas 6.6 y 6.7). Como
consecuencia dichas variables fueron excluidas de los andlisis. De esta manera, la
imputacién fue realizada a partir de los datos obtenidos para la denticion posterior, es
decir, a partir de los diametros cervicales mesiodistal y bucolingual de los M1, M2, P3y

P4 de ambos maxilares.

Variable n %

M2-DBLce 120 25,21
M2-DMDce 124 26,05
M1-DBLce 140 29,41
M1-DMDce 144 30,25
P4-DBLce 216 45,38
P4-DMDce 216 45,38
P3-DBLce 183 38,45
P3-DMDce 186 39,08
C-DBLce 233 48,95
C-DMDce 252 52,94
12-DBLce 325 68,28
12-DMDce 336 70,59
11-DBLce 352 73,95
11-DMDce 361 75,84

Tabla 6.6: Total de datos perdidos del maxilar superior para los didmetros cervicales de los
individuos femeninos y masculinos del Holoceno tardio inicial y final.
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Variable n %

M2-DBce 75 25,51
M2-DMce 78 26,53
M1-DBce 71 24,15
M1-DMce 78 26,53
P4-DBce 115 39,12
P4-DMce 124 42,18
P3-DBce 118 40,14
P3-DMce 118 40,14
C-DBce 157 53,40
C-DMce 162 55,10
12-DBce 203 69,05
12-DMce 206 70,07
11-DBce 233 79,25
11-DMce 243 82,65

Tabla 6.7: Total de datos perdidos del maxilar inferior para los didmetros cervicales de los
individuos femeninos y masculinos del Holoceno tardio inicial y final.

Una vez seleccionadas las variables se procedio a eliminar aquellos individuos
que presentaban menos del 50% de las medidas cervicales de la denticion posterior. Se
emple6 este valor debido a que permitiria realizar estimaciones confiables de los datos
perdidos. Como resultado de este procedimiento, para el maxilar superior se obtuvo un
total de 384 individuos (sobre 476 individuos medidos) de ambos sexos correspondientes
a las muestras del Holoceno tardio inicial y final (Tabla 6.8). Para el maxilar inferior se
obtuvo un conjunto de 237 individuos (sobre 294 individuos medidos) que cumplian con
dicho requisito (Tabla 6.9). Los tamafios muestrales expresados en las Tablas 6.8 y 6.9

corresponden a los casos que fueron empleados en las imputaciones.
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Muestra Cronologia F M Total
Ch-I Htai 6 - 6
MZ-I Htai 6 6 12
RN-la Htai 20 14 34
RN-I Htai - 6 6
SAO Hati - 5 5
SEP-1 Htai - 3 3
VC Htaf 9 7 16
SJ Htaf 10 13 23
MZ-F Htaf 3 8 11
Cha Htaf 2 12 14
Del Htaf 11 10 21
Ch-CS Htaf 7 11 18
RP-H Htaf 19 18 37
SEP-F Htaf 5 7 12
Ngn Htaf 10 7 17
RN-F Htaf 9 8 17
SBIG Htaf 4 16 20
Ch-F Htaf 13 13 26
NOSC Htaf 7 8 15
SPC Htaf 3 12 15
IGTF Htaf 7 15 22
RM Htaf 11 10 21
CB Htaf 5 8 13
Total - 167 217 384

Tabla 6.8: Numero de individuos que presentaban mas del 50% de las variables relevadas para
los premolares y los dos primeros molares del maxilar superior. Htai y Htaf: Holoceno tardio
inicial y final, respectivamente. F: femenino; M: masculino. Las abreviaturas de las muestras
corresponden a la Tabla 5.3.
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Muestra Cronologia F M Total
Ch-1 Htai 7 5 12
MZ-1 Htai 2 4 6
RN-la Htai 4 4 8
RN-I Htai - 1 1
SAO Hati - - -
SEP-I Htai - 3 3
VC Htaf 0 0 0
SJ Htaf 10 13 23
MZ-F Htaf 5 3 8
Cha Htaf - 5 5
Del Htaf 7 14 21
Ch-CS Htaf 6 5 11
RP-H Htaf 8 8 16
SEP-F Htaf 5 7 12
Ngn Htaf 2 6 8
RN-F Htaf 4 3 7
SBIG Htaf 9 14 23
Ch-F Htaf 11 12 23
NOSC Htaf 4 9 13
SPC Htaf 4 8 12
IGTF Htaf 7 2 9
RM Htaf 4 7 11
CB Htaf 1 4 5
Total - 100 137 237

Tabla 6.9: Numero de individuos que presentaban mas del 50% de las variables relevadas para
los premolares y los dos primeros molares del maxilar inferior. Htai y Htaf: Holoceno tardio
inicial y final, respectivamente. F: femenino; M: masculino. Las abreviaturas de las muestras
corresponden a la Tabla 5.3.

6.2.4. Deteccion de casos atipicos multivariados

La deteccion de casos aislados multivariados tiende a identificar casos en los que
la combinacion de variables es unica. Los casos aislados son observaciones con valores
extremos que se encuentran fuera del rango previsto para la combinacién de variables en
una muestra (Hair et al. 1999). Estos casos no pueden ser caracterizados categéricamente
como problematicos sino que deben ser contemplados en el contexto del analisis y debe
evaluarse el tipo de informacion que pueden proporcionar. Su principal problema radica
en que son elementos que pueden distorsionar seriamente el comportamiento de los
contrastes estadisticos. Por otra parte, aunque diferentes a la mayor parte de la muestra,
pueden ser indicativos de las caracteristicas de un segmento valido de la poblacion y, por
consiguiente, una sefial de la falta de representatividad de la muestra (Hair et al. 1999).

Para la deteccion de outliers multivariados se empled la distancia D? de
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Mahalanobis (1925, 1930, 1936). Esta medida estima la distancia de cada observacion en
un espacio multidimensional respecto del centroide de las observaciones. Si x;, X, hasta
Xp son los valores de X1, X, Xp para el individuo, con las correspondientes medias de la

poblacién uy, uy, U, entonces:
D= (k= gV (3= 1)

En este caso el valor de D se puede pensar como un residuo multivariado para la
observacion x. Un residuo representa una medida de cuan lejos esta la observacion x del
centro de la distribucion de todos los valores. Si la poblacion tiene normalidad
multivariada entonces los valores de D? siguen una distribucién X? con p grados de
libertad. Un valor significativamente grande de D? significa que esa observacion presenta
un valor real pero poco probable en la poblacién o bien que hay un error en el registro de
ese caso (Hair et al. 1999).

El analisis de las distancias D? se empleé para establecer la presencia de outliers
en cada muestra a partir de las variables estandarizadas (i.e. variables de forma) de los
conjuntos de datos imputados (Tablas 6.8 y 6.9). El procedimiento realizado consistio en
evaluar la distancia de cada individuo al centroide de su muestra, el criterio para
establecer la presencia de casos atipicos fue considerar aquellos que presentaban valores
de p<0,001. Dada la naturaleza de las pruebas estadisticas, se sugiere emplear niveles
conservadores de significacién como valor umbral para la designacion de un caso atipico
(Hair et al. 1999).

Los resultados del analisis de las distancias D? indican que ninguno de los casos
incluidos en los analisis puede ser considerado como atipico. En todos los casos los
valores de significacion fueron superiores a 0,001.

6.2.5. Influencia de los tamafos muestrales en la estimacién de los valores medios

poblacionales
Los estudios de relaciones evolutivas se basan, generalmente, en el célculo de

distancias poblacionales estimadas a partir de los valores medios muestrales. La
confiabilidad en la estimacion de los mismos esta estrechamente vinculada con el tamafio
de las muestras empleadas. Varios autores han sugerido que para obtener estimaciones
confiables en los analisis interpoblacionales basados en datos morfométricos
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craneofaciales y dentales, es necesario emplear muestras compuestas por un namero de
casos que varia entre 5 y 15 (Gonzélez-José 2003; Perez 2006; Polly 2005). Sin
embargo, la estabilidad en el calculo de las diferencias interpoblacionales en los valores
medios depende de la relacion entre el grado de diferenciacion entre las muestras y la
varianza interna de las mismas. Si la varianza dentro de cada muestra aumenta y
disminuye la varianza entre ellas, el calculo de las diferencias requerird un mayor tamafio
para estimar las mismas de manera mas confiable.

Debido a que las estimaciones disponibles para poblaciones humanas fueron
efectuadas sobre rasgos craneofaciales, en el presente trabajo se evalud el tamafio (n)
minimo necesario para estimar con confianza relaciones evolutivas usando variables
lineales dentales.

Para realizar este andlisis se utilizaron los datos correspondientes a los molares y
premolares superiores de siete muestras que contenian mas de 20 casos (i.e. RP-H, Del,
IGTF, RM, SBIG, SJ y Ch-F; ver Tabla 6.8). A partir de las variables de forma se
realizd un andlisis de componentes principales y se calculd el primer componente
principal que resume la variacion en estas variables. Mediante un procedimiento de
remuestreo (100 bootstrap; Efron 1979; Efron y Tibshirani 1993) se obtuvieron muestras
de menor tamario formadas por 20, 15, 10 y 5 casos. Para cada una de estas muestras se
obtuvo la media utilizando como variable el primer componente. De esta manera para
cada una de las muestras utilizadas se obtuvieron 100 valores medios para cada tamafio
muestral. Posteriormente, se estim6 la media de cada una de las 100 repeticiones. Para
establecer la existencia de diferencias en el patron de variacion observado a partir de los
distintos tamafios muestrales se realiz6 un analisis de correlacion, con 10000
permutaciones, entre los valores medios (Digby y Kempton 1987). El anélisis fue
efectuado usando el programa R 2.5.8 (Ihaka y Gentleman 1996).

Los resultados indican que las muestras de menor tamafio presentan patrones de
variacion que tienden a ser significativamente similares. A medida que se reduce el
tamafio de las muestras el patron de variacion entre las medias tiende a diferir
gradualmente del obtenido empleando la muestra total (Tabla 6.10). En resumen, de
acuerdo con los resultados obtenidos las estimaciones de las medias son estables con
tamafios muestrales de 10 a 15 casos. Por lo tanto, los analisis de relaciones evolutivas se

efectuaron con muestras constituidas por méas de 10 individuos.
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n=5 n=10 n=15 n=20 Tamarfio
original
n=5 1,000
n=10 0,721 1,000
(0,0704)
n=15 0,825 0,822 1,000
(0,0165) (0,0709)
n=20 0,588 0,780 0,914 1,000
(0,1631) (0,0719) (0,0205)
Tamafio 0,776 0,815 0,977 0,939 1,000
original (0,0381) (0,0634) (0,0012) (0,0059)

Tabla 6.10: Matriz de correlacién de Pearson de las medias calculadas con bootstrap para
tamafios muestrales (n) de 5, 10, 15 y 20 individuos. Entre paréntesis se expresa el valor de p
para 10000 permutaciones.

6.2.6. Influencia del dimorfismo sexual en el andlisis de relaciones evolutivas

El dimorfismo sexual es un componente sustancial de la variacion intraespecifica
(Plavcan 1994) y constituye una de la causas principales de variacion dentro de las
poblaciones humanas (Lee 2001; Rosas y Bastir 2002). Las mismas se caracterizan por
presentar un grado variable de dimorfismo sexual en tamafio y forma en la mayor parte
de las dimensiones corporales incluyendo las variables dentales (Bailit et al. 1968;
Corruccini y Henderson 1976; Ditch y Rose 1972; Frayer 1977; Garn et al. 1964, 19673,
1977; Harris y Nweeia 1980; Iscan 1989; Iscan y Kedici 2003; Potter 1972; Sciulli
1979). Estas diferencias intrapoblacionales pueden ser ain mayores a las diferencias
encontradas entre las poblaciones. Por lo tanto, es necesario considerar la influencia de
este factor sobre los andlisis de relaciones evolutivas (Corruccini y Henderson 1976).

En el presente trabajo el dimorfismo sexual en tamafio y forma se estimo
utilizando los datos imputados a partir de las variables correspondientes a los diametros
cervicales de los premolares y primeros y segundos molares de ambos maxilares. Para
evaluar el dimorfismo sexual en tamafio se considerd la media geométrica de estos
dientes. En primer lugar, se compararon las medias de femeninos y masculinos de cada
muestra mediante una prueba de ANOVA. Esto permite establecer si ambos sexos
difieren significativamente en el tamafio dental. En segundo lugar, con el fin de que los
resultados obtenidos para estas muestras sean comparables con los obtenidos por otros
autores, se calcul6 el porcentaje de dimorfismo sexual siguiendo la propuesta de Garn y
colaboradores (1967a). Esta medida establece el porcentaje en el cual el tamafio dental

de los individuos masculinos excede a los femeninos y es expresado como (X masc/ X
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fem) -1) x 100. Para establecer la presencia de dimorfismo sexual en forma, se realizd
una prueba de ANOVA a partir de las variables lineales estandarizadas, es decir, de las
variables divididas por la media geométrica.

Los resultados obtenidos indican que el tamafio de la denticion posterior del
maxilar superior es mayor en los individuos masculinos en la mayoria de las muestras
analizadas, aunque las diferencias fueron significativas sélo en cinco muestras (Figura
6.7, Tabla 6.11). Por el contrario, no se encontraron diferencias significativas en la forma
(Tabla 6.11).
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Figura 6.7: Media geométrica por muestra y por sexo del maxilar superior de las muestras del
Holoceno tardio inicial y final que presentaban individuos de ambos sexos. La media geométrica
se obtuvo a partir de los diametros cervicales de los premolares y del primer y segundo molar.

Muestra X MG X MG DSMG DS MG % DS DS forma
F M F M dimorfismo tamafo

VvC 7,35 7,53 0,26 0,49 2,45 NS NS
SJ 6,96 7,04 0,31 0,29 1,15 NS NS
MZ-F 6,89 7,95 0,36 0,64 15,38 <0,05 NS
Cha 7,36 7,61 0,51 0,37 3,40 NS NS
Del 7,23 7,59 0,46 0,38 4,98 NS NS
Ch-CS 7,05 7,32 0,29 0,47 3,83 NS NS
RP-H 7,06 7,45 0,27 0,35 5,52 <0,05 NS
SEP-F - 8,06 - 0,25 - - NS
Ngn 6,98 7,20 0,44 0,38 3,15 NS NS
RN-F 7,61 7,69 0,33 0,36 1,05 NS NS
IGSB 7,56 7,25 0,51 0,39 -4,10 NS NS
Ch-F 7,46 7,61 0,41 0,23 2,01 NS NS
NOSC 7,66 7,75 0,55 0,28 1,17 NS NS
SPC 6,84 7,71 0,45 0,34 12,72 <0,05 NS
IGTF 7,32 7,50 0,52 0,40 2,46 NS NS
RM 7,10 7,20 0,23 0,41 1,41 NS NS
CB 6,93 7,49 0,30 0,17 8,08 <0,05 NS
MZ-1 7,51 7,72 0,39 0,36 2,80 NS NS
SEP-I - 7,49 - 0,31 - - -
RN-la 7,07 7,49 0,38 0,38 5,94 <0,05 NS
SAO - 7,66 - 0.39 - - -
Ch-l 7,10 - 0,49 - - - -
RN-I - 7,62 - 0,52 - - -

Tabla 6.11: Resultados del analisis ANOVA para evaluar el dimorfismo sexual (DS) en tamafio
(MG), y en forma para la denticion posterior superior. NS: no significativo; X: media; DS:
desvio estandar; F: femenino; M: masculino.
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Para la denticion posterior del maxilar inferior se obtuvieron resultados similares
a los descritos para el maxilar superior. En este caso los individuos masculinos también
exceden a los femeninos en el tamafio en la mayoria de las muestras, sin embargo,
ninguna de las comparaciones arrojo valores significativos (Figura 6.8, Tabla 6.12). Al
igual que en el maxilar superior no se encontraron diferencias significativas en la forma
entre los sexos (Tabla 6.12)

Debe destacarse que en algunas muestras no fue posible evaluar el dimorfismo
sexual ya que sélo estaba representado uno de los sexos.

En resumen, los resultados del analisis del dimorfismo sexual indican la
existencia de diferencias significativas entre ambos sexos en el tamafio dental.
Contrariamente, las variables de forma no registraron diferencias significativas entre
individuos femeninos y masculinos. Por lo tanto, esta fuente de variacién puede
considerarse despreciable y es posible utilizar de manera conjunta los individuos de
ambos sexos. Esto resulta en un incremento de los tamafios muestrales empleados para

efectuar los analisis de relaciones evolutivas.
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Figura 6.8: Media geométrica por muestra y por sexo del maxilar inferior de las muestras del
Holoceno tardio inicial y final que presentaban individuos de ambos sexos. La media geométrica
se obtuvo a partir de los didmetros cervicales de los premolares y del primer y segundo molar.

Muestra X MG X MG DSMG DS MG % DS DS forma
F M F M dimorfismo tamafo

VC - - - - - - -
SJ 6,68 7,03 0,22 0,28 5,24 NS NS
MZ-F 6,59 7,27 0,40 0,55 10,32 NS NS
Cha - 7,03 - 0,49 - - -
Del 7,09 7,17 0,30 0,29 1,13 NS NS
Ch-CS 6,68 7,14 0,36 0,50 6,89 NS NS
RP-H 6,84 7,18 0,35 0,36 4,97 NS NS
SEP-F 7,14 7,50 0,42 0,27 5,04 NS NS
Ngn 6,73 6,71 0,77 0,26 -0,30 NS NS
RN-F 7,22 7,51 0,21 0,22 4,02 NS NS
IGSB 6,92 7,05 0,52 0,38 1,88 NS NS
Ch-F 7,38 7,37 0,33 0,37 -0,14 NS NS
NOSC 7,30 7,48 0,2 0,28 2,47 NS NS
SPC 7,16 7,70 0,75 0,43 7,54 NS NS
IGTF 7,23 7,07 0,59 0,21 -2,21 NS NS
RM 6,89 7,17 0,22 0,34 4,06 NS NS
CB - 7,43 - 0,58 - - -
MZ-1 7,44 6,97 0,17 0,21 -6,32 NS NS
SEP-I - 7,53 - 0,26 - - -
RN-la 7,05 7,07 0,37 0,19 0,28 NS NS
SAO - - - - - - -
Ch-1 6,96 7,42 0,4 0,22 6,61 NS NS
RN-I - - - - - - -

Tabla 6.12: Resultados del analisis ANOVA para evaluar el dimorfismo sexual (DS) en tamafio
(MG), y en forma para la denticién posterior inferior. NS: no significativo; X: media; DS:
desvio estandar; F: femenino; M: masculino.
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6.2.7 Sintesis de los resultados obtenidos

En la Figura 6.9 se resumen los analisis preliminares efectuados y los principales
resultados obtenidos.

A partir de los analisis realizados se ha establecido que los didmetros dentales de
la corona y del margen cervical pueden ser obtenidos con un bajo nivel de error
intraobservador. Asimismo, debido a que los andlisis efectuados indican que ambas
variables registran aspectos similares de la morfologia dental, se encuentra ampliamente
justificado el empleo de los diametros cervicales, los cuales estan presentes en una
mayor proporcion en las muestras que presentan elevados grados de desgaste dental.

Los didmetros cervicales fueron obtenidos en todas las piezas dentales
disponibles, sin embargo, la frecuencia elevada de datos perdidos en la denticion
anterior determind su exclusion de los analisis. Como resultado de este procedimiento
las variables a considerar incluyen los didmetros mesiodistales y bucolinguales a nivel
del margen cervical de los premolares y del primer y segundo molar de ambos
maxilares. En un paso posterior se eliminaron aquellos individuos que presentaban
menos del 50% de estas variables presentes.

Una vez depurada la base de datos de esta manera, se procedié a determinar el
tamafio minimo que debia tener una muestra para ser incluida en los analisis de
relaciones evolutivas. De acuerdo con los resultados obtenidos las muestras deben
presentar al menos 10 individuos, esto determind la exclusion de las muestras con
tamafios inferiores. Considerando este requisito se decidid no incluir las muestras del
Holoceno tardio inicial, ni la denticion inferior debido a que en ambos casos muchas
muestras estaban representadas por un escaso numero de individuos.

Finalmente, los anélisis de relaciones evolutivas que se detallan en el siguiente
capitulo fueron realizados a partir de las 8 variables seleccionadas de la denticion
posterior superior de las muestras asignadas cronolégicamente al Holoceno tardio final.
Debido a la ausencia de dimorfismo sexual en forma, en todos los analisis se agruparon
los individuos femeninos y masculinos. En la Tabla 6.13 se presenta la composicion de

las muestras empleadas en los analisis de relaciones evolutivas.
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Error intracbhservador
Diametros de la corona y cervicales
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(incluye todas las piezas
dentales de maxilar ymandibula;
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Medidas cervicales de las Diametros cervicales de
muestras arqueologicas del H. .| Evaluacion de la estructura de Seleccionde | P3, P4, M1 y M2
tardio inicial y final (n=23; ver | datos perdidos variables | superiores e inferiores de
Capitulo 5) tod as las muestras (n=23)
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¥
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¥
Determinacion del tamafio

muestral minimo para andlisis de
relaciones evolutivas
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¥
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3

Diametros cervicales de P3,
P4, M y M2 del maxilar
superior Fy M. Muestras
del H. tardio final (n=17).

Seleccion final de las muestras
empleadas en los andlisis de
relaciones evolutivas (Tabla 6.3).

h J

Figura 6.9: Resumen de los analisis preliminares y resultados obtenidos con el objetivo de
conformar una muestra adecuada para los analisis de relaciones evolutivas. El recuadro naranja
indica las variables, los dientes y las muestras empleadas.
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Muestra Abreviatura N

Valles Calchaquies VC 16
San Juan SJ 23
Centro-Sur Mendoza MZ-F 11
Region Chaquefia Cha 14
Delta Del 21
Centro- Sur Chile Ch-CS 18
Region Pampeana-Historicos RP-H 37
Sudeste de la Region Pampeana SEP-F 12
Neuquén Ngn 17
Valle inferior del Rio Negro RN-F 17
Peninsula de San Blas e Isla Gama SBIG 20
Valle inferior del Rio Chubut Ch-F 26
Noroeste de Santa Cruz NOSC 15
Sur de Patagonia Continental SPC 15
Isla Grande de Tierra del Fuego IGTF 22
Region de Magallanes RM 21
Canal del Beagle CB 13
Total 318

Tabla 6.13: Numero de individuos femeninos y masculinos correspondientes a las muestras del
Holoceno tardio final que conforman la base de datos empleada para el analisis de relaciones
evolutivas.
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Capitulo 7 — Analisis de relaciones evolutivas

Con el objetivo de analizar los patrones de variacion dental entre las poblaciones
y estimar sus posibles causas se empled un conjunto de aproximaciones multivariadas
libres de un modelo evolutivo y aproximaciones dependientes de modelos genético-
poblacionales (Relethford y Lees 1982). Estas aproximaciones permiten estudiar la
estructura e historia de las poblaciones humanas. Los analisis multivariados
independientes de un modelo (v.g. componentes principales) han sido ampliamente
utilizados a partir de datos morfométricos dentales con el objetivo de establecer
relaciones evolutivas entre poblaciones humanas (Coppa et al. 1998; Hanihara e Ishida
2005; Harris y Bailit 1988; Harris y Nweeia 1980; Harris y Rathbun 1991; Matsumura y
Hudson 2005; Nagaoka y Hirata 2006; O'Rourke y Crawford 1980; Toma et al. 2007).
Sin embargo, recientemente, los analisis dependientes de un modelo han comenzado a
recibir mayor atencion en estos estudios (Scherer 2007; Stojanowski 2004; Toma et al.
2007). Los analisis independientes de un modelo involucran la aplicacion indirecta de
modelos de estructura poblacional para la evaluacion de relaciones evolutivas entre
poblaciones basadas en algunos pocos supuestos tedricos. La similitud morfoldgica entre
dos o mas muestras es considerada producto de flujo génico, ancestria comun
(Relethford y Lees 1982) y/o expansiones poblacionales, mientras que las diferencias
morfoldgicas son principalmente interpretadas como la accion de la deriva génica y/o
diferente ancestria. Por el contrario, los andlisis dependientes de un modelo se basan en
el empleo de conceptos y métodos derivados de un solido cuerpo de conocimientos
aportados por la teoria genética poblacional. Por lo tanto, permiten derivar expectativas
teoricas que pueden ser directamente comparadas con evidencia morfoldgica e
incorporan parametros demograficos y genéticos especificos (Relethford y Lees 1982;

Relethford y Harpending 1994).

7.1. Andlisis estadisticos multivariados independientes de un modelo evolutivo

De los andlisis existentes independientes de un modelo se decidié realizar, en
primer lugar, un analisis de componentes principales con el objetivo de describir la
variacion dental en la regién de estudio. Esto resulta relevante dado que hasta el
momento no se ha generado informacion acerca de la morfologia dental para estas
muestras. El andlisis de componentes principales es mds adecuado que las

aproximaciones uni o divariadas, empleadas tradicionalmente en antropologia dental,
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porque permite evaluar de manera conjunta los patrones de variaciéon de las variables

relevadas (Harris 1998).

7.1.1. Analisis de componentes principales

El anélisis de componentes principales es una técnica estadistica multivariada de
reduccion de datos, en el cual un nimero de variables relacionadas son transformadas a
un conjunto de variables no correlacionadas (Jackson 1991). El principal objetivo de este
analisis es encontrar el menor nimero posible de dimensiones ortogonales que den
cuenta de la mayor parte de la varianza presente en las medidas originales. La pérdida de
correlacién es una propiedad ttil porque indica que los indices o componentes estan
midiendo diferentes dimensiones en los datos. Los mejores resultados se obtienen
cuando las variables originales estdn altamente correlacionadas positiva o negativamente
(Manly 1994), como es el caso de las medidas dentales.

La varianza original de los datos se ordena de manera decreciente en los
componentes, de forma que el primero contiene la mayor cantidad de variacion. En el
proceso de extraccion la varianza original total es capturada y redistribuida en el nuevo
sistema de coordenadas. Sin embargo, una parte de la variacion total que es retenida en
los componentes mas pequefios es tan baja que puede ser descartada. Por lo tanto, la
variacion original de los datos puede ser descripta por los primeros componentes
principales y ser facilmente graficada y comparada (Manly 1994).

Para obtener los componentes principales se calculan los autovalores de la matriz
de covarianza o correlacion de la muestra. En el presente trabajo el andlisis de
componentes principales se realizo a partir de la matriz de correlacion con el fin de darle

el mismo peso a todas las variables en los andlisis (Harris 1997).

7.1.2. Andlisis de neighbor joining

El analisis de neighbor joining (Saitou y Nei 1987) permite realizar una
representacion del patrén de relaciones evolutivas entre las muestras estudiadas. Este
método posibilita la construccion de un arbol fenético basandose en un principio de
evolucion minima (Nei y Kumar 2000; Saitou y Nei 1987), que consiste en encontrar
pares de muestras que minimizan la longitud total de las ramas del arbol en cada estadio
del agrupamiento, comenzando con un arbol en forma de estrella (Saitou y Nei 1987).
Debido a que el método asume una tasa de evolucioén constante, las ramas mas largas

implican mayor cambio acumulado. Este analisis fue realizado a partir de dos medidas de
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distancia, la distancia Euclideana y la distancia D* de Mahalanobis. En el primer caso se
emplearon para el calculo de las distancias los escores de las muestras a lo largo de los
dos primeros componentes principales, debido a que estos resumian la mayor parte de la
variacién en las muestras. En el segundo caso, las distancias D* fueron obtenidas a partir
del analisis Relethford-Blangero (ver mas adelante).

Para efectuar este analisis se empled el programa T-rex 4.0al desarrollado por
Vladimir Makarenkov de la Universidad de Québec, Canada (Makarenkov 2001;
Makarenkov y Casgrain 2000). Este programa se encuentra disponible en:

http://www.labunix.uqgam.ca/~makarenv/trex.html.
7.2. Analisis dependientes de un modelo evolutivo neutral

7.2.1. Analisis Relethford-Blangero

En este trabajo se empleé la modificacion del modelo de matrices R
(desarrollado por Harpending y Ward -1982- para datos genéticos) propuesta por
Relethford y Blangero (1990) y Relethford y Harpending (1994) para datos fenotipicos
cuantitativos. La aplicaciéon del mismo a este tipo de datos implica asumir que: la
varianza genética aditiva en una poblacidon es proporcional a la heterocigocidad; la
varianza fenotipica representa una proporcion importante de la varianza genética
(Relethford y Blangero 1990); y los rasgos considerados en el andlisis son
selectivamente neutros (Relethford y Blangero 1990).

Mediante el calculo de la matriz R, que representa la matriz escalada de varianzas
y covarianzas alrededor de la media regional, es posible derivar la relacion entre la
heterocigocidad observada (variacion observada) y la heterocigocidad esperada
(variacion esperada) calculada para las poblaciones de una region dada (Relethford y

Blangero 1990), obtener una matriz de distancias genéticas minimas y estimar el grado
de diferenciacion poblacional (Fsr).

El desarrollo matematico del modelo se describe en el Anexo 2.

Varianzas esperadas vs. observadas
Este modelo asume que bajo un equilibrio entre flujo y deriva génica la varianza
esperada dentro de una poblacion es una funcién lineal de la varianza promedio por

rasgo de toda la regién y de la distancia entre cada poblacion y el centroide o media

138



Capitulo 7 — Analisis de relaciones evolutivas

regional (Ver Anexo 2). La comparacion de las diferencias entre la heterocigocidad
esperada y la observada permiten analizar la direccion y desviacion de los datos respecto
del modelo. Asi, es posible detectar el impacto del flujo génico externo diferencial sobre
las poblaciones. Aquellas poblaciones que han sido receptoras de mayor flujo externo
mostrardn valores mas altos de heterocigocidad respecto de lo predicho por el modelo
(Harpending y Ward 1982).

Siguiendo las recomendaciones de Williams-Blangero y Blangero (1989) y
Relethford y Harpending (1994) se aplic6 una prueba de significacion para evaluar la
hipotesis nula de que la diferencia entre la varianza observada y la esperada (o varianza
residual) en una region geografica dada es igual a 0. Debido a que el error estandar de la
varianza residual resulta desconocido, el mismo fue calculado mediante el método de
jackniffe empleando las 8 variables dentales. La varianza residual obtenida se divide por
el error estandar calculado mediante este procedimiento. El error estdndar se distribuye
aproximadamente como el estadistico t con t-1 grados de libertad donde t es el nimero

de rasgos (gl =t-1 = 7). La probabilidad fue estimada a 2 colas.

Distancias genéticas minimas

Las distancias bioldgicas entre las poblaciones pueden ser calculadas de manera
directa a partir de la matriz R insesgada. Cada elemento de la diagonal de la matriz es
ajustado segun su tamafio muestral con el fin de corregir el error de muestreo debido al
tamafio pequefio de las muestras (Relethford et al. 1997). A partir de los elementos de la
diagonal de la matriz R, que representan las distancias genéticas de cada poblacion al
centroide, puede derivarse una matriz de distancias morfologicas (matriz de distancias de
D’ Mahalanobis), equivalente a la de distancias genéticas (Williams-Blangero y
Blangero 1989) (Ver Anexo 2).

Las dos primeras coordenadas principales de la matriz R insesgada fueron
utilizadas con el fin de representar graficamente el patron de relaciones entre las
muestras (Relethford y Blangero, 1990; Relethford 1996). Las distancias genéticas

minimas también fueron representadas mediante un analisis de neighbor joining.

FST

El parametro Fsr es calculado como el promedio de la distancia genética de cada

poblacion al centroide regional (Williams-Blangero y Blangero 1989) y representa el
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grado de diferenciacion poblacional. Los valores de Fsr pueden variar entre 0 y 1.
Valores bajos indican que existe poca variacion genética entre los grupos en relacion a la
variacion total, es decir que hay poca diferenciacion entre las poblaciones. El valor
minimo de Fsr es conservativo, esto es que la diferenciacion es al menos tan grande
como la estimada bajo el supuesto que la heredabilidad de los rasgos fenotipicos es igual
a 1 (ver Anexo 2).

Dado que el modelo asume que la variacion analizada refleja un modelo neutral
con efectos nulos o0 minimos debido a seleccion natural (Relethford y Harpending 1994),
la variacion promedio dentro de los grupos y la distancia genética medidas sobre un
elevado nimero de rasgos deberian estar minimamente afectadas por seleccion natural.
Sin embargo, la seleccion podria incrementar o disminuir el nivel de diferenciacion
interpoblacional para un rasgo especifico. De acuerdo con Relethford (2002), los efectos
de la seleccion podrian ser detectados mediante la comparacién de los valores de Fsr
obtenidos a partir de datos moleculares (de variacion neutral) y de rasgos fenotipicos
cuantitativos. Por lo tanto, en el presente trabajo los valores de Fst estimados a partir de
las variables dentales fueron comparados con los valores estimados a partir de otros tipos
de datos con el objetivo de establecer la contribucion de la seleccion natural a la
variacion observada en el area de estudio.

Estos andlisis fueron realizados empleando el programa Rmet v. 5.0 desarrollado
para Windows por John Relethford de la Universidad Estatal de New York
(http://konig.la.utk.edu/relethsoft.html).

Estimacion de la heredabilidad y el tamafio poblacional efectivo

Como se menciond previamente, el modelo Relethford-Blangero requiere la
especificacion de parametros genéticos y demogréficos, en particular, la heredabilidad de
los rasgos y el tamafio poblacional efectivo para cada una de las muestras analizadas.

En este trabajo se realizaron los analisis empleando distintos valores de
heredabilidad (0,55; 0,65 y 1). El valor de 0,55 fue incluido debido a que existe un
amplio acuerdo en considerar esta heredabilidad para datos craneométricos (Devor 1987,
Powell y Neves 1999; Relethford 1994), y de esta manera, los resultados de este estudio
seran comparables a los obtenidos por otros autores. Asimismo, se efectudé una revision
de los valores de heredabilidad estimados para los dientes aqui empleados producto de
estudios realizados en diversas poblaciones actuales (ver Capitulo 3), y se empleod el

valor promedio obtenido a partir de los mismos (h? = 0,65). Finalmente, mediante el
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valor de heredabilidad igual a 1, donde el componente genético es igual al ambiental, se
obtuvo un valor de Fst minimo. Este valor es utilizado frecuentemente cuando no se
dispone de estimaciones de heredabilidad. De acuerdo con lo propuesto por Relethford y
Blangero (1989) se empled una estimacion Unica de heredabilidad para todas las
poblaciones consideradas en el analisis.

La especificacion precisa de los tamanos poblacionales efectivos de los grupos
humanos prehistéricos resulta compleja. Los datos disponibles acerca de la demografia
de los grupos que habitaron las regiones de estudio en tiempos historicos han sido
aportados principalmente por viajeros, y funcionarios gubernamentales y eclesiasticos
que recorrieron su geografia a partir del siglo XVI. Las estimaciones demograficas
realizadas son controvertidas debido a los sesgos que pueden presentar como
consecuencia de los intereses de los observadores. Ademads, resulta problematica la
manera de realizar inferencias a partir de indicadores indirectos como el niimero de
hombres guerreros, de canoas, de toldos, de caciques, etc. Por otro lado, la informacion
arqueologica sobre la densidad poblacional es muy escasa y se basa en criterios como la
densidad de entierros, de estructuras de habitacién, de sitios y de fechados
radiocarbonicos en el caso de cazadores recolectores.

Para realizar las estimaciones del tamafo efectivo, en el presente trabajo se
consideraron diversas fuentes histéricas (ver Anexo 2). Los resultados del analisis de
dichas fuentes indican que si bien los datos demograficos varian entre los diferentes
autores, en lineas generales muestran cierta consistencia sobre la densidad poblacional
relativa entre las distintas areas geograficas estudiadas. Asimismo, concuerdan con los
datos sobre cazadores recolectores a nivel mundial que presentan demografias menores a
5000 individuos (Binford 2001). En términos generales a partir de la informacion
arqueologica puede deducirse la existencia de densidades muy bajas en Patagonia y mas
altas para los agricultores de Cuyo y el NOA (ver Anexo 2).

Considerando la informacion disponible, se empled un ranking para las muestras
del Holoceno tardio final, construido en funcion de estimaciones conservativas donde los
tamafios efectivos reciben un valor proporcional de acuerdo al valor poblacional
estimado. Esto se fundamenta en que el tamafio efectivo es proporcional al tamafio
poblacional total y en las poblaciones humanas puede ser estimado como un tercio del
total (Cavalli Sforza y Bodmer 1971). Se consider6 un valor de 1 para los grupos
cazadores recolectores, cuyas estimaciones fueron generalmente menores a 5000

individuos (i.e. MZ-F, Cha, Del, SEP-F, Ngn, RN-F, SBIG, Ch-F, NOSC, SPC, IGTF,
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RM, CB); 2 para grupos con aproximadamente 10000-15000 individuos (VC, SJ); y 20
para la muestra de Chile central que corresponderia a una poblacion de 100000 a 130000
habitantes. Asimismo, se utilizaron valores constantes asumiendo que todas las

poblaciones poseen el mismo tamafo efectivo.

7.3 Seleccidn de hipdtesis

7.3.1 Modelos de variacién interpoblacional

Con el proposito de estimar los procesos responsables del patron de variacion
entre las poblaciones se construyeron modelos en base a las hipodtesis planteadas en el
Capitulo 4 que surgen de los antecedentes de las investigaciones bioantropoldgicas en
Patagonia (Capitulo 3). Los mismos fueron expresados mediante matrices construidas
siguiendo las recomendaciones de Legendre y colaboradores (1994), y Lapointe y
Legendre (1992). Las matrices contienen las distancias esperadas entre pares de muestras
de acuerdo a lo predicho por cada una de las hipotesis. Estos representan modelos
simples que intentan incorporar ideas clave que han sido propuestas, desde los
comienzos de las investigaciones en el area, para explicar la variacion biologica
observada. Debido a los grados disimiles de formalizacion que presentan, las

expectativas derivadas de cada uno de ellos resultan también dispares.

a- Modelo Costa-Cordillera. Este modelo se construy6 en base a la hipotesis que
plantea la existencia de dos rutas de poblamiento en Sudamérica, una andina y una
litoral. Una ruta se habria extendido desde el norte hasta Tierra del Fuego por el litoral
atlantico (ruta litoral), mientras la otra habria alcanzado el sur del continente por el oeste
(ruta andina) (Cocilovo 1981; Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Fabra et al. 2007;
Gonzalez-José et al. 2001a; Lalueza Fox et al. 1996; Miotti y Salemme 2004; Pucciarelli
et al. 2006).

De acuerdo con el modelo planteado en este trabajo, la ruta andina se extenderia a
lo largo de la cordillera de los Andes desde el norte de Argentina hasta las islas del
extremo sur. Dentro de esta ruta se incluyeron las muestras del Noroeste Argentino,
Cuyo, noroeste de Patagonia, centro-sur de Chile y los grupos cazadores marinos de
Tierra del Fuego (SJ, VC, MZ-F, Nqgn, Ch-CS, CB y RM). También se incluyd la

muestra de Pampa de tiempos historicos, ya que su localizacion en esa area seria reciente
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(RP-H). La ruta del litoral se habria extendido desde el Delta del Parana a través del
litoral atlantico y habria poblado las planicies de Pampa y Patagonia. En esta ruta se
incluyeron las muestras de Chaco, Delta, sudeste de Pampa, del litoral atlantico de
Patagonia, noroeste de Santa Cruz y los cazadores terrestres de Tierra del Fuego (Cha,
Del, SEP-F, RN, SB-IG, Ch-F, SPC, NOSC, IGTF). La distancia entre las muestras
asignadas a la misma ruta fue de 0, mientras la distancia entre muestras pertenecientes a
rutas diferentes fue de 1 (Tabla 8.2). El modelo formulado sigue la propuesta de

Gonzalez-José y colaboradores (2001a).
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Tabla 8.2: Matriz de distancias esperadas entre las muestras bajo el modelo Costa- cordillera.

b- Modelo Dos stocks de poblamiento. Se basa en la hipdtesis que plantea la
existencia de dos stocks que habrian poblado el continente americano, el primero
compuesto por los grupos denominados paleoamericanos y el segundo formado por los
grupos que dieron origen a los amerindios modernos (Gonzalez-José et al. 2001a;
Imbelloni 1937; Lahr 1995; Neves et al. 1999, 2003, 2007).

Bajo este modelo los grupos etnograficos del extremo sur de Sudamérica (Yéamanas
y Alakaluf) constituirian poblaciones relictuales de la primera oleada que poblo el
continente, junto con otros grupos como los Pericu de Baja California y los grupos de la

sabana de Bogota. Por lo tanto, se asigndé una distancia 0 entre las dos muestras de
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cazadores marinos del sur de Patagonia (CB y RM), y una distancia maxima 1 entre ellas

y el resto de las muestras (Tabla 8.3).
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Tabla 8.3: Matriz de distancias esperadas entre las muestras bajo el modelo de Dos stocks de
Poblamiento.

c- Modelo de Estructuracion espacial. Este modelo representa la variacion esperada
bajo tres de las hipotesis planteadas: 1- flujo génico restringido por la distancia (i.e.
aislamiento por distancia; Cocilovo 1981), 2- la existencia de multiples eventos de
expansion geografica (i.e. efecto fundador serial; Moraga et al. 2000), 3- la accion de
factores selectivos que actuaron sobre las poblaciones a lo largo de un gradiente
latitudinal (i.e. seleccion direccional; Bernal et al. 2006; Gonzalez-José¢ 2003; Lalueza
Fox et al. 1996; Pearson y Millones 2005). Estas hipotesis presentan las mismas
expectativas en relacion con la diferenciacion bioldgica esperada entre las poblaciones
del area, es decir, un incremento de la distancia biolodgica entre las muestras con la
distancia geografica.

La matriz de distancias geograficas entre las muestras se construy6 a partir de la
distancia lineal en kildmetros entre las zonas de ubicacion geografica de las muestras

(Tabla 8.4).
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vCc SJ MZ- Cha Del Ch- RP- SEP- Ngn RN- SBIG Ch- NOSC SPC IGTF RM CB
F CS H F F F

vC 0

SJ 957 0

MZ-F 1348 454 0

Cha 503 1007 1258 O

Del 1396 1075 904 995 0

Ch-CS 1818 862 535 1786 1356 0

RP-H 1537 760 347 1334 692 670 0

SEP-F 1679 998 614 1401 568 889 270 0

Ngn 1760 826 420 1674 1166 205 475 685 O

RN-F 1955 1211 780 1687 820 879 452 286 684 0

SB-IG 1937 1210 785 1662 783 908 450 262 710 41 0

Ch-F 2221 1383 929 2003 1180 799 685 625 655 363 402 O

NOSC 2729 1804 1381 2587 1836 986 1256 1270 978 1026 1066 664 O

SPC 3339 2433 1997 3153 2309 1629 1823 1773 1610 1495 1528 1153 644 0

IGTF 3384 2492 2051 3181 2312 1706 1858 1790 1674 1507 1539 1178 727 126 0

RM 3423 2502 2076 3257 2436 1676 1923 1891 1677 1618 1653 1267 698 164 263 0
CB 3542 2661 2216 3323 2432 1885 2010 1925 1846 1640 1669 1326 910 297 185 382 0

Tabla 8.4: Matriz de distancias esperadas entre las muestras bajo el modelo de Estructuracion

Espacial.

d- Modelo de aislamiento geografico modificado (Tabla 8.5): Este modelo fue
planteado a partir del Modelo denominado “Aislamiento geografico atenuado +
Araucanizaciéon + Corredor migratorio” propuesto por Gonzalez-José¢ (2003) para
Patagonia. Este modelo plantea el aislamiento de los grupos del extremo sur de
Sudamérica en relacion con las poblaciones del centro y norte de Patagonia, la existencia
de flujo génico limitado por aislamiento por distancia en el sector litoral del norte de
Patagonia y, finalmente, la influencia moderada de la migracion araucana en las
poblaciones de la region precordillerana del norte de Patagonia y en la region pampeana
(Casamiquela 1990; Gonzalez-José 2003; Gonzalez-Jos¢ et al. 2004; Mandrini y Ortelli
1992; Mazzanti 2003). Este modelo fue originalmente desarrollado s6lo para poblaciones
de Patagonia. Por lo tanto, para establecer las relaciones con muestras extrapatagonicas
se asumio que la distancia bioldgica esperada es proporcional a la distancia geografica,
puesto que en el modelo propuesto las distancias biologicas esperadas estan
determinadas, fundamentalmente, por la distancia geografica entre las muestras. En este
sentido, el aislamiento planteado para los grupos del extremo sur es coincidente con su
mayor distancia geografica con respecto a las muestras del centro y norte de Patagonia.

Siguiendo a Gonzalez-José (2003) los cuatro grupos mas meridionales (RM, CB,

IGTF y SPC) estan distanciados de los mas nortefios (norte de Patagonia y Pampa) por
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un valor arbitrario maximo de 4, lo que refleja el méximo grado de diferenciacion a nivel
patagdnico entre un grupo fueguino y un grupo altamente araucanizado. Se emple6 una
distancia 0 entre los cuatro grupos mas meridionales. A su vez, los cuatro grupos
meridionales conforman un primer conjunto poblacional, donde el flujo génico
mantenido durante largos periodos a través de los pasos andinos mas suaves del sur
(Mena 1987), asi como los contactos costeros (Martinic 1999), generan una
homogenizacién de los cuatro grupos involucrados.

En el litoral norte de Patagonia, se propone un escenario de flujo génico limitado por
aislamiento por distancia. Esto es, un “corredor” bordeando el Atlantico en el cual las
poblaciones entran en contacto regular con sus vecinos con mayor probabilidad que con
sus no vecinos. Asi, las poblaciones de ese corredor (SEP-F, RN-F, SB-IG, Ch-F y
NOSC) fueron separadas con una distancia de 1 de su vecino inmediato mas surefio o
mas nortefio, y en el caso de no ser colindantes (se consideré6 que RN-F y SB-IG
habitaron aproximadamente el mismo punto de este corredor) simplemente se suma la
distancia a lo largo de los pasos necesarios: (e.g. d(SEP-F-RN-F)=1; d(SEP-F-Ch-F)=2).

Finalmente, la migracion araucana habria tenido un efecto moderado sobre las
poblaciones del noroeste de Patagonia y Pampa (d(Ch-CS-RN-F)=1). Segliin esto se
asigna un valor de 0 a la distancia entre Ch-CS y RP-H (los grupos araucanos de Chile y
de la Pampa) y las muestras del sudeste de Pampa y el noroeste de Patagonia (SEP-F y
Nqn).
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VC SJ] MZ- Cha Del Ch- RP- SEP- Ngqn RN- SBIG Ch- NOSC SPC IGTF RM CB
F CS H F F F

vC 0

SJ 26 0

MZz-F 3,7 13 0

Cha 14 28 35 0

Del 38 30 25 27 0
Ch-CS 50 24 15 49 37
RP-H 42 21 1,0 37 19
SEP-F 46 28 1,7 39 16
Ngn 48 23 12 46 32
RN-F 54 33 21 46 23
SB-IG 53 33 22 4,6 22
Ch-F 6,1 38 26 55 32
NOsC 7,5 50 38 7,1 51
SPC 92 6,7 55 87 64
IGTF 93 69 56 88 64
RM 94 69 57 90 6,7
CB 98 73 61 92 67

AR A bR WD == O O O O
A2 A A A LW N = = O O O
A A A B W DN = = =~ ©
A A A A OO = = O
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Tabla 8.5: Matriz de distancias esperadas entre las muestras bajo el modelo de Aislamiento
geografico modificado.

e- Modelo de Mayor flujo génico en el norte de Patagonia y aislamiento al sur del
rio Chubut. Este modelo propone la existencia de dinamicas poblacionales distintas al
norte y al sur del rio Chubut durante el Holoceno tardio (Barrientos y Perez 2004;
Barrientos et al. 2005; Béguelin et al. 2006; Belardi 2004; Borrero 2001a; Perez et al.
2004). Segun esta hipotesis, al sur de la cuenca del rio Chubut serian esperables
densidades muy bajas y un mayor aislamiento poblacional y por lo tanto, habria tenido
mayor importancia la accion de la deriva génica. Por el contrario, al norte de esta cuenca
se habria producido un proceso de expansion geografica a partir de areas de mayor
concentracion poblacional, tales como los valles inferiores de los grandes rios
norpatagonicos (i.e. Chubut, Negro y Colorado) y el litoral Atlantico y, por lo tanto, seria
esperable una mayor importancia del flujo génico. Finalmente, para Tierra del Fuego se
ha sugerido la accion del aislamiento geografico e insularidad (Béguelin y Barrientos
20006).

Se empled un valor de 1 para la diferenciaciéon méaxima entre dos poblaciones y se
otorgaron valores intermedios entre 0 y 1 para representar relaciones intermedias (Tabla
8-6). Se asign6 un valor de distancia 0 entre las muestras del norte de Patagonia y el
sudeste de Pampa, 1 entre estas y las muestras al sur del rio Chubut, 1 con las muestras

del norte y del sur de Patagonia, y valores intermedios entre el resto de las muestras
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cercanas geograficamente.

VC SJ] MZ- Cha Del Ch- RP- SEP- Ngn RN- SBIG Ch- NOSC SPC IGTF RM CB

F CS H F F F
VC 0
SJ 0 0
MZ-F 1 1 0
Cha 1 1 05 0
Del 1 1 0 05 0
Ch-CS 1 1 1 1 1 0
RP-H 1 1 1 1 1 0 0
SEP-F 1 1 0 05 0 1 1 0
Ngn 1 1 0 05 0 1 1 0 0
RN-F 1 1 0 05 0 1 1 0 0 0
SB-IG 1 1 0 05 0 1 1 0 0 0 0
Ch-F 1 1 0,25 0,75 025 1 1 025 025 025 025 O
NOSC 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
SPC 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0,5 0
IGTF 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0
RM 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0,5 0
CB 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0,5 0,5 0

Tabla 8.6: Matriz de distancias esperadas entre las muestras bajo el modelo de Mayor flujo

génico en el norte de Patagonia y aislamiento al sur del rio Chubut.

7.3.2 Regresion multiple de matrices

El conjunto de modelos fue evaluado simultinecamente mediante una
aproximacion, denominada seleccion de modelos, que permite evaluar multiples
evidencias para hipotesis alternativas, identificar niveles de apoyo para cada una y
seleccionar el modelo que presenta un mejor ajuste a los datos (Johnson y Omland 2004).

En particular, se evalud la asociacion de la matriz de distancias morfoldgicas con
cada una de las matrices derivadas de los modelos construidos previamente, mediante el
empleo del método de regresion multiple sobre matrices de distancia (Legendre et al.
1994). Esta aplicacion de la regresion multiple ha sido denominada modelizacion
confirmatoria y se centra en la comparacion de resultados entre dos o mas alternativas o
modelos en competencia. En este caso la regresion es empleada para explicar y no para
predecir (Hair et al. 1999). Esta aproximacion, a diferencia del empleo de la prueba de
Mantel parcial (Smouse et al. 1986), permite la evaluacién de mas de dos modelos en
forma simultdnea y el analisis de la contribucion individual de cada modelo a la
variacion morfoldgica observada entre las muestras mediante los coeficientes parciales

de regresion (Hair et al. 1999). Los modelos pueden ser ordenados y ponderados y, en

148



Capitulo 7 — Analisis de relaciones evolutivas

consecuencia, provee una medida cuantitativa del sustento relativo para cada una de las
hipotesis en competencia (Johnson y Omland 2004). Desde un punto de vista estadistico,
la principal ventaja de la regresion multiple es que permite superar el problema de
realizar multiples comparaciones cuando se deben evaluar mds de dos modelos (o
matrices de distancias).

La variacion morfologica entre las muestras fue expresada en una matriz de
distancias D* de Mahalanobis obtenida a partir de la matriz R (Relethford y Blangero
1990). Esta medida de distancia entre las medias considera la varianza y covarianza de
cada muestra y representaria, por lo tanto, la distancia biologica real entre las mismas
(ver discusion en Klingenberg y Monteiro 2005; Relethford y Lees 1982). Los modelos y
la matriz de distancias D* de Mahalanobis fueron estandarizados empleando un puntaje-z
con el objetivo de eliminar las diferencias de escala, dado que algunos modelos fueron
expresados en kildmetros y otros en distancias proporcionales esperadas, asi se
obtuvieron los coeficientes de regresion parcial estandarizados (Legendre et al. 1994).

Previamente, se realizé un analisis de correlacion de Pearson entre las variables
dependientes (matriz de distancia D? de Mahalanobis) e independientes (modelos) con el
fin de detectar multicolinealidad (Hair et al. 1999). Este aspecto resulta importante dado
que la presencia de multicolinealidad tiende a reducir el poder explicativo de cualquier
variable independiente individual en la medida en que esta se asocia con otras variables
independientes (Graham 2003). Cuando se incrementa la colinealidad, la varianza
explicada por cada variable independiente se reduce y el porcentaje de explicacion
compartido aumenta. Es importante seleccionar las variables independientes que
presenten multicolinealidad baja con otras variables independientes, pero con
correlaciones altas con la variable dependiente. Asimismo, es necesario evaluar el grado
de dependencia entre los modelos propuestos, para decidir cual o cudles deben ser
eliminados de los analisis.

Para establecer la significacion se realizaron 9999 permutaciones al azar de la
matriz D? de Mahalanobis, siguiendo la propuesta de Legendre y colaboradores (1994).
En este caso se utilizd6 una prueba de significacion a una cola porque el interés era
establecer si a medida que se incrementa la distancia predicha por los modelos, se
incrementa la distancia biolodgica entre los grupos.

Estos analisis fueron efectuados mediante el programa REGRESSN desarrollado
por Pierre Legendre de la Universidad de Montreal

(http://www.bio.umontreal.ca/legendre/indexEnglish.html).
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7.4. Andlisis del patron espacial de variacion

Los patrones de variacion geografica de distancias bioldgicas pueden ser
estudiados con el fin de comprender los procesos que han dado lugar a estos patrones
(Barbujani 2000; Bocquet-Appel y Sokal 1989). Se realizaron una serie de andlisis
destinados a evaluar la estructuracion espacial de la variacion bioldgica con el fin de
evaluar los posibles procesos evolutivos involucrados en la diferenciacion de las
poblaciones estudiadas. Estos anlisis se realizaron empleando la matriz de distancias D?

de Mahalanobis entre las muestras y las varianzas internas de las mismas.

7.4.1. Correlograma de Mantel

La autocorrelacion espacial es un método de analisis geografico ampliamente
usado (Barbujani 2000; Legendre y Fortin 1989). Una variable esta autocorrelacionada
espacialmente cuando es posible predecir el valor de la misma en un punto en el espacio
a partir del valor conocido en otro punto (Legendre y Fortin 1989). El conjunto de
coeficientes de autocorrelacion es denominado correlograma y permite estudiar la
estructura espacial de un conjunto de datos. En este trabajo se empled la aproximacion
desarrollada por Sokal (1986) y Oden y Sokal (1986) para computar correlogramas a
partir de datos multivariados (i.e. correlograma de Mantel; ver Legendre y Fortin 1989).
En este andlisis se partio de la matriz de distancias de D* de Mahalanobis, que fue
comparada con 8 matrices para los diferentes intervalos de distancia geografica
generados con valores 1 para las distancias de su intervalo y O para el resto de las
distancias. Con el fin de establecer el nimero apropiado de clases se empleo la regla de
Sturges (1926). El correlagrama de Mantel es obtenido calculando un valor r de Mantel
para cada clase de distancia geografica y graficando estos valores con todas las clases de
estas distancias. La significacion de los valores r de Mantel fue establecida empleando
10000 permutaciones, y la significacion global del correlograma fue probada usando la
correccion de Bonferroni (o = 0,05 = 0,05/8 = 0,00625).

Una vez obtenido el correlograma, se analizo la distribucion de los valores de r
de Mantel para cada clase en relacion con el incremento de estas clases de distancia
geografica, debido a que las caracteristicas de la forma del mismo esta asociada con

diferentes tipos de estructura espacial (Barbujani 2000; Legendre y Fortin 1989). Los
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valores positivos de r de Mantel en las primeras clases indican que las muestras
separadas por estas distancias geograficas tienden a ser morfoldgicamente similares,
mientras que los coeficientes negativos significan que ellas tienden a diferir. Las
diferentes clases de correlogramas pueden ser relacionados con diferentes procesos
evolutivos que los habrian generando (Barbujani 2000; Sokal 1979). La hipotesis a
testear es la presencia de una distribucion al azar de las distancias en el espacio. Sokal
(1979) y Legendre y Fortin (1989) generaron mediante simulaciones un numero de
patrones espaciales y derivaron los correlogramas resultantes, en base a los cuales
pueden ser interpretados los resultados de los mismos con poblaciones naturales.
Legendre y Fortin (1989) puntualizan que cuando las tltimas clases de distancias tienen
pocos casos hay que ser prudentes en la interpretacion de los resultados de la
significacion obtenida. El correlograma de Mantel fue generado mediante el package

ecodist 1.13 programado para R 2.6.1 (Ihaka y Gentleman 1996).

7.4.2. Pruebas de Mantel v correlacion de varianzas internas

Esta prueba es utilizada para conocer si las poblaciones han alcanzado un patron de
aislamiento por distancia (Cavalli-Sforza et al. 1994; Costello et al. 2003; Hutchison y
Templeton 1999).

En este trabajo la matriz de distancias D* de Mahalanobis entre las muestras,
obtenida a partir del método de Relethford y Blangero (1990), fue correlacionada con
una matriz de distancias geograficas entre las mismas. El estadistico estandarizado r de
Mantel es equivalente al coeficiente de correlacion r de Pearson, mostrando el
componente lineal de la relacion entre las dos matrices (Legendre y Fortin 1989). Debido
a que los elementos de las matrices de distancias no son independientes, la significacion
de la misma fue calculada empleando una prueba de permutaciones (n = 10000) (Mantel
1967; Smouse et al. 1986).

Hutchison y Templeton (1999) derivaron una serie de expectativas acerca de la forma
del grafico de la relacion entre las distancias geograficas y bioldgicas cuando act@ian
diferentes factores evolutivos. Los mismos sefialan que después de una dispersion de tipo
radiacion, donde una poblacidn ancestral da lugar a todas las poblaciones descendientes a
un mismo tiempo, en el tiempo inicial t, todas las poblaciones descendientes son
similares (i.e. hay baja variacion interpoblacional). Si después de instaladas las
poblaciones el flujo génico supera a la deriva, se mantiene la similitud, mientras que si el

efecto de la deriva es mas importante debido a la fragmentacion del hébitat y las
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poblaciones quedan completamente aisladas, se espera que la diferenciacion sea
aleatoria. En estos dos casos no existe una asociacion entre las matrices de distancia y la
forma del grafico se diferencia porque en el primer caso la dispersion de las distancias
bioldgicas es pequefia mientras que en el segundo caso la dispersion es grande por la
accion de la deriva. Finalmente, los autores platean que cuando comienza a establecerse
un equilibrio entre flujo y deriva, la asociacion entre las distancias geografica y genética
se incrementa. Asimismo, los grupos espacialmente mas cercanos presentan poca
variacion interpoblacional debido a la mayor influencia del flujo génico, mientras que
aquellos que estdn mas alejados exhiben mayor variacion interpoblacional como
resultado de la deriva génica. Este proceso resulta en una dispersion de las distancias en
forma de cono. Es probable que estas formas del grafico de distancias no se encuentren
en aquellos en que existen fendémenos incipientes de aislamiento por distancia, en tales
casos se observard una asociacion positiva solamente a corta distancia (Hutchison y
Templeton 1999; ver también Slatkin 1993).

Con el fin de probar si la dispersion de las distancias se ajusta a lo predicho por
Hutchison y Templeton (1999) se efectudé un nuevo andlisis de Mantel entre los residuos
de una regresion lineal de las distancias D* de Mahalanobis sobre las distancias
geograficas y las distancias geograficas.

Finalmente, se realizd un andlisis de correlacion de Pearson entre la latitud y los
valores de varianza interna de las muestras, obtenidas a partir del anélisis de Relethford y
Blangero (1990), con el fin de probar si las varianzas decrecen con la latitud (la direccion
mas probable de la dispersion de las poblaciones en Sudamérica) como seria esperado en
un modelo de expansion de rango de acuerdo a lo planteado por distintos autores
(Ramachandran et al. 2005; Ray et al. 2005; entre otros).

El andlisis de Mantel fue realizado con el programa R 2.6.1 (Ihaka y Gentleman
1996) mediante el package ecodist 1.13. El programa R 2.6.1 fue empleado también

para los analisis de correlacion y regresion.
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Capitulo 8 - Resultados

8.1 Analisis estadisticos multivariados independientes de un modelo evolutivo

En el andlisis de componentes principales realizado a partir de las variables de
forma del maxilar superior para las muestras del Holoceno tardio final de Patagonia y
regiones adyacentes, el primer componente explica el 34,44% de la variacion total y el
segundo el 27,54%. A lo largo del primer eje las variables con mayor peso corresponden
a los diametros bucolinguales de los molares y al didmetro mesiodistal del premolar 3
(Tabla 8.1). Hacia valores negativos se encuentran los molares mas anchos,
correspondientes a grupos de cazadores recolectores de Patagonia y el SE de Pampa,
mientras los molares mas alargados, en sentido mesiodistal, se encuentran hacia los
valores positivos, correspondientes a los grupos del Noroeste Argentino (VC), Chaco y
region pampeana de tiempos historicos. A lo largo del segundo eje las variables con
mayor peso corresponden al diametro bucolingual del premolar 3 y al mesiodistal del
molar 2 (Tabla 8.1). Los resultados del analisis indican que las muestras del norte y
centro de Patagonia se agrupan con las del SE de Pampa y la muestra del Delta (Figura
8.1). Asimismo, se observa que las muestras de Neuquén y Mendoza se agrupan con la
muestra del centro-sur de Chile y de la regién pampeana de tiempos histdricos (Figura
8.1). Por otro lado, se agrupan las muestras del extremo sur de Patagonia (IGTF, CB y
RM). La muestra del Noroeste Argentino se separa de las demas a lo largo del primer
eje. Finalmente, se puede notar que el conjunto formado por las muestras del centro y
norte de Patagonia y Delta ocupa una posicion intermedia entre la muestra del Noroeste

Argentino y las muestras de Patagonia insular, considerando los dos primeros ejes.
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Variable CP1 CP2
M2-DBLce -0,721 0,533
M2-DMDce -0,479 -0,745
M1-DBLce -0,890 -0,045
M1-DMDce 0,572 -0,426
P4-DBLce 0,206 0,246
P4-DMDce 0,512 -0,403
P3-DBLce 0,128 0,911
P3-DMDce 0,753 0,359

Tabla 8.1: Peso de las variables en los dos primeros componentes principales obtenidos a partir
del analisis de las variables de forma del maxilar superior en las muestras del Holoceno tardio
final. CP: componente principal. M: molar; P: premolar; DMDce: diametro mesiodistal cervical;
DBLce: diametro bucolingual cervical.
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Figura 8.1: Representacion de los dos primeros componentes principales obtenidos a partir de las
variables de forma del maxilar superior para las muestras del Holoceno tardio final. Las figuras
inferiores representan la variacion en forma a lo largo del primer eje. (M: mesial; B: bucal; D:
distal; L: lingual)
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Los resultados del analisis de neighbor joining realizado a partir de la matriz de
distancias euclidianas entre los casos a lo largo de los dos primeros componentes indican
un patrén similar de agrupamiento de las muestras del Holoceno tardio final al descripto
a partir del andlisis de componentes principales (Figura 8.2). Se observa que las tres
muestras del sur de Patagonia (IGTF, CB, RM) forman un grupo que se separa del resto
de las muestras. Otro agrupamiento esta constituido por las muestras del centro-norte de
Patagonia, SE de Pampa y Delta. Las muestras del NO de Patagonia (MZ-F, Nqn) se
agrupan con las del centro-sur de Chile y de la region pampeana de tiempos historicos.
Finalmente, las muestras de Chaco y Noroeste de Argentina se encuentran mas separadas

del resto.

NOSC
\ Del
Ch

SEP-F
SBIG
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Figura 8.2: Analisis de neighbor joining realizado a partir de las variables de forma de la
denticion superior para el Holoceno tardio final. Agrupamiento calculado a partir de los dos
primeros componentes principales.

En el andlisis de componentes principales realizado a partir de las variables de
forma del maxilar superior para las muestras del Holoceno tardio final de Patagonia, el
primer componente explica el 39,40% y el segundo el 29,57% de la variacion total. A lo
largo del primer eje las variables con mayor peso corresponden a los diametros
bucolinguales de los Mly M2, y al mesiodistal del P4 (Tabla 8.2). Hacia los valores
negativos se encuentran los molares mas anchos en sentido bucolingual (SEP-F, SBIG y
RM), mientras los molares mas alargados en sentido mesiodistal se ubican hacia los

valores positivos (MZ-F, Nqn y SPC). En el segundo componente las variables con
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mayor peso son los didametros mesiodistales de los M1 y M2, y el bucolingual del P3

(Tabla 8.2). El primer eje separa las muestras del NO de Patagonia (MZ-F y Ngn) y SPC

del resto de las muestras (Figura 8.3). A lo largo del segundo eje se separan las muestras

de Patagonia insular (IGTF, CB y RM) de las muestras del litoral atlantico y NOSC.

Variable CP1 CP2
M2-DBLce -0,853 0,44
M2-DMDce 0,15 -0,897
M1-DBLce -0,94 0,11
MI1-DMDce -0,44 -0,699
P4-DBLce 0,576 0,281
P4-DMDce 0,783 -0,329
P3-DBLce 0,305 0,762
P3-DMDce 0,537 0,316

Tabla 8.2: Peso de las variables en los dos primeros componentes principales obtenidos a partir
del analisis de las variables de forma del maxilar superior en las muestras del Holoceno Tardio
Final de Patagonia. M: molar; P: premolar; DMDce: didmetro mesiodistal cervical; DBLce:

diametro bucolingual cervical.
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Figura 8.3: Representacion de los dos primeros componentes principales obtenidos a partir de las
variables de forma del maxilar superior para las muestras del Holoceno tardio final de Patagonia.
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En el analisis de neighbor joining se observa el mismo patron de agrupamiento
descrito a partir del andlisis de componentes principales (Figura 8.4). Las muestras
procedentes del centro y noreste de Patagonia se agrupan formando un cluster, por otro
lado se agrupan las tres muestras de las islas y canales Magallanico-Fueguinos y
finalmente la dos muestras del noroeste de Patagonia se agrupan con la procedente del

sur de Patagonia continental.

NOSC

Figura 8.4: Analisis de neighbor joining realizado a partir de las variables de forma de la
denticion superior para el Holoceno tardio final de Patagonia. Agrupamiento calculado a partir de
los dos primeros componentes.

8.2 Andlisis dependientes de un modelo evolutivo neutral

Varianza observada, varianza esperaday Fst

En la Figura 8.5 y la Tabla 8.3 se presentan los resultados del analisis Relethford-
Blangero para el conjunto total de muestras analizadas del Holoceno tardio final,
considerando un valor de h*= 0,65 y un tamafio efectivo igual para todas las muestras.
Estos resultados indican que las muestras de CB, RM, NOSC, SEP-F, Ch-F y RN-F
presentan menores valores de varianza que la esperada segtin el modelo de Harpending y

Ward. La prueba de t con jackknife mostr6 que estos valores son significativamente
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inferiores al valor esperado por azar (Tabla 8.3). Las muestras de Del, RP-H, Ch-CS, SJ,

IGTF, SPC, SBIG presentan valores cercanos a lo esperado por el modelo, y no difieren

significativamente de la relacion varianza interna/distancia al centroide. Finalmente, las

muestras de VC, Cha, Nqn y MZ-F presentan valores significativamente mayores a lo

esperado por azar (Tabla 8.3). El valor de Fsr obtenido indica niveles bajos de

diferenciacion entre las poblaciones (Fst insesgado = 0,039).
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Figura 8.5: Variacion intrapoblacional observada versus distancia al centroide. Analisis realizado
con todas las muestras del Holoceno tardio final, con h® = 0,65 y tamafio efectivo igual para

todas las poblaciones. La linea

Relethford-Blangero.

indica la recta de regresion esperada derivada del modelo
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Muestra V Obs V Esp rii Residuo DS T P

VvC 1,104 0,888 0,149 0,302 0,066 4,543%%* 0,003
SJ 1,01 1,035 0,010 -0,002 0,049 -0,041 0,969
MZ-F 1,363 1,043 0,001 0,352 0,084 4,204** 0,004
Cha 1,L167 0,996 0,046 0,248 0,054 4,504%*%* 0,002
Del 0,974 1,029 0,015 -0,028 0,034 -0,826 0,436
Ch-CS 1,012 1,045 0 0,007 0,044 0,159 0,878
RP-H 0,987 1,026 0,018 0,008 0,032 0,250 0,810
SEP-F 0,829 0,992 0,050 -0,168 0,042 -3,999%** 0,005
Ngn 1,149 1,018 0,026 0,154 0,053 2,918%* 0,022
RN-F 0,794 1,019 0,025 -0,198 0,036 -5,532%%* 0,000
SBIG 0,948 0,984 0,058 -0,029 0,031 -0,934 0,381
Ch-F 0,828 0,998 0,045 -0,164 0,027 -6,143%* 0,000
NOSC 0,752 0,96 0,080 -0,204 0,039 -5,170%* 0,001
SPC 1,07 1,001 0,041 0,084 0,068 1,227 0,259
IGTF 1,025 1,018 0,026 0,028 0,037 0,753 0,476
RM 0,847 0,963 0,078 -0,123 0,027 -4,620%* 0,002
CB 0,676 0,948 0,093 -0,267 0,026  -10,210** 0,000

Tabla 8.3: Resultados del analisis Relethford-Blangero. Prueba de t con jackknife para la
varianza intrapoblacional observada. h”= 0,65 y tamafio poblacional constante. * p<0,05; ** p<
0,01.

Estos analisis fueron repetidos asignando tamafios efectivos estimados a partir de
los datos etnograficos y etnohistéricos disponibles para las poblaciones de Patagonia y
de las regiones adyacentes (Ver Anexo 2). Para evaluar la similitud entre los residuos
obtenidos, utilizando los distintos valores de tamano efectivo, se efectud una correlacion
de Pearson entre los valores residuales. Los resultados obtenidos a partir de los tamafios
calculados no difieren de los obtenidos con tamafio constante. Las correlaciones entre los
valores estimados de varianza observada y esperada, la distancia al centroide y los
residuos fueron altamente significativas (p<0,05), variando todas las correlaciones entre

0,99y 1.
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Los valores de Fsrt fueron estimados a partir de distintos valores de heredabilidad
y tamafios efectivos. Los resultados indican que los valores con heredabilidades de 0,55
y 0,65 son similares, en tanto difieren al considerar h> = 1 (Tabla 8.4). Los distintos

tamafios efectivos no condujeron a modificaciones importantes de los valores de Fsr.

Muestras Tamafio efectivo h?=0,55 h?=0,65 h’=1
Todas las muestras Constante 0,049 0,039 0,018
(Htaf) (0,007) (0,007) (0,0006)
Ranking 0,037 0,030 0,015
(0,007) (0,007) (0,006)

Patagonia (Htaf) Constante 0,052 0,041 0,018
(0,010) (0,009) (0,008)

Tabla 8.4: Valores de Fsr insesgados obtenidos a partir de distintas estimaciones de h? y de
tamafio efectivo. Entre paréntesis se indica el error estandar.
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Los resultados del analisis Relethford-Blangero de las muestras del Holoceno
tardio final de Patagonia, considerando un valor de h? = 0,65 y un tamafio efectivo igual
para todas las muestras, se presentan en la Figura 8.6. Se observa que las muestras de
CB, RM, NOSC, SEP-F, Ch-F, RN-F presentan valores de varianza residual menores que
la varianza esperada segin el modelo. Mediante la prueba de t se establecié que estos
valores son significativamente menores a lo esperado (Tabla 8.5). La muestra de SBIG
presenta valores cercanos a lo esperado, mientras las de IGTF, SPC, Nqn y MZ-F
exhiben valores significativamente mayores a lo esperado por el modelo (Tabla 8.5). El
valor de Fsr obtenido (Fsr insesgado = 0.041) indica niveles bajos de diferenciacion

entre las poblaciones.
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Figura 8.6: Variacion intrapoblacional observada versus distancia al centroide. Analisis realizado
con las muestras del Holoceno tardio final de Patagonia, con h®= 0,65 y tamafio efectivo igual
para todas. La linea indica la recta de regresion esperada derivada del modelo Relethford-
Blangero.
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Muestras 'V Obs V Esp rii Residuo DS t p

MZ-F 1,286 1,286 0,079 0,363 0,061 5,926%* 0,000
SEP-F 0,725 0,725 0,010 -0,268 0,036 -7,434%* 0,000
Ngn 1,18 1,18 0,049 0,227 0,054 4,186** 0,004
RN-F 0,843 0,843 0,003 -0,156 0,029 -5,208%** 0,001
SBIG 0,938 0,938 0,071 0,006 0,034 0,179 0,863
Ch-F 0,827 0,827 0,016 -0,16 0,035 -4,510%* 0,003
NOSC 0,665 0,665 0,089 -0,248 0,022 -11,355%* 0,000
SPC 1,259 1,259 0,042 0,298 0,082 3,650%* 0,008
IGTF 1,184 1,184 0,004 0,185 0,040 4,600%* 0,002
RM 0,836 0,836 0,036 -0,13 0,037 -3,518* 0,010
CB 0,838 0,838 0,046 -0,118 0,030 -3,921%** 0,006

Tabla 8.5: Prueba de t con jackknife para la varianza intrapoblacional observada. Analisis
realizado con las muestras del Holoceno tardio final de Patagonia, con h = 0,65 y tamafio
efectivo igual para todas. **p<0,01; * p<0,05.

El andlisis de Relehford-Blangero fue efectuado nuevamente reagrupando las
muestras de la region patagonica, manteniendo el tamafo efectivo constante para todas
las poblaciones y un valor de h? = 0,65 (Figura 8.8). Las muestras se reagruparon por su
proximidad geografica en cinco grandes areas: Cazadores terrestres del sur de Patagonia
(SurTe = SPC y IGTF); Cazadores maritimos del sur de Patagonia (SurMa = RM, CB);
Patagonia central (CePat = NOSC, Ch-F); Noreste de Patagonia (NEPat = SEP-F, SBIG,
RN-F); y Noroeste de Patagonia (NOPat = Nqn, MZ-F). Este procedimiento es sugerido
por Relethford y Blangero (1990) cuando el tamafio muestral es relativamente bajo,
considerando que solo pueden reagruparse las muestras que se encuentran

geograficamente cercanas y son fenotipicamente similares.
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Figura 8.8: Variacion intrapoblacional observada versus distancia al centroide. Analisis realizado
con las muestras del Holoceno tardio final de Patagonia, con h?= 0.65 y tamafio efectivo igual
para todas. Se reagruparon las muestras de la siguiente manera: SurTe = SPC, IGTF; SurMa =
RM, CB; CePat = NOSC, Ch-F; NEPat = SEP-F, SBIG, RN-F; NOPat = Nqn, MZ-F. La linea
indica la recta de regresion esperada derivada del modelo Relethford-Blangero.
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Analisis de las distancias interpoblacionales

El analisis de coordenadas principales para todas las muestras, realizado a partir
de las distancias D* de Mahalanobis obtenidas a partir del analisis de Relethford-
Blangero (h*= 0,65; tamafio efectivo = 1) se presenta en la Figura 8.8. Se observa que a
lo largo del primer eje se separan las muestras de VC y Cha, hacia el extremo positivo, y
las muestras del sur de Patagonia (IGTF, RM y CB), hacia el extremo negativo. A lo
largo del segundo eje se separa un grupo conformado por las muestras NOSC, SBIG,

SEP-F, Ch-F, RN-F.
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Figura 8.8: Analisis de coordenadas principales para el conjunto total de muestras del Holoceno
tardio final incluidas en este analisis.
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Los resultados del analisis de coordenadas principales para las muestras de
Patagonia, realizado en base a las distancias D* de Mahalanobis obtenidas a partir del
analisis de Relethford-Blangero (h2 = 0,65; tamafo efectivo = 1), se presentan en la
Figura 8.9. Se observa que a lo largo del primer eje se diferencian las muestras de
NOSC, SBIG, SEP-H, Ch-F, RN-F hacia los valores negativos. Asimismo, se separan las
muestras de Ngn, MZ-F y SPC, ubicadas hacia los valores positivos del primer eje.
Finalmente, se observa un agrupamiento formado por las tres muestras del sur de

Patagonia (IGTF, RM, CB).
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Figura 8.9: Analisis de coordenadas principales para todas las muestras del Holoceno tardio final.
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Resultados destacados

Los resultados de la aplicacion de los métodos multivariados independientes de
un modelo evolutivo indican que:

-A una escala supraregional, las muestras del noroeste argentino y Chaco se

diferencian del resto de las muestras de Patagonia, Pampa y Cuyo.

- Las muestras del noreste y centro de Patagonia son morfoldégicamente similares

a las del sudeste y noreste de la Region Pampeana.

-Las muestras del noroeste de Patagonia se agrupan con las muestras procedentes

de la region centro-sur de Chile y de Pampa correspondiente a tiempos

historicos.

- A una escala regional, las muestras procedentes del extremo sur de Patagonia

(IGTF, RM y CB) presentan gran similitud entre ellas y se diferencian de las

restantes muestras de Patagonia.

Los resultados de la aplicacion de los métodos dependientes de un modelo
evolutivo neutral sefialan que:

-Las muestras del noroeste argentino, Chaco y noreste de Patagonia presentan
valores de varianza interna significativamente mayores a la esperada. Las
muestras CB, RM, NOSC, SEP, Ch-F y RN-F presentan menos varianza que la
esperada. El resto de las muestras no difieren significativamente de lo esperado
bajo el modelo de Relethford- Blangero.

-Al analizar distintos valores de tamafio poblacional efectivo, los valores de
varianza residual fueron muy similares.

- Los valores de Fst obtenidos para Patagonia y regiones adyacentes, calculados
en base a una h? = 0,65 y tamafio poblacional constante para todas las muestras

fue 0,039. Cuando se asignaron tamafios efectivos de acuerdo al ranking, el valor

de Fst fue de 0,30.

- Los valores de Fst obtenidos para Patagonia calculados con h%=0,65 y tamafo

poblacional constante para todas las muestras fue 0,041.
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8.3 Regresion multiple de matrices

Debido a que en los analisis de regresion la multicolinealidad de las variables
tiene efectos negativos sobre la varianza explicada, se evaludé en primer lugar la
correlaciéon entre los modelos propuestos. Los resultados obtenidos indican una
asociacion elevada y significativa entre el modelo de Estructuracion espacial y el de
Aislamiento geografico modificado (r = 0,943; Tabla 8.6). Esto indicaria que aun cuando
el modelo de Aislamiento geografico es mas complejo, en términos de los procesos que
habrian actuado para dar forma al patréon de variacion interpoblacional, no contiene
informacion independiente de la distancia geogréfica. Por lo tanto, sélo uno de los dos
modelos debio ser seleccionado para realizar el analisis de regresion. El modelo incluido
fue el de Estructuracion espacial ya que presentd6 mayor correlacion con la matriz de
distancias D* de Mahalanobis -obtenida a partir de una h? = 0,65 y un tamafio
poblacional efectivo constante para todas las muestras- (Tabla 8.6). Las correlaciones
entre los restantes modelos evaluados presentaron correlaciones bajas y no significativas

y, por lo tanto, fueron incluidos en el andlisis de regresion (Tabla 8.6).

D? Est-Esp  Cost-Cor  FN-AS AGM D-S
D’ 1,000
Est-Esp 0,526* 1,000
Cost-Cor 0,024 0,021 1,000
FN-AS 0,161 0,430 0,109 1,000
AGM 0,512* 0,943** 0,008 0,393 1,000
D-S 0,121 0,281 0,116 0,227 0,221 1,000

Tabla 8.6: Matriz de correlacion de Pearson entre los modelos y la distancia D* de Mahalanobis.
Est-Esp: estructuracion espacial; Cost-Cor: Costa-Cordillera; FN-AS: Flujo génico al norte y
aislamiento al sur de Patagonia; AGM: Aislamiento geografico modificado; D-S: Dos stocks de
poblamiento. *p<0,05; **p<0,01.
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El analisis de regresion multiple indica que el modelo de Estructuracion espacial
es el que presenta el mayor ajuste a la matriz de distancias biologicas, con una pendiente
(b =0,57) que difiere significativamente de 0 (Tabla 8.7). Para los demés modelos los
valores de las pendientes fueron bajos y no difieren significativamente de 0. Estos
resultados indicarian que no aportan informacion independiente para la explicacion de la

variacion bioldgica observada entre las poblaciones.

Variable B t P-perm
Est-Esp 0,566 6,742 0,000
Cost-Cor 0,023 0,310 0,387
FN-AS -0,079 -0,956 0,173
D-S -0,023 -0,292 0,397

Tabla 8.7: Resultados del andlisis de regresion multiple con permutaciones. Est-Esp:
Estructuracion espacial; Cost-Cor: Costa-Cordillera; FN-AS: Flujo génico al norte y aislamiento
al sur de Patagonia; D-S: Dos stocks de poblamiento. En negrita se resalta el modelo que
present6 un valor de pendiente significativo (p<0,01).
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8.4 Analisis del patrén espacial de variacion

Correlograma de Mantel

Los resultados obtenidos de la aplicacion de la correccion de Bonferroni (a =
0,05/8 = 0,0065) indican que el correlograma entero es significativo - algunos de los
valores individuales exceden el nivel de la correccion-. Debido a que existe una
autocorrelacion significativa y positiva entre las distancias geograficas correspondientes
a la primer clase (inferiores a 220 km) y una autocorrelacion negativa y significativa
entre las distancias geograficas correspondientes a la tltima clase (mayor a 3000 km), la
forma del correlograma indicaria un patron de variacion clinal (Figura 8.12). Sin
embargo, el valor correspondiente al ultimo intervalo debe ser considerado
cuidadosamente dado que s6lo incluye solo siete pares de distancias (Legendre y Fortin
1989). La zona de autocorrelacion positiva significativa estd representada Gnicamente
por el primer intervalo, es decir, por las muestras que se encuentran a distancias menores
de 220 km. Esto indica que las poblaciones localizadas a cortas distancias exhiben gran

similitud morfoldgica.
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Figura 8.12: Correlograma de Mantel obtenido a partir de las distancias D> de Mahalanobis entre
todas las muestras estudiadas y la distancia geografica entre ellas. Los circulos llenos indican
valores significativos (p< 0,01).

Prueba de Mantel
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La prueba de Mantel entre la matriz de distancias D* de Mahalanobis y la matriz
de distancias geograficas indica una correlacion positiva y significativa entre ambas
variables (r = 0,52; p< 0,01). Segun este resultado, la distancia biologica se incrementa

con el aumento en la distancia geografica entre las muestras (Figura 8.13).
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Figura 8.13: Dispersion de la distancia geografica y la distancia D* de Mahalanobis entre pares
de muestras, incluyendo todas las muestras analizadas del Holoceno tardio final.
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Los resultados de la prueba de Mantel realizada sobre los residuos, obtenidos a
partir de la regresién de los valores de D* con la distancia geografica, y la distancia entre
muestras indican una asociacion positiva y significativa entre ambas variables (r = 0,851;
p< 0,001). Por lo tanto, se observa un incremento de la variacion en los valores de

distancia entre muestras con el aumento de la distancia geografica (Figura 8.14).
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Figura 8.14: Dispersion entre los residuos de los valores de distancia D* de Mahalanobis y la
distancia geografica entre las muestras del Holoceno tardio final.
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Finalmente, se encontr6 una correlacion negativa entre la variacion interna de las
muestras y la latitud (r = -0,516; p<0,05). Este resultado indica que la variacion de las
muestras se reduce en la direccion de la principal via de poblamiento para la region (i.e.

norte-sur) (Figura 8.15).

[=]
MZ-F
o
el
- (=]
- Cha Nq?1
B =-¢
c Ve SPCo
o
s o % ReH ochcs IGTE
Y e °
c Del &
3 _ SBIG
§ 24
Ch-F RMo
- SEP-F o o
S 7 RN-F ©
NOSC ¢
r“- —
o CE
I | | | | | |
25 30 35 40 45 50 59
Latitud Sur

Figura 8.15: Dispersion entre la variacion observada y la latitud de las muestras

Resultados destacados

- Los resultados del andlisis de regresion multiple indican que el inico modelo
que presenta un ajuste significativo a la matriz de distancias D> de Mahalanobis entre las
muestras es el de Estructuracion espacial. La asociacion entre las distancias geografica y
bioldgica fue apoyada por los resultados del correlograma y la prueba de Mantel.

- La varianza de las distancias entre muestras se incrementa con el aumento de la
distancia geografica entre las mismas.

- La variacion interna de las muestras decrece a medida que se incrementa la

latitud.
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9.1 La informacion métrica dental de las muestras de Patagonia

Uno de los objetivos planteados en este trabajo fue generar informacion
morfoldgica cuantitativa acerca de la variacion dental en muestras de restos humanos de
Patagonia. EI conocimiento respecto de este tema hasta la realizacion de este trabajo se
limitaba a datos registrados para poblaciones de Tierra del Fuego (Hanihara e Ishida
2005; Lahr y Wright 1996). La concrecion de este objetivo implico un exhaustivo trabajo
de registro y andlisis de colecciones osteoldgicas de las que no se tenia conocimiento
acerca del estado de conservacion de las piezas dentales.

Uno de los principales problemas en las muestras analizadas lo constituye la
pérdida postmortem de las piezas dentales debido a las practicas de recoleccion y
curacion de las colecciones osteoldgicas (Anexo 1). A partir de la evaluacion realizada
en este trabajo se observd una preservacion diferencial de la denticion anterior y
posterior. Los resultados indican una mayor frecuencia de pérdida postmortem en los
incisivos y caninos que en los premolares y molares. En orden creciente de pérdida, tanto
en la denticion superior como en la inferior, se ubican los molares, premolares y luego
los dientes anteriores (Anexo 1). Esta situacion podria ser el resultado de las diferencias
en las caracteristicas morfologicas de la raiz. Los incisivos y caninos presentan,
generalmente, una raiz Unica y alargada con suaves surcos sobre la superficies mesial y
distal a diferencia de los premolares, que pueden presentar una, dos o tres raices con
surcos profundos en los lados mesial y distal que dividen la raiz en dos elementos con
grados variables de bifurcacion, y los molares que presentan generalmente tres raices
cuyo apice es curvo (Hillson 1996). En molares y premolares la morfologia radicular
contribuye a asegurar el anclaje de los dientes al hueso alveolar.

El desgaste dental fue otro de los factores que influyé directamente sobre el grado
de preservacién de las muestras. Este proceso constituye una importante causa de datos
perdidos, principalmente en variables de la corona dental, cuyos efectos conducen a la
reduccion de los tamafios muestrales (Hillson et al. 2005; Stojanowski 2007). Esto es
particularmente relevante en el caso de las poblaciones cazadoras recolectoras de
Patagonia incluidas en este trabajo dado que presentan un elevado grado de desgaste
tanto a nivel oclusal como interproximal (Bernal et al. 2007; Bollini y Pérez 2001;
Constantinescu 1997, 1999; Della Negra y Novellino 2005; Gaete et al. 2004; Garcia
Guraieb 2006; Garcia Guraieb y Maldonado 2005; Guichén 1995; Kozameh 1993, 2004;
Kozameh y Barbosa 1992; Kozameh y Benitez 2005; Mendonc¢a 1993; Miranda 1986;
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Novellino 2002; Novellino y Guichon 1997-1998; Pérez-Pérez y Lalueza 1992; Prates et
al. 2006; Restelli et al. 2002; entre otros)

Ambos factores, las pérdidas pre y postmortem de las piezas dentales y el
desgaste, limitan la posibilidad de obtener informacion morfométrica, especialmente
aquella obtenida a partir de la medicion de la corona dental. La aplicacion de
metodologias tendientes a superar las limitaciones mencionadas con el fin de generar
informacion dental a partir de muestras antiguas (constituidas por individuos altamente
fragmentados y caracterizadas por una pobre preservacion), resulta importante dado que
los dientes, por las propiedades de su estructura (i.e. dureza del esmalte), son un
componente altamente preservado del registro arqueolégico con relacion a otras unidades
anatomicas. En ciertos casos, esta evidencia constituye la Unica fuente de informacion
para estudiar aspectos demogréaficos, relaciones evolutivas, dieta y procesos de salud y
enfermedad de las poblaciones prehistdricas (Hillson 1996).

Tomando en consideracion las caracteristicas de las muestras arqueoldgicas
procedentes de la regidn de estudio se plante6 como alternativa la obtenciéon de medidas
confiables (i.e altamente replicables) que resulten menos alteradas por el proceso de
desgaste dental y que permitan de esta manera ampliar el tamafio potencial de las
muestras. En este sentido, el empleo de los diametros mesiodistal y bucolingual tomados
a nivel del margen cervical, a la altura de la union del esmalte con el cemento resultd
muy Util para caracterizar la morfologia dental. Los resultados obtenidos aqui
concuerdan con los obtenidos por Hillson y colaboradores (2005) y Stojanowski (2007)
quienes sefialan la elevada correlacion existente entre los diametros cervicales y los de la
corona. El empleo de estas medidas permiti6 la inclusion de muestras caracterizadas por
elevados grados de desgaste que no hubieran podido ser analizadas mediante las medidas
tradicionalmente empleadas debido a que la mayoria de los individuos que las componen
presentaban la remocion completa o casi completa de la corona.

Sin embargo, adn cuando se utilizaron las variables cervicales se registr6 una
elevada frecuencia de datos perdidos. Los métodos de imputacion multiple de datos
ausentes permiten maximizar la informacién dental disponible y por lo tanto han
comenzado a ser utilizados en antropologia dental (Scherer 2007; Stojanowski 2004). En
el presente trabajo la implementacion de este méetodo posibilité la obtencion de tamafios
muestrales adecuados para realizar anlisis multivariados en el contexto de estudios de

relaciones evolutivas.
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Analisis de la variacién en la forma y el tamafio dental

La aplicacion de métodos multivariados permitié caracterizar el patron de
variacion morfologica de las muestras analizadas. Los analisis de componentes
principales, realizados sobre las variables de forma tomadas sobre la denticion posterior,
indican que a lo largo del primer eje se diferencian denticiones que presentan una clara
predominancia de los didmetros bucolinguales (v.g. RM, SEP-F, SBIG) y otras en las
cuales ambos diametros son similares (v.g. VC, Cha) (Figura 8.1).

A partir de la medida de tamafio empleada, la media geomeétrica, se detectaron
variaciones en el tamafio general de la denticion posterior entre las muestras. El patron
observado en los valores medios del tamafio dental del maxilar superior, a diferencia de
lo obtenido con las variables de forma, no parece seguir un ordenamiento geografico.
Por ejemplo, las muestras procedentes del noreste y centro de Patagonia, y del sudeste
de Pampa, se encuentran muy préximas al realizar comparaciones de forma (Figuras 8.1
y 8.3), mientras que al evaluar el tamafio presentan diferencias importantes (Figura 6.7).

Se ha sugerido que el tamafio dental estaria fuertemente relacionado con el
tamafio de otras estructuras anatdmicas. En este sentido, Lahr y Wright (1996) han
sugerido que los didmetros bucolinguales del M1 y M2 superiores de muestras de
Patagonia se correlacionan positivamente con el tamafio y la robustez craneofacial. La
comparacion de las medidas del tamafio dental obtenidas en el presente trabajo con datos
disponibles acerca del tamafio craneofacial (resultados no publicados), coincide con lo
seflalado por estos autores. La correlacion interpoblacional entre ambas variables,
obtenida a partir del analisis de 10 de las muestras empleadas aqui, fue positiva y
significativa (r = 0,70; p = 0,02). Esta correlacion ha sido explicada por Lahr y Wright
(1996) como la consecuencia de fuertes restricciones en el tamafio que actuarian durante
el desarrollo. Sin embargo, el andlisis de los factores involucrados en la variacién
interpoblacional en el tamafio dental, asi como de las causas de la correlacion entre este
y otras estructuras, excede los objetivos planteados en este trabajo y constituye una

problematica que requiere el desarrollo de nuevas investigaciones.

Dimorfismo sexual

Con respecto al dimorfismo sexual en el tamafio de la denticion, los resultados
obtenidos indican que en la casi totalidad de las muestras analizadas, los individuos
masculinos presentaron mayor tamafio que los femeninos. Estos resultados coinciden con

los obtenidos por Colby (1996) y confirman que las medidas del margen cervical serian
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tan dimorficas como las obtenidas a nivel de la corona dental (Garn et al. 1964, 1967a,b;
Mayhall y Kanazawa 1989; Townsend 1979). Algunos aspectos del dimorfismo en el
tamafo dental parecen ser compartidos por todas las poblaciones humanas, por ejemplo,
el canino mandibular presenta el mayor porcentaje de dimorfismo, seguido por los
caninos maxilares, mientras que los premolares y los incisivos serian los menos
dimorficos (Anderson y Thompson 1973; Garn et al. 1967a; Pettenati-Soubayroux et al.
2002; Potter 1972). Por otro lado, el grado y patron de dimorfismo pueden variar entre
las poblaciones. Debido a que las diferencias morfoldgicas entre los sexos son producto
de factores genéticos y ambientales, es esperable que el dimorfismo sexual se exprese
diferencialmente entre las poblaciones. En este sentido, las muestras analizadas en el
presente trabajo exhiben diferentes grados de dimorfismo sexual, mientras en algunas
muestras las diferencias observadas entre los sexos fueron significativas, en otras, los
masculinos presentaron mayor tamafio que los femeninos pero dichas diferencias no
fueron significativas.

A diferencia del tamafio, la evaluacion del dimorfismo en forma no ha sido un
aspecto explorado intensivamente en el campo de las investigaciones dentales. Garn y
colaboradores (1967b) evaluaron el dimorfismo en forma, expresado como el indice
entre el DBLco y el DMDco. De acuerdo con los resultados obtenidos, este indice
presenta valores significativamente superiores para los masculinos, en la mitad de los
dientes evaluados. Asimismo, se encontré que los masculinos presentan mayor
variabilidad en la forma dental que los femeninos. Este estudio establece la presencia de
dimorfismo en forma, caracterizandose los masculinos por presentar mayor similitud
entre ambos didmetros (Garn et al. 1967b). En un trabajo reciente, Ferrario y
colaboradores (1999) evaluaron el dimorfismo en forma en los primeros molares
permanentes mediante un analisis de coeficiente de Fourier. Sus resultados indican que
los masculinos poseen areas oclusales de mayor tamafio que las mujeres, aunque no
difieren significativamente. Por el contrario, no se registraron diferencias en la forma del
contorno dental entre ambos sexos. Los resultados del presente trabajo coinciden con
este estudio ya que en ninguna de las muestras se encontraron diferencias significativas

entre los sexos para las variables de forma (Tablas 6.11 y 6.12).

178



Capitulo 9 - Discusioén

9.2 Procesos de diferenciacion bioldgica entre poblaciones humanas del Holoceno

tardio de Patagonia.

Los resultados de los andlisis de componentes y coordenadas principales,
efectuados a partir de las distancias Euclideanas y D? de Mahalanobis, respectivamente,
muestran patrones similares de variacion entre las muestras. A una escala supraregional,
se observaron tres agrupamientos principales formados por: a) las muestras procedentes
del noreste y centro de Patagonia, del sudeste de la region pampeana y del Delta
(Figuras 8.1 y 8.8); b) las muestras del extremo sur de Patagonia; c) las muestras del
noroeste de Patagonia, la del centro-sur de Chile y de la region pampeana
correspondiente a tiempos historicos. Finalmente, las muestras de Valles Calchaquies y
Chaco se encuentran alejadas de las restantes muestras. A una escala regional, el patron
de relaciones entre las muestras patagonicas fue similar al obtenido a una escala espacial
mas amplia (Figuras 8.3 y 8.9). En general, los andlisis efectuados presentan resultados
coincidentes, sugiriendo que el agrupamiento de las poblaciones corresponderia a la
distribucion geogréfica de las mismas.

Diversos estudios realizados sobre la base de variables craneofaciales han
sefialado la existencia de una correspondencia general de la variacion morfolégica con la
ubicacion geogréafica de las muestras, y han identificado agrupamientos similares a los
obtenidos en este trabajo (Cocilovo 1981; Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Colantonio
y Marcellino 2000; Gonzélez-José 2003; Guichon 2002; Mendez y Salceda 1995; Perez
2006; Rothhammer y Silva 1990). En general, estos trabajos sefialan la presencia de tres
agrupamientos correspondientes a la region cordillerana norte de Argentina, al noreste de
Patagonia y a Patagonia insular. Asimismo, se ha sefialado la gran similitud morfoldgica
entre las muestras del litoral norpatagonico con el noreste de Pampa (Cocilovo 1981;
Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Cocilovo y Neves 1988-1989).

Para dar cuenta del patrén de variacion presente en la region han sido formuladas
diversas explicaciones, basadas en la presencia de poblaciones con diferente origen
filogenético (i.e. modelos Dos stocks de poblamiento y Costa-Cordillera), a la accion
diferencial del flujo y la deriva génica, o al efecto de la seleccion natural. Estas hipétesis
constituyeron la base de los modelos evaluados en este trabajo (Capitulo 4).

Los resultados del anlisis de regresion multiple indican que la variacion

morfométrica dental no presentd asociacion con lo esperado segun el modelo que plantea
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la existencia de dos rutas migratorias extendidas en sentido norte-sur, una a través del
litoral atlantico y la otra a lo largo de la precordillera de los Andes. Del mismo modo, el
analisis de rasgos metricos y no métricos del craneo indica que el modelo de dos rutas
migratorias no presenta poder explicativo para dar cuenta de las distancias bioldgicas
entre las muestras de Patagonia (Fabra et al. 2007; Gonzalez-José et al. 2001). Estos
estudios sefialaron que las poblaciones patagénicas, incluyendo a los grupos de
cazadores marinos de la region Fueguino-Magallanica, derivarian de la misma ruta
(Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Fabra et al. 2007; Gonzalez-José et al. 2001;
Rothhammer et al. 1984). Los resultados alcanzados por estos autores indican que las
muestras correspondientes a la regién Fueguino-Magallanica (CB, RM) presentan
grandes similitudes con el resto de las muestras procedentes del sur de Patagonia. Por lo
tanto, las poblaciones del sur de Patagonia se habrian originado a partir de la via de
poblamiento que ocupd el litoral atlantico. En conjunto, las evidencias disponibles no
sustentan la existencia de dos vias de poblamiento independientes en la region
patagonica.

Recientemente, se ha presentado evidencia craneométrica que permitiria sustentar
la existencia de vias de poblamiento diferentes en Sudamérica a ambos lados de la
cordillera (Pucciarelli et al. 2006). La escala espacial y la distribucion de las muestras
analizadas por Pucciarelli y colaboradores excede las tratadas en este trabajo, en el cual
se incluyd solo una muestra localizada al oeste de la cordillera. Estas diferencias podrian
explicar las discrepancias con los resultados del presente trabajo. La futura generacion y
analisis de datos morfométricos dentales de poblaciones procedentes del oeste de la
cordillera permitira establecer el grado de ajuste de la morfologia dental al patrén de
diferenciacion este-oeste sugerido por la evidencia craneométrica.

Finalmente, los analisis de coordenadas y componentes principales realizados a
partir de las muestras patagénicas y extrapatagonicas del Holoceno tardio final muestran
el agrupamiento de aquellas procedentes del este de Pampa y Patagonia, y su
diferenciacion de las ubicadas al noroeste de esta region. La identificacion de este patrén
podria ser consecuencia de sesgos debidos a la localizacidén geografica de las muestras
analizadas, en particular, de la subrepresentacion de muestras localizadas a distancias
intermedias (v.g. entre el NE y NO de Patagonia). En este sentido, la separacion entre
estos conjuntos de muestras es esperable dado el grado de separacion geografica entre los

mismos. En sintesis, los resultados obtenidos aqui indican que las muestras asignadas a
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las rutas de poblamiento, i.e. ubicadas al este y al oeste del area de estudio, no exhiben
mayor similitud bioldgica que la predicha a partir de la distancia geografica.

Asimismo, los resultados de la regresion multiple no sustentan la hipotesis de que
los grupos de cazadores marinos del extremo sur del continente, representados por las
muestras CB y RM, hayan constituido poblaciones relictuales de la primera oleada que
poblé el continente, de acuerdo a lo esperado bajo el modelo de Dos stocks de
poblamiento formulado en este trabajo. Los andlisis filogenéticos del ADNmt y del
cromosoma Y, realizados tanto sobre poblaciones modernas como sobre restos éseos de
distinta antigliedad, apoyan fuertemente la hipdtesis de un origen Unico para las
poblaciones sudamericanas, incluyendo a las de Patagonia (Garcia Bour et al. 2004;
Merriwether et al. 1995; Moraga et al. 2000). Los analisis realizados por Moraga y
colaboradores (2000) indican que las poblaciones patagdnicas no exhiben secuencias de
la region D-loop divergentes del resto de las poblaciones sudamericanas, por lo tanto, no
sustentan la hipdtesis de un origen diferente para esas poblaciones. Sus resultados
indican, ademas, que todos los individuos exhiben alguno de los cuatro haplogrupos
amerindios caracteristicos (A, B, C, D). Los estudios de ADNmt antiguo realizados por
Garcia Bour y colaboradores (2004) sefialan que los polimorfismos encontrados son
consistentes con la hipdtesis que sostiene que los primeros fueguinos estaban
estrechamente vinculados con las poblaciones del sur del continente, es decir, apoyan
una ancestria comun para todas estas poblaciones.

Por ultimo, el modelo que plantea la existencia de dinamicas poblacionales
distintas al norte y al sur del rio Chubut establecidas durante el Holoceno tardio
(Barrientos y Perez 2004, Béguelin et al. 2006; Belardi 2004; Borrero 2001a; Perez et al.
2004) tampoco fue sustentado por los datos morfométricos dentales. Esto sugiere que,
contrariamente a lo predicho por el modelo, las muestras del norte de Patagonia y areas
adyacentes (Delta, sudeste de la Region Pampeana) no presentan mayor similitud
morfoldgica que la esperada segun la distancia geografica. En este sentido, el flujo
génico no habria tenido un efecto mas importante sobre la variacion bioldgica que en
otras regiones. Asimismo, los andlisis multivariados indican que existe un cierto grado
de diferenciacion entre los grupos del NE y NO de Patagonia (Figura 8.3).

Con respecto al Modelo de aislamiento geogréafico modificado (AGM), el mismo
no fue incluido en el analisis de regresion dado que presenté una alta correlacion (r =
0,94) con el modelo de Estructuracion espacial. Es decir, que la distancia bioldgica

esperada entre las muestras bajo este modelo no difiere significativamente de la distancia
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esperada en funcién de su separacion geografica. Debido a que el modelo AGM
formulado en este trabajo no es independiente del modelo basado en las distancias
geograficas, fue excluido del andlisis con el objetivo de evitar los efectos de la
multicolinealidad (i.e. reduccion del poder explicativo de las variables independientes o
modelos planteados). Esta eleccion fue realizada considerando el grado de complejidad
de cada uno de los modelos, siguiendo un criterio de parsimonia. En este sentido, el
modelo de Estructuracion espacial presenta mayor simplicidad en términos de los
procesos evolutivos involucrados en la generacion del patron de variacion morfoldgica.

Los resultados del andlisis de regresion multiple apoyan claramente la existencia
de una estructuracion espacial de las poblaciones respecto de la variacion métrica dental.
A partir de este analisis se establecio que el modelo de Estructuracion espacial
presentaba el mayor ajuste a la distancia D? de Mahalanobis entre las muestras. La
correlacion encontrada entre las matrices de distancias biolégicas y geograficas fue de
0,57 (p< 0,01). De acuerdo con este modelo, la distancia bioldgica entre las muestras se
incrementa con el aumento de la distancia geogréafica entre las mismas. Como se discutio
en los parrafos anteriores, los restantes modelos evaluados no presentaron informacién
independiente de la distancia geogréfica para dar cuenta del patron de distancias
biol6gicas entre las muestras. Es decir, que el porcentaje de variacion que no fue
explicado por la separacion geografica entre las muestras, tampoco lo fue por los otros
modelos evaluados en este trabajo.

Diversos estudios previos basados en el analisis de datos craneométricos y
genéticos concuerdan con los resultados de este trabajo sefialando que la distancia
bioldgica entre las muestras del cono sur de América presenta una clara asociacion con la
distancia geogréafica (Bernal et al. 2006; Cocilovo 1981; Cocilovo y Di Rienzo 1984-
1985; Gonzélez-Jose 2003; Moraga et al. 2000; Perez 2006; Rothhammer y Silva 1990).
Particularmente, Covilovo (1981) analiz6 muestras distribuidas desde la region de Andes
centrales hasta el sur de Tierra del Fuego y encontré una correlacién elevada (r = 0,89) y
significativa entre las distancias bioldgicas y geogréaficas. Cocilovo y Di Rienzo (1984-
1985), empleando muestras distribuidas desde el Noroeste Argentino hasta el extremo
sur de Patagonia, estimaron una correlacion de 0,65 entre la distancia calculada a partir
de variables de forma para datos craneométricos y la distancia geografica. Asimismo,
Gonzalez-Jose y colaboradores (2004) sobre la base de variables craneométricas
howellianas de forma obtenidas a partir de un conjunto de muestras patagonicas, hallaron

una asociacién significativa (r = 0,37) entre las matrices de distancia bioldgica y
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geogréfica. Perez (2006), utilizando datos de variacion en forma (shape) del esqueleto
facial, ha sefialado la existencia de una asociacion significativa con la geografia (a partir
de analisis de Procrustes se establecieron valores de pseudocorrelacion de 0,69 y 0,72
para individuos masculinos y femeninos, respectivamente) para muestras del Holoceno
tardio final provenientes del centro y norte de Patagonia, Pampa, Cuyo, Chaco y
Noroeste Argentino. A una escala espacial mas amplia, Rothhammer y Silva (1990),
sefialan que la distancia geogréafica entre sitios explica la mayor proporcién de variacion
craneometrica entre muestras sudamericanas.

Asimismo, los datos genéticos indican la existencia de un gradiente de variacion
de los haplogrupos mitocondriales en sentido norte-sur (Garcia et al. 2006; Moraga et al.
2000; Rothhammer et al. 1997; Schurr 2004; Schurr y Sherry 2004). Este patron se
caracteriza por el decrecimiento de los haplogrupos A y B en sentido norte sur y la
tendencia al incremento de los C y D en la misma direccion.

La existencia de estructuracion espacial en la variacion bioldgica puede resultar
de la accion de diversos factores evolutivos como la seleccion direccional, el flujo génico
restringido (i.e. modelo de aislamiento por distancia) y el efecto fundador serial
(Barbujani y Bertorelle 1996; Cavalli-Sforza et al. 1994; Manica et al. 2007; Relethford
2004; Roseman 2004). Por lo tanto, la mera descripcion del patron geogréfico de
variacion resulta exigua para la evaluacion de los procesos que habrian contribuido a la
diferenciacion de las poblaciones. En este sentido, es necesario considerar otros aspectos
de la variacion intra e interpoblacional, asi como lineas de evidencia independientes que

permitan estimar el sustento relativo de las distintas hipdtesis en competencia.

Seleccion natural

Los efectos de la seleccion natural sobre un rasgo fenotipico particular podrian
conducir al incremento o disminucién del nivel de diferenciacion interpoblacional. De
acuerdo con Relethford (2002), a partir de la evaluacién de los valores de Fsr obtenidos
para datos genéticos (de variacion neutral) y datos fenotipicos cuantitativos es posible
establecer la accion de la seleccidn sobre estos ultimos. Esto se fundamenta en que los
procesos neutrales operando sobre la variacion bioldgica resultarian en la
correspondencia del grado de diferenciacién poblacional obtenido a partir de datos
morfoldgicos y moleculares (variacion neutral). Por lo tanto, las diferencias en el patrén
de variacion entre ambos tipos de datos podria considerarse evidencia de la accion de la

seleccién natural.
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Los valores de Fsr estimados con un valor de h®= 0,65 y Ne constante, fueron de
0,038, para el conjunto de muestras, y de 0,040 para las muestras de Patagonia.
Asimismo, los valores de Fsy mostraron gran similitud utilizando una h? = 0,55 (0,049 y
0,052, respectivamente) y sélo presentaron leves diferencias al considerar una h® = 1
para los rasgos observados. Cuando el analisis de todas las muestras se efectud
utilizando los Ne estimados a partir de datos histdricos, el valor de Fsr resultdé muy
similar (Tabla 8.5). Es decir, los valores maximos de Fsr indican que las diferencias
entre las poblaciones en la region considerada se encuentran alrededor del 5%, siendo el
95% restante, variacion dentro de las poblaciones.

Considerando la informacién disponible, se observa que los valores de Fst
obtenidos en este trabajo son similares a aquellos atribuidos a la variacion neutral en
Sudamérica (Cavalli Sforza et al. 1994). Los estudios basados en polimorfismos de
diversos marcadores genéticos (i.e. grupos sanguineos, inmunoglobulinas, proteinas,
entre otros) indican que Sudamérica presenta valores de Fst = 0,059 (Cavalli Sforza et
al. 1994).

Asimismo, los resultados obtenidos aqui indican valores de Fsr relativamente
bajos al compararlos con los obtenidos a partir de datos craneométricos. Para la regién
patagonica, los trabajos previos informan valores de Fsr. de 0,080 con h®= 0,55y Ne = 1
y 0,089 con h* = 1y Ne = 1 (Gonzélez-José 2003; Sardi et al. 2005). El valor de Fsr
estimado a partir de datos craneométricos para Sudamérica presentan valores de 0,153
conh?=0,55y Ne =1y 0,162 con h®*= 1y Ne = 1 (Gonzélez-José et al. 2001b; Sardi et
al. 2005).

Las estimaciones de Fsr disponibles para datos dentales son escasas y abarcan
escalas espaciales dispares, desde amplias regiones a escalas microregionales (Hanihara
2008; Hanihara e Ishida 2005; Scherer 2007; Stojanowski 2004). A partir de variables
métricas dentales para diversas regiones del mundo se han estimado valores de Fsr de
0,17 y 0,2 empleando valores de h* = 0,55 y Ne = 1, mientras el Fs; minimo fue de
0,113 y 0,133 (Hanihara e Ishida 2005). El calculo de valores de Fsr basado en rasgos
de variacion discreta en poblaciones distribuidas alrededor del mundo indica que la
variacion interregional se ubica entre 0,162 y 0,072 considerando h? comprendidas entre
0,4y 1y con Ne constante (Hanihara 2008). En general, se observa que a escala mundial
la variacion dental es similar a la observada para datos genéticos (Fst = 0,139 para
polimorfismos del ADN y Fsr = 0,119 para polimorfismos de otros marcadores

genéticos; Cavalli Sforza et al. 1994) y craneométricos (Fsr = 0,15; Relethford 2002).

184



Capitulo 9 - Discusioén

Estos valores contrastan fuertemente con los obtenidos para otros datos fenotipicos,
como el color de la piel (Fsr = 0,87), que han sido interpretados como resultado de la
accion de fuerzas selectivas (Relethford 2002).

Los analisis efectuados a escalas geograficas mas reducidas indican que los
valores de Fsr son sensiblemente menores a los obtenidos a nivel mundial. Un estudio
efectuado a partir de rasgos métricos dentales de individuos procedentes de sitios
arqueoldgicos de Mexico, ubicados a distancias inferiores a 600 km, y correspondientes
al perfodo Maya Clasico, arrojé un valor de Fsr de 0,018 calculado con h* = 0,55 y Ne
estimado sobre la base de informacion arqueoldgica (Scherer 2007). De manera similar,
en un estudio sobre muestras de poblaciones prehistéricas distribuidas a lo largo de 300
km sobre la costa atlantica del sudeste de EEUU, se encontrd un valor de Fst de 0,008
calculado con h? = 0,55 y Ne estimado a partir de datos etnohistéricos (Stojanowski
2004).

A partir de los resultados del presente estudio puede concluirse que la
diferenciacion morfologica entre las poblaciones analizadas es la esperada bajo la accién
de fuerzas evolutivas neutrales. Por lo tanto, la seleccién natural no habria tenido una
influencia importante en la estructuraciéon de la variacion en las proporciones métricas
dentales. Esto se diferencia de la variacién observada en ciertos rasgos del craneo y
postcraneo de las poblaciones de Patagonia y Tierra del Fuego. Varios autores han
propuesto la accion del clima frio, como un factor selectivo importante sobre la variacion
en la forma de la apertura nasal, las proporciones corporales y la robustez craneofacial de
estas poblaciones (Gonzalez-José 2003; Hernandez et al. 1997; Pearson y Millones
2005). Los resultados presentados aqui concuerdan con trabajos previos acerca de la
variacion dental en forma, los cuales han sefialado que la misma seria producto de la

accion de factores neutrales (Hanihara e Ishida 2005; Harris y Neweeia 1980).
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Procesos neutrales: Modelo de Aislamiento por distancia y efecto fundador serial

La posibilidad de diferenciar la accion del efecto fundador y del aislamiento por
distancia a partir de datos morfoldgicos cuantitativos se encuentra limitada debido a la
ausencia de una metodologia que permita realizar una evaluacion de ambos factores en el
marco de pruebas estadisticas formales (Cavalli Sforza et al. 1994; Eller 1999;
Relethford 1998, 2004; Templeton 2007). Por lo tanto, la evaluacion del mérito relativo
de estos procesos para explicar la variacion biologica en la region de estudio se basa en
el analisis y discusion de diversas lineas de evidencia independiente.

El modelo de aislamiento por distancia postula un decrecimiento regular de la
similitud genética con el incremento de la distancia geografica (Kimura y Weiss 1964;
Wright 1943). Esta relacion ha sido observada, frecuentemente, en las poblaciones
humanas dado que la mayor cantidad de parejas se seleccionan dentro de las poblaciones
locales mientras que una proporcién pequefia es seleccionada de poblaciones vecinas
(Cavalli Sforza et al. 1994). A escala global, se ha encontrado un patrén consistente con
el aislamiento por distancia para datos cuantitativos y genéticos, donde la distancia
geografica da cuenta de alrededor del 87% de la variacién observada entre poblaciones
(Relethford 2004).

Los resultados obtenidos a partir del correlograma de Mantel (Figura 8-12)
indican una autocorrelacion significativa y positiva entre distancias pequefias (i.e. menos
de 220 km) y una autocorrelacion negativa a mayores distancias (i.e. mas de 3000 km),
coincidiendo con lo esperado para un patrén de variacion clinal (Barbujani 2000;
Legendre y Fortin 1989). Esto indica que las poblaciones localizadas a cortas distancias
exhiben gran similitud morfoldgica. La prueba de Mantel entre la matriz de distancias D
de Mahalanobis y la matriz de distancias geograficas también evidencia una correlacion
positiva y significativa (r = 0,52; p< 0,01). Es decir, la distancia biologica se incrementa
con el aumento de la distancia geografica entre las muestras. Asimismo, la prueba de
Mantel realizada sobre los residuos de la regresion de los valores de D? con la distancia
geografica y la distancia entre muestras indica una asociacion positiva y significativa
entre ambas variables (Figura 8.14).

Estos resultados en conjunto coinciden con las expectativas planteadas por
Hutchison y Templeton (1999), quienes sefialaron que para un modelo de aislamiento
por distancia el incremento de la distancia geografica no solo conduce a un aumento de
la distancia bioldgica, sino también a un incremento de la variacion en los valores de

distancia bioldgica entre muestras. Esto resultaria del efecto homogeneizante del flujo a
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cortas distancias y del mayor efecto de la deriva a medida que las poblaciones se
separan. Bajo tales circunstancias seria esperable que la pendiente resultante de la
regresion entre las matrices de distancia geogréafica y bioldgica sea significativa y que el
r? (la proporcién de variacion explicada por una matriz en funcién de otra) presente
valores bajos debido al incremento en los valores residuales a grandes distancias
(Hutchison y Templeton 1999). Sin embargo, las expectativas planteadas por Hutchison
y Templeton (1999) son validas en tanto se asuma que el proceso de dispersion inicial de
las poblaciones en el area corresponde al modelo de radiacion descrito por Slatkin
(1993). Este modelo propone el surgimiento de varias poblaciones descendientes en un
corto periodo de tiempo, a partir de una poblacion ancestral. Las poblaciones
descendientes presentarian gran similitud genética por compartir un ancestro comdn
reciente. A través del tiempo se incrementaria progresivamente la estructuracién espacial
a partir de poblaciones que se encuentran mas cercanas en el espacio debido al efecto del
flujo restringido por la distancia y de la deriva (Crispo y Hendry 2005; Hutchison y
Templeton 1999; Slatkin 1993). Por lo tanto, cuando la profundidad temporal del
poblamiento es grande, el aislamiento por distancia serd evidente y el modelo de
radiacion se asemejara a un modelo stepping stone en equilibrio (Slatkin 1993).

Si se asume una dispersién de tipo expansion de rango gradual, considerando una
estructura poblacional de tipo stteping stone, la estructuracion espacial se produciria
durante el mismo proceso de dispersion (Slatkin 1993). Este modelo plantea un tipo de
expansion en la cual una poblacién da origen a nuevas subpoblaciones y estas a su vez
originan nuevas subpoblaciones que se van diferenciando de aquellas que les dieron
origen (Slatkin 1993). Numerosos estudios sobre variacion molecular en distintas
especies han demostrado que las expansiones de rango conducen al establecimiento de
un patron distintivo en la estructuracion espacial de la variacion genética de las
poblaciones (Austerlitz et al. 1997; 2000; Excoffier 2004; Hewitt 1996, 2000, 2001; Ray
et al. 2003). Particularmente, la diversidad genética interna decrece debido a una serie de
cuellos de botella causados por sucesivos efectos fundadores (i.e. efecto fundador serial)
que ocurren durante la expansion, mientras la distancia genética a la poblacion ancestral
se incrementa (Austerlitz et al. 1997; Costello et al. 2003; Excoffier 2004; Hewitt 2000;
Nei et al. 1975).

Recientemente, se ha sugerido que el patron geografico observado a escala global
en poblaciones humanas seria consecuencia de la forma en que se produjo la expansién

de H. sapiens a lo largo de los continentes (Hanihara 2008; Manica et al. 2007,
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Ramachandran et al. 2005). Los datos morfoldgicos cuantitativos y genéticos indican que
la diferenciacion biolégica entre las poblaciones se incrementa con la separacion espacial
de las mismas, al tiempo que la variacion intrapoblacional se reduce a medida que se
alejan del centro de expansion, i.e. Africa (Handley et al. 2007; Manica et al. 2007,
Prugnole et al. 2005; Ramachandran et al. 2005). Estas evidencias sugieren que la
variacion bioldgica a escala mundial seria resultado de un proceso de efecto fundador
serial.

Los resultados de este trabajo indican una reduccién de la variacion interna de las
poblaciones con el incremento de la latitud (Figura 8.15). Debido a que el poblamiento
de la region estudiada se habria producido principalmente en sentido norte-sur, la
localizacion latitudinal de las muestras constituye una medida de la distancia al lugar de
origen de las poblaciones “ancestrales” (Borrero 2001a; Lanata y Garcia 2005; Miotti y
Salemme 2004).

Las diferencias en la varianza interna entre las poblaciones podrian ser también
atribuidas al efecto diferencial del flujo externo, tal como lo plantea el modelo formulado
por Harpending y Ward (1982). Este modelo asume que las poblaciones locales se
encuentran en equilibrio entre flujo y deriva, y que las mismas se habrian originado a
partir de un evento de radiacion desde una misma poblacion denominada “continente”.
Bajo estas condiciones, si la migracion declina monotonicamente con la distancia, las
poblaciones locales ubicadas a mayor distancia del centroide exhibirdn menor
variabilidad genética (Harpending y Ward 1982). Sin embargo, en aquellos casos en que
el poblamiento de la region es producto de una expansiéon de rango y las poblaciones
locales no han alcanzado el equilibrio entre flujo y deriva, las diferencias observadas en
la varianza interna no pueden ser interpretadas en los términos planteados por el modelo.
En este caso el grado de varianza interna de una poblacién presenta relacion con su
posicion a lo largo del eje principal de dispersion de las poblaciones. En consecuencia, el
decrecimiento de la variacion dental con la distancia al lugar de inicio de la expansion,
conjuntamente con la correlacion positiva y significativa encontrada entre las distancias
bioldgicas y geograficas, seria consistente con un modelo de efecto fundador serial para
la region.

El patron de variacion métrica dental encontrado coincide con la tendencia hacia
la reduccion con la latitud en las frecuencias génicas de ciertos haplogrupos. Esta
tendencia ha sido atribuida al efecto fundador ocurrido durante el poblamiento inicial del

cono sur del continente por pequefios grupos de cazadores recolectores pleistocénicos
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(Garcia Bour et al. 2004; Moraga et al. 2000). Moraga y colaboradores (2000) analizaron
el ADNmt de tres grupos aborigenes chilenos (Yamanas, Pehuenches y Mapuches)
mediante el empleo de los polimorfismos de los fragmentos de restriccion (RFLP) y de la
secuencia de la region D-Loop. Sus resultados sefialan la existencia de un gradiente
norte-sur en la diversidad de haplotipos, en las secuencias de la region D-loop y en la
diversidad del haplogrupo C. La tendencia observada coincide con numerosos trabajos
previos que encuentran una reduccion en las frecuencias de los haplogrupos A y B hacia
el sur, mientras los haplogrupos C y D tienden a incrementarse (Lalueza 1996; Lalueza et
al. 1997; Merriwether et al. 1995; Schurr 2004). Garcia-Bour y colaboradores (2004)
estudiaron las secuencias de ADNmt y del cromosoma Y en muestras de ADN antiguo
procedentes de Fuego-Patagonia. La frecuencia de linajes encontrada apoya fuertemente
que el establecimiento de este patron de variacion seria resultado del efecto fundador
durante la colonizacion de la region, seguido por una fuerte deriva génica como
consecuencia del aislamiento de estas poblaciones. Segun los autores esta hipétesis seria
mas parsimoniosa que la alternativa de que los haplogrupos A y B se hayan perdido
Unicamente por deriva en todas las poblaciones fueguinas.

Las evidencias en favor de la hipotesis del efecto fundador encuentran sustento en
evidencias arqueologicas y en el conocimiento etnografico acerca de las sociedades
cazadoras-recolectoras. La forma en que se produjo la ocupacién de Patagonia, la
organizacion, las caracteristicas demogréaficas y de la movilidad de las poblaciones
humanas tienen implicancias en la estructuracion de la variacion bioldgica.

La ocupacion de la region patagénica por grupos de cazadores recolectores se
habria producido durante la transicion Pleistoceno/Holoceno, alrededor de 13000-12000
afios atras (Borrero 2001a; Dejean et al. 2007; Dillehay 2000; Lanata y Garcia 2005;
Miotti y Salemme 2004). Estos grupos se caracterizarian por presentar baja densidad
demogréfica, alta movilidad y amplios rangos de accion (Borrero 1999b, 2001a; Lanata y
Garcia 2006). La existencia de grupos reducidos con amplios rangos de accién
garantizaria la subsistencia sin ejercer una presion importante sobre los recursos locales,
al tiempo que permitiria mantener redes sociales con grupos cercanos para garantizar la
busqueda de pareja y la reproduccion (Borrero 2001a; Kelly 2003; McDonald y Hewlett
1999; Meltzer 1999). En este sentido, es esperable que los cazadores recolectores

colonizadores hayan presentado un tipo de estructura en la cual los individuos forman
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una serie de unidades anidadas, i.e. estructura jerarquica® (Hamilton et al. 2007; Johnson
1982). Bajo estas circunstancias es esperable que la dispersidn en espacios no conocidos
se produzca a traves de la fision de grupos a partir de los cuales se desprenden subgrupos
integrados por miembros de nuevas generaciones que se trasladan hacia los nuevos
espacios, manteniendo algin grado de contacto con los grupos de origen. Anderson y
Gillan (2001) plantean que en las poblaciones que tuvieron éxito en colonizar América y
luego reproducirse en el tiempo, se habrian generado este tipo de redes para el
intercambio de parejas después de varias generaciones de establecidos en un area.

Sin embargo, se ha planteado que durante la exploracion y colonizaciéon de la
regién patagonica, la ocupacion del espacio habria sido discontinua®. Esto pudo deberse,
en parte, al mismo proceso de exploracion y colonizacion de un habitat desconocido en
el que grupos con una elevada movilidad, amplios rangos de accion y baja densidad
demogréfica se distribuyen a lo largo de extensos territorios, y en parte, a la existencia de
barreras geograficas y a la heterogeneidad (i.e. fragmentacion) e inestabilidad ambiental
caracteristica de la transicion Pleistoceno-Holoceno (Borrero 1991; 1999a, 2001b;
Lanata y Garcia 2005). Bajo estas circunstancias es necesario considerar que podria
haberse producido un mayor aislamiento entre los grupos debido a la baja demografia, a
la falta de conocimiento del ambiente -que puede limitar el movimiento de los individuos
distancia cuando existen grandes extensiones no conocidas (Kelly 2003)-, y a la
fragmentacion e inestabilidad de los habitat. Esto podria haber favorecido la extincion de
algunos pequefios grupos que habrian quedado aislados, sin redes sociales, ni
poblaciones cercanas donde buscar pareja (Meltzer 1999). En este sentido, para la regién
de estudio se ha sefialado la probable importancia de las extinciones de poblaciones
locales, asumiendo modelos de tipo metapoblacional (Barrientos y Perez 2002; Borrero
2001a, 1993). Particularmente, se ha postulado la posible existencia de estos eventos de
extincién durante el Holoceno temprano y medio.

Desde un punto de vista genético, el tnico modelo metapoblacional que presenta

expectativas diferentes a los modelos de poblaciones en parches (v.g. stepping-stone) es

! Los datos etnogréficos sefialan que en todos los grupos cazadores recolectores conocidos, los individuos
se agrupan en familias nucleares que forman grupos residenciales de mayor tamarfio, tendientes a
incrementar la tasa de adquisicion de recursos, los cuales son a su vez miembros de grupos mayores que
estan dispersos en areas extensas e interactlian con baja frecuencia, pero que permiten mantener las redes
sociales de intercambio de materias, informacion y parejas (Hamilton et al. 2007; Kelly 1995).

2 Como se describié en el Capitulo 1, esta discontinuidad se evidencia en la distribucion de los sitios
arqueoldgicos con fechados méas antiguos en la regién, los cuales tienden a concentrarse en sectores
particulares del paisaje que presentan mayor capacidad de carga, indicando un proceso de seleccidn
jerarquica de los ambientes (Miotti y Salemme 2003, 2004).
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el modelo clasico (Levins 1969) en el cual las poblaciones locales ocupan un conjunto de
habitat en parches y muestran un recambio de extincion y recolonizacion en cada
generacion (Baguette 2004; Harrison y Taylor 1997). Si las poblaciones patagonicas se
estructuraron siguiendo un modelo metapoblacional de este tipo, no seria esperable
encontrar una asociacion entre variacion biolégica y geografica debido a la accién
preponderante de la deriva génica® que resultaria en un patrén de variacién aleatorio
(Eller et al. 2004; Hutchison y Templeton 1999; Wegmann et al. 2006). Contrariamente,
como se ha discutido mas arriba, la evidencia acerca de morfologia dental aportada por
este trabajo, asi como la evidencia genética y craneofacial, indican una fuerte
estructuracion geografica de las poblaciones del area.

Asimismo, si se acepta la existencia de extinciones, aunque en baja frecuencia,
estos episodios podrian resultar en una pérdida de la historia evolutiva (Borrero 2001a).
No obstante, es importante conocer qué fraccion de la misma podria ser preservada o
perdida cuando se extinguen algunas poblaciones locales. Esta cantidad preservada
tendria estrecha relacion con la cantidad de diferenciacion genética contenida dentro y
entre los grupos (Nee y May 1997). Considerando que los primeros grupos humanos de
Patagonia estarian estrechamente relacionados desde un punto de vista genético (Garcia-
Bour et al. 2004; Moraga et al 2000), probablemente la extincién de algunas poblaciones
locales no habria implicado una pérdida significativa de variacion genética. Diferentes
autores han sefialado, sobre la base de datos genéticos, que las poblaciones humanas de
Patagonia son descendientes de los primeros pobladores de la region que ingresaron al
area portando toda la variacion genética de la poblacion ancestral (Bonatto y Salzano
1997; Meriwether et al. 1995; Schurr 2004) y que la misma fue disminuyendo por
procesos evolutivos locales durante la dispersion en el area (Figueiro y Sanz 2007;
Garcia-Bour et al. 2004; Moraga et al 2000; Schurr 2004). En resumen, la informacién
disponible no permite afirmar que las extinciones hayan tenido un efecto relevante sobre
la variacion bioldgica de estas poblaciones.

A lo largo del Holoceno, en la regién patagonica se habria producido un aumento
de la densidad demografica, especialmente en el Holoceno tardio (Ver Capitulo 1),
aunque la misma fue siempre relativamente baja en relacién con otras &reas como el

Noroeste Argentino y el centro de Chile, debido a la reducida capacidad de carga de los

% Los estudios genéticos han mostrado que las extinciones y recolonizaciones al azar pueden ser
vistas como otra forma de efecto fundador, incrementando la variacion entre poblaciones locales (Eller et
al. 2004; Slatkin 1977; Wade y McCauley 1988; Wegmann et al. 2006).
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ambientes Patagénicos (Lanata et al. 2005). Las condiciones de baja densidad
poblacional y fragmentacion de los habitat (especialmente a lo largo del Holoceno tardio
en Patagonia continental, ver Capitulo 1) podrian haber favorecido el mantenimiento de
los patrones de variacion bioldgica establecidos durante el poblamiento inicial del area.
La diferenciacién producida por el efecto fundador no habria sido compensada por flujo
génico, originando el patrén de variacion encontrado. Si se hubieran registrado niveles
elevados de flujo génico entre las poblaciones patagonicas no seria esperable encontrar
una reduccién clinal de la variacion interna que, como se discutio mas arriba, seria el
resultado de sucesivos efectos fundadores. Asimismo, el hecho de que la reduccion de la
variacion siga un patrén espacial ajustdndose a la distancia desde el centro de expansion,
sugiere que es poco probable que la misma sea resultado de la deriva génica producto de
la dinamica de las poblaciones patagonicas durante el Holoceno tardio. Por otro lado, en
otras regiones donde se evidencia mayor densidad demogréfica y contacto entre las
poblaciones (v.g. Noroeste Argentino y el centro de Chile), el flujo génico entre las
mismas podria haber favorecido el incremento de la variacion interna.

En sintesis, a una escala supraregional la variacion dental es consistente con la
esperada como resultado del efecto fundador asociado a un modelo de expansion de
rango. Los resultados obtenidos a partir de la evidencia dental indican una estructuracion
espacial, tanto de las distancias biolégicas como de la variacion interna de las muestras.
La evidencia proveniente de datos arqueologicos y moleculares, discutida en los parrafos
anteriores, sustentaria la hipotesis de que este patron se habria establecido durante el
poblamiento inicial de la region. El lapso temporal relativamente breve transcurrido
desde el momento de dispersion inicial (aprox. 460 generaciones’), la presencia de
barreras fisicas, la alta fragmentacion de los habitat y el reducido tamario efectivo de las
poblaciones, habrian contribuido al mantenimiento de este patron y limitado el
establecimiento del equilibrio por flujo y deriva génica a una escala espacial amplia.
Asimismo, las evidencias arqueoldgicas de algunas areas (v.g. NO de Patagonia y sur de
Patagonia) sugieren la existencia de contactos sostenidos durante el Holoceno entre los
grupos humanos que las habitaron (Barrientos y Perez 2004; Casamiquela 1990; Duran
2002; Lagiglia 1977; Neme y Gil 2005; Mandrini y Ortelli 1992; Mazzanti 2003,
Orquera y Piana 1999b). En este sentido, los resultados del correlograma de Mantel y el

ordenamiento de las muestras en los analisis de componentes y coordenadas principales,

* Las generaciones fueron calculadas considerando el inicio del poblamiento de la regién en 13000 afios
AP y un promedio de tiempo de las generaciones humanas de 28 afios (Fenner 2005).
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realizados en este trabajo, indican la existencia de claros agrupamientos formados por las
muestras localizadas al NE de Patagonia, centro-sur de Chile y NO de Patagonia, y las
del extremo sur de la regidn. Estas evidencias indican que una escala espacial reducida,
la accion del flujo génico mantenido entre poblaciones ubicadas a cortas distancias pudo

haber resultado en una gran similitud morfoldgica dental entre las mismas.

193



CAPITULO 10
CONSIDERACIONES FINALES



Capitulo 10 — Consideraciones finales

En el marco del presente estudio se ha generado un conjunto importante de datos
acerca de la variacion morfométrica en piezas dentales permanentes, que resultd de gran
utilidad para la evaluacién de los procesos de diferenciacion evolutiva de las poblaciones
humanas de Patagonia. Asimismo, la integraciéon de los datos dentales con la evidencia
genética, ambiental, arqueoldgica y bioarqueoldgica efectuada ha permitido formular una
hipotesis robusta acerca de la historia evolutiva de estas poblaciones.

Los resultados obtenidos a partir del analisis de la forma dental indican que a una
escala supraregional la variacion dental es consistente con la esperada como resultado del
efecto fundador asociado a un modelo de expansion de rango. La estructuracién espacial
de las distancias bioldgicas y la reduccidn de la variacién interna de las muestras en
direccidon norte-sur, asi como la evidencia arqueologica y molecular sugieren que el
patrén observado se habria establecido durante el poblamiento inicial de la region. Las
condiciones ambientales establecidas a lo largo del Holoceno y las caracteristicas
demograficas de las poblaciones cazadoras-recolectoras habrian contribuido al
mantenimiento del mismo y limitado el establecimiento del equilibrio por flujo y deriva
génica a una escala espacial amplia. A una escala geografica méas reducida, la accion del
flujo génico mantenido entre poblaciones ubicadas a cortas distancias habria resultado en
la gran similitud morfoldgica entre las mismas.

Estos resultados constituyen una fuente significativa de informacion en el
contexto de un area de investigacion, la variacion morfométrica dental en Sudamérica,
que hasta el presente ha sido escasamente explorada. En este sentido, la posibilidad de
contar con una hip6tesis acerca de las relaciones evolutivas entre estas poblaciones que
presenta un solido soporte morfolégico y genético, asi como con informacion acerca de
la historia demografica y ambiental de las mismas, resulta fundamental para comprender
los procesos de diversificacion bioldgica en el cono sur de América. El desarrollo futuro
de estudios orientados a profundizar el andlisis de la variacion dental, en particular, y
morfoldgica, en general, contribuiran a la mejor comprension de estos procesos.

Una de las problematicas que resta abordar es el grado de contribucion de
factores aleatorios y no aleatorios (i.e. seleccién natural, plasticidad fenotipica) a la
variacion dental en distintas escalas espaciales y temporales. La evaluacidon de procesos
locales de reemplazo y/o expansion poblacional permitira comprender mejor la relacién
entre estos procesos y los que operaron a escalas geograficas mas amplias como los
estudiados en el presente trabajo. Asimismo, el alcance del modelo planteado para dar

cuenta de la variacion dental a una escala geografica mayor resulta actualmente dificil de
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Capitulo 10 — Consideraciones finales

evaluar debido a la ausencia de datos dentales. El analisis de muestras procedentes de
una region méas extensa que incluya Brasil, el norte de Chile y Uruguay contribuiré a esta
discusion.

Los factores involucrados en la variacion en el tamafio constituyen otra
problemaética particularmente importante que ain no ha sido analizada. En este sentido,
la siguiente etapa de este estudio contempla la evaluacion de los factores filogenéticos y
ambientales que habrian dado forma a los patrones de variacion en el tamafio dental en la
region.

Por otro lado, se requiere alcanzar un mayor conocimiento de los patrones de
integracion en la morfologia dental, asi como con otras estructuras craneales y
postcraneales. En particular, esto implica evaluar la covariacion entre los diferentes
componentes morfogenéticos (i.e. elementos con un origen embrioldégico comun)
dentales, craneales y postcraneales resultante de la influencia de factores genéticos,
funcionales y del desarrollo a escala poblacional, y de factores evolutivos a escala
interpoblacional (i.e. integracion estatica y evolutiva).

Finalmente, considerando lo planteado a lo largo de este trabajo puede concluirse
que el estudio de la morfologia dental resulta una via promisoria que contribuira
significativamente al abordaje de diversos aspectos vinculados a la evolucion de las
poblaciones del cono sur de América.
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Anexo 1- Estado de conservacion de las piezas dentales

La calidad de las muestras arqueoldgicas depende en gran medida de las précticas
de recoleccion y curacion empleadas en el tratamiento de restos 0seos. Esto condiciona
la calidad de las muestras con las que contamos para su estudio. En particular es
importante para este trabajo el hecho de que la pérdida de la unidad individual y de las
practicas selectivas de recoleccion con una marcada preferencia por craneos adultos por
parte de los arquedlogos de fines del sigo XIX y comienzos del XX resulte en la mayor
representacion de craneos y, por lo tanto, de dientes de la denticion superior en relacién
al nimero de mandibulas y dientes inferiores (Guichén y Suby 2006; Mendonga 1993).
Asimismo, dado que no se han efectuado hasta el momento trabajos orientados a la
evaluacion de aspectos dentales que incluyan individuos correspondientes a numerosas
colecciones de museo, resulta desconocida la cantidad de dientes disponibles en las
mismas. En este sentido, se realizd un inventario dental orientado a cuantificar la
cantidad de dientes superiores e inferiores presentes considerando las perdidas ante y
postmortem.

De cada individuo se registraron los dientes presentes (observables en oclusion),
los perdidos premortem a causa probablemente de infecciones, traumas, etc. (cuando se
observaba remodelacion del alveolo), los perdidos postmortem cuando no habia
evidencias de remodelacion dsea, y se registro también la presencia del maxilar superior
e inferior. Con estos datos se establecio el perfil de preservacion de cada muestra (Tabla
1). De esta manera se pudo estimar el impacto de causas biologicas propias de las
poblaciones bajo estudio y de las practicas de obtencién y curacion en la pérdida de
piezas dentales.
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Anexo 1- Estado de conservacion de las piezas dentales

Muestra PPrem- PPrem- PPostm- PPostm- Dientes Alveolos  N- N- N-
Ant Post Ant Post Observ. Observ. Mx Mn Ind
RN-la 9 67 323 264 554 1217 39 7 39
RN-I 1 3 38 53 87 182 10 4 10
RN-F 1 16 152 125 229 523 30 12 30
SBIG 6 39 356 275 529 1208 45 11 55
Ch-I 15 67 152 113 426 773 27 26 28
Ch-F 7 82 378 379 1070 1916 74 60 74
MZ-I 9 52 293 302 707 1363 45 42 75
MZ-F 3 14 101 108 383 609 18 20 20
RP-H 35 119 646 604 649 2044 92 42 95
SAO 0 2 45 46 122 215 15 0 16
VC 124 393 343 245 321 1446 66 15 68
Cha 1 29 91 73 54 248 13 3 16
Ngn 0 7 105 92 95 303 16 4 19
ChC-S 4 9 126 145 206 504 28 12 29
SEP-I 2 1 25 14 124 167 7 4 9
SEP-F 0 2 79 58 184 308 13 8 16
DEL 7 22 229 162 603 1022 41 27 61
SJ 7 60 249 195 273 793 34 18 35
CIFM 8 18 136 142 567 885 45 18 46

Tabla 1: Estado de preservacion de las muestras. PPrem: pérdidas premortem; PPostm: pérdidas
postmortem; Ant: denticion anterior; Post: denticion posterior. N-Mx: nimero de maxilares
superiores; N-Mn: ndmero de mandibulas; N-Ind: ndmero de individuos. CIMF: muestras
correspondientes a los canales e islas Fueguino-Magallanicos. El resto de las siglas corresponde a
las presentadas en la Tabla 5.3.
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Anexo 2- Analisis dependientes de un modelo

Analisis dependientes de un modelo evolutivo neutral

2.1 Analisis Relethford- Blangero

Dentro de los analisis dependientes de un modelo uno de los desarrollos mas
empleados en los estudios antropologicos es el modelo neutral de Harpending y Ward
(1982) disefiado para detectar flujo génico diferencial a partir de la relacion entre la
heterocigocidad observada y la heterocigocidad esperada calculadas para las
poblaciones de una region dada (Relethford y Blangero 1990).

Harpending y Ward (1982) desarrollaron un modelo empleando datos de

frecuencias alélicas que permite calcular la relacion teodrica esperada entre la

heterocigocidad de las poblaciones (H,) y su distancia genética a un valor medio
obtenido a partir de la totalidad de las poblaciones de una region geografica determinada,

denominado media o centroide regional (Relethford y Blangero 1990). Bajo un modelo

de equilibrio entre flujo y deriva génica, la heterocigocidad esperada (E [ H, ]) dentro de

una poblacion puede ser descripta por una funcion lineal de la heterocigocidad promedio

total por locus (ﬁT) de la region entera y la distancia genética entre cada poblacion y el

centroide regional (1-13):

E[H:]= H: (1)

Si todas las poblaciones reciben la misma tasa de flujo externo desde la misma
fuente, entonces la heterocigocidad observada y esperada para una poblacion i sera la
misma. La comparacion de las diferencias entre la heterocigocidad esperada y la
observada permiten analizar la direccion y desviacion de los datos respecto del modelo.
Asi, es posible detectar el impacto del flujo génico externo diferencial sobre las
poblaciones. Aquellas poblaciones que han sido receptoras de mayor flujo externo
mostraran valores mas altos de heterocigocidad respecto de lo predicho por el modelo

(Harpending y Ward 1982).
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La distancia genética de una poblacion al centroide es calculada como la diagonal
de una matriz R que representa la matriz escalada de varianzas y covarianzas alrededor

de la frecuencia media regional de alelos. Cada elemento de la matriz es estimado como:
= (P-p) (p-p)Yp (1-p)
donde p; y pj son las frecuencias de un alelo en las poblaciones 1y j, ponderadas
por el tamafio de censo (o el tamafo efectivo) de las mismas, y E es la media de la

frecuencia alelica en todas las poblaciones. Luego la matriz R es promediada para todos
los alelos.

Las matrices R poseen caracteristicas que las vuelven utiles para analizar las
relaciones genéticas entre las poblaciones (Relethford 1996; Relethford y Harpending
1994): a) los pares de poblaciones con valores rj; positivos son mas similares
genéticamente que el promedio mientras que los pares con valores negativos son menos
similares que el promedio, b) los elementos diagonal de la matriz R (rji) representan la
distancia genética de cada poblacion al centroide, y c¢) el promedio ponderado de la
diagonal de la matriz R brinda una estimacion del parametro Fst de Wrigth (1946).

El parametro Fsr es calculado como el promedio de la distancia genética de cada
poblacion al centroide regional (Williams-Blangero y Blangero 1989) y representa el
grado de diferenciacion poblacional. Los valores de Fsr pueden variar entre 0 y 1,
valores bajos indican que existe poca variacion genética entre los grupos en relacion a la
variacion total, es decir que hay poca diferenciacion entre las poblaciones. El valor
minimo de Fst es conservativo, esto es que la diferenciacion es al menos tan grande
como la estimada bajo el supuesto que G=F (heredabilidad = 1).

Posteriormente, Relethford y Blangero (1990), y Relethford y Harpending (1994)
realizaron una extension multivariada de este modelo que puede ser empleado para
analizar la variacion tanto a nivel de poblaciones locales como global. El mismo fue
disefiado para ser aplicado a rasgos fenotipicos cuantitativos considerando un modelo de
herencia poligénica de efectos iguales y aditivos. El empleo del modelo implica asumir
una serie de enunciados: que la varianza genética aditiva en una poblacidén es
proporcional a la heterocigocidad, que la varianza fenotipica representa una proporcion
importante de la varianza genética (Relethford y Blangero 1990), que los rasgos
considerados en el andlisis son selectivamente neutros (Relethford y Blangero 1990). Es

decir que no estan sometidos a seleccion y su variacion se debe tinicamente a la accion
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de las mutaciones, de flujo y deriva génica.
La modificaciéon del modelo de Harpending y Ward (1982) desarrollada por
Relethford y Blangero (1990) puede ser sintetizada en la siguiente formula

e[

La variacion fenotipica esperada en una poblacion i (E [VJ) es una funcién de la

variacion fenotipica promedio intragrupal sobre todas las poblaciones (\E), la distancia

genética de una poblacion i al centroide (rj) y la distancia genética promedio al centroide

de todas las poblaciones (Fsr). Las varianzas fenotipicas (\I)y(\;v) son las varianzas

medias de todos los rasgos.

Las cantidades en la ecuacion se calculan de la siguiente forma. Todos los datos
se transforman primero a scores estandarizados. Se forma una matriz A g x t donde g es
el nimero de poblaciones y t el nimero de rasgos. Los elementos de la matriz A son las
desviaciones de las medias grupales a las medias totales (las cuales son promediadas por
todas las poblaciones ponderadas por el tamafio poblacional). Luego se calcula una
matriz de codivergencia C,

C=AG'A

donde G™' es la inversa de la matriz t x t de varianza-covarianza genética aditiva (entre
los rasgos) dentro de los grupos (t x t son los rasgos). Esa matriz conteniendo todas las
poblaciones es promediada sobre todas las poblaciones ponderando por el tamafo
poblacional.

La matriz R es:

~_C(~-Fx)
2t

R

El promedio de las distancias genéticas al centroide de todas las poblaciones g es:

9 g9 9
Fst= Y wri = Y wci/| 2t+ Y Wi
i=1 i=1 i=1
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El factor de ponderacion es el tamafio relativo de la poblacion i definida como:

Wi - N./iN;

=1

donde N; es el tamaiio efectivo de la poblacion j.

Siguiendo las recomendaciones de Williams-Blangero y Blangero (1989) y
Relethford y Harpending (1994) se aplicd una prueba de significacion para evaluar la
hipotesis nula de que la varianza residual en una region geografica dada es igual a 0.
Debido a que el error estdndar de la varianza residual resulta desconocido, el mismo fue
calculado mediante el método de jackniffe empleando las 8 variables dentales. La
varianza residual obtenida se divide por el error estandar calculado mediante este
procedimiento. El error estandar se distribuye aproximadamente como el estadistico t
con t-1 grados de libertad donde t es el numero de rasgos (gl= t-1=7). La probabilidad
fue estimada a 2 colas.

La derivacion matematica completa del modelo puede ser consultada en Williams
Blangero y Blangero (1989), Relethford y Blangero (1990) y Relethford y Harpending
(1994), Relethford et al. (1997).

2.2 Estimaciones del tamaifio poblacional efectivo

Al momento de la conquista, el territorio que corresponde actualmente a la
Patagonia continental argentina desde el norte del rio Negro hasta el Estrecho de
Magallanes era ocupado por grupos de cazadores recolectores terrestres denominados
por la mayoria de los autores como Tehuelches. Cooper (1946a) realizoé un relevamiento
de diversas fuentes y sefial6 que para el grupo completo de tehuelches las estimaciones
varian entre 4000 y 10000 individuos. De acuerdo con Viedma (1837; citado en Cooper
1946a) el tamafio poblacional se acercaria a 4000 individuos a fines del siglo XVII. Para
la primera mitad del siglo XIX las estimaciones demograficas realizadas por D Orbigny
(1839) y Gardnier (1852; citado en Cooper 1946a) senalan la presencia de entre 8000 y
10000 habitantes, mientras para la segunda mitad del siglo XIX los datos obtenidos por
Cox (1863), Lista (1879) y Musters (1911) indican entre 1400 y 6000 individuos. Estas
estimaciones han sido realizadas con anterioridad a la reduccion de estas poblaciones
como consecuencia de la denominada “campaiia del desierto” a fines del siglo XIX.

Para la region de las islas y canales Magallanico-Fueguinos existen diversas
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estimaciones sobre los tamanos de los distintos grupos que tomaron contacto con los
europeos. En el caso del grupo denominado Ona o Selknam, localizado en isla de Tierra
del Fuego, los datos indican un tamafio poblacional menor a 4000 individuos hacia
mediados del siglo XIX. Particularmente, Cooper (1946b) sefiala alrededor de 2000
individuos durante el ultimo cuarto del siglo XIX, Gusinde (1989) estim6 en 3500- 4000
la poblacion de toda la isla, mientras para otros autores la poblacion total era algo
inferior, con aproximadamente 1500-3000 individuos (Bridges 1886; Garcia-Moro 1992;
Garcia- Moro et al. 1997).

En el caso de los grupos canoeros que habitaban el archipiélago sur a lo largo de
la costa chilena hasta las islas ubicadas al este de Tierra del Fuego, denominados
Alacaluf o Kaweskar, los datos disponibles indican la presencia de aproximadamente
3500 a 5000 individuos para épocas prehispanicas tardias hasta 1870 (Bridge 1869;
Gusinde 1925; citados en Valory 1968). Asimismo, para los grupos canoeros conocidos
como Yamanas o Yaghanes, que ocupaban la costa sur de la isla de Tierra del Fuego
desde el extremo este del Canal Beagle hasta la Peninsula Brecknock y las islas al sur de
esta linea hasta el Cabo de Hornos, diversas fuentes indican que en momentos previos al
contacto y hasta 1880 la cantidad de individuos correspondientes a este grupo alcanzaba
entre 2500 a 3000 individuos (Bridges 1884, en Bittloch 1994; Cooper 1946¢; Gusinde
1979). Las estimaciones realizadas con posterioridad a 1880 muestran un proceso rapido
de descenso en el nimero de individuos y a principios del siglo XX el tamafio de los
grupos se redujo a aproximadamente 100-500 individuos (Bridges 1884; Furlong 1917,
en Valory 1968).

Los datos para los grupos que habitaban la regién pampeana en tiempos
histéricos indican la presencia de alrededor de 8000-10000 individuos hacia 1870
(Mansilla 1928). Zeballos (1881) menciona la existencia de un total de “10 mil almas”
bajo los dominios del cacique Sayhueque (desde Neuquén al norte hasta las nacientes del
rio Chubut).

Para la regién de Cuyo los datos etnohistéricos son mas escasos, Micheli (1983) a
partir de una revision de documentos de fines del siglo XVI (correspondientes a Juan
Lopez de Velazco y Juan Ramirez de Velazco) indico que, en general, coinciden en una
estimacion aproximada de 4500-5000 habitantes para San Juan y Mendoza.

Para los grupos del Chaco existen diversas estimaciones, algunas de las cuales
son notablemente dispares en relacion con la cantidad de individuos que se atribuyen a

los distintos grupos (Toba = 20000; Mocovi = 2000-3000; Abipén = 5000 individuos;
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Metraux 1946). Los abipones, ubicados a lo largo del rio Bermejo, hacia 1750 consistian
en tres grandes subgrupos. De acuerdo con Dobrizoffer (1784, citado en Metraux 1946),
la tribu total contaba con 5000 individuos. Los mocovies se encontraban ubicados en el
rio Bermejo superior y Salado. Hacia mediados del siglo XVIII, el tamafio de este grupo
se estimd entre 2-3 mil personas. Los tobas, habitaban el area ubicada entre el rio
Pilcomayo y el Bermejo. En el siglo XVII los jesuitas reconocieron un total de 20-30 mil
individuos, mientras que en el rio Bermejo se estim6 que vivian alrededor de 4-5 mil.

En la regiéon de los Valles Calchaquies, en el valle de Santamaria y su
prolongacion en el valle de Quimivil se ha establecido que la poblacion habria ascendido
a alrededor de 12-15000 individuos (ver revision en Marquez Miranda 1946). Sin
embargo, hay ciertas discrepancias en estas estimaciones dado que algunos autores
mencionan la presencia de mas de 6000 guerreros, mientras otros sefialan un niimero
menor, de 4000 guerreros.

Las estimaciones mas controvertidas para la region corresponden a los grupos que
habitaban al oeste de la cordillera, en la denominada Araucania chilena. Algunos autores
sefialan la presencia de dos millones a 500.000 habitantes en la region (Cooper 1946).
Sin embargo, Miller (1978) cuestiond estas estimaciones realizadas para el territorio
ocupado por los mapuches, debido a que las mismas resultarian en una densidad
demografica superior a las areas mas pobladas de Sudamérica como Pert y Bolivia. De
acuerdo con otros estudios, la poblacion que habitaba desde el valle de Aconcagua hasta
el Maule se podria estimar en 120 a 130 mil habitantes hacia los primeros afios de la
conquista, concentrandose la mayor poblacion en los valles de Aconcagua y Mapocho,

donde habrian vivido entre 20-30 mil personas (Hidalgo 1972).
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