Florencia Gordén, Ramiro Barberena y Valeria Bernal
Editores

El poblamiento humano
del norte de Neuquén.
Estado actual del conocimiento
y perspectivas




1.LA EVOLUCION DE LA MORFOLOGIA FACIAL
DE LAS POBLACIONES HUMANAS DE NEUQUEN
DURANTE EIL HOLOCENO MEDIO-TARDIO

Virginia A. Cobos! y Valeria Bernal®

INTRODUCCION

as poblaciones humanas que habitaron el actual territorio de la provin-

cia del Neuquén desde el Holoceno temprano (ca. 11.000-12.000 afos

AP; Fernandez 1988-1990; Borrero 2005; Barberena et al. 2010) hasta
momentos historicos han sido caracterizadas por una gran diversidad fenotipi-
ca (Canals Frau 1938; Marcellino y Colantonio 2000; Cobos et al. 2012). En
este sentido, los estudios bioantropologicos han sefialado que la morfologia
craneofacial de los individuos de esta region exhibe un amplio rango de varia-
c16n, observandose en un extremo morfologias con calotas relativamente largas
en sentido antero-posterior (Le. craneos dolicocéfalos) y caras relativamente
bajas, mientras en el otro extremo los craneos presentan calotas relativamente
mas cortas y anchas (Le. craneos braquicéfalos) y caras mas altas (Virchow
1894; Vignati 1944a,b; Vignati 1957-1959; Marcellino 1988-1990). Asimismo,
se ha destacado que la variacion morfologica presenta un patron temporal mar-
cado ya que los craneos dolicocéfalos fueron asignados al Holoceno medio, en
tanto que las morfologias braquicéfalas serfan caracteristicas de momentos mas
tardios. En un estudio reciente de la morfologia facial se ha observado, ademas,
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que la muestra de Neuquén correspondiente al Holoceno medio-tardio exhibe
niveles altos de variacién interna, especialmente cuando es comparada con
muestras del noreste (valle inferior del rio Negro) y centro-este (valle inferior
del rio Chubut) de Patagonia (Cobos et al. 2012).

En conjunto, estos resultados permiten describir un patrén de variacion
morfologica caracteristico para las poblaciones de la provincia del Neuquén.
Sin embargo, aun no se han estudiado en profundidad los procesos y eventos
evolutivos y ecologicos -tanto aleatorios como no-aleatorios- que habrian gene-
rado y mantenido la variacion morfologica observada en la region. En este
sentido, los modelos de la genética cuantitativa proveen un marco adecuado
para explorar el patrén de cambio temporal ya que predicen que la cantidad de
variacion morfométrica esperada entre dos poblaciones debida a procesos alea-
torios es funcion del tiempo que las separa (Lande 1977; Lynch 1990).

El objetivo de este trabajo es estudiar la importancia de los factores alea-
torios y no-aleatorios en la evolucion de la morfologia facial de las poblaciones
humanas que habitaron el territorio de la actual provincia del Neuquén durante
el Holoceno medio-tardio. Con este fin se conformaron dos muestras corres-
pondientes a: periodo temporal I -4500-3500 afios AP- y periodo temporal II -
1000-200 anios AP-. La variacion facial entre periodos fue estudiada mediante
técnicas de la morfometria geométrica y la medida de tasa de evolucion morfo-
logica (Lynch 1990; Mitteroecker y Gunz 2009).

MATERTIALES Y METODOS
Composicion de la muestra

LLa muestra analizada incluy6 un total de 40 craneos pertenecientes a in-
dividuos adultos de ambos sexos asignados cronologicamente -mediante fe-
chados radiocarboénicos, asociacion contextual y tipo de modificacion craneana
artificial- a un rango que abarca entre 4170 y 200 aflos radiocarbonicos AP
(Hajduk y Bisset 1996; Della Negra 2005; Perez et al. 2009). Con el fin evaluar
el efecto de los procesos aleatorios y no-aleatorios en la evolucion de la morfo-
logia facial de las poblaciones humanas que habitaron la region, los individuos
se asignaron a dos grupos cronolégicos, el primero cubriendo un lapso entre
4500-3500 afios AP integrado por 13 individuos (cinco femeninos y ocho mas-
culinos) y el segundo abarcando el periodo entre los 1000-200 afos AP inte-
grado por 27 individuos (nueve femeninos y dieciocho masculinos).

Los individuos proceden de los siguientes sitios de la provincia del Neu-
quén: Aquihuecod, Andacollo, Caepe Malal 1, Chacra Bustamante, Loma de la
Lata, Quila Quina, Notquinco, Lago Lacar, Limay, Confluencia, Pulmari, Po-
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Figura 1. Localizacion geografica de las muestras analizadas: 1. Aquihueco,
2. Caepe Malal 1, 3. Andacollo, 4. Norquinco, 5. Reigolil, 6. Loma de la Lata,
7. Confluencia, 8. Chacra Bustamante, 9. Sitio Grande, 10. Pulmari,

11. Rio Malleo, 12. Lago Lacar, 13. San Martin de los Andes, 14. Mata Molle,
15. Pocaullo, 16. Quila Quina, 17. Limay

caullo, San Martin de los Andes, Rio Malleo, Sitio Grande, Mata Molle y Reigo-
lil (Fig. 1). La asignacion de los mdividuos a la categoria adultos fue establecida
a partir de la obliteracion de la sutura esfeno basilar y el estadio de erupcion del
tercer molar (Buikstra y Ubelaker 1994). La estimacion del sexo de los indivi-
duos se realizo a partir de las caracteristicas morfologicas de los procesos mas-
toideos, el margen supraorbital, la glabela y los arcos superciliares, que en con-
junto permiten estimar el sexo con un elevado grado de exactitud (Buikstra y
Ubelaker 1994). Para realizar los analisis estadisticos ambos sexos fueron agtru-
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pados para cada una de las muestras de las diferentes regiones y grupos crono-
logicos.

Las muestras se encuentran depositadas en la Secretaria de Estado de
educacion, cultura y deportes de la provincia del Neuquén, en el Museo de
Sitio de Anelo (Loma de La Lata), en la Division Antropologia de la Facultad
de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La Plata y en el
Museo Etnografico ““J. B. Ambrosetti” de la Facultad de Filosofia y Letras de la
Universidad de Buenos Aires.

Analisis morfométricos

La variacion morfologica facial fue estudiada utilizando técnicas de la
morfometria geométrica (Adams et al. 2004) empleando coordenadas de pun-
tos en 2 dimensiones. En este sentido, se tomaron fotos digitales en norma
frontal con una camara Olympus SP 350, posicionando los craneos siguiendo
el plano de Frankfurt y ubicando la camara a 250mm del prostion. Sobre las
mmagenes digitales se relevaron coordenadas cartesianas de 13 landmarks y 18
semilandmarks (Fig. 2), las cuales fueron superpuestas utilizando el criterio de
los cuadrados minimos o analisis Procrustes Generalizado (Generalized Pro-
crustes analysis, Rohlf y Slice 1990). Por su parte, los semilandmarks fueron
deslizados a lo largo de los contornos por medio del criterio de proyeccion
perpendicular o distancia Procrustes minima con el fin de eliminar la variacion
tangente a los mismos (Bookstein et al. 2002; Sheets et al. 2004; Perez et al.
2006; Rohlf 2011). Se empled el tamano centroide (calculado como la raiz cua-
drada de la sumatoria de las distancias al cuadrado de cada landmark y semi-
landmark al centroide de la configuraciéon) como medida de tamano del esque-
leto facial de los individuos (Bookstein 1991).

Analisis estadisticos

A partir de las coordenadas superpuestas se calcularon componentes
principales (CPs) y variables canonicas (VCs) para analizar el patron de varia-
ci6n intermuestral. Se grafico el ordenamiento generado por la variable canoni-
ca 1 mediante histogramas. A continuacion, se estableci6 la importancia de las
diferencias observadas en la forma facial entre las muestras asignadas al primer
y al segundo periodo temporal, empleando un analisis multivariado de la va-
rianza (MANOVA), sobre los CPs de todos los individuos que resumen ca.
90% de la variacion total. A su vez, se realizé un analisis de varianza (ANOVA)
para determinar la significacion de las diferencias en el tamafio centroide entre
las muestras asignadas a los dos periodos temporales. El patron de variacion en
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el tamano facial entre las muestras correspondientes a ambos periodos tempo-
rales fue explorado empleando boxplots (diagramas de caja de Tukey).

Figura 2. Landmarks () y semilandmarks (¢) digitalizados.
Landmarks: 1. Nasion, 2. Nasofrontal, 3. Nasomaxilar, 4. Dacryon,
5. Zygoorbital, 6. Frontomalar anterior, 7. Frontomalar temporal anterior,
8. Zygion, 9. Zygomaxilar anterior, 10. Ectomolar, 11. Prostion,
12. Nasospinal, 13. Alar

Anilisis de tasas de cambio evolutivo

Se utilizé el método de la esperanza neutral de Lynch (Lynch 1990) para el
rango de divergencia Delta, para estimar las magnitudes esperadas y los patrones
de divergencia del tamafo y la forma de la morfologia facial bajo la influencia de
la deriva génica y de las mutaciones. Esta prueba es particularmente util para
detectar factores direccionales no aleatorios entre poblaciones recientemente
separadas (Hendry y Kinnison 1999; Lemos et al. 2001), como las poblaciones
que habitaron la provincia del Neuquén durante el Holoceno tardio.

La cantidad de variacion observada entre las muestras es comparada con
una expectativa de variacion esperada si la mutacion y la deriva génica aleatoria
fueran las unicas fuerzas evolutivas actuando sobre las poblaciones durante su
divergencia (Lynch 1990). En este modelo, se calcula la velocidad de divergen-
cia A (Lynch 1990) por medio de la ecuacion:
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var,(In z)
[t vary, (Inz)]

donde varg(Inz) y varw(In) son los cuadrados minimos entre y dentro de las
muestras calculados mediante un ANOVA, usando el tamafio centroide general
transformado a logaritmo y las variables de forma (PC) como variables depen-
dientes, y la pertenencia a una muestra como factor de agrupamiento (Perez y
Monteiro 2009). El tiempo (t) se considera en términos del numero de genera-
ciones separando ambos periodos temporales. Fenner (2005) estima el tiempo
de la generacion humana en media de 28,6 anos. El tiempo medio de divergen-
cia entre el primer periodo (4500 y 3500 anos AP) y el segundo periodo consi-
derado (1000 y 200 afos AP) es de ca. 3.400 afios. A partir de estos datos se
realiz6 una estimaciéon conservativa de un numero maximo de generaciones
entre las muestras (t) de 118 —i.e., 3.400/28,6—. Lynch (1990) estima que los
limites inferior y superior para las velocidades de divergencia fenotipica bajo la
hipotesis neutra de mutacion-deriva son Apin=0,0001 y Ane=0,01.

Los analisis morfométricos fueron realizados con los programas tps-
DIG2, version 2.16, tpsRelw 1.49 (Rohlf 2015) y Morpho] 1.03¢ (Klingenberg
2011). Finalmente, los analisis de la varianza y de genética cuantitativa fueron
realizados mediante el programa 2.13.0 (R Development Core Team, 2012).

RESULTADOS
Variables de forma

Al observar el histograma obtenido mediante el analisis de las variables
canonicas (Fig. 3) puede notarse que las muestras analizadas del periodo 1 y 2
presentan distribuciones no solapantes. Los wireframes muestran que las prin-
cipales diferencias se presentan en el alto relativo del hueso maxilar y en la
forma de la 6rbita. Para los individuos del periodo temporal 2, ubicados hacia
el extremo de los valores positivos, se observan morfologias faciales con un
menor desarrollo relativo del maxilar, y 6rbitas mas anchas en relacion a su
altura, en comparacion con los individuos procedentes del primer periodo
temporal, ubicados hacia el extremo de los valores negativos. Cabe destacar,
sin embargo, que no se observan marcadas diferencias en la forma del hueso
malar entre los individuos pertenecientes a ambos periodos temporales.

Los resultados obtenidos a partir del analisis multivariado de la varianza
(MANOVA) realizado empleando los componentes principales que resumen el
90% de la variacion de la morfologia de la region facial, muestran que las dife-
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rencias temporales observadas en el analisis de las variables canonicas son sig-
nificativas (Pillai=0,89125; F=14,635; P<0,0001).
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Figura 3. Analisis de variables candnicas (VC) para el primer y el segundo periodo
temporal y wireframes de los extremos del eje x

Por dltimo, a partir del analisis de las tasas de cambio evolutivo realizado
mediante el test de Lynch empleando el CP1, que resume el 15,18% de la va-
riacion en la morfologia facial observada, se obtuvieron valores de Delta
(A=0,1771052 para 118 generaciones) considerablemente mayores que el valor
maximo esperado por el efecto de la deriva genética sobre los rasgos esqueléti-
cos en mamiferos (Lynch, 1990) (Fig. 4). De esta forma, considerando el nu-
mero de generaciones estimado (t.e. 118), puede afirmarse que la morfologia
facial observada en muestras de Neuquén, explorada en los wireframes ante-
riormente analizados, presenta tasas de evolucion morfologica altas con valores
superiores a los esperados por azar. En la figura 4 se puede observar que estos
valores son superiores a los esperados por azar, incluso, si se consideran mas
de 500 generaciones para la divergencia en forma facial observada en la region.
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Figura 4. Resultados del A de Lynch (1990) a partir del CP1, considerando un nimero
estimado de generaciones transcurridas desde la divergencia entre las poblaciones

Variable de tamaifio

El patron de variacion en el tamano facial dentro y entre las muestras co-
rrespondientes a ambos periodos temporales fue explorado empleando box-
plots (Fig. 5). A partir del analisis de los diagramas de caja se observa que para
la muestra mas tardia existe una gran amplitud en la dispersion de los valores
del tamano centroide, mucho mayor a la observada para la muestra mas tem-
prana. También puede destacarse que la muestra correspondiente al segundo
periodo temporal presenta un valor medio menor en relacion a la mas tempra-
na.

Al igual que para el estudio de la forma facial, se realiz6 un analisis de la
varianza (ANOVA) con la finalidad de determinar si las diferencias observadas
entre ambos periodos eran o no significativas. Los resultados obtenidos
(R*=0,1254; F=5,4488; P=0,0249) indican que las diferencias en el tamano
facial entre las muestras neuquinas correspondientes al primer y segundo pe-
riodo analizados son significativas.

Finalmente, se tealizd el analisis de las tasas de cambio evolutivo de
Lynch, cuyos resultados brindaron valores de Delta superiores a los esperados
para un cambio morfologico debido al azar (A=0,0494534 para 118 generacio-
nes). En la figura 6 se puede observar que estos valores son superiores a los
esperados por azar, incluso, si se consideran hasta 500 generaciones para la
divergencia en el tamano facial observada en la region. Esto indicaria que de-
ben explorarse otros mecanismos evolutivos para dar cuenta del patrén de
cambio temporal observado para el esqueleto facial en las poblaciones que
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habitaron el territorio de la actual provincia del Neuquén durante el Holoceno
medio-tardio.
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Figura 5. Boxplot de los patrones de variaciéon del tamafo de las muestras de ambos
periodos temporales. Referencia: CS: tamafio centroide

DISCUSION

Los resultados obtenidos en este trabajo muestran que existen diferen-
cias significativas en el tamafio y la forma facial entre individuos provenientes
de los dos periodos temporales comparados (4500-3500 y 1000-200 anos AP).
La magnitud de la variacion observada a lo largo del tiempo es mayor que la
esperable s1 hubiesen actuado unicamente procesos aleatorios durante las esca-
sas generaciones (118 generaciones) que separan ambos periodos. Por lo tanto,
estos cambios morfologicos rapidos entre los grupos que habitaron Neuquén a
través del tiempo podrian estar vinculados a factores no-aleatorios, tales como
la plasticidad fenotipica, y/o eventos histoticos, como flujo génico o expansio-

nes poblacionales (Cavalli-Sforza et al. 1994; Templeton 1998).

199



LA EVOLUCION DE LA MORFOLOGIA FACIAL DE LAS POBLACIONES HUMANAS

Delta=0.0494534

Delta
0.15 0.20 0.25

0.10

0.05

0.01

T T T T

100 200 300 400 500

0
Numero de generaciones

Figura 6. Resultados del A de Lynch (1990) a partir del tamano centroide (CS),
considerando un nimero estimado de generaciones transcurridas desde la divergencia
entre las poblaciones

Estudios previos han sugerido que los patrones de variacion morfologica
observados a nivel facial en los individuos de la region podrian estar influen-
ciados por diversos factores ecologicos. En particular, se ha propuesto que la
dieta -la composicion y el grado de dureza mediado por las técnicas de proce-
samiento- tendtia una influencia directa en el desarrollo de los individuos a
través de la plasticidad fenotipica (Cobos et al. 2012; Menéndez et al. 2014).
Para poblaciones que habitaron regiones geograficas vecinas durante el Holo-
ceno tardio, tales como el sur de Cuyo y noreste de Patagonia, se observd que
los cambios en la morfologia facial estan relacionados con variaciones en la
dieta (Cobos et al. 2014; Menéndez et al. 2014). En Neuquén este planteo se
basé en el analisis del registro arqueologico que ha mostrado la aparicion de
ceramica y macro y microrestos de Zea mays con posterioridad a 2000 anos AP.
Estos hallazgos se registraron en vatios sitios arqueologicos del norte y sur de
Neuquén, incluyendo Michacheo, Gubevi, Cueva Haichol, Meliquina, Alero
Los Cipreses, entre otros (Fernandez 1988-1990; Silveira 1996; Lema et al.
2012; Llano y Barberena 2013; Perez et al. 2011). Estas evidencias permitieron
hipotetizar la existencia de una ampliacion tecnologica para el procesamiento
de alimentos y un incremento en la diversidad de los recursos incorporados a la
dieta, en particular de vegetales domesticados, con posterioridad a ca. 2000
afios AP.

Recientemente, Gordon y Novellino (este volumen) analizaron la varia-
cion en la dieta de las poblaciones de Neuquén entre 4800 y 200 afos AP y
evaluaron explicitamente la hipotesis de cambio en la dieta empleando eviden-
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cia bioarqueoldgica. Los resultados obtenidos a partir del estudio de isétopos
estables (8"°C y 8"°N) sefalan el consumo sostenido de dietas basadas en plan-
tas C3 y/o herbivoros consumidores de este tipo de vegetales (Gordén y No-
vellino este volumen), sin evidencia de cambios importantes en la dieta de los
mdividuos a lo largo del tiempo. Por otro lado, los resultados de los indicado-
res de salud bucal relevados (caries y desgaste dental) muestran una tendencia
al incremento en la frecuencia de caries y una disminucion del grado de desgas-
te del esmalte dental a lo largo del tiempo. Esto sugeriria un aumento relativo
en el consumo de carbohidratos, aunque en cantidades no detectables en los
analisis isotopicos, y un cambio en las técnicas de procesamiento que podria
mvolucrar practicas que contribuyan a consumir alimentos menos abrasivos
(Gordon y Novellino este volumen). En conjunto, los datos aportados por
Gordon y Novellino (este volumen) sugieren que los cambios en la dieta du-
rante el Holoceno medio-tardio fueron de menor magnitud que lo hipotetizado
previamente. Esto permite plantear que la plasticidad fenotipica podria tener
un rol menor en el cambio morfologico facial en la region de estudio.

En este contexto, la posible relacion entre los cambios morfologicos ob-
servados y flujo génico y/o expansiones poblacionales cobra especial relevan-
cia. Para la region de estudio trabajos previos han senalado la existencia de
fluidos contactos poblacionales a lo largo del tiempo que involucraron una
direccion oeste-este, a través de la cordillera de los Andes (Ortelli 1996; Silveira
et al. 2010; Hajduk et al. 2011; Perez et al. 2011). Esta afirmacion se baso en el
hallazgo de valvas de moluscos del pacifico en el registro arqueologico neu-
quino con fechados de al menos 7000-6000 afios AP (Silveira et al. 2010;
Hajduk et al. 2011). La presencia de otros items como obsidianas (procedentes
de la region del Maule), ceramica (estilos Pitrén y Valdivia), plantas domestica-
das (e.g. Zea mays) y arte rupestre (estilo Guaiquivilo) de procedencia chilena
aumenta significativamente en sitios posteriores a 1500 afios AP (Hajduk 1978;
Silveira 1996; Perez et al. 2011; Salazar Siciliano y Berén 2013; Caneo 2010;
Silveira et al. 2010; Hajduk et al. 2011; Salgan 2015). El incremento sostenido
en la frecuencia de estos items a lo largo de los ultimos 500 afios ha sugerido
que durante este periodo se fue conformando una extensa red de vinculos,
principalmente de parentesco, a ambos lados de la cordillera, que derivo en un
sistema extendido geograficamente durante los siglos XVII y XVIIT (Ortelli
1996). Es remarcable que los datos etnohistoricos aportados por viajeros y
funcionarios que recorrieron la region desde el siglo XVI coinciden en senalar
la existencia de grupos diferenciados cultural y fenotipicamente a ambos lados
de la cordillera (Canals Frau 1938). Recién a inicios del siglo XIX se registro el
ingreso de un importante nimero de individuos procedentes del centro de

Chile que se expandieron a través de Neuquén, Rio Negro, La Pampa y Buenos
Aires (Casamiquela 1995; Mandrini y Ortelli 2002). Considerando que las
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muestras del Holoceno tardio final analizadas en este trabajo estan datadas
entre 1000 y 200 anos AP, los cambios morfologicos observados podrian estar
relacionados con el establecimiento de una red de vinculos de parentesco -1.e.
flujo génico- a ambos lados de la cordillera. En este sentido, cabe destacar que
los dos sitios principales del segundo periodo analizados aqui corresponden a
600 anos AP (Loma de La Lata; Caneo et al. 2013) y el siglo XVIII (Caepe
Malal; Hajduk et al. 2000).

Los datos mencionados mas arriba documentan consistentemente la re-
lacion entre las poblaciones de Neuquén y Chile, aunque la posibilidad de esta-
blecer en qué medida esto resulta de flujo génico puede ser analizada con ma-
yor precision a partir de datos moleculares. En este sentido, la evidencia pro-
veniente del ADN mitocondrial moderno indica que los contactos transcordi-
lleranos involucraron flujo génico recurrente (Bodner et al. 2012; de Saint Pie-
rre et al. 2012). La presencia del subhaplogrupo mitocondrial D1g, detectado
en una alta frecuencia en individuos actuales mapuches del centro de Chile y en
mndividuos del noroeste de la Patagonia argentina ha permitido plantear que
probablemente durante el Holoceno tardio se habria producido un patrén de
flujo génico bidireccional a través de la cordillera durante momentos tardios
(Bodner et al. 2012). Sin embargo, es importante remarcar que estos datos co-
rrespondientes a poblaciones actuales no permiten establecer inequivocamente
el momento en el que se establece este patron de flujo génico con relativa in-
tensidad.

Finalmente, con base en la discusion desarrollada es posible identificar
un conjunto de lineas de trabajo que podrian contribuir a la comprension de
los factores que modelaron la variacion morfoldgica craneofacial, asi como la
historia evolutiva poblacional, en la provincia del Neuquén durante el Holo-
ceno. En especial, se requiere en futuros estudios la integracion de lineas de
evidencia arqueoldgica, paleoclimatica y etnohistorica, con datos provenientes
de ADN mitocondrial antiguo de diferentes momentos del Holoceno de la
provincia del Neuquén, asi como de regiones geograficamente cercanas. Esto
permitira entender las caracteristicas de los contactos transcordilleranos a lo
largo del Holoceno y estimar el grado de intensidad del flujo génico a través del
tiempo, asi como la importancia de otros factores o eventos historicos en la
region.
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