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RESUMEN

El objetivo del presente trabajo es abordar el
estudio del poblamiento humano holocénico del
Sudeste de la Regién Pampeana, poniendo a prueba
mediante el analisis de la variacion temporal y espacial
en la morfologia craneofacial, un conjunto de
expectativas derivadas de un modelo previamente
formulado. En base a distintas lineas de evidencia
arqueoldgica y bioarqueolégica, el mismo postula la
probable existencia de discontinuidades poblacionales
a nivel regional durante el Holoceno, asi como una
dindmica de extincidn, expansion y recolonizacién de
poblaciones locales a una escala supra-regional. La
ocurrencia hipotética de estos eventos, asi como la
existencia de una dindmica de tipo metapoblacional
para el area, tendria efectos sobre la variacion
biologica entre las poblaciones locales del area y de
areas vecinas. En este contexto, resulta relevante
analizar las relaciones morfologicas a nivel
craneofacial entre muestras sincrénicas y diacronicas,
tanto del area de estudio como de regiones vecinas,
con el fin de establecer el grado de relacién evolutiva
entre las mismas e inferir el aporte diferencial de
procesos microevolutivos (v.g. flujo y deriva génica) y
eventos histéricos no recurrentes (v.g. expansion o
contraccion geografico-demografica y reemplazo
poblacional) a la variacion bioldgica humana de esta
region. De este modo serd posible contrastar estos
resultados con las expectativas derivadas del modelo
de poblamiento del area.

La estrategia de investigacion desarrollada se basa
en: a) establecer el grado de similitud morfol6gica
facial (i.e. distancias morfométricas) entre muestras
procedentes del Sudeste de la Region Pampeana y
areas vecinas, correspondientes a diferentes periodos
del Holoceno, como una manera indirecta de estimar el
grado de relacion evolutiva entre las mismas, y b)
establecer los patrones de variacion entre muestras
mediante la aplicacion de técnicas multivariadas como
las de coordenadas principales, componentes
principales, etc. (i.e. analisis comparativos, una
aproximacion encuadrada dentro de model-free
methods). El estudio de la morfologia facial en esta
investigacién se centra en la aplicacion de técnicas de
la morfometria geométrica.

Debido a que las hipétesis testeadas en este
trabajo presentan expectativas tanto en una escala
regional como supra-regional, los especimenes
empleados en este apartado corresponden a muestras
de individuos adultos jovenes de ambos sexos
provenientes de diferentes momentos del Holoceno del
Sudeste de la Regidon Pampeana, asi como también a
un conjunto de muestras comparativas provenientes
del Norte y Centro de Patagonia continental, Norte y
Sur de Cuyo, Noreste de la Pampa, Sierras Centrales,
Chaco y Noroeste Argentino.

Los andlisis morfométricos efectuados con el fin
de establecer las relaciones evolutivas entre las

muestras del Sudeste de la Regién Pampeana y de
areas vecinas fueron realizados sobre imagenes
fotograficas del esqueleto facial tomadas en norma
frontal, con los craneos posicionados en el plano de
Frankfurt. Se registraron las coordenadas de
landmarks y semilandmarks. Diversos analisis fueron
efectuados sobre estos datos morfométricos con el fin
de:

a) establecer el patron de variacion entre
muestras: para cada muestra se calcul6 su consenso y
un andlisis de relative warps (i.e. Componentes
Principales sobre variables de forma) fue efectuado
sobre los mismos a partir de los partial warps y de
los vectores del componente uniforme (i.e. variables
de forma). Este andlisis fue empleando para
establecer la variacion en forma entre las muestras de
diferentes momentos del Holoceno del Sudeste de la
Region Pampeana, asi como también entre estas
muestras y aquellas provenientes de areas vecinas;

b) estudiar la relacion entre este patron y la
distribucion geogréafica y temporal de las muestras:
en base a los scores de los consensos de las muestras
sobre cada relative warps y la posicion geogréfica de
las mismas, se efectué un analisis PROTEST, para
conocer el grado de correspondencia entre estos dos
conjuntos de datos y se evalud su significacion
mediante una prueba de permutaciones (n= 9999). De
este modo es posible determinar si la variacion en
forma entre muestras en el esqueleto facial depende
fundamentalmente de su distancia geografica, como es
esperado por un modelo de aislamiento por distancia.

A nivel regional (i.e. Sudeste de la Regi6n
Pampeana), las diferencias mas importantes son
aquellas observadas entre las muestras del Holoceno
tardio inicial con respecto a las muestras del
Holoceno tardio final y Holoceno temprano/medio.
Este resultado concuerda con las expectativas para la
variacién biolégica en el Sudeste de la Region
Pampeana derivas del modelo propuesto para esta
area. Asimismo, a nivel supra-regional se puede
observar que las dos muestras del Holoceno tardio
del Sudeste de la Region Pampeana presentan
variacién asociada con aquella del Noreste de
Patagonia (desembocadura del Rio Negro y San
Blas), conformando un grupo naturalmente
diferenciado de las otras muestras analizadas, tanto
para el Holoceno tardio final como para el Holoceno
medio/tardio-tardio inicial. A su vez, existen
diferencias en forma para estos dos conjuntos de
muestras (i.e. Sudeste de la Region Pampeana y
Noreste de Patagonia) entre el Holoceno
medio/tardio-tardio inicial y el Holoceno tardio final.
Unicamente las dos muestras de la desembocadura
del Rio Chubut presentan similitudes en forma,
indicando continuidad evolutiva en el poblamiento de
esta area. En el Holoceno tardio final, asi como en
menor medida en el Holoceno tardio inicial, las
muestras analizadas estan diferenciadas en funcion de
su distancia geografica, ajustdndose al modelo de



aislamiento por distancia. Finalmente la muestra del
Holoceno temprano/medio esta diferenciada del resto
de las muestras analizadas, estando cercana a las
muestras del Holoceno tardio final del Sudeste de la
Pampa en los anélisis efectuados sobre los individuos
masculinos y a los de la region Noroeste en los analisis
de los individuos femeninos.

Las diferencias observadas entre las muestras del
Holoceno temprano/medio y del Holoceno tardio
inicial del Sudeste de la Region Pampeana podrian
estar relacionadas con la ocurrencia de una reduccién
demografica debida a una contraccién poblacional o a
un evento de extincién local entre ca. 6000 y 3500
afios C*AP (fenémeno apoyado por la evidencia
radiocarboénica). Diferentes mecanismos pueden estar
involucrados en la explicacion de estas diferencias
morfologicas en relacion a la informacién
radiocarbénica disponible. Si ocurrié una contraccion
poblacional las diferencias morfoldgicas temporales
observadas entre las muestras del &rea podrian ser
explicadas por un cuello de botella (i.e. estructura
poblacional) y/o por el ingreso de una nueva poblacién
al area (i.e. un evento histérico). En cambio, si hubo
un evento de extincion local las diferencias
Unicamente pueden explicarse por el ingreso de
individuos de una nueva poblacién al &rea. Ambos
mecanismos generan mayor variacion a la esperada
por las diferencias temporales entre los periodos
comparados. La existencia de un ingreso poblacional
al area presentaria un mayor apoyo por la presencia de
importantes  similitudes morfolégicas entre las
muestras del Holoceno tardio inicial del Sudeste de la
Region Pampeana y del Holoceno medio/tardio y
tardio inicial de la desembocadura del rio Negro con
aquellas morfologias encontradas en el Noreste de la
Pampa (Delta).

Las variaciones morfométricas observadas en el
Holoceno tardio en el Sudeste de la Regién Pampeana
(asi como en el Noreste de Patagonia) no estarian
relacionadas con una reduccion poblacional como es el
caso para el Holoceno medio, ya que en los Gltimos
4000 afios existe un registro radiocarbonico continuo
para el Sudeste de la Region Pampeana, lo que permite
inferir un poblamiento efectivo del area a partir de ese
momento. La evidencia morfométrica presentada en
este trabajo puede ser interpretada como consecuencia
de la existencia de flujo génico mantenido a lo largo
de varias generaciones con el Noreste de Patagonia o
por la existencia de una expansion poblacional desde
esta zona. La ocurrencia de alguno de estos fenémenos
a partir del area de la desembocadura del rio Chubut
estaria apoyada por la existencia de importantes
similitudes morfométricas entre las muestras del
Holoceno tardio final del Sudeste de la Region
Pampeana y el Noreste de Patagonia con aquella del
Holoceno tardio inicial de la desembocadura del rio
Chubut.

A escala macro-regional, una dindmica
poblacional que involucre el flujo génico entre
poblaciones locales (principalmente entre poblaciones

locales geogréaficamente contiguas), con eventos de
expansion poblacional sobre éareas pobladas, y de
reduccion demografica y/o extincién de poblaciones
locales seguida de recolonizacion con una frecuencia
baja (de uno de estos eventos cada 100 o 150
generaciones), parece ser la mas adecuada para
explicar la variacion morfométrica observada en el
area de estudio. Entonces, la dinamica del area puede
ser descripta principalmente como poblaciones
locales dispuestas en poblaciones en parches con
significativo flujo génico que estructuré la variacion
heredable en funcién de la distancia geogréafica que
separa a las poblaciones locales, con eventos
esporadicos de expansion poblacional sobre y desde
algunos de los parches. Si esta disposicion de
poblaciones locales form¢ parte de una
metapoblacién con una extension mayor a la
estudiada en el presente trabajo es un tema que
necesita ser abordado en futuros estudios. Del mismo
modo necesita una mayor discusion la utilidad de
modelos como el metapoblacional que requieren una
dindmica mas frecuente de extinciones y
recolonizaciones de las poblaciones locales que la
observada en poblaciones de Homo sapiens.



ABSTRACT

This work aims to study the Holocene human
peopling of Southeast Pampa through the analysis of
temporal and spatial craniofacial variation. | contrast
several hypotheses derived from a model built upon
archaeological and bioarchaeological evidences, which
postulates the existence of population discontinuities
in the studied region, along with extinction, expansion
and re-colonization of local demes in an over-regional
scale (i.e. metapopulation dynamic). Such population
dynamic would have had an effect on biological
variation among local populations from the area.
Therefore, it is relevant to analyze the craniofacial
morphology in order to establish evolutionary
relationships among them, as well as among
populations from nearby regions. These analyses allow
us to infer the existence of microevolutionary
processes as gene flow and drift, and non-recurrent
historic events as population expansion.

In this work | analyzed several diachronic samples
of adult male and female facial skeleton from
Southeast Pampa, North and Center continental
Patagonia, North and South Cuyo, Northeast Pampa,
Sierras Centrales, Chaco and Northwest Argentina.
The facial morphology was analyzed using geometric
morphometric techniques. The individuals were
photographed with a digital camera and one set of data
was obtained from the facial skeleton, corresponding
to eight landmarks and seventy-four semilandmarks.

Shape differences between specimens were
studied by thin-plate spline analysis using centroid size
as the size measurement. Both uniform (global change
among landmarks and semilandmarks) and non-
uniform (localized change among landmarks and
semilandmarks) components of shape variation were
analyzed in this study. A Principal Component
Analysis (PCA) was performed on partial warps plus
uniform components vectors to describe major patterns
of variation among samples. In addition, Procrustes
analysis was used to compare the patterns of
ordination produced by PCA with geographic location.

A permutation procedure (PROTEST) was then used
to assess the statistical significance of the Procrustean
fit.

The results obtained show that the earlier late
Holocene sample of Southeast Pampa is the most
different when compared with the samples dated in
early/middle Holocene and later late Holocene. These
results are consistent with the biological variation
expected under the model analyzed. In an over-
regional scale the results indicate a close relationship
between the later late Holocene samples from
Southeast Pampa and Northeast Patagonia. The same
pattern is observed for earlier late Holocene samples.
The samples from Chubut River are the only
Patagonian ~ samples  without  morphological
differences, indicating an evolutionary continuity.
The isolation by distance account for most of the
variation found among samples in earlier late and
later late Holocene. The male sample from
early/middle Holocene from Southeast Pampa display
a close relationship with later late Holocene samples
from Northeast Patagonia, whereas female
individuals are more closely related with Northwest
Argentinean samples.

At a regional scale the differences found
between the diachronic samples from Southeast
Pampa seems to be related with two events of
population expansion. The first event probably
involved an expansion from Northeast Pampa,
whereas the second event could be due to the
expansion from Center Patagonia. At an over-
regional scale, a population dynamic involving gene
flow among neighbor local populations, with few
events of population expansion on peopling areas and
a demographic reduction and/or population extinction
followed by re-colonization, seems to be more
adequate to explain the morphometric variation in
this region. If this distribution was part of a
metapopulation with a broader geographic extension
it is a matter that needs be studied in future
researches.
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1. INTRODUCCION

El objetivo del presente trabajo es abordar el
estudio del poblamiento humano holocénico del
Sudeste de la Regién Pampeana, poniendo a prueba
mediante el analisis de la variacion temporal y espacial
en la morfologia craneofacial, un conjunto de
expectativas derivadas de un modelo previamente
formulado por Barrientos (1997, 2001) y Barrientos y
Perez (2002). En base a distintas lineas de evidencia
arqueoldgica y bioarqueolégica®, el mismo postula la
probable existencia de discontinuidades poblacionales
a nivel regional durante el Holoceno, asi como una
dinamica de extincién, expansion y recolonizacién de
poblaciones locales a una escala supra-regional. En
particular, el analisis de los fechados radiocarbénicos
del Sudeste de la Region Pampeana ha permitido la
identificacion de dos discontinuidades significativas en
la distribucion de los mismos (Barrientos y Perez
2005; Barrientos et al. 2005), que podrian estar
relacionadas con la disminucién en el tamafio de las
poblaciones que habitaron el éarea. La primera
discontinuidad se encuentra en el inicio del Holoceno
temprano (ca. 9.000 a 8.500 afios AP), y la segunda en
el Holoceno medio (ca. 6.000 a 5.000 afios AP)
(Barrientos 1997, 2001; Barrientos y Perez 2005). A
su vez, para la Gltima parte del Holoceno tardio (ca.
1.000 a 400 afios AP) se postula, en base a evidencia
arqueoldgica y bioarqueoldgica, la existencia de una
expansion de una poblacién humana desde el sector
inferior de las cuencas de los rios Colorado y Negro y
el litoral sudbonaerense, hacia las llanuras situadas a
ambos lados del sistema serrano de Ventania (ver
Barrientos y Perez 2005). Finalmente, se sefiala que
los grupos del sudeste Pampeano fueron poblaciones
locales pertenecientes a metapoblaciones con un rango
de distribucion geografica desconocido, pero que
probablemente abarcé regiones vecinas como el Norte
de la Pampa Humeda, Pampa Seca, Sierras Centrales,
Sur de Cuyo y el Norte de Patagonia. La ocurrencia
hipotética de estos eventos, asi como la existencia de
una dindmica de tipo metapoblacional para el érea,
tendria efectos sobre la variacion bioldgica entre las
poblaciones locales del area y de areas vecinas. En
este contexto, resulta relevante analizar las relaciones
morfologicas a nivel craneofacial entre muestras
sincrénicas y diacronicas, tanto del area de estudio
como de regiones vecinas, con el fin de establecer el
grado de relacion evolutiva® entre las mismas e inferir

! Este modelo también emplea conceptos derivados de la
biologia de metapoblaciones (Hanski 1997, 1999; Hanski y
Simberloff 1997; Levins 1969) y de la geografia evolutiva
(Lahr y Foley 1998) (ver luego).

2 En este trabajo hablamos de relaciones evolutivas como
relaciones  principalmente  genéticas, indicadoras de
parentesco, entre grupos. Estas pueden ser relaciones
genéticas jerarquicas entre taxa, es decir relaciones ancestro-
descendiente (relaciones filogenéticas), o relaciones no-
jerarquicas entre grupos de individuos de la misma especie

el aporte diferencial de procesos microevolutivos
(v.g. flujo y deriva génica) y eventos histéricos no
recurrentes (v.g. expansion o contraccion geogréafico-
demografica y reemplazo poblacional) a la variacion
biolégica humana de esta region. De este modo serd
posible contrastar estos resultados con las
expectativas derivadas del modelo de poblamiento
del area (ver 5. El poblamiento humano del area
durante el holoceno: expectativas bioldgicas).

La estrategia de investigacion desarrollada se
basa en: a) establecer el grado de similitud
morfolégica facial (i.e. distancias morfométricas)
entre muestras procedentes del Sudeste de la Region
Pampeana y 4reas vecinas, correspondientes a
diferentes periodos del Holoceno, como una manera
indirecta de estimar el grado de relacion evolutiva
entre las mismas, y b) establecer los patrones de
variacion entre muestras mediante la aplicacion de
técnicas multivariadas como las de coordenadas
principales, componentes principales, etc. (i.e.
andlisis comparativos, una aproximacion encuadrada
dentro de model-free methods; Relethford y Lees
1982). El estudio de la morfologia facial en esta
investigacién se centra en la aplicacion de técnicas de
la morfometria geométrica (Adams et al. 2004;
Bookstein  1997; Rohlf y Marcus 1993). La
morfometria geométrica es una técnica de
cuantificacién y analisis de la forma relativamente
nueva, y ha mostrado un rapido progreso en los
altimos afios (Adams et al. 2004). Los avances
principales de esta aproximacion sobre la tradicional
(morfometria multivariada, en el sentido de Reyment
et al. 1984) residen en: a) el desarrollo de un método
estadistico poderoso basado en modelos para la
variacion en forma (shape)® de la configuracion
completa de puntos correspondientes a la localizacion
de landmarks (puntos anatémica o geométricamente
homologos entre estructuras) y semilandmarks
(puntos espaciados regularmente a lo largo de
contornos homdlogos entre estructuras); b) la
capacidad de registrar y analizar diferencias sutiles en
forma; y c) la visualizacién grafica de las mismas. En
este sentido, los resultados de este trabajo permiten
ahondar en la discusion del poblamiento del Sudeste de
la  Regibn Pampeana desde aproximaciones
metodoldgicas complementarias a otras que ya han sido
aplicadas precedentemente (v.g. Barrientos y Perez
2002; Méndez y Salceda 1989; Perez 2002a; Salceda
et al. 1997). En particular permitiran, mediante la
consideracion de muestras con cronologia establecida

surgidas por flujo genético (relaciones tokogenéticas)
(Henning 1966; Posada y Crandall 2001; Rohlf 2000a).

3 La “forma”, en el sentido castellano de la expresion
inglesa form, puede ser conceptualizada como una
combinacion de tamafio (size) y forma, en el sentido
castellano de la expresion inglesa shape. En este trabajo
shape sera traducido como forma, aclarando entre
paréntesis cuando sea necesario hacer la distincion con el
término form existente en los trabajos de lengua inglesa
(ver discusién en 6.1.1. Tamafio y forma en morfometria).



radiocarbdnica y contextualmente, y mediante el empleo
de nuevas técnicas, dar una nueva perspectiva al
poblamiento de la regién, que hasta el momento ha sido
abordado mediante descripciones globales de la forma
craneofacial y bésicamente sin tener en cuenta la
cronologia de las muestras empleadas.

El presente trabajo se organiza del siguiente
modo: en el capitulo 2 se presenta el marco conceptual
dentro del cual se llevd a cabo el estudio de la
dindmica evolutiva de las poblaciones locales
pampeanas. En el capitulo 3 se refieren las
particularidades del estudio de las relaciones
evolutivas entre poblaciones humanas en un contexto
arqueoldgico. En el capitulo 4 se describe el area de
estudio y los antecedentes de andlisis craneoldgicos en
la misma. En el capitulo 5 se describe un modelo
acerca de la evolucidn de las poblaciones prehistéricas
pampeanas a partir del cual se derivaron expectativas
acerca de las diferencias morfoldgicas entre las
mismas durante el Holoceno, asi como entre estas y las
poblaciones de areas vecinas. En el capitulo 6 se

describen los métodos morfométricos empleados, y
en el capitulo 7 se presentan las muestras a analizar,
asi como algunos analisis efectuados con el fin de
determinar el sexo, la edad de muerte, la deformacion
del craneo y el error de observacion en el registro de
coordenadas cartesianas. En el capitulo 8 se
presentan los estudios realizados y los resultados
alcanzados a partir del analisis del esqueleto facial en
relacion a las expectativas derivadas del modelo de
poblamiento para el area presentado en el capitulo 5.
Finalmente, en los capitulos 9 y 10 se discuten los
resultados obtenidos en este trabajo en el marco del
modelo de poblamiento propuesto para el area y se
consideran temas en los que resultaria necesario
profundizar en futuras investigaciones. Asimismo, en
dos apéndices de este trabajo se presenta una
descripcion detallada de las técnicas morfométricas
empleadas y, a su vez se muestra una comparacion de
las diferencias analiticas e interpretativas entre los
métodos de morfometria tradicional y geométrica
(basados en landmarks y semilandmarks).



2. DINAMICA EVOLUTIVA DE POBLACIONES
HUMANAS

Se han formulado diversos tipos de modelos de
dindmica poblacional, los cuales permiten dar cuenta
de la evolucion y de los patrones de variacion
existentes en las poblaciones de diferentes organismos.
En el modelo tradicional de dindmica poblacional (i.e.
el modelo de panmixia; ver Harti y Clark 1997) se
asume que en una poblacion todos los individuos
tienen igual probabilidad de aparearse con cualquier
otro miembro de la misma poblacién. Este supuesto es
una simplicacién, y no se lo considera de forma
estricta para dar cuenta de la estructuracion por edad
en una poblacion asi como el agregamiento de los
individuos en el espacio conformando poblaciones
locales' (Hanski 1999). Otro supuesto importante
dentro de la aproximacion tradicional es que la
poblacidn esta unida por migracién, aunque no se
considera si los movimientos de individuos son hacia o
desde una poblacidn local. Estos supuestos limitan la
aplicabilidad del modelo de panmixia a muchas
situaciones reales (Hanski 1999). Ilkka Hanski (1999)
ha planteado que las limitaciones del modelo
tradicional de dinamica poblacional son mas evidentes
cuando se estudian poblaciones pequefias con un alto
riesgo de extincién, y han sido las bases para el
surgimiento de un modelo mas inclusivo de esta
dinamica, el modelo metapoblacional.

El término metapoblacion fue introducido por
Richard Levins (1969), y el uso de los modelos
metapoblacionales ha tenido un crecimiento rapido a
partir de la década de 1990 en el campo de la ecologia
animal, principalmente en insectos y pequefios
mamiferos (Baguette 2004; Elmhagen y Angerbjon
2001). Hanski y Simberloff (1997) dieron las premisas
claves de la aproximacion metapoblacional: a) que las
poblaciones estan espacialmente estructuradas en
conjuntos de poblaciones locales y b) que la migracién
entre las poblaciones locales tiene algin efecto sobre
la dinamica local, incluyendo la posibilidad de

! La poblacién local -subpoblacion o deme- ha sido
considerada como una unidad operacional y natural en
ecologia, genética y sistemética (Baguette y Stevens 2003;
Hanski y Simberloff 1997). La misma puede ser definida
como la comunidad de individuos potencialmente inter-
fértiles en una localidad dada (Mayr 1970). Ernest Mayr
(1970) recalca la importancia de la proximidad genética
entre miembros de una misma poblacién local, los cuales
comparten un Gnico pool génico. Hanski y Simberloff
(1997), dentro de una aproximacion metapoblacional, han
definido una poblacion local como un conjunto de
individuos que viven en un mismo parche de habitat
(generalmente pequefio) y que, por lo tanto, interactian unos
con otros. Esta definicion concuerda bien con la definicion

original de Mayr (1970) y con aquella usada
operacionalmente en antropologia, donde las poblaciones
locales son definidas generalmente usando cluster

geograficamente determinados de individuos (Cavalli-Sforza
et al. 1994; Gonzélez-José 2003; ver 7. Materiales).

reestablecimiento  poblacional después de una
extincion. Estas premisas contrastan con las del
modelo simple de panmixia (Hanski y Simberloff
1997). Entonces una metapoblacion puede ser
definida como un sistema de poblaciones locales
establecidas en habitats discretos (i.e. habitats en
parches®) que interact(ian a través del movimiento de
individuos, y que estd protegida contra la extincion
por el flujo génico entre poblaciones locales, el efecto
de rescate® y la recolonizacion después de una
extincion (Baguette 2004; Hanski 1999; Hanski y
Simberloff 1997; Harrison y Taylor 1997). Esta es
una definicion de metapoblacion en sentido amplio -
en oposicion al modelo méas estricto publicado en
1969 por Levins*- que ha comenzado a utilizarse
desde fines de la década de 1990 con el fin de
incorporar  diferentes  tipos de  estructuras
poblacionales dentro del marco metapoblacional.
Este concepto es incluso méas amplio que aquel
formulado por Hanski y Gilpin (1991) (la definicion
en sentido estrecho; Harrison y Taylor 1997), el cual
sefiala que al menos una de las poblaciones locales de
la metapoblacion debe tener una probabilidad real de
extinguirse (Smedbol et al. 2002).

El concepto amplio de metapoblacion permite
incorporar en este marco un extenso rango de
dindmicas, que varian en forma continua en la
varianza en el tamafio de los parches, en la frecuencia
de la migracién de individuos entre ellos (Harrison y
Taylor 1997), y en la probabilidad de que una
poblacion local se extinga (Figura 1) y que el parche
sea recolonizado. En base a este continuo de
dinamicas se ha creado la siguiente clasificacion, de
cardcter principalmente esquemdtico, de las
metapoblaciones (Figura 2; esta clasificacion esta
tomada de Harrison y Taylor 1997): a) el modelo
clasico o modelo de Levins: la metapoblacién esta
conformada por un conjunto de poblaciones locales
gue estan sujetas a extincién y persisten en el nivel
metapoblacional por recolonizacién (Figura 2a); b)
modelo continente-isla: las extinciones locales
afectan a las pequefias poblaciones locales (islas),
pero el sistema persiste debido a su mayor y mas

2 Un parche es un érea discreta de concentracion de
recursos en un ambiente fragmentado.

® El efecto de rescate hace referencia a tasas de migracion
muy altas, las cuales salvan a la poblacion local de la
extincion (Hanski y Simberloff 1997).

4 El concepto original de metapoblacién (Levins 1969),
incluye tres supuestos simplificadores: a) que los habitats
utilizados por las poblaciones locales poseen un mismo
tamafio y un mismo grado de aislamiento; b) que las
poblaciones locales poseen dindmicas totalmente
independientes, no correlacionadas, y ¢) que la tasa de
intercambio de individuos entre las poblaciones locales es
tan baja, que la migracién no posee un efecto real sobre las
dinamicas locales: éstas ocurren a una escala temporal mas
rapida en comparacion con la dindmica de la
metapoblacion. Muy pocas (meta)poblaciones reales
satisfacen completamente todos estos requisitos (Baguette
2004; Hanski 1999; Harrison y Taylor 1997).



persistente poblacion local (el continente) (Figura 2b);
c¢) modelo de poblaciones en parches: para que en una

M. Continente-isla

>

Varianza en el
tamario del parche

M. No-equilibrio M. Clasico

diferentes causas (Harrison y Taylor 1997), entre las
cuales se encuentran fendmenos demograficos
estocasticos  (principalmente
en poblaciones locales de
pequefio tamafio), fendmenos
ambientales estocasticos
(entre ellos las catatrofes) y
amenazas ambientales (como
la pérdida de hébitat). En
muchas especies,
principalmente de grandes
mamiferos, son mas
frecuentes fendmenos
denominados seudo-
extinciones, causadas por
emigracion mas que por
mortalidad  (Elmhagen vy
Angerbjén  2001; Harrison
1991). Por otro lado, la

los

Poblaciones
en Parches

Tasa de migracion >
< Frecuencia de las extinciones

Figura 1. Relaciones entre los diferentes tipos de metapoblaciones. El simbolo >
sefiala la direccion en la que las variables consideradas crecen. Modificado de

Harrison y Taylor (1997).

metapoblacién la extincion pueda ocurrir las
poblaciones locales separadas en parches deben estar
razonablemente aisladas unas de otras. En el extremo
opuesto a esto estan los sistemas de poblaciones en
parches en los que la progenie de todos los parches
estd completamente mezclada y es redistribuida entre
los parches en cada generacion (Figura 2c), lo cual
reduce a 0 la probabilidad de extincién de los mismos;
d) modelo de no-equilibrio: la extincién local, en lugar
de suceder como parte de un proceso estable, puede
ocurrir en el curso de un declinamiento de una especie
hacia la extincion regional, con la recolonizacion
ocurriendo infrecuentemente o nunca (Figura 2d); e)
modelos mixtos: los resultados de estudios de campo
han sugerido que muchas metapoblaciones combinan
rasgos de las otras clases de estructura
metapoblacional, a lo largo de un gradiente que va de
parches centrales aglomerados a unos parches
periféricos aislados (Figura 2e). Los parches centrales
estan unidos por dispersion en una Unica poblacién,
con parches méas aislados bajo extincion vy
recolonizacion, e incluso vacantes.

Las metapoblaciones como fueron definidas mas
arriba (con excepcion de las poblaciones en parches, es
decir usando la definiciobn en sentido estrecho)
presentan una dindmica en dos niveles diferentes: a)
una dindmica metapoblacional regida por los
fendmenos de extincion y recolonizacion, y b) una
dindmica de las poblaciones locales gobernada
principalmente por la natalidad y la mortalidad
(Hanski 1999; Hanski y Simberloff 1997). Ambos
niveles estan relacionados y contribuyen a la dinamica
metapoblacional. Las extinciones locales tienen

recolonizacién es realizada
por miembros de otra
poblacién local, y su dinamica
depende de aquella de la
metapoblacién (ver arriba).
La dindmica propia de una
poblacién local esta regida
principalmente por los
procesos de natalidad vy
mortalidad (aunque la emigracion e inmigracion de
individuos tiene cierta influencia), y si bien puede
influir en la dindmica de la metapoblacién, es
relativamente independiente de ésta. Una poblacién
local que ocupa un nuevo parche [originada a partir
de la separacion respecto de alguna fuente ancestral
(una o varias poblaciones locales), involucrando
generalmente algin grado de alopatria (Mayr 1970)],
puede mantener su estabilidad poblacional,
contraerse o expandirse (Finlayson 2004; Lahr vy
Foley 1998).

Entonces, dependiendo de la fragmentacion del
ambiente, de la importancia de la migracién entre
parches y de la frecuencia de los eventos de extincion
y recolonizacion, la dindmica poblacional (o
metapoblacional) puede variar desde una estructura
poblacional panmictica, con todos los individuos con
la misma probabilidad de interactuar unos con otros
(el modelo poblacional clésico) hasta poblaciones
locales conformando una metapoblacion en no-
equilibrio (Figura 1). Esta ultima afirmacion enfatiza
en la idea de que no todas las poblaciones, incluso no
todas las que tienen una disposicion en parches,
tienen una dindmica metapoblacional (Anderson et
al. 2004; EImhagen y Angerbjon 2001; Freckleton y
Watkinson 2003; Hanski y Gilpin 1991; Hanski y
Simberloff 1997; Harrison 1991; Harrison y Taylor
1997; Smedbol et al. 2002); en estos casos se
considera que algunas especies pueden funcionar de
acuerdo con el modelo de panmixia y, en muchos
casos, el modelo de las poblaciones en parches es
excluido de los modelos metapoblaciones (EImhagen



Figura 2. Diferentes tipos de metapoblaciones: a) el modelo clasico o modelo de
Levins; b) modelo continente-isla; c) modelo de poblaciones en parches; d)
modelo de no-equilibrio; e) modelos mixtos. Los simbolos Ilenos demarcan
habitats ocupados y las flechas los movimientos de dispersion. Tomado de

Harrison y Taylor (1997).

y Angerbjon 2001; Freckleton y Watkinson 2002,
2003; Hanski 1999). Siguiendo a Hanski y Gilpin
(1991), se requiere de algin recambio poblacional
(extincién-colonizacién)  para  diferenciar  una
metapoblacién (Freckleton y Watkinson 2003; la
definicion de metapoblacién en sentido estrecho; ver
arriba), es decir que exista una dindmica a dos niveles
(una dindmica de las poblaciones locales y otra
metapoblacional) (Elmhagen y Angerbjon 2001;
Hanski 1999). En este sentido Hanski (1999) ha
planteado que la tarea de los bidlogos no es clasificar
las especies en una u otra categoria (meta)poblacional,
sino comprender la biologia y dinamica de las mismas.
Segln este mismo autor la pregunta real es si la
aproximacion metapoblacional es atil o no.
Precisamente, ¢son validas las asunciones acerca que
el espacio es discreto, que los procesos tienen lugar en
dos escalas (una local y otra metapoblacional) y que
las unidades espaciales discretas son suficientemente
estables para que una poblacion local persista al menos
unas generaciones? (Hanski 1999).

En particular, en el caso de Homo sapiens todavia
no ha habido una discusién profunda acerca de si los
supuestos de la aproximacion metapoblacional son
validas o no, y por lo tanto si el modelo
metapoblacional puede ser Gtil para comprender la
dindmica de las poblaciones humanas. Sin embargo, el
concepto ha comenzado a ser aplicado en los Gltimos
cinco afos en diferentes contextos (Barrientos y Perez
2002; Bocquet-Appel y Demars 2000; Bocquet-Appel
et al. 2005; Borrero 2001; Eller 2002; Harding y

McVean 2004; Lanata y Garcia
2001). Los individuos que
conforman  una  poblacién
pueden estar distribuidos mas o
menos uniformemente a traves
del espacio  (distribuciones
denominadas “regular” y “al
azar”’), o concentrados en
determinados puntos del paisaje
(distribucién “agregada”)
(Hanski 1999; Sharov 1996). En
el caso de las poblaciones
humanas, debido a sus
requerimientos ambientales, las
distribuciones suelen ser casi
siempre de naturaleza agregada,
dando origen a la formacién de
grupos locales con mayor o
menor grado de vinculacién,
dependiendo de la tasa de
movilidad individual y grupal
(i.e. migracion) (Cavalli-Sforza
et al. 1994). Los grupos locales
de una poblacion humana
pueden ocupar habitats (i.e.
parches) definidos por una
cierta concentracién de recursos
de variadas dimensiones, desde
uno tan pequefio como un sélo
valle, hasta otro consistente en una extensa region de
miles de km?. Asimismo, el grado de aislamiento de
las poblaciones locales puede variar en funcion de la
distancia existente entre las &reas de concentracion de
recursos que constituyen sus habitats y de la
accesibilidad de las mismas (Barrientos y Perez
2002).

Por otro lado, la importancia de la extincion y la
recolonizacién de hébitats varian entre especies
(Elmhagen vy Angerbjon 2001; Freckleton vy
Watkinson 2003; Hanski 1999). La mayoria de las
extinciones recientes de especies son consecuencia
indirecta de la destruccion y fragmentacion de
habitats (Wilson 1992). Para Homo sapiens se ha
reconocido la probable importancia de estos
fenémenos a lo largo del Pleistoceno-Holoceno
(Cavalli-Sforza et al. 1994; Eller 2002; Finlayson
2004; Lahr y Foley 1998), aunque poco se sabe de los
mismos (Eller 2002)°. En particular, es reconocido
que las expansiones Yy colonizaciones se han
efectuado tanto sobre parches vacios como sobre
otros poblados (Cavalli-Sforza et al. 1994; Rockman
y Steele 2003), dependiendo del grado de saturacion
del ambiente. Finalmente, es probable que las
poblaciones locales humanas una vez establecidas
perduren por varias generaciones (Cadien et al. 1976;

% Es importante sefialar que nuestra especie, junto con otras
de grandes mamiferos, tiene una menor probabilidad de ser
seriamente afectada por condiciones climaticas vy
ambientales locales, en relacion a la influencia que tienen
estos factores sobre especies de insectos (Hanski 1999).



Key y Jantz 1990). En funcion de que muchas de las
caracteristicas de la dinamica de nuestra especie se
ajustan a aquellas de los modelos metapoblacionales
es esperable que estos tengan gran utilidad en el
estudio de la estructura e historia de la misma.

2.1. Genética y evolucion de (meta)poblaciones

La estructura metapoblacional tiene consecuencias
significativas no solo para la ecologia poblacional sino
también para la estructura genética y la evolucion de la
misma (Barton y Withlock 1997; Hanski 1999; Hanski
y Gilpin 1997; Hanski y Simberloff 1997)°. Sewall
Wright (1931, 1932) describié un modelo en el que
una poblacion esta fragmentada en maultiples
poblaciones locales (el modelo de islas), en el cual
todas las poblaciones locales tienen tamafio efectivo
constante Ne, con una fraccion de m individuos en
cada poblacion local emigrando por generacion vy
siendo reemplazado por el mismo numero de
inmigrantes obtenido al azar de cualquiera de las
poblaciones locales de la (meta)poblacion. En este
modelo se asume que cada poblacion local es lo
suficientemente grande para que la deriva génica no
tenga importancia (Harti y Clark 1997).

El modelo de islas puede ser usado para estudiar
la variacion genética (y fenotipica’) y la evolucién de
una metapoblacion (Barton y Withlock 1997; Hanski
1999)%. En equilibrio, la varianza genética entre
poblaciones locales en la metapoblacion es dada por el
coeficiente:

1
Fst~r————
4ANem+1
Segin este  modelo la diferenciaciéon de las

poblaciones locales decrece con el nimero de
migrantes, Ne m. El nivel de flujo génico que es
suficiente para prevenir una substancial diferenciacion
poblacional es sorprendentemente bajo (Hanski 1999),
pudiendo ser tan bajo como el intercambio en
promedio de un individuo por generacion (Maruyama
1970, 1971).

® En términos generales, la deriva génica y la seleccion
natural son responsables de la diferenciacion entre
poblaciones locales (Wright 1932), mientras que el flujo
génico evita la diferenciacion de las mismas (Mayr 1942).

" En relacion a la aplicabilidad general de estos modelos en
estudios morfométricos, se ha discutido acerca del efecto de
la deriva y el flujo génico sobre rasgos cuantitativos
(generalmente poligénicos). Algunos han sugerido que los
rasgos de un locus simple y aquellos poligénicos responden
de una manera similar a estos factores (Howells 1973a;
Morton y Lalouel 1973). Otros han sefialado, en cambio, que
los rasgos poligénicos responden de una manera més lenta a
estos factores evolutivos (Hanna 1962; ver discusion en
Relethford y Lees 1982).

8 Aunque modelos mas complejos son necesarios para
estudiar algunos fendmenos bioldgicos (Ovaskainen y
Hanski 2004).

Contrariamente a lo asumido en el modelo de
islas, la migracion en poblaciones reales es mas
compleja. En la naturaleza, los migrantes provienen
generalmente de la poblacion mas cercana, estando
las mismas distribuidas a lo largo de una dimension
(v.g. la cuenca de un rio) o de dos (Harti y Clark
1997). Esta tendencia de las poblaciones a
intercambiar genes con su vecino mas proximo,
resultando en una gran afinidad genética entre grupos
geograficamente cercanos y la ocurrencia probable de
diferenciaciéon genética entre grupos que estan
alejados debido a la deriva génica, ha sido
denominada aislamiento por distancia (Wright 1943,
1946)°. Este modelo ha sido aplicado con gran éxito
para describir la diferenciacion de las poblaciones
locales humanas (Cavalli- Sforza et al. 1994;
Barbujani 1987; Relethford 1994, 2004; Sokal 1988).
En general, se ha concluido que la distancia genética
entre dos poblaciones humanas se incrementa en
correlacién directa con la distancia geografica que las
separa (Cavalli-Sforza 2000; Cavalli-Sforza et al.
1994). Esto se debe a que mientras la mayor cantidad
de parejas son seleccionadas dentro del propio grupo,
una pequefia proporcion son elegidas en areas vecinas
(Cavalli-Sforza 2000). El incremento en la distancia
genética con el aumento en la distancia geogréafica es
lineal hasta aproximadamente los 1500 km, sin
embargo con distancias geogréaficas grandes (méas de
1500 a 2000 km en América) el incremento en la
distancia genética disminuye (Cavalli-Sforza et al.
1994).

Por otro lado, generalmente la dindmica de
extincion-colonizacién reduce la variacién genética
en una metapoblacién, y puede tanto reducir o
aumentar la diferenciacion genética entre poblaciones
locales, en relacién con una poblacién estable
(Hanski 1999). Muchos de los mismos factores que
contribuyen a particionar la varianza en el modelo de
islas también son responsables del control de la
evoluciéon de la varianza en metapoblaciones con
dinamicas locales inestables y con extincion vy
recolonizacién  (Barton 'y  Withlock 1997).
Esencialmente, un tamafio poblacional pequefio
incrementa la varianza entre las poblaciones locales
(debido a la accion de la deriva génica) y la
migracion la hace decrecer. Las extinciones y
recolonizaciones permiten que se incremente la
varianza entre poblaciones locales en muchas
circunstancias (Barton y Withlock 1997; Eller 2002;
Hanski 1999) ya que las extinciones generalmente
implican que las nuevas poblaciones estan siendo
formadas en algin lugar. Del mismo modo la
colonizacion esta asociada al efecto fundador.
También es posible que la extincién y la colonizacién
reduzcan la diferenciacion entre poblaciones locales,
pero solo si los genes se mueven predominantemente

® Este modelo también puede ser aplicado para el estudio
de la diferenciacion temporal, donde es denominado
aislamiento por tiempo (Hendry y Day 2005).



cuando las nuevas poblaciones son formadas (Barton y
Withlock 1997). Entonces, los dos factores claves que
determinan el efecto de la dindmica de extincion-
colonizacion sobre la diferenciacion genética de las

poblaciones locales son el patron de flujo génico (@)

y el nimero de individuos establecidos en una nueva
poblacidn (k) en comparacién con la cantidad de flujo
génico entre las poblaciones locales establecidas (Nm)
(Hanski 1999). En especies, generalmente animales,
en las cuales hay mucho flujo génico (como en nuestra
especie) o altas tasas de recambio de poblaciones
locales, los niveles de diferenciacion son
practicamente cero.



3. ANALISIS DE RELACIONES EVOLUTIVAS
ENTRE POBLACIONES HUMANAS EN UN
CONTEXTO ARQUEOLOGICO

3.1. Origen y causas de la variacién morfolégica de
estructuras complejas

Atchley y Hall (1991) han formulado un modelo
para el estudio de la evolucion de estructuras
bioldgicas complejas (Cowley y Atchley 1992; Duarte
et al. 2000). La morfologia de una estructura
anatémica es determinada, en primer lugar por eventos
ocurridos tempranamente durante la condensacion
mesenquimal y  posteriormente, durante la
diferenciacion en varias unidades morfogenéticas. Los
parametros relevantes en la produccion de la forma
(form) de una estructura anatomica son el nimero
efectivo de células en la condensacién, el momento
relativo del inicio de la condensacion, la tasa de
migracion, el nacimiento y la muerte celular (Atchley
1993; Atchley y Hall 1991; Duarte et al. 2000; Hall
2003). Estos cinco pardmetros de la dindmica de
conjuntos de células son responsables del ensamblaje
de una estructura morfolégica compleja’. Las
alteraciones en cada uno de estos parametros pueden
conducir a cambios en el desarrollo y a la evolucién
morfolégica. La importancia que tienen estos cambios
en el desarrollo posterior y la evolucién de la
morfologia puede ser vista por una extension simple
de la isometria y del crecimiento proporcional. La
isometria hace referencia a patrones de crecimiento
idénticos entre dos 0 mé&s estructuras anatomicas. En
una estructura las desviaciones de la isometria
(alteraciones en forma -shape-) pueden surgir de
cambios en los pardmetros del desarrollo en cada
condensacion. Las relaciones de estos cambios con
eventos criticos del desarrollo, como la diferenciacion
de las condensaciones, son muy importantes en la
comprensién de la magnitud de sus efectos ya que los
mismos pueden ocurrir en diferentes momentos
durante la ontogenia. Existen dos procesos por los
cuales el crecimiento se desvia de la isometria: a) por
alometria, que puede ser definido como el cambio en
forma correlacionado con un incremento o
disminucion en el tamafio (Gould 1977; Klingenberg
1998; Mossiman 1970); b) por heterocronia que hace
referencia a cambios evolutivos en la tasa o en el
timing del proceso de desarrollo (Gould 1977;
Klingenberg 1998; McKinney y McNamara 1991).

Hasta el presente se han reconocido cuatro
categorias mayores de factores causales que controlan
el desarrollo, crecimiento y morfogénesis en
mamiferos: genético intrinseco, epigenético, genético
maternal y ambiental (Atchley y Hall 1991). Los
factores genéticos (Herring 1993) que actlan

1 El estudio de las condensaciones como estructuras,
unidades morfogenéticas y loci de procesos en la interfase
entre el genotipo y el fenotipo, en la ontogenia y la filogenia,
es uno de los objetivos principales de la biologia evolutiva
del desarrollo o evo-devo (Hall 2003; ver también Arthur
1997; Hall 1992).

intrinsicamente pueden producir  proteinas
estructurales, enzimas con actividades cataliticas
especificas (Paigen 1989), factores de crecimiento
gue acttan localmente (Hollenberg 1989), entre
otros. Si bien la morfologia involucra la produccién
de estructuras, hay evidencia a favor de la existencia
de menor variabilidad en genes que controlan
aspectos estructurales en relacién con la variabilidad
presente en aquellos genes regulatorios (King y
Wilson 1975). Recientemente se ha probado que 26
QTLs (Quantitative Trait Locus o Locus de Rasgos
Cuantitativos) afectan significativamente caracteres
métricos de la bdveda craneana y la cara, actuando de
manera aditiva® (Leamy et al. 1999). Muchos de los
QTL que afectan las dimensiones del craneo pueden
ser los mismos genes que afectan la forma de la
mandibula y los dientes (Workamn et al. 2002). Los
factores epigenéticos son agentes heredables que
pueden actuar local o globalmente (Hall 2003;
Herring 1993; Vogl et al. 1993). Los factores
epigenéticos que actan localmente pueden originarse
a partir de inducciones embrioldgicas involucrando
células y tejidos adyacentes, o a partir de la accion de
otros dérganos en desarrollo (Lieberman et al. 2000).
Los factores epigenéticos que actlan globalmente
(v.g. hormonas) se originan a distancia del blanco y,
como resultado, pueden afectar simultaneamente
muchas poblaciones diferentes de células en
desarrollo (Vogl et al. 1993). La “herencia maternal”
(el factor genético maternal) es definida como la
influencia que la madre tiene sobre el fenotipo de su
progenie (Kirkpatrick y Lande 1989; Oyhenart et al.
1996). Estos atributos maternales condicionan la
expresion del ADN nuclear de la progenie y, por lo
tanto, actlan epigenéticamente. Finalmente, los
factores ambientales son condiciones no heredables
que pueden causar perturbaciones significativas del
proceso de desarrollo conduciendo a fenotipos
anormales (i.e. plasticidad fenotipica; Hanken y Hall
1993; Pigliucci 2001, 2003; Via y Lande 1985).

En altimo lugar, para comprender el desarrollo y
la evolucion de la morfologia, es importante
comprender el origen de la asociacion entre rasgos
individuales o integracion morfolégica asi como su
diferenciacion o estructura modular (Chernoff vy
Magwene 1999; Olson y Miller 1958; Pigliucci
2003). Tres formas de integracion morfoldgica han
sido reconocidas: funcional/del desarrollo (definida a
escala individual), genética y evolutiva (definidas a
escala poblacional) (Cheverud 1996; Marroig y
Cheverud 2001). La integracion funcional/del
desarrollo hace referencia a la interaccion de
elementos morfoldgicos durante su desempefio en
alguna funcion o proceso de desarrollo. La
integracion genética, representada por la matriz de
varianza y covarianza genética o fenotipica, hace

2 Estos es importante ya que los modelos de estructura
poblacional que han sido desarrollados para rasgos
cuantitativos asumen un control poligénico con efectos
iguales y aditivos (Relethford y Lees 1982).



referencia a la herencia comdn de rasgos surgidos por
desequilibrio de ligamiento y pleiotropia (Cheverud
1982; Marroig y Cheverud 2001). Finalmente, la
integracion evolutiva se refiere a la evolucién
coordinada de elementos contenidos en complejos
funcionales (Cheverud 1996; Marroig y Cheverud
2001). Si bien la integracion morfoldgica es un rasgo
importante de las estructuras complejas, recientemente
se ha aportado numerosa evidencia a favor de que el
esqueleto craneofacial tiene una estructura modular,
con dos mddulos relativamente independientes a causa
de su desarrollo diferencial (i.e. el esqueleto facial y la
boveda) (Leamy et al. 1999) y varios complejos
internamente integrados pero relativamente
independientes entre ellos debido a su diferenciacién
funcional (v.g. nasal, oral, zigomético y orbital en el
esqueleto facial) (Gonzélez-José et al. 2004; Marroig y
Cheverud 2001).

Finalmente, los cambios a largo plazo en los
sistemas bioldgicos ocurren como resultado de las
fuerzas evolutivas actuando sobre la variacion genética
en una poblacion de organismos. Asi, los cambios
evolutivos en estructuras morfoldgicas surgen de las
fuerzas evolutivas actuando sobre alteraciones
heredables en el proceso de desarrollo, tanto en los
elementos estructurales como en los fendémenos
regulatorios (Atchley y Hall 1991; Murray 1990).

3.2. Morfogénesis y el estudio de las relaciones
evolutivas entre poblaciones humanas

Del modelo de Atchley y Hall (1991) se
desprende que, en un analisis morfométrico, no toda la
variacion registrada es Gtil en el estudio de las
relaciones evolutivas entre poblaciones humanas. Una
parte de las similitudes y diferencias puede ser debida
a la accién de factores ambientales o maternales, por
lo que es importante evaluar la base bioldgica
(genética, del desarrollo y funcional) de los rasgos o
complejos de rasgos empleados en un analisis (Collard
y Wood 2000; Lieberman 1999; Lockwood et al.
2004; Roseman 2004; Trinkaus 1995). Entonces, para
analizar la varianza dentro y entre unidades
taxondmicas se deben emplear rasgos que sean
estables durante el desarrollo y para los cuales haya
algin indicio razonable de que reflejan en alguna
medida la variacion genotipica (Collard y Wood 2000;
Lieberman 1999; MacLeod 2001; Trinkaus 1995).

Los anélisis morfométricos desarrollados en este
trabajo utilizan la similitud craneofacial para analizar
la variacion intra e intergrupal. Recientemente, se ha
sefialado que los analisis de variacion craneofacial
entre poblaciones humanas de diferentes momentos
tienen el potencial para proveer informacion
importante acerca de la estructura y la historia® de las

% La estructura de la poblacién refiere al aporte de variacion
genética entre poblaciones locales debido a procesos tales
como flujo y deriva génica. La historia de la poblacién
refiere a cambios genéticos atribuibles a eventos histdricos
no recurrentes tales como expansién o contraccion

poblaciones del pasado (Gonzalez-José et al. 2005;
Powell y Neves 1999; Roseman 2004). Esta
afirmacidn se sustenta en el hecho que la variacion en
estos rasgos morfoldgicos refleja considerable
variacion genética (Devor 1987; Relethford 1994;
Relethford y Blangero 1990; Relethford y Lees
1982). EI wvalor especifico de la variacién
morfoldgica asociada a la variacion genética es la
heredabilidad de un rasgo®. Si bien las estimaciones
de la heredabilidad tienen considerables problemas
(Cheverud 1988), la obtenida para rasgos métricos
craneofaciales es alta (Devor 1987; Relethford 1994,
2004) y similar a la hallada en otros rasgos
morfolégicos usados en analisis evolutivos en
antropologia, tales como los rasgos discretos del
créneo (Cheverud y Buikstra 1981) y el tamafio
dental (Dempsey y Townsend 2001; Townsend y
Brown 1978). Asimismo, los estudios que han
evaluado la constancia o proporcionalidad de las
matrices de correlacién genética y fenotipica para
rasgos morfolégicos (principalmente morfometria
craneofacial), sugieren que los patrones fenotipicos
son buenos estimadores de su contraparte genética
(Ackermann y Cheverud 2000; Atchley 1982;
Atchley et al. 1981; Cheverud 1988; Marroig vy
Cheverud 2001; Roff 1996). Estas observaciones son
particularmente importantes en aquellos analisis
evolutivos en los cuales se utiliza evidencia fésil y
grandes colecciones de Museos, donde los datos
genéticos no se encuentran disponibles (Ackermann y
Cheverud 2000). Esto no implica sostener que la
dimension morfolégica del fenotipo depende
exclusivamente de factores genéticos o epigenéticos
[ya que como ha sido expuesto méas arriba existen
otros factores causales no heredables que controlan el
desarrollo, y por lo tanto la morfologia (i.e. genético
maternal y ambiental; Atchley y Hall 1991)], sino
que estos factores heredables son los que

geografico-demografica y
(Templeton et al. 1995).
* El valor especifico de la variacién morfoldgica asociada a
la variacion genética es la heredabilidad de un rasgo,
definida como la proporcion de la varianza fenotipica total
que estd asociada con (o debida a) la varianza genética
aditiva (Falconer 1989). Si descomponemos la varianza
fenotipica segln el siguiente modelo lineal

Ve =V; -V,
donde Vi es la varianza fenotipica, Vg es la varianza
genética aditiva (transmisible y disponible para seleccion) y
V, es la varianza ambiental [considérese que este es un
resumen del modelo de Atchley y Hall (1991) donde
ademas se incluye el efecto epigenético, el maternal y su
interaccion], entonces la heredabilidad (h%) es definida del
siguiente modo

reemplazo  poblacional

h* =V, IV,
Es importante destacar que este valor de heredabilidad
varia entre rasgos y entre poblaciones (Cheverud y Buikstra
1981; Richtsmeier y McGrath 1986), por lo que resulta
especifico para una muestra con una composicién genética
particular en un contexto ambiental determinado (Vitzthum
2003).



principalmente  contribuyen a la  variacion
morfométrica entre poblaciones locales (Gonzéalez-
José et al. 2005; Relethford 1994, 2004; Roseman
2004).

Asimismo, es importante sefialar que la estructura
modular del esqueleto craneofacial (Gonzélez-José et
al. 2004) tiene implicancias en el estudio de relaciones
evolutivas (Lieberman et al. 2000) entre poblaciones
locales, ya que para esto es importante que los mismos
sean independientes. La falta de independencia puede
sesgar la inferencia de relaciones evolutivas si alguno
de los rasgos usados presenta variacion debida a
plasticidad fenotipica (o, en general, si el mismo es
homopléastico) (Lieberman et al. 2000). Sin embargo,
la complejidad e independencia de los mddulos de
esqueleto craneofacial minimiza la posibilidad de que
un unico cambio debido a plasticidad fenotipica en un
rasgo genere similitud homoplésica en todos los rasgos
comparados entre taxa.

Ademas de la considerable variacion genética que
refleja la variacion métrica craneofacial, se ha
sefialado que, en una escala global, en la especie
humana la dltima esta relativamente libre de la accion
de la seleccién natural y en cambio es debida a
diferencias en el tamafio poblacional y al flujo génico
entre regiones geograficas (Gonzélez-José et al. 2005;
Relethford 1994; Relethford y Blangero 1990;
Relethford y Harpending 1994; Relethford y Lees
1982; Roseman 2004; Williams-Blangero 1989). La
importancia del flujo génico y del aislamiento por
distancia para explicar la variacion métrica
craneofacial ha sido probada también a nivel macro-
regional para el cono sur americano (Cocilovo y Di
Rienzo 1984-85; Cocilovo y Marcellino 1973;
Gonzalez-José 2003; Rothhammer y Silva 1990). El
valor que tiene el flujo génico y los modelos de
aislamiento por distancia para explicar la variacion
craneofacial dentro y entre poblaciones humanas, en
detrimento de la selecci6on natural, hace que estos
rasgos provean informacion importante para el estudio
de la estructura y la historia de las mismas.

El analisis de la estructura e historia de las
poblaciones puede ser efectuado a través de diferentes
aproximaciones (ver revision en Relethford y Lees
1982). Relethford y Lees (1982) clasificaron estos
métodos en dos grupos: 1) métodos libres o
independientes de un modelo (model-free methods) y
métodos limitados o dependientes de un modelo
(model-bound methods). Recientemente, esta Gltima
aproximacion ha recibido gran atencién por parte de
investigadores de la antropologia bioldgica (v.g. en
nuestro pais Gonzalez-José 2003 y Sardi 2002). Estos
estudios se han centrado en el analisis de la estructura
de la poblacion (i.e. aporte de variacion genética entre
poblaciones locales debido a procesos tales como flujo
y deriva génica; ver Templeton 1998, y Templeton et
al. 1995) (v.g. Relethford 1994; Relethford y
Harpending 1994; Relethford y Lees 1982; Williams-
Blangero 1989; Williams-Blangero y Blangero 1989).
Sin embargo, esta aproximacion presenta algunas

limitaciones en el marco de los objetivos del presente
trabajo: 1) en primer lugar las muestras estudiadas no
constituyen poblaciones en el sentido bioldgico del
término (Sokal 1965; Sokal y Crovello 1992; Van
Vark y Schafsma 1992; ver discusion en 3.3.
Muestras arqueolégicas, poblaciones estadisticas y
bioldgicas, y el estudio de patrones de variacién) y
por lo tanto el uso de los mismos tipos de analisis
estadisticos empleados con poblaciones bioldgicas es
cuestionable (Cadien et al. 1976; O’Rourke et al.
2000); y 2) estadisticos como el Fst no permiten
separar la estructura poblacional de eventos
historicos (Templeton 1998; Templeton et al. 1995),
lo que constituye uno de los objetivos de este trabajo
(ver 5. El poblamiento humano del area durante el
holoceno: expectativas bioldgicas). En este trabajo,
con el fin de separar la contribucién de fenémenos
como el flujo génico entre regiones de la historia de
las mismas, se utilizaron andlisis comparativos (una
aproximacion encuadrada dentro de model-free
methods; Relethford y Lees 1982). En estos estudios
el andlisis de las relaciones evolutivas entre
poblaciones locales (analisis sistematico a nivel
intraespecifico; Sokal 1965) consiste en el analisis de
la variacién morfolégica (v.g. morfométrica) con el
fin de comprender la dindmica evolutiva de las
mismas®. Este analisis puede ser dividido en dos
partes:  analisis intrapoblacional 'y  analisis
interpoblacional. Los andlisis intrapoblacionales

® La dinamica evolutiva a nivel poblacional difiere en
algunos puntos de la dinamica a nivel interespecifico, lo
cual es importante para la comprension de los procesos que
conducen a la diversificacion de sistemas biol6gicos (v.g.
morfologia). A nivel interespecifico, la deriva génica y la
seleccién natural son los procesos fundamentales para
explicar el cambio y la diversidad morfologica (v.g. a nivel
craneofacial; Atchley y Hall 1991; Lande 1976, 1979;
Marroig y Cheverud 2001). En cambio, dentro de una
especie (como Homo sapiens), cuando analizamos rasgos
como los métricos craneofaciales, el flujo génico y en
menor medida la deriva génica son los factores principales
de cambio (Relethford 1994; Relethford y Blangero 1990;
Relethford y Harpending 1994; Relethford y Lees 1982;
Williams-Blangero 1989). Esto no significa excluir otros
factores como la seleccidn natural o la aclimatacion durante
el desarrollo (i.e. plasticidad fenotipica) que pueden
explicar la variacion fenotipica, sino simplemente que
tienen menor importancia como factor causal en la
explicacion de la variacion morfométrica craneofacial
(Relethford 1994).

Las caracteristicas particulares de la dinamica de
poblaciones locales, en particular la importancia que tiene
el flujo génico entre las mismas, tiene consecuencias en el
estudio de las relaciones evolutivas entre ellas. Las
relaciones filogenéticas a nivel interespecifico, donde no
hay intercambio de material genético entre los grupos,
toman la forma de é&rboles. En cambio en el nivel
poblacional, donde puede haber intercambio de material
genético entre las poblaciones locales, las relaciones
evolutivas son reticuladas (Lahr y Foley 1998; Sober
1988).
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enfatizan en la varianza y covarianza de los caracteres
estudiados con el fin de establecer la variabilidad
(muchas veces, aunque no siempre, genética) de la
poblacion estudiada (Sokal 1965; Reyment 1985). Los
estudios interpoblacionales, por el contrario, enfatizan
en los cambios en los estadisticos de posicion entre
poblaciones (aunque algunas veces se analizan
también los patrones de covariacion), con el fin de
interpretar las diferencias como funcién de factores
geograficos, ecologicos e historicos, entre otros. En
este punto es importante destacar que el estudio de las
relaciones evolutivas entre poblaciones requiere de
una distincion entre patrén y proceso (Sober 1988,
1993). Dentro de un estudio sistematico, la afirmacion
acerca de la existencia de relaciones como las de
ancestro/descendiente (y de relaciones evolutivas en
general) son afirmaciones acerca de patrones. En
cambio, el conocimiento de los procesos que
generaron los patrones observados requiere evaluar
diferentes explicaciones causales que puedan sustentar
los cambios que ocurren en un linaje (Sober 1988),
tales como la deriva y el flujo génico entre
poblaciones (Relethford y Lees 1982). De este modo,
la deteccion de determinados patrones pueden ser
interpretados en funcién de diferentes procesos
evolutivos y eventos histdricos (Relethford y Lees
1982).

3.3. Muestras  arqueoldgicas, poblaciones
estadisticas y bioldgicas, y el estudio de patrones de
variacion

El estudio arqueolégico de poblaciones y
metapoblaciones humanas presenta los mismos
problemas que el analisis de la variacion entre especies
desde un punto de vista paleontolégico (Barrientos y
Perez 2002). Si bien hasta aqui se traté el concepto de
poblacion sin mayores aclaraciones, es importante
remarcar que el concepto de poblacién es usado en
biologia y en estadistica, sin una correspondencia
necesaria entre ambos. En el analisis de muestras de
restos 6seos humanos prehistoricos el concepto de
poblacién hace referencia al estadistico, utilizado con
el fin de caracterizar individuos establecidos en cierta
drea en un momento dado, posiblemente
pertenecientes a diferentes poblaciones locales (Sokal
1965; Van Vark y Schafsma 1992). En este sentido,
Sokal y Crovello (1992: 38), siguiendo las
convenciones de la geografia estadistica, prefieren el
término “poblacion localizada” a “poblacién local”, ya
que el primero implicaria sélo una conexion entre
individuos establecida a través de una relacion externa,
de naturaleza espacial, temporal y/o ecolégica. Esta
concepcion concuerda con aquella adoptada en los
analisis metapoblacionales y de variacion de
poblaciones humanas, donde la delimitacion de
poblaciones locales bioldgicas es una tarea ardua, y
por lo tanto se usa como criterio la conexion espacial y
temporal entre individuos (Baguette y Stevens 2003;
Cavalli-Sforza et al. 1994). En las muestras
bioarqueoldgicas, si bien el area a partir de la cual se

genera el muestreo puede ser controlada (ver 7.
Muestras), un aspecto crucial es la relacion temporal
entre los individuos que las conforman (Cadien et al.
1976). Para las muestras de cada &rea analizadas en
este trabajo, por ejemplo, se dispone de estimaciones
aproximadas acerca del comienzo y finalizacién de la
depositacion de los individuos. La amplitud de los
periodos de depositacién es de alrededor de 1000
afios (ver 7. Muestras). Este lapso excede
considerablemente la extension temporal utilizada
para definir una poblacién local en términos
biologicos (2 o 3 generaciones; ver Freeman y
Herron 2001). Esto es clave para determinar qué
unidad esta siendo muestreada, la cual en este caso
no es una poblacién biolégica. Por lo tanto, las
muestras bioarqueoldgicas pueden ser consideradas
unidades alocrénicas conformadas por individuos
miembros de linajes poblacionales® en evolucion
(Cadien et al. 1976; Hull 1992), cuyos limites
temporales y espaciales son, en general, difusos
(Barrientos y Perez 2002). Hay evidencia a favor de
que si se asume estabilidad poblacional durante el
periodo muestreado, es probable que los pardmetros
obtenidos del muestreo de un linaje en diferentes
momentos concuerden con aquellos obtenidos de una
de las poblaciones que lo conforman (ver discusion
en Cadien et al. 1976; Key y Jantz 1990; Konigsberg
1990). A este respecto, cabe sefialar que Barrientos
(1997) puntualizé que las muestras esqueletarias del
Sudeste de la Region Pampeana estudiadas en este
trabajo corresponden a tres periodos durante los
cuales la ocupacion humana a nivel regional podria
ser caracterizada como “efectiva” y “estable”, en el
sentido dado a estos términos por Borrero (1989-
1990, 1994-1995). Una etapa de ocupacion efectiva
de tipo estable se alcanza cuando la mayor parte del
espacio regional es explotada y/o ocupada, y en estos
casos, los pardmetros demograficos de la poblacion
no flucthan mucho durante generaciones (ver
discusién en Barrientos 1997). En cualquier caso, la
utilizacion de conceptos y modelos derivados de la
biologia de poblaciones y/o metapoblaciones tiene
gran importancia para la comprension de las
caracteristicas de la dindmica evolutiva humana en el
pasado.

El analisis de las variaciones morfoldgicas
temporales y geogréficas, partiendo de la variacion
dentro y entre muestras bioarqueoldgicas, esta
influenciado por el tamafio y la representatividad de
las muestras con respecto al fenémeno que se desea
estudiar (Waldron 1994). El registro bioarqueoldgico
generado por poblaciones cazadoras-recolectoras es,
en la gran mayoria de los casos, exiguo debido a la
dispersion espacial y temporal de los restos
(relacionada con una baja demografia y un grado
moderado a alto de movilidad residencial) y a los

® Un linaje poblacional es una secuencia de poblaciones,
ordenadas temporalmente, con continuidad genética
(Cadien et al. 1976).
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sesgos tafondmicos y de muestreo (Barrientos 1997,
2002; Waldron 1994). En estos casos, el tamafio de las
muestras presenta problemas relacionados con el
aumento en la varianza, en los limites de confianza de
estas y de la media, cuando el n de las mismas
disminuye (ver Apéndice 1c). Sin embargo, la
representatividad de las muestras es el factor mas
importante a considerar en el caso de analisis que
involucran a las muestras bioarqueolégicas (Cadien et
al. 1976; Doran y Hodson 1975; Reyment 1985;
Roopnarine et al. 1999; Waldron 1994). Existen
diferentes aspectos involucrados en la formacion del
registro, tales como factores internos a la dinamica
evolutiva del linaje, procesos tafondémicos vy
postdepositacionales, técnicas  de muestreo,
excavacion y anélisis (ver discusion en Barrientos
1997 y Waldron 1994). La representatividad de las
muestras bioarqueoldgicas con respecto a linajes
poblacionales esta mediada por estos aspectos internos
y externos a su dindmica evolutiva (Doran y Hodson
1975; Waldron 1994). Si bien el muestreo sobre la
evidencia bioarqueoldgica puede ser aleatorio, y por lo
tanto asegurar la representatividad del mismo, los
factores involucrados en la formacion del registro no
lo son (Barrientos 1997; Doran y Hodson 1975). Un
requerimiento esencial es que el proceso por el que la
muestra es derivada de la poblacidn estadistica (v.g. un
linaje poblacional) debe ser establecido en términos
matematicos exactos. Si el proceso de muestreo
involucra elementos no aleatorios, entonces solamente
es posible una inferencia no probabilistica de la
muestra a la poblacion (Doran y Hodson 1975; Manly
1997). En cambio, si el proceso de muestreo es
controlado durante todo su transcurso (i.e. muestreo
aleatorio o probabilistico) es posible la aplicacion de la
teoria de la probabilidad. Es en este sentido en que el
andlisis de muestras arqueoldgicas y paleontoldgicas
es principalmente descriptivo (Reyment 1985), ya que
no es posible establecer, mediante técnicas
estadisticas, en qué medida los resultados obtenidos
reflejan la dinamica evolutiva de las poblaciones de
interés. Entonces si no se puede establecer un
muestreo controlado entre la muestra y la poblacion
estadistica de interés (en este trabajo un linaje
poblacional) los métodos matematicos deben ser
restringidos al analisis descriptivo de datos. El uso de
métodos matematicos es particularmente importante
en casos como el del andlisis morfométrico donde el
fenémeno es multidimensional, por lo cual el analisis
independiente de las variables carece de sentido. En
este caso Unicamente es posible conocer la estructura
de los datos mediante la aplicacion de técnicas
multivariadas descriptivas (Bookstein 1982; Doran y
Hodson 1975; Howells 1969; Oxnard 1978; Reyment
1985; Rohlf 1998).

Cuando los supuestos de las pruebas estadisticas
paramétricas’ son violados, existen diferentes

" Los supuestos de las pruebas estadisticas paramétricas son:
a) muestreo al azar de individuos de la poblacion de interés;

procedimientos que pueden ser implementados ya
que estdn libres de estas restricciones. Estos
procedimientos son los denominados métodos de re-
muestreo (Diaconis y Efron 1983; Potvin y Roff
1993; ver revision de los mismos en Manly 1997).
Dos de los mismos seran utilizados en diferentes
casos en este estudio: las pruebas de permutacion y
de bootstrap®. Por lo tanto, debido a que ellos son
validos aun sin muestras aleatorias, no es posible
necesariamente generalizar las conclusiones de estas
pruebas a la poblacion estadistica de interés (Manly
1997). Lo que las pruebas de permutacion permiten
decir es si cierto patron en los datos es 0 no es
producto del azar. La falta de muestras aleatorias es
un problema mas frecuente de lo esperado en la
investigacion y puede ser subsanado encontrando
evidencia independiente a favor de nuestra hipotesis
(Manly 1997; Barrientos y Perez 2002).
Recientemente se discutid la confiabilidad de la
prueba de hipdtesis en ciencias historicas (Cleland
2001, 2002). Generalmente, las investigaciones
historicas formulan hipdtesis que estan en
competencia (Chamberlin  1897; Cleland 2001;

Pigliucci  2003), y luego proceden buscando
evidencia positiva a favor de las mismas (i.e. trazas;
Cleland  2001). Esta  metodologia  difiere
considerablemente de la de las ciencias

experimentales, en las cuales se emplea métodos
como el falsacionista (Popper 1963). Esta diferencia
entre la metodologia de ciencias experimentales e

b) igualdad de varianza (y covarianza, dependiendo del
analisis) poblacionales entre las muestras a comparar; c)
distribucién normal (uni o multivariada, dependiendo de
los analisis) para las variables en cada grupo; y d) tamafio
de muestra elevado.

8 Muchas hipétesis pueden ser contrastadas contra hipétesis
nulas de aleatoriedad (randomness). Es este caso la
hip6tesis bajo investigacion expresa que habrd una
tendencia hacia un cierto patrén en los datos, mientras que
la hipétesis nula expresa que este es solo producto del azar
(Manly 1997). Las pruebas de permutacion o
randomizacién (Edginton 1995; Fisher 1935) representan
una manera de determinar si la hip6tesis nula es razonable
en este tipo de situaciones. Un estadistico S es elegido para
evaluar en que medida los datos muestran un patron. El
valor s de S para los datos observados es comparado luego
con la distribucién que es obtenida por el reordenamiento
aleatorio de los datos. Si la hipotesis nula es verdadera,
entonces todos los érdenes posibles para los datos tienen la
misma probabilidad de ocurrir. EI orden observado de los
datos es s6lo uno de los 6rdenes igualmente probables. La
hipotesis nula es rechazada si este no es el caso, y por lo
tanto, la hipotesis alternativa es considerada como mas
razonable. El nivel de significacion de s es la proporcion de
los valores que es igual o mayor a este valor en la
distribucion aleatoria (Manly 1997). En este trabajo se
empleard también el método de Bootstrap (Efron 1979;
Efron y Tibshirani 1993), en el cual el muestreo es con
reemplazo. En muchas de las aplicaciones practicas esta es
su Unica diferencia con el método de permutacion (Manly
1997).
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historicas puede ser explicada por un importante rasgo
de la naturaleza: la asimetria causal entre eventos
presentes y pasados, por un lado, y presentes y futuros,
por el otro (Cleland 2001; Lewis 1991). En este
sentido es mas dificil predecir que un evento va a
ocurrir que inferir que ha ocurrido realmente (ver
discusién en Cleland 2001). De este modo, en los
estudios realizados en este trabajo la inferencia de
sucesos como el reemplazo poblacional o procesos
como el flujo génico entre regiones geograficas no
serd estadistica sino arqueoldgica (Doran y Hodson
1975) usando multiples fuentes de evidencia o trazas.
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4. EL AREA DE ESTUDIO Y ANTECEDENTES

4.1. Localizacion y descripcion ambiental

La denominada Pampa Himeda o Pampa Oriental,
junto con la Pampa Seca o Pampa Occidental,
conforman la Region Pampeana, una extensa llanura
ubicada en el este de la Republica Argentina entre los
31° y 39° de Latitud Sur (Barrientos 1997; Politis
1984). Esta division esta marcada por la isoieta de los
600 mm, situada en forma paralela al limite entre la
estepa 0 pseudoestepa (denominada
fitogeograficamente como "Provincia Pampeana";
Cabrera 1976) y el monte del espinal (o "Provincia del
Espinal”; Cabrera 1976).

El Sudeste de la Region Pampeana (Figura 4.1.1)
puede definirse como la porcién de la Pampa Humeda
localizada al sur de la cuenca del Rio Salado, al norte
de la cuenca del Rio Colorado, al sudeste de la llamada
Area Deprimida Radial (Frenguelli 1950) y al oeste
del Océano Atlantico (Barrientos 1997; Politis 1984).
Esta region comprende aproximadamente 180000

km2 de planicies con gradientes de pendiente
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Figura 4.1.1. Ubicacion geografica del Sudeste de la Regién
Pampeana.

extremadamente bajos, y dos conjuntos de cordones
serranos de baja altitud (hasta 1200 msnhm),
denominados sistemas de Tandilia y Ventania. Hay
pocos rios, de cauce lento y ondulante, y numerosas

lagunas de agua dulce o salobre. La mayor parte de la
subregién se halla cubierta de importantes depositos
de loess de origen pleistocénico y holocénico, a
expensas de los cuales se han desarrollado potentes
suelos (Fidalgo 1992; Zarate 1998). El clima varia de
templado y himedo en el este a subhimedo en el
oeste (lglesias 1981), con lluvias distribuidas durante
todo el afio. Las precipitaciones anuales varian entre
1200 y 800 mm en el este, y entre 800 y 500 mm en
el oeste. Hay heladas durante el invierno y comienzos
de la primavera. Las nevadas son poco frecuentes en
el extremo sur de la subregidn y excepcionales en el
norte. Los animales presentes son principalmente de
origen subtropical con algunas taxas de los dominios
de los Andes y Patagonia (Ringuelet 1961). El tipo de
vegetacién dominante es la estepa herbacea, con
algunas estepas con dominio de gramineas, estepas
psammdfilas, estepas haldfilas, matorrales y diversos
tipos de vegetacion acuética (Cabrera 1968, 1976).

4.2. Descripcion paleoambiental
Las reconstrucciones palecambientales
disponibles para el area son principalmente de grano
grueso (sensu Tankersley e Isaac 1990; Barrientos
y Perez 2005). Ellas estan basadas en datos
geomorfoldgicos, bioestratigraficos, palinologicos
y geoquimicos (v.g. Bonadonna et al. 1995;
Iriondo y Garcia 1993; Péez y Prieto 1993; Prieto
1996; Prieto y Paez 1990; Quatrocchio et al.
1995; Tonni 1992; Tonni y Fidalgo 1978; Tonni et
al. 1999; Zarate 1998; Zarate y Blassi 1993;
Zérate et al. 1998). La naturaleza del registro
paleoambiental, su escala y grado de resolucion,
s6lo nos permite contar con informacidn acerca de
tendencias generales en la variacion ambiental.
Sin embargo, esta constituye la Unica via para
obtener un marco ambiental adecuado para el
estudio del desarrollo evolutivo de las poblaciones
humanas del pasado.

Con respecto a la evolucién climatica del
Holoceno los investigadores que utilizan
diferentes tipos de datos discrepan en varios
puntos, mientras acuerdan en otros. En primer
lugar, no hay grandes desacuerdos acerca de las
condiciones ambientales predominantes en el
Pleistoceno final y el Holoceno temprano. La
distribucion de arena edlica y loess sugiere que
aproximadamente desde 14000 afios AP hasta
8500 afios AP hubo condiciones ambientales frias
y secas similares a las actuales de Patagonia, las
cuales estaban extendidas 750 km mas al norte
que en la actualidad (Iriondo 1999; Iriondo y
Garcia 1993). Para un periodo similar (ca. 11000 a
8000 afios AP) Tonni et al. (1999) encuentran en
la Formacion La Postrera® fauna de mamiferos
que se corresponde con la reciente de los

! Los depositos edlicos de la Formacién La Postrera
presentan fechados radiocarbonicos que van de ca. 10900 a
440 afios radiocarbonicos AP (Tonni 1990).
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dominios Patagonia y Central, sugiriendo un clima
mas arido y posiblemente més frio que el presente.
Asimismo, la evidencia palinolégica de los sedimentos
del  Pleistoceno tardio indican  condiciones
extremadamente &ridas a semidridas (Quatrocchio et
al. 1995). Bonadonna et al. (1995) también han
sugerido la ocurrencia de clima arido en el Pleistoceno
final y el Holoceno temprano.

El clima predominantemente arido y frio del
Holoceno temprano fue interrumpido por periodos
cortos (0 muy cortos) mas himedos. Sin embargo,
existen opiniones contrapuestas acerca de la duracién
de estos periodos en la Region Pampeana. Segun
Tonni et al. (1999) el Suelo Puesto Callejon Viejo?, en
la parte superior del Miembro Guerrero® (Fidalgo
1979), debe haberse desarrollado durante un momento
relativamente acotado (alrededor del 9000 AP.; Tonni
et al. 1999) que present6 un clima relativamente mas
calido y himedo que el general para el Holoceno
temprano. En cambio, Zarate y Flegenheimer (1991)
han sugerido que este periodo himedo se extendid
hasta 6500-5000 afios AP. Sin embargo, Tonni et al.
(1999) han sefialado que esto seguramente
corresponde a condiciones locales, ya que para este
momento los sedimentos edlicos y los restos de
mamiferos de la Formacion La Postrera indican un
clima é&rido para el resto del area (Fidalgo 1992;
Fidalgo y Tonni 1981; Tonni y Cione 1995; Tonni et
al. 1999). Para este mismo periodo, la informacion
palinolégica indica un pase de una estepa psammofilas
y hal6filas (Prieto 1996; Quatrocchio et al. 1995) a
una pradera himeda entre 11000 y 10000 afios AP. De
acuerdo con Prieto (1996), alrededor de 10500 afios
AP se establece una vegetacidn tipica de lagunas,
pantanos y llanuras inundadas, indicando ambientes
con una humedad efectiva local alta. En la parte
central del Sudeste de la Regién Pampeana esta
vegetacion hidrofitica subsiste hasta 8000 afios AP,
siendo luego reemplazada por una pradera hiumeda y
herbacea firmemente establecida alrededor de 7000
afios AP (Prieto 1996).

Para un momento posterior, en el Holoceno
medio, los taxa de moluscos hallados en la Formacién
Las Escobas* en el este de la Provincia de Buenos
Aires (Aguirre 1993), asi como los anfibios
encontrados en los depdsitos fluviales entre los
Miembros Guerrero y Rio Salado del centro de la
Provincia de Buenos Aires (7000-6000 afios AP.;
Tonni 1990; Pardifias 1995) indican clima mas calido

2 El Suelo Puesto Callején Viejo es un suelo tchernozoide
que ha sido fechado indirectamente entre ca. 10100 y 8900
afios radiocarbonicos AP (Bonadonna et al. 1995; Fidalgo et
al. 1986).

% Los depésitos fluviales del Miembro Guerrero de la
Formacion Lujan presentan fechados radiocarbonicos que
van del ca. 22000 a 13000 afios radiocarbénicos AP (Tonni
et al. 1999).

* Los depositos marinos de la Formacién Las Escobas han
sido datados entre ca. 6500 y 2600 afios radiocarb6nicos AP
(Fidalgo 1979).

(Tonni et al. 1999). Asimismo, Iriondo (1993) e
Iriondo y Garcia (1993) propusieron que durante el
periodo 8500-3500 afios AP el clima Pampeano fue
calido y himedo (subtropical). Sin embargo, Tonni et
al. (1999) sefialan que la evidencia palinoldgica de
varias localidades del sur de Buenos Aires sugiere
que el clima en el Holoceno medio fue himedo pero
templado (Grill 1995; Tonni et al. 1999). En base a
evidencia isotopica, Aguirre y Whatley (1995)
sefialan que fueron registradas temperaturas marinas
superficiales més altas que las actuales entre 8000 y
4500 afios AP, coincidentes con el Hypsitermal
(Aguirre y Whatley 1995: 250; cf. Clapperton 1993).
De acuerdo con lIsla (1989), el mar alcanzé su nivel
actual en ca. 8000 afios AP, con picos de alrededor de
2,2 a 2,5 m por encima del nivel actual entre 7000 y
6000 afios AP, bajo condiciones predominantemente
subhlimedas a himedas. Aguirre y Whatley (1995)
establecieron la edad de este evento transgresivo
entre 8000 y 6000 afios AP, mientras que Bonadonna
et al. (1995) y Zarate y Flegenheimer (1991) lo
colocan entre 6000 y 5000 afios AP (ver discusion en
Bayon y Politis 1996). De acuerdo con Aguirre y
Whatley (1995) e Isla (1989), alrededor del 5000 a
4500 afios AP, comienza un periodo de regresion
marina coincidente con el empeoramiento de las
condiciones climaticas post-Hypsitermal.

Existen discrepancias también para las
condiciones climaticas preponderantes durante el
Holoceno tardio. Zarate et al. (1998) han sefialado
que con posterioridad a 5000 afios AP se
establecieron condiciones mas secas que en la
actualidad, aunque no tan severas como en el
Pleistoceno final (Zarate y Blassi 1993). Esta
variacion climética hacia condiciones sub-himedas-
aridas desde 5000 afios AP es también inferible desde
los analisis palinologicos de secuencias de varias
localidades Ventania y Tandilia (Heusser s-f.; Madrid
y Politis 1991; Nieto y Prieto 1987; Paez y Prieto
1993; Prieto 1996). Sin embargo, Tonni et al. (1999)
han sefialado la presencia de condiciones mas
heterogéneas. En primer lugar sefialan que para el
limite entre el Holoceno tardio inicial y final (ca.
2000 afios AP) hay evidencia de clima méas calido
(mamiferos subtropicales) para algunas areas, y de
clima méas frio y arido que el actual para otras
(Pardifias 1995; Pardifias y Tonni 1996), sefialando la
existencia de un mosaico de condiciones
microambientales (Tonni et al. 1999). Asimismo, en
un momento posterior (ca. 1500-1000 afios AP) se
han detectado mamiferos que requieren condiciones
mas himedas. Finalmente, la evidencia proveniente
de sitios arqueoldgicos prehispanicos, asi como de
sedimentos eolicos de la Formacion La Postrera
(fechados en ca. 440 afios AP), indican la presencia
de clima &rido a semiérido y posiblemente mas frio
(Politis et al. 1983; Tonni et al. 1999), el cual podria
estar relacionado con el periodo de la Pequefia Edad
de Hielo. El clima actual del &rea se establecid
recientemente (Tonni et al. 1999).
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4.3. Antecedentes de estudios craneoldgicos en el
Sudeste de la Region Pampeana

Entre los primeros estudios craneolégicos en el
area se encuentran aquellos efectuados por Florentino
Ameghino a fines del siglo XIX y principios del XX.
Florentino Ameghino fue, entre las décadas de 1870 y
1910, el investigador méas activo dentro del campo de
los estudios acerca del pasado humano en esta parte
del mundo (Marcellino 1985). Postul6, desde una
perspectiva evolucionista, la teoria de la descendencia
del hombre a partir de un tipo Unico actualmente
extinguido y de su origen en una Unica region, a partir
de la cual se habia diseminado por toda la superficie
de la Tierra (Ameghino 1880). Asimismo, infirié una
gran antigliedad para el poblamiento de la Region
Pampeana a partir de la asociacion, en estratos
atribuidos por él al Terciario, de artefactos y restos
0seos humanos con huesos de animales extinguidos
(i.e. gliptoddntidos y megatéridos) en los hallazgos de
Lujan, Arroyo Frias y Mercedes (Ameghino 1876,
1880). En trabajos posteriores (Ameghino 1884, 1889,
1891, 1906; entre otros) desarroll6 la tesis del origen
autoctono del hombre, que defendi6 hasta el momento
de su muerte en 1911 (Marcellino 1985). Los diversos
arboles filogenéticos construidos por Ameghino
(1884, 1889, 1906) tuvieron como referente empirico
numerosos hallazgos de restos dseos humanos
recuperados en distintos puntos de la provincia de
Buenos Aires, principalmente en el norte de la misma
(i.e. Arroyo Frias, Arroyo Siasgo, el Puerto de Buenos
Aires, entre otros) y en el litoral atlantico del Sudeste
de la Region Pampeana (i.e. La Tigra o Miramar,
Chocori, EI Moro, Necochea, entre otros).

Ameghino tuvo adherentes y opositores a sus
ideas en nuestro pais y en el mundo. A nivel local es
destacable la contribucion de Robert Lehmann-
Nitsche que en el trabajo de revision publicado en
1907 plante6 su desacuerdo con muchos de los puntos
del trabajo de Ameghino. En particular, consider6 de
antigiiedad pleistocénica la mayoria de los hallazgos
de restos 6seos humanos que habian sido atribuidos a
edades terciarias por Ameghino. Estas diferencias
cronolégicas planteadas por Lehmann-Nitsche (1907)
se debieron a la adscripcion por parte de este autor al
esquema geoldgico del pampeano establecido por
Santiago Roth (Marcellino 1985). Aldobrandino
Mochi y Ales Hrdlicka arribaron a nuestro pais en
1910 con motivo de la realizacion del XVII Congreso
Internacional de Americanistas en Buenos Aires.
Analizaron las evidencias utilizadas por Ameghino
para sostener su tesis del origen sudamericano del
hombre. Ambos investigadores (Hrdlicka 1912a;
Mochi 1910) presentaron conclusiones adversas tanto
para las asignaciones geologicas de elevada
antigiedad como para el supuesto primitivismo
anatémico de los restos humanos. La refutacion de la
tesis de la existencia del hombre terciario en la Region
Pampeana, y la muerte de Florentino Ameghino
condujeron, junto con la pérdida de la fluidez en la
comunicacion entre la Argentina y el resto del mundo

a raiz de la Primera Guerra Mundial (Politis 1988), a
que pocos investigadores volvieran sobre el tema del
hombre terciario en la Regi6on Pampeana. En el
ambito local Alfredo Castellanos, Milciades Alejo
Vignati y Carlos Rusconi, entre otros, dedicaron
algunos trabajos al tema del hombre f6sil argentino
hasta la década de 1940 (ver Marcellino 1985).

En forma paralela a esta discusion se efectuaron
estudios craneoldgicos sistematicos, con finalidad
tanto descriptiva como clasificatoria pero centrada en
grupos mas que en individuos, sobre series
pertenecientes a aborigenes que habitaron la Region
Pampeana en tiempos histéricos. Entre estos se puede
destacar el estudio realizado por Hermann ten Kate
(1893) sobre la coleccion de créneos araucanos
perteneciente al Museo de La Plata. Los mismos
fueron continuados por los estudios biométricos de
Carlos A. Marelli (1914, 1919), quien sumoé a los
crdneos araucanos dos series compuestas por
aborigenes patagonicos provenientes de Chubut y Rio
Negro.

En las décadas posteriores a estos primeros
trabajos, se efectuaron pocos anélisis en la Region
Pampeana, entre los que se encuentra el trabajo de
Maria Elena Villagra Cobanera (1937) sobre las
muestras provenientes de la Estancia Santa Clara
(Partido de Juarez, provincia de Buenos Aires). En
este momento el interés de los antrop6logos locales
se centré principalmente en los restos dseos humanos
recuperados en el sur de la provincia de Buenos Aires
(Bormida 1950, 1953-54; Imbelloni 1937, 1938;
Lehmann-Nitsche 1930; Outes 1926; Vignati 1931,
1937, 1938; entre otros). Estos autores estudiaron
restos 6seos humanos recuperados principalmente en
la Peninsula de San Blas y en el area de la
desembocadura del rio Negro. Robert Lehmann-
Nitsche (1930), Félix F. Outes (1926) y Milciades
Alejo Vignati (1931, 1937, 1938) centraron su interés
en la descripcion y clasificacion racial de restos 6seos
provenientes de San Blas. José Imbelloni (1937,
1938) asign6 algunos de los hallazgos realizados en
la zona a los distintos tipos morfolégicos o grupos
raciales por él definidos. Posteriormente, Marcelo
Bdormida (1953-1954) analizd series de craneos
provenientes de diversos sitios ubicados en la zona de
la antigua Laguna del Juncal (desembocadura del rio
Negro) y de la Peninsula San Blas, asi como de otras
areas de Patagonia.

Dentro del marco tipoldgico que caracteriz6 las
investigaciones desarrolladas durante el periodo
descrito, Osvaldo Menghin (1952) consideré que la
Patagonia estuvo poblada por tres grupos raciales
(correspondientes con tres etnias y grupos
linglisticos): los Alacaluf y Yamanas, los Tehuelches
(insulares: Selknam y Maneken’k; y continentales:
Aonikenk, Metcharnue, Chehuachekenk y Giiniina
Kina) y los Araucanos. Estos tres grupos
corresponden, respectivamente, con los tipos raciales
fuéguidos, pampidos y andidos de la clasificacion de
Imbelloni (1938; ver Fortich Baca 1976). De
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particular interés para este trabajo es la afirmacion que
el grupo Giniina Kina (el representante pampido
ubicado mas al norte de la Patagonia) se encontraba
extendido en la regién Pampeana (Menghin 1952;
Casamiquela y Moldes 1980). De gran importancia en
el area fueron las ideas volcadas en el trabajo de
Marcelo Bérmida (1953-54), el cual establecid que
cuatro tipos raciales, en lugar de tres, contribuyeron al
poblamiento de Patagonia. Segin este autor, los
fuéguidos fueron los primeros habitantes (tipo
craneano Ooides Fueguinus, Bormida 1953-54), a este
grupo se superpusieron los pampidos (el tipo craneano
Ellipsoides Patagonicus del grupo Tehuelche, Bérmida
1953-54, Fortich Baca 1976), posteriormente llega una
cufia laguida procedente del norte (Hipsistegoides
Lagoides, Bormida 1953-54). Por Gltimo, se superpone
una oleada andida en el siglo XVIII. Ademas de estos
tipos raciales, se establecid la existencia de tipos
mestizos en el area (ver Bérmida 1953-54; Fortich
Baca 1976).

Los trabajos de Marcelo Bérmida ejercieron una
fuerte influencia sobre los diversos autores que
posteriormente abordaron el estudio de las poblaciones
aborigenes prehistoricas del territorio bonaerense (i.e.
Casamiquela y Moldes 1980; Casamiquela y Noseda
1970; Colantonio 1981, 1986; Colantonio y Marcellino
1982, 1983a, 1983b; Fortich Baca 1976; Gerber 1966;
Marcellino y Colantonio 1983; Méndez y Salceda
1989; Patti de Martinez Soler 1967; etc.). En
particular, Josefa Patti de Martinez Soler (1967)
establecid la posibilidad de afinidad de las muestras de
San Blas con el grupo Huarpido (habitantes en la
region de Cuyo) definido por Canals Frau (1944).
Segln esta autora, podria existir un grupo racial
homogéneo (tipo huarpido) que ocupd Cuyo, Pampasia
y Norpatagonia (Colantonio 1981; Patti de Martinez
Soler 1967). Hipotesis similares habian sido
mantenidas afios antes por Milciades Alejo Vignati
(1937, 1938). Este autor planteo que los antiguos
habitantes de San Luis y Mendoza son encontrados en
los cementerios de la costa atlantica, y en modo
especial los de San Blas (Vignati 1937). Mas
recientemente, Méndez y Salceda (1989) evaluaron la
hipotesis acerca de la existencia de las tres razas que
contribuyeron a la formacién de las poblaciones de la
Provincia de Buenos Aires [(i.e. pAmpida, laguida y
andida, sensu Bormida 1953-54; pampida, huérpida y
andida, sensu Patti de Martinez Soler 1967);
Casamiquela y Moldes 1980; Colantonio y Marcellino
1983a; Imbelloni 1938; Vignati 1960]. Estas autoras
concluyeron que no existen diferencias marcadas entre
los grupos humanos que poblaron el area, y que el
96% de los créneos por ellas analizados podrian
considerarse como pertenecientes a una sola entidad
bioldgica (Méndez y Salceda 1989).

En resumen, los trabajos efectuados durante el
periodo comprendido entre 1920 y 1970 se centraron
principalmente en discutir el problema taxonémico de
los grupos del area, buscando diferencias mediante las
técnicas clésicas de la craneologia (craneometria y

craneoscopia; Imbelloni 1923a, 1938). Sin embargo,
otra técnica, denominada Geometria craneana
(Imbelloni 1923a) o Craneotrigonometria (Klaatsch
1913), tuvo un amplio uso desde la década de 1920
hasta el presente en nuestro pais. Esta técnica fue
empleada con el objetivo de encontrar constantes en
la especie humana (Imbelloni 1923a). La misma tuvo
su mayor implementacion en el estudio de las
relaciones entre diferentes regiones del craneo a una
escala intra e inter-especifica, en muestras de nuestra
especie y especies relacionadas (Imbelloni 1923a;
Klaatsch 1908; Sollas 1908; Thomson y Randall-
Maciver 1905), asi como también en craneos
humanos deformados y no-deformados
artificialmente (Falkenburger 1913; Imbelloni 1923a,
1924-25, 1932; Méndez et al. 1997a). Después de la
publicacion del sistema clasificatorio de las
deformaciones artificiales del craneo de Imbelloni
(Dembo e Imbelloni 1938; Imbelloni 1924-25), las
técnicas de la Craneotrigonometria fueron empleadas
con el fin de determinar la presencia de
deformaciones artificiales del craneo en una muestra,
asi como la clasificacion de la misma en alguno de
los grupos establecidos por este investigador (v.g.
Imbelloni 1933a, 1933b; Mendonga y Di Rienzo
1981-82; Mendonca et al. 1983, 1986, 1988-89;
Villagra Cobanera 1937).

Las deformaciones craneofaciales en Patagonia
fueron ampliamente estudiadas por Bdérmida
(Bormida 1953-54) con el fin de establecer su
distribucion espacial y temporal. En su trabajo de
1953-54 establece que tres tipos de deformacion
pueden hallarse en Patagonia: plano-lambdica, plano-
frontal y seudo-circular (las tres son variantes del tipo
tabular erecto de Imbelloni 1924-25; Dembo e
Imbelloni 1938). Es importante destacar que el
trabajo de Boérmida, asi como aquel mas amplio
efectuado por Imbelloni, se centrd principalmente en
las muestras depositadas actualmente en el Museo
Etnografico “Juan B. Ambrosetti” de Buenos Aires,
en algunos pocos individuos depositados en el Museo
de La Plata, asi como en algunas pequefias
colecciones particulares (Bormida 1953-54). Bérmida
considera también que: a) la deformacién plano-
lambdica es la méas reciente de las que aparecen en
Patagonia, b) que la deformacién plano-frontal es
mas antigua que la anterior, y c) que la seudo-circular
es mas antigua que la plano-lambdica y, al menos en
la Laguna del Juncal, mas antigua que la plano-
frontal (Bérmida 1953-54). La cronologia relativa de
estas  deformaciones ha  sido  confirmada
recientemente mediante fechados radiocarbonicos en
el Noroeste de Patagonia [i.e. San Blas (Sanguinetti
de Bdrmida 1999), el Rio Colorado (Martinez y
Figuerero Torres 2000)] y en varias regiones vecinas
[i.e. el Sudeste de la Region Pampeana (Barrientos
1997; Ber6n y Baffi 2003; Madrid y Barrientos 2000;
Oliva 1991), Sur de Cuyo (Novellino et al. 2003,
2004), La Pampa (Baffi y Berdn 1992; Beron y Baffi
2003) y la desembocadura del rio Chubut (Gémez
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Otero y Dahinten 1997-1998); ver discusion en 7.2.3.
Deformaciones craneales artificiales].

A partir de fines de la década de 1970 y
comienzos de la década de 1980, se produjo en el pais
una renovacion a nivel tedrico y metodolégico en el
ambito de la antropologia bioldgica, que afecto
también al campo del estudio de la biologia de los
grupos prehistoricos, principalmente aquellos de las
regiones Patagdnica, Central y Noroeste (i.e. Cocilovo
1975, 1981, 1984; Cocilovo y Baffi 1985; Cocilovo y
Di Rienzo 1984-85; Bordach et al. 1985; etc.). Este
cambio, derivado de la adopcion de un enfoque
evolutivo neodarwinista, se correspondié con el
abandono del método tipoldgico y con la
incorporacion de métodos estadisticos multivariados
méas adecuados para el analisis de la variacion
bioldgica (Carnese et al. 1991-1992). En el analisis de
muestras de origen arqueoldgico se procedio al estudio
de materiales provenientes de uno o varios sitios
proximos, procedimiento  sustentado en  una
concepcion estadistica de poblacién (muchas veces no
facilmente vinculable al concepto biol6gico, ver Van
Vark y Schafsma 1992). Dentro de este marco se hizo
hincapié en el andlisis de los factores de variacion
intramuestral (i.e. edad, sexo, deformacion artificial,
etc.), que condicionan en forma directa la
comparabilidad entre las distintas series. El foco de
interés se desplazd entonces desde la taxonomia hacia
el estudio del proceso microevolutivo de las
poblaciones, principalmente a nivel morfoldgico (i.e.
Cocilovo 1984; Cocilovo et al. 1982, 1987-1988). A
nivel macro-regional (i.e. el territorio argentino)
algunos de estos andlisis mostraron que la variacion
morfologica correspondia con su distribucion
geogréfica (Cocilovo y Di Rienzo 1984-85; Cocilovo y
Marcellino 1973). En particular, para el Noreste de
Patagonia se establecid, en base a anélisis
craneofaciales combinados de tamafio y forma, un
sistema litoral marino conformado por dos grupos: a)
Isla Los Marinos, Isla Gama y San Blas, y b) Delta del
Parand, Rio Negro y Trelew (Cocilovo y Di Rienzo
1984-85).

El abandono de perspectivas tipologicas (i.e.
esencialistas; ver Sober 1992), junto con ideas
mantenidas por la denominada escuela Histdrico-
Cultural de Viena®, y la incorporacién de un marco

% La evolucion de los estudios craneanos en el Sudeste de la
Region Pampeana y areas vecinas, tanto a nivel teérico como
metodoldgico, esta relacionada con la de aquellos estudios
desarrollados en Europa y Estados Unidos (ver Hunt 1981).
Estas dos regiones ejercieron una gran influencia sobre el
desarrollo de las investigaciones en el campo de la
antropologia fisica de nuestro pais a lo largo del siglo XX
(ver Marcellino 1985; Carnese et al. 1991-1992). La primera
mitad del siglo XX estuvo marcada por un fuerte influjo de
ideas venidas de Europa, principalmente Italia y Austria-
Alemania. Algunos de los investigadores venidos de estos
paises (especialmente José Imbelloni y Marcelino Bérmida)
ejercieron una gran influencia en el desarrollo de las
investigaciones  craneoldgicas en nuestra area de
investigacion. Durante la segunda mitad del siglo XX la

neodarwinista que se produjo en nuestro pais después
de la década de 1970, no tuvo una influencia
importante en el estudio de la dindmica de las
poblaciones prehistoricas del Sudeste de la Region
Pampeana. De este modo, los trabajos tipoldgistas
desarrollados en un marco Histdrico-cultural a
mediados del siglo XX han tenido hasta
recientemente una gran influencia sobre la visién de
la historia bioldgica de los habitantes del Sudeste de
la Regi6n Pampeana.

En la ultima década, ha habido un creciente
interés en el anélisis de las muestras provenientes de
Pampa y Patagonia en el marco de investigaciones
centradas en el poblamiento de América (Gonzélez-
José 2003; Sardi 2002). En particular, para la region
Pampeana se analizaron muestras provenientes de
momentos historicos correspondientes al
denominado  “grupo  etnografico  araucano”
(Gonzalez-José 2003; Luis et al. 1999; Pucciarelli et
al. 1999; Sardi 2002; Sardi et al. 2005) mediante la
aplicacion de técnicas clasicas (analisis variables
lineales craneomeétricas howellianas; Howells 1973b)
y aquellas denominadas de craneologia funcional
(ver Sardi 2002). Asimismo, en algunos de estos
trabajos (Gonzalez-José 2003; Sardi 2002) se ha
efectuado el andlisis de la variacion morfométrica
interpoblacional (en base a las variables
craneométricas howellianas) mediante
aproximaciones “limitadas o dependientes de un
modelo” (model-bound approach). El interés en el
andlisis de muestras provenientes de Patagonia se
desplazo de aquellas del Noreste de esta area a las de
Tierra de Fuego (Cocilovo y Guichon 1985-86;
Gonzalez-José 2003; Guichdn 1993; Hernandez et
al. 1997; Lahr 1995; Lalueza et al. 1996, 1997; Sardi
2002; Sardi et al. 2005), aunque con fines
comparativos también se han incluido en muchos de
estos andlisis las muestras de las desembocaduras de
los rios Negro y Chubut (Gonzélez-José 2003; Sardi
2002). La inclusion de muestras provenientes de
estas regiones ha sido efectuada también con el fin
de analizar la relacion entre la morfologia facial y el
clima (Gonzélez-José 2003; Hernandez et al. 1997;
Lalueza et al. 1997; Méndez et al. 1997b).

Los estudios efectuados en las ultimas décadas
del siglo XX sobre muestras de la Region Pampeana
y areas adyacentes en general han adolecido de una
perspectiva diacrdnica, debido principalmente a la
carencia hasta fecha reciente de dataciones
radiocarbonicas  directas sobre una cantidad
sustancial de restos 6seos humanos (Barrientos 1997;
Ber6n y Baffi 2003; Politis y Madrid 2001). El
notable crecimiento que experimentd la arqueologia
pampeana a partir de comienzos de la década de
1980, tanto en el nimero de investigadores como en
la diversidad de temas de investigacion y modos de
abordaje (ver Barrientos 1997; Barrientos et al. 1996;

influencia principal sobre la antropologia fisica local
provino de Estados Unidos.
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Politis 1988), condujo a que se prospectaran &reas
extensas (en especial en el Sudeste de la Regién
Pampeana; Barrientos 1997) y se detectaran y
excavaran numerosos sitios arqueoldgicos, muchos de
ellos con entierros humanos. La disponibilidad de
dataciones para un importante nimero de sitios (Politis
y Madrid 2001), ha facilitado la aproximacion a la
dimension temporal del poblamiento de esta region
(Barrientos y Perez 2002, 2005; Perez 2002a, 2002b).
Estos andlisis, asi como aquellos efectuados sobre
muestras de restos 6seos humanos sin un control
cronolégico (Méndez y Salceda 1989), se han
efectuado principalmente mediante la aplicacién de
métodos estadisticos multivariados sobre un conjunto
de variables lineales (morfometria tradicional, Rohlf y
Marcus 1993). Recientemente, Perez (2002b) emple6
técnicas de la morfometria geométrica basadas en
landmarks para el estudio del poblamiento del Sudeste
de la Region Pampeana en el marco del Noreste de
Patagonia (v.g. Peninsula de San Blas e Isla Gama).
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5. EL POBLAMIENTO HUMANO DEL AREA
DURANTE EL HOLOCENO: EXPECTATIVAS
BIOLOGICAS

En trabajos recientes, Barrientos (1997, 2001) y
Barrientos y Perez (2002) propusieron una serie de
hipdtesis referidas al poblamiento holocénico del
Sudeste de la Region Pampeana basadas en distintas
lineas de evidencia arqueoldgica y bioarqueoldgica.
Las proposiciones basicas contenidas en tales trabajos
podrian sintetizarse del siguiente modo: los grupos
humanos que habitaron el Sudeste de la Region
Pampeana en distintos momentos del Holoceno fueron
poblaciones  locales  pertenecientes a  una
metapoblacién, con un rango de distribucion
geogréafica desconocido, pero que probablemente
abarcé regiones vecinas como el Norte de la Pampa
Humeda, Pampa Seca, Sierras Centrales, Sur de Cuyo
y el Norte de Patagonia. Segin Barrientos (1997,
2001) estas poblaciones locales habrian sido sensibles
a las diferentes condiciones de seleccion impuestas por
las variaciones ambientales (v.g. climaticas,
vegetacionales, faunisticas) y ecoldgicas (v.g.
extension o reduccién de habitats, competencia, etc.)
del Holoceno, respondiendo a ellas a través de
regulaciones demograficas que condujeron a su
retraccion, su expansién y, eventualmente, a su
extincion y/o reemplazo.

El andlisis de los fechados radiocarbdnicos del
Sudeste de la Regién Pampeana ha permitido la
identificacidn de dos discontinuidades significativas en
la distribucion de los mismos (Figura 5.1; Barrientos y
Perez 2005; Barrientos et al. 2005), que podrian estar
relacionadas con la disminucién en el tamafio de las
poblaciones que habitaron el area. La primera
discontinuidad se encuentra en el inicio del Holoceno
temprano (ca. 9000 a 8500 afios AP), y la segunda en
el Holoceno medio (ca. 6000 a 5000 afios AP)
(Barrientos 1997, 2001; Barrientos y Perez 2005). En
momentos anteriores a la primera (ca. 11000 y los
9000 afios AP) la informacion arqueolégica permite
inferir la ocupacién del ambiente serrano de Tandilia'y
de la llanura Interserrana. Sin embargo, hasta el
presente no se dispone de informacién acerca del uso
de otros ambientes tales como las Ilanuras al sur de
Ventania y la actual costa atlantica (Politis y Madrid
2001). La mayor parte de las ocupaciones registradas
indican eventos de corta duracion, algunos de ellos con
una funcionalidad muy definida (v.g. Flegenheimer
1995; Martinez 1999), lo que ha sido interpretado
como resultado de la existencia de una alta movilidad
y de rangos de accion extensos, posiblemente de escala
supraregional (Barrientos 'y Perez 2002; cf.
Flegenheimer et al. 2000). Con posterioridad al 8500
AP hay evidencia de la ocupacién de gran parte del
espacio regional (Beron y Politis 1997; Politis y
Madrid 2001). Sélo el area Sur parece no haber sido
ocupada efectivamente en este periodo (Politis vy
Madrid 2001). Algunos rasgos del registro de este
momento, como los entierros humanos del sitio

Arroyo Seco 2, han sido interpretados por Barrientos
(1997, 2001) como correlatos de una fase de
expansion poblacional por aumento demografico,
dispersion geogréafica y posterior logro de un estado
de equilibrio estacionario desde un punto de vista
demografico.

La segunda de las discontinuidades (ca. 6000-
5000 afios AP) indica una notable reduccion en la
visibilidad arqueoldgica de la poblacion pampeana
(Barrientos 1997). Esta puede ser consecuencia de
diferencias en las pautas de movilidad, localizacion
de los asentamientos (Martinez 1999) o, mas
probablemente, de una reduccion en la densidad
demografica y una retraccion poblacional debida
principalmente a procesos de emigracién y/o
extincion  local  (Barrientos 1997,  2001).
Simultdneamente, se producen hiatos en diversas
secuencias regionales en areas situadas entre los 34°
y los 42° de Latitud Sur, rango probable de
distribucidn geografica de la metapoblaciéon de la
cual la poblacién del Sudeste de la Regién Pampeana
habria formado parte (Berén 1995; Gil 2000; Orquera
1987; Sanguinetti de Bérmida y Curzio 1996; ver
discusién en Barrientos 1997, 2001). Sélo a partir de
ca. 5000-4500 afios AP se produce una rapida
recolonizacién del area por otra poblacién local,
mediante procesos de expansién geografica o
migracion (Barrientos 1997). Esto condujo, en un
lapso de poco mas de 1000 afios, a la ocupacion
efectiva de la totalidad del espacio regional. Es
precisamente en este periodo en el que aparecen
evidencias claras de una ocupacion mas intensa de las
llanuras situadas al sur del sistema serrano de
Ventania (Austral 1994; Austral y Garcia Cano 1999;
Oliva 1991). El registro arqueoldgico del Sudeste de
la Region Pampeana muestra, para el lapso
comprendido entre los 3000 y los 2000 afios AP, una
importante  variabilidad que se  manifiesta
especialmente en relacion con las practicas
mortuorias (Madrid y Barrientos 2000). En algunos
sectores del &rea (v.g. costa atlantica), dependiendo
de la predictibilidad y de la densidad de los recursos,
puede haberse implementado un manejo territorial
del espacio (Madrid y Barrientos 2000). Esta
situacion debié mantenerse hasta aproximadamente el
1000 AP, donde se produjo la transicién hacia las
condiciones climaticas actuales y la retraccion del
principal recurso animal, el guanaco, hacia areas
situadas al oeste y sur del area Interserrana (Tonni y
Politis 1980). A partir de este momento, las areas que
pudieron concentrar la mayor densidad poblacional
habrian sido Ventania y Sur, debido a una probable
redistribucion de la poblacién existente y a la
expansién de otra poblacién procedente del Noreste
de Patagonia. En efecto, para la Gltima parte del
Holoceno tardio (ca. 1000 a 400 afios AP), hay
evidencia arqueoldgica y bioarqueoldgica acerca de
la expansiéon de una poblacion humana desde el
sector inferior de las cuencas de los rios Colorado y
Negro vy el litoral sudbonaerense, hacia las llanuras
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situadas a ambos lados del sistema serrano de
Ventania (ver Barrientos y Perez 2005). La potencial
competencia entre la poblacion local y la inmigrante
habria favorecido a esta Ultima, que alcanzé un rango
de dispersion que incluy6 las areas mencionadas y al
menos parte de las éareas Interserrana y Serrana de
Tandilia (Barrientos 1997; Barrientos y Leipus 1997;
Barrientos et al. 1997).

En primer lugar, los eventos en la historia
evolutiva de una poblacion local establecida en una
region tienen implicancias en su variacion genética (y
por lo tanto en la fenotipica). Si a lo largo del tiempo

b: Si durante la fase final del Holoceno tardio
(con posterioridad al 1500 AP) se produjo un ingreso
al Sudeste de la Region Pampeana de grupos
provenientes del Noreste de Patagonia, las muestras
del Holoceno tardio final de la primera deberian
manifestar mayores similitudes morfométricas a nivel
craneofacial con muestras de poblaciones del Noreste
de Patagonia que las existentes con las muestras del
Holoceno tardio inicial del Sudeste de la Region
Pampeana.

En general, entonces, es posible sefialar que si
cualquiera de estos dos fendmenos tuvo lugar en el

Sudeste de la  Region
Pampeana es esperable que la
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variaciéon morfométrica entre
las muestras de los tres
periodos analizados en este
trabajo (ver 7. Materiales) no
este asociada con la variacion
temporal entre los mismos.

A su vez, en el modelo
evaluado la dinamica de las
poblaciones locales a escala
macro-regional y a lo largo
del Holoceno, ha sido
caracterizada como
metapoblacional (Barrientos y
Perez 2002, 2005; Barrientos
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Figura 5.1. Scatterplot de 144 puntos correspondientes a los valores de +3 desvios
estandar de 72 fechados radiocarbonicos del Sudeste de la Region Pampeana
ploteados contra si mismo con un retardo (lag) de 1. Modificado a partir de

Barrientos y Perez (2005).

las sucesivas generaciones de esta poblacion (i.e. un
linaje) no son afectadas por la accion de la seleccion
natural, por fenomenos demograficos (reduccion
demogréfica, extincién, etc.) u otros eventos
historicos, se espera que la variacion genética entre
sucesivas generaciones esté relacionada con la
variacion temporal entre las mismas (un fenémeno
conocido como aislamiento por tiempo). En funcién de
esto existen varias expectativas derivadas del modelo
de poblamiento propuesto para el area que pueden ser
contrastadas mediante la evidencia morfométrica:

a: Si la reduccion en la visibilidad arqueoldgica de
la poblacion local del Sudeste de la Region Pampeana
durante el lapso 6000-5000 AP fue debida a un
proceso de extincion local (o de importante reduccion
demogréfica) seguido por una recolonizacion por parte
de otra poblacién, la muestra del Holoceno temprano-
medio (ca. 8000-6000 afios AP) deberia presentar
importantes diferencias morfométricas, no asociadas
con el tiempo, respecto de la muestra del Holoceno
tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP).

consecuencias en la variacion
genética (particularmente en
la relacién evolutiva) entre
poblaciones locales. Si bien,
para el Sudeste de la Region
Pampeana y areas vecinas se
ha mantenido que una
dindmica metapoblacional es Gtil como modelo para
conocer la evolucion de la/s poblacion/es que la
poblaron (Barrientos y Perez 2002, 2005; Barrientos
et al. 2005), no se han especificado las caracteristicas
de la misma, en particular en que medida fueron
importantes los eventos de extincion y recolonizacion
en relacién al flujo génico para explicar la variacion
genética entre poblaciones locales. Por lo tanto, los
resultados del analisis de la variacion entre muestras
de diferentes areas a lo largo del Holoceno permitiran
un acercamiento a alguna de las caracteristicas de
esta dinamica.
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6. METODOS MORFOMETRICOS

EMPLEADOS

6.1. Andlisis morfométrico en biologia

En las altimas décadas se han propuesto diferentes
definiciones de morfometria. Oxnard (1978) vy
Bookstein (1982) la definen como la caracterizacién
cuantitativa de formas (forms) con relevancia
bioldgica. Recientemente, Bookstein (1991) ampli6 la
definicion para incluir el estudio de la variacion en
forma asi como también su covariacion con otras
variables. De manera mas especifica, la morfometria
puede ser concebida como la aplicacién de los
principios y métodos del analisis estadistico
multivariado al estudio de la variacién en la forma de
los organismos (Reyment 1985), siendo sus
principales objetivos:

e localizar las muestras en el espacio multivariado en
relacion con otras, lo cual nos lleva a interesarnos en
el centroide (media multivariada) de las mismas;

e examinar la varianza y covarianza de las muestras;

e examinar las propiedades estadisticas de una Unica
muestra;

e establecer la confiabilidad de los analisis y la
estabilidad de las cantidades vectoriales;

e examinar las relaciones entre crecimiento y forma;

e buscar interrelaciones entre la  variacion
morfométrica en una poblacion y factores
ambientales.

La forma de un objeto bioldgico, tanto de su
configuracién  interna como  externa, puede
caracterizarse a través del registro de medidas lineales,
angulos y proyecciones (Blackith y Reyment 1971;
Marcus 1990) o de coordenadas cartesianas en dos o
tres dimensiones (Bookstein 1982, 1991). El énfasis en
estas dos formas de registro esta relacionado con dos
tradiciones paralelas en los andlisis morfométricos,
una de ellas interesada en el anlisis de la forma en un
marco geométrico, pero sin una base estadistica fuerte,
y la otra interesada en el estudio estadistico de la
variacion de la forma bioldgica a través correlaciones
entre medidas lineales [(principalmente de distancia
entre puntos) la tradicion biométrica; ver discusion en
Bookstein 1998 y Cole 1996]. Hasta la década de
1960, la forma bioldgica fue caracterizada
principalmente por medio de una o unas pocas
medidas y analizada mediante estadistica univariada
(ver discusion en Howells 1969 y Oxnard 1978). A
partir de entonces, con el desarrollo de las
computadoras y programas de computacion, la
caracterizacion métrica de la forma bioldgica fue
abordada mediante el registro de un nimero elevado
de medidas lineales y analizada por medio de
estadistica multivariada (Blackith y Reyment 1971;
Howells 1969; Oxnard 1978; Reyment 1985). Esta
aproximacion ~ morfométrica  fue  denominada
morfometria multivariada (Blackith y Reyment 1971)
o morfometria tradicional (Marcus 1990) y constituyé
un gran avance en el analisis métrico de la forma
biolégica. La superioridad de la morfometria

multivariada sobre el andlisis univariado reside en la

posibilidad de mantener al individuo como un todo

integrado. Es decir, al medir un individuo mediante n

medidas, se obtendra un perfil métrico (un vector) de

las n medidas que lo representan y no un inventario
de figuras independientes como es el caso del analisis

univariado (Howells 1969).

Si bien la morfometria multivariada permitié una
mejor descripcion y analisis de la forma bioldgica
gue las aproximaciones previas (ver Howells 1969 y
Oxnard 1978), fue criticada por sus sesgos y sus
limitaciones. Entre los problemas que han sido
sefialados (ver Adams et al. 2004 y Rohlf y Marcus
1993) pueden destacarse:
¢ la homologia de las distancias lineales es dificil de

evaluar ya que muchas de ellas (v.g. ancho
maximo) no son definidas a partir de puntos
homologos;

¢ ¢l mismo conjunto de medidas puede ser obtenido
de dos estructuras con formas diferentes ya que la
localizacion de los puntos empleados para tomar
las distancias no esta incluida en los datos;

e no es posible generar representaciones graficas de
la forma a partir de las distancias lineales, ya que
las relaciones geométricas entre las variables no se
preserva. En consecuencia, se pierde informacion
sobre algunos aspectos de la forma.

Como fue sefialado anteriormente, una
alternativa al registro de distancias entre puntos es el
registro de coordenadas cartesianas sobre una
estructura o una imagen (en 2 o 3 dimensiones) de la
misma, lo cual permite mapear landmarks para
obtener una representacion balanceada de su forma
(form). Los landmarks son puntos anatémica o
geométricamente homologos entre  estructuras.
Bookstein (1991) clasificd los landmarks en tres
tipos: 1) yuxtaposiciéon de tejido: incluye puntos
donde tres estructuras coinciden (v.g. suturas 6sea);
I1) puntos de méxima curvatura u otros procesos
locales: incluyen extremidades de procesos y valles
de invaginaciones; y Ill) puntos extremos: estan
relacionados con distancias maximas medidas en una
estructura. Debido a la naturaleza de los landmarks
de tipo Il Bookstein (1997) ha revisado su
clasificacion de 1991 y los ha denominado
semilandmarks. La categoria semilandmarks incluye
los landmarks de tipo Il de Bookstein (1991) asi
como las coordenadas usadas para describir
contornos. Esta aproximacion, ahora denominada
morfometria geométrica, ha sido desarrollada vy
sistematizada por Bookstein (1989a, 1991), Kendall
(1981, 1984), Goodall (1983, 1991), Gower (1975),
Rohlf (1990, 1999, 2000b), Slice (2001), Dryden y
Mardia (1998), entre otros, influidos por los trabajos
de D’Arcy Thompson (1917). Para Bookstein (1982)
la morfometria geométrica es la fusion empirica de la
geometria con la biologia. Su proposito es extraer
informacion de la geometria de la forma (form)
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biolégica' para propésitos comparativos particulares.
Las variables de forma obtenidas a partir de las
coordenadas cartesianas son analizadas mediante el
empleo de técnicas estadisticas multivariadas. Por lo
tanto, la morfometria geométrica combina las ventajas
del andlisis multivariado de la forma junto con la
preservaciéon de la informacion geométrica y
visualizacion gréafica de la misma (Bookstein 1996a y
1996bh).

En el marco de la morfometria geométrica han
surgido diferentes métodos. Los que tuvieron un
mayor desarrollo durante fines de la década de 1970
y principios de la de 1980 son aquellos que enfocaron
el registro y analisis de contornos cerrados de
estructuras  (v.g. Fourier, Elliptic  Fourier,
eigenshape; Adams et al. 2004; Rohlf y Marcus
1993) mediante el ajuste de diferentes funciones
matematicas para obtener variables de forma. Hacia
fines de la década de 1980 y principios de la de 1990
comenz0 a gestarse lo que Bookstein (1996a, 1996b,
1998) denomind la sintesis morfométrica. Esta
aproximacion, basada en landmarks, combiné los
métodos de superposicién desarrollados en la década
de 1960 (Sneath 1967) con los de deformacion
desarrollados por Bookstein (1989a, 1991). La
sintesis morfométrica se estd convirtiendo en la
aproximacion estandar para el andlisis de la variacion
en forma de diferentes estructuras (Adams et al.
2004).

6.1.1. Tamafio y forma en morfometria

La forma (form) bioldgica puede ser
conceptualizada como una combinacién de tamafio
(size) y forma en el sentido castellano de la expresion
shape (shape seré traducido como forma, usando form
cuando sea necesario hacer la distincion existente en
inglés) (Figura 6.1.1.1). Todas las técnicas
morfométricas desarrolladas con posterioridad a la
década de 1970 (ver revision en Bookstein 1998)
analizan estos dos componentes de manera separada.
La idea de separar la forma del tamafio ha sido
discutida en antropologia. Muchos investigadores
sefialan que la forma es mas relevante que el tamafio
en analisis taxonémicos y de anatomia funcional (ver
Corruccini 1987), tanto para niveles subespecificos
(Sneath y Sokal 1973) como supraespecificos
(Relethford 1984). Estas discusiones surgen debido a
que si bien tanto la forma como el tamafio son
heredables en la mayoria de los grupos biol6gicos, este
Gltimo tiene una mayor varianza morfométrica entre
grupos (Corruccini 1987), lo cual enmascara la
variacion en forma cuando efectuamos analisis
multivariados (ver Bookstein 1989b). A su vez,
diversos andlisis del efecto de Locus de Rasgos
Cuantitativos (Quantitative Trait Locus, QTL) sobre el

! La nocién de forma utilizada en morfometria geométrica se
restringe a la informacién sobre limites, sin extenderse a
medir texturas o campos espaciados y densidades (Bookstein
1982). Los limites son simples curvas cerradas (en el plano)
o superficies cerradas (en el espacio).

tamafio y la forma de estructuras craneofaciales
sugieren que la base genética para el tamafio es mas
simple que la de la forma (Cheverud et al. 1997;
Klingenberg et al. 2001; Leamy et al. 1999;
Workamn et al. 2002).

Forma (shape)

Tamafio (size)

Figura 6.1.1.1. Se puede observar como el cambio en forma
(form) es una combinacion del cambio en tamafio (size) y
“forma” (shape). Modificado de Richstmeier et al. (2002).

Se han propuesto diversas aproximaciones para
analizar independientemente el tamafio y la forma de
una estructura (ver discusién en Bookstein 1989b).
Sin embargo no es hasta los trabajos de Mosimann y
sus colaboradores (Darroch y Mosimann 1985;
Mosimann 1970, 1988; Mosimann y James 1979) que
se logra una conceptualizacion rigurosa del analisis
de estos componentes. En estos trabajos el tamafio es
definido como cualquier combinacién X de los datos
observados que permite escalar las variables
originales a una dimension igual a uno (Bookstein
1989b). Aunque no hay una definicién Gnica de
tamafio (Richstmeier et al. 2002), existen pocas
diferencias practicas entre las diversas medidas
globales del mismo, las cuales estdn altamente
correlacionadas (Tabla 6.1.1.1; Corruccini 1987). En
el andlisis del tamafio y forma para variables lineales,
el tamafio es definido generalmente mediante el
empleo de la media geométrica (MG). Esta se define
como la enésima raiz del producto de las n variables
(Jungers et al. 1995),

MG, = {/y1y2ys....yn
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Si MA MG SUMA ZYB
Si 1.000
MA 0.984 1.000
MG 0.944 0.981 1.000
SUMA 0.984 1.000 0.981 1.000
ZYB 0.878 0.800 0.739 0.800 1.000

Tabla 6.1.1.1. Valores de correlacién producto-momento de Pearson entre diferentes variables de tamafio (S; =
tamafio centroide; MA = media aritmética; MG = media geométrica; SUMA = suma de todas las variables; ZYB
= ancho bi-zigomatico) medido a partir de variables faciales sobre individuos del Sudeste de Pampa y el Noreste

de Patagonia.

En el andlisis del tamafio y la forma para coordenadas
cartesianas de landmarks (Bookstein 1991) el tamafio
se define, en cambio, mediante el tamafio centroide (s;;
Figura 6.1.1.2). Este es definido como la raiz cuadrada
de la suma de las distancias cuadradas de todos los
puntos desde su centro de gravedad (Bookstein 1989b,
1991),

s, :\/dl2 +dZ +...+d?
donde

d = J(Xi-X)? + (Yi-Yo)?

El calculo del tamafio centroide, utilizando notacion
matricial, se efectla como:

si=tr((1 =P)X, X, (1 - P))

donde tr representa la traza de la matriz, | es la matriz
identidad p,p (siendo p el nimero de landmarks), P es
una matriz p,p con todos los elementos iguales a 1/p, y
Xi la configuracion de coordenadas x,y (Bookstein
1991; Rohlf 1990; Rohlf y Slice 1990). La utilizacién
del tamafio centroide como variable de tamafio en los
analisis geométricos se debe a que es la Unica variable de
tamafio que no se correlaciona con la forma cuando el
modelo nulo de alometria es verdadero (Bookstein
1991).

Una vez definido el tamafio, aunque
arbitrariamente, la forma es el espacio de todas las
proporciones de las variables medidas con respecto a
una Unica variable de tamafio X (Albrecht et al. 1979;
Marcus 1990; Mosimann y James 1979; Sokal y
Sneath 1963; ver discusion en Bookstein 1989b vy
Corruccini 1987). Si bien el tamafio de una estructura
puede expresarse como un valor Unico, la forma de la
misma sélo puede expresarse en términos relativos, es
decir en relacion a la forma de otra estructura. En este
sentido Mosimann y James (1979: 184) sefialan:

“With respect to any definition of shape

we believe it’s important and desirable that

two organisms which are geometrically

similar, with respect to k measurements,

should be recognized as having the same

shape. Thus if x; is the measurement vector
of one individual, and x, that of a second
individual, then the proportions among the
measurements of the first are the same as
those of the second if and only if x; = ax,,
for some a > 0".
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Figura 6.1.1.2. Representacion geométrica de las distancias
Euclidianas involucradas en el calculo del tamafio centroide
de una configuracion de 4 coordenadas cartesianas en 2
dimensiones.

Si bien han sido propuestas mdltiples maneras de
obtener variables normalizadas por tamafio (ver
Corruccini 1987 y Jungers et al. 1995 para una
revision de las mismas), uno de los enfoques que han
tenido mayor desarrollo es aquel propuesto por
Mosimann y sus colaboradores (Darroch y Mosimann
1985; Mosimann 1970, 1988; Mosimann y James
1979). Su propuesta consiste en utilizar directamente
proporciones como variables de forma en los analisis
morfométricos (Bookstein 1989b, 1991; Darroch y
Mosimann 1985; Mosimann 1970, 1988; Mosimann
y James 1979). Se define una variable de tamafio (X)
que se combina con otras dimensiones (las variables
medidas, Y) para generar las variables de forma
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(Y/X). De esta manera todos los casos tienen
precisamente la misma nueva variable de tamafio X,
asi todos ellos han sido convertidos al mismo tamafio,
y toda la variacion restante es denominada forma
(Bookstein 1989b; Corruccini 1995).

El procedimiento desarrollado por Mosimann y
sus colaboradores ha recibido diversas criticas. La mas
importante se refiere a que las nuevas variables de
forma (Y/X) pueden estar correlacionadas con el
tamafio (Albrecht 1978; Albrecht et al. 1993, 1995;
Atchley 1978a, 1978b; Atchley et al. 1976). Es
importante sefialar que las proporciones sélo pueden
ser consideradas como “sin dimensién o faltas de
dimension” (Corruccini 1987). Por lo tanto, el
procedimiento propuesto por Mosimann no busca
remover todo el efecto estadistico del tamafo, sino
medir la proporcion de una medida (Y) contra el
tamafio (X) (Corruccini 1987, 1995). Con el fin de
eliminar la dependencia de estas nuevas variables con
respecto al tamafio, se ha propuesto utilizar como
variables de forma los residuos de un andlisis de
regresion (Albrecht et al. 1993, 1995). Sin embargo
los residuos obtenidos en un analisis de regresion de
proporciones con respecto al tamafio no son variables
adecuadas para describir la forma geométrica
(Bookstein 1989b; Corruccini 1995). Puede notarse
que las discrepancias entre las dos aproximaciones se
deben a que diferentes definiciones de forma son
empleadas por ambas (Bookstein 1989b). Mientras que
en el marco de la aproximacion desarrollada por
Mosimann y colaboradores (Darroch y Mosimann
1985; Mosimann 1970, 1988; Mosimann y James
1979) se emplea la palabra forma para referirse a
forma geométrica, es decir a la invariabilidad en
diferentes escalas fisicas, en el marco de las
aproximaciones alternativas (Albrecht 1978; Albrecht
et al. 1993, 1995; Atchley 1978a, 1978b; Atchley et al.
1976) se refieren a forma como “forma libre de
tamafio”, es decir variables no correlacionadas con
ninguna medida de tamafo pero covariando con la
escala fisica (Bookstein 1989b, 1991; Corruccini 1987,
1995). Otras criticas han sido efectuadas al uso de
proporciones como variables de forma. Las mismas,
hacen referencia a que las mismas pueden tener
problemas de falta de linealidad y de normalidad en las
distribuciones (Albrecht 1978; Albrecht et al. 1993,
1995; Atchley 1978a, 1978b; Atchley et al. 1976), y
por lo tanto no pueden ser utilizadas en analisis que
involucren inferencia estadistica. Estos no son
problemas que afecten solamente a estas variables,
sino que pueden estar presentes en cualquier otro tipo
de variables usadas en morfometria (v.g. longitudes,
angulos). En estos casos las proporciones pueden ser
usadas en inferencia estadistica realizando alguna
transformacion de los datos (v.g. logaritmica; Hill
1978), o efectuando pruebas de hipoétesis estadisticas
obteniendo  distribuciones  muestrales de los
estadisticos mediante remuestreo (Diaconis y Efron
1983; Efron 1979; Efron y Tibshirani 1993; Manly
1994).

6.2. Métodos de morfometria
empleados en este trabajo

La definicién de forma utilizada en morfometria
geométrica es aquella propuesta por Mosimann
(1970, 1988), que hace referencia a la invariabilidad
en diferentes escalas fisicas. Posteriormente, David
Kendall (1984) reformulé esta definicion para datos
de coordenadas cartesianas. Un conjunto de
coordenadas cartesianas, a diferencia de las variables
lineales, no solo tiene informacion sobre el tamafio y
la forma de los objetos, sino también sobre la
posicion y orientacion original de las mismas. En este
sentido, dos estructuras tienen la misma forma
cuando de un conjunto de landmarks se remueve
aquella informacién que describe las diferencias
debidas a traslacion, tamafio y rotacién. Entonces, la
forma puede ser definida como la informacion que
resta en un conjunto de coordenadas después que la
localizacién, la escala y la orientacion son removidas
(Bookstein 1991, 1996a y 1996b). Estos
procedimientos, generalmente, se realizan por medio
del método de  Superposicion  Procrustes
Generalizado (Gower 1975; Rohlf 1990; Rohlf y
Slice 1990; una version ampliada de este apartado se
encuentra en el Apéndice 1a).

El método de superposicion Procrustes,
desarrollado originalmente para el analisis de datos
de landmarks, ha sido considerado también para el
analisis morfométrico de contornos (Bookstein 1997;
Bookstein et al. 2002; Sheets et al. 2004). Cuando los
contornos son digitalizados como puntos discretos, se
adiciona una operacién al método de Procrustes
generalizado para minimizar la variacion tangente a
la curva y, de este modo, obtener un conjunto de
puntos denominados semilandmarks. En este caso,
los puntos individuales no son considerados
homdlogos de estructura a estructura y sélo la
variacion perpendicular al contorno tiene informacion
acerca de las diferencias entre especimenes? y grupos
(Bookstein 1997; Bookstein et al. 2002). En este
trabajo, los puntos fueron alineados por medio del
criterio  denominado proyeccién perpendicular o
distancia Procrustes minima, el cual minimiza la
distancia Procrustes entre cada espécimen y la
referencia (Andresen et al. 2000; Bookstein et al.
2002; Sheets et al. 2004).

La utilizacion de la superposicion Procrustes
(igualando a 1 el tamafio centroide de los objetos
analizados) como funcion de ajuste de las
coordenadas originales (espacio-figura) define un
espacio de forma (denominado Partial Procrustes)
que se aproxima a un espacio no euclidiano
denominado espacio de forma de Kendall (Full
Procrustes, ver discusion en Rohlf 1999 y Slice
2001). Las propiedades matematicas de este espacio

geométrica

2 Espécimen sera utilizado para referirse a una

configuracion de coordenadas cartesianas obtenidas a partir
de un individuo o caso.
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de forma son sumamente complejas, por lo que una
alternativa al estudio de la forma es aproximarse al
espacio de forma de Kendall a través del denominado
espacio tangente usado en los analisis estadisticos, el
cual tiene una geometria euclidiana. Este espacio se
obtiene de la proyeccién ortogonal de las coordenadas
en un espacio de forma de Kendall sobre un vector
lineal tangente al mismo. La interseccion de los dos
espacios corresponde al consenso o configuracion de
referencia -también definida como la configuracion
media de landmarks después del alineamiento de los
especimenes (Rohlf 1996)-. Resulta importante sefialar
que, al analizar muestras con relativamente poca
variacion, las diferencias entre ambos espacios es
escasa 0 nula (Rohlf 1996, 1999; Slice 2001), por lo
que los anélisis basados en esta transformacién son
particularmente aptos para el estudio de la variacién a
nivel intraespecifico o interpoblacional.

Una vez eliminada la informacion sin interés
morfométrico  (posicién, escala, orientaciéon y
variacién tangente a un contorno) lo que resta es la
variacion en forma, la cual puede ser dividida en un
componente uniforme y un componente no-uniforme.
Las diferencias en el componente uniforme son
aquellas correspondientes a los efectos de un
estiramiento o compresion de un objeto en una
direccion particular, mientras que el componente no-
uniforme corresponde a todo cambio localizado (Rohlf
y Bookstein 2003; Rohlf et al. 1996).

Una manera eficiente de analizar la variacién en
forma es mediante el método de deformaciones (thin-
plate spline, Bookstein 1989a, 1991; Rohlf 1993,
1996). Metafdéricamente, la funcion thin-plate spline
(Bookstein 1989a) modela el comportamiento de una
placa de metal infinitamente fina -de proporciones
lineales infinitas- cuando se deforma para ajustar una
configuracién de puntos o landmarks sobre ella (i.e.
configuracién de referencia) a una configuracion que
se encuentra fuera de la misma (i.e. configuracion
blanco). El proceso de transformacion de la
configuracion de referencia de modo que todos los
landmarks estén superpuestos a los de la configuracion
blanco involucra una deformacion de la placa de metal
con un consecuente gasto de energia (bending energy).
De la misma manera que en una placa real, la energia
necesaria para deformar un grupo de landmarks es
inversamente proporcional a la distancia entre los
mismos (Monteiro y Furtado dos Reis 1999). Esta
energia de deformacion se emplea para describir el
componente no-uniforme de la variacién. Una
excepcion son las transformaciones uniformes que
involucran Unicamente movimientos de inclinacién y
cambio de direccion de la placa, resultando en una
energia de deformacion igual a 0.

Para comparar las configuraciones de landmarks y
semilandmarks de diversos especimenes se propuso el
método de relative warps (Bookstein 1991; Rohlf
1993). Los relative warps son los componentes
principales calculados a partir de los partial warps (y
en algunos casos también a partir de los vectores de

variacion uniforme), con el fin de describir los ejes
de mayor variacién en forma. Los partial warps, son
variables de forma que resultan de la técnica de thin-
plate spline (Rohlf 1993; Rohlf et al. 1996), y
describen el componente no-uniforme de la variacion.
El analisis de relative warps fue efectuado por medio
del programa tpsRelw 1.40 (Rohlf 2004). En este
trabajo se analizaron los componentes uniforme y no-
uniforme de variacion (Rohlf 1993, 1996). El
parametro alfa [propuesto por Bookstein (1991) para
describir diferentes escalas de la variacién no-
uniforme] fue usado con un valor de 0, incluyendo
todas las escalas de variacién (Rohlf 1993, 1996).

La distancia en el espacio de los primeros
Relative warps es una representacion de baja
dimension de la distancia Euclidiana entre las
muestras (la representacion en dos dimensiones de las
distancias entre los casos puede ser interpretada como
en el andlisis de Coordenadas Principales; Bookstein
et al. 2002; Gower 1971). Esta distancia se aproxima
a la distancia Procrustes entre los consensos de la
muestras (Rohlf 1999; Slice 2001), y representa la
distancia entre los centroides de las mismas. Esta es
una aproximacién que ha sido ampliamente usada en
analisis taxonémicos (Relethford y Lees 1982; Sokal
1961), en la cual todos los puntos son pesados de
igual manera en el célculo de la distancia, lo cual
implica que si un conjunto de estos puntos covaria
contribuyen con mas informacion al analisis
(Lockwood et al. 2004). En craneometria humana es
frecuente el uso de medidas de varianza entre los
centroides que ademas usan informaciéon sobre la
covarianza muestral para pesar los puntos (i.e.
distancia D® de Mahalanobis) (Relethford y Lees
1982; van Vark y Schaafsma 1992; ver Apéndice 1b).
La distancia D de Mahalanobis es corregida por una
matriz de covarianza estimada en comin para todas
las muestras comparadas, por lo que un supuesto
importante involucrada en el calculo de la misma es
la de la igualdad de las matrices de covarianza entre
las muestras, asi como en menor medida el tamafio de
cada una (Ackermann 2005; Harvati et al. 2005; van
Vark y Schaafsma 1992). Si bien la violacion de la
igualdad de covarianzas puede introducir graves
errores en la estimacién de las diferencias entre
grupos (Ackermann 2005), las poblaciones modernas
de Homo sapiens comparten una matriz de
covarianza comun (Gonzélez-José et al. 2004). La
utilizacion de la distancia D® de Mahalanobis evita
incorporar informacion redundante en los andlisis
morfométricos (Relethford y Lees 1982), sin
embargo la comparacidn de los patrones de variacion
obtenidos entre esta distancia y la Euclidiana (o
también la Procrustes) presenta una correlacién
moderada a alta para datos craneométricos en el area.
En particular, los patrones de relaciones evolutivas
obtenidos con las matrices de distancias Euclidianas
(o Procrustes) y D? de Mahalanobis para los datos de
semilandmarks son muy similares (Perez et al. 2006).
Esto es debido a que si los mismos rasgos son usados
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para calcular una distancia y la matriz de covarianza es
constante entre grupos, el efecto de la informacién
redundante incorporada en los analisis puede ser visto
como una constante a través del estudio (Constandse-
Westermann 1972). La distancia Euclidiana (como una
aproximacion a la distancia Procrustes) fue empleada
en los analisis del presente trabajo con el fin de evitar
errores en las ponderaciones de los puntos entre
muestras de diferentes momentos y lugares cuyo
tamafio varia considerablemente (ver 7. Materiales).
Esta es la distancia mas utilizada en los analisis de
morfometria geométrica, en los cuales todavia es
discutido acaloradamente en que medida pueden ser
utilizadas otras medidas como la D?* de Mahalanobis
(ver discusion en Klingenberg y Monteiro 2005).

6.3. Otros métodos empleados en este trabajo
6.3.1.PROTEST vy correlacién producto-momento de

distancia Procrustes Parcial entre la media de los
especimenes de los diferentes grupos puede ser
calculada. La versién basada en remuestreo (i.e.
Bootstrap) de la prueba F de Goodall (1991; Zelditch
et al. 2004) sera usada en este trabajo para probar la
significacion de las diferencias observadas en la
forma media entre grupos. El estadistico F de
Goodall usa la suma de cuadrados de las distancias
Procrustes Parcial para medir las desviaciones de las
medias. El valor de F es la proporcién de variacion
explicada entre medias con respecto a la no explicada
en estas distancias (Zelditch et al. 2004). EI programa
TwoGroup6 (Sheets 2003) fue usado para efectuar
estos analisis y 900 remuestros (Bootstrap) fueron
empleados para chequear la significacion de los
valores de F.

6.3.3. Medida de disparidad de Foote

Pearson

La correlacion producto-momento de Pearson y el
analisis Procrustes (PROTEST) fueron empleados
para comparar los patrones de ordenacion producidos
por diferentes conjuntos de datos (i.e. coordenadas
geograficas, scores de los componentes principales,
etc.) (Digby y Kempton 1987; Gower 1971; Peres-
Neto y Jackson 2001). La correlacion del lugar en el
score para variables Unicas fue usada como una
medida de consistencia (Digby y Kempton 1987). El
estadistico Procrustes (PROTEST) ha sido propuesto
para comparar conjuntos de datos multivariados en
lugar de la prueba de Mantel, ampliamente usada en
estudios de ecologia y evolucion (Peres-Neto y
Jackson 2001). Los andlisis comparativos de ambas
pruebas han mostrado que PROTEST es tanto 0 méas
poderoso que la prueba de Mantel para detectar
asociaciones de matrices en circunstancias variadas
(Peres-Neto y Jackson 2001). Para realizar el analisis
de Procrustes se procede del siguiente modo: a) las
ordenaciones en varias dimensiones fueron escaladas y
rotadas con el fin de encontrar una superposicion
optima que maximice su ajuste (ver Apéndice 1a); b)
la suma de los residuos al cuadrado entre
configuraciones en su superposicion dptima puede ser
usada como una métrica de asociacion (Gower 1971);
y ¢) un procedimiento de permutacion (PROTEST)
implementado por Jackson (1995) fue usado para
conocer la significacion estadistica del ajuste
Procrustes (Peres-Neto y Jackson 2001). Los analisis
de Procrustes y PROTEST fueron efectuados usando
el paquete vegan 1.4.4 para R 1.9.1 (lhaka y
Gentleman 1996).

6.3.2. F de Goodall basado en Bootstrap

Las formas medias de diferentes grupos de
especimenes pueden ser comparadas computando la
media de cada grupo después de superponer los
landmarks y semilandmarks de todos los individuos
por medio de una Superposicion Procrustes Parcial.
La diferencia en la localizacion relativa de los
landmark y semilandmarks puede ser ploteada y la

La diversidad morfologica o variacion en las
muestras fue evaluada por medio de la medida de
disparidad establecida por Foote (1993). Esta medida
es definida como la disparidad morfolégica

D = Y (@2)/(n-1)

donde d, representa la distancia de los especimenes

desde el centroide de su grupo. La medida de
disparidad definida de este modo es una medida de la
varianza en el rasgo que se mide (Zelditch et al.
2004). Las medidas de disparidad en forma fueron
calculadas usando el programa DisparityBox6
(Sheets 2003) que usa la distancia Procrustes Parcial

como medida d, . Intervalos de confianza fueron

construidos en base a 900 remuestros (Bootstrap)
para establecer la incertidumbre en la estimacién de
la disparidad debida al muestreo (Zelditch et al.
2004).
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7. MATERIALES (Figura 7.1; Tabla 7.1), Noreste de Patagonia, Centro

de Patagonia, Sur de Patagonia, Cuyo, Noroeste

En este trabajo se estudiaron varias muestras  Argentino, Chaco, Sierras Centrales y Noreste de la
procedentes del Sudeste de la Region Pampeana Region Pampeana (Figura 7.2; Tabla 7.2).

Periodo Sitio/Localidad N° de casos  Cronologia Referencias
analizados (aiios '*C AP) ‘
Holoceno temp/medio Arroyo Seco 2 9 ca. 7800-6300 Barrientos 1997; Politis
y Madrid 2001
Holoceno tardio inicial Laguna Tres Reyes 1 5 ca. 2500-2200 Madrid y
Barrientos 2000
La Segovia 1 ? Barrientos 1997,
Meéndez y Salceda s-f a
Laguna de Puan 1 ca. 3300 Méndez y Salceda
1990, Oliva et al. 1991
Est. Santa Clara 3 ? Lehmann-Nitsche 1910
Tamulo de Malacara 3 ? Vignati 1960,
Madrid y
Barrientos 2000
Necochea 5008 1 ? Ameghino 1909
Holoceno tardio final Laguna La Larga | ? Barrientos 1997
Laguna Los Chilenos 1 6 ca. 500-400 Barrientos 1997
Saavedra 4 ? Catalogo del MLP
Naposta 1 ? Barrientos 1997,

Méndez y Salceda s-f'b

Arroyo Ventana 1 ? -
Sauce Corto 1 Lehmann-Nitsche 1910
Sin asignacion Chocori 1 ? Lehmann-Nitsche 1910
temporal La Tigra 1 ? Lehmann-Nitsche 1910

Tabla 7.1. Muestras del Sudeste de la Region Pampeana analizadas en este trabajo.
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Figura 7.1. Ubicacion geografica de los sitios arqueoldgicos de los que provienen los individuos del sudeste de la
Region Pampeana analizados en este trabajo.
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Figura 7.2. Ubicacioén geografica de las regiones de las que provienen los individuos analizados en este trabajo.
1: SE de Pampa; 2: Valle inferior Rio Negro; 3: San Blas; 4: Isla Gama; 5: San Antonio; 6: Valle inferior Rio Chubut;
7: SO de Chubut; 8: Costa central de Chubut; 9: NO de Santa Cruz; 10: NE de Santa Cruz; 11: Sur de Patagonia

Cont.; 12: San Juan (Norte de Cuyo); 13: Norte de Mendoza; 14: Sur de Mendoza; 15: Andalgala (NO Argentino);
16: Cordoba; 17: Chaco; 18: Delta.
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Region N Referencias

1 SE de Pampa 39 - Barrientos 1997; Lehmann-Nitsche 1910

2 Valle inferior Rio Negro 236 Catalogo del ME y MLP; Lehmann-
Nitsche 1910

3 San Blas 33  Catalogo del ME y MLP; Lehmann-
Nitsche 1910

4 Isla Gama 12 - Catalogo del MLP

5 San Antonio 16  Catalogo del ME

6 Valle inferior Rio Chubut 251 . Lehmann-Nitsche 1910

7 SO de Chubut 16 . Catalogo del ME y MLP

8 Costa central de Chubut 5 Catalogo del ME

9 NO de Santa Cruz 19  Catalogo del ME y MLP; Goiii ef al. 2002;
Lehmann-Nitsche 1910

10  NE de Santa Cruz 9 Catalogo del ME

11 Sur de Patagonia Cont. 24 Catélogo del IPA'y MRG

12 San Juan (Norte de Cuyo) - 40 Catélogo del ME; Lehmann-Nitsche 1910

13 Norte de Mendoza 8 Catalogo del ME

14~ Sur de Mendoza 64 = Catalogo del MSR; Novellino 2002

15 - Andalgald (NO Argentino) 20  Lehmann-Nitsche 1910

16  Cordoba 5 Catalogo del ME y MLP

17 = Chaco 8  Lehmann-Nitsche 1910

18 . Delta 13 Lehmann-Nitsche 1910

Total 816

Tabla 7.2. Muestra total de restos éseos humanos estudiados.

7.1. Descripcion de las muestras estudiadas
Sudeste de la Region Pampeana

Los craneos analizados en este trabajo provienen
de varios sitios y localidades arqueoldgicas que fueron
excavados en esta region (Figura 7.1 y 7.2) por
diferentes investigadores principalmente durante la
segunda mitad del siglo XX:

1) Sitio 2 de la Localidad Arqueoldégica Arroyo
Seco: se encuentra localizado en el Area Interserrana
Bonaerense, a los 38° 21' 38" de Latitud Sur, y a los
60° 14' 39" de Longitud Oeste, en proximidades de la
ciudad de Tres Arroyos (Figura 7.1). A comienzos de
la década de 1970, un grupo de aficionados (Sres. A.
Elgart, A. Moran y J. Mbttola) de la ciudad de Tres
Arroyos realizo excavaciones en lo que hoy se conoce
como Sitio 1 y Sitio 2. Desde el afio 1979 se han
llevado a cabo excavaciones intensivas en el mismo,
dirigidas por el Dr. Gustavo Politis. En el mismo se
recuperaron 44 individuos, depositados en entierros
simples y multiples, primarios y secundarios, cuya
cronologia ha sido establecida en base a fechados
radiocarbonicos entre ca. 7800 y 6300 afios AP
(Barrientos 1997; Politis y Madrid 2001). Al menos
uno de los individuos analizados en este trabajo
presenta deformacidén probablemente antero-posterior
curva o seudo-circular (ver 7.2.3. Deformaciones
craneales artificiales). En este trabajo se analizaron un
total de 9 individuos provenientes de este sitio
depositados actualmente en el INCUAPA, Facultad de
Ciencias Sociales de la Universidad Nacional del
Centro de la Provincia de Buenos Aires (Tabla 7.1).

2) Chocori: el esqueleto del Chocori fue
recolectado en 1888 por Francisco Larrumbe en las
cercanias de Mar del Sur, entre el arroyo Chocori y el
arroyo Seco (Figura 7.1; Lehmann-Nitsche 1907,
1910). Este espécimen se encuentra depositado en la
Division Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata (Tabla 7.1; Lehmann-Nitsche 1910).

3) La Tigra: el craneo de Miramar o La Tigra fue
obtenido por el Sr. Andrés Canesa en los alrededores
de Mar del Sur, entre el arroyo La Tigra y el arroyo
Seco (Figura 7.1; Lehmann-Nitsche 1907, 1910).
Este craneo se encuentra depositado en la Division
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata (Tabla
7.1; Lehmann-Nitsche 1910).

4) Tres Reyes 1: la laguna Tres Reyes es un
cuerpo de agua permanente de aproximadamente 450
ha., ubicado a 4 Km al Este del rio Quequén Salado,
a los 37° 56' de Latitud Sur y a 60° 34' de Longitud
Oeste, en jurisdiccion del partido de Adolfo Gonzales
Chaves (Figura 7.1). Fueron analizados cinco
individuos provenientes de este sitio (de un total de
10 recuperados), localizado sobre la margen norte de
la laguna. Este sitio fue excavado por primera vez por
el Lic. Luis Meo Guzman en 1981. Posteriormente,
en 1986, un equipo integrado por los Dres. Gustavo
Politis y Ménica Salemme y la Lic. Patricia Madrid,
con la colaboracion de los Dres. Francisco Fidalgo y
Eduardo Tonni, reanudaron las investigaciones en el
lugar, ampliando el 4area de excavacion en dos
campafias realizadas en abril de 1986 y octubre de
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1987. Los restos humanos fueron recuperados en las
campaiias efectuadas en 1994 y 1995 (ver Barrientos
1997; Madrid y Barrientos 2000). La cronologia de los
entierros ha sido establecida entre ca. 2500 y 2200
anos AP, en base a fechados radiocarbonicos sobre los
restos 6seos humanos (Madrid y Barrientos 2000). La
mayoria de los individuos de este sitio presentan
deformacion antero-posterior plana o tabular oblicua
(ver 7.2.3. Deformaciones craneales artificiales). Los
individuos analizados aqui se encuentran depositados
en el INCUAPA, Facultad de Ciencias Sociales de la
Universidad Nacional del Centro de la Provincia de
Buenos Aires (Tabla 7.1).

5) La Segovia: se estudio un individuo (Tabla 7.1)
proveniente de este sitio, ubicado al Norte del partido
de Puan a los 37 28' de Latitud Sur y a los 62 46' de
Longitud Oeste (Figura 7.1). En este sitio se
recuperaron restos Oseos humanos durante el
desarrollo de tareas de tendido de una red eléctrica,
que han sido asignados al Holoceno tardio inicial (ca.
2500-1500 afios AP) en base a su deformacion craneal
artificial ~(tabular oblicua) y a wun fechado
radiocarbdonico (Oliva, com. pers.). Los mismos se
encuentran depositados en el Museo Municipal de
Puan.

6) Localidad Arqueoldgica Laguna de Puan: se
analizd un individuo proveniente del sitio 1 de esta
localidad (Tabla 7.1), la cual comprende sitios
ubicados en la isla y en la costa norte de la laguna
homonima, localizada a los 37° 34' de Latitud Sur y a
los 62° 48' de Longitud Oeste, en proximidades de la
ciudad de Puan (Figura 7.1). En el Sitio 1, ubicado en
la costa sur de la isla, se detectd una concentracion de
huesos humanos semienterrados en la playa de la
laguna (Oliva y Barrientos 1988). El individuo de este
sitio presenta deformacion seudo-circular. Los restos
6seos humanos del sitio Laguna de Puan 1 han sido
fechados en 3300+100 afios '*C AP (Oliva et al.
1991). Estos restos se encuentran depositados en el
Museo Municipal de Puan.

7) Estancia Santa Clara: este sito se halla ubicado
en las proximidades del arroyo homoénimo, en el
partido de Benito Juarez (Figura 7.1). En ¢€l, el Dr.
Guillermo Udaondo recupero en la década de 1880, un
numero indeterminado de restos éseos humanos, de los
cuales se conservan 3 craneos en la coleccion de la
Division Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata (Tabla 7.1; Lehmann-Nitsche 1910). Estos 3
craneos fueron analizados en este trabajo. Dos de ellos
(SC404 y SC405) presentan vestigios de pigmento rojo
(Barrientos 1997). Estos individuos han sido asignados
al Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) en
base a su deformacion craneal artificial (tabular
oblicua) (ver Barrientos y Madrid 2000).

8) Tumulo de Malacara: este sitio se halla ubicado
a aproximadamente 200 m de la confluencia de los
arroyos Nutria Mansa y del Pescado, y a 100 m del
antiguo cauce del arroyo Malacara, en el partido de
Loberia (Figura 7.1). El sitio fue excavado por Carlos

Ameghino y Luis Maria Torres en 1913 (Torres y
Ameghino 1913). En el mismo fueron recuperados un
minimo de 13 individuos, que formaban parte de
entierros primarios y secundarios. Algunos de los
individuos presentaban un ajuar funerario compuesto
por cuentas rectangulares de valvas de moluscos. Una
descripcion de los hallazgos fue realizada por
Milciades A. Vignati (1960). En el presente trabajo
se analizaron 3 individuos del total del material
recuperado en los trabajos de campo, depositados en
la Division Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata (ver Tabla 7.1; Catalogo del MLP) y en el
Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino
Rivadavia (Catalogo del MCN; Tabla 7.1). Estos
individuos fueron asignados al Holoceno tardio
inicial (ca. 2500-1500 afios AP) en base a su
deformacion craneal artificial (tabular oblicua), tipo
de entierro secundario y ajuar funerario (ver
Barrientos y Madrid 2000).

9) Necochea: El craneo de Necochea (Numero
5008) fue hallado en las cercanias de esta localidad
por Florentino y Carlos Ameghino y el Dr. E.
Cavazzuti (Figura C2; Ameghino 1909). Este
individuo fue asignado al Holoceno tardio inicial ya
que presenta una deformacion craneal artificial
antero-posterior plana o tabular oblicua (ca. 2500-
1500 afos AP; ver Barrientos y Madrid 2000 y 7.2.3.
Deformaciones craneales artificiales). El mismo se
encuentra depositado en el Museo Argentino de
Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia (Catalogo
del MCN; Tabla 7.1).

10) Laguna La Larga: este sitio se halla ubicada
en el Area Interserrana Bonaerense, a los 38° 6' 21"
de Latitud Sur, y a los 60° 31' 29" de Longitud Oeste
(Figura 7.1). Entre los afos 1949 y 1954, diversas
excavaciones llevadas a cabo en esta localidad por
parte del Museo de La Plata y del Museo Regional de
Tres Arroyos condujeron al descubrimiento de varios
entierros humanos asociados a material arqueoldgico
(Sorgentini y Medina Zambelli 1955). En la década
de 1980, un equipo de investigacion integrado por
graduados y alumnos de la carrera de Antropologia
de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la
Universidad Nacional de La Plata, realizd
prospecciones y sondeos con el objetivo de ubicar el
lugar de los hallazgos descriptos por Sorgentini y
Medina Zambelli y verificar la presencia de
evidencias de actividlad humana en posicion
superficial y estratigrafica. El individuo analizado en
este trabajo fue hallado en el afio 1987 por el Sr.
Ferretti, vecino de la localidad de De La Garma,
Partido de Gonzélez Chaves, en la margen Este de la
laguna (Tabla 7.1). Fue asignado en base a su
deformacion artificial tabular erecta plano-lambdica
al Holoceno tardio final (ver 7.2.3. Deformaciones
craneales artificiales; cf. Barrientos 1997).

11) Laguna Los Chilenos: esta laguna es un
cuerpo de agua permanente que en la actualidad
posee una superficie de aproximadamente 2000 has.
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Se halla ubicada en el limite de los partidos de
Saavedra y Tornquist, a 38° 3' de Latitud Sur, y 62°
30" de Longitud Oeste (Figura 7.1). Las
investigaciones arqueologicas sistematicas en esta
localidad se iniciaron en febrero de 1993, con la
excavacion del sitio Laguna Los Chilenos 1
(Barrientos et al. 1997, 2002). En este sitio se
recuperaron 21 individuos adultos y subadultos
dispuestos en entierros primarios y secundarios,
simples y multiples, algunos de ellos pintados de rojo
y amarillo (Barrientos 1997) y con deformacion
artificial tabular erecta plano-lambdica. La ubicacion
cronologica de este sitio ha sido establecida en base a
fechados radiocarbénicos (470 + 40 afios AP;
Barrientos 1997; Barrientos et al. 1997). En este
trabajo se analizan 6 individuos provenientes de
Laguna Los Chilenos 1, depositados transitoriamente
en la Division Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata y en el Museo Regional de Pigiie (ver Tabla 7.1).

12) Saavedra: en las cercanias de la Ciudad de
Saavedra fue hallado un entierro compuesto por varios
individuos. Algunos de los individuos recuperados
presentaban pigmentos de color rojo (Catalogo del
MLP). En este trabajo se analizan 4 craneos
depositados en la Division Antropologia de la Facultad
de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad
Nacional de La Plata (ver Tabla 7.1; Catalogo del
MLP). Estos individuos fueron asignados al Holoceno
tardio final en base al tipo de deformacion craneal
artificial que presentan (tabular erecta plano-
lambdica).

13) Naposta: este sitio se halla ubicado en las
proximidades del arroyo Naposta Grande, en el partido
de Bahia Blanca (Figura 7.1). El mismo fue localizado
por la Prof. Nora Cinquini, quien recuperd en el lugar
un conjunto de entierros humanos de tipo secundario.
Desafortunadamente, no se dispone de mas datos
acerca del contexto del hallazgo. Los individuos
analizados aqui (n= 5) se encuentran depositados en el
Museo Regional de Chasico (Tabla 7.1) y fueron
asignados al Holoceno tardio final en base a las
caracteristicas de la deformaciéon craneal artificial
(tabular erecta plano-lambdica) y del tipo de entierro
secundario que presenta (ver Barrientos 1997, 2001;
Barrientos y Madrid 2000).

14) Arroyo Ventana: un craneo proveniente de
este sitio, el cual fue excavado por Gustavo Politis, se
encuentran depositados en el Museo Regional de
Chasicé (Tabla 7.1). El individuo fue asignado al
Holoceno tardio final en base a las caracteristicas de su
deformacion craneal artificial (tabular erecta plano-
lambdica).

15) Sauce Corto: fue analizado un individuo
proveniente de las cercanias del Arroyo Sauce Corto.
El mismo se encuentra depositado en la Division de
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata (Tabla
7.1; Lehmann-Nitsche 1910), y fue asignado al
Holoceno tardio final en base a la deformacion craneal

artificial ~ (tabular
Barrientos 2001).

erecta plano-lambdica) (ver

Noreste de Patagonia
Valle inferior del Rio Negro

La mayor parte de los individuos analizados (n=
236) provienen de varios sitios arqueologicos
localizados en las margenes de Laguna del Juncal
(Figura 7.2). La Laguna del Juncal era una extension
de agua dispuesta de forma paralela al Rio Negro,
ubicada al sur de la actual ciudad de Viedma (Fisher
y Nacuzzi 1992). Los craneos analizados (Tabla 7.2)
provienen de varios sitios que fueron excavados en
los alrededores de la Laguna del Juncal por Francisco
P. Moreno (en su viaje efectuado entre abril y mayo
de 1873; Moreno 1874), Antonio Pozzi en 1913 y
1914 (Boérmida 1950, 1953-54), José Pozzi en 1914
(Bormida 1950, 1953-54), Marcelo Bormida (en julio
de 1948; Bormida 1950, 1953-54; Laria 1961), asi
como también en otras areas del valle inferior del rio
Negro por Francisco P. Moreno (Lehmann-Nitsche
1910). Los sitios excavados por Francisco P. Moreno
en la Laguna del Juncal, de los cuales recuperd un
total de 60 individuos, se encontraban en el sector
norte de la misma (la margen sur del rio Negro;
Bormida 1950; Fisher y Nacuzzi 1992; Moreno
1874). Estos individuos se encuentran depositados en
la Divisién Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata, y forman parte de la Coleccién Moreno (un
total de 216 craneos, niumeros 780-996; Lehmann-
Nitsche 1910) proveniente del valle del Rio Negro
(Lehmann-Nitsche 1910). En la actualidad no es
posible separar los craneos descriptos en Moreno
(1874) del resto de la coleccion. Las exploraciones
llevadas a cabo por Antonio Pozzi en 1913 le
permitieron excavar dos sitios en la orilla sur de la
Laguna (Cementerio 1 y 2; NMI recuperados= 34)
ubicados a diferente profundidad y practicamente sin
material arqueologico asociado (Boérmida 1950,
1953-54). En 1914 Antonio Pozzi excavo otros sitios
en la orilla sur de la Laguna (NMI recuperados= 29),
mientras que su hermano José hizo lo mismo en un
sitio de la orilla norte (NMI recuperados= 18;
Boérmida 1950, 1953-54). Las muestras provenientes
de estos tres viajes se encuentran depositados en el
Museo Etnografico “Juan B. Ambrosetti” (FFyL,
UBA) y constituyen un total de 81 individuos
(Catalogo del ME 1988). Los individuos provenientes
de esta area de entierros fueron asignados a tres
momentos del Holoceno (Holoceno medio/tardio: ca.
3500-2500 afios AP; Holoceno tardio inicial: ca.
2500-1500 afios AP; y Holoceno tardio final: ca.
1500-400 anos AP) en base a su deformacion craneal
artificial (seudo-circular: Holoceno medio/tardio;
Holoceno tardio inicial: tabular oblicua; y Holoceno
tardio final: tabular erecta plano-lambdica) y
contexto de entierro (ver Bormida 1950, 1953-54;
para una discusion de las deformaciones craneales
artificiales y su distribucion temporal y geografica en
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nuestro pais ver 7.2.3. Deformaciones craneales
artificiales).

San Blas

La peninsula de San Blas se encuentra ubicada a
aproximadamente 70 km al Noreste de Viedma y a 200
km al sur de Bahia Blanca (Figura 7.2). Aunque ha
recibido diversas denominaciones como isla de San
Blas, isla del Jabali y Bahia San Blas en este trabajo se
mantendra el nombre de Peninsula de San Blas (Torres
1922; Witte 1916). Los craneos analizados (Tabla 7.2)
provienen de sitios que fueron excavados en la region
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) por Francisco P. Moreno,
en su viaje de 1875 (Moreno 1876; Torres 1922; Outes
1907), por Tobias Biichele a finales del siglo XIX
(Torres 1922), por Milciades Alejo Vignati (Vignati
1931), asi como individuos obtenidos en las
expediciones del Museo Etnografico “Juan B.
Ambrosetti” (FFyL, UBA) (Boérmida 1953-54). Los
craneos analizados en este trabajo, excavados por
Francisco P. Moreno (n= 6) y Tobias Biichele (n= 12)
provienen de tres sitios en médanos: Punta Rubia,
Punta Rubia Falsa y Cementerio de los Indios (Torres
1922). Estos sitios se encuentran muy proximos al mar
(menos de 200 metros), ocupando una superficie entre
4y 20 hectareas. Los craneos excavados por Francisco
P. Moreno provienen de las cercanias de Punta Rubia
(Moreno 1876; Outes 1907; Torres 1922). Tobias
Biichele recogid otros restos del Cementerio de los
Indios (9 de los analizados en este trabajo) asi como de
punta Rubia Falsa. En estos sitios, se encuentran
también 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). Estos
especimenes se encuentran depositados en la Division
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata
(Catalogo del MLP). Milciades Alejo Vignati excavo
un sitio en 1931 a 1 km del Cementerio de los Indios,
que estaba constituido por entierros primarios y
secundarios, muchos de ellos pintados de rojo, con
adornos labiales y auriculares, discos de piedra e
instrumentos de confeccion tosca (Vignati 1931).
Estos individuos, junto a otros provenientes de
diferentes sitios excavados por este investigador (de
los cuales 5 fueron estudiados en este trabajo), se
encuentran depositados en la Division Antropologia de
la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la
Universidad Nacional de La Plata (Catalogo del MLP).
Los individuos depositados en el Museo Etnografico
“Juan B. Ambrosetti” (FFyL, UBA) provienen del
Cementerio de los Indios (n= 1), y de otros dos sitios
denominados Cementerio Nuevo (n: 5) y Cementerio
Viejo (n= 4) (Bormida 1953-54; Catalogo del ME
1988). Los individuos provenientes de los sitios de
esta zona fueron asignados al Holoceno tardio final
(ca. 1500-400 afios AP) en base a su deformacion

craneal artificial (tabular erecta plano-lambdica), tipo
de entierro secundario y contexto arqueoldgico (ver
Barrientos y Madrid 2000; Outes 1907; Torres 1922;
Vignati 1931).

Isla Gama

La Isla Gama se encuentra ubicada a
aproximadamente 5 km al noreste de la peninsula de
San Blas (Figura 7.2). Los craneos analizados (n= 12)
provienen de sitios excavados por Tobias Biichele y
estan depositados en la Division Antropologia de la
Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la
Universidad Nacional de La Plata (ver Tabla 7.2;
Catalogo del MLP). Los mismos fueron asignados al
Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) en base
a su deformacion craneal artificial (tabular erecta
plano-lambdica) (Colantonio 1981).

San Antonio Este y Oeste

Las localidades San Antonio Este y Oeste se
encuentran ubicados en el Golfo San Matias, a
aproximadamente 150 y 165 km al oeste de Viedma
(Figura 7.2). Los craneos analizados en este trabajo
vienen de sitios que fueron excavados en la region
por Leoncio Deodat y Marcelo Boérmida. Los
individuos provenientes de San Antonio Oeste (n= 8)
se hallaron en un Unico sitio en el rincoén noroeste del
Golfo de San Matias y fueron recuperados por
Leoncio Deodat (Bormida 1953-54). En este sitio se
encontraron entierros primarios y secundarios, asi
como también algunas piezas liticas que los
acompafiaban. Los crdneos de las cercanias de San
Antonio Este, o Saco Viejo (n= 8), provienen de
sitios superficiales en médanos cercanos a la costa.
Junto con los entierros se halld material litico y
ceramico (Boérmida 1953-54). Los individuos
provenientes de esta region se encuentran
depositados en el Museo Etnografico “Juan B.
Ambrosetti” (ver Tabla 7.2; Catalogo del ME 1988).
Los craneos provenientes de estas areas de entierros
fueron asignados al Holoceno tardio inicial (San
Antonio Oeste, ca. 2500-1500 afios AP) y al
Holoceno tardio final (San Antonio Este, ca. 1500-
400 afios AP) en base a su deformacién craneal
artificial (tabular oblicua y tabular erecta plano-
lambdica respectivamente).

Centro de Patagonia
Valle inferior del Rio Chubut

Los craneos provenientes de esta area (n= 251)
fueron recolectados principalmente por Santiago
Pozzi en su viaje realizado en 1893 (Lehmann-
Nitsche 1910). Un conjunto de menor numero fue
obtenido por el sefior Cremonessi (Lehmann-Nitsche
1910). Los craneos recolectados por Santiago Pozzi
provienen del valle del Rio Chubut en las cercanias
de Trelew (Figura 7.2; Lehmann-Nitsche 1910).
Estos individuos estan depositados en la Division de
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata (ver
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Tabla 7.2; Lehmann-Nitsche 1910). Los individuos
provenientes de esta area fueron asignados al
Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) y al
Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) en base
a su deformacion craneal artificial (tabular erecta
plano-frontal y plano-lambdica respectivamente).

Suroeste de Chubut

Los individuos de esta area (Tabla 7.2) provienen
de las cercanias del Lago Colhué Huapi (n=11) y de la
localidad Rio Mayo (n= 5; Figura 7.2). Los
especimenes provenientes de estas dos zonas se
encuentran depositados en el Museo Etnografico “Juan
B. Ambrosetti” (Catalogo del ME 1988) y en Ila
Division de Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata (Catalogo del MLP; Lehmann-Nitsche 1910).
Estos ultimos fueron recolectados por Santiago Roth
en su viaje de 1897.

Costa central de Chubut

Los individuos analizados (Tabla 7.2) provienen
de la Bahia de Camarones (n= 5; Figura 7.2) y se
encuentran depositados en el Museo Etnografico “Juan
B. Ambrosetti” (Catalogo del ME 1988).

Sur de Patagonia
Noroeste de Santa Cruz

Los individuos de esta region (Tabla 7.2)
provienen de las cercanias del Lago Buenos Aires, del
Lago Cardiel, del Rio Pinturas y de la localidad
arqueologica Sierra Colorada (Figura 7.2). Los craneos
provenientes del Lago Buenos Aires (n= 5) fueron
hallados por Santiago Roth en su viaje de 1897. Los
mismos estaban enterrados en varios chenques
dispuestos en la margen sur del Lago (Imbelloni
1923b). Estos individuos estan depositados en la
Division de Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata (Lehmann-Nitsche 1910). Otro craneo
proveniente de esta zona se encuentra depositado en el
Museo Etnografico “Juan B. Ambrosetti” (Catalogo
del ME 1988). Los craneos analizados provenientes de
las cercanias del Lago Cardiel (n= 1) y del Rio
Pinturas (n= 1) se encuentran depositados en el Museo
Etnografico “Juan B. Ambrosetti” (Catalogo del ME
1988). Los individuos provenientes de la localidad
arqueologica Sierra Colorada (n= 11) fueron
excavados en afios recientes por Rafael Gofii y
colaboradores (Goiii y Barrientos 2004; Goiii et al.
2002). Los mismos se encontraban en chenques asi
como también en oquedades en la roca (nichos) en la
paleocuenca de los Lagos Posadas y Salitroso. La
ubicacion cronoldgica de los individuos usados en este
trabajo provenientes de este sitio ha sido establecida
en base a fechados radiocarbdnicos (ca. 1100-350 afios
AP; Goiii y Barrientos 2004; Goiii et al. 2002). Los
especimenes provenientes de esta zona se encuentran
depositados transitoriamente en el Instituto Nacional
de Antropologia y Pensamiento Latinoamericano.

Noreste de Santa Cruz

Los individuos estudiados (Tabla 7.2; n= 9) de
esta area provienen de las cercanias de la
desembocadura del Rio Deseado (Figura 7.2).
Algunos de los individuos estaban enterrados en
chenques (Bormida 1953-54; Catalogo del ME 1988).
Estos individuos se encuentran depositados en el
Museo Etnografico “Juan B. Ambrosetti” (FFyL,
UBA) (Catalogo del ME 1988).

Sur de Patagonia Continental

Los individuos asignados (Tabla 7.2) a esta
region provienen de la costa continental del estrecho
de Magallanes (n= 13) asi como de una region mas
amplia comprendida entre Puerto San Julian y Rio
Gallegos (n= 11; Figura 7.2). Los craneos
provenientes de la costa continental del estrecho de
Magallanes se encuentran depositados en el Instituto
de la Patagonia Austral, Universidad de Magallanes,
Punta Arenas (Chile) (Catdlogo del IPA). Los
mismos han sido excavados por personal de Ia
institucion (Catalogo del IPA), o recibidos por
donacion, y provienen de chenques y entierros
directos. Los individuos que vienen del area
comprendida entre Puerto San Julidn y Rio Gallegos
fueron recolectados por el Padre Manuel Jests
Molina, asi como por habitantes de la region, y se
encuentran depositados en el Museo Regional
Provincial "Padre Manuel Jesus Molina" de Rio
Gallegos (Catalogo del MRG)

Cuyo
San Juan

Los craneos estudiados provenientes de esta area
(Tabla 7.2; n= 40) fueron recolectados en las
cercanias de Calingasta, Bella Vista, Angualasto,
Pachimoco y Jachal (Figura 7.2; Catalogo del ME
1988; Lehmann-Nitsche 1910). Los individuos
fueron recolectados en varias expediciones del
Museo de Ciencias Naturales de La Plata realizadas a
fines del siglo XIX y principios del XX (Lehmann-
Nitsche 1910), asi como también en otras
expediciones del Museo Etnografico “Juan B.
Ambrosetti” (FFyL, UBA) (Catalogo del ME 1988).
Los crancos estan depositados en la Division
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata
(Lehmann-Nitsche 1910) y en el Museo Etnografico
“Juan B. Ambrosetti” (Catalogo del ME 1988). Los
individuos provenientes de esta area de entierros
fueron asignados a Holoceno tardio final (ca. 1500-
400 afios AP) en base a su contexto de entierro (ver
Lehmann-Nitsche 1910).

Norte de Mendoza

Los craneos estudiados provenientes de esta area
(Tabla 7.2; n= 8) fueron recolectados en las cercanias
de Uspallata y Las Heras (Figura 7.2; Catalogo del
ME 1988). Los individuos fueron recolectados en
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expediciones del Museo Etnografico (Catalogo del ME
1988). Los craneos estan depositados en el Museo
Etnografico “Juan B. Ambrosetti” (Catalogo del ME
1988).

Sur de Mendoza

Los individuos estudiados de esta area provienen
en su mayor parte de las cercanias del Rio Atuel, en su
curso medio, y de la regiéon de La Payunia (Figura
7.2). La mayor parte de los individuos analizados (n=
64) fueron excavados por Humberto Lagiglia, Gustavo
A. Neme, Adolfo F. Gil, Victor A. Duran y Paula S.
Novellino, en afios recientes (Novellino 2002). Estos
individuos estan depositados en el Museo Municipal
de Historia Natural de San Rafael (ver Tabla 7.2;
Catalogo del MSR). Los sitios estudiados en este
trabajo son: Jaime Prats Cafiada Seca y Rincon del
Atuel, Capiz Alto, La Matancilla, Loma del Eje, El
Manzano, Dique Villa 25 de Mayo, Cerro Mesa, El
Sosneado, Sur de Malargiie, Loma del Eje, Cerro
Negro y Pto. Aisol (Novellino et al. 2003). Los
individuos provenientes de esta area fueron asignados
al Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) y
al Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) en
base a fechados radiocarbonicos y deformacion
craneal artificial (tabular erecta plano-frontal y plano-
lambdica respectivamente) (Novellino et al. 2003).

Noroeste Argentino
Andalgala

Los craneos de esta area (n= 20) provienen de
varios sitios en las cercanias de Andalgala (Catamarca;
Figura 7.2) y se encuentran depositados en la Division
de Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales
y Museo de la Universidad Nacional de La Plata (ver
Tabla 7.2; Lehmann-Nitsche 1910; ten Kate 1896).

Sierras Centrales
Cordoba

Los craneos de esta provincia (Tabla 7.2; n= 5)
provienen de las cercanias de Cruz del Eje Cordoba
(Figura 7.2) y se encuentran depositados en la Division
Antropologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata
(Catalogo del MLP) y en el Museo Etnografico “Juan
B. Ambrosetti” (Catalogo del ME 1988).

Region Chaqueiia
Chaco

Los individuos estudiados (n= 8; Figura 7.2)
corresponden a miembros del grupo etnografico Toba
muertos a fines del siglo XIX, los cuales se encuentran
depositados en la Division Antropologia de la Facultad
de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad
Nacional de La Plata (ver Tabla 7.2; Lehmann-Nitsche
1910).

Noreste de la Region Pampeana
Delta

Los craneos provenientes de esta zona (n= 13)
fueron excavados en el Delta del Parana por Luis
Maria Torres en sus viajes de 1905 y 1906 (Figura
7.2; Lehmann-Nitsche 1910; Torres 1911). Los
mismos fueron hallados enterrados en varios timulos
artificiales en las islas del Delta: Timulo I del Parana
Guaza, Tamulo IT del Parand Guaza y Tamulo I del
brazo Gutiérrez (ver Tabla 7.2; Lehmann-Nitsche
1910). Los craneos se encuentran depositados en la
Divisiéon Antropologia de la Facultad de Ciencias
Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata (ver Tabla 7.2; Lehmann-Nitsche 1910). Los
individuos provenientes de esta area de entierros
fueron asignados a Holoceno tardio final (ca. 1500-
400 afios AP) en base a su contexto de entierro (ver
Lehmann-Nitsche 1910).

7.2. Analisis preliminares al estudio de las
relaciones evolutivas

El conocimiento de la variacion morfométrica
craneofacial debida a factores heredables (v.g.
genéticos), dentro y entre muestras de restos 6seos
humanos, puede ser complicado por variacidon sin
interés en estos estudios (Anton 1989; Relethford y
Lees 1982; Varela y Cocilovo 1996). Entre estas
fuentes de variacion pueden citarse: el error de
observacion (Bernal et al. 2004; Gonzalez et al.
2004; Guichon et al. 1993, 1996; Jamison y Zegura
1974; Perez et al. 2004; Saunders 1989; Utermohle y
Zegura 1982; entre otros), la edad y el sexo de los
individuos (Varela y Cocilovo 1996; Relethford y
Lees 1982), la deformacion intencional del craneo
(Anton 1989; Cheverud et al. 1992; Friel y Baylac
2003; Kohn ef al. 1993; para una revisiéon mayor, ver
Anton 1989), la deformacion postdepositacional
(Perez 2002c). Considerando que el objetivo de este
trabajo es analizar la variacion morfologica de
muestras de origen arqueoldgico con el fin de
establecer el grado de relacion evolutiva entre las
mismas, en esta seccion se presenta el disefio de los
procedimientos implementados para controlar error
de observacion, determinar el sexo y la edad de
muerte, y finalmente determinar las deformaciones
del craneo asi como su influencia sobre la morfologia
facial en las muestras estudiadas.

7.2.1. Analisis del error de observacién en el registro
de coordenadas cartesianas

En forma paralela al desarrollo de los métodos
morfométricos en el seno de la antropologia y de la
biologia se ha aportado evidencia sobre los efectos
que tiene el error de observacion en los resultados
obtenidos con estos métodos (Bernal et al. 2004;
Gonzalez et al. 2004; Guichon et al. 1993, 1996;
Jamison y Zegura 1974; Perez et al. 2004; Saunders
1989; Utermohle y Zegura 1982; entre otros). El error
de observacion, definido como la diferencia entre
medidas repetidas de una misma variable, puede ser
de dos tipos, error intra ¢ interobservador. Mientras
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que el primero aumenta la varianza de las muestras
analizadas, y por lo tanto incrementa la probabilidad
de cometer un error de tipo II, el error interobservador
puede resultar en la generacion de sesgos sistematicos
en los datos, aumentando la probabilidad de cometer
un error de tipo I (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
analisis efectuados (Perez et al. 2004). Es importante
remarcar que la presencia de inconsistencias
interobservador puede modificar de manera
significativa los resultados obtenidos tanto en analisis
de variables continuas como discretas (ver Gonzalez et
al. 2004; Guichon et al. 1993, 1996; Jamison y
Zegura, 1974; Perez et al. 2004; Saunders 1989;
Utermohle y Zegura 1982). En este sentido, las
observaciones del presente trabajo fueron efectuadas
unicamente por el autor de la misma. Si bien este
procedimiento puede eliminar el error interobservador
como una fuente de variacion, no soluciona los
problemas relacionados con el error intraobservador.
En relacion con este ultimo punto se ha sefialado que
la aplicacion de disefios experimentales, asi como el
entrenamiento  del observador, incrementan la
precision de las observaciones (Bernal et al. 2004;
Gonzalez et al. 2004; Guichoén et al. 1993, 1996; Perez
et al. 2004).

7.2.1.1. Error intraobservador en el registro de
coordenadas de landmarks y semilandmarks en 2D
Una fuente de variacion intraobservador en los
analisis de morfometria geométrica surge en el registro
de las coordenadas de landmarks y semilandmarks en
2D sobre imagenes digitales (Arnqvist y Matersson
1998). El error intraobservacion en el registro de
coordenadas de /andmarks en norma frontal ha sido
evaluado previamente (Perez 2003). Los analisis

efectuados con el fin de evaluar la precision en el
registro de coordenadas de landmarks no mostraron
la existencia de diferencias significativas entre las
series de observaciones (Perez 2003). Con el objetivo
de evaluar la consistencia intraobservador en el
registro de coordenadas de semilandmarks en este
estudio se realizaron dos series de observaciones de
estos puntos sobre una muestra de 15 craneos en
norma lateral. Esta muestra fue obtenida a partir del
catdlogo de la Division de Antropologia de Ia
Facultad de Ciencias Naturales y Museo de La Plata
(Lehmann-Nitsche 1910) por medio de una lista de
nameros al azar. Los semilandmarks en norma frontal
no fueron registrados ya que aquellos registrados en
norma lateral sirven como muestra para conocer el
error de observacion en el registro de puntos a lo
largo de un contorno en toda la muestra. Las series de
obtencion de coordenadas fueron efectuadas con un
intervalo de 15 dias entre ellas para asegurar la
independencia entre las mismas. Con el fin de
conocer el grado de concordancia entre series, asi
como la presencia de posibles sesgos sistematicos,
fueron realizados analisis de correlacion intraclase,
ANOVA de medidas repetidas y prueba de ¢ pareada
sobre las coordenadas de semilandmarks (Shrout y
Fleiss 1979; Zar 1999; ver revision de estos métodos
en Bernal et al. 2004).

Los resultados del error intraobservador en el
registro de semilandmarks se presentan en las Tablas
7.2.1.1.1 y 7.2.1.1.2. En ellos se puede observar que
no existen diferencias significativas en el registro de
semilandmarks. Una inconsistencia puede observarse
en la coordenada y del punto 78 (Tabla 7.2.1.1.2). Sin
embargo, debido a que del conjunto total de
semilandmarks  registrados (80 puntos que
constituyen 160 variables) esta inconsistencia
representa solamente el 0,6% de todas las variables,
la misma no tiene mucho peso.

Observaciones

Semilandmarks x serie 1-2
Semilandmarks y serie 1-2

ANOVA MR-F  CCI
2,08 1,00%**
4,20* 1,00%*

Tabla 7.2.1.1.1. Andlisis de error intraobservador en el registro de semilandmarks, valores de F de la prueba de
ANOVA de medidas repetidas (ANOVA MR-F) y del coeficiente de correlacion intraclase (CCI).

** o <0.01
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Coordenada Coordenada
X y
t T
0.00 0.41
-1.15 -0.81
0.56 0.81
-1.47 -0.44
-1.00 1.17
-0.70 -2.26
-0.44 0.56
-0.32 1.00
-0.37 -1.15
-0.44 -0.44
-1.38 -0.37
1.00 -0.44
-0.81 -0.37
-1.38 0.00
-0.81 -1.38
0.00 -1.00
-0.70 -0.56
0.44 1.38
0.32 -1.00
-2.65 1.38
-1.15 -1.47
0.56 0.82
-1.00 2.09
1.00 0.32
-0.37 -0.27
0.00 0.00
-1.00 0.00
0.44 0.00
0.37 0.00
1.15 -1.38
0.00 0.70
-1.00 0.81
1.00 -1.74
-0.56 -1.29
-1.00 0.00
0.00 0.81
1.15 -1.15
2.26 -1.15
1.47 -0.56
0.44 0.44
0.00 -2.65
-0.37 0.00
0.44 0.00
-0.37 0.81
0.00 0.29
1.38 -0.44
-1.15 1.00
-1.00 -1.15
1.74 -0.81
0.00 0.00
0.44 0.00

52 0.56 -0.44

53 -1.00 -1.00
54 0.37 -0.44
55 1.00 0.29
56 0.37 0.00
57 0.44 1.74
58 1.00 -1.87
59 0.44 1.00
60 0.37 -0.70
61 0.37 -0.70
62 1.00 0.56
63 0.62 0.81
64 0.00 1.47
65 0.70 -0.37
66 0.27 0.44
67 -0.52 2.26%*
68 0.76 0.56
69 0.44 -1.00
70 -0.81 -0.37
71 0.29 -0.62
72 1.74 -1.47
73 245 -0.37
74 1.29 -2.82%
75 0.37 -0.90
76 0.81 -1.00
77 1.38 0.00
78 1.74 -3.06%**
79 1.58 -1.57
80 0.00 -1.39

Tabla 7.2.1.1.2. Analisis del error intraobservador en el
registro de landmarks y semilandmarks, valores de ¢, de la
prueba de ¢ para muestras pareadas.

* o <0.05

** 0 <0.01

7.2.1.2. Error intraobservador en la posicion de los
especimenes

Los analisis de morfometria geométrica llevados
a cabo en este trabajo fueron efectuados a partir del
registro de landmarks y semilandmarks en 2D,
obtenidos a partir de imdgenes digitales. Cuando las
variables (tanto coordenadas de landmarks, como las
distancias tomadas tradicionalmente entre los
mismos) son obtenidas directamente de los
especimenes, las fuentes de variacién relacionadas
con el error de observacion incluyen, entre otras, la
experiencia del observador y el instrumento utilizado
(Bernal et al. 2004; Guichon et al. 1993). En estos
casos es posible controlar el error usando un unico
instrumento de medicion y entrenando al observador
en el registro de las variables de interés (Bernal ef al.
2004). Sin embargo, cuando las coordenadas son
registradas sobre las imagenes fotograficas de los
especimenes, surgen otros factores que generan error
en la observacion. Estos factores estan relacionados
con la obtencion y digitalizacion de las imagenes, asi
como con el posicionamiento de los especimenes
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(Arnqvist y Matersson 1998). Todas las imagenes
usadas en este trabajo fueron obtenidas por medio de
una camara digital Olympus Camedia C-3030, esto
excluye las fuentes de variacion relacionadas con la
obtencion de las imagenes. Las diferencias debidas al
posicionamiento de los especimenes se deben a que las
estructuras analizadas presentan 3 dimensiones que
son reducidas a 2 en la imagen, por lo que pueden
surgir errores en la reduccion de la dimensionalidad
por la falta de una ortogonalidad constante entre el eje
del espécimen y aquel que estd siendo reducido
(Arnqvist y Matersson 1998). De este modo, esta
nueva fuente de variacion puede ser controlada
manteniendo constantes la orientacion y la distancia al
lente del espécimen para la obtencion de la imagen.
Con el objetivo de evaluar la consistencia
intraobservador en el posicionamiento de los craneos,
se efectuaron dos series de obtencion de imagenes
sobre una muestra de 15 craneos (aquella usada en
7.2.1.1. Error intraobservador en el registro de
coordenadas de landmarks y semilandmarks en 2D).
Las series fueron realizadas con 15 dias de intervalo
entre ellas. Sobre cada imagen se registraron 5
landmarks (Figura 7.2.1.2.1) con el fin de cubrir
homogéneamente el esqueleto facial y, de este modo,
hallar distorsiones debidas a la falta de precision en el
posicionamiento de los especimenes. Con el fin de
evaluar la precision en el posicionamiento de los
especimenes se efectuaron andlisis de correlacion
intraclase y de ANOVA de medidas repetidas (Zar
1999). Estas pruebas posibilitan la evaluacion de la
concordancia y la presencia de posibles sesgos
sistematicos, respectivamente, entre las series (Bernal
et al. 2004).

Los resultados obtenidos se encuentran en la
Tabla 7.2.1.2.1. No fueron encontradas diferencias
significativas entre las series analizadas. Los
resultados del coeficiente de correlacion intraclase
(CCI) muestran que la concordancia entre las series
caec en la categoria excelente de Fleiss (1981) y
cercana a 1, mientras que el analisis de ANOVA de
medidas repetidas (ANOVA MR) mostrod la inexistencia
de errores sistematicos en el posicionamiento de los
especimenes.

Figura 7.2.1.2.1. Landmarks registrados para cuantificar el
error de observacion relacionado con las diferencias en la
posicion de los craneos analizados.

Observaciones ANOVA MR- F ccr
Landmark Ix serie 1-2 1.52 0.98%*
Landmark 1y serie 1-2 0.30 0.99%#*
Landmark 2x serie 1-2 0.65 0.99%**
Landmark 2y serie 1-2 0.01 0.99**
Landmark 3xserie 1-2 1.17 0.99%**
Landmark 3y serie 1-2 4.94 0.99**
Landmark 4x serie 1-2 0.43 0.98**
Landmark 4y serie 1-2 0.95 0.99**
Landmark 5x serie 1-2 2.37 0.98**
Landmark 5y serie 1-2 1.95 0.97%*

Tabla 7.2.1.2.1. Resultados del analisis del error
intraobservador en la posicion de los craneos analizados,
valores de F de la prueba de ANOVA de medidas repetidas
(ANOVA MR-F) y del coeficiente de correlacion intraclase
(can.

** g <0.01

7.2.1.3. Consideraciones finales acerca del error de
observacion

Los resultados de este trabajo sefialan que existe
una precision alta en el registro de semilandmarks y
en el posicionamiento de los especimenes para la
obtencion de las imagenes digitales. Por lo tanto, el
error de observacion en estos dos procedimientos no
sera una fuente significativa de variacion en los
analisis que seran efectuados posteriormente en este
trabajo. Finalmente, es importante remarcar que los
resultados obtenidos en este apartado son
consistentes con otros presentados anteriormente
(Perez et al. 2004; Gonzalez et al. 2004), indicando
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que la aplicacion de disefios experimentales permite
controlar la variacion debida al error intraobservador,
reduciendo de este modo la varianza introducida en el
registro de los datos de manera que no influya sobre
los analisis morfométricos (ver discusion en Bernal et
al. 2004).

7.2.2. Determinacion del sexo y edad de muerte en los
individuos analizados

Los procedimientos para determinar el sexo y la
edad de muerte a partir de restos 6seos han recibido
mucha atencion en afos recientes (ver discusion en
Bass 1987; Buisktra y Ubelaker 1994; Jackes 2000;
Milner et al. 2000; Ubelaker 1984). La estimacion del
sexo en individuos adultos es abordada a través del
estudio de la variacion en tamafio y forma de
diferentes estructuras Oseas que presentan variacion
dimorfica (Gonzalez et al. 2005a; Milner et al. 2000;
Ubelaker 1984). Los caracteres para la estimacion del
sexo empleados con anterioridad a 1970 producen
muchos mas individuos masculinos (Larsen 1997
Milner et al. 2000; Weiss 1973; cf. St. Hoyme e Iscan
1989). Este problema se debe en parte al gran peso que
los ostedlogos le otorgaban a la morfologia craneal,
excluyendo en algunos casos la pelvis (Milner et al.
2000), asi como a la subjetividad presente en la
estimacion del sexo a partir del craneo. Actualmente,
la estructura mas empleada -debido a su mayor
confiabilidad- es la pelvis, seguida por el craneo, la
mandibula, y el resto del esqueleto (Bass 1987,
Buisktra y Ubelaker 1994; Holland 1986; Milner et al.
2000; Ubelaker 1984). En general la estimacion del
sexo es mucho mas confiable cuando el esqueleto esta
completo (Iscan 2001; Krogman e
Iscan 1986). Por esta razon, en el

presente  estudio, en  aquellos
individuos que cuentan con el
esqueleto  completo se  usaron

determinaciones del sexo efectuadas
previamente a partir de rasgos de la
pelvis, el craneo y los huesos largos
(ver Barrientos 1997; Bernal et al.
2003; Novellino com. pers.). Sin
embargo, el conjunto principal de los
individuos analizados no cuentan con
el esqueleto postcraneal asociado
(v.g. colecciones del MLP y del ME),
por lo que el diagnostico del sexo fue
efectuado de dos maneras: a)
visualmente a partir de caracteristicas
morfoscopicas del craneo (en
colaboracion con la Lic. Valeria
Bernal), en aquellas muestras que
presentaban un nimero reducido de
individuos (no mas de 10 individuos
provenientes de un area acotada), o
para las cuales no se podia establecer
una cronologia probable; y b)
mediante un analisis morfométrico
(i.e. relative warps) de coordenadas de landmarks y

2005b).

semilandmarks craneofaciales (Figura 7.2.2.1) para
cada muestra que presentaba un numero
relativamente alto de individuos (mas de 15), y que
posteriormente fueron usadas en los analisis
morfométricos destinados a establecer las diferencias
morfométricas entre los mismos (i.e. Chubut Htaf,
Chubut Htai, Rio Negro Htaf, Htai, Hm/t, entre
otros).

Muchos rasgos craneofaciales con expresion
diferencial entre sexos (v.g. angulo mandibular; arco
superciliar; cresta supramastoidea; forma de la orbita;
glabela; inclinacion del frontal, mandibula; margen
supraorbital; mentén; plano nucal; procesos
mastoideos; procesos zigomaticos; protuberancia
occipital externa; tubera frontal; tubera parietal) han
sido descriptos de manera similar en la literatura
(Graw 2001). Estas descripciones, que datan de fines
del siglo XVIII y surgen de la observacion de series
pequeiias (v.g. Broca 1875), generalmente consideran
a un individuo como masculino cuando uno o mas de
estos rasgos es robusto. Trabajos recientes (Graw
2001; Graw et al. 1997, 1999; Walrath et al. 2004)
han criticado la utilizaciéon de un nimero elevado de
estos rasgos, centrandose tinicamente en aquellos que
pueden ser identificados claramente, lo cual
disminuye el error de observacion en el registro de
los mismos. Con el fin de evitar inconsistencias en
las determinaciones efectuadas cuando Unicamente
estd presente el craneo, en el analisis actual se
utilizaron 5 rasgos que pudieron ser identificados
claramente en las muestras analizadas (glabela;
mandibula; proceso mastoideo; arco superciliar;
cresta supramastoidea; Tabla 7.2.2.1; ver discusion
en Graw 2001; Walrath ef al. 2004). Se dividi6 la

Figura 7.2.2.1. Landmarks y semilandmarks registrados en 2 dimensiones
sobre la norma lateral para determinar el sexo (tomado de Gonzalez et al.

muestra total en diferentes muestras en base al origen
geografico de las mismas. Para cada rasgo se
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ordenaron los especimenes de estas muestras en base a
los grados de expresion de los mismos, asignandolos a
tres categorias. Los rasgos asignados a la categoria 1
fueron considerados femeninos, los asignados a la
categoria 3 masculinos y los asignados a la categoria 2
indeterminados. Se determiné el sexo probable de los
individuos analizados a partir de la prevalencia de
grados de expresion atribuibles a cada una de estas
categorias. Esta aproximacion difiere de otros métodos
que ponderan cada uno de los rasgos por su valor en la
determinacion del sexo (Walrath et al. 2004). La
ponderacion es un procedimiento adecuado en
muestras para las cuales se cuenta con otra muestra de
referencia con sexo conocido. Sin embargo, cuando las
muestras de referencia no existen (como es el caso de
las empleadas en este trabajo) no es posible saber qué
ponderacion de los rasgos debe efectuarse ya que el
dimorfismo sexual es muy variable entre diferentes
poblaciones (Gonzalez et al. 2005a; Patriquin et al.
2003; Steyn et al. 2004).

2005a) ya que permiten el ordenamiento de los
individuos en base a caracteristicas sexuales
secundarias como las del craneo que pueden diferir
entre poblaciones (Giles 1964; Giles y Elliot 1963;
Iscan et al. 1995; Steyn e Iscan 1998) y que varian
poco dentro de las mismas (Gonzalez et al. 2005b).
En este trabajo unicamente se usaran los resultados
de estos analisis ya que los mismos estan siendo

desarrollados de manera conjunta con otros
investigadores (Gonzalez et al. 2005b). Las
frecuencias de individuos para cada sexo se

encuentran resumidas en la Tabla 7.2.2.2.

En individuos subadultos, la estimacion de la
edad puede ser abordada con un rango de error
aceptable a partir del estudio de la erupcion dental
(Milner et al. 2000). En cambio, en individuos
adultos, la estimacion de la edad ha sido un problema
persistente, aumentando su dificultad en los
individuos de mayor edad (Milner ef al. 2000). A los
fines de este trabajo, se separaron a los individuos en

Debido a las dificultades que presenta la  tres grupos de edad: subadulto, adulto joven (que
Rasgo Descripcion Grados
Glabela Inspeccion desde la perspectiva Ausente a apenas visible: femenino
frontal y lateral del recorrido de la Moderadamente formada:
curva indeterminado
Pronunciada a muy pronunciada:
masculino
Mandibula Inspeccion visual general De apariencia débil: femenino
combinando la apariencia del cuerpo ~ Moderadamente débil: indeterminado
y la rama, asi como también el De apariencia fuerte: masculino
tamafio y la robustez general
Proceso Aspecto lateral (largo y superficie) y ~ Muy pequeiio a pequeiio: femenino
mastoideo basal (superficie) Tamafio moderado: indeterminado

Arco superciliar

Cresta Valoracion visual

supramastoidea

Valoracion visual de la prominencia

Largo y ancho: masculino

Nada o poco marcada: femenino
Prominente: indeterminado
Bastante a muy marcado: masculino
Débil: femenino

Moderadamente pronunciada :
indeterminado

Muy pronunciada: masculino

Tabla 7.2.2.1. Rasgos empleados en la determinacion visual del sexo (Graw 2001).

determinacion del sexo en el craneo, asi como a las
diferencias en el patrén de dimorfismo en esta
estructura entre poblaciones (Gonzalez et al. 2005b),
algunos de los craneos clasificados visualmente fueron
reasignados después de que se efectué un andlisis
morfométrico (i.e. relative warps) de coordenadas de
landmarks y semilandmarks craneofaciales (Figura
7.2.2.1). Este analisis fue efectuado para Ia
determinacion del sexo en varias muestras para las
cuales se cuenta unicamente con el craneo y que
presentan un numero elevado de individuos
provenientes de un area acotada en un periodo
particular (Tabla 7.2.2.2). Los analisis multivariados,
que permiten el andlisis de la variacion muestral en
forma y tamailo, son superiores a las aproximaciones
visuales tradicionales (Weiss 1973; Gonzalez et al.

incluye las categorias adulto joven y medio de
Buisktra y Ubelaker 1994) y adulto mayor. Para
agrupar los individuos analizados en estos tres grupos
etareos fueron empleados los siguientes criterios:

1. el cierre de la sutura esfeno-basilar fue
empleado para separar los individuos
subadultos de los adultos jovenes y adultos
mayores;

2. finalmente en aquellos casos donde se
conservd  Unicamente el craneo (v.g.
colecciones de museos), los individuos adultos
jovenes fueron separados de los adultos
mayores mediante la observacion visual del
desgaste dental (ver discusion en Barrientos y
L'Heureux 2001) y del cierre de las suturas
craneanas (Buisktra y Ubelaker 1994).
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La totalidad de los analisis posteriores en este trabajo
fueron efectuados sobre los individuos adultos
jovenes. A su vez fueron excluidos de los analisis
aquellos individuos que presentaron modificaciones en
el esqueleto facial debidas a reabsorcion alveolar, u
otras patologias en el esqueleto facial. Asimismo se

sujeta a importantes errores de observacion
(principalmente error interobservador). Las técnicas
morfoscopicas de analisis, asi como la aproximacion
tipolégica que caracterizo esta fase de la
investigacion en antropologia fisica (Hunt 1981;
Sober 1992), introdujeron confusion en el analisis de

Muestra Masculinos Indet. Femeninos Determinacion final
Rio Negro Hm/t 10 - 13 Morfométrica
Rio Negro Htai 8 - Visual
Rio Negro Htaf 12 - 9 Morfométrica
Rio Negro ND 64 27 68 Visual
Chubut Htai 10 - 6 Morfométrica
Chubut Htaf 20 - 18 Morfométrica
Chubut ND 92 19 85 Visual
Andalgala 12 - 7 Morfométrica
San Juan 21 - 18 Morfométrica
San Blas 14 3 13 Morfométrica
Isla Gama 5 - 7 Visual
Chaco 8 - - Visual
Delta 8 - 5 Visual
SE Pampa 27 - 10 Barrientos 1997
Sur de Mendoza 43 - 21 Novellino comp. pers
Coérdoba 5 - Visual
San Antonio 10 - 7 Visual
Laguna del Juncal 1y 2 21 - 14 Morfométrica
SO de Chubut 8 - 8 Visual
NO de Santa Cruz 8 - 9 Bernal ef al. 2003 y
Morfométrica
SE Chubut y NE Santa 6 - 8 Visual
Cruz
Rio Gallegos 5 - 5 Morfométrica
Aonikenk 9 - 2 Morfométrica
Total analizado = 798 416 49 333

Tabla 7.2.2.2. Resultados de la determinacion del sexo.
utilizaron estimaciones de la edad realizadas

previamente a partir del esqueleto completo (ver
Barrientos 1997; Bernal et al. 2003; L"Heureux 1998).

7.2.3. Deformaciones craneanas artificiales

La practica de la deformacion artificial del craneo
fue un fendémeno ampliamente extendido durante
tiempos prehistoricos en varias regiones del mundo,
con una frecuencia particularmente elevada en
América (Dembo e Imbelloni 1938; Hrdlicka 1912b;
Imbelloni  1933a). Numerosos estudios fueron
efectuados a fines del siglo XIX y durante la primera
mitad del XX (v.g. Broca 1878, 1879; Dembo e
Imbelloni 1938; Gosse 1855, 1861; Hrdlicka 1912b;
Imbelloni 1924-25; Neuman 1942; Topinard 1879)

con el fin de construir clasificaciones de las
deformaciones. Estos estudios procedieron
fundamentalmente agrupando los craneos que

presentaban similitudes en su morfologia externa (para
una descripcion de estos métodos ver Bormida 1953-
54 e Imbelloni 1923a), una metodologia que estd

la variabilidad en las deformaciones craneales
artificiales. Durante la primera mitad del siglo XX
fueron desarrollados métodos alternativos a las
técnicas morfoscopicas, cuyo fin fue captar Ia
geometria de las formas analizadas (v.g. Dembo e
Imbelloni 1938; Imbelloni 1924-25; Imbelloni
1933a), y a su vez hubo un creciente interés por
construir clasificaciones basadas en las causas
inferidas de las diferentes deformaciones (ver Anton
1989). Sin embargo, todas las alternativas se
centraron en una vision principalmente tipologica de
las clasificaciones. Junto con la clasificacion estos
primeros trabajos tenian entre otros objetivos,
emplear las deformaciones del craneo como
caracteristicas culturales y “marcador cronolégico”
en el andlisis de restos 6seos humanos (v.g. Bérmida
1953-54; Imbelloni 1933a, 1933b; Weiss 1962; maés
recientemente pueden citarse Munizaga 1976, 1992;
Torres-Rouff 2002), e investigar como la presencia
de  deformaciones craneales afectaban las
clasificaciones raciales (v.g. Boérmida 1953-54;
Dembo e Imbelloni 1938). Los estudios mas recientes
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estan relacionados principalmente con este ultimo
objetivo, interesandose, en los efectos secundarios de
la deformacion craneal artificial sobre la base del
craneo y el esqueleto facial (v.g. Antdén 1989; Antén y
Weinstein 1999; Cheverud ef al. 1992; Frie3 y Baylac
2003; Kohn et al. 1993; para una revision mas
exhaustiva, ver Antén 1989), asi como también en el
modo en que estos cambios en el esqueleto
craneofacial asociados a las deformaciones pueden
alterar las distancias morfométricas interpoblacionales
(Cocilovo 1975; Gonzalez-José 2003; Pucciarelli
1978). Estos analisis se han basado en las
clasificaciones visuales tradicionales (v.g. aquellas
realizadas por Dembo e Imbelloni 1938; Hrdlicka
1912b; Neuman 1942; entre otros) junto con el empleo
de aproximaciones morfométricas nuevas y mas
comprehensivas (i.e. morfometria geométrica, Adams
et al. 2004; Rohlf y Marcus 1993; ver Cheverud et al.
1992; Frief y Baylac 2003; Kohn ef al. 1993).

El registro bioarqueoldgico del Sudeste de la
Region Pampeana, asi como también el de otras
regiones analizadas en este estudio (i.e. Norte de
Patagonia, Cuyo y Noroeste Argentino), esta
caracterizado por sitios con una frecuencia alta de
individuos con el craneo deformado artificialmente
(Barrientos y Perez 2002; Bormida 1953-54; Cocilovo
1973; Imbelloni 1923b, 1924-25; Sardi y Pucciarelli
2001). Algunos craneos provenientes de sitios
arqueologicos de estas regiones han sido clasificados
(i.e. determinados) por diferentes investigadores en
alguno de los tres tipos principales de deformaciones
craneales artificiales definidas por Imbelloni (Dembo e
Imbelloni 1938; Imbelloni 1924-25). En particular,
para el Sudeste de la Region Pampeana y el Norte de
Patagonia no hay un acuerdo general en cuanto al
nimero y tipo de deformaciones craneales presentes en
estas regiones (Baffi y Beron 1992; Berén y Baffi
2003; Barrientos 1997, 2001; Barrientos y Perez 2002;
Boérmida 1953-54; Gonzalez-José 2003; Mendonga et
al. 1988-89; Perez y Barrientos 2003). Los estudios
clasicos de Imbelloni y Bormida (Bérmida 1953-54;
Imbelloni 1924-25, 1932, 1933a) establecieron que el
tipo Tabular erecto (con sus variedades plano-
lambdica, plano-frontal y seudo-circular) es el unico
que esta presente en el area. Esta afirmacion ha sido,
no obstante, discutida por otros autores (Perez y
Barrientos 2003; Cocilovo y Guichon 1994; Mendonga
et al. 1988-89) quienes encuentran otros tipos de
deformacion. En este contexto de desacuerdo varios
especimenes con deformaciones craneales del Sudeste
de la Region Pampeana y del Norte de Patagonia han
sido datados en afios recientes (Tabla 7.2.3.1;
Barrientos 1997, 2001; Berén y Baffi 2003; Gémez
Otero y Dahinten 1997-1998; Madrid y Barrientos
2000; Martinez 2002). El desacuerdo en cuanto a la

variacion en las deformaciones craneales del area
dificulta el estudio de las mismas en un marco
bioarqueologico (Barrientos y Perez 2002, 2004;
Perez 2003; Perez y Barrientos 2003).

Las muestras de restos o¢seos humanos
provenientes del Sudeste de la Region Pampeana
presentan, ademas de la alta frecuencia de
deformaciones artificiales del craneo, alteraciones
producidas por deformaciéon postdepositacional,
principalmente en la bdveda craneana (Barrientos
1997; Barrientos y Gutierrez 1996; ver revision en
Perez 2000 'y 2002c). Las alteraciones
postdepositacionales han afectado principalmente a
las muestras de Arroyo Seco 2 (Holoceno
temprano/medio) y Laguna Los Chilenos 1
(Holoceno  tardio  final),  produciendo la
fragmentacion, perdida y deformacion de los huesos
de la bdoveda craneana en estas muestras. La
presencia de estas dos alteraciones que afectan
principalmente al neurocraneo (ver Anton 1989;
Cocilovo 1975; Perez 2000 y 2002c), particularmente
de las alteraciones postdepositacionales que afectan a
un numero significativo de individuos del Sudeste de
la Region Pampeana, ha determinado que los analisis
morfométricos de este trabajo, tendientes a establecer
la variacion intra e intermuestral con significado
evolutivo, se centren en el esqueleto facial. Si bien la
deformacion postdepositacional en las muestras
analizadas aqui no afecta el esqueleto facial (ver
discusion en Perez 2000 y 2002c), no hay acuerdo
sobre si la deformacion artificial del craneo influye
en la morfologia facial y por lo tanto en la variacion
inter e intramuestral en esta estructura (Antén 1989;
Cocilovo 1973; Cheverud et al. 1992; Gonzalez-José
2003; Kohn et al. 1993; Sardi y Pucciarelli 2001;
para una revision mas profunda ver Anton 1989).

El presente apartado tiene dos objetivos, el
primero es analizar la variacion en la bdveda
craneana relacionada con las deformaciones
artificiales por medio del empleo de técnicas de la
morfometria geométrica (Marcus 1990; Rohlf y
Marcus 1993). Este analisis apunta en particular a la
descripcion objetiva en norma lateral de las
similitudes y diferencias entre morfologias generadas
culturalmente de la boveda craneana, evitando de este
modo muchas de las inconsistencias que pueden
surgir por error de observacion. Por otra parte, el
segundo objetivo del presente estudio consiste en
analizar, para varias de las muestras que se estudian
en este trabajo, si la variacion en la boéveda craneana
asociada a las deformaciones artificiales covaria con
la variabilidad en el esqueleto facial. De esta manera,
se espera contrastar estudios previos acerca de estos
dos aspectos de las deformaciones craneales con un
procedimiento nuevo y mds objetivo.
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Sitio Provincia Aiios C'*. AP Deformacién Craneana Referencias
El Elsa Chubut 1990+60 Planofrontal Gomez Otero y Dahinten
1997-1998
Playa del Pozo Chubut 1540+50 Planofrontal Gomez Otero y Dahinten
1997-1998
Punta Ledn Chubut 1050+50 Plano-lambdica Goémez Otero y Dahinten
1997-1998
La Azucena Chubut 880+50 Plano-lambdica Gomez Otero y Dahinten
1997-1998
El Golfito Chubut 770+50 Plano-lambdica Gomez Otero y Dahinten
1997-1998
Calle Villarino Chubut 550+60 Plano-lambdica Gomez Otero y Dahinten
1997-1998
Rawson Chubut 440+50 Plano-lambdica Gomez Otero y Dahinten
1997-1998
La Petrona Buenos ca. 500-300 Plano-lambdica Martinez y Figuerero Torres
Aires 2000; Martinez 2002, 2004
Arroyo Seco 2 Buenos  ¢a.7800-63001  Seudo-circular o Antero Barrientos 1997
Aires posterior oblicua — curva
Laguna de Puan  Buenos 3300 £100 Seudo-circular o Antero Oliva et al. 1991
Aires posterior oblicua - curva
La Segovia Buenos  ca. 2500-1500*  Seudo-circular o Antero Oliva com. pers.
Aires posterior oblicua — curva?
La Toma Buenos 2075+70 Tabular oblicua o Antero  Berdn y Baffi 2003, Politis
Aires posterior oblicua — plana 1984
Tres Reyes 1 Buenos 2245455y Tabular oblicua o Antero ~ Madrid y Barrientos 2000
Aires 2470460 posterior oblicua — plana
Laguna los Buenos 470+40 Plano-lambdica Barrientos et al. 1997
Chilenos 1 Aires
La Lomita La Pampa 2960+50 Seudo-circular o Antero Beron y Baffi 2003
posterior oblicua — curva
Tapera Moreira La Pampa 2630+60 Seudo-circular o Antero Beroén y Baffi 2003
posterior oblicua — curva
Chenque 1 La Pampa 370+40 Plano-lambdica Beron y Baffi 2003
Cafiada Seca Mendoza 1790+50 Plano-frontal Novellino 2002
La Matancilla Mendoza 470450 Plano-lambdica Gil et al. 2006
Aquihueco Neuquén 3650 £70 Seudo-circular o Antero Della Negra y Novellino 2005
posterior oblicua — curva
Caepe Malal Neuquén Contacto Plano-lambdica Della Negra y Novellino 2005

hispano-indigena

Tabla 7.2.3.1. Sitios del Norte de Patagonia y de la Regiéon Pampeana con entierros humanos fechados
radiocarbonicamente, con presencia de deformaciones craneofaciales. TEl individuo AS7 de este sitio presenta
deformacion artificial, sin embargo los fechados efectuados sobre el mismo han dado resultados anémalos (ver
discusion en Barrientos 1997). *Edad aproximada, fechados no publicados.



Figura 7.2.3.1. Ubicacion geografica de las muestras analizadas en este apartado.

1: SE de Pampa; 2: Valle inferior Rio Negro; 3: San Blas ¢ Isla Gama; 4: San Antonio; 5: Valle inferior Rio Chubut; 6: SO de
Chubut y NO de Santa Cruz; 7: Sur de Patagonia Cont.; 8: Sur de Mendoza (San Rafael); 9: Norte de Cuyo (San Juan); 10: NO
Argentino (Andalgala).
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7.2.3.1. Material y métodos

Los especimenes empleados en este apartado
corresponden principalmente a muestras de individuos
adultos de ambos sexos provenientes del Sudeste de la
Region Pampeana, el Noreste de Patagonia, y el Sur de
Cuyo, asi como también a un conjunto de muestras
comparativas provenientes del Centro y Sur de
Patagonia, Norte de Cuyo y Noroeste Argentino
(Figura 7.2.3.1). La selecciéon de las muestras a
analizar vari6 en relacion con cada uno de los
objetivos de este andlisis. Para el analisis de la
variacion en las deformaciones se agruparon los
individuos considerando el sexo y la region geografica
(Tabla 7.2.3.1.1). Esto permite eliminar otras fuentes
de variacion en la muestra que son independientes de
la deformacion y que pueden enmascarar los
resultados obtenidos (ver Cheverud ef al. 1992 y Kohn
et al. 1993). Para el andlisis de la covariacion entre la
boveda craneana y el esqueleto facial se estudiaron
muestras provenientes generalmente de una Unica
localidad arqueoldgica para la cual no habia una
hipétesis de variacion a lo largo de una secuencia

(Buenos Aires) (INAPL) y el Museo de Historia
Natural de San Rafael (Mendoza) (MSR).

7.2.3.1.1. Analisis morfométricos

Se analizaron las coordenadas de 8 landmarks
(m) y 74 semilandmarks (e) registrados sobre las
imagenes de los craneos en norma frontal (Figura
7.2.3.1.1.1) y las coordenadas de 2 landmarks (m) y
78 semilandmarks (®) registrados en norma lateral
(Figura 7.2.3.1.1.2), con los craneos posicionados en
el plano de Frankfurt. Estas imagenes fueron
obtenidas por medio de una camara digital Olympus
Camedia C-3030. Las imagenes de los individuos
fueron procesadas con el programa MakeFan6
(Sheets 2003), que permite la colocacion de lineas
con un mismo desplazamiento angular (i.e. fans) a lo
largo de un contorno, lo cual permite un
espaciamiento mas regular de las coordenadas de los
semilandmarks. Las coordenadas de landmarks y
semilandmarks observadas en las Figuras 7.2.3.1.1.1
y 7.23.1.1.2 fueron registradas empleando el
programa tpsDIG 1.40 (Rohlf 2004).

Muestra nF nM Referencias

SE de Pampa 5 8 Barrientos 1997; Lehmann-Nitsche 1910

San Blas e Isla Gama 19 20  Catalogo del ME y MLP; Lehmann-Nitsche 1910
San Rafael 9 23 Catalogo del MSR; Novellino et al. 2003

Desem Rio Negro 58 74  Catalogo del ME y MLP; Lehmann-Nitsche 1910
San Antonio 5 9 Catalogo del ME

Desem. Rio Chubut 66 78  Lehmann-Nitsche 1910

SO de Chubut y 17 16  Catalogo del ME y MLP; Goiii et al. 2002; Lehmann-
NO de Santa Cruz Nitsche 1910

Sur de Patagonia Cont. 8 17 Catalogo del IPA y MRG

Norte de Cuyo (San Juan) 16 19  Catalogo del ME; Lehmann-Nitsche 1910

NO Argentino (Andalgald) 6 7 Lehmann-Nitsche 1910

Total 209 271

Tabla 7.2.3.1.1. Muestra de restos humanos utilizados en el analisis de la variacion en las deformaciones.

Muestra " nF nM Referencias

San Blas - 13 15 Catalogo del ME y MLP; Lehmann-Nitsche 1910

Lag. Del Juncal 1y 2 11 17 Catalogo del ME

SO de Chubut y 17 14  Catalogo del ME y MLP; Goiii et al. 2002; Lehmann-
NO de Santa Cruz Nitsche 1910

Norte de Cuyo (San Juan) 15 14 Catalogo del ME y MLP; Lehmann-Nitsche 1910

NO Argentino (Andalgald) 7 6 Lehmann-Nitsche 1910

Total 63 66

Tabla 7.2.3.1.2. Muestra de restos humanos utilizados en el analisis de la covariacion entre la boveda craneana y el

esqueleto facial.

temporal (Tabla 7.2.3.1.2). Las muestras analizadas se
encuentran depositadas en la Division de Antropologia
de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de La
Plata (MLP), el Museo Etnografico “Juan B.
Ambrosetti” de Buenos Aires (ME), el Instituto de la
Patagonia Austral de Punta Arenas (IPA), el Museo
Regional Provincial "Padre Manuel Jesus Molina" de
Rio Gallego (Santa Cruz) (MRG), el Instituto Nacional
de Antropologia y Pensamiento Latinoamericanos

Las coordenadas de landmarks y semilandmarks
fueron ajustadas utilizando el criterio de los
cuadrados minimos o  Andlisis  Procrustes
Generalizado (Generalized Procrustes Analysis;
Rohlf y Slice 1990) y, a su vez, los semilandmarks
fueron deslizados a lo largo del contorno por medio
del criterio de proyeccion perpendicular o distancia
Procrustes minima (Bookstein et al. 2002; Sheets et
al. 2004). La funcién thin-plate spline fue utilizada
para mapear las diferencias entre los especimenes y
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Figura 7.2.3.1.1.1. Landmarks (m) y semilandmarks (®) registrados en 2

dimensiones sobre la norma frontal.

la referencia, en un espacio tangente al generado por la
superposicion Procrustes, y de este modo obtener un
conjunto de variables de forma (partial warps y
vectores del componentes uniforme). Los programas
Semiland6 (Sheets 2003) y tpsRelw 1.40 (Rohlf 2004)
fueron usados para superponer las coordenadas de
landmarks y semilandmarks asi como también para
deslizar las coordenadas de semilandmarks a lo largo
del contorno, para minimizar la distancia Procrustes
entre cada espécimen y la referencia (Sampson et al.
1996).

Para cada muestra se calcularon los componentes
principales (los cuales son denominados relative
warps en morfometria geométrica) a partir de los
partial warps y de los vectores del componente
uniforme (Bookstein 1991; Rohlf 1993). Los scores de
los relative warps describen los ejes ortogonales de
mayor variacion en la muestra. Cuando analizamos las
coordenadas de landmarks y semilandmarks en norma
lateral, generalmente si en la muestra analizada hay
craneos no deformados y deformados artificialmente
este primer eje corresponde a diferencias
morfométricas debidas a estas deformaciones. Sin
embargo, cuando son incluidos en la muestra craneos
con deformaciones que varian considerablemente es
necesario sumar mas componentes para describir las
diferencias morfométricas debidas a las deformaciones
(Colantonio y Marcellino 1996; Perez y Barrientos
2003). Esto permite definir un “eje de deformacion”

oo ® o

util para una descripcidbn mas
exhaustiva y objetiva de las
diferencias morfométricas en la
boveda craneana debidas a la
deformacion. Es por esta razon que
es necesario excluir otras fuentes de
variacion  (i.e. sexo, variacion
geografica y temporal) previamente
al analisis, las cuales pueden tener
peso en este primer eje y por lo tanto
ser confundida con la variacion
debida a las deformaciones. Este
“eje de deformacion” fue calculado a
partir de las coordenadas de
" landmarks 'y semilandmarks en
¢ norma lateral, y a su vez se
calcularon los ejes de mayor
variacion del esqueleto facial en
norma frontal con el fin de
establecer como esta covaria con la
norma lateral. Los partial warps asi
como los componentes principales
obtenidos a partir de los mismos
fueron calculados por medio del
programa tpsRelw 1.40 (Rohlf
2004). El componente uniforme y el
no-uniforme de variacion fueron
analizados en este apartado (Rohlf 1993, 1996). El
parametro alfa fue usado con un valor de 0, lo cual
permite incluir todas las escalas geométricas de
variacion (Rohlf 1993, 1996). La correlacion
producto-momento de Pearson fue usada para medir la
asociacion entre los componentes principales
calculados sobre cada norma, la misma se calculé con
el programa R 1.9.1.

A su vez, y también con el fin de conocer si la
deformacion craneal artificial tiene un efecto
significativo sobre la morfologia facial, para cada
muestra se calculd la F de Goodall (basada en
remuestreo) sobre las coordenadas de landmarks y
semilandmarks,  comparando los  individuos
deformados y no-deformados de las mismas, y se
establecio su significacion mediante Bootstrap (900
remuestreos).

Finalmente se calcularon, para los landmarks y
semilandmarks en norma frontal, los centroides de las
muestras de individuos de ambos sexos (Tabla
7.2.3.1.1.1), incluyendo tanto craneos deformados y sin
deformar, como Unicamente los craneos no-
deformados. En base a los scores de los consensos de
las muestras, de craneos deformados y sin deformar
como unicamente los craneos no-deformados, sobre
cada relative warps se efectué un analisis PROTEST,
para conocer el grado de correspondencia entre estos
dos conjuntos de datos y se evalud su significacion
mediante una prueba de permutaciones (n: 9999).
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Figura 7.2.3.1.1.2. Landmarks y semilandmarks registrados en 2 dimensiones sobre la norma lateral.

Muestra nF nM Referencias
Andalgala 7 6 Lehmann-Nitsche 1910

Aonikenk 2 8 Catalogo del IPA

SO de Chubut 7 7 Lehmann-Nitsche 1910

Lag. Del Juncal 1 y 2 11 17 Catélogo del ME

Rio Gallegos 5 5 Catalogo del MRG

NO de Santa Cruz 9 6 Lehmann-Nitsche 1910, Goiii et al. 2002
San Juan 17 17 Lehmann-Nitsche 1910, Catalogo del ME
Total 58 66

Tabla 7.2.3.1.1.1. Muestra de restos humanos utilizados en el analisis de PROTEST.

7.2.3.2. Resultados
7.2.3.2.1. Variaciéon neurocraneal asociada a las
deformaciones craneales artificiales

Los primeros dos relative warps del analisis de la
béveda craneana en norma lateral, para los individuos
masculinos y femeninos de cada una de las muestras
analizadas, son graficados en las Figuras 7.2.3.2.1.1 a
7.2.3.2.1.10. En la Figura 7.2.3.2.1.1 se puede
observar que el primer RW muestra la variacion en el
Sudeste de la Region Pampeana relacionada con las
deformaciones artificiales del craneo. En la Figura
7.2.3.2.1.1a, los scores negativos se observa una grilla
que representa una compresion en la region del lambda
y expansion en el frontal, mientras que en los valores
positivos la grilla presenta compresion en las regiones

occipital y frontal. En la Figura 7.2.3.2.1.1b se
observa que las morfologias localizadas en el
extremo positivo se caracterizan por representar
mayor compresion en las regiones occipital y frontal.

En el resto de las muestras de las regiones
vecinas analizadas se observan grillas que
representan deformaciones similares. En las Figuras
7.2.3.2.1.2 (San Blas e Isla Gama) y 7.2.3.2.1.3 (San
Rafael) pueden observarse las grillas que representan
comprension en la region del lambda y expansion en
el frontal. A su vez, en la desembocadura del Rio
Negro (Figura 7.2.3.2.1.4) y en San Antonio (Figura
7.2.3.2.1.5) se encuentran tanto las grillas que
representan comprension en la region del lambda y
expansion en el frontal como las que representan
compresion en las regiones occipital y frontal
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(aunque estas ultimas presentan diferencias en San 7.2.3.2.1.7b (Sudoeste de Chubut y Noroeste de
Antonio con respecto a las del Rio Negro y el Sudeste Santa Cruz, femeninos) se observa un craneo con
de la Region Pampeana). Finalmente, en el valle del ~ compresion en el occipital y el frontal. Las muestras
Rio Chubut, en cercanias de Trelew, se observan del Norte de Cuyo y Noroeste Argentino muestran
grillas que representan comprension en la region del  diferentes deformaciones en las grillas, con respecto
lambda y expansion en el frontal, asi como otras con  a las muestras anteriores, interpretables como debidas
una leve comprension en el frontal (Figura  a deformaciones artificiales del craneo. En las dos
7.2.3.2.1.6). Las muestras del sur de Patagonia  muestras se puede observar principalmente
continental no presentan grillas que puedan ser  compresion en la zona entre el lambda y el occipital,
claramente  interpretadas como  evidenciando que en algunos casos es acompafiada por una mas
deformaciones artificiales del craneo (Figuras  leve compresion en el frontal (Figuras 7.2.3.2.1.9 y
7.2.32.1.7 y 7.2.3.2.1.8). Unicamente en la Figura  7.2.3.2.1.10).

........

" RW1(66.95%) ittt LS

RW 2 (22.91%)

Figura 7.2.3.2.1.1a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del SE de la Region Pampeana.
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RW 1 (75.00%)

RW 2 (15.47%)

Figura 7.2.3.2.1.1b. Grillas de deformacién de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos del SE de la Region Pampeana.

~~~~~~

... RW 1(34.20%)

RW 2 (25.86%)

Figura 7.2.3.2.1.2a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos de San Blas e Isla Gama.
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RW 1 (52.81%) 0% 1% i

RW 2 (17.73%)

Figura 7.2.3.2.1.2b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos de San Blas e Isla Gama.

RW 1 (47.71%)

RW 2 (26.24%)

PSS SN

Figura 7.2.3.2.1.3a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos de San Rafael.
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RW 1 (60.14%)

RW 2 (17.00%)

Figura 7.2.3.2.1.3b. Grillas de deformacién de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos de San Rafael.

Figura 7.2.3.2.1.4a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del valle inferior del Rio Negro.
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Figura 7.2.3.2.1.4b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos del valle inferior del Rio Negro.

RW 1 (73.36

RW 2 (11.46%)

Figura 7.2.3.2.1.5a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos de San Antonio.
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l * RW1(65.86%)

| .

RW 2 (29.94%)

Figura 7.2.3.2.1.5a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos de San Antonio.

RW 2 (30.04%)

Figura 7.2.3.2.1.6a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del valle inferior del Rio Chubut.
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+ " TRW1(41.03%)

RW 2 (25.66%)

Figura 7.2.3.2.1.6b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos del valle inferior del Rio Chubut.

. RW1(32.12%)

RW 2 (27.16%)

Figura 7.2.3.2.1.7a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del SO de Chubut y NO de Santa Cruz.
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RW 1 (46.68%) o
RW 2 (27.19%)
Figura 7.2.3.2.1.7b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps

para los individuos femeninos del SO de Chubut y NO de Santa Cruz.

* RW 1(35.85%) Oy MR

RW 2 (27.73%)

Figura 7.2.3.2.1.8a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del Sur de Patagonia continental.
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l RW 1 (58.02%)

RW 2 (21.77%)

Figura 7.2.3.2.1.8b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos del Sur de Patagonia continental.

Figura 7.2.3.2.1.9a. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del Norte de Cuyo.
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RW 1 (50.76%)

RW 2 (27.98%)

Figura 7.2.3.2.1.9b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos femeninos del Norte de Cuyo.

RW 1 (58.83%)

RW 2 (30.75%)

Figura 7.2.3.2.1.10a. Grillas de deformacion de la béveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps
para los individuos masculinos del NO Argentino (Andalgald).
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RW 1 (82.13%)

RW 2 (11.11%)

Figura 7.2.3.2.1.10b. Grillas de deformacion de la boveda craneana en norma lateral a lo largo de los dos primeros relative warps

para los individuos femeninos del NO Argentino (Andalgald).

En general es posible sefialar que el Sudeste de la
Region Pampeana presenta deformaciones artificiales
del craneo que son similares a las encontradas en Isla
Gama, San Blas, desembocadura del Rio Negro, San
Rafael y San Antonio (solamente aquella con
compresion en el lambda y expansion en el frontal que
se encuentran en San Antonio Este). Hacia el sur de la
Patagonia las deformaciones son mas leves,
encontrandose la compresion en el lambda en el valle
del Rio Chubut, pero con una menor expresion que en
el Norte de Patagonia, y desapareciendo en las dos
muestras de mas al sur. A su vez la compresion en el
occipital y el frontal que se observa en el Sudeste de la
Region Pampeana se encuentra en la desembocadura
del Rio Negro, La Pampa y Neuquén (Perez y
Barrientos 2003). Las muestras del Norte de Cuyo y
Noroeste Argentino analizadas en este apartado
muestran deformaciones que presentan algunas

diferencias con las observadas en el area del Norte de
Patagonia y el Sudeste de la Region Pampeana.
Particularmente, las deformaciones tardias del Norte
de Patagonia y el Sudeste de la Region Pampeana
estan caracterizadas por una compresion en el region
del lambda, mientras que la deformacidn presente en
el Norte de Cuyo y Noroeste Argentino presenta una
compresion leve en el frontal y una compresion
posterior extendida en el lambda y el occipital.

Finalmente los ejes de mayor variacion
calculados para cada region fueron utilizados como
scores en la diferenciacion entre los individuos
deformados y no-deformados en las mismas. El lugar
de corte fue establecido mediante la observacion de
las morfologias ordenadas a lo largo de estos scores.
Los resultados de la determinacion de la deformacion
se encuentran en la Tabla 7.2.3.2.1.1.
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Muestra ND PL PF TO o Co TE
APO-P APO-C
Rio Negro F: 43 F: 9 F:2 F: 14
M: 39 M: 11 M: 8 M: 10
I:3 I: 1 I: 1
Chubut F: 42 F:22 F:6M:
M: 48 M: 29 10
1.2 1.2 1.2
Andalgala F: 1 F: 6
M:3 M: 6
San Juan F: 14 F: 4
M: 14 M: 6
San Blas F:5 F:8
M:5 M: 10
I: 1 I:2
Isla Gama F: 1 F:6
M: 1 M: 4
Chaco M: 8**
Delta F:5
M: 8**
SE Pampa M: 4 F:2 F:2 F: 1
M: 4 M:3 M:2
Sur de Mendoza F:5 F:4 M: 1
M: 13 M: 9
Cérdoba M: 2%* M:3
San Antonio F: 1 F:2 F:2
M: 1 M: 3 M: 5 *
Laguna del Juncal 1y 2 F:8 F:5
M: 10 M: 8
SO de Chubut F:6 F:2M
M:7 1
NO de Santa Cruz F:8 F: 1 M:
M:5 4
SE Chubut y NE Santa F: 6 F:1
Cruz M:5 M:3
Sur de Patagonia F:3 F: 4 M:
continental M: 6 7 *

Tabla 7.2.3.2.1.1. Resultados de la determinacion de la deformacion.
ND: no deformado; PL: compresion en la region del lambda, seguramente correspondiente con la Tabular erecta plano-lambdica
de Imbelloni (1924-25); PF: compresion leve en la region del frontal, seguramente correspondiente con la Tabular erecta plano-
frontal de Imbelloni (1924-25); TO o APO-P: compresion en las regiones occipital y frontal, con morfologias planas en estos
huesos, seguramente correspondiente con la Tabular oblicua de Imbelloni (1924-25); C o APO-C: compresion en las regiones
occipital y frontal, con formas curvas en estos huesos, seguramente correspondiente con la Circular oblicua o la Tabular erecta
seudo-circular de Imbelloni (1924-25); TE: compresion en la region entre el lambda y el occipital, asi como una leve compresion
en el frontal, seguramente correspondiente con alguna categoria Tabular erecta de Imbelloni (1924-25).

*Difieren de la PF de Chubut (Figura 7, 10)
** Determinacion visual

7.23.2.2. Asociacion entre las deformaciones
craneales artificiales y la variacion en el esqueleto
facial

Con el fin de conocer si existe asociacion entre las
deformaciones craneales artificiales de la bodveda
craneana y el esqueleto facial, se calculd la correlacion
producto-momento de Pearson entre el primer RW en
norma lateral y los dos primeros RW calculados sobre
el esqueleto facial. En primer lugar en las muestras de
San Blas que presentan grillas con comprension en la
region del lambda y expansion en el frontal (PL), no se
encontrd asociacion entre el primer RW en norma

lateral y los dos primeros RW faciales (Figura
7.2.3.2.2.1). La superposicion de los consensos
muestra que no existen diferencias significativas
entre los individuos no-deformados y los deformados
de esta muestra (Figuras 7.2.3.2.2.2). La otra muestra
del Norte de Patagonia corresponde a los sitios 1y 2
de Laguna del Juncal, para los cuales tampoco se
encontraron asociaciones elevadas entre el primer
RW en norma lateral y los faciales (Figura
7.2.3.2.2.3). La superposicion de los consensos
también muestra que no existen diferencias
significativas entre los individuos no-deformados y
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los deformados de la muestra (Figura 7.2.3.2.2.4). La  diferencias la superposicion de los puntos (Figura
otra muestra de Patagonia tampoco mostré la 7.2.3.2.2.8). Finalmente, el analisis de la muestra del
existencia de asociacion entre el primer RW en norma  Noroeste Argentino generd resultados diferentes a los
lateral y los dos primeros RW faciales (Figura  anteriores, siendo alta las asociaciones entre el RW1
7.2.3.2.2.5), asi como tampoco diferencias entre los  del esqueleto facial y la boveda craneana (Figura
consensos de los grupos deformados y no-deformados  7.2.3.2.2.9) y mas importantes, aunque no
(Figura 7.2.3.2.2.6). El analisis de la muestra del Norte significativas, las diferencias al superponer los
de Cuyo arroja resultados similares a los anteriores, no consensos de los individuos deformados y no-
habiendo asociaciéon entre los RW faciales y el de la ~ deformados (Figura 7.2.3.2.2.10).

norma lateral (Figura 7.2.3.2.2.7), y mostrando escasas

Valores de r
I RW1i
RW1 f 0.216
RW?2 f 0.285

0.03

0.02
0.01+
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RW 1 (24.58%)
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-0.04 - o
.
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RW1i(36.81%)

Figura 7.2.3.2.2.1a. Correlacion entre los ejes de mayor variacion neuro-craneal y aquellos en el esqueleto facial, asi como las
grillas de deformacion asociadas para los individuos masculinos de San Blas.
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Figura 7.2.3.2.2.1b. Correlacion entre los ejes de mayor variacion neuro-craneal y aquellos en el esqueleto facial, asi como las
grillas de deformacion asociadas para los individuos femeninos de San Blas.
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Figura 7.2.3.2.2.2a. Superposicion del esqueleto facial individuos masculinos deformados (rojo) y no-deformados (azul) de San
Blas.
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Figura 7.2.3.2.2.2b. Superposicion del esqueleto facial individuos femeninos deformados (rojo) y no-deformados (azul) de San
Blas.

Valores de r

RW1i
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Figura 7.2.3.2.2.3a. Correlacion entre los ejes de mayor variacion neuro-craneal y aquellos en el esqueleto facial, asi como las
grillas de deformacion asociadas para los individuos masculinos de Laguna del Juncal.
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RW1i
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0.00
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Figura 7.2.3.2.2.3b. Correlacion entre los ejes de mayor variacion neuro-craneal y aquellos en el esqueleto facial, asi como las
grillas de deformacion asociadas para los individuos femeninos de Laguna del Juncal.
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Figura 7.2.3.2.2.4a. Superposicion del esqueleto facial individuos masculinos deformados (rojo) y no-deformados (azul) de Laguna
del Juncal.
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Figura 7.2.3.2.2.4b. Superposicion del esqueleto facial individuos femeninos deformados (rojo) y no-deformados (azul) de Laguna
del Juncal.
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Figura 7.2.3.2.2.5a. Correlacion entre los ejes de mayor variacion neuro-craneal y aquellos en el esqueleto facial, asi como las
grillas de deformacion asociadas para los individuos masculinos del SO de Chubut y NO de Santa Cruz.
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Figura 7.2.3.2.2.5b. Correlacion entre los ejes de mayor variacion neuro-craneal y aquellos en el esqueleto facial, asi como las
grillas de deformacion asociadas para los individuos femeninos del SO de Chubut y NO de Santa Cruz.
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Figura 7.2.3.2.2.6a. Superposicion del esqueleto facial individuos masculinos deformados (rojo) y no-deformados (azul) del SO de
Chubut y NO de Santa Cruz.
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Figura 7.2.3.2.2.6b. Superposicion del esqueleto facial individuos femeninos deformados (rojo) y no-deformados (azul) del SO de
Chubut y NO de Santa Cruz.
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grillas de deformacion asociadas para los individuos femeninos del Norte de Cuyo.
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Figura 7.2.3.2.2.8a. Superposicion del esqueleto facial individuos masculinos deformados (rojo) y no-deformados (azul) del Norte
de Cuyo.
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Figura 7.2.3.2.2.10b. Superposicion del esqueleto facial individuos femeninos deformados (rojo) y no-deformados (azul) del NO

Argentino.

Los resultados obtenidos en este apartado
muestran que el efecto de las deformaciones del
craneo en las muestras analizadas (principalmente
aquellas provenientes de Patagonia) no es
significativo, y por lo tanto menor a la variacion
morfologica de origen biologico entre los individuos
que las componen.

7.2.3.2.3. Diferencias entre los espacios
multidimensionales faciales generados en base a
muestras con y sin individuos deformados

Las ordenaciones (RW) de los consensos de
muestras incluyendo individuos deformados y no-
deformados, asi como no-deformados unicamente,
presentan grandes similitudes entre ellas (Figura
7.2.3.2.3.1). El valor de m;, (pseudo-correlacion)
entre estas ordenaciones fue alta tanto para los
individuos masculinos (m;; = 0.925, p = 0.0005)
como para los femeninos (m;; = 0.938, p = 0.0002).
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Figura 7.2.3.2.3.1a. Residuos Procrustes de la superposicion de los dos primeros relative warps para los
consensos de los individuos masculinos deformados y no deformados vs. deformados.
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Figura 7.2.3.2.3.1b. Residuos Procrustes de la superposicion de los dos primeros relative warps para los consensos
de los individuos femeninos deformados y no deformados vs. deformados.
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De un modo similar a los resultados de los analisis
del apartado anterior, los obtenidos en este muestran
que el efecto de las deformaciones del craneo entre las
muestras analizadas no es significativo, y por lo tanto
menor a la variacion bioldgica existente entre las
muestras analizadas.

7.2.3.3. Discusion
7.2.3.3.1. Variabilidad en las deformaciones
intencionales del craneo en las regiones analizadas

En el Sudeste de la Region Pampeana se
observaron deformaciones con compresioén en la zona
del lambda (PL), asi como también deformaciones
antero-posteriores oblicuas (APO, probablemente
correspondientes con las deformaciones Tabular
oblicua y Circular oblicua o Seudo-circular de
Imbelloni 1924-25). Estas dos deformaciones se
encuentran también en la desembocadura del Rio
Negro. A su vez la deformacion caracterizada por la
compresion en la zona del lambda y expansion del
frontal (PL, probablemente correspondiente con el
grupo Tabular erecto plano-lambdico de Imbelloni
1924-25) se encuentra en San Blas, Isla Gama, San
Rafael, Neuquén vy, aunque mas leve, en la
desembocadura del Rio Chubut. Diferentes fechados
establecidos para el Sudeste de la Region Pampeana
(Barrientos et al. 1997; Madrid y Barrientos 2000;
Oliva et al. 1991), el Rio Colorado (Martinez 2002,
2004; Martinez y Figuerero Torres 2000), San Rafael
(Gil et al. 2006; Novellino 2002), Neuquén (Della
Negra y Novellino 2005), La Pampa (Berén y Baffi
2003) y Chubut (Gémez Otero y Dahinten 1997-
1998), asi como los contextos de excavacion (Bormida
1950; Barrientos 1997, 2001; Outes 1907; Vignati
1931), establecen que estas ultimas morfologias
asignables a deformaciones artificiales corresponden al
Holoceno tardio final (Tabla 7.2.3.1). Ademas es
importante destacar que su distribucion geografica es
acotada al Norte de Patagonia (incluyendo el Sur de
Cuyo) y al Sudeste de la Region Pampeana. Las
deformaciones de las dos muestras del Norte de Cuyo
y del Noroeste Argentino analizadas en este apartado
difieren en sus caracteristicas morfométricas de las
morfologias relacionadas con la deformacion del
craneo que se encuentran en el Norte de Patagonia y el
Sudeste de la Region Pampeana, tendiendo las
primeras a involucrar una regiéon mas amplia de la
escama del occipital y la region del lambda. Por otro
lado las deformaciones antero-posteriores oblicuas que
se encuentran en la desembocadura del Rio Negro,
Neuquén y el Sudeste de la Region Pampeana tienen
fechados en esta ultima que van desde el Holoceno
tardio  inicial al Holoceno temprano-medio’
(Barrientos 1997; Berén y Baffi 2003; Della Negra y
Novellino 2005; Oliva et al. 1991; Tabla 7.2.3.1).
Dentro de estas deformaciones se encuentra un grupo

! Aunque el fechado de un individuo con esta deformacion
en el sitio Arroyo Seco 2 tiene problemas (ver Barrientos
1997).

con el frontal y el occipital curvo (APO-C), y otro
grupo con ellos planos (APO-P). Estas deformaciones
probablemente corresponden con los grupos tabular
oblicuo (TO) y seudo-circular (SC) o Circular
oblicuo (C) de Imbelloni (1924-25). Para el Rio
Negro no hay fechados, pero los contextos de
excavacion apoyan esta misma secuencia en los
alrededores de la antigua laguna del Juncal (Bérmida
1950), siendo los sitios Laguna del Juncal 1, 2
(Museo Etnografico, ver Béormida 1950) y Laguna
del Juncal 4 (Museo de Ciencias Naturales, ver
Moreno 1874) los mas antiguos, los cuales presentan
el frontal y el occipital curvo (APO-C). Asimismo,
aquellas muestras con el frontal y el occipital plano
parecen tener cronologias intermedias entre las
anteriores y las que presentan compresion en la
region del lambda (ver discusion en Barrientos 1997;
Beron y Baffi 2003; Bormida 1950, 1953-54), sin
embargo es necesario contar con mas fechados para
conocer la distribucion temporal exacta de las
mismas. Una posicion cronoldgica similar a estos
ultimos tienen los craneos con una leve deformacion
del frontal del wvalle del Rio Chubut (PF,
probablemente correspondiente con el grupo Tabular
erecto plano-frontal de Imbelloni 1924-25; Gomez
Otero y Dahinten 1997-98).

Hasta el presente, generalmente, los trabajos en
el area han analizado las deformaciones craneales
determinando los diferentes casos de acuerdo con las
clasificaciones tradicionales (i.e. Dembo e Imbelloni
1938; Imbelloni 1924-25). Los trabajos pioneros de
Imbelloni (1924-25, 1932) y Bormida (1953-54) en el
area han postulado que Unicamente el tipo tabular
erecto, definido por el primero de ellos, se encuentra
en el area con tres de sus variantes: plano-lambdica,
plano-frontal y seudo-circular (Dembo e Imbelloni
1938). Muchos trabajos posteriores han discutido esta
afirmacion (Barrientos y Perez 2005; Mendonga et al.
1988-89; Cocilovo y Guichon 1994; entre otros). Esta
no es una aproximacion demasiado util ya que la
naturaleza continua de las morfologias analizadas,
sumado a la gran subjetividad (intra e
interobservador) en el momento de determinar las
deformaciones craneales, dificulta la clasificacion
visual de los craneos en grupos exclusivos. La
utilizacion de técnicas de la morfometria geométrica,
que permiten una buena descripcion de la boveda
craneana, posibilita agrupar morfologias similares -
aunque con  variacion  interna-  generadas
artificialmente y de este modo efectuar un analisis
mas objetivo de las deformaciones del craneo. Como
se desprende de este analisis los resultados obtenidos
pueden ser relacionado con las clasificaciones previas
para el area (v.g. APO-P con TO), existiendo mayor
variacion en los resultados de este estudio que
aquella sefialada por Imbelloni (1924-25, 1932) y
Boérmida (1953-54). Particularmente es destacable
que la presencia de morfologias artificiales que
recuerdan a las variantes circulares y tabulares
oblicuas de Dembo e Imbelloni (1938) ha sido

73



planteada en trabajos previos (Barrientos 1997;
Cocilovo y Guichon 1994; Mendonga et al. 1988-89;
Perez y Barrientos 2003), y confirmadas por los
resultados del presente. Sin embargo, como fue
planteado anteriormente, hay que ser cuidadoso con
estas relaciones ya que el error interobservador puede
ser una fuente importante de variacion en este tipo de
analisis (Gonzalez et al. 2004; Perez y Barrientos
2003).

7.2.3.3.2. Influencia de la deformacion artificial del
craneo sobre el esqueleto facial en las regiones
analizadas

La relacion entre la deformacion craneana
artificial y la morfologia del esqueleto facial ha sido
investigada en trabajos previos (ver revision en Anton
1989), sin embargo los resultados son contradictorios
y poco claros. Parte de los problemas en muchos
trabajos esta relacionado con que se confunde el efecto
de diferencias morfoldgicas interpoblacionales con las
de la deformacion (Kohn ef al. 1993). Por otro lado
parece que en parte estos resultados estan
condicionados por las muestras que se analizan, por lo
cual es recomendable evaluar esta problematica en
cada caso particular (Varela et al. 2004). Los
resultados obtenidos en este trabajo muestran que las
deformaciones de Patagonia no afectan
significativamente el esqueleto facial como para que
su efecto sea mayor al de la variacion intrapoblacional
de origen biologico. Asimismo, es importante
remarcar que el efecto de la deformacion craneal
artificial sobre el esqueleto facial es menor al de las
diferencias interpoblacionales en el area estudiada,
como se desprende de los resultados del analisis de
PROTEST. Estos resultados son concordantes con
otros obtenidos recientemente para Patagonia
continental (Cocilovo 1973; Gonzalez-José 2003),
donde se muestra que las dimensiones del esqueleto
facial no son afectadas de manera significativa por la
deformacion.

7.3. Agrupamiento de las muestras para el estudio
de las relaciones evolutivas

En base a los analisis y discusiones del apartado
previo, y con el objetivo de poner a prueba las
hipotesis de este trabajo, se agruparon por sexo los
individuos adultos jovenes procedentes del Sudeste
de la Region Pampeana correspondientes a: 1)
transicion Holoceno temprano/medio (ca. 8000 a
6000 afios AP); 2) Holoceno tardio inicial (ca. 2500 a
1500 AP), y 3) Holoceno tardio final (ca. 1500 a 400
AP) (ver Barrientos 1997, 2001; Figura 7.1; Tabla
7.1), y de éareas vecinas (Noreste de Patagonia,
Centro de Patagonia, Sur de Patagonia, Cuyo,
Noroeste Argentino, Chaco, Sierras Centrales y
Noreste de la Region Pampeana; Figura 7.2; Tabla
7.2). Las mismas provienen de diversos sitios
arqueologicos de las regiones mencionadas y su
antigliedad probable fue establecida, segtn los casos,
a través de fechados radiocarbdnicos, asociacion
contextual y tipo de deformacion artificial (Baffi y
Beron 1992; Barrientos 1997, 2001; Berén y Baffi
2003; Lehmann-Nitsche 1910; Tablas 7.1 y 7.2.3.1).

Las muestras utilizadas en las comparaciones
efectuadas con el fin de establecer las relaciones
evolutivas fueron agrupadas asignando los sitios o
casos, en base a los criterios mencionados, a
diferentes momentos del Holoceno (Tablas 7.1 y
7.2.3.1). Se establecieron periodos de entre 1000-
1100 afios (para el Holoceno tardio) y 1500 afios
(para el Holoceno temprano/medio), con el fin de
estudiar la variacion temporal en una escala amplia
(ver Tablas 7.1 y 7.23.1). Asimismo, el
agrupamiento geografico de los individuos fue
realizado privilegiando la proximidad de los mismos.
Asi en los casos en que fue posible, la mayoria de los
grupos corresponden a unidades espaciales discretas
a escala micro o meso-regional (v.g. valle inferior del
rio Chubut, Laguna del Juncal, San Blas, Isla Gama,
San Juan, norte de Mendoza, Andalgala, Cohuel
Huapi y Rio Mayo, valle inferior del rio Deseado,
Delta del Parana, Cruz del Eje). En las regiones en
que no se cuenta con una concentracion de entierros
comparable a las anteriores, se agruparon individuos
dispersos en unidades geograficas mas amplias (v.g.
Chaco, Sur de Patagonia continental y Sur de
Mendoza).
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 Muestra 7 Periodos F M
~ Holoceno temprano/medio (ca. 7800-6300 afios AP) 4 4
SE de Pampa Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP - 7
Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 4 7
Valle inferior Holoceno medio/tardio (ca. 3500-2500 afios AP) 13 10
Rio Negro - Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) - 8
_ ~ Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 9 12
Laguna del Juncal =~ Holoceno medio/tardio (ca. 3500-2500 afios AP) 12 19
San Blas - Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 10 12
Isla Gama Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 7 5
San Antonio ~ Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) - 5
_ ~ Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) - 5
Valle inferior Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) 6 10
Rio Chubut  Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 18 20
SO de Chubut Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 7 7
NO de Santa Cruz ~ Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 9 10
- San Juan - Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 17 17
(Norte de Cuyo)
Norte de Mendoza  Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) - 5
Sur de Mendoza - Holoceno tardio inicial (ca. 2500-1500 afios AP) 8 15
- Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 5 9
Andalgala Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 6 11
- (NO Argentino) i
Cérdoba ~ Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) - 6
Chaco Historico - 8
Delta del Parana Holoceno tardio final (ca. 1500-400 afios AP) 5 8

Tabla 7.3.1. Muestras usadas en los analisis de relaciones evolutivas.
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8. ANALISIS DE LAS RELACIONES
EVOLUTIVAS ENTRE LAS MUESTRAS DEL
SUDESTE DE PAMPA Y AREAS VECINAS

Como fue planteado anteriormente, en el contexto
del modelo analizado en este trabajo resulta relevante
estudiar las relaciones morfométricas a nivel facial
entre muestras sincronicas y diacronicas del area de
estudio y de regiones vecinas, con el fin de establecer
el grado de relacion evolutiva entre las mismas. El
patron de relaciones entre las muestras analizadas
permitira inferir el aporte diferencial de procesos
microevolutivos (v.g. flujo y deriva génica) y eventos
historicos no recurrentes (v.g. expansion o contraccion
geografico-demografica y reemplazo poblacional) a la
variacion bioldgica humana de esta region. De este
modo serad posible contrastar estos resultados con las
expectativas derivadas del modelo de poblamiento del
area.

En el analisis de relaciones evolutivas (también
referidas como afinidades biologicas) de manera
analoga al estudio filogenético, las relaciones
relevantes son generalmente las relaciones genéticas -
mas especificamente relaciones de parentesco libres de
la influencia ambiental (tanto plasticidad fenotipica
como seleccion natural)-. En los ultimos afios ha sido
preferido el empleo de ADNmt en estos andlisis
(Collard y Wood 2000; Lieberman 1999; Lockwood et
al. 2004; MacLeod 2001; Trinkaus 1995; sin embargo
ver Ballard et al. 2002 para la discusion de algunos
casos en los cuales los datos de ADNmt no han
permitido establecer relaciones evolutivas), aunque
otros tipos de datos también han sido empleados
frecuentemente, principalmente rasgos morfologicos,
proteinas, grupos sanguineos, etc. (Sneath y Sokal
1973). Las diferencias morfoldgicas, de interés en este
trabajo, presentan varios factores causales (i.e. factores
genéticos, epigenéticos, ambientales y maternales,
Atchley y Hall 1991) que actian durante el
crecimiento y desarrollo de un individuo. Como fue
planteado mas arriba, la variacion debida a los factores
no heredables (v.g. ambiental y el efecto materno), asi
como aquella debida a la accion de la seleccion natural
sobre un conjunto de rasgos heredables, no tiene valor
en los estudios de relaciones evolutivas, y por lo tanto
de estructura e historia poblacional, en los cuales se
asume que las similitudes y diferencias entre los
grupos son debidas a descendencia de un ancestro
comun y/o a la accion de la deriva y el flujo génico
(Henning 1966; Posada y Crandall 2001; Rohlf
2000a). En el caso particular de Homo sapiens ha sido
establecido que los patrones de variacidon métrica
craneofacial  reflejan  principalmente  variacion
genética, la cual esta relativamente libre de la accion
de la seleccion natural (Gonzalez-José et al. 2005;
Relethford 1994, 2004; Relethford y Harpending
1994; Roseman 2004)', y que por lo tanto son

' S6lo en algunas regiones geograficas particulares la
seleccion natural es un factor importante de diferenciacion

relevantes en el estudio tanto de relaciones evolutivas
como en el de estructura e historia poblacional
(Relethford 2004). En particular se ha sefialado que la
variacion en los rasgos métricos craneofaciales
refleja considerable variacion genética (Devor 1987;
Relethford 1994; Relethford y Blangero 1990;
Relethford y Lees 1982) y que las matrices de
correlacion genética y fenotipica para rasgos
morfologicos (principalmente morfometria
craneofacial) son proporcionales, y por lo tanto
sugieren que los patrones fenotipicos son buenos
estimadores de su contraparte genética (Ackermann y
Cheverud 2000; Atchley 1982; Atchley et al. 1981;
Cheverud 1988; Marroig y Cheverud 2001; Roff
1995, 1996)°.

A su vez, en este trabajo se efectuaron analisis y
procedimientos con el fin de minimizar el efecto de
las principales fuentes de variacion sin interés en el
estudio de las relaciones evolutivas a través de la
morfometria craneofacial de Homo sapiens, es decir,
la deformacién craneal artificial, el error de
observacion, la edad y el sexo (ver Relethford y Lees
1982). En particular: a) los dos ultimos factores
fueron controlados utilizando individuos adultos
jovenes masculinos y femeninos en forma separada
en las comparaciones morfométricas; b) el error de
observacion fue controlado mediante la aplicacion de
un disefio experimental. Por medio de los analisis
efectuados se probd que en este trabajo la orientacion
de los especimenes y el registro de coordenadas de
landmarks y semilandmarks no son factores
significativos de variacion en la forma del esqueleto
facial; y c) los resultados de este trabajo muestran
que a nivel regional para Patagonia (dentro de cada
muestra), asi como a nivel macro-regional (entre las
muestras) la deformacién artificial del craneo tiene
un efecto no significativo sobre la morfologia facial®.
Finalmente, hay evidencia que apoya que otras

craneofacial (v.g. Siberia, Roseman 2004; Tierra del Fuego,
Gonzalez-José 2003).

2 Asimismo, diversos analisis del efecto de Locus de
Rasgos Cuantitativos (Quantitative Trait Locus, QTL)
sobre estructuras craneofaciales sugieren que la forma de
estas tiene una base genética relativamente compleja
(Cheverud et al. 1997; Klingenberg et al. 2001; Leamy et
al. 1999; Workamn et al. 2002).

3 El uso del esqueleto facial en el estudio de la estructura y
la historia poblacional con el fin de minimizar el efecto
producido por la alta frecuencia de deformaciones
craneales artificiales ha sido frecuente en el cono sur de
Sudamérica (v.g. Cocilovo y Di Rienzo 1984/85; Cocilovo
y Marcellino 1973; Colantonio y Marcellino 1983a, 1983b;
Gonzalez-José 2003; Marcellino y Colantonio 1983;
Rothhammer y Silva 1990). El uso del esqueleto facial en
este trabajo presenta otra justificacion, ya que las muestras
de restos 6seos humanos provenientes del Sudeste de la
Region Pampeana presentan, junto a la frecuencia alta de
deformaciones artificiales del craneo, alteraciones
producidas por deformacion postdepositacional,
principalmente en la boveda craneana (Barrientos 1997,
Barrientos y Gutierrez 1996; Perez 2000 y 2002c¢).
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fuentes de variacion morfologica no heredable (i.e.
plasticidad fenotipica) relacionadas con factores como
el clima, la dureza de la dieta, etc. tienen un efecto
menor al genético en esta region (Gonzalez-José et al.
2005). Considerando estos resultados y argumentos es
posible sefialar que la similitud en forma en el
esqueleto facial encontrada en este trabajo entre dos
conjuntos de individuos representa informacion
relevante para establecer el grado de relacion evolutiva
entre poblaciones y para el estudio de la estructura y la
historia poblacional.

El estudio de la morfologia facial en esta
investigacion se centra en la aplicacion de técnicas de
la denominada morfometria geométrica (Adams et al.
2004; Bookstein 1997; Rohlf y Marcus 1993). La
forma del esqueleto facial ha sido descripta
tradicionalmente por medio de rasgos cuantitativos o
cualitativos. A partir de la década de 1970, la
descripcion cuantitativa de la forma del esqueleto
crancofacial ha sido ampliamente usada, y efectuada
principalmente mediante el empleo de los métodos
estadisticos multivariados aplicados sobre distancias
lineales entre puntos. Si bien el analisis multivariado
sobre distancias lineales permiti6 una buena
descripcion de la forma en relacion a las
aproximaciones previas (ver Howells 1969), uno de
los problemas centrales de esta aproximacion (llamada
morfometria tradicional o multivariada; Blackith y
Reyment 1971; Marcus 1990) es que su descripcion y
representacion de las diferencias en forma sigue siendo
incompleta para muchas estructuras bioldgicas. Si bien
hay razones teoricas para preferir el empleo de
técnicas de la morfometria geométrica en lugar de las
tradicionales, con los resultados obtenidos en este
trabajo se muestra que mediante el registro de
coordenadas se puede lograr una descripciéon mas
exhaustiva de estructuras como el esqueleto facial®.
Esta aproximacion permite sumar la variacion sobre la
localizacion del punto y obtener nueva informacion,
registrando puntos entre landmarks morfologicos (i.e
semilandmarks; Adams et al. 2004; Bookstein 1997,
Gunz et al. 2004). En particular estas técnicas, que
combinan la estadistica multivariada con el registro
morfologico por medio del empleo de coordenadas
cartesianas, son utiles para estructuras como el

* Los resultados de la comparacion de las técnicas basadas
en variables lineales, landmarks y semilandmarks realizada
en este trabajo muestran que las ordenaciones de los grupos,
basadas en los ejes de mayor variacion (componentes
principales), obtenidas a partir de los diferentes conjuntos de
datos son muy similares, tanto para el analisis del tamafo
como el de la forma (Apéndice 2). Sin embargo, el conjunto
de semilandmarks mostré el mayor poder discriminatorio
para las comparaciones de forma. Estos resultados
concuerdan con otros obtenidos anteriormente (v.g. Adams y
Funk 1997; Bernal 2005; Monteiro-Filho et al. 2002; Perez
2003). Asimismo, este tltimo conjunto de datos permitié una
mejor visualizacién de las diferencias en forma entre los
grupos (Figura A2.2) que las técnicas tradicionales (Tabla
A2.3).

esqueleto facial que presentan pocos puntos
anatomicos individuales (i.e. landmarks) y amplias
regiones del mismo (v.g. region zigomdtica) solo
pueden ser descriptas mediante el empleo de
semilandmarks.

Teniendo en cuenta lo anteriormente expuesto, el
objetivo de este apartado es presentar el analisis de
las relaciones evolutivas entre un conjunto de
muestras provenientes del Sudeste de la Region
Pampeana y de areas vecinas, mediante el empleo de
técnicas de la morfometria geométrica sobre el
esqueleto facial, que permitirdn contrastar las
expectativas derivadas del modelo de poblamiento
del 4rea.

8.1. Material y Métodos

Debido a que las hipdtesis testeadas en este
trabajo presentan expectativas tanto en una escala
regional como supra-regional, los especimenes
empleados en este apartado corresponden a muestras
de individuos adultos jovenes de ambos sexos
provenientes del Sudeste de la Region Pampeana, asi
como también a un conjunto de muestras
comparativas provenientes del Norte y Centro de
Patagonia continental, Norte y Sur de Cuyo, Noreste
de la Pampa, Sierras Centrales, Chaco y Noroeste
Argentino (Tabla 7.3.1). Los criterios para el
agrupamiento de las muestras fueron discutidos en el
apartado 7.3. Agrupamiento de las muestras para el
estudio de las relaciones evolutivas.

Los analisis morfométricos efectuados con el fin
de establecer las relaciones evolutivas entre las
muestras del Sudeste de la Region Pampeana y de
areas vecinas fueron efectuados sobre imagenes
fotograficas del esqueleto facial tomadas en norma
frontal, con los craneos posicionados en el plano de
Frankfurt. Se registraron las coordenadas de 8§
landmarks (m) y 74 semilandmarks (e) (Figura
7.2.3.1.1.1).  Una descripcion detallada de los
procedimientos efectuados para la obtencion de las
imagenes y de las coordenadas cartesianas puede
encontrarse en el apartado 7.2.3. Deformaciones
craneanas artificiales.

Diversos analisis fueron efectuados sobre estos
datos morfométricos con el fin de: a) establecer el
patrén de variacion entre muestras y b) establecer la
relacion entre este patron y la distribucion geografica
y temporal de las mismas.

a) En primer lugar, para cada muestra se calculo
su consenso y un analisis de relative warps fue
efectuado sobre los mismos a partir de los partial
warps y de los vectores del componente uniforme
(Bookstein 1991; Rohlf 1993. Este analisis fue
empleando para establecer la variacion en forma
entre las muestras de diferentes momentos del
Holoceno del Sudeste de la Region Pampeana, asi
como también entre estas muestras y aquellas
provenientes de areas vecinas (Tabla 7.3.1).

b) En base a los scores de los consensos de las
muestras sobre cada relative warps y la posicion
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geografica de las mismas, se efectud un andlisis
PROTEST, para conocer el grado de correspondencia
entre estos dos conjuntos de datos y se evalud su
significacion mediante una prueba de permutaciones
(n= 9999). De este modo es posible determinar si la
variacion en forma entre muestras en el esqueleto facial
depende fundamentalmente de su distancia geografica,
como es esperado por el modelo de aislamiento por
distancia.

8.2. Resultados de los analisis morfométricos sobre
el esqueleto facial
8.2.1. Variacion temporal en el Sudeste de la Region
Pampeana

En la Figura 8.2.1.1 esta graficada la serie
temporal del Sudeste de la Region Pampeana. En ella

se puede observar que existe cambio en forma a lo
largo del tiempo, aunque el mismo no es gradual,
estando la muestra del Holoceno tardio final en una
posicion intermedia entre las otras dos muestras. Los
individuos femeninos no son analizados debido a que
la muestra del Holoceno tardio inicial cuenta con
muy pocos especimenes. Estos resultados muestran
que no existe continuidad biologica en el
poblamiento del area.

En la Figura 8.2.1.2 se presentan las grillas de
deformacion para el primer RW del analisis
efectuado sobre los consensos de las muestras
masculinas del Sudeste de la Region Pampeana. Las
diferencias morfologicas mas marcadas entre los
valores positivos y negativos se observan en la forma
de la orbita, del proceso frontal y del orificio nasal.
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Figura 8.2.1.1. Scatterplot del primer relative warps para los consensos de los individuos masculinos del Holoceno

del sudeste de la Region Pampeana.
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Figura 8.2.1.2. Grillas de deformacion del relative warps 1 para los consensos de los individuos masculinos del

Holoceno del sudeste de la Region Pampeana.

8.2.2. Variacion entre las regiones analizadas
El resultado del analisis de relative warps

efectuado sobre los consensos de las muestras de
individuos masculinos estd graficado en las Figuras
8.2.2.1 y 822.2. En la Figura 8.2.2.1a se puede
observar  variacion interpretable en  términos
geograficos y temporales. En el cuadrante
correspondiente a los valores negativos del RW1 y los
valores positivos del RW2 se observan las muestras
del Holoceno medio/tardio y del tardio inicial del
Noreste de Patagonia (RN Hm/t, LJ, RN Htai, SAO),
del Sudeste de la Region Pampeana (SEP Htai), y del
Delta del Parand. A su vez, en este grupo se
encuentran las tres muestras del norte de Argentina
(An, Ch, Cor). Hacia los valores positivos del RW1 y
los valores negativos del RW2 estan ubicados los
consensos de las muestras del Holoceno tardio final
del centro y norte de Patagonia (SB, IG, RN Htaf, CH
Htaf, SOCH), del Sudeste de la Region Pampeana
(SEP Htaf), de Cuyo (SJ, NM, SM Htaf), asi como dos
muestras del Holoceno tardio inicial provenientes de
Patagonia (CH Htai) y de Cuyo (SM Htai).
Finalmente, la muestra del Holoceno temprano/medio
proveniente del Sudeste de la Region Pampeana (SEP
Ht/m) se encuentra en los valores negativos de los RW
1 y 2. En la Figura 8.2.2.1b esta graficado también el
RW3, a lo largo de este eje se diferencian

principalmente las dos muestras de San Antonio
(SAO, SAE) y la del Holoceno tardio inicial del
Sudeste de la Region Pampeana (SEP Htai). Se puede
observar que las dos muestras del Holoceno tardio
del Sudeste de la Region Pampeana presentan
variacion asociada con aquella del Noreste de
Patagonia (desembocadura del Rio Negro y San
Blas). A su vez la muestra del Holoceno
temprano/medio, si bien esta diferenciada del resto de
las muestras analizadas, se encuentra a una menor
distancia de la muestra del Holoceno tardio final del
Sudeste de la Region Pampeana.

En la Figura 8.2.2.2a se encuentran graficadas
las grillas de deformacion para el primer RW del
analisis efectuado sobre los consensos de las
muestras masculinas. En ellas se puede observar
variacion principalmente en la region del hueso malar
y en la orbita. En los valores positivos del RW1 se
observa, en relacion con los negativos, un esqueleto
facial mas ancho y mas bajo, con un pémulo mas
prominente y un proceso orbital mas robusto; a su
vez, la orbita es mas eliptica y ocupa una menor
superficie relativa en la cara. En la Figura 8.2.2.2b se
encuentran graficadas las grillas de deformacion para
el segundo RW. En ellas se puede observar hacia los
valores negativos un pémulo mas alto y un proceso
frontal levemente mas ancho.
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Figura 8.2.2.1a. Scatterplot de los dos primeros relative warps para los consensos de los individuos masculinos.
Rojo: Holoceno tardio final; azul: Holoceno tardio inicial y medio/tardio; verde: Holoceno temprano/medio.
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Figura 8.2.2.1b. Scatterplot de los tres primeros relative warps para los consensos de los individuos masculinos.
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RW 1-

Figura 8.2.2.2a. Grillas de deformacion del relative warps 1 para los consensos de los individuos masculinos.

RW 2-

RW 2+

Figura 8.2.2.2b. Grillas de deformacion del relative warps 2 para los consensos de los individuos masculinos.

El resultado del analisis de relative warps
efectuado sobre los consensos de los individuos
femeninos estd graficado en las Figuras 8.2.2.3 y
8.2.2.4. En la Figura 8.2.2.3a se observa en los valores
negativos de los RW 1y 2 dos muestras del Holoceno
medio/tardio del Noreste de Patagonia (RN Hm/t, LJ),
y la muestra del Delta del Parana. En los valores
negativos del RW1 y los positivos del RW2 esta la

muestra del Holoceno tardio inicial del Noreste de
Patagonia (RN Htai), la muestra del Holoceno tardio
inicial del Centro de Patagonia (CH Htai), asi como
las dos del Holoceno tardio final de esta area (CH
Htaf, SOCH). En el centro de la distribucion para el
RWI1 y hacia los valores positivos del RW2 se
encuentran los consensos de las muestras del
Holoceno tardio final del Noreste de Patagonia (SB,
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IG, RN Htaf), del Sudeste de la Region Pampeana
(SEP Htaf) y de Cuyo (SJ, SM Htaf), junto con la
muestra del Noroeste Argentino (An). Finalmente en
el extremo de los valores positivos del RW2 se
encuentra la muestra del Holoceno temprano/medio
del Sudeste de la Region Pampeana. En la Figura
8.2.2.3b se grafica también el RW3, a lo largo de este
eje se diferencian principalmente dos muestras, la del
Holoceno temprano/medio del Sudeste de la Region
Pampeana (SEP Htai) y la del Delta del Parana. Como
en el analisis de los individuos masculinos se puede
observar que la muestra del Holoceno tardio final del
Sudeste de la Region Pampeana esta cerca de las
muestras del mismo periodo del Noreste de Patagonia
(desembocadura del Rio Negro y San Blas). Del
mismo modo la muestra del Holoceno temprano/medio
esta diferenciada del resto de las muestras analizadas,

principalmente a lo largo de los ejes 2 y 3 del analisis
de relative warps.

En la Figura 8.2.2.4a se encuentran graficadas
las grillas de deformacion para el primer RW del
analisis efectuado sobre los consensos de las
muestras femeninas. Como en el analisis de las
muestras masculinas se puede observar variacion
principalmente en la region del hueso malar y en la
orbita. En los valores positivos del RW1 se observa,
en relacion a los negativos, un pomulo mas
prominente y un proceso frontal mas robusto; a su
vez, la orbita es mas eliptica y ocupa una menor
superficie relativa en la cara. En la Figura 8.2.2.4b se
encuentran graficadas las grillas de deformacion para
el segundo RW. Entre ellas se puede observar
diferencias sutiles en la forma de la orbita y del
pémulo.
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Figura 8.2.2.3a. Scatterplot de los dos primeros relative warps para los centroides de los individuos femeninos. Rojo:
Holoceno tardio final; azul: Holoceno tardio inicial y medio/tardio; verde: Holoceno temprano/medio.
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Figura 8.2.2.4a. Grillas de deformacion del relative warps 1 para los centroides de los individuos femeninos.
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RW 2-

RW 2+

Figura 8.2.2.4b. Grillas de deformacion del relative warps 2 para los centroides de los individuos femeninos.

En la Figura 8.2.2.5 esta graficada la posicion en
los scores del RW 1 y 2 de los consensos, para los
individuos masculinos, de las muestras del Holoceno
tardio final. En este grafico se observa que las
muestras del Chaco (Ch), norte de Cordoba (Cor) y el
Noroeste Argentino (An) estan diferenciadas a lo largo
del RW1 del grupo de muestras conformado por los
consensos de Cuyo (SJ, SM Htaf y NM), Sudoeste de
Chubut (SOCH) y San Antonio Este (SAE). A su vez
todas las muestras anteriores estan diferenciadas a lo
largo del RW2 de las muestras del Noreste y Centro-
este de Patagonia (SB, IG, RN Htaf y CH Htaf) asi
como también del Sudeste de la Region Pampeana
(SEP Htaf). La muestra del Delta (Del) ocupa una
posicion intermedia entre estas ultimas y aquellas del
Noroeste Argentino. Estos resultados muestran una
clara estructuracion geografica de las muestras

analizadas durante el Holoceno tardio final, con
excepcion de dos muestras de Patagonia (SOCH y
SAE) que estan agrupadas con aquellas provenientes
de Cuyo.

En la Figura 8.2.2.6a se presentan las grillas de
deformacion para el primer RW del analisis
efectuado sobre los consensos de las muestras
masculinas del Holoceno tardio final. En los valores
positivos del RW1 se observa, en relaciéon con los
negativos un pémulo mas prominente y un proceso
frontal mas robusto; a su vez, la orbita es mas
circular. En la Figura 8.2.2.6b se encuentran
graficadas las grillas de deformacion para el segundo
RW. En ellas se pueden observar pequeias
variaciones en la region del pomulo y en el proceso
frontal.
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Figura 8.2.2.5. Scatterplot de los dos primeros relative warps para los consensos de los individuos masculinos del

Holoceno tardio final.

Figura 8.2.2.6a. Grillas de deformacion del relative warps 1 para los consensos de los individuos masculinos del

Holoceno tardio final.

85



Figura 8.2.2.6b. Grillas de deformacion del relative warps 2 para los consensos de los individuos masculinos del

Holoceno tardio final.

En la Figura 8.2.2.7 esta graficada la posicion en
los scores del RW 1 y 2 de los consensos, para los
individuos masculinos, de las muestras del Holoceno
medio/tardio y tardio inicial. Las dos muestras del
centro de Patagonia (SAO y CH Htai) estan
diferenciadas a lo largo del RW1 de las muestras del
Noreste de Patagonia (RN Htai, LJ y RN Hm/t), asi
como también de la muestras del Sudeste (SEP Htai).
Todas estas muestras se diferencian a lo largo del
RW?2 de la muestra del sur de Mendoza (SM Htai). Asi
como para el Holoceno tardio final, las muestras del
Holoceno tardio inicial muestran una estructuracion
geografica.

En la Figura 8.2.2.8a se encuentran graficadas
las grillas de deformacion para el primer RW del
analisis efectuado sobre los consensos de las
muestras masculinas del Holoceno tardio inicial. En
los valores negativos del RW1 se observa que el
pémulo es mas prominente y el proceso frontal mas
robusto; a su vez, la orbita es mas eliptica y ocupa
una menor superficie relativa en la cara. En la Figura
8.2.2.8b se encuentran graficadas las grillas de
deformacion para el segundo RW. Entre ellas se
puede observar diferencias en la superficie que ocupa
la orbita en la cara.
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Figura 8.2.2.7. Scatterplot de los dos primeros relative warps para los consensos de los individuos masculinos del
Holoceno tardio inicial.
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Figura 8.2.2.8a. Grillas de deformacion del relative warps 1 para los consensos de los individuos masculinos del
Holoceno tardio inicial.
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Figura 8.2.2.8b. Grillas de deformacion del relative warps 2 para los consensos de los individuos masculinos del

Holoceno tardio inicial.

En la Figura 8.2.2.9 esta graficada la posicion en
los scores del RW 1 y 2 de los consensos, para los
individuos femeninos, de las muestras del Holoceno
tardio final. Se puede observar un ordenamiento
latitudinal a lo largo del RW1 para la mayoria de las
muestras. La muestra del Noroeste Argentino (An)
estd localizada en los valores negativos del RWI,
siguen los consensos de las muestras de Cuyo (SJ y
SM Htaf), las del Noreste de Patagonia (IG, SB y RN
Htaf) y el Sudeste de la Region Pampeana (SEP Htaf),
y finalmente las muestras de Chubut (CH Htaf y
SOCH). La muestra del Delta del Parana se separa de
las otras analizadas.

En la Figura 8.2.2.10a se presentan las grillas de
deformacion para el primer RW del analisis efectuado
sobre los consensos de las muestras femeninas del
Holoceno tardio final. En los valores positivos del RW1
se observa, en relacion a los positivos, un pomulo mas
prominente y un proceso frontal mas robusto; a su vez,
la orbita es mas eliptica y ocupa una menor superficie
relativa en la cara. En la Figura 8.2.2.10b se encuentran
graficadas las grillas de deformacion para el segundo
RW. Entre ellas se puede observar diferencias sutiles en
la forma del pémulo.
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Figura 8.2.2.10a. Grillas de deformacion del relative warps 1 para los consensos de los individuos femeninos del

Holoceno tardio final.
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Figura 8.2.2.10b. Grillas de deformacion del relative warps 2 para los consensos de los individuos femeninos del

Holoceno tardio final.

En las Figuras 8.2.2.11 y 8.2.2.12 se encuentran
graficados los valores medios del tamafio centroide
para los individuos masculinos y femeninos
respectivamente. En la Figura 8.2.2.11 se puede
observar que las muestras del Delta, Isla Gama, Rio
Negro Htaf y del Sudoeste de Chubut presentan un
valor medio de tamafio centroide mayor a 30 unidades.
La muestra del Holoceno temprano/medio del Sudeste
de la Region Pampeana y la de San Blas son las que
presentan valores mas bajos de tamafio centroide. A su
vez, puede observarse un incremento en el tamafio en
los centroides del Sudeste de la Region Pampeana
desde el Holoceno temprano/medio al Holoceno tardio
final. En la Figura 8.2.2.12 puede observarse que las

muestras femeninas de Patagonia presentan menor
variacion en la media del tamafio centroide. La muestra
del Holoceno temprano/medio del Sudeste de la Region
Pampeana es también la que presenta el menor tamafio
centroide. A nivel macro-regional puede observarse un
incremento gradual con la latitud en el tamafio
centroide de las muestras de individuos femeninos
(Figura 8.2.2.12), mientras que en los individuos
masculinos puede observarse una disminucion en el
tamafio centroide en las muestras de la cordillera (hasta
las muestras de Mendoza) con un posterior incremento
en el tamafio con la latitud en el resto de las muestras
(Figura 8.2.2.11).
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Figura 8.2.2.12. Grafico del tamaiio centroides (Si) de los individuos femeninos.
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En las Figuras 8.2.2.13 a 8.2.2.15 se encuentra
graficada la superposicion de los dos primeros ejes del
andlisis de relative warps de los individuos masculinos
y femeninos del Holoceno tardio inicial y final sobre
las coordenadas geograficas de las muestras
analizadas. Basado en los dos primeros RW el analisis
de PROTEST revela una concordancia alta vy
significativa para los dos conjuntos de datos en el
Holoceno tardio final (individuos masculinos del
Holoceno tardio final: mgp= 0.69, p= 0.0008;
individuos femeninos del Holoceno tardio final: m;,=
0.72, p= 0.0055), y no significativa (probablemente
debido al tamafio de la muestra) para los individuos
masculinos del Holoceno tardio inicial (my,= 0.70, p=

0.0654). Estos resultados se mantienen cuando se
emplean todos los RW en la comparacion con las
coordenadas geograficas (individuos masculinos del
Holoceno tardio final: mp= 0.54, p= 0.0009;
individuos femeninos del Holoceno tardio final: m;,=
0.63, p= 0.0035; individuos masculinos del Holoceno
tardio inicial: myp= 0.66, p= 0.0581). Estos resultados
apoyan la existencia de una estructuracion geografica
para el Holoceno tardio de la variacion entre las
muestras analizadas. En particular, la distancia
geografica entre las muestras puede explicar su
diferencia en forma, como es esperado en funcion del
modelo de aislamiento por distancia.
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Figura 8.2.2.13. Residuos Procrustes de la superposicion de los dos primeros relative warps para los consensos de los
individuos masculinos del Holoceno tardio final sobre las coordenadas geograficas de las muestras. Los circulos
vacios indican la posicion a lo largo de los dos primeros RW de las muestras analizadas y el extremo de cada flecha
seflala la posicion en los ejes de latitud y longitud geografica de la muestra correspondiente.
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Figura 8.2.2.14. Residuos Procrustes de la superposicion de los dos primeros relative warps para los consensos de los
individuos femeninos del Holoceno tardio final sobre las coordenadas geograficas de las muestras. Circulos vacios y
flechas, idem. Figura 8.2.2.13.
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Figura 8.2.2.15. Residuos Procrustes de la superposicion de los dos primeros relative warps para los consensos de los
individuos masculinos del Holoceno tardio inicial sobre las coordenadas geograficas de las muestras. Circulos vacios
y flechas, idem. Figura 8.2.2.13.
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8.2.3. Resumen de los resultados obtenidos

De las diferencias observadas a nivel regional
entre las tres muestras del Holoceno del Sudeste de la
Region Pampeana, aquellas entre las muestras del
Holoceno tardio inicial con respecto a las otras dos
muestras son las mas importantes (Figuras 8.2.1.1).
Este resultado concuerda con las expectativas para la
variacion biologica en el Sudeste de la Region
Pampeana derivas del modelo propuesto para esta
area.

Asimismo, a nivel supra-regional se puede
observar que las dos muestras del Holoceno tardio del
Sudeste de la Region Pampeana presentan variacion
asociada con aquella del Noreste de Patagonia
(desembocadura del Rio Negro y San Blas),
conformando un grupo naturalmente diferenciado de
las otras muestras analizadas, tanto para el Holoceno
tardio final como para el Holoceno medio/tardio-tardio
inicial. A su vez, existen diferencias en forma para

estos dos conjuntos de muestras (i.e. Sudeste de la
Regién Pampeana y Noreste de Patagonia) entre el
Holoceno medio/tardio-tardio inicial y el Holoceno
tardio final (Figuras 8.2.2.1 y 8.2.2.3). Unicamente
las dos muestras de la desembocadura del Rio Chubut
presentan  similitudes en forma, indicando
continuidad evolutiva en el poblamiento de esta area.
En el Holoceno tardio final, asi como en menor
medida en el Holoceno tardio inicial, las muestras
analizadas estan diferenciadas en funciéon de su
distancia geografica (Figuras 8.2.2.13 a 8.2.2.19),
ajustandose al modelo de aislamiento por distancia.
Finalmente la muestra del Holoceno temprano/medio
esta diferenciada del resto de las muestras analizadas
(Figuras 8.2.2.1 y 8.2.2.3), estando cercana a las
muestras del Holoceno tardio final del Sudeste de la
Pampa en los analisis efectuados sobre los individuos
masculinos y a los de la region Noroeste en los
analisis de los individuos femeninos.
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9. DISCUSION

9.1. El poblamiento del Sudeste de la Region
Pampeana durante el Holoceno

Los resultados del andlisis de la forma facial de
las muestras procedentes del Sudeste de la Region
Pampeana indican que la muestra del Holoceno
temprano/medio se diferencia de aquellas del
Holoceno tardio, particularmente de la correspondiente
al Holoceno tardio inicial (Figuras 8.2.1.1, 8.2.1.3,
8221 'y 8223). Estas diferencias son
comparativamente muy importantes al analizar la
variacion morfologica durante el Holoceno a nivel
macro-regional (Figuras 8.2.2.1y 8.2.2.3) y pueden ser
explicadas en parte por la variacion temporal existente
entre las muestras (Figura 8.2.1.1). Estos resultados
son concordantes con los analisis previos efectuados
mediante el empleo de técnicas de la morfometria
tradicional (i.e. andlisis multivariados sobre distancias
lineales entre puntos) sobre las muestras del Sudeste
de la Regién Pampeana (Barrientos y Perez 2002,
2005; Barrientos et al. 2005; Perez 2002a). En
particular en los trabajos previos se remarcé que a
nivel regional existian diferencias significativas en la
forma del esqueleto craneofacial entre las muestras del
Holoceno temprano/medio y del Holoceno tardio
inicial. A diferencia de estos trabajos, basados en
variables lineales, los andlisis efectuados con técnicas
de la morfometria geométrica pueden ser interpretados
en términos morfolégicos de una manera mMA&s
satisfactoria, y de este modo las diferencias observadas
pueden ser consideradas en términos de factores
funcionales, heredables, entre otros. En este estudio
pudo observarse que la variacion principal en el
esqueleto facial involucra su configuracion general, asi
como diferencias mas localizadas en la orbita y en la
region del hueso malar. En base a lo discutido
previamente, esta variacién puede ser atribuida a las
relaciones evolutivas entre las poblaciones locales
analizadas.

Las diferencias observadas entre las muestras del
Holoceno temprano/medio y del Holoceno tardio
inicial del Sudeste de la Region Pampeana podrian
estar relacionadas con la ocurrencia de una reduccion
demografica debida a una contraccién poblacional o a
un evento de extincién local entre ca. 6000 y 3500
afios C*AP, como fue propuesto en el modelo de
poblamiento planteado para el area (Barrientos 1997,
2001). La evidencia radiocarbdnica para el Sudeste de
la Region Pampeana indica que para el periodo
comprendido entre el 5960 y 5060 afios C'*AP hay una
reduccidn significativa en la visibilidad arqueoldgica
de las poblaciones humanas del area, sugiriendo la
ocurrencia de alguno de estos fendmenos (Figura 5.1;
Barrientos 1997; Barrientos y Perez 2005). Diferentes
mecanismos pueden estar involucrados en la
explicacién de estas diferencias morfoldgicas en
relacién a la informacidn radiocarbonica disponible. Si
ocurrié una contraccion poblacional las diferencias
morfologicas temporales observadas entre las muestras

del area podrian ser explicadas por un cuello de
botella (i.e. estructura poblacional) y/o por el ingreso
de una nueva poblacion al éarea (i.e. un evento
histérico). En cambio, si hubo un evento de extincion
local las diferencias Unicamente pueden explicarse
por el ingreso de individuos de una nueva poblacion
al &rea. Ambos mecanismos generan mayor variacion
a la esperada por las diferencias temporales entre los
periodos comparados. Estos mecanismos pueden ser
estudiados en andlisis que involucran muestras de
diferentes periodos y a escalas macro-regionales (ver
discusién en Relethford y Crawford 1995). En este
trabajo, la existencia de un ingreso poblacional al
area estaria apoyado por la presencia de importantes
similitudes morfoldgicas entre las muestras del
Holoceno tardio inicial del Sudeste de la Region
Pampeana y del Holoceno medio/tardio y tardio
inicial de la desembocadura del rio Negro con
aquellas morfologias encontradas en el Noreste de la
Pampa (Delta) (Figura 8.2.2.1). Sin embargo, la
cronologia de estas muestras necesita ser establecida
con  mayor  precision  mediante  fechados
radiocarbonicos ya que en algunos trabajos han sido
asignadas a ca. 2000 afios AP -correspondiente al
Holoceno tardio inicial (v.g. Sardi et al. 2005)-
mientras que en otros casos han sido asignadas al
Holoceno tardio final (v.g. Barrientos y Perez 2005).
Las diferencias existentes entre la muestra del Delta y
otras del Holoceno tardio de Pampa y Patagonia han
sido remarcadas recientemente (Bernal 2005; Sardi et
al. 2005). Asimismo, la existencia de similitudes
morfolégicas entre las muestras del Holoceno
medio/tardio y tardio inicial de la desembocadura del
rio Negro y muestras fechadas en el Holoceno tardio
inicial del Noreste de la Region Pampeana
(provenientes de la regién de Villa Cafias, Santa Fe)
han sido demostradas previamente (Perez 2005). En
este contexto, también es de particular interés
analizar la relacion entre las muestras de la
desembocadura del rio Negro, las del Noreste de la
Regién Pampeana y las del Sur de Brasil (ver
Cocilovo y Neves 1988-89). En el trabajo de
Cocilovo y Neves (1988-89) fue demostrada la
existencia de similitudes morfométricas entre
muestras del Holoceno tardio de la desembocadura
del rio Negro, del Delta del Parana y de Sambaquies
de la costa de Brasil. Sin embargo, la informacion
presentada en mi trabajo no permite resolver este
problema.

Las causas de una hipotética contraccion en la
poblacién del Sudeste de la Region Pampeana entre
ca. 6000 y 3500 afios C*AP fueron abordadas
previamente desde una perspectiva paleoecoldgica -
aunque debido al estado actual de nuestro
conocimiento sobre este tema no es posible establecer
ningun tipo de vinculo causal especifico- (ver
Barrientos y Perez 2005). Uno de los cambios
climaticos mas importantes durante el Holoceno es el
ocurrido durante el lapso del Hypsitermal (Tonni et
al. 1999), que parece haber sido méas calido que el
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clima actual. Un maximo de temperatura ocurrio6 tanto
global como localmente alrededor de 7000 a 6000
afios AP (Aguirre et al. 2006; COHMAP 1988;Tonni
et al. 1999). Las estimaciones cuantitativas de la
temperatura durante el Holoceno medio (COHMAP
1988) sugieren que la Tierra fue quizas 1° 0 2° C més
calida que en la actualidad (Aguirre et al. 2006). A
nivel regional, se ha establecido una relacién muy
estrecha entre la densidad poblacional de los humanos
y de los guanacos, el recurso principal desde el
Pleistoceno tardio hasta el Holoceno tardio (Tonni y
Politis 1980; Politis 1984). En general, se ha postulado
que el guanaco fue muy sensible a las variaciones
climaticas que involucraron un incremento en la
humedad ambiental (Tonni y Politis 1980: 56; cf.
Loponte 1996-98: 52-54). De acuerdo con Politis
(1984: 39-40), la densidad poblacional humana de la
region Interserrana pudo descender durante los ciclos
climaticos hdmedos y subir durante los aridos-
semiaridos en respuesta a la ausencia y presencia
alternante del guanaco y otros recursos secundarios en
el area. Sin embargo, como fue sefialado en este
trabajo, es escasa la base empirica disponible para
sostener que el clima durante el lapso del Hypsitermal
fue himedo (Tonni et al. 1999; cf. Iriondo 1999, e
Iriondo y Garcia 1993). Considerando que el
calentamiento y enfriamiento climatico puede reducir
la fertilidad de los mamiferos, provocando una
reduccién en el ndmero poblacional (McLean 1991),
Barrientos y Perez (2005) propusieron que es posible
que los guanacos hayan sido sensibles a los cambios
en la temperatura posteriores al Pleistoceno. Las
condiciones climaticas post Hypsitermal, que
comienza después de los 5000-4500 afios AP, podrian
haber creado las condiciones para un incremento en la
capacidad de carga local y para la dispersiéon de una
nueva poblacidon humana en el area (Barrientos y Perez
2005). Sin embargo, es necesario sefialar que existen
otros factores que pueden explicar la disminucién en la
visibilidad arqueoldgica entre ca. 6000 y 5000 afios
C“AP, vinculados con la demografia (factores
estocasticos vinculados al tamafio de los grupos), la
movilidad, y la organizacién econémica y social de los
grupos que poblaron el éarea durante este periodo.
Estos factores pueden haber actuado aisladamente o en
forma conjunta con los cambios climaticos sobre la
dindmica de las poblaciones humanas del area. Las
causas de este evento en la historia del poblamiento
del &rea necesitan de una mayor discusién en estudios
futuros.

En el Sudeste de la Region Pampeana también se
observan diferencias entre las muestras del Holoceno
tardio inicial y final. Las variaciones morfométricas
observadas en el Holoceno tardio en el Sudeste de la
Region Pampeana (asi como en el Noreste de
Patagonia) no estarian relacionadas con una reduccién
poblacional como es el caso para el Holoceno medio,
ya que en los Gltimos 4000 afios existe un registro
radiocarbonico continuo para el Sudeste de la Region
Pampeana, lo que permite inferir un poblamiento

efectivo del area a partir de ese momento (Barrientos
1997, 2001; Barrientos y Perez 2004, 2005). La
evidencia morfométrica presentada en este trabajo
(Figuras 8.2.2.1 a 8.2.2.10) puede ser interpretada
como consecuencia de la existencia de flujo génico
mantenido a lo largo de varias generaciones con el
Noreste de Patagonia o por la existencia de una
expansion poblacional desde esta zona. La ocurrencia
de alguno de estos fenémenos a partir del area de la
desembocadura del rio Chubut estaria apoyada por la
existencia de importantes similitudes morfométricas
entre las muestras del Holoceno tardio final del
Sudeste de la Region Pampeana y el Noreste de
Patagonia con aquella del Holoceno tardio inicial de
la desembocadura del rio Chubut (Figuras 8.2.2.1 y
8.2.2.3). Alguno de estos fendmenos parece haber
afectado al Sudeste de la Region Pampeana y a la
region de la desembocadura del rio Negro con
posterioridad a ca. 1500-1000 afios AP. Sin embargo,
como fue sefialado, la expansion de una poblacion
desde el Centro de Patagonia (un fendmeno
relativamente rapido) o el flujo génico mantenido a lo
largo de muchas generaciones desde esta region hacia
la desembocadura del rio Negro y el Sudeste de la
Regién Pampeana podrian explicar el patréon de
variacion observado en el Holoceno tardio. Por lo
tanto, la diferenciacion de los mismos requiere un
mayor conocimiento del registro arqueolédgico del
area.

Recientemente, Barrientos y Perez (2004)
discutieron distintas evidencias arqueol6gicas que
estarian asociadas a la expansion de una poblacién
local del Noreste de Patagonia durante el Holoceno
tardio final hacia el Sudeste de la Region Pampeana.
Entre ellas se destaca principalmente: a) la existencia
en frecuencias bajas de artefactos (Aparicio 1932;
Barrientos 1997; Barrientos et al. 1997; Conlazo
1983; Crivelli Montero 1991; Kiehr y Medina
Zambelli 1973; Martinez y Figuerero Torres 2000) y
representaciones rupestres (Madrid et al. 2000)
encontrados con mayor frecuencia en el norte de
Patagonia; b) entierros secundarios, registrados en
sitios tales como Laguna los Chilenos 1, Campo
Brochetto, Napost4, La Petrona y Paso Alsina 1
(Barrientos 1997; Barrientos y Leipus 1997;
Barrientos et al. 1997; Martinez y Figuerero Torres
2000; Martinez et al. 2004), cuya estructura general y
composicién son similares a los recuperados en el
area de San Blas, en el litoral atlantico norpatag6nico
situado entre los rios Colorado y Negro (Vignati
1938); y c¢) deformacién plano-lambdica -
frecuentemente asociada a los entierros secundarios
arriba mencionados (Barrientos et al. 1997; Martinez
y Figuerero Torres 2000). En efecto, esta
deformacion presenta una alta frecuencia en los sitios
tardios del Noreste de Patagonia y Sudeste de la
Region Pampeana, en particular en aquellos
posteriores a 1300 afios calendaricos AP (Berdn y
Baffi 2003; Bormida 1953/1954; Gomez Otero y
Dahinten 1997-1998; Tabla 7.2.3.1). Esta evidencia

96



sugiere que los procesos ocurridos en el area no
involucraron Unicamente cambios bioldgicos de las
poblaciones del area sino que probablemente los
mismos estuvieron acompafiados por variaciones en
rasgos culturales. Sin embargo, en el presente es dificil
discutir el registro arqueoldgico a nivel macro-regional
de la misma manera que fueron discutidas las
relaciones morfoldgicas entre las muestras del area
debido a la falta de trabajos comparativos exhaustivos
tanto a nivel de rasgos aislados (v.g. variacion en la
morfologia de puntas, decoracién de la ceramica, etc.)
como en las caracteristicas generales de los registros
arqueoldgicos regionales.

El proceso de expansién poblacional en el
Holoceno tardio fue vinculado recientemente
(Barrientos y Perez 2004) con uno de los eventos
climaticos mas significativos ocurridos durante el
Holoceno tardio, la denominada Anomalia Climatica
Medieval o ACM (Stine 1994, 2000). Este periodo
esta ubicado cronoldgicamente entre ca. 1150 y 600

afios calendarios AP (800-1350 AD) vy fue
caracterizado por anomalias hidrolégicas a escala
global acompafiadas, en algunas regiones, por

aumentos en la temperatura y sequias prolongadas
(Bradley 2000). Este fue el caso de Patagonia, al
menos en su extremo meridional, tal como lo indican
los registros obtenidos en el lago Cardiel para el
periodo comprendido entre 930 y 720 afios calendarios
AP (i.e. 1020-1230 AD) (Stine y Stine 1990; Stine
1994). Para el Noreste de Patagonia no existen
registros detallados correspondientes a este periodo
(Garleff et al. 1994; Schabitz 1994). Sin embargo, para
el Sudeste de la Region Pampeana, en base a evidencia
faunistica, se ha sefialado un aumento medieval de la
temperatura (Tonni et al. 1999). Esto permitiria sugerir
que los efectos de la ACM podrian haber afectado,
seguramente con variantes locales o regionales, al
cono sur de Sudamérica (Barrientos y Perez 2004). En
areas de condiciones predominantemente aridas o
semiaridas, como la mayor parte de Patagonia
continental  extraandina, tales efectos podrian
traducirse en una mayor aridez, producto de sequias de
larga duracion (Gofii 2000; Gofii et al. 2002). Bajo
estas condiciones, el atractivo de los lugares con
disponibilidad de agua superficial (v.g. valles
fluviales) y con mayor productividad (v.g. litoral
maritimo), aumentaria respecto de otros ambientes
(v.g. mesetas). Esta situacion podria haber creado las
condiciones necesarias para un aumento regional y
local de la densidad demogréafica y un aumento de la
circunscripcion espacial de los grupos, una de las
causas mas eficaces de dispersién poblacional (Metz y
Gyllenberg 2001; ver discusién en Barrientos y Perez
2004).

La hipdtesis de la existencia de una expansion
poblacional desde el centro de Patagonia hacia la
region de la desembocadura del rio Negro fue
mantenida anteriormente en base a evidencia
morfoldgica (Bormida 1953-54). Asimismo, la
existencia de una relacion estrecha entre los grupos del

Holoceno tardio del Sudeste de la Region Pampeana
y el Noreste de Patagonia habia sido observada
anteriormente por diferentes autores (v.g. Bérmida
1953-54; Casamiquela y Moldes 1980; Casamiquela
y Noseda 1970; Menghin 1952). Particularmente, a
partir de la renovacion de los estudios
antropobioldgicos en Pampa y Patagonia durante la
segunda mitad del siglo XX se mantuvo la hipdtesis
de que Patagonia y Pampa estuvieron pobladas por
cuatro  grupos  diferenciados  “racialmente”
[Fuéguidos, Laguidos, Pampidos (en tiempos
prehistoricos) y Andidos (en momentos historicos);
Bérmida 1953-54; para una discusion de la
aproximacion tipologista que caracteriz6 a este
momento de la antropologia fisica ver Baker 1988,
Hunt 1981, y Washburn 1951, 1953]. Varios autores
plantearon que en diferentes momentos del Holoceno
tardio los grupos establecidos en el Noreste de
Patagonia (al norte de la desembocadura del Rio
Negro) estaban extendidos en la Regién Pampeana.
Para el siglo XVII, y probablemente en momentos
previos a la llegada de los espafioles a América, se
planteé que el grupo conocido como Guénenakene
(clasificado por estos autores como Pampido) en
tiempos histéricos se encontraba extendido en el
Noreste de Patagonia y el Sudeste de la Regién
Pampeana (Casamiquela 'y  Moldes  1980;
Casamiquela y Noseda 1970; Fortich Baca 1976;
Menghin 1952). Asimismo, para momentos previos
(coincidentes con el Holoceno medio/tardio y tardio
inicial planteados en este trabajo) Bérmida (1953-54)
plante6 que un grupo con caracteres Laguidos y
Fuéguidos (entre ellos los grupos cuyos restos fueron
excavados en la Laguna del Juncal) ingresé desde el
Noreste Argentino o el sur de Brasil, ocupando la
Pampa y el Noreste de Patagonia (hasta la
desembocadura del rio Negro). A partir de estos
trabajos se estableci6 la hipotesis de la existencia de
tres grupos raciales en la Regién Pampeana y el
Noreste de Patagonia (los dos anteriores méas los
Andidos de tiempos histéricos). Esta idea fue
mantenida hasta comienzos de la década de 1980 por
diferentes autores (v.g. Colantonio 1981; Fortich
Baca 1976), y discutida méas recientemente por
Méndez y Salceda (1989), quienes plantearon que la
provincia de Buenos Aires estuvo poblada por una
Unica entidad biologica en base al analisis de datos
morfométricos craneofaciales (Méndez y Salceda
1989: 93).

9.2. La dindmica poblacional a escala macro-
regional

La estructura y la historia poblacional en el
Sudeste de la Regién Pampeana han sido
ampliamente  discutidas en trabajos previos
(Barrientos 1997, 2001; Barrientos y Perez 2002,
2005; Barrientos et al. 2005; Perez 2002a), y fueron
retomadas en el apartado anterior. Sin embargo, la
dinamica evolutiva de esta area depende de la
dinamica evolutiva de la (meta) poblacion de la cual
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formaria parte como una poblacion local. Si bien a una
escala regional el modelo planteado para el Sudeste de
la Region Pampeana por Barrientos (1997, 2001)
sefialé la existencia de discontinuidades poblacionales
y eventos como la expansion poblacional desde areas
vecinas como las causas principales de la variacion
morfoldgica observada en el rea, en trabajos recientes
(Barrientos y Perez 2002, 2005; Barrientos et al. 2005)
se propuso para una escala macro-regional que los
individuos que habitaron el Sudeste de la Region
Pampeana durante el Holoceno fueron miembros de
una poblacidn local perteneciente a una metapoblacion
mas extendida. Originalmente se sefialdé que esta
metapoblacién hipotética tendria un rango geografico
que incluiria el Sudeste de la Region Pampeana, el
Noreste y el Noroeste de Patagonia, la Pampa Seca,
Sur de Cuyo, el Noreste de la Pampa y las Sierras
Centrales (Barrientos y Perez 2002). Asimismo,
Barrientos 'y Perez (2002) sefialaron  que
probablemente todas las poblaciones locales de esta
metapoblacién tendrian bajos niveles de diferenciacion
interpoblacional, como indica el modelo de islas. Esta
hipdtesis de una relacidn estrecha entre el area de la
desembocadura del Rio Negro, San Blas, el Sudeste de
la Region Pampeana y el Sur de Cuyo fue mantenida
anteriormente por diferentes investigadores en base a
evidencia morfolégica (v.g. Colantonio 1981;
Colantonio y Marcellino 1983a; Patti de Martinez
Soler 1967), arqueoldgica y etnohistérica (v.g. Vignati
1937, 1938, 1960).

La evidencia morfométrica analizada en este
trabajo permite apoyar la existencia de una relacién
estrecha entre el Sudeste de la Region Pampeana y el
Noreste de Patagonia, pero no asi con el Sur de Cuyo,
el Noreste de la Pampa y las Sierras Centrales. Los
resultados de este trabajo sefialan que para el
Holoceno tardio, a una escala macro-regional, la
variacion entre las muestras puede ser explicada
principalmente por la separacion geogréfica entre las
mismas (resultados de PROTEST; Figuras 8.2.2.13 a
8.2.2.15). Como fue sefialado anteriormente, este
patrén de variacion, denominado aislamiento por
distancia, es el patrdn cominmente observado en la
variacién entre poblaciones locales de Homo sapiens
(Relethford 2004). Para el Holoceno tardio final estos
resultados son en general concordantes con aquellos
obtenidos recientemente para el cono sur de
Sudameérica por otros autores (Cocilovo y Marcellino
1973; Cocilovo y Di Rienzo 1984/85; Gonzéalez-José
2003; Rothhammer y Silva 1990).

La causa de este patron ha sido ampliamente
discutida para diversas regiones geogréaficas (ver
Cavalli-Sforza et al. 1994) y reside en las pautas de
reproduccidn de las poblaciones humanas, asi como de
respuesta de las mismas al stress ambiental. Estas
pautas y respuestas difieren de aquellas que son mas
comunes en las especies de insectos, en las cuales han
sido halladas dindmicas de tipo metapoblacional
(Baguette 2004; Elmhagen y Angerbjon 2001). Estas
Gltimas estan comUnmente estructuradas en parches

con distinto grado de aislamiento -en general por la
accion del hombre- en los cuales es frecuente que las
poblaciones locales se extingan (después de algunas
decenas de generaciones) por cambios ambientales
locales, por lo cual el mantenimiento de la poblacién
depende de la dindmica de extincion y recolonizacion
de las poblaciones locales. Las poblaciones de Homo
sapiens durante el Holoceno probablemente no han
tenido valores tan altos de aislamiento, y por lo tanto
el flujo génico es wun factor importante de
estructuracion de la variacion. Asimismo, las
poblaciones humanas, como las de otras especies de
grandes mamiferos (Elmhagen y Angerbjon 2001),
disponen de un conjunto mayor de mecanismos -
principalmente culturales y sociales en el caso del
hombre- para reaccionar frente a cambios
ambientales locales, y por lo tanto las extinciones no
son tan frecuentes e importantes como en las especies
de insectos. En el caso de los humanos es probable
que sean mas frecuentes los fenémenos denominados
seudo-extinciones, causadas por emigracion mas que
por mortalidad (Elmhagen y Angerbjon 2001;
Harrison 1991). Claramente, las consecuencias de
ambos tipos de eventos no son las mismas para el
mantenimiento de la variacion genética, Yy
parcialmente fenotipica, de las metapoblaciones.

Muchos autores han planteado que con el fin de
dotar de un poder explicativo y predictivo a los
modelos de metapoblaciones la dindmica de las
mismas debe estar caracterizada por una dinamica a
escala de las poblaciones locales (i.e. natalidad y
mortalidad), y otra a escala metapoblacional (i.e.
extincion y recolonizacidn), la cual es fundamental
para su mantenimiento (i.e. no extincién) (Elmhagen
y Angerbjon 2001; Freckleton y Watkinson 2002,
2003; Hanski 1999; Harrison y Taylor 1997;
Smedbol et al. 2002; entre otros). Los recambios
poblacionales ocurridos en el area estudiada en este
trabajo son poco frecuentes -en relacion a lo esperado
en dindmicas en las cuales la extincion tiene un rol
importante  en el mantenimiento de una
metapoblacién- y por lo tanto no parecen influir en el
mantenimiento de la (meta)poblacion de la cual
formaria parte la poblacion local del Sudeste de la
Regién Pampeana. La ausencia de una dindmica
metapoblacional en el area podria deberse a que las
metapoblaciones generalmente son definidas a una
escala espacial mas amplia a la analizada en este
trabajo y estan conformadas por cientos y miles de
poblaciones locales (Wakeley 2004). Por lo tanto es
probable que la poblacién local del Sudeste de la
Region Pampeana sea parte de una metapoblacién
con una extension mayor a la planteada en este
trabajo (Bernal 2006), probablemente a escala
continental.

Una dinamica poblacional que involucre el flujo
génico entre poblaciones locales (principalmente
entre  poblaciones locales  geograficamente
contiguas), con eventos de expansion poblacional
sobre areas pobladas, y de reduccion demogréfica y/o

98



extincion de poblaciones locales seguida de
recolonizacion con una frecuencia baja (de uno de
estos eventos cada 100 o 150 generaciones), parece ser
la mas adecuada para explicar la variacion
morfométrica observada en el area de estudio.
Entonces, la dinamica del area puede ser descripta
principalmente como poblaciones locales dispuestas en
poblaciones en parches con significativo flujo génico
que estructuro la variacion heredable en funcién de la
distancia geografica que separa a las poblaciones
locales, con eventos esporadicos de expansion
poblacional sobre y desde algunos de los parches. Si
esta disposicién de poblaciones locales formo parte de
una metapoblacion con una extensién mayor a la
estudiada en el presente trabajo es un tema que
necesita ser abordado en futuros estudios. Del mismo
modo necesita una mayor discusion la utilidad de
modelos como el metapoblacional que requieren una
dinamica mas frecuente de extinciones 'y
recolonizaciones de las poblaciones locales que la
observada en poblaciones de Homo sapiens.
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10. CONSIDERACIONES FINALES

Los estudios efectuados previamente mediante el
empleo de técnicas de la morfometria tradicional
(Barrientos y Perez 2002, 2005; Barrientos et al. 2005;
Perez 2002a) permitieron realizar una descripcion
general de las diferencias en forma entre las muestras
del Sudeste de la Region Pampeana. Sin embargo,
muchos rasgos de la variacion en el esqueleto facial,
con informacién acerca de las relaciones evolutivas
entre los grupos (Perez et al. 2006), no pueden ser
analizados mediante estas técnicas (Apéndice 2). La
representacion incompleta de las diferencias en forma
fue una de las criticas mas frecuentemente realizadas a
las aproximaciones morfométricas desarrolladas
durante el siglo XX (v.g. Imbelloni 1923a; Oxnard
1978; Bookstein 1982). La descripcion de la variacion
en el esqueleto facial lograda en este trabajo mediante
la aplicacion de técnicas de la morfometria geométrica
permitié conocer con mayor detalle las diferencias en
forma existentes entre las muestras de restos 0seos
humanos analizadas en la region de estudio a lo largo
del Holoceno.

Si bien la ausencia de un patron de continuidad en
la variacion en forma en el Sudeste de la Region
Pampeana fue mostrado anteriormente (Barrientos y
Perez 2002, 2005; Barrientos et al. 2005; Perez
2002a), en el presente trabajo se abord6 el patron de
variacion a una escala macro-regional. Debido a su
escala geogréfica restringida, los andlisis previos no
permitieron estudiar el poblamiento de la regién de
una manera comprehensiva. En este sentido, la
comparacion de las similitudes y diferencias en el
esqueleto facial a una escala macro-regional permite
conocer con claridad las caracteristicas del
poblamiento biolégico de la misma a lo largo del
Holoceno. En particular, los resultados alcanzados
pueden ser interpretados principalmente en términos
de un modelo de aislamiento por distancia geogréfica
para los momentos del Holoceno comparados,
puntuados por probables eventos de expansion
poblacional. Estas expansiones son relevantes para
explicar la historia poblacional del area, pero su
frecuencia no es lo suficientemente elevada para ser
consideradas fundamentales en el mantenimiento de la
poblacion de la cual formaron parte estas poblaciones
locales. Por lo tanto, una dindmica poblacional que
considere el flujo génico entre poblaciones locales
(principalmente entre poblaciones locales
geograficamente contiguas), con eventos de expansién
poblacional sobre éareas pobladas, y de reduccion
demografica y/o extincién de poblaciones locales
seguida de recolonizacién con una frecuencia
relativamente baja (de uno de estos eventos cada 100 o
150 generaciones), parece ser la mas adecuada para
dar cuenta de la variacion observada en el area de
estudio en la Ultima parte del Holoceno. Establecer en
gué medida estos resultados pueden ser asimilados a la
dindmica a escala macro-regional durante el
Pleistoceno final y el Holoceno temprano requiere un

andlisis que por el momento no puede ser abordado
debido a la ausencia de muestras comparativas. Sin
embargo, es importante sefialar que probablemente la
fragmentacion poblacional haya sido mayor para
estos momentos en relacion a lo observado en el
Holoceno tardio (Borrero 2001).

Debido a que es dificil diferenciar eventos
historicos respecto de patrones de estructura
poblacional cuando contamos Unicamente con
muestras contemporaneas (ver Relethford y Crawford
1995), la perspectiva histérica y la escala espacial
empleadas en este trabajo han permitido una
aproximacion renovada a la dindmica del
poblamiento humano del Sudeste de la Region
Pampeana y de &reas vecinas durante el Holoceno.
Esta es una de las ventajas de los anélisis de
relaciones evolutivas basados en muestras de
contextos arqueoldgicos con variacion espacial y
temporal con respecto a los andlisis de muestras
sincrénicas. Estos analisis permitieron diferenciar el
patron de variacion surgido en el Holoceno tardio
final por aislamiento por distancia de las expansiones
poblacionales que afectaron esta area en diferentes
momentos del Holoceno.

El marco evolutivo dentro del cual se analizo la
variacion morfoldgica en estas regiones permitio
abordar sus factores causales. Estos factores fueron
discutidos integrando distintas lineas de evidencia
(i.e.  palececolégica y  arqueoldgica). La
profundizacion en la dinamica de poblamiento de la
region requiere de una mayor discusién en funcién de
otras lineas de evidencia. En particular, es necesario
contar con un conjunto mayor de fechados
radiocarbonicos sobre muestras de restos 6seos
humanos, principalmente aquellas depositadas en las
colecciones de los grandes museos de nuestro pais.
Esto permitiria contar con un marco temporal méas
preciso que el utilizado en este trabajo. A su vez es
necesario contar con informacion paleoecolégica de
grano mas fino, con el fin de establecer de manera
mas precisa la influencia de las fluctuaciones
climéticas ocurridas durante el Holoceno en el
poblamiento humano del area. La combinacién de
evidencia climatoldgica, arqueoldgica, morfoldgica,
asi como aquella proveniente del estudio de datos
moleculares obtenidos tanto de poblaciones recientes
como antiguas, promete ser la via mas Gtil para una
mayor comprensién de una dindmica que hasta el
presente sdlo puede ser abordada de manera parcial.
Asimismo, es necesario plantear analisis a escalas
espaciales mas amplias que la presente (v.g.
subcontinental) con el fin de contar con un marco
adecuado para comprender la dinamica de estas
poblaciones. En particular, la comprension de las
relaciones entre las poblaciones locales analizadas
aqui, las del extremo sur del continente, aquellas de
la region andina central y amazénica posiblemente
permitan la comprension de un fendmeno cuya
dimension probablemente es mayor a la estudiada en
este trabajo.
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APENDICE 1. Métodos morfométricos

a. Métodos de morfometria geométrica empleados
en este trabajo (extendido)

La definicion de forma utilizada en morfometria
geométrica es aquella propuesta por Mosimann, la cual
hace referencia a la invariabilidad en diferentes escalas
fisicas, y que fue reformulada para datos de
coordenadas cartesianas por David Kendall (1984). Un
conjunto de coordenadas cartesianas, a diferencia de
las variables lineales, no solo tiene informacion sobre
el tamafio y la forma de los objetos, sino también sobre
la posiciéon y orientacion original de las mismas. En
este sentido, dos estructuras tienen la misma forma
cuando de un conjunto de landmarks se remueve la
informacion que describe las diferencias debidas a
traslacion, tamafio y rotacion. Asi, la forma puede ser
definida como la informacion que resta en un conjunto
de coordenadas después que la localizacion, la escala y
la orientacion son excluidas (Bookstein 1991, 1996a),
generalmente por medio del método de Superposicion
Procrustes Generalizado (Gower 1975; Rohlf 1990;
Rohlf'y Slice 1990).

El método de superposicion Procrustes, si bien
fue desarrollado originalmente para el analisis de datos
de landmarks, ha sido utilizado también para el
analisis morfométrico de contornos (Bookstein et al.
2002; Sheets et al. 2004). Cuando los contornos son
digitalizados como puntos discretos, se le suma un
paso al método de Procrustes generalizado con el
objeto de minimizar la variacion tangente a la curva, y
de este modo obtener un conjunto de puntos
denominados semilandmarks. En este caso, los puntos
individuales no son considerados homoélogos de
estructura a estructura, y solo la variacion
perpendicular al contorno tiene informacién acerca de
las diferencias entre especimenes y grupos (Bookstein
1997; Bookstein et al. 2002). La bending energy y la
distancia Procrustes son usados comunmente como
criterio para minimizar la variacion tangente al
contorno. En este trabajo los puntos fueron alineados
por medio de este ultimo criterio denominado
proyeccion perpendicular o distancia Procrustes
minima (Andresen et al. 2000; Bookstein et al. 2002;
Sheets et al. 2004).

a.1. Superposicion Procrustes

En primer lugar consideraremos la superposicion
Procrustes de un conjunto de puntos, asumiendo que
los p puntos que representan los dos objetos son fijos y
correspondientes. Sea X e Y, las cuales denotan las px2
matrices de coordenadas que representan los dos
conjuntos de puntos (landmarks o semilandmarks), la
traslacion, escalado y rotacion de las coordenadas
puede ser efectuada minimizando la suma de los
cuadrados de los errores (distancia Procrustes),
mediante el siguiente procedimiento (Gower 1975;

Rohlf 1990; Rohlf y Slice 1990):
1. centrar ambos X e Y en el origen por substraer
sus centroides; esto puede ser -efectuado

premultiplicando X por (I — P), donde I es una
matriz identidad psp y P es una matriz p,p con
todos los elementos iguales a 1/p

xiv = (l - P)xi

2. escalar X e Y a tamafo uno, mediante la
division de todas las coordenadas por la raiz
cuadrada de la suma de las desviaciones al
cuadrado desde el centroide (Gower 1971).
Esto es denominado tamafio centroide (S;j) por
Bookstein (1991). Entonces

X =(1-P)X,/si :y

3. calcular la matriz de coordenadas rotadas X* =
XH, donde la matriz ortonormal (matriz de
rotacion) H es calculada como H =VU’, donde
V y U son las matrices de vectores singulares
derecha e izquierda de la SVD
(descomposicion del valor singular) Y’X =
UDV’. Para p = 2 dimensiones la matriz H

tiene la forma
cosd —sind
sind cos@
De este modo la nueva localizacion de las
coordenadas de los puntos en una estructura tiene la
suma minima de las desviaciones cuadradas con

respecto a la localizacion de las coordenadas
correspondientes en la otra estructura.

a.2. Superposicién Procrustes y semilandmarks

Sin bien para las coordenadas de los contornos la
superposicion Procrustes puede corregir
parcialmente la falta de orientacion -la suma de los
cuadrados de las distancias entre los puntos
correspondientes en los dos contornos es minima en
esta primera rotacion-, estos pueden alinearse mejor
con la referencia por medio de rotaciones
subsiguientes (Sampson et al. 1996). Una medida
natural de distancia entre las curvas es la suma de
distancias al cuadrado (distancias Procrustes)
medidas en forma normal a una u otra de las curvas.
Luego de la primera superposicion el siguiente paso
consiste en computar puntos sobre Y que
correspondan “mejor” a los puntos igualmente
espaciados de X* proyectando estos puntos
ortogonalmente sobre Y. Luego la superposicion
Procrustes es calculada nuevamente sobre estos
nuevos puntos con el fin de igualar X* a Y. Este
calculo es iterativo. Este algoritmo es el de punto
cerrado iterativo (ICP) propuesto por Besl y McKay
(1992). La convergencia del algoritmo puede
probarse facilmente ya que la suma de cuadrados de
las distancias entre los puntos correspondientes de X*
e Y decrece en cada paso del algoritmo (Sampson et
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al. 1996). Asumiendo ahora n contornos, Xi, i =1, ....,
n el algoritmo puede ser presentado de la siguiente
manera (Gower 1975; Rohlf 1990):

1. tomar una estimacion original de la curva
media, Y , que puede ser uno de los contornos
originales, digase Xi, o un promedio inicial
(pointwise average) del contorno Xi;

2. trasladar, escalar, y rotar cada uno de los
contornos Xi in una superposicion Procrustes
sobre Y usando el algoritmo ICP descrito
arriba;

3. computar nuevos puntos correspondientes sobre
cada uno de los contornos Xi por proyectar
puntos sobre ellos que estan igualmente
espaciados en Y y son normales a este
contorno;

4. computar una nueva estimacion de la curva
media Y como el promedio de los puntos en Xi;

y
5. retornar al paso 2 y continuar iterativamente
hasta que Y haya convergido.

Siguiendo el algoritmo ICP cada uno de los
contornos Xi es registrado sobre Y de acuerdo a los
puntos originales que definieron estos contornos. Por
lo tanto, antes de promediar es necesario identificar
puntos correspondientes a través de todos los Xi, lo
cual puede ser efectuado mediante un conjunto de
puntos igualmente espaciados sobre la estimacion de
Y (Sampson et al. 1996).

La utilizacion de la superposicion Procrustes
(igualando a 1 el tamaiio centroide de los objetos
analizados) como funcion de ajuste de las coordenadas
originales (espacio-figura) define un espacio de forma
(denominado Partial Procrustes) que se aproxima a un
espacio no euclidiano denominado espacio de forma
de Kendall (Full Procrustes, ver discusiéon en Rohlf
1999 y Slice 2001). Las propiedades matematicas de
este espacio de forma son sumamente complejas, por
lo que una alternativa al estudio de la forma es
aproximarse al espacio de forma de Kendall por el
denominado espacio tangente usado en los analisis
estadisticos, el cual tiene una geometria euclidiana.
Este espacio se obtiene de la proyeccion ortogonal de
las coordenadas en un espacio de forma de Kendall
sobre un vector lineal tangente al mismo. La
interseccion de los dos espacios corresponde al
consenso o configuracién de referencia -también es
definida como la configuracion media de landmarks
después del alineamiento de los especimenes (Rohlf
1996)-. Resulta importante sefialar que, al analizar
muestras con relativamente poca variacion, las
diferencias entre ambos espacios es escasa o nula
(Rohlf 1996; Slice 2001), por lo que los analisis
basados en esta transformacion son particularmente
aptos para el estudio de la wvariacion a nivel
intraespecifico o interpoblacional.

Una vez eliminada la informacion sin interés
morfométrico (posicion, escala -en algunos casos-,
orientacion y variacion tangente a un contorno) lo que
resta es la variacion en forma, la cual puede ser

dividida en wun componente uniforme y un
componente no-uniforme. Las diferencias en el
componente uniforme son aquellas correspondientes
a los efectos de un estiramiento o compresion de un
objeto en una direccidon particular, mientras que el
componente no-uniforme corresponde a todo cambio
localizado (Rohlf et al. 1996).

a.3. Métodos de deformaciones

Una manera eficiente de analizar la variacion en
forma es mediante el método de deformaciones (thin-
plate spline, Bookstein 1989a, 1991; Rohlf 1993).
Metaforicamente, la funcion thin-plate spline modela
el comportamiento de wuna placa de metal
infinitamente fina -de proporciones lineales infinitas-
cuando la misma es deformada para ajustar una
configuracion de puntos ubicados sobre ella a otra
configuraciéon superpuesta (Bookstein 1989a). Si
sobre una placa como esta se fijan los landmarks de
una configuracion de referencia, y a su vez tenemos
la configuracion de landmarks sobre la cual se
pretende deformar la configuracion de referencia,
entonces el proceso de transformacion de la
configuracion de referencia para lograr que todos los
landmarks se encuentren superpuestos a los de la
configuracion blanco involucra una deformacién de
la placa de metal con consecuente gasto de energia.
Una excepcion son las transformaciones uniformes
que involucran Unicamente movimientos de
inclinacion y cambio de direccion de la placa,
resultando en energia de deformacion igual a 0. Al
igual que ocurriria en una placa real, la energia
necesaria para deformar un grupo de landmarks es
inversamente proporcional a la distancia entre los
mismos (Monteiro y Furtado dos Reis 1999).

La descripcion de thin-plate spline que se
muestra a continuacion sigue en lo fundamental
aquella de Bookstein (1991), Rohlf (1993) y
Monteiro y Furtado dos Reis (1999). La funcién que
mide la proximidad de los puntos es

2(x,y)=-U(r)=-r*logr’

donde 1’ es la raiz cuadrada de la distancia entre los
landmarks (o semilandmarks) i y j en la referencia.

La funcion thin-plate spline para figuras planas
modela la deformacion de dos placas de metal: una
deformandose a lo largo del eje X y otra a lo largo del
eje Y. Si unimos los dos modelos en una misma
funcién, tenemos

X y)=A+A § £ UK Y).

La parte lineal de la funcion thin-plate spline esta
contenida en las matrices A, que son definidas como:
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_Ax
%—-Ay,

que es un vector de traslacion, y
A :[a“ alzjzs[a” 0 J(cos@ —s1n9j
a, a, 0 ay,){sin@ cosd

donde s es un escalar responsable de Ia
proporcionalizacion de las configuraciones, la matriz
diagonal contiene las transformaciones uniformes y la
matriz de senos y cosenos rota la configuracion. Los
términos U(X,y) son definidos por la funcion U(r) -
descripta anteriormente- y los términos n; definen la
parte de cambio de forma localizado en la

configuracién. Los parametros A y n; son calculados
de la siguiente manera:

N = XL'p1
A= XL}
donde X es la matriz con las coordenadas del

espécimen sobre la cual la referencia sera

-1 . .
transformada. Para computar Lp , denominada matriz

bending energy, para el consenso debemos primero
juntar la matriz particionada

o o)
Q 0
donde
0 Ury U U(rak)
U 21 0 U (r23 U (r21)
P=|Uw Uus 0 U (r3k)
Umkny Umk2y Uk - 0

La funcién U como fue definida es
U(r;j) = rij2ln I'ij2

donde, como ya sefialamos, rijz es la raiz cuadrada de
la distancia entre los landmarks (o semilandmarks) i y
j en la referencia. Los signos estan invertidos en esta
siguiendo a Rohlf (1993). La matriz

I xu yi

1 X2 y2
Q B e

1 X Yk

consistente de un vector columna de todos 1 seguido
por las coordenadas X,y de la referencia y 0 es una
matriz matriz 3x3 de todos 0.

La matriz bending energy, L’pl,

superior izquierdo pxp de la inversa de la matriz L. El

es el bloque

producto XL;,1 produce los coeficientes para la parte

no-afin del thin-plate spline que transforma las
coordenadas de landmarks y semilandmarks de la
configuracion de referencia en estas de cada
espécimen (en el caso de una muestra de mas de dos
especimenes). Los coeficientes afin son dados por el

_ -1
producto Xqu, donde Lq es el bloque superior

derecho px3 de la inversa de la matriz L.

La eleccion de la configuracion de referencia (o
consenso) de landmarks y semilandmarks es muy
importante ya que los analisis morfométricos seran
efectuados en base a los autovectores de la matriz
bending energy la cual es calculada usando esta
configuracion. La aproximacion utilizada [que forma
parte de lo que Bookstein (1996) denomina sintesis
morfométrica] para construir una configuracion de
referencia es el método de Procrustes Generalizado
(Rohlf y Slice 1990), ya que de este modo la
configuracion de referencia esta cercana a la mayoria
de los especimenes de la muestra.

El nombre bending energy hace referencia a la
energia necesaria para deformar una cierta region de

la placa de metal. La funcion f minimiza la cantidad
no negativa

2£\? 26 \? 2£\?
If:ﬂ ) % +2 of + 61: >
RO ox oxoy oy

que es la integral doble de la segunda derivada de la
funcion thin-plate spline y es la denominada bending

energy. Este valor es proporcional a VL_pr', donde

V es un vector de desplazamiento de las coordenadas
de landmarks (Bookstein 1991).
Luego la matriz bending energy es descompuesta

como |_‘p] — EAE’, donde A es una matriz diagonal

pxp de autovalores y E es la matriz pxp de
autovectores (las columnas corresponden a los
autovectores normalizados y las filas a los landmarks
y semilandmarks). Bookstein (1989) llama a estos
autovectores principal warps. Las magnitudes de los
autovalores estan inversamente relacionadas con la
escala. Autovalores grandes corresponden a
autovectores que describen rasgos de pequefia escala
(deformaciones de landmarks y semilandmarks que
estin cerca de otros). Autovalores pequefios
corresponden a autovectores que describen rasgos de
gran escala. Al menos tres de los autovalores seran
iguales a 0 ya que ellos corresponden a los
componentes afin que son de escala infinita
(traslacion, rotacion y dilatacion). Estos autovalores 0
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y sus correspondientes autovectores pueden ser

eliminados para reducir A a una matriz p-3xp-3y E
a una matriz pxp-3. Esta descomposicion de la matriz
bending energy permite la creaciéon de una base
vectorial que describe un subespacio tangente lineal
(Monteiro y Furtado dos Reis 1999).

Es importante sefialar que los principal warps
describen cambios en forma posibles en las
configuraciones de referencia. La modificacion de una
forma dada, si quisiéramos transformar Ia
configuracion de referencia en una configuracion
blanco, es dada por las proyecciones de las
coordenadas de la configuracion blanco en los
principal warps. Estos scores indican que proporcion
de cada principal warps es necesaria para realizar la
deformacion deseada. Los vectores de scores son
llamados partial warps (deformaciones parciales) o
pesos, porque cada uno describe una porcién de la
variacion total (Bookstein 1991; Monteiro y Furtado
dos Reis 1999). La matriz de pesos (weight matrix) W
(o partial warps) es entonces la proyeccion escalada
de las coordenadas x e y de las desviaciones de los n
objetos desde la referencia sobre los principal warps,

w=[wpu],
1

W =—=V(I1.®Q EA™'?), (6, Rohlf 1993)

Jn

donde

v =[vx

v, ],

V=V~ 1,®[1/0] X..
Vy=Vy_1n®[0/1] Xc-

El simbolo ® es usado para denotar el producto

directo de dos matrices. La matriz Vx es una matriz
nxp de las coordenadas X de la diferencia entre las n
objetos y la referencia (1n es un vector columna de n
unos). La matriz V, es la correspondiente matriz y. El
coeficiente es empleado 1/\/nya que una matriz de
varianza-covarianza fue usada (Rohlf 1993).

Los elementos de la nx2(p-3) matriz W describen
cada espécimen como una combinacion lineal de los
principal warps. Desde que la matriz A es de rango p-
3, la ecuacion 6 representa una proyeccion del espacio
p- dimensional de variacion en cada landmark y
semilandmark (en forma separada para cada
coordenada) sobre un subespacio de dimension p-3. Lo
que esta proyeccion deja atras es la variacion entre
especimenes con respecto a traslacion, rotacion y
cambio uniforme en forma (shape).

Bookstein (1991) ha sugerido la introduccion del
parametro o en la ecuacion 6. Si o > 0 sélo los
principal warps que tienen autovalores mayores que 0
pueden ser usados (para evitarlos tenemos que dividir

por 0). Esto es porque estas dimensiones fueron
borradas en pasos previos. Un valor de o = 1 genera
un analisis como el descrito por Bookstein (1989) en
el que los principal warps son pesados inversamente
por la raiz cuadrada de sus autovalores. Esto significa
que a la variacion a gran escala (la variacion entre los
especimenes en la posicion relativa de los landmarks
y semilandmarks separados ampliamente) se le da
mas peso que a la variacion a pequefia escala
(variacion en la posicion relativa de los landmarks y
semilandmarks que estan cercanos entre si). Asi, con
un valor de a = -1 se le da mayor peso a esta ultima
variacion.

Las ith filas de W corresponden a Ia
combinacion lineal de los principal warps
normalizados que pueden generar el componente no
lineal del thin-plate spline que transforma la
configuraciéon de landmarks y semilandmarks de
referencia en los del los ith objetos. Los coeficientes
para este thin-plate spline son dados como las filas
de:

N =W/n(l.®A**2E")
simplificando a partir de la ecuacion 6:
N=V(I.QEAE")=V(l.®L,") (11, Rohlf 1993)

La generalizacion a tres dimensiones se puede
efectuar cambiando la dimension de la funcion U y
de algunas otras matrices (ver Bookstein 1991 y
Rohlf 1993, 1996).

El alineamiento Procrustes de cada espécimen a
la forma media remueve cualquier variacion no
ligada a la forma entre los especimenes. La variacion
no uniforme entre los especimenes alineados puede
ser removida del conjunto de datos multiplicando por
una matriz proyectada sobre el espacio ortogonal de
los partial warps. Cualquier variacion que reste en
las coordenadas debe representar la variacion
uniforme, ya que el componente uniforme sumado al
no uniforme describe toda la variacion existente
relativa a la forma. Una descomposicion del valor
singular (SVD) puede ser usada para extraer las
dimensiones correspondientes del componente
uniforme ya que ésta es la inica variacion restante en
los datos (esta técnica es denominada del
complemento por Rohlf'y Bookstein 2003).

La matriz de partial warps y los vectores de
variacion uniforme (dos para 2 dimensiones) son
utilizados luego en analisis multivariados con el fin
conocer las diferencias de forma entre estructuras.

a.4. Analisis de relative warps
Las deformaciones relativas o relative warps son

los componentes principales calculados a partir de las
deformaciones parciales (partial warps), aunque en el
calculo de los mismos también se puede incluir a los
vectores de variacion uniforme. Para obtenerlos se
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calcula una descomposicion del valor singular (Eckart
e Young 1936; Joreskog et al. 1976), generando la

siguiente factorizacion de la matriz W

W = SDR'

donde S es una matriz de scores normalizados con sus
filas correspondiendo a los n objetos y las columnas
correspondiendo a los relative warps menores (n-1, 2
(p-3)) con un valor singular > 0, D es una matriz
diagonal de valores singulares (de la misma dimension
que las columnas de S), y R es una matriz cuyas
columnas corresponden a los relative warps y las filas
a los principal warps pesados. Las primeras p-3 filas
de R pertenecen a las coordenadas X y el resto
pertenece a las coordenadas y de cada landmark y
semilandmark. Las columnas de S y R estan
normalizadas a un largo de 1. Se retienen los relative
warps con una proporcion apreciable de varianza entre
los especimenes (energia normalizada si a > 0). Los
scores de relative warps no estan correlacionados ya
que las columnas de S son ortogonales.

La matriz de relative warps sera expresada en
términos del sistema original de coordenadas X,y mas
que en términos de los principal warps. Estos relative
warps loadings (Bookstein 1991) pueden ser
computados como:

R'=(1.Q EA™?)R

Cada columna de R' puede ser representada como
un vector de desplazamiento en cada landmark y
semilandmark de la referencia (ver luego). Las filas
corresponden a los p pares de X,y coordenadas y las
columnas a los relative warps. Los relative warps
pueden ser modelados también como thin-plate spline
(ver luego).

a.4.1.Visualizacion de los resultados

Si bien la interpretacion numérica de los
resultados es compleja, uno de los cambios
fundamentales en los métodos de la morfometria
geométrica es su soporte grafico. Tres son las formas
mas utiles y usadas para observar las variaciones en
los landmarks y semilandmarks de los especimenes
analizados:

1. La carga (loading) de los relative warps
puede mostrarse como el desplazamiento de vectores
en cada landmark y semilandmark sobre la referencia.
Bookstein (1991) usa los elementos de la matriz de
relative warps loadings normalizada, R'., los cuales no
estan en las unidades de las coordenadas X,y. Se puede
usar la matriz de carga escalada, R' D. Los vectores
obtenidos no indican el desplazamiento de los
landmarks y semilandmarks, sino que estan
relacionados a los coeficientes de thin-plate spline.

2. Se pueden mostrar todos los especimenes
originales superpuestos a la referencia como en los
analisis de Procrustes. Los desplazamientos de cada

landmark y semilandmark pueden mostrarse como
vectores. Como el componente afin del thin-plate
spline no es provisto en la ecuacion 11 una
transformacion inversa basada en el componente afin
del thin-plate spline puede ser usada. La
transformacion inversa es computada como sigue
para el i espécimen:

[AlA]= XL

donde L, es el bloque superior derecho de la
inversa de la matriz L, A, es un vector columna de

dimension 2 conteniendo los desplazamientos de X e
Y,y A esuna matriz “esquilada” 2x2. El i espécimen

puede ser superpuesto a la referencia transformando
sus coordenadas para cada landmark como:

Xi= A7 (XALY

donde 1y es un vector columna de K unos.

3. Cada relative warps puede ser ploteado
como una deformacion del espacio de la
configuracion de referencia de landmarks y
semilandmarks. Esto puede ser mostrado calculando
un thin-plate spline para cada relative warps. El
coeficiente no afin para este thin-plate spline puede
ser calculado como:

N'=Jn(1:® EA"“*)RD

Esto da los coeficientes para una unidad de
cambio en un score de relative warps a partir de la
referencia. Estas deformaciones son muy utiles para
visualizar un cambio general integrado en forma y
fueron inspirados por los trabajos originales de
D’Arcy Thompson (ver Bookstein 1991).

b. Distancias de forma

En el calculo de medidas de similitud
morfologica, de las cuales la distancia entre dos
especimenes o grupos en un N-dimensional espacio es
un tipo, se deben considerar dos asunciones: a) la
evaluacion de las similitudes entre especimenes esta
basada sobre los valores observados de las variables
de forma, y b) las similitudes son evaluadas en base a
muchas variables y todas tienen el mismo peso en los
analisis. No hay especulacion o interpretacion
filogenética, ni variables con mas peso que otras
(Sokal 1961).

b.1. Distancia Euclidiana

Una medida natural (Sokal 1961) de similitud
entre los objetos 1 y 2 basada en dos caracteres, X e
Y, es la distancia en el espacio de dos dimensiones
(i.e. sobre el plano) entre los dos objetos. Esta
distancia puede ser calculada por medio de la formula
de la geometria analitica (Manly 1994; Sokal 1961):
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dl,z = \/(XI'XZ)Z + (Yl-Yz)2

donde X, Y son las coordenadas de los objetos. Esta
distancia es denominada distancia Euclidiana y es
igualmente valida en un espacio N-dimensional (i.e. un
hiperespacio). La distancia entre dos objetos en un
hiperespacio de n variables puede ser calculada
sumando el cuadrado de la distancia a lo largo de cada
uno de los n ejes o variables (Manly 1994; Sokal
1961):

d, = Z(Xik-Xjk)z

k=1

Esta formula puede ser presentada en su forma
cuadratica para eliminar la raiz cuadrada. De este
modo obtenemos la formula de la distancia
Euclidiana al cuadrado:

d, = Z(Xik - Xik)?
k=t

Esta distancia es simplemente la suma de
cuadrados de las diferencias existentes entre las
variables de los objetos que estan siendo comparados.
Si dividimos la suma de cuadrados de las diferencias
por n (las variables usadas en el analisis), obtenemos
la media de cuadrados de las diferencias:

d, = lZ:(Xik - Xik)?
N\

que es la medida general de distancia taxondémica
(Sokal 1961). Esta medida es la varianza de las
diferencias entre las variables de dichos objetos. Si a
este valor se le saca la raiz cuadrada se obtiene el
desvio estdndar de las diferencias entre las variables
de los objetos comparados:

n

Z(Xik - Xik)?

k=1

d -1
n

1]

b.2. Distancia D* de Mahalanobis

Una medida wusada frecuentemente en la
comparacion de grupos, debido a que incorpora
informacién acerca de la varianza de cada grupo y
ademds toma en cuenta la asociacién entre las
variables analizadas, es la D? de Mahalanobis
(Mahalanobis 1925, 1930, 1936; Manly 1994):

ij =(Ui—u)V " (ui—uj)
donde

es el vector de medias para el grupo ith y V es la
matriz de covarianza (comun a todos los grupos).

b.3. Distancia Procrustes

En adicion a la superposicion Procrustes se ha
desarrollado, en el marco de la morfometria
geométrica, una medida cuantitativa del grado de
ajuste entre dos especimenes o grupos denominada
distancia Procrustes. Esta distancia se calcula con
dos objetivos principales: a) probar si las diferencias
observadas son mayores que aquellas esperadas so6lo
por error de digitalizacion, y b) buscar patrones en el
grado de diferencia relativa entre tres o mas
especimenes (Rohlf 1990).

Goodall (1991) propuso el estadistico Procrustes
multivariado:

S =E'(X,-X)TH

donde

referencia, x;es la estimacion de un segundo

X, €s la matriz de coordenadas de la

espécimen trasladado, rotado y escalado, T es la
matriz ortonormal necesaria para rotar el espécimen
de referencia con respecto al segundo espécimen, y
las matrices E y H provienen de la descomposicion
del valor singular de X,. De este modo S es

simplemente una matriz pxk (p: landmarks y
semilandmarks y k: dimensiones) de las diferencias
entre la referencia y el

segundo espécimen, pero con sus filas y columnas
alineadas con los autovectores filas y columnas del
segundo espécimen (Rohlf 1990).

Debido a la gran complejidad del espacio de
forma de esta métrica, se sugiere (Goodall 1991;
Rohlf 1999; Slice 2001) que las técnicas para la
comparacion de formas y los analisis estadisticos
relacionados a las mismas deben ser hechos en un
espacio Euclidiano. Basado en el estadistico S
Goodall y Bose (1987) y Goodall (1991)
desarrollaron una serie de estadisticos basados en
pruebas T, ANOVA (F) y regresion miltiple.

c. Influencia del tamafio de las muestras en los
analisis morfométricos descriptivos

En analisis morfométrico efectuados en base a
muestras bioarqueologicas el tamafio de las muestras
presenta problemas relacionados con el aumento en la
varianza, en los limites de confianza de estas y de la
media, cuando el n de las mismas disminuye. Como
puede observarse en la Tabla 1.c.l, al obtener
muestras aleatorias de diferentes tamafios de una
misma muestra (la cual esta compuesta en este
ejemplo por landmarks y semilandmarks faciales de
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Ndmero de

individuos en la Disparidad en cada muestreo

Disparidad entre los

muestra muestreos
112 0.0017 (0.0015 - 0.0020)
Valle del Rio 56 0.0016 (0.0014 - 0.0018) 0.0000
Chubut 28 0.0017 (0.0014 - 0.0019) (0.0001 - 0.0002)
14 0.0015 (0.0010 - 0.0018)
7 0.0021 (0.0011 - 0.0022)

Tabla 1.c.1. Medida de disparidad de Foote calculadas a partir de muestras aleatorias de diferentes tamafios obtenidas a partir
de la muestra del Valle del Rio Chubut (landmarks y semi-landmarks faciales). Entre paréntesis se muestra el intervalo de

95% de confianza en base a 900 bootstraps.

112 56
112 0o 022
56 ~0.0032 0
28 0.0063 0.0060
14 ~0.0078 0.0073
7 ~0.0095 0.0092

28 14 7
0.52 0.44 0.34
0.41 0.38 0.32

0 0.32 0.15
0.0075 0 0.12
0.0068 0.0066 0

Tabla 1.c.2. F de Goodall (900 bdotstraps) calculada entre muestras aleatorias de diferentes tamafios obtenidas a partir de
la muestra del Valle del Rio Chubut (landmarks y semi-landmarks faciales). Valores de F en la mitad superior; distancia

Procrustes parcial en la mitad inferior.
Todos los valores de p cercanos a 1

individuos del Valle del Rio Chubut) las mismas no
difieren en sus valores medios (Figura 1.c.1) pero si en
su varianza. Por lo tanto, en muestras de tamafio
pequeiio (7 casos en nuestro ejemplo) se incrementan
las varianzas asi como también los limites de
confianza (14 y 7 casos en nuestro ejemplo). Este
incremento en la varianza puede afectar los resultados
de los analisis tendientes a establecer la significacion
de las diferencias entre las medias. Por esto el tamafio
de las muestras representa un factor importante en la
estadistica paramétrica, debido a que la potencia de las
pruebas esta relacionada con el mismo (Zar 1999). En
este ejemplo el efecto sobre el estadistico F de Goodall
es minimo, reduciendo los valores de F, pero no
modificando la interpretacion de los mismos (Tabla
1.c.2)
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Figura 1l.c.1. Superposicion Procrustes Parcial de las
< configuraciones consenso de la muestra de 112 individuos
(simbolos rojos) y aquella de 7 individuos (simbolos
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APENDICE 2. Comparacion entre técnicas de
morfometria tradicional y geométrica (basadas en
landmaks y semilandmarks)

Como vya fue sefialado, existe una serie de razones
surgidas de la teoria del analisis de la forma
(Bookstein 1991; Kendall 1984; Rohlf 1999; Slice
2001) a favor del empleo de coordenadas cartesianas,
en lugar de distancias entre puntos para medir la forma
y el tamafio de un grupo de individuos (Monteiro et al.
2002). Sin embargo, existe actualmente un debate
acerca de la medida en que las técnicas de la
morfometria  geométrica  proveen resultados
sustancialmente diferentes de aquellos generados por
las técnicas de la morfometria tradicional en analisis
empiricos de los patrones de variacion morfoldgica
(Adams y Funk 1997; Bernal 2005; Jungers et al.
1995; Lynch et al. 1996; Monteiro et al. 2002; Perez
2003). En este sentido, algunos trabajos efectuados a
mediados de la década de 1990 han sefialado que las
distancias entre puntos siguen siendo fuentes
importantes de informacidn en el estudio del tamafio y
la forma (Jungers et al. 1995; Lynch et al. 1996). No
obstante, en la d(ltima década se ha acumulado
evidencia empirica que muestra la capacidad de las
técnicas de la morfometria geométrica para proveer un
nuevo insight en patrones de variacion en forma que
no podrian ser evaluados por métodos tradicionales
(Monteiro et al. 2002). En particular, las técnicas de
morfometria geométrica basadas en landmarks, que
incorporan a los andlisis la variacion en la localizacion
de los puntos estudiados, fueron capaces de
discriminar grupos de organismos con escasas
diferencias en forma, mientras que las técnicas de la
morfometria tradicional no lo lograron (Adams y Funk
1997; Monteiro-Filho et al. 2002; entre otros).
Asimismo, la utilizacion de las técnicas de la
morfometria geométrica permitié encontrar patrones
de variacion en forma que no fueron observados en
andlisis previos basados en técnicas de la morfometria
tradicional (Bernal 2005; Gonzalez et al. 2005a;
Monteiro y Abe 1999; Reis et al. 2002; entre otros). Si
bien estos trabajos han permitido comenzar a discutir,
a partir de analisis empiricos, las ventajas de las
técnicas de la morfometria geométrica, los resultados

obtenidos dependen del problema y la estructura que
se este analizando, por lo cual no son generalizables a
n situaciones. Debido a esto, en este apartado se
compararan resultados de técnicas de la morfometria
tradicional y geométrica, y se discutiran sus
diferencias en el nivel del analisis de patrones de
variacion y discriminacion en la forma y tamafio del
esqueleto facial en muestras de restos 0seos
humanos.

En un trabajo previo (Perez 2003) se compararon
los patrones de variacion en el esqueleto facial de
muestras dseas humanas obtenidos con técnicas
tradicionales y geométricas basadas en landmarks.
Los resultados obtenidos permiten sefialar que los
analisis efectuados en base a partial warps (los
cuales describian una parte del componente no-
uniforme de variacion) fueron los que permitieron
una mejor discriminacién entre grupos (Perez 2003).
Sin embargo, en ese trabajo no se estudiaron las
diferencias en patrones de variacién descriptos en
base a las diferentes técnicas, asi como tampoco las
relaciones entre esas técnicas y aquellas basadas en
semilandmarks. Los patrones de variaciéon son muy
similares al analizar variables de tamafio y forma -
medidas en muestras provenientes del Holoceno
tardio del Noreste de Patagonia, el Sudeste de la
Regién Pampeana y Cuyo (ver 7. Materiales)-
provenientes de la morfometria tradicional vy
geométrica. En particular, en la Tabla A2.1 se
presentan los resultados de los analisis de correlacion
entre el primer eje de los analisis de componentes
principales (realizado a partir de una matriz de
covariacion) calculados en base a: a) proporciones
obtenidas a partir de distancias lineales entre puntos
(Tabla A2.2), b) partial warps y ejes de variacion
uniforme obtenidos a partir de landmarks (Figura
A2.1a), y c) partial warps y ejes de variacién
uniforme obtenidos a partir de landmarks y
semilandmarks (Figura A2.1b). Los resultados del
analisis de correlacion muestran que los ejes de
mayor variacion en forma entre muestras son muy
similares al analizar estos conjuntos de datos.

Calibre Semilandmark Landmark
Calibre 1.00
Semilandmark : 0.90 1.00
Landmark 0.65 0.77 1.00

Tabla A2.1. Correlacion del primer componente principal calculado sobre los consensos de las

muestras analizadas.
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Figura A2.1. Coordenadas de a) landmarks y b) semilandmarks registradas sobre el esqueleto facial.

Variable

OBB (altura orbital)

OBH (ancho orbital)

DKB (ancho interorbital)
NLH (altura nasal)

NLB (ancho nasal)

NPH (altura nasion-prostion)

MAB (ancho del paladar) Carga de los Componentes
FMB (ancho bifrontal) Variabies cp 1
ZMB (ancho bizigomaxilary 77 OoBB | 0.004
ZYB (ancho bizigomatico) OBH -0.006
WMB (altura del p6mulo) DKB 0.012
NLH -0.037
Tabla A2.2. Variables lineales (Howells 1973b) NLB 0.002
analizados en este apartado. MAB -0.007
NPH -0.04
La similitud entre los ejes de mayor variacion FMB 0.032
puede ser atribuida a que en estas muestras la ZMB 0.029
variacién mas importante (el primer eje de un analisis ZYB 0.078
de componentes principales) consiste en compresiones WMH -0.001
y elongaciones uniformes en las estructuras (Tabla Tabla A2.3. Carga de las variables en el primer
A2.3, Figura A2.2), lo cual puede ser descrito componente principal calculado sobre los centroides de
satisfactoriamente  con  todas las  técnicas las muestras analizadas.

morfométricas discutidas en este apartado. Los
patrones de variacion son también muy similares al
comparar los dos primeros ejes de un analisis de
componentes principales (Tabla A2.4), y las variables
que describen el tamafio geométrico (Tabla A2.5).
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RW I- RW 1+

Figura A2.2. Grillas de deformacion del esqueleto facial para a) landmarks y b) semilandmarks.
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Calibre Semilandmark Landmark
Calibre : 0
Semilandmark 0.79 0
Landmark 0.69 0.80 0

Tabla A2.4. Valor de pseudo-correlacion (m;,) del analisis Procrustes de los dos primeros
componentes principales (y relative warps) para los consensos de las muestras analizadas.

Todos los valores significativos al 0.01

. MG Calibre s; Semilandmark s; Landmark
G Calibre : 1.00
si Semilandmark 0.84 1.00
s; Landmark 0.78 0.95 1.00

Tabla A2.5. Correlacion de las variables de tamafio de los centroides de las muestras analizadas.

Es destacable que el primer componente principal
calculado a partir de los diferentes conjuntos de datos
explica diferentes porcentajes de la variacion total
(Tabla A2.6), siendo el primer componente principal
del conjunto de semilandmarks el que explica el menor
porcentaje.

% variacion

Calibre 54.83
Semilandmark 35.98
Landmark 36.69

Tabla A2.6. Porcentaje de variacion explicado
por el primer componente principal calculado
sobre los consensos de las muestras analizadas.

En relacion con la variacién total contenida en los
diferentes tipos de variables, se encontraron
diferencias al comparar los ejes de mayor
discriminacion entre las
muestras (un espacio con

a que en los andlisis basados en landmarks, la
localizacién de las coordenadas se incorpora en los
analisis y el componente no-uniforme de la variacion
en forma puede tener méas peso (Rohlf et al. 1996).
Esto puede tener una influencia particularmente
importante en los analisis discriminantes, donde las
ordenaciones se generan maximizando las diferencias
entre los grupos (Manly 1994). Particularmente, en el
caso de los semilandmarks, se incorpora en los
andlisis mayor cantidad de informacion que
potencialmente puede diferir entre los grupos. Sin
embargo, es importante remarcar que la gran cantidad
de variables incorporada con los datos de
semilandmarks, en relacién a los casos que forman
cada grupo en nuestro ejemplo, puede en parte
explicar las diferencias observadas entre los datos en
este analisis.

propiedades diferentes al

enerado or los 50 % Calibre Semilandmark Landmark
gomponentes F[))rincipales; g:é:it::;dmark égg 1.00

Albrecht 1980; Campbell ' '

y Atchley 1981 Manly Landmark -0.56 -0.54 1.00
1994), calculados a partir - -

de conjuntos de .60% Calibre Semilandmark Landmark
componentes  principales ~ Calibre 1.00

diferentes de la variacion _Landmark -0.46 -0.57 1.00
total. Las mayores

diferencias se observan  80% Calibre Semilandmark Landmark
cuando aumenta el  Calibre 1.00

porcentaje de la variacion  Semilandmark 0.02 1.00

total que se utiliza para  Landmark -0.49 -0.64 1.00

efectuar el analisis
discriminante (Tabla

A2.7). Esto puede deberse  principales.

Tabla A2.7. Correlacion de las medias del primer escore discriminante calculado a
partir de diferentes porcentajes de la variacion original resumida en los componentes
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Finalmente, es importante sefialar que en una
comparacion entre las muestras provenientes de Cuyo
y el Noreste de Patagonia, los datos de semilandmarks
permitieron encontrar una mayor proporcion de
varianza en forma entre estos grupos, que los datos de
landmarks y de las variables lineales (Tabla A2.8). En
especial, no existieron diferencias significativas entre
grupos en el Ultimo conjunto de variables (Tabla
A2.8). El tamafio no se comporta del mismo modo que
la forma, teniendo todas las variables un buen poder
discriminatorio (Tabla A2.9).

Esta nocion de homologia es llamada homologia
geométrica (Gunz et al. 2004).

En cuanto a la informacion morfoldgica
incorporada en un estudio, es importante preguntar
jcuadntas variables son necesarias en un analisis
morfométrico multivariado? (Oxnard 1978). Y mas
importante aln es preguntarse ¢para qué son
necesarias esas variables? Como puede observarse a
partir de los resultados presentados en este apartado,
si se busca obtener una ordenacion de individuos o de
grupos, en base a datos del esqueleto facial de nuestra
area de estudio, a lo largo del eje de mayor variacion

Bootstrap F-test: F/p

Calibre -
Semilandmark 10.47 /0.0011
Landmark 5.62/0.0011

Lambda de Wilk / F/p
0.752/1.556/0.140

Tabla A2.8. Analisis multivariado de varianza (MANOVA) entre dos grupos de la muestra analizada (Holoceno
tardio final de Cuyo y el Noreste de Patagonia) efectuado sobre el total de los componentes principales.

Como fue sefialado anteriormente, el andlisis
estadistico  multivariado  utilizado como una
aproximacion al estudio de la morfologia (ver Albrecht
1980 y Howells 1969) tiene su principal uso como un
procedimiento para ordenar y describir observaciones
multivariadas (Albrecht 1980). Cuando se emplean
varias medidas, el poder descriptivo de las mismas se
incrementa debido a que en su analisis no solo se

en la muestra (i.e. el primer componente principal),
unas pocas variables lineales que describan la
estructura de interés pueden emplearse. Esto es
explicable facilmente al considerar la naturaleza de la
variacion en la forma biologica y la de los analisis
multivariados que son usados para estudiarla. Las
variables que son utilizadas en estos andlisis estan
altamente correlacionadas entre si, por lo que mucha

de la informacién incorporada es

redundante y por lo tanto es descartada

F p
MG Calibre 19.34 0.000
s; Semilandmark 10.08 0.002
s; Landmark 12.29 0.001

en andlisis multivariados como el de
componentes principales. En cambio,
si el analisis se centra en las mayores

Tabla A2.9. Andlisis de varianza (ANOVA) entre dos grupos de la muestra
analizada (Holoceno tardio final de Cuyo y el Noreste de Patagonia)

efectuado sobre las variables de tamafio.

considera la varianza de cada una sino también la
covarianza entre las mismas (Oxnard 1978). Este es el
aporte  méas importante del analisis estadistico
multivariado a la morfometria (Blackith y Reyment
1971; Howells 1969; Oxnard 1978; Marcus 1990). El
analisis multivariado posibilita hacer una descripcion
mas exhaustiva y biologicamente Gtil de la forma.
Cuando se incrementa el nimero de medidas, la
dificultad de tomarlas también aumenta (Monteiro et
al. 2002), por lo que una alternativa, como se mostro
en este apartado, es el registro de coordenadasen 2y 3
dimensiones (Adams et al. 2004; Bookstein 1982,
1991; Oxnard 1978; Rohlf y Marcus 1993). Esta
aproximacion permite sumar la variacion sobre la
localizacion del punto y obtener nueva informacion,
registrando puntos entre landmarks morfolégicos (i.e
semilandmarks; Adams et al. 2004; Bookstein 1997;
Gunz et al. 2004; Oxnard 1978). Esto es posible
debido a que la nocién de homologia utilizada en
morfometria geométrica es distinta a la nocion clasica
de la biologia, ya que se centra en la variacion en la
localizacidn de las estructuras a través de las muestras.

diferencias entre grupos (v.g. el valor
de la F de Goodall) los resultados
difieren, debido a la naturaleza del
espacio generado por estas variables,
donde la incorporacion de nueva
informacion morfométrica puede resultar en nuevas
diferencias entre los grupos. Estas conclusiones son
concordantes con las presentadas en trabajos
anteriores que han mostrado el mayor poder
discriminante de las técnicas de la morfometria
geométrica (Adams y Funk 1997; Monteiro-Filho et
al. 2002; Perez 2003). Otras técnicas morfométricas,
como el analisis craneofuncional, han permitido
también resolver estos problemas de las técnicas
tradicionales desde una perspectiva mas analitica que
la presentada en este trabajo (Sardi 2002).

En cualquier caso, si se busca resolver problemas
bioldgicos (y no meramente estadisticos) las medidas
lineales entre puntos usadas en las aproximaciones
tradicionales (i.e. Howells 1973b) raramente
permiten abordarlos, ya que con ellas no puede
describirse adecuadamente la forma biol6gica (por
ejemplo, como es sefialado por Oxnard (1978)
cercano a como lo hace el ojo humano), sino que se
analiza un conjunto desarticulado de medidas lineales
(Adams et al. 2004; Rohlf y Marcus 1993). Para
resolver problemas biol6gicos es importante tener
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una buena cobertura de la forma (Oxnard 1978) y
preservar las relaciones geométricas entre las
estructuras de interés (Adams et al. 2004; Oxnard
1978; Rohlf y Marcus 1993). En el mismo sentido, el
mantenimiento de las relaciones geométricas entre los
puntos es de vital importancia, ya que no solo la
misma es empleada en los andlisis, sino que también
es posible lograr una buena visualizaciéon del cambio
en forma. Estas diferencias pueden ser observadas en
las Figura A2.2 y en la Tabla A2.3. En este sentido, el
analisis de semilandmarks es superior a cualquier a las
aproximacion tradicionales a la variacién morfoldgica,
ya que combina las ventajas de la evaluacién visual
con los anélisis multivariados permitiendo una mejor
descripcién e interpretacion de las variaciones en
forma (Adams et al. 2004; Oxnard 1978; Rohlf y
Marcus 1993).
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