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HIPOTESIS ACERCA DEL POBLAMIENTO DE TIERRA DEL
~ FUEGO-PATAGONIA A PARTIR DEL ANALISIS
GENETICO-POBLACIONAL DE LA VARIACION CRANEOFACIAL

ROLANDO GONZALEZ-JOSE!, NEUS MARTINEZ-ABADIAS!, SILVINA VAN DER
MOLEN?, CLARA GARCIA-MORO!, SILVIA DAHINTEN?, MIGUEL HERNANDEZ!

RESUMEN

En este trabajo se propone un enfoque “modelo-restringido” en el sentido de que en primer término se es-
quematizan numéricamente tres modelos de poblamiento para el area de Tierra del Fuego-Patagonia y a posteriori
se eval(a el grado de asociacion de la variabilidad biolégica con las predicciones de dichos modelos. La variabilidad
bioldgica fue estimada mediante matrices R construidas a partir de variables craneofaciales registradas en nueve
muestras Patagénicas y Fueguinas. Tanto los modelos como la variabilidad biolégica fueron representados en forma
de matriz de distancia. Las pruebas de correlacion de matrices de Mantel y de Smouse-Long-Sokal demuestran
que los modelos que mejor explican la variabilidad contemplan: a) aislamiento geografico de los fueguinos v flujo
geénico intra-fueguino, b) aislamiento por distancia en el centro patagénico y c) fuerte influencia de la inmigracion
araucana. Estos fenémenos juegan un papel mas importante que la evolucion de estrategias adaptativas diferentes
(caza y recoleccion marina o terrestre) en la diferenciacion craneofacial.
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HYPOTHESIS ABOUT THE PEOPLING OF FUEGO-PATAGONIA FROM THE
GENETIC POPULATION ANALYSIS OF THE CRANEOFACIAL VARIATION

ABSTRACT

In this work we propose a “model-bound” approach to the settlement of Tierra del Fuego and Patagonia,
by testing the association between hypothesized settlement models and craniofacial variation. R matrix methods
and matrix permutation analyses were performed upon a data matrix of craniofacial measurements of nine samples
belonging to Fueguian/Patagonian populations. Association of biological distances with seven design matrices repre-
senting several settlement patterns was tested using matrix permutation tests. A model representing a long history
of isolation between Fueguian and Patagonian indians, isolation-by-distance in the central region of Patagonia and
a strong effect of the araucanian immigration in the northern area, rather than a model emphasizing differences in
life-strategies, shows the best correlation with the biological distance matrix.
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INTRODUCCION

Los métodos utilizados para el estudio de la
estructura genética de las poblaciones humanas fueron
clasificados por Relethford y Lees (1982) en dos grupos:
los estudios modelo-libres 0 modelo-independientes y
los estudios modelo-restringidos 0 modelo-dependientes
(model-free y model-bound, en inglés). En los métodos
modelo-independientes se utilizan medidas de similitud
fenotipica o genética para inferir indirectamente diferen-
cias en la estructura de las poblaciones. Los patrones de
variacion son comparados y correlacionados, pero no
se indagan sus causas directamente. Por el contrario,
los estudios modelo-restringidos suponen la incorpo-
racion directa de medidas de similitud poblacional en
modelos de estructura poblacional (Relethford y Lees
1982). Estos modelos implican, ademas, desarrollos
mateméaticos y tedricos formales que tienen como
objetivo la estimacién de parametros especificos a
partir de los datos (Relethford y Blangero 1990). En
una situacion ideal, estos parametros deberian poseer
la suficiente versatilidad como para ser obtenidos a
partir de simulaciones informaticas o a partir de otros
caracteres (demogréficos, moleculares, etnograficos,
arqueoldgicos, lingtiisticos, etc.). En este articulo
proponemos un enfoque model-bound como una
metodologia vélida para el abordaje del caso puntual
del poblamiento de Tierra del Fuego y Patagonia. Las
herramientas utilizadas en este trabajo son las matrices
Ry la permutacion de matrices.

Una matriz R es la matriz normalizada de
covarianzas de frecuencias alélicas a través de las po-
blaciones. Los andlisis de matrices R presentan ciertas
ventajas sobre otros métodos de estimacion de similitud
o distancia genética (Relethford y Harpending 1994).
Estas técnicas han sido exitosamente utilizadas con el
fin de estudiar migraciones, flujo génico y modelos de
poblamiento a partir de un amplio rango de datos (ver
una revision en Gonzalez-José et al. 2001a).

Por otro lado, las técnicas de permutacion de
matrices, que pueden englobarse dentro de los cono-
cidos métodos de Monte Carlo, fueron sugeridas y
desarrolladas para evaluar modelos de poblamiento y
dispersion humana en Europa por Sokal et al. (1992)
y fueron posteriormente utilizadas en otros estudios o
poblaciones (ver Gonzalez-José et al. 2001a,b; Livshits
et al. 1991; Sokal et al. 1997; Waddle 1994; Waddle
et al. 1998).

Estas dos técnicas son combinadas en este

trabajo: la matriz R permitira obtener estimaciones de
variabilidad residual en torno a un centroide regional asi
como una matriz de distancias bioldgicas equivalentes a
distancias genéticas minimas (sensu Williams-Blangero
y Blangero 1989); por otro lado, la permutacion de
matrices permitira estimar el grado de ajuste de esa
matriz de distancias genéticas minimas con distintas
matrices de disefio, cuyos elementos representen las
distancias hipotéticas que deberian existir entre un
determinado par de poblaciones bajo determinado
modelo. Asi, los métodos de permutacion de matrices
son de suma utilidad cuando tanto los datos reales
como las hipétesis pueden ser expresados en forma
de matriz de distancias.

Los modelos planteados en este trabajo son
sencillos y representan escenarios de poblamiento
extremos. Los modelos surgen de la interaccion de
diferentes factores microevolutivos que potencialmente
operaron en Patagonia, como la deriva genética en
grupos fueguinos luego de la formacion del estrecho
de Magallanes, la evolucion de estrategias adaptativas
diferentes (caza y recoleccién marina versus caza y
recoleccién terrestre), o el efecto del flujo génico prove-
niente de los grupos de Chile Central que se expanden
en la Patagonia oriental en épocas histéricas.

Por un lado, la evolucion de estrategias de vida
diferentes es representada como causa preponderante
en el origen de los patrones de variaciéon morfologica.
Debe recordarse que los grupos que habitaron las
estepas arbustivas desde el centro de Argentina hasta
Patagonia e Isla Grande de Tierra del Fuego desarrollaron
una economia cazadora recolectora terrestre, basada
fundamentalmente en el consumo del guanaco Lama
guanicoe. Ni el agriculturalismo ni el pastoralismo se
desarrollaron al sur del paralelo 322 (Mena 1997). Una
adaptacion marina basada en la caza de lobos marinos
y la recoleccion de moluscos bivalvos evolucioné en las
franjas costeras del canal Beagle y el extremo occidental
del estrecho de Magallanes.

Por otro lado, un factor que debe incorporarse
en la discusiéon es el aislamiento ocasionado por la
conformacion definitiva del estrecho de Magallanes.
Este fenbmeno conllevé el aislamiento total de las po-
blaciones fueguinas con respecto al continente durante
alrededor de 8.000 afios (Borrero y Mc Ewan 1997).

Finalmente, debe tenerse en cuenta la influencia
biologica potencial de la “araucanizacion”. Los arau-
canos comienzan a introducirse en Neuquén desde
Chile hace unos 1.000 arios (Mena 1997). De forma
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masiva, sin embargo, lo hacen méas tardiamente en
los siglos XVIII y XIX, debido tanto a la persecucion
ejercida por los esparoles, como a la atracciéon de los
caballos y vacas salvajes existentes en la época de la
colonizacion en el territorio que actualmente ocupa la
provincia de Neuquén, extendiéndose méas tarde hasta las
provincias de Rio Negro y La Pampa. De esta manera
influenciaron fuertemente a los grupos que ocupaban
esa region, como los pehuenches y los manzaneros.
Mas alla de la evidencia arqueoldgica v lingiistica que
respalda la existencia de la araucanizacion, se carece
en la actualidad de una estimacién de la magnitud
biologica del fendbmeno, a excepcion del trabajo de
Pucciarelli et al. (1999). Esta estimacion es importante
para clarificar si la araucanizacién se limitd a un pro-
ceso de difusion cultural, similar al observado en otras
regiones de América, o si acarre6 el desplazamiento
de poblaciones y el consecuente flujo génico.

Paralelamente a estos andlisis de tipo model-
bound se presentan aqui los resultados de un estudio
del tipo model-free con el fin de estimar distancias
entre un espécimen de interés para el poblamiento de
la Patagonia, el craneo de Punta Santa Ana y diversas
muestras de referencia. El andlisis morfolégico del
craneo de Punta Santa Ana es fundamental porque
permite ahondar en el conocimiento de la evoluciéon
de la caza-recoleccién marina. La apariciéon de la
adaptacion maritima en Patagonia ha sido foco del
interés de numerosos arquedlogos. Ortiz-Troncoso
(1975), por ejemplo, investiga los yacimientos de
Punta Santa Ana y Bahia Buena, en la Patagonia
Austral, demostrando la existencia indiscutible de una
economia cazadora recolectora marina alrededor del
5.620 AP, aunque hay dataciones que apuntan una
mayor antigtiedad de 6.540 AP (véase Constantinescu,
2001), asi como la continuidad de este patréon cultural
hasta periodos tardios. Este material seria la evidencia
indiscutible més antigua de adaptacion maritima en el
sur de la Patagonia. En un trabajo posterior, el mismo
autor (Ortiz-Troncoso 1989) repasa la evidencia litica
correspondiente a los sitios de adaptacidon maritima,
discutiendo su variabilidad en cuanto a la dispersion
geografica, la materia prima utilizada y la antigiiedad
atribuida. Asi, comprobar con qué probabilidad se aso-
cia el craneo de Punta Santa Ana a grupos modernos
de estrategia canoera o terrestre puede explicar la
asociaciéon entre la evolucion de dichas estrategias y
la morfologia craneofacial en la region.

En lo que respecta al espécimen de Punta

Santa Ana, la aproximacién poblacional es imposible,
precisamente por tratarse de un individuo tnico. Sin
embargo, durante los ltimos afios se han desarrolla-
do técnicas numéricas que permiten la estimacion de
pertenencia a un grupo de un individuo Ginico (Albrecht
1992; Van Vark y Schaafsma 1992). Se trata de la
llamada Distancia Interindividual de Mahalanobis, que
permite, en el caso puntual de Patagonia, explorar las
afinidades morfolégicas de un individuo que, por su
fechado (unos 6.500 afios AP) (Ortiz-Troncoso 1975),
resulta de interés en cuanto a la exploracion de la evo-
lucion morfolégica de la poblacion. Al respecto, Prieto
(1993) razona que si el craneo de Punta Santa Ana
corresponde a una poblacion de economia canoera,
entonces éste seria el fechado méas antiguo para esta
estrategia en la region.

Teniendo en cuenta lo anterior, el objetivo de este
trabajo es considerar la variacion biolégica reflejada en
la morfologia craneofacial y su asociacién con diferentes
escenarios hipotéticos para el poblamiento de la region,
tanto a partir de muestras estadisticamente clasicas,
como a partir de un espécimen tnico, de interés para
el poblamiento de la region.

MATERIALES Y METODOS

Fueron estudiados 230 craneos pertenecientes
a nueve poblaciones del centro de Argentina v la
Patagonia argentina y chilena. La muestra se describe en
mayor detalle en la Tabla 1. Las colecciones estudiadas
se encuentran depositadas en diversas instituciones
de Argentina (Centro Nacional Patagénico, Puerto
Madryn; Museo Etnografico J.B. Ambrossetti, Buenos
Aiires; Museo de La Plata, La Plata; Mision Salesiana
de La Candelaria, Rio Grande), Chile (Instituto de la
Patagonia, Universidad de Magallanes, Punta Arenas;
Museo Maggiorino Borgatello, Punta Arenas; Museo
Municipal de Porvenir, Porvenir), Francia (Musée
de 'Homme, Paris), Italia (Museo di Antropologia e
Etnografia, Istituto di Antropologia, Firenze) y Suiza
(Museum der Anthropologie, Universitat Zurich-Irchel,
Zurich). Las muestras fueron codificadas siguiendo un
criterio estrictamente geografico y estan listadas en
la Tabla 1. El sexo de los individuos fue estimado de
acuerdo a Buikstra y Ubelaker (1994). El efecto del
sexo sobre la dimension de los créaneos fue corregido
a partir de una estandarizacién en “z-scores” dentro
de cada sexo. Este método es usualmente utilizado
para eliminar los efectos de la variacién de tamario
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asociada al dimorfismo sexual (Relethford 1994;
Williams-Blangero y Blangero 1989). Los andlisis fueron
realizados solamente sobre individuos no deformados,
con el fin de minimizar al méaximo la adicién de varianza
ambiental. Las variables craneométricas utilizadas como
marcadores se detallan en la Tabla 2. Asimismo, 23
variables de Howells (GOL, BNL, BBH, XCB, XFB,
ZYB, AUB, ASB, BPL, NPH, NLH, OBH, OBB,
NLB, MDH, ZMB, FMB, EKB, DKB, IML, FRC, PAC,
OCC; Howells 1973) fueron medidas en el craneo
de Punta Santa Ana, depositado en el Instituto de la
Patagonia, Punta Arenas, Chile. Un extenso reporte
acerca de los hallazgos de Punta Santa Ana ha sido
publicado en esta revista por Ortiz-Troncoso (1975).
En este sitio s6lo fue hallado un esqueleto adulto de
sexo femenino, acompanado por una industria litica de
elevado contenido en obsidiana, y una industria 6sea
constituida por cabezas de arpédn (Ortiz- Troncoso 1975).
El autor destaca, ademas, las evidentes afinidades con
el sitio de la Isla Englefield (seno Otway).

Anélisis de Permutaciéon de Matrices

La matriz de distancias genéticas minimas
(BIO) fue obtenida a partir de la matriz R de acuerdo
a Williams-Blangero y Blangero (1989). En este célculo
se asume un modelo poligénico aditivo para los rasgos,
en el cual la esperanza de las desviaciones debidas al
efecto ambiental es cero. Asi, la varianza fenotipica,
compuesta por una varianza genética y otra ambiental
(0, =0 + 0,%) debe ser mayor o igual a la varianza
genética (0" = 0_%). Williams-Blangero y Blangero
(1989)! demostraron que “Dpz representa la matriz
conteniendo la minima distancia genética derivada de
la variacién fenotipica”.

La evaluacion de las distintas hipotesis acerca
de la diferenciacion morfologica de las poblaciones
fue llevada a cabo a partir de una serie de pruebas
de permutacién de matrices. En un estudio tipico
de permutacion de matrices, las diferencias entre las
muestras son estimadas a partir de un caracter obser-
vable en la poblacién y son expresadas en una matriz
de distancias. Paralelamente, se utilizan las diferencias
hipotéticas esperadas bajo un modelo dado para cons-
truir una matriz de disefio (Waddle et al. 1998). Una
matriz de disefio describe las distancias relativas entre

! Laecuacién resultante puede ser escrita como:d,” = r, +r,=2r,

donde 1 son los elementos de la matriz R calculada para cada
rasgo en las poblaciones iy j (Relethford et al. 1997).

las poblaciones esperadas bajo determinado escenario.
La construccion apropiada de las matrices de disefio es
crucial para la interpretacion de la matriz de distancias
observadas (Sokal et al. 1997).

El nivel de asociacion entre las diferentes matrices
fue estimado a partir de pruebas de Mantel (Mantel
1967) y pruebas de Smouse-Long-Sokal (Smouse et
al. 1986), que fueron utilizadas como una extension
del test de Mantel cuando fue necesario estimar si la
asociacion entre una matriz A y otra B resulta significativa
al mantener constantes una o mas matrices C, D, etc.
Esta prueba es util para evaluar la correlacion parcial
entre dos matrices una vez que los efectos de la distancia
geogréfica o de otros modelos son eliminados. Tanto
las pruebas de Mantel como las de Smouse-Long-Sokal
fueron realizadas con el programa NTSYS PC, version
2.10d (rutina mxcomp). Los valores p fueron obtenidos
luego de 100.000 permutaciones sobre 362.880 (9!)
posibles permutaciones.

Las matrices de disefio fueron obtenidas teniendo
en cuenta los factores descritos en la Introduccion, y
se describen a continuacion:

Modelo de Aislamiento Adaptativo (MAA)

Bajo este modelo, la evolucion de estrategias
adaptativas diferentes es el principal factor que da
lugar a las diferencias craneofaciales observadas en las
poblaciones patagonicas y fueguinas. En consecuencia,
las poblaciones que comparten estilos de vida similares
(entendidos aqui como caza y recoleccion terrestre o
marina) fueron separadas por una distancia hipotética
de cero (e.g. d(NECH_TFTE)=0), mientras que los pares de
poblaciones con estrategias adaptativas diferentes fueron
separados por un uno (e.g. dzqrpva=1)-

Modelo de Aislamiento Geografico (MAG)

En este escenario se plantea la hipotesis de
que el aislamiento originado por la conformacion del
estrecho de Magallanes y por la cordillera de los Andes
genera una mayor afinidad entre individuos que han
quedado en el mismo margen del accidente geografico
en cuestion. Asi, las diferencias entre las poblaciones
fueguinas deben ser menores (fueron separadas por una
distancia de 0) ya que comparten un mismo ambito de
aislamiento geogréfico (e.g. d(TFM ATFTE= 0). Paralelamente,
las comparaciones entre grupos fueguinos y patagonicos

reciben un valor de 1 (e.g. dpoy rprg=1)-
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Modelo de Aislamiento Geografico
Atenuado (MAGA)

Este modelo es una derivacion del modelo anterior
y se fundamenta en que, en este caso, las poblaciones
del archipiélago chileno representan un papel de “puen-
te” entre ambos stocks, el fueguino y el patagonico, a
través de los Andes meridionales. Esta posibilidad fue
sugerida por Mena (1987) y dada la amplia distribucion
de las poblaciones canoeras puede sospecharse cierto
grado de contacto con grupos continentales. La matriz
de diserio es igual a la anterior, excepto la comparacién
entre TFMA y SPCP que recibe un valor intermedio
de 0,5 (e.g. digpeprpua = 0,9)-
Modelos Anteriores contemplando
diferentes grados de Araucanizacion
(MAAyA, MAGYA, MAGAyYA).

Los modelos anteriores (MAA, MAG y MAGA)
fueron modificados para formar tres nuevos modelos
(MAAVA, MAGyA, MAGAyYA) contemplando la evi-
dencia etnografica (Casamiquela 1990; Martinic 1995)
y arqueoldgica (Mena 1997) que reporta la existencia
de una oleada migratoria proveniente de Chile Central
y penetrando a través de los Andes orientales hacia
los ambientes precordilleranos. De acuerdo a datos
etnograficos y toponimicos (Casamiquela 1990), las
poblaciones més afectadas por la oleada araucanizante
deberian ser NPRE en primer grado y luego RPAM (en
efecto el grupo RPAM hablaba la lengua araucana, con
lo cual el contacto cultural parece claro en este caso).
Dado que este flujo génico actuaria homogeneizando
las diferencias previas entre NPRE y RPAM, pero a
su vez distanciandolos de los grupos restantes que no
sufrieron el impacto de la araucanizacién, se decidio
aumentar la distancia hipotética de estos dos grupos
en una unidad (o dos o tres unidades) con respecto
a los demés y asumir que la distancia entre NPRE y
RPAM es igual a 0. El grado de impacto de la oleada
araucanizante se simul6 sumando diferentes valores (1,
2 6 3) ala distancia original entre NPRE (0 RPAM) y las
restantes poblaciones. Asi por ejemplo, en el modelo
original MAA la distancia entre NECH y RPAM es
dixecriream= O (POrque comparten la misma estrate-
gia adaptativa), en cambio en MAAyA esta distancia
pasa a ser 1, porque NECH no ha sufrido el impacto
migratorio araucano, en MAAyAZ2 la distancia pasa
a ser 2, porque el grado de mestizaje entre RPAM y

araucanos es el doble de importante que las diferencias
de estilo de vida, y en MAAyYA3 es igual a 3, porque
las diferencias son tres veces mayores. De esta manera,
se puede simular un escenario de migracién araucana
de débil a fuerte y superponerlo sobre los tres modelos
basicos planteados al principio.

Modelo de Aislamiento Geografico
Atenuado + Araucanizacién + Corredor
Migratorio (MAGAyAyC).

Se trata del modelo méas complejo de los aqui
implementados y puede entenderse como una pro-
posicion formal para entender el poblamiento v la
dinamica de las poblaciones patagénicas estudiadas.
En este modelo y yendo de sur a norte, las poblacio-
nes interacttan de la siguiente manera. En primer
lugar, los tres grupos més meridionales (TFMA, TF-
TE y SPCP) estéan distanciados de los més nortefios
(NPRE y RPAM) por un valor arbitrario méaximo de
4, lo que refleja el maximo grado de diferenciaciéon a
nivel patagdnico entre un grupo fueguino y un grupo
altamente araucanizado. A su vez, los tres grupos
meridionales conforman un primer conjunto pobla-
cional, donde el flujo génico mantenido durante largos
periodos a través de los pasos andinos mas suaves
del sur (Mena 1987), asi como los contactos costeros
(Martinic 1999), generan una homogenizacién de
los tres grupos involucrados. Estas tres poblaciones
fueron separadas entre si con una distancia de cero.
Hacia el norte, se propone un escenario de flujo gé-
nico limitado por aislamiento por distancia. Esto es,
un “corredor” bordeando el Atlantico en el cual las
poblaciones entran en contacto regular con sus veci-
nos con mayor probabilidad que con sus no vecinos.
Este corredor, que probablemente tuvo un sentido
econdémico y cultural, fue propuesto por Casamiquela
(1990) a partir de datos etnogréficos, lingtiisticos y
arqueologicos. Asi, las poblaciones de ese corredor
(LACH, NECH, NERN y LAJU) fueron separadas con
una distancia de 1 de su vecino inmediato mas surefio
0 mas nortefio y en el caso de no ser colindantes (se
consider6 que NERN y LAJU habitaron aproximada-
mente el mismo punto de este corredor) simplemente
se suma la distancia a lo largo de los pasos necesarios:
(e.g. dy crirrry=1s dyactinery=2)- Finalmente, a este
escenario se le superpone un fenémeno de migracion
araucana moderado para las poblaciones cercanas a
la oleada (d( =1).

RPAM-NERN)
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Modelo de Distancias Climaticas (CLIMA)

El objetivo de este modelo es evaluar si las diferen-
cias climaticas entre los sitios donde fueron recolectadas
las muestras se asocian con las diferencias en la morfo-
logia craneofacial, siguiendo la metodologia propuesta
por Rothhammer y Silva (1990). Los datos sobre la
temperatura promedio anual, la temperatura maxima
promedio, la temperatura minima promedio (en grados
centigrados) y la precipitacién anual (en milimetros) se
obtuvieron de Rothhammer y Silva (1990) y del servicio
Weatherbase (www.weatherbase.com). Se cuantifico el
efecto independiente de todas las variables climéaticas a
partir de un anélisis de Componentes Principales (Manly
1994). Los dos primeros componentes principales
explicaron el 94% de la variacién, definiendo el primer
componente como la informacién de la temperatura y
el segundo como la informacién acerca de las precipi-
taciones. A continuacién se obtuvieron los scores de
cada poblacion para los componentes principales 1y
2. La suma de cuadrados de las diferencias entre cada
par de poblaciones (distancia euclidiana al cuadrado)
fue utilizada para construir una matriz de distancias
climéticas, que resume las diferencias en las variables
climéticas citadas anteriormente.

Ademas de las tres matrices de disefio, fue
construida una matriz de distancias geogréaficas (G),
en la cual los elementos son las distancias en kilome-
tros entre las muestras. Esta matriz fue utilizada para
el desarrollo de los tests Smouse-Long-Sokal (1986),
donde los modelos anteriores son puestos a prueba por
segunda vez, pero haciendo constantes los efectos de la
separacion geografica entre muestras. Asi por ejemplo,
cuando la distancia hipotética entre dos poblaciones
sea igual a 0, este cero se transformara en el residuo
de la regresiéon (para ese par de poblaciones) entre
la distancia geogréfica vy los valores hipotéticos de la
matriz de disefio. Esto es una manera de “suavizar” los
efectos de algunos modelos demasiado simples (MAA
por ejemplo) donde la matriz sélo tiene dos tipos de
elementos: ceros y unos.

Las matrices de disefio completas, asi como
los esquemas que fueron utilizados para construirlas
estan disponibles en soporte electrénico y pueden ser
solicitados a los autores.

Analisis Relethford-Blangero

La matriz R obtenida a partir del modelo

de Relethford-Blangero (1990), permitié obtener
estimaciones de la desviacién de la variabilidad in-
tragrupal de las poblaciones estudiadas en funcion
de la variabilidad intragrupal esperada para la region
(Harpending y Ward 1982; Relethford y Blangero
1990). Los resultados de esta aproximacién, usual-
mente llamada “analisis Relethford-Blangero”, son
ilustrados mediante un gréfico de dispersion de las
muestras, con la varianza observada en el eje vertical,
la distancia desde el centroide (r,) en el eje horizontal
y una linea de regresion esperada derivada de la
extension multivariante del modelo Harpending y
Ward (Relethford y Blangero 1990).

Las estimaciones de distancia genética mi-
nima, asi como las de variabilidad residual fueron
obtenidas a partir del programa Rmet para Windows
v.5.0 provisto por el Dr. John Relethford en Internet
http://konig.la.utk.edu

El craneo de Punta Santa Ana

La afinidad del craneo de Punta Santa Ana
con otras muestras fue analizada a partir de las Dis-
tancias Generalizadas de Mahalanobis, de acuerdo a
las modificaciones de Van Vark y Schaafsma (1992).
Segln estos autores, la distancia entre un individuo
y una muestra de referencia puede ser obtenida a
partir de la férmula

DZI.J.= (xl-xj)’Pw’I(xl-xj),
donde x, representa el vector de valores para el indi-
viduo 1, X es el vector de medias para la poblacion j,
y P, es la matriz agrupada de varianzas-covarianzas.
Dado que no es posible estimar esta matriz para
la poblacion de la cual fue extraido el espécimen
bajo estudio, ésta puede ser reemplazada por una
matriz agrupada de varianzas covarianzas obtenida
a partir de un niimero importante de muestras de
referencia actuales (Van Vark y Schaafsma 1992).
En el presente estudio, la matriz fue obtenida de
la totalidad de muestras femeninas presentes en
la base de datos de William W. Howells (Howells
1973, 1989). Este es un enfoque conservativo y
permite estimar la afinidad de un individuo Gnico
con diversas muestras. Usualmente, los resultados
se expresan en términos de probabilidades tipicas,
que representan la proporciéon de individuos de la
muestra de referencia que se encuentran mas aleja-
dos del centroide de la muestra que el individuo en
cuestion (Albrecht 1992). Asi, cuanto méas grande es
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la probabilidad tipica, mayor es la afinidad del espé-
cimen con el grupo de referencia. Las poblaciones
de referencia para el craneo de Punta Santa Ana
fueron tres muestras de Fuego-Patagonia: cazado-
res recolectores terrestres de Patagonia (RPAM+
NERN+ LAJU + NECH+ LACH+ NPRE+ SPCP),
de Tierra del Fuego (TFTE), y cazadores recolectores
marinos o canoeros (TFMA), més todas las muestras
americanas, asiaticas y australianas de la base de
datos de Howells. Dado que el sexo estimado para
el esqueleto de Punta Santa Ana es con alta proba-
bilidad femenino, las comparaciones se realizaron
solamente con las series de este sexo.

RESULTADOS
Analisis de Permutacién de Matrices

La matriz R fue utilizada para construir un
grafico de coordenadas principales que refleja las
distancias entre grupos (BIO) (Fig. 1). Como puede
observarse en esta figura, las muestras fueguinas y
del sur patagénico (TFMA, TFTE, SPCP) confor-
man un grupo con distancias muy bajas entre ellas
y separado de los grupos continentales de acuerdo
a la distancia geogréfica. Asi, los grupos del centro
patagénico (LACH y NECH) se ubican cerca del cen-
troide. Otros dos grupos notorios son los formados
por RPAM y NPRE, y por NERN y LAJU.

Las pruebas de permutacién de matrices
fueron realizadas sobre diez matrices: BIO, la matriz
conteniendo las distancias genéticas minimas entre
las muestras; MAA, MAG, MAGA, MAAYA, MAG-
vA, MAGAVA y MAGAYAyC, las siete matrices de
disefio representando diferentes hipétesis acerca del

origen de la variabilidad morfolégica en las pobla- _

ciones; CLIMA, la matriz que simula las diferencias
ambientales entre las poblaciones; y GEO, la matriz
conteniendo la separacion geografica entre muestras.
En la Tabla 3 se presentan las pruebas de Mantel
v de Smouse-Long-Sokal utilizadas para comparar
el grado de asociacion estadistica entre diferentes
matrices de distancia, observadas e hipotéticas. Para
simplificar la lectura de la tabla, de los modelos que
reflejaban diferentes grados de araucanizaciéon sélo
se presentan aquellos que duplicaban la distancia
entre grupos araucanizados y no araucanizados. Los
modelos restantes (considerando las distancias 1y 3
para la comparacién araucanizado/no araucanizado)
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arrojaron resultados similares y no se exponen en
dicha tabla.

En lo que respecta a los modelos, las dis-
tancias BIO se asocian claramente con el modelo
MAGAyAyC, que postula alto flujo génico entre
grupos meridionales, un corredor de flujo génico
limitado por aislamiento por distancia para el centro
de Patagonia, y una fuerte oleada de inmigracion
araucana (un valor de 3 para la comparaciéon grupo
araucanizado/no araucanizado). Cuando la sepa-
racion geogréfica se hace constante en el analisis
(test Smouse-Long-Sokal, mitad inferior de la tabla),
este modelo sigue siendo altamente explicativo de
la variacion craneofacial.

Cuando se calcula el test de Mantel exclusi-
vamente sobre los modelos entre si (resultados no
expuestos) se observa que los principales modelos
(MAA, MAG, MAGA) v sus derivados (MAAYA,
MAGyA, MAGAyA, MAGAyAyC) no presentan
correlaciones significativas. Como es de esperatr,
las correlaciones son significativas entre modelos
derivados (e.g.: MAGyYA vs. MAGAVA o MAGyA
vs. MAGAyYAYC), pero en lineas generales, puede
decirse que los grandes enfoques sobre el poblamiento
de la regién no brindan explicaciones redundantes
acerca de las relaciones interpoblacionales y que
sus efectos son diferentes.
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Figura 1. Matriz de distancias genéticas minimas (BIO):
gréfico de dispersion de los dos primeros vectores eigen,

obtenidos luego de calcular un anélisis de coordenadas

principales a partir de la matriz R, Heredabilidad utilizada:
0,55 (Devor 1987). Variacion explicada por los dos vectores=
59,9 %. +: centroide. Codigos de acuerdo a la Tabla 1.
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Dado que todos los modelos menos MAA
y MAAyA estuvieron correlacionados positiva y
significativamente con la distancia geografica, los
resultados de la mitad inferior de la Tabla 3 son mas
informativos que los de la mitad superior, donde la
distancia geografica puede representar una “tercera
variable oculta” que explique indirectamente las co-
rrelaciones entre alguna distancia bioldgica y algin
modelo de poblamiento. En definitiva, se observa que
los modelos simples como el de aislamiento adapta-
tivo (MAA) o los modelos simples de aislamiento por
distancia (MAG, MAGA) no explican eficientemente
la variabilidad craneofacial en Patagonia. Por el
contrario, el modelo méas complejo, que pretende
simular un efecto fuerte de la oleada araucanizante
como factor homogeneizador en el norte de la region
y de diferenciacion entre el norte y el centro sur,
sumado a una alta similitud para el extremo sur y
un flujo génico limitado por la distancia geogréfica
para las poblaciones que ocuparon el extenso centro
patagdnico, es el modelo mas plausible para entender
la variacion craneofacial en la region.

Analisis Relethford-Blangero

Las varianzas promedio observadas, esperadas,
residuales y la significacién de las desviaciones de
la recta de regresion esperada para nueve muestras
se detallan en la Fig. 2. El analisis fue repetido pro-
bando diferentes agrupaciones de las muestras, de
acuerdo a lo recomendado por Relethford y Blangero
(1990). En este trabajo se presenta la agrupacion
de muestras que mejor reflejo la dispersion en torno
a la recta de regresiéon esperada, que consistioé en
analizar los grupos siguiendo un patron geogréafico:
un grupo nortefio (RPAM y NPRE), un grupo centro
patagénico (NERN, NECH, LAJU, LACH), y un
grupo del extremo sur (TFMA, TFTE, SPCP). El
grupo nortefio presenta una variabilidad residual
de 0,034, es decir, mayor variabilidad interna que
la esperada en funcién de la variacion regional. El
grupo del centro presenta un valor promedio de
0,012, que no difiere significativamente de la recta
de regresion esperada. El grupo fueguino presenta
un valor de -0,046 (significativamente diferente de
0), es decir, que presenta menos variacién interna
que la esperada en torno al centroide regional.

Relethford y Blangero (1990) justifican el
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agrupamiento de las muestras para obtener valores
de varianza residual cuando “los tamarios muestrales
son pequefios y pueden generar valores de varia-
bilidad interna artificialmente elevados”, como es
probablemente el caso de LACH y SPCP.

El craneo de Punta Santa Ana

Los valores de Distancia de Mahalanobis
obtenidos entre el craneo de Punta Santa Ana y las
muestras de referencia se presentan en la Tabla 4.
Como puede observarse, las tres muestras de mayor
afinidad con el espécimen estudiado son las muestras
de fueguinos canoeros, fueguinos terrestres y pata-
gones en ese orden. La probabilidad tipica para la
comparacion entre el craneo de Punta Santa Ana y
el grupo de fueguinos canoeros fue igual a 0,35, lo
que representa que el 35% de los craneos canoeros
utilizados como referencia se encuentran mas lejos
del centroide multivariante de esta poblacién que
el craneo de Punta Santa Ana.
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Figura 2. Grafico de dispersion de las varianzas fenotipicas
medias (V. obs) versus la distancia al centroide (r,) para
las muestras estudiadas. Se ha asumido que los tamaros
poblacionales son iguales. La linea indica la regresion
esperada de acuerdo al modelo Harpending-Ward (1982)
y de acuerdo a Relethford y Blangero (1990). Los valores
de r, fueron obtenidos considerando una heredabilidad de
0,55 (Devor 1987). Codigos de acuerdo a la Tabla 2.
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TABLA 1: Composiciéon de la muestra en cuanto a origen geogréafico y sexo. M: masculinos, F: femeninos.
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Cédigo Ubicacion Geografica E i/IeXOTotal
TFMA | Ambientes marinos del sur de Tierra del Fuego (Islas del Canal del Beagle y archipiélago chileno) 29119 | 48
TFTE | Ambientes terrestres de Tierra del Fuego (al norte de la Cordillera de los Andes) 22131| 53
SPCP | Sur de la precordillera patagénica. 11 (23| 34
LACH | Costa del Golfo San Jorge y Lagos Musters y Colhué Huapi (Chubut) 22119 41
NECH | Noreste de Chubut 27 25| 52
NERN | Noreste de Rio Negro 33128| 61
LAJU | Laguna del Juncal, Rio Negro 19|119| 38
NPRE | Norte de la Precordillera Patagonica 24| 4 | 28
RPAM | Regién Pampeana (Buenos Aires) 24122 46
TOTAL 211{190| 401
TABLA 2: Listado de las variables craneométricas utilizadas como marcadores.
Codigo Descripcién Referencia
GOL Longitud Glabelo-Occipital Howells (1973)
BNL Longitud Basion-Nasion Howells (1973)
BBH Altura Basion- Bregma Howells (1973)
XCB Anchura Méaxima del Craneo Howells (1973)
XFB Anchura Frontal Maxima Howells (1973)
ZYB Anchura Bicigomatica Howells (1973)
AUB Anchura Biauricular Howells (1973)
ASB Anchura Biasteriénica Howells (1973)
BPL Longitud Basion-Prostion Howells (1973)
NPH Altura Nasion-Prostion Howells (1973)
NLH Altura Nasal Howells (1973)
NLB Anchura Nasal Howells (1973)
MAB Anchura del Paladar Howells (1973)
MDH Altura de la Mastoides Howells (1973)
OBH Altura Orbital Howells (1973)
OBB Anchura Orbital Howells (1973)
DKB Anchura Interorbital Howells (1973)
ZMB Anchura Bimaxilar Howells (1973)
FMB Anchura Frontal Howells (1973)
EKB Anchura Biorbital Howells (1973)
IML Longitud Inferior del Malar Howells (1973)
FRC Cuerda Nasion-Bregma o Frontal Howells (1973)
PAC Cuerda Bregma-Lambda o Parietal Howells (1973)
ocCcC Cuerda Lambda-Opisthion u Occipital Howells (1973)
M9 Anchura postorbital o Anchura frontal minima Martin y Saller (1957)
M43 Anchura facial superior Martin y Saller (1957)
M46 Anchura bimaxilar Martin y Saller (1957)
M55 Altura Nasal (sensu Martin) Martin y Saller (1957)
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TABLA 3: Resultados de las pruebas de Mantel y de Smouse-Long-Sokal (utilizado para eliminar los efectos de la distancia
geografica en los modelos terminados en “.G”). En la parte superior de la tabla se compara la matriz de distancias observadas
(BIO) con las diferentes matrices de disefio. En la mitad inferior las pruebas se han hecho manteniendo constante el
efecto de la distancia geogréafica (test de Smouse-Long-Sokal). *: p<0,05; **: p<0,01; *** : p<0,005; ****: p< 0,001.

Codigo Descripciéon BIO P
GEO Distancias geograficas en km. 0,371 *
CLIMA Distancias climéticas 0,309 *
MAA Mod. de Aislamiento Adaptativo -0,061
MAG Mod. de Aislamiento Geogréafico -0,010
MAGA Mod. de Aisl. Geog. Atenuado 0,035
MAAyA MAA y Araucanizacion 0,249
MAGyA MAG y Araucanizaciéon 0,266
MAGAvVA MAGA vy Araucanizacion 0,285
MAGAyAyC MAGAyYA y Corredor 0,620 o
CLIMA.G Distancias Climaticas (GEO=const.) 0,255
MAA.G Mod. de Aislamiento Adaptativo (GEO=const.) -0,145
MAG.G Mod. de Aislamiento Geogréafico (GEO=const.) -0,228
MAGA.G Mod. de Aisl. Geog. Atenuado (GEO=const.) -0,202
MAAyYA.G MAA + Araucanizacion (GEO=const.) 0,152
MAGyA.G MAG + Araucanizaciéon (GEO=const.) 0,117
MAGAVA.G MAGA + Araucanizacion (GEO=const.) 0,135
MAGAyAyC.G MAGA + Araucanizaciéon + Corredor (GEO=const.) 0,596 s

TABLA 4: Distancias de Mahalanobis (D?) entre el craneo de Punta Santa Ana y diversas series de
referencia. El nombre de la muestra corresponde al codigo asignado en la Tabla 1 o bien al nombre
original en Howells (1973). PT: probabilidad tipica. En negrita se presenta el mejor ajuste.

Muestra n Region D? PT
PATA 160 Patagonia continental (RPAM+ NPRE+ NERN+ NECH+ LAJU+ LACH+ SPCP) 31,98 | 0,059
TFMA 29 Caz. Rec. marinos de T. del Fuego y archipiélago chileno (TFMA) 22,88 | 0,350
TFTE 22 Cazadores recolectores terrestres de Tierra del Fuego (TFTE) 23,23 | 0,332
TEITA 50 Kenia, Africa 86,53 | 0,000

DOGON 52 Mali, Africa 88,32 | 0,000
ZULU 46 Sudafrica, Africa 74,58 | 0,000

BUSHMAN 49 Bosquimanos, Africa 79,93 | 0,000

ESKIMO 55 Esquimales de Groenlandia 57,00 | 0,000

PERU 55 Pert 65,79 | 0,000
ARIKARA 27 Dakota del Sur, U.S.A. 50,55 | 0,000
STA. CRUZ 51 California, U.S.A. 59,21 | 0,000
AUSTRALIA 49 Aborigenes australianos 70,57 | 0,000
TASMANIA 42 Aborigenes de Tasmania 62,30 | 0,000
TOLAI 54 Tolai, Melanesia 75,05 | 0,000
BURIAT 54 Buriatos, Siberia 53,15 0,000
N. JAPAN 32 Norte de Japén 62,58 | 0,000
S. JAPAN 41 Sur de Japén 61,46 | 0,000
NORSE 55 Noruega 51,43 | 0,000
ZALAVAR 45 Hungria 52,59 | 0,000
BERG 53 Austria 55,67 | 0,000
MOKAPU 49 Polinesia 64,11 | 0,000
GUAM 27 Polinesia 66,06 | 0,000
MORIORI 51 Polinesia 51,38 | 0,000
HAINAN 38 China meridional 75,95 | 0,000
ATAYAL 18 China meridional 66,05 | 0,000
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DISCUSION

¢Como pueden sintetizarse las ideas exis-
tentes en cuanto al poblamiento de una region y
los espectros de variabilidad intergrupal obtenidos
a partir del dato bioldégico? Una aproximacion
novedosa es representar diferentes escenarios de
poblamiento en forma de matriz de distancia. Dado
que también se ha sugerido que el clima es un factor
importante en la configuracion de la diferenciacion
craneofacial, también se construybé una matriz de
disefio que resume las diferencias climéticas entre
las diferentes localidades. Los modelos responden
a lo ya conocido para la regién e intentan ser el
compendio de los principales factores que pueden
haber configurado la dindmica de las poblaciones
humanas. Antes de discutir el ajuste de los diferen-
tes modelos a la variacion observada, se repasaran
estos factores y los trabajos previos realizados en
torno a ellos.

Los estudios basados en ADN mitocondrial
(Lalueza 1995; Lalueza et al. 1997a; Moraga et al.
2000) y morfologia craneal (Gonzélez-José et al.
2001b, 2002; Lahr 1995) coinciden al sefialar que,
en una escala continental, las muestras fueguinas
y patagénicas tienden a formar un grupo unico,
probablemente porque reflejan la coalescencia en
un ancestro comin que ocupd la region. Sin em-
bargo, cuando el esquema comparativo es refinado,
cierto grado de variabilidad y diferenciacion parece
observarse a nivel molecular y a nivel morfolégico
(Cocilovo y Guichén 1985; Guichén et al. 1989,
1991; Lalueza 1995; Lalueza et al. 1996, 1997b).
La mayoria de estos anélisis tienden a agrupar los
tres grupos fueguinos (selk nam, kawéskar y yamana)
y a ubicar a los grupos continentales (tehuelches) en
una rama externa. Los resultados presentados aqui
suelen seguir esta tendencia, aunque el grupo SPCP
esta claramente unido a los fueguinos.

En primer lugar, puede pensarse que la dife-
renciacion craneofacial se dio principalmente como
respuesta adaptativa al ambiente frio y severo de
Tierra del Fuego. Se ha intentado reflejar esta idea
en el modelo de distancias climéticas que, en tltima
instancia, representa las diferencias climatolégicas
entre las regiones estudiadas. Esta posibilidad ha
sido explorada en trabajos centrados en variables
de Howells (Hernandez et al. 1997; Lalueza et al.
1997b), que reportan evidencias en favor de una

adaptacion al ambiente frio, particularmente centrada
en la morfologia nasal. No obstante ello, la matriz
de distancias climaticas no present6 un buen ajuste
con la matriz de distancias bioldgicas y menos atin
luego de que las distancias geogréficas, que afec-
tan tanto al clima como a las distancias biolégicas,
fueran eliminadas del analisis. Esto no quiere decir
que la morfologia craneana no se haya adaptado
en modo alguno al ambiente frio de la region, sino
que esos cambios parecen haberse circunscrito a la
morfologia nasal y no son lo suficientemente fuertes
como para alterar un patrén subyacente de relaciones
interpoblacionales. Otra explicacion para la falta de
asociacion entre clima y morfologia craneal es que
el clima observado actualmente en Patagonia no es
explicativo de la historia climatica de la region. Esta
historia es compleja y caracterizada por multiples
cambios y fluctuaciones concentrados en un periodo
geolbgicamente breve de tiempo. Para una poblacion
humana que ha acumulado informacion tecnologica
a lo largo del desplazamiento desde Alaska hasta
Tierra del Fuego, ¢no hubiese sido mas efectiva
y veloz una mecénica adaptativa centrada en los
caracteres culturales, méas que en la modificacion
de la morfologia del craneo? De hecho, los cambios
climaticos en el extremo sur de América han sido la
norma mas que la excepcién, en especial en épocas
posteriores a la ocupaciéon humana. En todo caso,
y de acuerdo a Borrero (1989, 2001), los primeros
pobladores de Patagonia habrian estado adaptados
a los cambios constantes. Sin embargo, desde una
Optica biolbgica, es poco parsimonioso pensar en
muchos cambios en la morfologia craneofacial con-
centrados en poco tiempo. Esto lleva a pensar que
el fenotipo craneal observado no representa casos
de adaptacion extrema y que su cambio mediante
seleccion natural no significd grandes ventajas a las
poblaciones humanas de Patagonia. Es en estas situa-
ciones donde se vislumbran debilidades en las tesis
puramente adaptacionistas, porque ante un ambiente
que cambia rapidamente los cambios adaptativos
deben ser también rapidos. Es factible pensar que
el bagaje cultural y el conocimiento del medio, que
son capaces de moldearse y adaptarse mucho més
rapido que el bagaje genético, pudieron actuar més
en consonancia con los cambios ambientales que el
cambio selectivo del fenotipo craneal.

Las evidencias arqueoldgicas reflejan que
la adaptacion al medio cambiante de la transicion
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Pleistoceno-Holoceno y del Holoceno temprano se
consolidé a través de un conjunto de adaptaciones
tecnologicas, que habrian sido suficientes para
garantizar la supervivencia de los primeros grupos
y habrian optimizado el aprovechamiento de una
fauna en vias de extinciéon y de una nueva fauna
holocénica. El sitio de Monte Verde, el mas antiguo
de los conocidos hasta el momento para la region,
es un buen ejemplo del grado de sofisticacion en la
explotacion de recursos que desplegaban los grupos
tempranos.

Otras particularidades morfologicas de los
craneos fueguinos y patagénicos, como la robustez
craneofacial, han sido atribuidas al estrés mastica-
torio (Hernéndez et al. 1997; Lahr y Wright 1996).
Constantinescu (1999) sugiere que el desgaste den-
tario observado en los grupos patagénicos se debe
principalmente a una dieta dura. La misma autora
(Constantinescu 1999) también presenta pruebas
de uso parafuncional de los dientes en grupos
selk'nam. La dificultad de modelar los efectos del
estrés masticatorio en las poblaciones patagénicas
se debe a que todas comparten aproximadamente
los mismos tipos de dieta. Si el estrés masticatorio
esta relacionado con la dieta, entonces puede ser de
utilidad buscar asociaciones entre estrategias eco-
némicas y variabilidad craneofacial. Esto se llevé a
cabo a través del modelo de Aislamiento Adaptativo,
que simula un escenario en el cual las diferencias
craneofaciales estan asociadas al tipo de adaptacion
(marina o terrestre) de los grupos.

Este modelo refleja, al mismo tiempo, las
relaciones esperadas bajo un modelo de pobla-
miento defendido en algunos trabajos (Bird 1938;
Chapman 1982, 1987; Cocilovo y DiRienzo 1984;
Cocilovo y Guichon 1985; Guichén et al. 1989;
Ortiz-Troncoso 1989). Bajo este modelo, la estra-
tegia adaptativa marina habria sido introducida en
la regi6n a través de una migracién de poblaciones
maritimas provenientes de la costa Pacifica en el
norte de Chile. Esto implicaria que la estrategia
adaptativa no es un producto local de los grupos
canoeros fueguinos, sino que habria existido desde
la llegada misma de los primeros grupos. A este
estrato poblacional “maritimo” y entrando por una
ruta Pacifica, se le sumaria un estrato poblacional
“atlantico” que habria dado origen a los cazadores-
recolectores terrestres. Este esquema fue simulado
en el modelo de Aislamiento Adaptativo (MAA) que

intenta reproducir una separacién de los grupos,
bien por adaptaciéon a la explotaciéon de recursos
alimentarios diferentes, o por la pertenencia a estratos
migratorios diferentes (Pacifico versus Atlantico). Este
modelo (MAA) no se ajusto satisfactoriamente con
la variabilidad observada a nivel craneofacial. Estas
pruebas parecen contradecir las interpretaciones de
dos stocks poblacionales para Patagonia o la nocién
de que la explotacién de determinados recursos es
el principal elemento responsable de las diferencias
craneofaciales.

Para el caso de Tierra del Fuego y Patagonia,
el poblamiento esta fuertemente marcado por su his-
toria glacial en general y por la presencia de puentes
terrestres en el estrecho de Magallanes ocasionados por
descensos en el nivel del mar. Las fluctuaciones de los
campos de hielo patagénicos en respuesta al cambio
climatico pueden ser identificadas en la secuencia de
sedimentos, la geomorfologia del paisaje y los cambios
en los patrones de vegetacion (McCulloch et al. 1997).
El cruce desde el continente hacia la Isla Grande de
Tierra del Fuego a través de un puente terrestre fue
posible en varias oportunidades entre el 14.000 y el
8.000 AP (Borrero y McEwan 1997; McCulloch et al.
1997). La evidencia arqueolégica indica que los humanos
estaban presentes en la Isla Grande entre los 11.000 y
los 10.200 afios AP (Borrero y McEwan 1997). Con la
desaparicion del tltimo puente de conexién, esos grupos
quedaron aislados desde hace 8.000 afios AP hasta el
contacto con los europeos, a no ser que un flujo génico
se haya establecido a través de los grupos canoeros del
archipiélago chileno y los grupos continentales del sur
de la Patagonia, donde los pasos a través de los Andes
son bajos y accesibles.

Partiendo de esta informacion, pueden cons-
truirse modelos en los cuales las diferencias serian
provocadas por deriva génica con respecto a los grupos
continentales y, a las diferencias que podrian surgir en
estos Ultimos a través del flujo génico con otros grupos
continentales. En este contexto, el flujo génico al sur del
estrecho estaria limitado a intercambios exclusivamente
dentro de Tierra del Fuego y el archipiélago chileno, con
pequenas o nulas influencias de grupos no fueguinos.
Lanata (2000) también sugirié que en la isla Grande
de los Andes habrian funcionado como barrera, sepa-
rando los cazadores recolectores terrestres, al norte,
de los marinos, al sur de la cordillera. Este escenario
de poblamiento, en que los accidentes geograficos
separan a los cazadores terrestres de los maritimos,
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fue simulado teniendo en cuenta diversos grados de
intensidad (MAG y MAGA). En el modelo de Aislamiento
Geografico Atenuado, se asumi6 que las poblaciones
que habitaron el archipiélago chileno mantendrian
un flujo génico con los grupos continentales a través
de los pasos cordilleranos del sur de los Andes. Estos
modelos simples de aislamiento geografico tampoco
arrojaron resultados positivos en su comparacién con
las matrices de distancia genética minima.

En base a lo discutido maés arriba y a la gran
cantidad de datos histéricos y arqueoldgicos en
referencia a la araucanizacién, es menester pensar
que los modelos descritos anteriormente no estarian
completos si no se incluye en ellos algunas relaciones
hipotéticas surgidas luego de la importante migracién
araucanizante. Por ello, se volvieron a construir
todos los modelos anteriores simulando una oleada
de migracién araucanizante que habria afectado a
los grupos de norpatagonia. Finalmente y siguiendo
algunas fuentes etnograficas (Casamiquela 1990;
Musters 1871) y arqueolégicas (Borrero 2001; Gémez
Otero et al. 1998) se consider6 que las poblaciones
del centro patagénico podrian estar vinculadas
mediante un simple esquema de aislamiento por
distancia. En consecuencia se simul6 este escenario
mas complejo, incluyendo aislamiento geografico
atenuado en el extremo sur, araucanizacién en
el norte y aislamiento por distancia en el centro
(MAGAyYAyYC). Como se present6 en la seccion de
resultados, este modelo presentd el mejor ajuste
con las distancias craneofaciales, diferenciandose
claramente de las comparaciones restantes. Su
influencia fue notoria tanto cuando se mantuvieron
constantes los efectos de la separacion geogréfica,
como cuando se incluyeron en el andlisis.

Un punto fundamental a tener en cuenta y
que sirve de contraste independiente al anélisis de
permutaciéon de matrices, es que las predicciones
del modelo de mejor ajuste sean corroboradas por
el andlisis Relethford-Blangero, que esta enfocado
en la variacién intra-intergrupal y no en las relacio-
nes intergrupales exclusivamente. Los espectros de
variabilidad interna en Patagonia (Fig. 2) reflejan
altos niveles de heterogeneidad en la zona norte,
variabilidad en torno a la esperada en la zona
central y variabilidad significativamente por debajo
de la esperada en el extremo sur. Bajo el modelo
Relethford-Blangero, los residuales positivos se
producen por varios motivos: a) mayores niveles

de flujo génico de amplio rango desde una fuente
“externa” (Relethford y Blangero 1990) que aumente
la heterocigosidad de la poblaciéon en cuestion; b)
tasas de mutacibn mayores en el grupo en cuestion
con respecto a los grupos restantes (Powell y Neves
1999); ¢) un tamafio efectivo de la poblacion mayor
o tasas de crecimiento poblacional mas elevadas que
en las restantes poblaciones (Powell y Neves 1999);
o bien d) sesgos en el muestreo que aumenten la
variabilidad intragrupal artificialmente (Powell y
Neves 1999).

En el caso puntual de las poblaciones norte-
fas, la manera mas parsimoniosa de interpretar la
elevada variabilidad intragrupal observada es a través
del flujo génico que estos grupos podrian haber re-
cibido de las poblaciones araucanas (con un tamario
efectivo mucho mayor) que habitaban el centro de
Chile. Este mestizaje tiene su correlato cultural y
esta bien documentado en la literatura etnogréafica.
Se lo conoce como “proceso de araucanizaciéon”
(Casamiquela 1990), un fenémeno de dispersiéon
de las poblaciones araucanas que es observable en
el registro arqueoldgico en éareas pericordilleranas
desde el afio 1.000 dC (Mena 1997) y que se in-
tensifica cuando difunden masivamente su lengua y
cultura en el centro de Argentina en los siglos XVIII
y XIX. Asimismo, la araucanizaciéon trajo aparejada
una creciente belicosidad de los grupos Pampas
araucanizados, quienes disputaron una auténtica
guerra de desgaste con las poblaciones criollas del
centro argentino a través de los famosos “malo-
nes”, incursiones de saqueo que llegaron a asolar
importantes y fortificadas ciudades como Bahia
Blanca (abril de 1852). Como es de esperar, si el
analisis hubiese incluido una muestra de araucanos
de Chile, entonces éstos ya no formarian parte del
“universo” genético exterior y contribuirian a despla-
zar el centroide regional. Estos resultados podrian
considerarse como la primera evidencia biologica
del proceso de araucanizacion en Patagonia norte
y la regibn pampeana y como se ha visto, deberia
ser interpretado como un fenémeno migratorio que
seria responsable de la estructura poblacional que
se observa en los restos esqueléticos de periodos
histéricos.

Para el caso del centro patagénico, el resul-
tado del analisis Relethford-Blangero refleja niveles
acordes con lo esperado en el contexto regional. Esta
evidencia es congruente con la vision de que en el
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centro patagbnico no existieron barreras importantes
al flujo génico v que el contacto entre grupos sélo
estuvo limitado por la distancia que los separo. Este
resultado refuerza las evidencias obtenidas en rela-
ci6én al modelo de mejor ajuste, que precisamente
implica un escenario de flujo génico limitado por
distancia para el centro de la region.

Las muestras de Tierra del Fuego vy del sur
de Santa Cruz se emplazan en la zona de residuales
negativos, en la cual las muestras presentan sig-
nificativamente menor variabilidad interna que la
esperada. Para ambos casos, la disminucion de la
heterogeneidad puede deberse a que estos grupos
permanecieron al margen del flujo génico que po-
drian haber mantenido las poblaciones mas nortefias
con otros grupos. En particular, puede sugerirse
entonces que estos grupos han quedado al margen
de las oleadas araucanizantes mas importantes. Para
el caso de Tierra del Fuego, una fuente potencial
de reduccién de la variabilidad interna puede estar
dada por la dificultad en la asignacion etnogréfica
de los créneos. En este particular, Varela et al.
(1994, 1997) demuestran que las asignaciones del
material esqueletario hechas por Gusinde parecen
reflejar errores en la clasificacion de los restos como
canoero o cazador terrestre. Mediante técnicas de
analisis canénico, los autores demuestran que la
informacién somatométrica y craneométrica de un
mismo individuo son contradictorias en cuanto a la
asignaciéon de grupo en un alto porcentaje de casos,
reflejando errores en el proceder clasificatorio de
Gusinde. Si bien estos errores pueden haber sido
repetidos por otros investigadores, no parece que ello
sea de importancia en la muestra considerada aqui,
dado que no se ha estudiado el material de Gusinde,
depositado en los museos de Viena y Santiago de
Chile y la mayoria de los restos fueguinos utilizados
provienen de excavaciones arqueolégicas. Cabe acla-
rar, por ultimo, que si dos grupos presentan fuertes
afinidades morfolégicas, una primera consecuencia
practica es, precisamente, la dificultad de separarlos
en grupos discretos.

Otra explicacién a la baja variabilidad interna
de fueguinos podria ser un bajo tamario poblacio-
nal en relaciéon a las otras series estudiadas. Sin
embargo, no existen motivos de peso para pensar
que los grupos del extremo sur no alcanzasen los
tamarnos efectivos de poblacion que se alcanzaron
en el norte de Patagonia. Dado que no se cuenta

con estimaciones directas o indirectas de tamario
poblacional (excepto para los Selk nam, Garcia-Moro
1992 y Garcia-Moro et al. 1997), una aproximacion
posible al problema consiste en utilizar el método
Relethford-Blangero (1990) para simular posibles
escenarios demograficos para los grupos estudia-
dos. En un trabajo previo (Gonzéalez-José 2003) se
calcularon las distancias considerando diferentes
arreglos de tamarios poblacionales relativos, en los
cuales una poblacion fueguina cualquiera llega a
un tamarfio poblacional equivalente al 75%, 50%
vy 25% de una poblacién continental cualquiera.
Las matrices de distancia resultantes reflejaron
que el patron de distancias interpoblacionales para
Patagonia no se ve alterado cuando se establecen
relaciones de tamano poblacional discordantes entre
grupos fueguinos y patagénicos. El tinico cambio
perceptible consiste en un mayor agrupamiento
de los grupos fueguinos cuando se considera un
escenario demogréafico muy extremo, con tamarnos
poblacionales de las poblaciones fueguinas iguales
o menores al 50% del tamano de una poblacion
continental (Gonzalez-José 2003).

La deriva génica, por otro lado, podria dar
cuenta de la disminucién de la variabilidad en fue-
guinos, pero no parece explicar la corta distancia
que existe entre los grupos de Tierra del Fuego v
SPCP, en el extremo sur continental, a no ser que
este grupo haya mantenido cierto grado de contacto
con los grupos fueguinos.

La relevancia de los enfoques sobre la va-
rianza observada en torno a un centroide regional
radica en que la atencién se centra en la varianza
polimoérfica, es decir, aquella registrada en el seno
de las poblaciones y no sobre la variacion politipi-
ca, aquella existente entre las poblaciones (Comas
1967). Esto redunda en un cambio en el enfoque
de la variacion fenotipica, histéricamente explorada
con fines clasificatorios.

Los resultados concernientes al espécimen de
Punta Santa Ana deben discutirse en el contexto de la
evolucion de las estrategias adaptativas en Patagonia.
Teniendo en cuenta que el craneo de Punta Santa Ana
proviene del sitio catalogado como el més antiguo de
economia marina y considerando que presenta una
clara afinidad con grupos modernos de economia ca-
noera, ello lleva a pensar que la morfologia craneofacial
caracteristica de los grupos del archipiélago chileno y
del sur de Tierra del Fuego es anterior a la evolucion
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del modo de vida canoero. Esta evidencia resta peso
a cualquier hipotesis que justifique la evolucion de
estrategias adaptativas en Patagonia como el “motor”
del cambio morfologico a nivel del créaneo.

En funcion de las evidencias presentadas aqui y
de los datos provenientes de otros estudios, se plantea
a continuacion un modelo formal para el poblamiento
de la Patagonia. Este modelo puede ser evaluado, en
el futuro, en cuanto a sus puntos particulares o como
un modelo global.

UN MODELO PARA EL POBLAMIENTO
DE LA PATAGONIA

De acuerdo a los resultados obtenidos, puede
formalizarse un modelo para el poblamiento de Tie-
rra del Fuego-Patagonia, sintetizado en los siguientes
puntos:

1) Los grupos fueguinos y patagénicos comparten
un ancestro comun, que protagonizé el poblamiento
temprano de la region.

2) Tierra del Fuego fue poblada inicialmente por grupos
de economia indiferenciada, en algiin momento entre
los 10.000 y los 12.000 afios.

3) Las poblaciones fueguinas permanecieron aisladas
del continente durante los Giltimos 8.000 afios, salvo por
una conexion hipotética entre los grupos canoeros del
archipiélago chileno y los grupos del sur continental.
4) Las poblaciones fueguinas mantienen altos niveles
de flujo génico entre ellas.

5) No existieron barreras importantes al flujo génico
limitado por la distancia geografica en el centro de
Patagonia, probablemente entre la cuenca del Rio
Gallegos y el Rio Negro o Colorado.

6) La importante migracién araucana proveniente
allende los Andes modifica el patrén de distancias y
de variabilidad interna en aquellos grupos patagénicos
que reciben el impacto de este flujo durante un tiempo
prolongado: los grupos del norte precordillerano y de
La Pampa.

En referencia al primer punto, existen evidencias
provenientes de la genética molecular, la arqueologia
y la etnografia, que también respaldan este enunciado
particular. Diversos trabajos sobre morfologia craneal
(Gonzalez-Joseé et al. 2001b; Lahr 1995; Sardi 2002),
biologia molecular (Carnese 1995; Lalueza 1995,
Lalueza et al. 1997a; Mesa et al. 2000; Moraga
et al. 2000; Rothhammer et al. 1997), lingiisticos
(Casamiquela 1990), arqueoldgicos (Borrero 1989,

2001, Dillehay 2000) coinciden a la hora de agrupar
las poblaciones fueguinas y patagonicas cuando se
las compara con poblaciones de otras regiones de
América y el mundo.

Con respecto al segundo punto del modelo, los
arquedlogos han dedicado gran parte de su esfuerzo
a explorar los origenes de las dos grandes estrategias
adaptativas, marina y terrestre. Para algunos autores,
la estrategia canoera surge a partir de la migracion de
grupos ya adaptados a los ambientes litorales, que se
habrian expandido hacia el sur llegando hasta Tierra
del Fuego (Bird 1946; Chapman 1982, 1987; Ortiz-
Troncoso 1989). Algunos estudios de antropologia fisica
han respaldado este modelo, a partir del estudio de
series craneales fueguinas (Cocilovo y DiRienzo 1984;
Cocilovo y Guichén 1985; Guichoén et al. 1989). No
obstante, otros autores han demostrado que la mor-
fologia craneal de los grupos fueguinos y patagénicos
no apova la hipétesis de dos origenes distintos para
canoeros y cazadores terrestres (Gonzélez-José et al.
2002; Hernandez 1992; Lalueza et al. 1997b).

Para otros autores (Borrero 1987, 1997, 2001;
Dillehay 2000; Legoupil y Fontugne 1997; Orquera et
al. 1987; Piana 1984), la aparicion del modo de vida
canoera esta ligada més a fenémenos adaptativos,
ocasionados por factores ambientales como la presion
demogréfica local en ascenso, el aumento en el nivel del
mar y la expansion del bosque de Nothofagus (Mena
1997). Este ultimo evento ambiental marca un limite
claro en la temporalidad de la adaptacion maritima
porque la construccién de las canoas no es posible sin
acceso facil y directo al bosque. Debe recordarse que la
evidencia de adaptacioén maritima méas antigua procede
de Punta Santa Ana, con un fechado de 6.410 + 70
anos AP, muy posterior a las evidencias tempranas de
ocupacién (Ortiz-Troncoso 1975). Si ambas estrategias
estaban diferenciadas en el momento del poblamiento
temprano de la region, entonces los sitios costeros méas
antiguos deberian presentar una tecnologia especializada
en la caza y recoleccion marinas. Sin embargo, luego
de un examen exhaustivo de los sitios Tnel y Lancha
Packewaia, en el canal del Beagle, Piana (1984) y Orquera
et al. (1987) concluyeron que la adaptacién marina se
desarrolla una vez que las poblaciones se establecen
definitivamente en la Isla Grande de Tierra del Fuego.
En apoyo de esta visién, Legoupil y Fontugne (1997)
observan que los sitios tempranos en Tierra del Fuego
estan emplazados en zonas transicionales maritimo-
terrestres, lo que evidencia la falta de especializacién
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en la explotacion de los recursos. Para los horizontes
tempranos del sitio de Monte Verde (Chile), Dillehay
(2000) reporta una utilizacion muy generalista de los
recursos, que abarcan elementos del estuario, los rios
circundantes y los ambientes montafiosos. Ahora bien,
esta estrategia transicional v temprana, ;evolucion6
hacia una estrategia maritima de manera unica, o
bien se registr6 en varios lugares de la costa Pacifica?
Algunos arquedlogos se inclinan por la segunda opcion.
En un articulo reciente, Rivas et al. (1999) describen la
presencia de tres sitios ecotonales (zonas de transicion
entre ambientes de estepa y el bosque y ambientes
marinos) en torno a los que se concentran los sitios
mas antiguos y que registran evidencia de una transi-
cibn de cazadores recolectores terrestres a maritimos
a nivel regional. Estos focos transicionales estarian
representados por: 1) el Canal Beagle e isla Navarino,
en el area meridional extrema, siendo el componente
Tunel 1 el antecedente méas temprano de esta zona,
2) el sector medio del estrecho de Magallanes, seno
Otway, siendo el sitio Ponsonby la evidencia més antigua
de dicha transicion y 3) el sitio de Puente Quilo, en la
parte septentrional del archipiélago chileno, ubicado
en el norte de la isla de Chiloé y fechado en torno a
los 5.500 arios AP (Rivas et al. 1999).

El hecho de que la evolucion cultural desde una
estrategia generalista a una marina se haya dado con
cierta probabilidad de manera independiente en tres
lugares bien distanciados a lo largo de la costa sur y
occidental de Patagonia, lleva a pensar que la economia
marina no era parte del bagaje cultural de los primeros
pobladores, sino que surgi® como una adaptacién
dependiente de la aparicién de la “tecnologia de la ma-
dera” y condicionada por el establecimiento del bosque
de Nothofagus. En relacién a ello, el hecho de que el
espécimen de Punta Santa Ana presente afinidades con
grupos canoeros actuales indica que este proceso de
diversificacion estratégica se ha canalizado en evolucién
cultural més que en cambios a nivel del craneo. Para
Barth (en Borrero 2001), el origen del modo de vida
canoero es producto de estrés ambiental, dado por una
crisis en los recursos desencadenada por los cambios
climéticos v que originé la necesidad de explotar otros
recursos. Este mecanismo de cambio y adaptacion
cultural rédpido promovido por situaciones de estrés
es utilizado por Kelly y Todd (1989) para explicar el
poblamiento de América. De acuerdo a Borrero (1989,
2001), este mecanismo justifica apropiadamente la
falta de saturacion de los espacios abandonados v la

expansion a nuevos ambientes.

El distanciamiento biolégico de los grupos pa-
tagoénicos y fueguinos en funcion de su estrategia no
parece ser un fenémeno esperable bajo estas evidencias
arqueologicas: el hecho de que los grupos fueguinos y
del sur patagénico presenten similitudes craneofaciales
es totalmente compatible con las evidencias arqueol6-
gicas que sostienen una economia indiferenciada para
los primeros pobladores vy alto flujo génico entre los
habitantes del sur de Fuego-Patagonia. En este sentido,
debe notarse que el segundo grupo de mejor ajuste al
craneo de Punta Santa Ana es, precisamente, el grupo
de fueguinos terrestres, lo que grafica la homogeneidad
craneofacial entre estos grupos.

Ademas, de las evidencias geoldgicas que
demuestran el aislamiento de Tierra del Fuego desde
alrededor de 8000 afios, el tercer punto del modelo
encuentra respaldo en algunos trabajos moleculares.
Para Lalueza (1995) la inexistencia de haplogrupos
mitocondriales A y B en grupos del sur de Fuego-Pa-
tagonia, es explicable a partir de la carencia de dichos
haplogrupos en el estrato poblacional fundador de la
region y, el hecho de que estos haplogrupos no hayan
surgido en las muestras del sur mediante flujo génico
con otras poblaciones Amerindias, revela el grado de
aislamiento geografico al que llegaron los fueguinos
y patagones del sur. Debe notarse que las muestras
utilizadas por Lalueza también incluian individuos A6-
nikenk, equivalentes al grupo SPCP de este trabajo, que
tampoco presentaron los haplogrupos A y B. Desde
el punto de vista arqueologico, los grupos fueguinos
presentan claras muestras de divergencia: no existen
pinturas rupestres, la deformacion craneana no fue
una practica difundida v las estrategias de caza diferian
porque la diversidad de las presas era sensiblemente
menor (Borrero 2001).

El cuarto punto del modelo de poblamiento es
perfectamente compatible con estos datos, que reflejan
homogeneidad en el extremo sur de Fuego-Patagonia,
homogeneidad basada en ancestria comun vy flujo
génico (al menos durante los ultimos siglos, como se
desprende del material estudiado).

El quinto punto del modelo, que describe un
escenario de alta movilidad v flujo génico para el centro
patagodnico, encuentra respaldo en algunas evidencias.
Las poblaciones de Patagonia continental durante el
Holoceno tardio estuvieron probablemente acopladas a
un aprovechamiento estacional de las mesetas centrales
en primavera y verano y a un replegamiento hacia los
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rios en épocas desfavorables. Los rios de Patagonia
fueron fundamentales para el establecimiento de las
poblaciones humanas debido a que el agua es uno de
los recursos criticos en Patagonia (Borrero 1989, 2001;
Casamiquela 1990; Gémez Otero et al. 1998). Esta
movilidad importante en Patagonia se fundamenta en
el alto grado de transportabilidad que muestran algu-
nas materias primas liticas, que han sido desplazadas
desde fuentes lejanas hasta sitios en la meseta. Debe
destacarse que mas alla de los rios, no existen barreras
geograficas importantes al desplazamiento entre los
ambientes de meseta y la costa atlantica. De acuerdo
a las investigaciones arqueoldgicas de Goémez Otero
et al. (1998), la costa funcion6 como un puente de
contacto entre los grupos de Patagonia central. Estos
autores encuentran que materiales procedentes de la
costa se dan en muestras tempranas del interior de Pa-
tagonia, lo que indica circulacién de artefactos a través
de contacto directo o indirecto entre las poblaciones
de ambos ambientes.

En relacion al altimo punto del modelo, los
resultados etnogréficos, arqueoldgicos y lingiiisticos
respaldan la existencia de una oleada Araucana en
el centro de Argentina, que se exacerba en épocas
histéricas y modifica las caracteristicas bioldgicas y
culturales de los grupos de la Pampa. Recientemente,
Pérez y Barrientos (2001) demostraron que las pobla-
ciones tempranas de la regién pampeana presentan
grandes similitudes morfologicas con la serie de Rio
Negro estudiada aqui (NERN). Esto permite suponer
que las diferencias observadas en este trabajo son
recientes y que probablemente respondan al flujo
génico protagonizado entre los grupos pampeanos y
los grupos de inmigrantes araucanos. La magnitud del
cambio provocado en la poblacién receptora depende
directamente de las diferencias iniciales y de la tasa de
migracién. Los datos manejados en este trabajo no
permiten profundizar més al respecto, pero Moraga
et al. (2000) reportan altos niveles de heterocigocidad
para los grupos araucanos de Chile. Esta alta variabili-
dad puede llevar a suponer que aun cuando el impacto
inmigratorio no fue excesivamente fuerte en términos
demogréficos, la alta variabilidad de los inmigrantes
generaria una mayor diferenciacion de los grupos
pampeanos que recibieron el flujo araucanizante.

La discusion y falsacion de este modelo deberia
incluir méas poblaciones patagénicas que no han sido
estudiadas exhaustivamente, como los grupos de la isla
de Chilog, los haush de la peninsula Mitre o los grupos

del centro precordillerano. Por otro lado, los estudios
concernientes a los restos de horizontes tempranos (Mena
et al. 2003, Neves et al. 1999) y medios de Patagonia,
como el andlisis del craneo de Punta Santa Ana pre-
sentado aqui, son indispensables para estimar el cambio
longitudinal a lo largo de la historia de la region.

En cualquier caso, el estudio del poblamiento
de la Patagonia debe plantearse en términos globales
y a partir de la discusién conjunta de evidencias pro-
venientes de diversas disciplinas.

CONCLUSIONES

a) Los resultados provenientes del estudio intra e
interpoblacional de los grupos patagénicos sustentan
un modelo de poblamiento en el cual los grupos
fueguinos y del sur de la Patagonia presentan simi-
litudes probablemente a causa de ancestria comin
y flujo génico limitado al sistema sur del continente
v a la Tierra del Fuego.

b) Las poblaciones del centro Patagénico probable-
mente evolucionaron hacia un grado de diferenciacién
mediado por aislamiento y por distancia.

¢) El modelo de poblamiento propuesto se completa
considerando que los grupos del norte patagbénico y
del centro de Argentina recibieron altos niveles de
flujo génico externo a las muestras consideradas.
Este flujo génico esta constituido por el fenémeno
de araucanizacion, la invasién de grupos de len-
gua mapungdung que entraron a Argentina desde
Chile y ocuparon el norte de Patagonia y la region
pampeana.

d) Los modelos de poblamiento para Tierra del Fuego
y Patagonia que se fundamentan principalmente en la
evolucion de estrategias de subsistencia divergentes o
en la adaptacion climatica como factores principales
del cambio, no explican la variabilidad observada en
la morfologia craneofacial de los grupos.
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