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Resumen

El objetivo de este trabajo es realizar un analisis comparativo de la morfologia  Palabras clave
craneofacial en una muestra de 92 individuos del Holoceno temprano/medio Wmeo facial:
proveniente de Sudameérica y Norteamérica con el propdsito de discutir tanto  Poblamiento americano;
la diversidad biolégica presente en los individuos del Holoceno temprano del ~ Sudamérica; Norteamérica
continente americano, asi como las dinamicas de expansion ocurridas durante

el Holoceno temprano y medio, utilizando técnicas de ordenamiento mul-

tivariado y calculo de distancias bioldgicas. Nuestros resultados muestran

una relativa estructuracion geografica entre las muestras del este y el oeste

de Sudamérica, en la cual la muestra de Norteamérica se encuentra en una

posicién intermedia entre ambas con mayores similitudes con las muestras

del oeste. Los individuos de las pampas argentinas presentan similitudes con

los de Brasil, pero también con individuos de Chile y Colombia. Concluimos

que la diversificacion morfolégica entre las poblaciones del este y oeste de

Sudamérica se habria producido tempranamente, y algunas regiones como

las pampas argentinas recibieron el aporte de distintos linajes ancestrales.

Esta obra estd bajo una Licencia Creative Commons Atribucién 4.0 Internacional.
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Morphological affinities of the early/middle Holocene skele-
tons from North America and South America: a contribution
to the expansion dynamics of the southern cone

Abstract

The aim of this work is to carry out a comparative analysis of craniofacial
morphology in a sample of 92 individuals from the early/middle Holocene
from South and North America with the purpose of discussing both the bio-
logical diversity present in the early Holocene individuals from the American
continent, as well as the expansion dynamics occurred during the early and
middle Holocene, by using multivariate ordination techniques and calcula-
ting biological distances. Our results show a moderate geographic structure
between the samples from eastern and western South America, in which the
sample from North America is in an intermediate position between both, and
presents larger similarities with the samples from the west. Individuals from
the Argentine Pampas show similarities with those from Brazil but also with
individuals from Chile and Colombia. We conclude that the morphological
diversification between the populations of eastern and western South America
occurred early, and some regions such as the Argentine Pampas received the
contribution of different ancestral lineages.

Afinidades morfoldgicas dos esqueletos do Holoceno inicial/
médio da Ameérica do Norte e América do Sul: uma contri-
buicdo para a dinamica de expansao do cone sul

Resumo

O objetivo deste trabalho é realizar uma analise comparativa da morfologia
craniofacial em uma amostra de 92 individuos do Holoceno inicial e médio de
América do Sul e América do Norte, a fim de discutir a diversidade biologica
que apresentaram as primeiras populagdes em chegar ao continente, bem como
as dinamicas de expansao no decorrer do Holoceno inicial e médio, usando
técnicas de ordenagao multivariada e calculo de distancias bioldgicas. Nossos
resultados mostram uma relativa estruturagao geografica entre as amostras do
leste e oeste da América do Sul, na qual os individuos da América do Norte
estdo em uma posicao intermediaria entre as duas, ainda que com maiores
semelhangas com as amostras ocidentais. Os individuos das pampas argenti-
nas apresentam semelhangas com os de Brasil, mas também com os de Chile
e Colombia. Concluimos que a diversificagao morfoldgica entre as populagdes
do leste e oeste da América do Sul teria acontecido mais cedo, e algumas
regides como as pampas argentinas receberam a contribuigao de diferentes
linhagens ancestrais.

Introduccion

Los estudios sobre la diversidad biologica de los individuos mas tempranos
de las Américas se remontan a casi 200 afios atras, cuando se encontraron y
describieron los primeros esqueletos humanos de Sudamérica considerados
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antiguos (Lund, 1840, 1844; Ameghino, 1880; Hrdlicka, Holmes, Willis, Wright
y Fenner, 1912). Desde entonces, se han planteado varios interrogantes, tales
como: donde se originaron los ancestros de los individuos que llegaron a las
Américas, cuando llegaron, y cuales fueron las dinamicas de expansion pobla-
cional, por mencionar sélo algunos (Neves y Pucciarelli, 1989; Neves y Hubbe,
2005; Fagundes et al., 2008; Gonzalez-José, Bortolini, Santos y Bonatto, 2008;
Pucciarelli, Perez y Politis, 2010; de Azevedo et al., 2011; de Saint Pierre et al.,
2012; Hubbe, Strauss, Hubbe y Neves, 2015; Raghavan et al., 2015; Skoglund
et al., 2015; Posth et al., 2018; entre otros). Actualmente, gracias al aporte de
distintas disciplinas, al creciente niumero de muestras arqueologicas dispo-
nibles, y a los avances tecnolégicos de las tltimas décadas, muchas de las
preguntas pueden ser abordadas con mayor profundidad. Esto ha permitido
avanzar en aspectos tales como el origen de la(s) poblacion(es) ancestral(es)
de las Américas, para el cual se considera que la mayor parte proviene del
este de Asia (Moreno-Mayar ef al., 2018a; Posth et al., 2018); y la antigiiedad
de los humanos en las Américas, que gracias al avance de estudios recientes
se sostiene la presencia humana en el centro sur de Norteamérica antes del
ultimo maximo glacial (Ardelean et al., 2020; Boéda et al., 2021; Bennett et al.,
2021; Madsen et al., 2022). Sin embargo, mas alla de la gran atencién que esta
region ha recibido a lo largo de las tltimas décadas, atin quedan muchos
aspectos por ser estudiados e interpretados en mayor profundidad.

Uno de los aspectos que atin queda por dilucidar es aquel relacionado con las
dinamicas de expansion de las poblaciones humanas a lo largo y a lo ancho de
ambos continentes. Una vez llegados a Beringia, multiples caminos podrian
haber sido adoptados en la dispersion hacia el sur (Miotti, 2006; Achilli et al.,
2008; Goebel, Waters y O’'Rourke, 2008; Perego et al., 2010; Bodner et al., 2012;
Reich et al., 2012; Achilli ef al., 2013; Battaglia et al., 2013; Llamas et al., 2016).
En Norteamérica, gracias al avance de estudios paleoambientales, arqueolo-
gicos y genéticos, existen dos hipétesis principales que explican la dispersion
humana de esta amplia region: la ruta costera, a lo largo de la cual los primeros
humanos se desplazaron a lo largo de la costa Pacifica y desde alli se expan-
dieron tanto hacia al interior de Norteamérica como hacia Centroamérica y
Sudamérica (Erlandson et al., 2007; Tamm et al., 2007; Fagundes et al., 2008;
Bodner et al., 2012); y la ruta interior, segiin la cual se plantea que los despla-
zamientos se realizaron mediante el corredor libre de hielo entre las masas de
hielo Laurentino y Cordillera (que cubrian lo que son actualmente las provin-
cias de Alberta y el este de la Columbia Britanica), cuya disponibilidad como
pasaje se estima habria empezado hace 13.000 afios AP (Pedersen et al., 2016;
Potter et al., 2017). No se descarta la utilizaciéon de ambas rutas, lo cual inevi-
tablemente queda supeditado a las condiciones climaticas que prevalecieron
en diferentes momentos.

doi: 10.34096/runa.v43i2.10882
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Figura 1. Modelos que explican la dispersién humana temprana en Sudamérica:
(a) divergencia temprana en el noroeste de Sudamérica; (b) ruta costera a lo largo
del Pacifico y migraciones trasandinas; (c) una combinacién de los anteriores.

En base a expectativas arqueoldgicas y antropoldgicas previas, estudios gené-
ticos recientes plantean que las expansiones humanas iniciales a Sudamérica
habrian comenzado hace aproximadamente 16.000 afios AP, luego de la
divergencia entre los linajes que fueron descriptos como NNA/SNA (North
Native Americans, South Native Americans), seguido de una expansion desde
Mesoamérica que habria comenzado hace 8.000 afios AP y que alcanz6
Patagonia hace aproximadamente 5.000 afios AP (Moreno-Mayar et al., 2018a;
Posth et al., 2018). De acuerdo con interpretaciones de la evidencia arqueo-
logica, lingtiistica, genética y osteoldgica, existen al menos dos modelos que
explican la dispersiéon humana temprana en Sudameérica: a) una divergencia
temprana en el noroeste de Sudamérica, a partir de la cual las poblaciones
humanas se habrian bifurcado siguiendo, por un lado, una ruta andina a lo
largo del océano Pacifico; y por otro lado, poblaciones mas pequefias habrian
seguido un trayecto a lo largo de llanuras aluviales y/o a lo largo del océano
Atlantico (Gruhn, 1994; Tarazona-Santos et al., 2001; Miotti, 2006; Pucciarelli
et al., 2006; Wang et al., 2007; Rothhammer y Dillehay, 2009; Yang et al., 2010;
Harris ef al., 2018). La alternativa mas fuerte a dicho modelo es b) una expan-
sion inicial mediante una ruta costera a lo largo del Pacifico, a partir de la cual
se habrian producido migraciones trasandinas hacia el este del continente
(Wang et al., 2007; Bodner ef al., 2012; Rothhammer, Fehren-Schmitz, Puddu y
Capriles, 2017; Gémez-Carballa et al., 2018); aunque no se deberia descartar c)
una combinacién de ambos modelos (Miotti, 2006; Menéndez, Rademaker y
Harvati, 2019) (Figura 1). Luego, durante fines del Holoceno medio y comien-
zos del Holoceno tardio se establecio otra etapa de dinamicas expansivas que
no seran abordadas en este trabajo, tales como el arribo de individuos de
Mesoameérica desde hace aproximadamente 5.000 afios (Moreno-Mayar et al.,
2018a; Posth et al., 2018) y los movimientos de escala continental de grupos
Tupi desde el Holoceno medio al tardio (Ramallo et al., 2013; Iriarte et al., 2017).

El analisis de la variacién morfologica de los esqueletos humanos del Holoceno
temprano y medio de las Américas puede contribuir al debate sobre las mas
antiguas dinamicas de expansion en el continente (Neves y Pucciarelli, 1989,
1991; Neves y Hubbe, 2005; Sardi, Rozzi, Gonzalez-José y Pucciarelli, 2005;
Gonzalez-José et al., 2008; Perez, Bernal, Gonzalez, Sardi y Politis, 2009;
Pucciarelli et al., 2010; de Azevedo et al., 2011; Manriquez et al., 2011; Hubbe et



Variacion morfoldgica y afinidades bioldgicas de esqueletos del Holoceno... [57-85]

ISSN 1851-9628 (en linea) / ISSN 0325-1217 (impresa)

Runa [43.2 (2022)

al., 2015; Menéndez et al., 2015; Delgado Burbano, 2017; von Cramon Taubadel,
Strauss y Hubbe, 2017; Kuzminsky et al., 2018, entre otros). A partir del estudio
de la variacion craneométrica de los esqueletos humanos mas tempranos del
continente hallados a la fecha pueden discutirse posibles vias de dispersién
con base en las similitudes y diferencias morfométricas entre individuos de
distintas areas (Pucciarelli et al., 2006, 2008). Se ha planteado previamente la
existencia de una estructura geografica este-oeste principalmente para pobla-
ciones humanas recientes, donde las poblaciones del este fueron descritas pre-
sentando los niveles mas bajos de variacion intrapoblacional, neurocraneo de
tamafo pequeno y grandes similitudes con los individuos mas tempranos de
Sudamérica (Tarazona-Santos ef al., 2001; Pucciarelli et al., 2006). Asimismo, tra-
bajos previos han demostrado que muchos de los individuos tempranos proce-
dentes de distintas regiones presentan grandes similitudes entre si, e.g., Sabana
de Bogota y Lagoa Santa (Neves et al., 2013; Hubbe et al., 2015), mientras que
otros investigadores destacan la gran variacion intrapoblacional e interpobla-
cional de las primeras poblaciones humanas que se dispersaron en las Américas
(Gonzalez-José et al., 2008; Hubbe et al., 2020, entre otros). Sin embargo, aun
quedan por analizar las causas de dicha variacion morfologica, asi como las
similitudes y diferencias de individuos del Holoceno temprano/medio con el
fin de interpretar dinamicas poblacionales de expansion.

El objetivo de este trabajo es analizar las afinidades morfoldgicas de algunos de
los esqueletos mas antiguos de Sudameérica con el fin de evaluar los modelos
que describen patrones de expansion en el continente durante el Holoceno
temprano y medio, es decir, momentos inmediatamente posteriores a las pri-
meras expansiones humanas. Mediante el analisis de la variacion morfologica
los esqueletos humanos del Holoceno temprano y Holoceno medio inicial,
discutiremos las dinamicas de expansion ocurridas previamente al cambio
poblacional que tuvo lugar luego del Holoceno medio (“mid-Holocene population
turnover”, sensu Posth et al., 2018). Pondremos a prueba el modelo segtin el cual
se habria producido una divergencia temprana en el noroeste de Sudameérica,
a partir de la cual las poblaciones humanas se habrian escindido siguiendo, ya
sea una ruta andina o costera a lo largo del océano Pacifico y, por otro lado,
un trayecto hacia el interior del continente y/o a lo largo del océano Atlantico.
Si este modelo permite explicar la dispersion de las poblaciones humanas en
Sudamérica, entonces esperamos encontrar una estructuracion poblacional con
muestras del oeste y este del continente que presenten las mayores diferencias
entre si, mientras que las muestras al interior de cada una de estas regiones
deberian presentar mayores similitudes entre si. Si, por el contrario, los resul-
tados muestran similitudes entre individuos del oeste y este de Sudamérica,
entonces dicho modelo no es suficiente para explicar las dispersiones humanas
tempranas. Si este fuese el caso, el modelo que plantea una expansion inicial
mediante una ruta costera a lo largo del Pacifico, a partir de la cual se habrian
producido migraciones trasandinas hacia el este del continente, explicaria
las primeras expansiones humanas en Sudamérica. Cabe destacar que aqui
estamos evaluando el rango de ocupaciones inmediatamente posteriores a
las expansiones mas tempranas del continente, asi como también los posibles
movimientos ocurridos entre el Holoceno temprano y medio. Por lo tanto, no
estamos considerando la existencia de migraciones mas recientes ni de flujo
génico entre regiones durante el Holoceno tardio, lo cual ha sido evaluado en
detalle en otros trabajos, y dada su complejidad requiere un analisis porme-
norizado entre las distintas regiones (Garcia, Pauro, Nores, Bravi y Demarchi,
2012; Ramallo et al., 2013; Posth et al., 2018; Barberena et al., 2020; Postillone,
Martinez, Flensborg y Dejean, 2020; entre otros).

doi: 10.34096/runa.v43i2.10882



ISSN 1851-9628 (en linea) / ISSN 0325-1217 (impresa)
Runa /43.2 (2022)

doi: 10.34096/runa.v43i2.10882

Materiales y métodos

Muestra

[57-85] Lumila Paula Menéndez, Maria Clara Lopez Sosa y Ana Solari

Tabla 1. Composicién de las muestras utilizadas para el presente estudio e infor-
macién cronoldgica asociada. La cronologia se presenta de dos maneras: rangos
cronoldgicos relativos basados en la estratigrafia indicados al comienzo con “~”,
y fechados radiocarbénicos directos calibrados con un rango de dos sigmas indi-
cados con “*”. En este Ultimo caso, se presenta el fechado entre paréntesis.

Cronologia en afios

Pais/ Sitio Niumerode  Sexo calibrados con dos e
o o . . ., Referencia bibliografica
Region arqueoldgico  individuos  (M/F/I) sigma (cronologia en
arfios “C AP)
Plattsmouth Owsleyy Jantz (1999); Jantz y Owsley
1/1/ ~10,000-9,
Oss, Nebraska 2 ve 10,000-9,000 (2001)
Wet Gravel Pit, Key (1982); Owsley y Jantz (1999); Jantz y
2 1/1/0 ~10,000-9,000
Nebraska Owsley (2001)
Gilder Mound, K 82); Owsl t ; Jant
ilder Moun ) o/r/o ~10,000-9,000 ey (1982); Owsley y Jantz (1999); Jantz y
Nebraska Owsley (2001)
Lime Creek, K 82); Owsl t ; Jant
ime Cree ) Jolo ~10,000-9,000 ey (1982); Owsley y Jantz (1999); Jantz y
Estados Nebraska Owsley (2001)
Unidos
Buhl, Idaho 1 o/1/0 12,772-12,474 (10,675 + 95)* Green et al. (1998); Lepper (2014)
Wizards Beach, 10,516-10,245 Tuohy y Dansie (1997); Owsleyy Jantz
1 1/o/0 5
Nevada (9,225 + 60)* (1999); Lepper (2014)
Spirit Cave 2, Tuohy y Dansie (1997); Jantz y Owsley
1 1/o/0 10,720-10,571 (9,415 + 25)*
Nevada (2001); Lepper (2014)
Pefi6n de los o/t/o 072010571 (10 - Gonzalez et al. (2003, 2015); Pucciarelli,
10,720-10,571 (10,755 + 75)* , . . .
Barios Ill 1 7 57 BED Gonzalez-José, Neves, Sardi y Rozzi (2008)
Gonzalez et al. (2003, 2015); Pucciarelli,
Tl /o/ ,104-11,606 (10, 65)* . .
dpacoyal 1 vore 12,104-11,606 (10,200 = 65) Gonzalez-José, Neves, Sardi y Rozzi (2008)
Metro Balderas ) Jolo 10500 Pucciarleli Gonzalez-José, Neves, Sardiy
Rozzi (2008); Gonzalez et al. (2015)
México Paleoméxico
Pucciarelli Gonzélez-José, Neves, Sardiy
Cuenca 10- 1 1/o0/o0 ~10,000-9,000 .
Rozzi (2008)
613652
Gonzalez et al. (2015); Pucciarelli
Chimalhuacé /o/ ~10,
imafhuacan 1 vore 10:500 Gonzalez-José, Neves, Sardi y Rozzi (2008)
Cueva del ) Jolo 00047000 Gonzalez et al. (2015); Pucciarelli
Tecolote 9:0007: Gonzélez-José, Neves, Sardi y Rozzi (2008)
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Referencia bibliografica

Groot (1992); Correal Urrego y Ardila
(1979); Pucciarelli et al. (2006); Delgado

_68 %
00 +) Burbano (2017)
Colombia
$182-6480 (7269 + 65— Corr(::'al U.rrego y van der Hammen (1977);
Tequendama 10 6/4/0 848 + 56" Pucciarelli et al. (2006); Delgado Burbano
%45 +5 (2015, 2017)
8724-66 —
Chile c » 724 6621(7420 ';'*225 Schiappacasse y Niemeyer (1984); Arriaza
amarones 1 2/0 15 + 390
(Norte) 4 5 3 5+ 39 (1995); Pucciarelli et al. (2006)
. 8530-5748 (7871 + 30 -5158 Cardich (1964); Pucciarelli et al. (2006);
Lauricocha 4 3/1/0 R .
+27)* Fehren-Schmitz et al. (2015)
Peru
11.045-8.452 (9,020 + 650)* Chauchat (1975); Chauchat y Lacombe
Paijan 1 1/0/0 194576452 19,020 £ 65 (1984); Chauchat, Ivez, Briceno y Uceda
(1998); Pucciarelli et al. (2006)
Serra da ;
. 1 o/o/1 9526-9681 (8640 + 30)* Menéndez et al. (2022)
Capivara
Brasil (Este/
Noreste)
Lagoa Santa sh1zlo 5000-7000 Pucciarelli et al. (2006); Da-Gloria, Neves
1 ~1 -
g 39 7 7 y Hubbe (2017)
Politis, Barrientos y Stafford ;
La Tigra 1 1/o/o 8177-7941 (7270 + 60)* oS arrllen 0s y Stafford (2011)
Menéndez et al. (2015)
Politis, Messineo, Gonzdlez, Alvarez y
Laguna de los . . . .
Pampas 1 1/0/0 10,238-9,762 (8971 + 77)* Favier Dubois (2012); Menéndez et al.
P (2015)
Politis y B ; Menéndez et al.
Necochea ) Jolo 19387676 (7013 + 67)" olitis y Bonomo (2011); Menéndez et a
Argentina (2015)
(Pampas) .
Politis y B ; Menéndez et al.
Arroyo del Moro 2 1/1/0 7845-7571 (6885 + 73)* olitis y Bonomo (2012); Menéndez et a
(2015)
Politis, Gutiérrez y Scabuzzo (2014);
A S /1/ 8554-8 60)*
royo Seco 2 2 vvo 554-8370 (7700 £ 60) Menéndez et al. (2015)
Politis, Barrientos y Stafford ;
Arroyo Chocori 1 1/0/o0 7882-7681 (7010 + 60)* ontis arrllen os y Stafford (2011)
Menéndez et al. (2015)
TOTAL 92 63/28/1

63
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Figura 2. Mapa con la localizacién de las muestras analizadas.
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Compilamos una muestra de 92 individuos adultos del Holoceno temprano
(e.g., 11.700-8.200 afios AP; Walker et al., 2012) y Holoceno medio (e.g., 8.200-
4.200 afios AP; Walker et al., 2012) procedentes del norte de Chile, Perti, pam-
pas argentinas, Colombia, este de Brasil, México y Estados Unidos (Figura 2;
Tabla 1). Los datos fueron obtenidos principalmente de la base de datos abierta
recolectada por el Dr. Héctor Pucciarelli (Pucciarelli et al., 2006, 2008; Paschetta,
Gonzalez-José y Lanata, 2017), y la base de datos publicada por el Dr. Richard
Jantz y el Dr. Douglas Owsley (Owsley y Jantz, 1999). Los nombres de las
medidas (e.g., distancias lineales) registradas en ambos casos difieren dado
que dichos investigadores tenian distintas preguntas de trabajo. Mientras que
Jantz y Owsley estaban interesados en inferir la historia poblacional a partir de
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las muestras que estudiaron —para lo cual emplearon las variables definidas
por W. W. Howells (Howells, 1995; Jantz y Owsley, 2001) —, Pucciarelli definio
variables craneofuncionales, ya que su interés era evaluar la influencia de fac-
tores ambientales en la variacion craneofacial (Pucciarelli, 2008; Sardi, 2017).
Sin embargo, visto que, en algunos casos, las medidas morfométricas fueron
definidas segun los mismos puntos anatémicos, estas pueden considerarse
homodlogas a pesar de que tienen distintos nombres.

En la Tabla 1 se detalla el nimero de individuos, informacion cronologica
asociada, y la estimacion del sexo para cada una de las muestras. Mientras que
algunas muestras presentan fechados radiocarbdnicos directos, otras presen-
tan informacion del contexto arqueoldgico que permite asociarlas a un rango
cronologico. En el presente trabajo, las muestras fueron agrupadas por sitio
arqueologico y también por region geografica (correspondiente con el terri-
torio politico del pais donde hoy se encuentran), siguiendo el agrupamiento
utilizado previamente por Menéndez et al. (2015) para esta misma base de
datos. Dado el caracter fragmentario de las muestras del Holoceno temprano,
hemos decidido analizar todo el conjunto disponible, a pesar de que los dis-
tintos tamafios muestrales puedan afectar la interpretacion de los resultados.

Variables morfométricas

Tabla 2. Lista de las medidas lineales craneofaciales usadas para este estudio.

Abreviatura Nombre de la medida (puntos craneométricos que la delimitan)

LN Longitud neurocraneana (nasion-opistocraneo)

AN Ancho neurocraneano (eurion-eurion)

AF Ancho facial (cigion-cigion)

HNM Altura neurocraneana media (basion-bregma)

HF Altura facial (nasion-prostion)

HR Altura respiratoria (nasion-nasoespinal)

AR Ancho respiratorio (alar-alar)

HO Altura éptica (punto supraorbitario medio-punto infraorbitario medio)
AO Ancho 6ptico (dacrion-ectoconquio)

AA Ancho alveolar (ectomolar-ectomolar)

Se seleccion6 un total de diez medidas lineales que describen tanto rasgos
morfométricos de la béveda craneana como del esqueleto facial (Tabla 2).
Estas diez medidas se encontraban presentes en ambas bases de datos mor-
fomeétricas, y fueron registradas siguiendo a Pucciarelli (2008) y, en el caso de
Jantz y Owsley (2001), siguiendo a Howells (1973). Las medidas fueron selec-
cionadas buscando encontrar un equilibro para maximizar tanto la inclusion
de la mayor cantidad de individuos del Holoceno temprano en la muestra,
como el niimero de variables para describir de manera mas completa la varia-
cion morfolégica de esta. Sin embargo, en muchos casos nos enfrentamos con
dos dificultades: 1) los craneos estudiados no se encuentran completos y, por
ende, no permiten registrar un mayor niimero de medidas; 2) la cantidad de
variables equivalentes entre ambas bases de datos es baja. De todas maneras,
consideramos que las diez medidas lineales seleccionadas representan una
solucion intermedia cuando se compara con otros trabajos que utilizaron una
muestra similar, algunos empleando solo seis variables (Steele y Powell, 1992),
y otros, 22 variables (Jantz y Owsley, 2001).

No hemos realizado analisis del error interobservador dado que no existen
individuos en comtin en ambas bases de datos para los cuales se pueda calcular
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si existen diferencias en el registro de datos. Sin embargo, a pesar de que la
base de datos de los individuos de Estados Unidos fue registrada por otros
observadores distintos al resto de la muestra, consideramos relevante incluir
tales muestras como comparativas en nuestro trabajo. Por esto es por lo que
seguimos el criterio previamente aplicado por Delgado Burbano (2015), quien
también utiliz6 dicha base de datos comparativa después de haber constatado
que se siguieron los mismos procedimientos de registro de las variables aqui
analizadas. Asimismo, a pesar de que las muestras no se encuentran balan-
ceadas segun el sexo de los individuos (63 individuos masculinos, 28 feme-
ninos, 1 indeterminado), seguimos trabajos previos que han sido analizado
individuos de esta base de datos sin ningun tipo de correcciéon preliminar
por sexo (Pucciarelli et al., 2006, 2010; Menéndez et al., 2015, 2019). Esta base
de datos contiene la mayoria de los individuos mas antiguos recuperados en
las Américas, por lo que dicho sesgo se encuentra asociado con la visibilidad
arqueoldgica en relacion con los entierros del Pleistoceno final y del Holoceno
temprano (Dillehay, 1997).

Las distancias lineales que fueron registradas por los observadores de ambas
bases de datos constituyen variables de forma (form). La forma (form en inglés)
estd compuesta por forma (shape en inglés) y tamano (centroid size) (Zelditch,
Swiderski, Sheets y Fink, 2004). Dado que el objetivo de este trabajo es anali-
zar la variaciéon en forma (shape), calculamos las razones de Mosimann para
poder obtener variables que excluyan la informacion de tamafio geométri-
co (i.e., media geométrica). Estas razones fueron calculadas como el cociente
entre cada una de las distancias y la media geométrica de la totalidad de las
distancias por cada individuo (Darroch y Mosimann, 1985; Jungers, Falsetti
y Wall, 1995). Todos los siguientes analisis fueron realizados empleando las
variables de forma (shape).

Analisis estadisticos

La variacion morfologica de los individuos de las Américas fue explorada
por medio de un analisis de componentes principales (ACP). Este método
es ampliamente utilizado en estudios morfométricos, ya que permite reducir
la dimensionalidad de los datos estudiados, al mismo tiempo que resume
y ordena el porcentaje de la variacion descrita por las diferentes variables
(Mitteroecker y Gunz, 2009). Mediante el ACP se transforma el conjunto
original de variables (aqui, las diez medidas craneométricas) en un nuevo
conjunto de variables no correlacionadas entre si que representan la mayor
variacion del conjunto de datos (Zar, 2010). Se realizé un ACP utilizando la
totalidad de los individuos y agrupando las muestras por region geografica,
lo cual se corresponde con el actual territorio politico de cada pais (ver Tabla
1). Complementariamente, utilizando los scores de los diez componentes prin-
cipales (CP) que resumen la variacion total en la muestra se realiz6 un analisis
de funciones discriminantes (AFD). El AFD es un analisis estadistico multi-
variado que se diferencia del ACP porque su proposito es encontrar un eje de
combinacién de las variables que permita maximizar la diferencia existente
entre grupos definidos a priori (Zar, 2010). Asimismo, el AFD estima la distancia
que hay entre cada individuo y el centroide de cada grupo usando distancias
Mahalanobis, que permiten clasificar las muestras segin las variables dentro
de los grupos previamente establecidos. Ya que las muestras son asignadas al
grupo mas cercano, dicha clasificacion nos permite evaluar afinidades entre
individuos. Tomando en cuenta la heterogeneidad que existe en el tamafio
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muestral, llevamos a cabo el AFD especificando las probabilidades a priori
para cada grupo proporcional a la frecuencia de individuos por grupo. De esta
manera, presentamos los graficos que muestran la dispersion de las muestras
alo largo de los dos primeros componentes principales, y de los dos primeros
ejes discriminantes, asi como también tablas que muestran la contribucion de
las variables utilizadas en los dos primeros componentes y ejes principales.
Complementariamente, reportamos la matriz de la tasa de clasificacion predi-
cha para cada grupo, la cual resume las probabilidades posteriores esperadas
para cada muestra.

Las afinidades biologicas entre los individuos tempranos de las Américas fue-
ron evaluadas mediante distancias biologicas. Para esto calculamos distancias
Mahalanobis, mismas que son ampliamente utilizadas para evaluar similitudes
entre poblaciones, ya que consideran la posible correlacion entre las variables
aleatorias, ademas de no verse afectadas por la escala y la unidad de las varia-
bles (Mahalanobis, 1930). Las distancias Mahalanobis fueron representadas
mediante un analisis de coordenadas principales (ACoP), cuyos resultados se
presentan mediante un grafico de dispersion de los dos primeros ejes (Davis,
1986). Para el calculo de distancias y su representacion visual, se agruparon
las muestras por sitio arqueologico usando la media de las medidas morfo-
métricas de los individuos agrupados segun el sitio arqueoldgico, aunque
para México y Estados Unidos utilizamos las medias del conjunto. Dado que
el presente estudio apunta a discutir dinamicas de expansion en Sudameérica,
las muestras de México y Estados Unidos son utilizadas como comparativas, y
por eso decidimos mantener a los individuos agrupados en estas dos regiones.

El analisis de componentes principales, el analisis de coordenadas principales
y el andlisis discriminante fueron realizados con los programas PAST (v. 2.17,
Hammer, Harper y Ryan, 2001) y JMP (v. 16, by the SAS Institute Inc., 2021),
mientras que las distancias Mahalanobis fueron calculadas en R (R Core Team,
2021).
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Resultados

Variacion morfoldgica de los individuos tempranos de las Américas

Figura 3. Andlisis de la variacion morfoldgica de los individuos tempranos de las
Américas, agrupados por region geografica: A) Dispersion de las muestras a lo
largo de los dos primeros componentes principales; B) Dispersion de las mues-
tras a lo largo de los dos primeros ejes discriminantes.
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Tabla 3. Contribucién de las variables utilizadas para este estudio en cada com-
ponente principal (CP) o eje discriminante (ED); las dos primeras columnas refie-
ren al ACP de todos los individuos agrupados por region; las columnas terceray
cuarta, al AD de todos los individuos agrupados por regién. En negrita se indican
las variables que mayormente contribuyen a maximizar la variacion de la muestra
(ACP) o de los grupos (AD).

PCA todos los individuos Analisis discriminante todos

por region los individuos por region

S : 1 :
LN 0.256 0.047 4.020 -0.561
AN -0.111 0.234 -3.804 1.523
AF -0.847 0.082 -0.914 -3.147
HNM 0.400 0.515 1.585 -0.924
HF 0.091 -0.757 -21.675 -9.869
HR 0.175 -0.293 8.071 22379
AR 0.032 0.012 2.638 9.856
HO 0.047 0.002 -3568 7.995
AO -0.003 0.091 0.666 -17.330
AA -0.041 0.066 12.980 -9.923

El ACP realizado con la totalidad de los individuos agrupados por regiéon
geografica muestra que los dos primeros componentes principales (CP) expli-
can el 50% de la variacion total de la muestra (Figura 3A). A pesar de que
existe una gran superposicion en el rango de variacion, al observar la distri-
bucidén de las muestras a lo largo del CP2 se puede ver que los individuos del
este/noreste de Sudamérica (Brasil) se encuentran hacia el extremo positivo,
mientras que los individuos provenientes de la region andina o el oeste del
continente (Colombia, Perti, Chile) se encuentran hacia el extremo negativo
de dicho rango (Figura 3A). Adicionalmente, las muestras de Norteamérica
(México, Estados Unidos) se ubican hacia el centro de la distribucién, aunque
mas cercanas a las del oeste de Sudamérica, mientras que las de Argentina se
distribuyen a lo largo de toda la variaciéon del CP2, y ocupan un lugar central
en la distribucién. El CP1 no muestra diferencias que puedan explicarse segiin
los criterios aqui seguidos; otros factores que exceden a los objetivos de este
trabajo contribuirian a explicar la variacion a lo largo de este componente.
Sin embargo, se destaca que algunas muestras presentan una amplia varia-
cién a lo largo del CP2 (Brasil, Colombia, Pert1), mientras que otras presentan
una variacion mas acotada (Argentina, Chile). Las muestras de Norteamérica
(México, Estados Unidos) se encuentran hacia el extremo negativo del CP1,
presentan un rango acotado de variacion y una fuerte superposicion. La Tabla
3 muestra la contribucion que tiene cada una de las variables morfométricas
en los componentes principales. Para el CP1, puede verse que las variables
que mayormente contribuyen son el ancho facial (AF) y la altura neurocra-
neana media (HNM). Los individuos del este de Sudamérica (Brasil, y parte
de los individuos de las pampas argentinas) presentan esqueletos faciales mas
angostos que los individuos del noroeste del continente (Colombia, Pert).
Complementariamente, aunque en menor medida, los individuos del noroeste
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del continente presentan bévedas craneanas mas bajas en sentido superior-
inferior, mientras que, en comparacion, los individuos de Brasil, y parte de
los de las pampas presentan bévedas mas altas.

Tabla 4. Matriz clasificatoria del andlisis discriminante. Resumen de la tasa de
clasificacién predicha para cada grupo. Se destacan en negrita los valores men-
cionados en el texto.

Real Tasa predicha

Argentina | Brasil | Chile | Colombia | EUA | México | Peri
Argentina 0.375 0.250 | 0.125 0.250 0.000 | 0.000 | 0.000
Brasil 0.02§ 0.875 | 0.000 0.000 0.02§ | 0.050 | 0.025
Chile 0.000 0.000 | 1.000 0.000 0.000 | 0.000 | 0.000
Colombia 0.053 0.105 | 0.000 0.842 0.000 | 0.000 | 0.000
EEUU 0.000 0.000 | 0.000 0.000 0.889 0.111 | 0.000
México 0.000 0.167 | 0.000 0.167 0.000 | 0.667 | 0.000
Perd 0.000 0.200 | 0.000 0.200 0.200 | 0.000 | 0.400

La variacioén a lo largo de los dos primeros ejes discriminantes (ED) resume
un 75% de la variacion de la muestra, y presenta una moderada estructuracion
geografica (Figura 3B). El ED1 diferencia las muestras de Sudamérica en sen-
tido oeste-este. Las muestras de Colombia, Chile, y Perti se encuentran en el
extremo negativo del ED2, mientras que, en el extremo positivo, se ubican las
de Brasil (Figura 3B). Las variables que mayormente contribuyen a las diferen-
cias alo largo del ED1 son la altura facial, altura respiratoria, y ancho alveolar
(Tabla 3). Las muestras de Sudamérica, a diferencia de las de Norteamérica,
presentan esqueletos faciales mas altos en sentido supero-inferior, maxilares
mas amplios y narices mas altas. El ED2 separa a las muestras en sentido
norte-sur; las muestras de Norteamérica (Estados Unidos, México) se ubican
hacia el extremo negativo, mientras las muestras de Sudamérica se encuentran
hacia el extremo positivo (Colombia, Chile, Pert). Algunos individuos de Pert,
Argentina, y Brasil presentan afinidad con las muestras de Norteamérica. Las
muestras de Argentina se encuentran en una posicion central considerando
ambos EDs; algunos individuos son similares a aquellos de Brasil y otros
a las muestras del oeste del continente (Figura 3B). Algunos individuos de
Colombia y México se encuentran mas cercanos a la distribucién de Brasil.
Las variables que mayormente contribuyen a dicha diferenciacién son la altu-
ra respiratoria y la altura 6ptica, de manera que las muestras del oeste del
continente presentan narices y 0rbitas mas bajas que las de los individuos de
Brasil (Tabla 3). La matriz de clasificaciéon muestra que los grupos de Brasil,
Colombia, Chile y Estados Unidos son los mas homogéneos; los dos tltimos
son los que muestran tasas de clasificacion correcta mas altas (1.000 y 0.889,
respectivamente). En contraste, las muestras de México, Perti, y Argentina
presentan una mayor variacion intramuestral, con valores entre 0.667 y 0.375
(Tabla 4). Esto confirma los resultados previos, de acuerdo con los cuales algu-
nos individuos de Argentina presentan grandes afinidades con individuos de
Colombia y Brasil, mientras que las muestras de México presentan afinidades
morfologicas con las de Brasil.

Cabe destacar que las interpretaciones de los resultados del analisis de com-
ponentes principales y analisis discriminante pueden verse afectadas por el
tamano muestral diferencial.
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Figura 4. Andlisis de coordenadas principales que muestra las afinidades bioldgi-
cas entre los individuos de las Américas en base a distancias Mahalanobis entre
las muestras a lo largo de las dos primeras dimensiones.
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Los resultados de la evaluacion de las afinidades biologicas entre individuos
procedentes de sitios arqueoldgicos del Holoceno temprano y medio muestran
que existe cierta asociacion entre algunas muestras en funcién de cercania geo-
grafica, cronologia, o las rutas de dispersion utilizadas (Tabla 5). Las distancias
Mahalanobis permiten vislumbrar cierto patron geografico y cronoldgico. Los
individuos mas similares entre si son aquellos de Arroyo Seco 2/Tequendama,
Camarones/Arroyo del Moro, Lagoa Santa/Arroyo Seco 2, Tequendama/Checua;
Tequendama/Camarones; Estados Unidos/México; Lagoa Santa/Tequendama;
Tequendama/Arroyo del Moro, y Lauricocha/Estados Unidos (Tabla 5).
Mientras que en la mayoria de los casos estas muestras presentan distancias
geograficas medias (salvo Checua/Tequendama, que son muy proximas entre
si), las muestras de Lagoa Santa/Arroyo Seco 2 se encuentran en el este de
Sudamérica; las de Checua/Tequendama, Camarones/Tequendama en el oeste
del continente; y las muestras de Camarones/Arroyo del Moro se encuentran
ambas en el Cono Sur (Tabla 5). No existen similitudes entre muestras muy
distantes geograficamente, como podria ser Estados Unidos/Arroyo Seco 2.
Asimismo, la muestra de Camarones/Arroyo del Moro y Tequendama/Arroyo
del Moro presenta una superposicion cronoldgica ~7800-7500 afios AP, mien-
tras Camarones/Tequendama presentan una superposicion de ~8100-6600
anos AP (Tabla 1); sin embargo, es interesante observar que, a pesar de que la
muestra de Tequendama presenta similitudes con la de Arroyo Seco 2, estas
no presentan un rango cronoldgico similar (Tequendama es mas reciente).
Asimismo, Lagoa Santa/Arroyo Seco 2 presentan una superposicion cronoldgi-
ca alrededor de ~8500-8300 afios AP (Tabla 1) y ambas se encuentran ubicadas
en el este del continente, pero los individuos no parecen presentar similitudes
morfologicas. Una gran cantidad de pares de muestras presentan diferencias
significativas entre si. Entre las muestras que mas difieren entre si se pueden
destacar las de Laguna de los Pampas y Paijan, que presentan grandes diferen-
cias con la mayoria de las otras. La muestra de Laguna de los Pampas presenta
grandes diferencias con otras de la misma region: Necochea, Chocori, Arroyo
del Moro, Arroyo Seco 2, pero también con Camarones y Paijan. La muestra de
Paijan presenta grandes diferencias con las muestras de Toca dos Coqueiros y
Estados Unidos (Tabla 5). Dichas muestras no presentan superposiciones en los
rangos cronoldgicos; algunas son del Holoceno medio, y otras, del temprano
(Tabla 1). A lo largo de la primera coordenada del PCoA se puede ver cierta
estructuracion geografica de acuerdo con la cual las muestras del oeste del
continente (Paijan, Lauricocha, Tequendama, Checua) y las de Norteamérica
(Estados Unidos, México) se encuentran hacia el extremo positivo, y las del
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este, hacia el extremo negativo (Laguna de los Pampas, Arroyo Seco 2, Lagoa
Santa, Arroyo del Moro, Necochea, Toca dos Coqueiros), aunque existen
algunas excepciones a este patron (Camarones, La Tigra, Chocori) (Figura 4).
Particularmente, Paijan, Toca dos Coqueiros y Necochea son las mas disimiles
de toda la muestra, y se ubican en los extremos de la distribucion (Figura 4).

Discusion

En este articulo se analizo la variacion morfolégica de un conjunto de indivi-
duos del Holoceno temprano y medio de las Américas, con el fin de evaluar las
afinidades biologicas entre ellos para discutir posibles modos de expansion de
los descendientes de los primeros humanos en Sudamérica. El linaje de grupos
Nativos Sudamericanos (SNA: South Native Americans) divergio hace ~16,000
afnos AP, lo cual coincide con estimaciones de la llegada de los primeros huma-
nos a Sudamérica basadas en la distribucion de fechados directos calibrados
(Prates, Politis y Perez, 2020; Moreno-Mayar et al., 2018b). Sin embargo, cabe
destacar que, actualmente, el esqueleto mas antiguo de Sudamérica reportado
con fechado radiocarbonico directo proviene de la Cueva de Candonga, en
Cordoba, Argentina (media 2 sigma: 12.272 anos calendaricos AP; Cornero,
Neves y Rivero, 2014), lo que significa que los esqueletos del Holoceno tem-
prano que han sido hasta ahora recuperados —muchos de los cuales forman
parte de las bases de datos que fueron aqui analizadas— no representan los
descendientes directos de los primeros migrantes, ya que son ~200 generacio-
nes mas recientes. Es decir, los esqueletos mas antiguos disponibles para ser
estudiados pertenecen a individuos que ya estaban asentados en Sudameérica,
por lo que su variacién morfoldgica brinda informacion acerca de posibles
dindamicas de expansién en el continente durante los primeros milenios. En
este trabajo en particular, nos focalizamos en la variacién morfoldgica de los
individuos recuperados que vivieron durante el Holoceno temprano y medio.

Nuestros resultados muestran que existe una relativa estructuracion geogra-
fica este-oeste de las muestras estudiadas, lo cual en parte sustenta el mode-
lo de divergencia poblacional temprana en el noroeste de Sudamérica como
resultado de una separacion en al menos dos grupos que siguieron distintas
direcciones (Gruhn, 1994; Tarazona-Santos et al., 2001; Miotti, 2006; Pucciarelli
et al., 2006; Wang et al., 2007; Rothhammer y Dillehay, 2009; Yang et al., 2010;
Harris et al., 2018). Las similitudes morfologicas entre individuos del este de
Sudamérica (Brasil, Argentina) y sus diferencias con muestras del oeste del con-
tinente (Pert, Colombia) —lo cual ha sido ilustrado con los resultados del ADF,
ACP, y PCoA — provee sustento al modelo segtn el cual los primeros grupos
humanos que llegaron al noroeste de Sudamérica se separaron en dos grupos
que migraron de manera independiente, uno siguiendo la costa Pacifica y el
otro siguiendo la costa Atlantica o el interior del continente. Es decir, la diversi-
ficacion morfologica basal entre poblaciones del este y oeste de Sudamérica se
remontaria a ~16,000 afios AP (Moreno-Mayar et al., 2018a; Prates et al., 2020).
En este trabajo hemos asumido la existencia de un pulso de expansion antes del
Holoceno medio (Rothhammer y Dillehay, 2009; Moreno-Mayar et al., 2018a;
Posth et al., 2018), pero no debe descartarse que la descripta diferenciacion
entre muestras del este y oeste del continente puede reflejar una contribucion
diferencial de varios linajes ancestrales (Pucciarelli et al., 2006). Asimismo, la
gran variacién morfolégica de la muestra —fundamentalmente evidenciada
a través de los individuos de Argentina— apoya trabajos previos que plan-
tean que las poblaciones del este de Sudamérica presentan mayor variacion
intragrupal que las poblaciones del oeste del continente (Tarazona-Santos et
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al., 2001; Pucciarelli et al., 2006; Menéndez et al., 2015), y trabajos que proponen
una diversidad morfoldgica alta para los individuos del Holoceno temprano
de las Américas (Sardi et al., 2005; Gonzalez-José et al., 2008; Hubbe et al.,
2020) y particularmente para Brasil (Menéndez et al., 2022). Sin embargo, esta
afirmacion no se mantiene en todos los casos ya que las muestras de Brasil se
caracterizan por una gran homogeneidad intrapoblacional, lo cual concuerda
con lo descripto anteriormente (Hubbe ef al., 2015).

La amplia variacién morfologica que muestran los individuos provenientes
de las pampas argentinas, las similitudes que presentan con individuos de
areas geograficas distantes e incluso del oeste del continente (Camarones,
Tequendama), asi como las grandes diferencias entre individuos de esta region
(Laguna de los Pampas con Necochea, Arroyo del Moro, Chocori, Arroyo Seco
2) complejiza la interpretacion de dicho modelo. Es decir, si bien el modelo de
divergencia temprana en el noroeste de Sudamérica explica la variaciéon de la
mayoria de los individuos analizados, no explica completamente la variacion
morfologica de los individuos del Holoceno temprano y medio aqui analiza-
dos. La gran variacién que presentan las muestras de las pampas argentinas,
ilustradas por los resultados del ACP y el PCoA donde algunos individuos
muestran mayores afinidades entre si (Arroyo del Moro/Arroyo Seco 2), otros
con individuos de Brasil (Arroyo Seco 2/Lagoa Santa), mientras que otros con
muestras de Chile (Arroyo del Moro/Camarones), apoya la hipdtesis de que
algunas poblaciones del Cono Sur derivan de dos linajes que se habrian expan-
dido independientemente, uno Pacifico/Andino y otro Amazdnico/Atlantico
(sensu Gomez-Carballa et al., 2018). Estos resultados coinciden con resulta-
dos craneométricos previos que muestran una gran variacion morfoldgica en
individuos del Holoceno temprano de las pampas argentinas, y su asociacion
con individuos tempranos de otras regiones distantes tales como Lagoa Santa
(Pucciarelli et al., 2010; Menéndez et al., 2015, 2017), y estudios genéticos que
muestran flujo génico entre individuos de las pampas y de los Andes Centrales
(Mugzzio et al., 2018). La variacion morfoldgica que ilustran los resultados del
ACP y ADF, donde las muestras de Pampa se encuentran en el centro de la
distribucion, y las muestras de Brasil y Colombia en los extremos, apoyan
esta interpretacion. Sin embargo, debe tenerse en cuenta que esta puede estar
influenciada por el bajo tamafio muestral de la muestra aqui analizada de las
pampas argentinas, que no permite poner a prueba estadisticamente dicha
hipotesis ni llegar a interpretaciones conclusivas. Asimismo, otro factor que
también debe tenerse en cuenta cuando se analizan los cambios en la morfo-
logia craneofacial es el impacto de factores no-aleatorios, los cuales aqui no
fueron evaluados, pero ya han sido planteados previamente en muestras del
Cono Sur de Sudamérica (Perez y Monteiro, 2009; Fabra y Demarchi, 2011;
Perez et al., 2011; Menéndez, 2018).

Asimismo, las grandes diferencias morfoldgicas que encontramos entre el
individuo de Laguna de los Pampas respecto de otros de la misma region
pueden explicarse como resultado de que aquel representa un linaje basal atn
mas antiguo, mientras los otros individuos representan linajes mas recien-
tes o mestizajes entre unos y otros (Roca-Rada et al., 2021). El fechado mas
antiguo que presenta este sitio (es el craneo mas antiguo con fechado direc-
to en Sudameérica), en comparacion con los otros, provee sustento a dicha
interpretacion (media 2 sigma: 9997 afos calendaricos AP; Politis et al., 2012).
Complementariamente, nuestros resultados muestran que el individuo de
Arroyo Seco 2 se encuentra en el centro de la distribucién en cuanto a la
variacion morfologica de las muestras de las pampas argentinas, lo cual apoya
estudios previos que describen a las muestras de Arroyo Seco 2 como mixtas
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con un componente de Lagoa Santa/Anzick, pero también con un componen-
te comun a las otras poblaciones sudamericanas del Holoceno medio (Posth
et al., 2018; Roca-Rada et al., 2021). Esto sugiere que durante el Pleistoceno
final al Holoceno medio habrian confluido en las pampas argentinas pobla-
ciones provenientes de linajes independientes que habrian llegado a través del
Atlantico, pero también poblaciones que habrian migrado como producto de
expansiones trasandinas. Es decir, consideramos que en las pampas argenti-
nas habria existido continuidad poblacional durante el Holoceno temprano y
medio con un moderado influjo de individuos asociados a linajes diferentes
(Politis, 2008; Messineo et al., 2019; Postillone et al., 2020). De esta manera,
los resultados de nuestro trabajo podrian interpretarse segtin un modelo de
expansiones de linajes ancestrales de distintas procedencias (Figura 1c) para
el caso de las pampas argentinas.

Con relacion a la variacion de las muestras del oeste de Sudameérica, las grandes
similitudes entre algunas muestras (Checua/Paijan, Tequendama/Lauricocha),
y también con las muestras de Norteamérica (Estados Unidos/Lauricocha,
Estados Unidos/Tequendama), puede deberse a que estas derivarian de un
mismo linaje ancestral. Esto concuerda con trabajos previos, en los cuales, a
partir de analisis integrales de datos genéticos y morfoldgicos, se planted que
la falta de diferenciacién genética y la moderada diversificacion morfologica
de muestras de la sabana de Bogota puede deberse a un proceso de asimila-
cion entre poblaciones locales y poblaciones de regiones adyacentes (Delgado
Burbano, Rodriguez, Kassadjikova y Fehren-Schmitz, 2021). Ademas, estudios
genéticos muestran una asociacion estrecha entre muestras de Sudamérica y
el individuo de Anzick-1 del noroeste de Estados Unidos (Posth ef al., 2018),
lo cual indica que el individuo de Anzick-1 formaba parte del mismo linaje
ancestral del cual divergieron las poblaciones de Sudamérica. Respecto del
centro y sur de los Andes, en Pert1, las moderadas diferencias que encontramos
entre los individuos de Lauricocha y el individuo de Paijan pueden explicarse
por el relativo aislamiento geografico de los grupos humanos que vivian en la
sierra y en la costa. Seguin estudios genéticos recientes, dicha diversificacion
entre poblaciones de la sierra y de la costa tiene una profundidad temporal
que se remonta a, al menos, ocho milenios (Lindo et al., 2018; Harris et al.,
2018; Nakatsuka ef al., 2020). Las similitudes entre las muestras del oeste de
Sudamérica pueden interpretarse como resultado de la expansion a lo largo
de la costa del Pacifico (Kuzminsky, 2013; Kuzminsky ef al., 2018), mientras
que las similitudes de la muestra de Chile con individuos de Pampa (Arroyo
del Moro/Camarones) apoyan la existencia de migraciones trasandinas que
se describieron mas arriba, desde la region del Pacifico hacia el interior del
continente (Harris ef al., 2018; Gomez-Carballa et al., 2018).

Finalmente, las muestras de Norteamérica presentan una variacién morfoldgica
moderada, con fuertes afinidades y una gran superposicion entre si. Ademas,
en general, se encuentran mayormente asociadas a las muestras del oeste de
Sudamérica. Creemos que este patron de afinidades podria explicarse como
resultado de la expansion ocurrida de Mesoamérica hacia Sudamérica durante
el Holoceno medio (Moreno-Mayar ef al., 2018a). Asimismo, la ausencia de
la sefial Austromelanesia entre los individuos del oeste de Sudamérica (de
acuerdo con Moreno-Mayar et al., 2018a, por el momento tinicamente presente
en individuos de Lagoa Santa; aunque seguin Posth et al., 2018, probablemente
atribuible a un sesgo metodoldgico en los analisis realizados por Moreno-
Mayar et al., 2018a), y la divergencia temprana de los individuos del oeste de
Sudameérica (Harris et al., 2018) podrian explicar la menor variacién de los
individuos de Norteamérica y del oeste de Sudamérica. Sin embargo, estas
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muestras son de tamafio pequefio y han sido agrupadas para fines compara-
tivos, por lo que se espera que el analisis de la variacion de los individuos de
Norteamérica pueda explorarse en mas detalle en futuros trabajos.

Para concluir, nuestros resultados apoyan que la morfologia craneofacial
es una aproximacion ttil para discutir dinamicas de dispersiéon humana en
Sudameérica. Asimismo, muestran que la dispersion humana en Sudameérica es
mas compleja que lo que ha sido planteado en los recientes modelos. Si bien el
modelo de divergencia temprana en el noroeste de Sudamérica explica gran
parte de la estructuracion geografica entre muestras del este y oeste del conti-
nente, hay ciertas regiones como las pampas argentinas para las cuales dicho
modelo no resulta valido. Cabe destacar que para esta region existe una gran
cantidad de sitios arqueoldgicos con pocos individuos por sitio (a excepcion
de Arroyo Seco 2, para el cual, de todas maneras, analizamos un individuo
solamente). Para las otras regiones (e.g., Lagoa Santa, Brasil; Tequendama,
Colombia), existe una gran cantidad de individuos provenientes de un mismo
sitio arqueologico. Es decir, la gran variacion que encontramos en la muestra
de las pampas argentinas puede deberse a que no contamos con una repre-
sentacion de una gran cantidad de individuos de un solo sitio arqueologico
(en términos de conservacion de craneos completos), o a que no haya una
gran cantidad de sitios representados en las muestras de las otras regiones (a
excepcion de Colombia, representada por dos sitios). Estudios futuros deberan
mejorar el disefio muestral e incluir, por ejemplo, para Brasil, individuos de
varios sitios arqueoldgicos de distintas regiones para poner a prueba la hipdte-
sis de un modelo mixto (e.g., divergencia temprana y migraciones trasandinas)
en pos de explicar la diversificacion de los humanos en Sudamérica durante
el Holoceno temprano y medio.
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