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POBLAMIENTO HUMANO, DIFERENCIACION ECOLOGICA Y
DIVERSIFICACION FENOTIPICA EN AMERICA

S. lvan Perez *

Resumen

Los humanos modernos han ocupado progresivamente diferentes regiones del mundo durante los
ultimos 80.000 afos. América fue el ultimo continente al que llegaron durante su expansion. En este trabajo se
revisara y discutird el conocimiento de la dispersion, divergencia y diversificacion de las poblaciones americanas
empleando evidencia molecular, arqueoldgica y morfométrica. La primera muestra una divergencia a partir de
grupos del Centro de Asia 15.000 afos atras y posteriormente un efecto fundador serial durante la dispersién de
las poblaciones en América. Asimismo, los estudios morfométricos sugieren que estas poblaciones se diversificaron
fenotipicamente en relacion a variables ecolégicas como la dieta durante el Holoceno. Futuras investigaciones re-
queriran el empleo de marcadores moleculares nucleares, muestras con una mayor antigtiedad, una discusion sobre
las causas de la variacion morfométrica y molecular, y el analisis de la importancia de la variacion ecoldgica. Estas
investigaciones permitiran tener un panorama mas rico acerca de la diversificacion de los aborigenes americanos.

Palabras Clave: Dispersion de los Humanos Modernos; Poblaciones Americanas; Variacién Molecular; Evidencia
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HUMAN PEOPLING, ECOLOGICAL DIFFERENTIATION AND PHENOTYPIC DIVERSIFICATION IN AMERICA
Abstract

Modern humans have occupied different regions of the world for the past 80,000 years. America was the
last continent to which they arrived during this process of expansion. This paper reviews and discusses current
knowledge regarding the dispersion, divergence and diversification of American populations using molecular,
archaeological and morphometric evidence. Molecular evidence supports a divergence from Central Asia ca.
15,000 years ago and a serial founder effect during human dispersion into America. In addition, morphometric
studies suggest that environmental variables such as diet played an important role on the phenotypic diversi-
fication among these populations during the Holocene. However, further investigations will require the use of
nuclear molecular markers, older skeletal samples, as well as discussing the causes of molecular and morphometric
variation and the importance of ecological variation. These investigations will enable a more complex picture of
the diversification of Native Americans.
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INTRODUCCION

Comprender la historia evolutiva y los procesos involucrados en el poblamiento de
una region ha sido de gran interés para la biologia evolutiva y la antropologia. Cuando
una poblacién coloniza un nuevo territorio se produce un proceso de dispersiéon geo-
gréfica,’ acompanado por el surgimiento, la divergencia? y la extincion de poblaciones,
asi como por el establecimiento de patrones de flujo génico entre ellas. Estos procesos
definen la dimension histérica del poblamiento de la regidn, que en adelante denominaré
su historia evolutiva. Conjuntamente con la dispersién y divergencia de las poblaciones
se produce un proceso de diferenciacion ecoldgica y diversificacion fenotipica.® Estos
procesos pueden interactuar de manera compleja durante la historia evolutiva para ge-
nerar patrones caracteristicos de variacion. Particularmente, las influencias ambientales
experimentadas por los individuos durante la dispersién y divergencia de las poblacio-
nes pueden dar lugar a diferencias fenotipicas a través de la diferenciacién genética —es
decir, los factores ecoldogicos pueden actuar directamente como un agente selectivo— o
a través de respuestas fenotipicas durante el desarrollo (Katzmarzyk y Leonard, 1998;
Schluter, 2000; Perez et al., 2011).

Los humanos modernos se han dispersado progresivamente hacia diferentes regio-
nes del mundo durante los ultimos 80.000 anos (Cavalli-Sforza y Feldman, 2003; Forster,
2004; Mellars, 2006). Durante este proceso el continente americano fue el ultimo territorio
en ser ocupado por los humanos modernos. La evidencia arqueoldgica y molecular sugiere
que el ingreso a nuestro continente se habria producido hace aproximadamente 15.000
anos antes del presente (AP) (Fagundes et al., 2008; Goebel et al., 2008; Steele y Politis,
2009). El numero de poblaciones fundadoras, las caracteristicas de la dispersion a través del
continente y las causas de los patrones de variacion fenotipica resultantes han sido objeto
de intenso debate desde comienzos del siglo XX en el seno de la antropologia americana
(Hrdlicka, 1937; Imbelloni, 1938; Neves y Pucciarelli, 1989; Perez et al., 2007a; Goebel et al.,
2008; Gonzalez-José et al., 2008; Pucciarelli, 2009).

Los estudios bioantropolégicos realizados recientemente se han centrado en el re-
levamiento de distintas caracteristicas craneométricas y moleculares con el fin de estudiar
Unicamente la historia evolutiva de las poblaciones en el continente (e.g., Neves y Pucciarelli,
1989; Bonatto y Salzano, 1997; Neves et al., 2003; Goebel et al., 2008; Gonzdlez-José et al.,
2008; Pucciarelli, 2009). Estos trabajos en general han tratado ambos tipos de evidencia
como equivalentes en cuanto a su capacidad para estimar la historia de los humanos
modernos en América. Estudios recientes en biologia del desarrollo, biologia molecular y
ecologia de poblaciones sugieren que los marcadores moleculares como las secuencias de
ADN mitocondrial (ADNmt) y cromosoma constituyen una excelente fuente de informacién
para el estudio de la historia evolutiva. Sin embargo, muchos de los rasgos morfoldgicos
empleados tradicionalmente como los craneométricos podrian estar relacionados con
factores ecoldgicos, particularmente en regiones geograficas con una divergencia temporal
corta como es el caso de América (Carroll et al., 2007; Perez et al., 2011).
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En este trabajo se seguira una aproximacion alternativa a la que emplea informa-
cién morfoldgica y molecular Unicamente con el fin de estudiar la historia evolutiva en
América. En particular se revisard y discutira la historia evolutiva y los procesos asociados
de diferenciacion ecoldgica y diversificaciéon fenotipica de las poblaciones americanas,
principalmente los observados en Sudamérica, empleando evidencia molecular, arqueo-
I6gica y morfométrica. En primer lugar, se estudiaran el patron, el tiempo de dispersion
y la divergencia de las poblaciones americanas, asi como su origen a partir de las pobla-
ciones del Viejo Mundo, utilizando informacién de diferentes marcadores moleculares.
En segundo lugar, se resumira el escenario ecolégico inferido a partir de informacion
arqueoldgica y climatica disponible para las poblaciones americanas. En tercer lugar,
se describira el patron de variacion fenotipica empleando evidencia morfométrica cra-
neofacial, dental y postcraneal. Finalmente, sobre esta base, se discutira el proceso de
diversificacion fenotipica de las poblaciones americanas durante su divergencia evolu-
tiva y su dispersién en ambientes variados, asi como los nuevos desafios que impone la
investigacién del mismo.

ORIGEN, DISPERSION Y DIVERGENCIA DE LAS POBLACIONES AMERICANAS

La discusion acerca de la historia evolutiva de las poblaciones americanas se ha
desarrollado alrededor de tres problematicas centrales: a) ;jcudl es el origen geografico
de la poblacién, o poblaciones ancestrales, a partir de la/s cudl/es divergen las pobla-
ciones americanas?; b) jen qué momento se produjo esta divergencia?; y c) jcudles
son las caracteristicas del patron y tiempo de divergencia asi como de dispersién de
las poblaciones humanas en América? En este apartado emplearemos exclusivamente
informacion de diferentes marcadores moleculares para discutir las preguntas plan-
teadas mas arriba. Nuestra eleccidn esta justificada en estudios recientes en biologia
molecular que sugieren que los marcadores moleculares como las secuencias de ADN
mitocondrial (ADNmt) y cromosoma Y constituyen una excelente fuente de informacion
para el estudio de la historia evolutiva de las poblaciones humanas dado que estas
moléculas se heredan exclusivamente por via materna o paterna y por lo tanto, no se
produce recombinacién entre el ADN materno y paterno, transmitiéndose intactas de
madres o padres a hijos. Asimismo, estas moléculas generalmente no son modificadas
por la influencia ambiental durante la ontogenia y algunas porciones de las mismas
presentan una tasa relativamente alta de mutacién que permite estudiar patrones de
divergencia entre individuos y poblaciones que han divergido recientemente (Brown
et al.,, 1979). Otra caracteristica muy importante de ciertas regiones, como la D-loop
del ADNmt, es que puede ser empleada para estimar el tiempo de divergencia entre
grupos e individuos, ya que su tasa de mutacién es relativamente constante y puede
ser facilmente conocida para un grupo particular si se cuenta con informacién exter-
na adecuada que permita calibrarla —por ejemplo, con fechados radiocarboénicos de
eventos geoldgicos relevantes para la historia de las poblaciones.
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Con respecto al origen geografico de las poblaciones americanas, los estudios
del ADNmt y del cromosoma Y sugieren un origen asiatico (Forster, 2004; Schurr,
2004; Goebel et al., 2008). La informacién del ADNmt de grupos actuales sefalan
que las variantes presentes en las poblaciones americanas pueden ser clasificadas
en cuatro haplogrupos principales denominados A, B, Cy D (Schurr, 2004; Goebel et
al., 2008). Asimismo, se ha encontrado otro haplogrupo denominado X, aunque en
menor frecuencia y con una distribucion geografica muy restringida en Norteamé-
rica. Estos haplogrupos en conjunto, comprenden mas del 95% de toda la variacién
en el ADNmt de los nativos americanos actuales. Su andlisis también ha mostrado
consistentemente que estos haplogrupos estan relacionados con los presentes en
las poblaciones asiaticas localizadas en la regién central y del este de Asia (Figura 1;
Schurr, 2004; Goebel et al., 2008).

Figura 1: Distribucion de haplogrupos mitocondriales en el Mundo. En gris oscuro son indicadas las
variantes americanas. Modificado a partir de Forster (2004).

Otros marcadores moleculares, como los grupos sanguineos y el cromosoma Y,
también han evidenciado semejanzas entre las poblaciones aborigenes americanas y las
del centro y este de Asia (Figura 2; Cavalli-Sforza et al., 1994; Schurr, 2004; Goebel et al.,
2008). En particular, los linajes americanos del cromosoma Y consisten principalmente en
el haplogrupo Q, que se dispersa de norte a sur del continente, y del haplogrupo C, que se
encuentra restringido al norte de Norteamérica, ambos estan emparentados con variantes
asiaticas (Goebel et al., 2008).
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Figura 2: Arbol filogenético calculado sobre las distancias Fst basadas en polimorfismos de 120 proteinas
de las poblaciones humanas agrupadas por regiones continentales. Modificado a partir de Cavalli-Sforza
y Feldman (2003).

Por otro lado, con relacién al tiempo de divergencia entre las poblaciones asidticas y
americanas, los estudios basados en datos moleculares sugieren que este proceso ocurrié
entre 25.000 y 11.000 afos AP. En particular, los analisis filogenéticos y de coalescencia
del ADNmt de poblaciones recientes muestran que los linajes mitocondriales americanos
divergieron de los asiaticos entre 25.000 y 20.000 arios AP (Goebel et al., 2008). Sin embar-
go, también sugieren que las variantes exclusivamente americanas de los haplogrupos
mitocondriales principales divergieron en el lapso de 20.000-11.000 afos AP (Figura 3;
Fagundes et al., 2008; Goebel et al., 2008; Tamm et al., 2008). Este resultado indica que
la colonizacién de América podria haber ocurrido varios miles de anos después de la
divergencia entre los linajes americanos y asiaticos, y que la poblaciéon ancestral que
dio origen a los americanos permanecié en Beringia aislada del resto de las poblaciones
asiaticas (Fagundes et al., 2008; Goebel et al., 2008). La existencia de valores similares de
diversidad interna en los haplogrupos americanos también sugiere la existencia de una
Unica poblacién ancestral para la mayoria de los grupos americanos, con excepcion de
los pueblos Na-Dene y Aleutianios-Eskimales, que habrian ingresado independiente-
mente del resto de los aborigenes al continente (Bonatto y Salzano, 1997; Schurr, 2004;
Fagundes et al., 2008; Tamm et al., 2008; Goebel et al., 2008). Finalmente, el escenario
propuesto por estos autores considera que los grupos asiaticos establecidos en Beringia
habrian sufrido un evento de reduccion drastica del tamano poblacional (un cuello de
botella), previamente a la dispersidn por el continente americano, con una consecuente
disminucion de la variacién en el ADNmt.
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Figura 3: Arbol filogenético de 80 secuencias de haplogrupos de ADNmt de aborigenes americanos. El eje
temporal fue calculado empleando un modelo de reloj molecular paramétrico calibrado usando la divergencia
entre Homo sapiens y Pan troglodytes en 6.5 millones de aios. Modificado a partir de Fagundes et al. (2008).

Una vez que la poblacion fundadora establecida en Beringia ingresé al conti-
nente, los estudios moleculares sugieren que se produjo una divergencia y dispersion
relativamente rapida de las poblaciones americanas. Varios trabajos han mostrado que la
frecuencia de los haplogrupos mitocondriales de las poblaciones aborigenes recientes de
América se asocian con la geografia (Figura 4; Merriwether et al., 1995; Moraga et al., 2000;
Schurr, 2004). En este sentido, el haplogrupo A muestra un decrecimiento en su frecuencia
en un sentido norte-sur, mientras que los haplogrupos Cy D muestran un aumento en su
frecuencia en el mismo sentido. B se encuentra en mayor frecuencia en la regién central
del continente. Tanto A como B estdn ausentes en el extremo sur de América. Finalmen-
te, X sélo ha sido detectado en poblaciones de Norteamérica. Este patrén de variacion
observado en el ADNmt ha sido interpretado como el producto de un efecto fundador
serial generado por la divergencia sucesiva entre las poblaciones durante la dispersién
inicial en el continente Americano (Merriwether et al., 1995; Moraga et al., 2000; Schurr,
2004; Goebel et al., 2008). Un patrén similar de variacién espacial ha sido observado para
otros marcadores moleculares, como medidas de distancia molecular y variabilidad cal-
culadas a partir de loci de microsatélites (Ramachandran et al,, 2005; Wang et al., 2007).
Aunque existe numerosa evidencia para apoyar este escenario, algunos trabajos sefalan
que en parte este patron espacial podria estar relacionado con procesos posteriores de
migracion que afectaron principalmente a Norteamérica. Los datos principalmente apoyan
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la existencia de flujo génico bidireccional entre las poblaciones humanas recientes de
Siberia y del Artico Norteamericano (Goebel et al., 2008; Tamm et al., 2008).
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Figura 4: Frecuencia de los haplogrupos de ADNmt de las poblaciones aborigenes americanos. Modifi-
cado a partir de Schurr (2004).
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Los estudios de ADN mitocondrial antiguo (ADNma) han permitido investigar
las preguntas enumeradas al comienzo de este apartado a lo largo de la dimen-
sion temporal. Con respecto al origen de las poblaciones americanas, en general
los estudios del ADNma y del cromosoma Y antiguo también sustentan un origen
Asiatico de las poblaciones Americanas, revelando que la mayoria de las secuen-
cias antiguas pueden ser adscriptas a alguno de los haplogrupos conocidos en las
poblaciones recientes (Schurr, 2004). Sin embargo, Malhi y colaboradores (2007)
analizaron tres individuos del Holoceno medio (5.000 afios AP) de Norteamérica y
reportaron la presencia del haplogrupo M en dos de los individuos, un haplogrupo
comun en el Este de Asia, pero ausente hasta este analisis en América. Este resulta-
do sugiere que las poblaciones antiguas de América se habrian caracterizado por
una diversidad genética mayor a la reconocida hasta recientemente y sefalan la
necesidad de incrementar los estudios de ADNma en sitios del Pleistoceno final y
Holoceno temprano para alcanzar una mayor comprensién de la historia evolutiva
de los humanos en el continente.

Con respecto al proceso de dispersién de las poblaciones en América, la in-
formacion del ADNma proveniente del Holoceno temprano y medio disponible para
algunas regiones, como el Sur de Sudamérica, sugiere el mismo proceso de efecto
fundador serial inferido a partir de las muestras modernas. Lalueza y colaboradores
(1997) mostraron que el ADNa obtenido a partir de muestras de restos 6seos hu-
manos procedentes del extremo sur de Patagonia y de la desembocadura del Rio
Negro —Argentina— puede ser adscrito a los haplogrupos Cy D. Es decir, los mismos
que se encuentran presentes en las poblaciones aborigenes contempordaneas de la
region (Merriwether et al., 1995; Schurr, 2004). Asimismo, los analisis de muestras
provenientes del sitio Arroyo Seco 2 (6300-7800 afios AP; Buenos Aires, Argentina)
indican frecuencias mas altas de los haplogrupos Cy B, y mas bajas para el haplogrupo
D, con ausencia de A (Figueiro, 2006), reproduciendo también el patrén observado
en los grupos aborigenes contemporaneos.

DIFERENCIACION ECOLOGICA EN AMERICA

La dispersion de las poblaciones humanas modernas en América se produjo en un
continente con un ambiente diferente del actual. Durante el Pleistoceno final el clima fue
mas extremo en el hemisferio norte, con glaciares ocupando gran parte del territorio,
mientras que en Sudamérica se mantuvo cierta variedad de paisajes y los glaciares estu-
vieron restringidos a los sectores pericordilleranos (Miotti y Salemme, 2004; Goebel et al.,
2008; Prates y Perez, 2011). Las poblaciones humanas que habitaron Sudamérica en este
periodo cazaron y consumieron especies extintas —i.e. Hemiauchenia sp. y Megatherium
americanum, Lama gracilis- y varias vivientes actualmente —Lama guanicoe, Myocastor
coypus, Lagostomus maximus, Rhea americana. En conjunto, la evidencia arqueolégica de
los primeros sitios en Sudamérica sugiere que las poblaciones humanas habrian subsisti-
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do sobre la base de un amplio espectro de recursos, que contrasta con la economia mas
especializada regionalmente caracteristica del Holoceno medio (Gutiérrez y Martinez,
2008; Prates y Perez, 2011).

Con posterioridad al Holoceno temprano se inicié un proceso de expansién,
aumento demografico y regionalizacion de las poblaciones en un ambiente muy hete-
rogéneo. Durante este periodo el territorio sudamericano también sufrié un proceso
de cambio que derivé en una gran variacion climatica y ambiental en el Holoceno
tardio (3.000 afos AP) que incluye estepas aridas y frias, bosques andinos humedos,
montes, planicies herbdceas y una gran region litoral en los océanos Atlantico y
Pacifico. En el Holoceno tardio las poblaciones humanas se asentaron en numerosas
regiones del continente y alcanzaron una marcada diferenciacién en los patrones
de asentamiento, estilos de vida, dieta y zonas climdticas que ocuparon (Borrero,
1999; Scheinsohn, 2003; Pearsall, 2008; Rothhammer y Dillehay, 2009). Los grupos
incorporaron gran cantidad de nuevas tecnologias, como la cerdmica, el arco y flecha,
la agricultura, entre otras, que impactaron fuertemente en su variacion ecoldgica o
ambiental en sentido amplio (Miotti y Salemme, 2004; Pearsall, 2008; Rothhammer
y Dillehay, 2009; Prates y Perez, 2011).

Para Sudamérica han sido intensamente estudiados algunos aspectos par-
ticulares de la dimension ecolégica, como la temperatura y la dieta, con el fin de
comprender el proceso de diversificacion fenotipica de las poblaciones durante el
Holoceno (Bernal et al., 2010a; Perez et al., 2011). En particular, estos dos factores
ecoldgicos habrian tenido un rol importante para modelar la variacion fenotipica
entre poblaciones humanas a escala mundial (Katzmarzyk y Leonard, 1998; Bogin y
Rios, 2003). En Sudamérica la temperatura varia principalmente en sentido Este-Oeste
(Figura 5a), siendo baja para la region cordillerana y en el extremo sur del mismo. Con
respecto a la dieta, se observa una gran variacién en su composicién, particularmente
en la proporcion de carbohidratos de plantas domesticadas y proteinas de mamiferos
terrestres (Perez et al., 2011).



! S. Ilvan Perez

Temperatura media anual (en grados)

-7 29

Figura 5a: Mapa de Sudamérica mostrando de manera esquematica la variacion actual en la temperatura
media anual. Modificado a partir de Perez y colaboradores (2011).

Sobre la base de informacién arqueoldgica y etnohistérica, las poblaciones de Suda-
mérica pueden ser clasificadas en las siguientes categorias: 1) dietas ricas en carbohidratos,
2) dietas ricas en carbohidratos con un componente menor de proteina de origen marina,
3) dietas ricas en proteinas de origen marino con un componente menor de carbohidratos,
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DIVERSIFICACION FENOTIPICA DE LAS POBLACIONES AMERICANAS

La variacion fenotipica de las poblaciones humanas en América ha sido muy
estudiada, tanto a partir de la morfologia del crdneo como del postcraneo, y se han
propuesto diversas hipotesis para explicar los patrones observados (e.g., Neves y Puccia-
relli, 1989; Béguelin, 2010; Perez et al., 2011). Aunque los primeros estudios tendientes a
investigar el poblamiento americano han empleado evidencia morfométrica craneofa-
cial para investigar la historia evolutiva (e.g. Neves y Pucciarelli, 1989; Gonzalez-José et
al., 2003; Neves et al., 2003), estudios recientes en biologia del desarrollo y ecologia de
poblaciones sugieren que muchos de estos rasgos morfoldgicos podrian estar relacio-
nados a factores ecofenotipicos (Carroll et al., 2007; Perez et al., 2011). Particularmente,
si bien se ha mostrado que la evidencia craneofacial podria ser empleada para estimar
divergencia evolutiva entre poblaciones humanas en otras regiones del mundo y a otras
escalas espaciales (Relethford, 1994; Perez et al., 2007b), los estudios recientes a escala
continental o subcontinental en América sefalan que el ambiente —dieta, temperatura—
podria ser el factor mas importante para comprender la variacién métrica craneofacial
y postcraneal (Perez y Monteiro, 2009; Béguelin, 2010; Perez et al., 2011). Considerando
estos resultados, en el presente apartado describiremos y discutiremos: a) el patrén de
variacion craneal y postcraneal en Sudamérica; b) la cantidad de variacion morfoldgica
de las poblaciones sudamericanas; y c¢) en qué medida la variacién morfoldgica se asocia
al proceso de dispersién y divergencia entre las poblaciones (i.e. el patron descrito por
la evidencia molecular) y/o a la dimensién ecolégica.

Los estudios morfoldgicos sobre poblaciones del Holoceno tardio sefalan que la
diversidad craneofacial de las poblaciones americanas varia entre dos extremos: desde
grupos caracterizados por un neurocraneo corto y ancho —braquicéfalo—, caras anchasy
desplazadas hacia atrds, y orbitas y nariz altas, hasta grupos que presentan un neurocrdneo
largo y angosto —dolicocéfalo—, caras proyectadas hacia delante, y drbitas y nariz bajas
(Figura 6; Gonzélez-José et al., 2003; Sardi et al., 2005; Perez et al., 2011). Los analisis cra-
neométricos efectuados a partir de secuencias de muestras del Holoceno temprano-medio
al Holoceno tardio de Sudamérica mostraron un patrén de variacion similar al descripto
para las poblaciones del Holoceno tardio (Neves y Pucciarelli, 1989; Pucciarelli et al., 2010).
Estos analisis también indicaron que los craneos antiguos se diferencian de muchas de las
poblaciones recientes del continente, pero mostrando algunas similitudes con poblaciones
recientes del Sur de América (Perez et al., 2009; Pucciarelli et al., 2010). Asimismo, estudios
recientes sobre tamafo, robustez y proporciones corporales han seialado que las pobla-
ciones del extremo sur de América se caracterizaron por un tamano corporal semejante al
de las poblaciones adaptadas al Artico en el hemisferio norte. En cambio, las poblaciones
del centro del subcontinente presentan valores significativamente mas bajos, sugiriendo
que las poblaciones del extremo sur de América probablemente presentaron los valores
mas altos de estatura, masa corporal y robustez de Centro y Sudamérica (Herndndez et al.,
1998; Béguelin, 2010).
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Las medidas de la cantidad de
variacién en estos rasgos morfométricos
craneofaciales y postcraneales en las
poblaciones americanas han mostrado la
existencia de valores altos de variacion mor-
fométrica comparados a los observados en
otras regiones del mundoy a los presentes
en los marcadores moleculares (Sardi et al.,
2005; Perez y Monteiro, 2009; Bernal et al.,
2010b; Béguelin, 2010). El indice Fst, par-
ticularmente, ha mostrado que las pobla-
ciones sudamericanas del Holoceno tardio
presentan niveles de variacién craneofacial
dos veces mayores que los observados en
marcadores moleculares como proteinas
y grupos sanguineos (Cavalli-Sforza et al.,
1994; Sardi et al., 2005), mientras que otras
medidas métricas como las dentales de la
misma region presentan valores considera-
blemente mas bajos (Bernal et al., 2010b).
Asimismo, los resultados obtenidos por
estos estudios sugieren que la cantidad
de variacién craneofacial en Sudamérica
es comparable a aquella observada a nivel
mundial.

Recientemente se han contrastado
estos resultados usando pruebas derivadas
de la genética cuantitativa que evaldan la
cantidad de cambio observado entre pobla-
ciones en funcién de la cantidad esperada
por el tiempo de la divergencia entre las
mismas (Perezy Monteiro, 2009). Las estima-

Figura 6: Individuos masculinos del Sur de Patagonia y

de Pampa Grande en el Noroeste Argentino. Los crdneos

estan dibujados a escala para mostrar las diferencias

en tamafo y forma entre los individuos. Los dibujos

fueron realizados por Marina Perez y Jennifer Castello,
respectivamente.

ciones de la cantidad de variacion en la forma y tamaro craneofacial en el sur de Sudamérica
en funcion de la divergencia temporal entre las poblaciones comparadas sugieren que el
cambio observado es mayor al esperado por procesos aleatorios como la deriva génica (Perez
y Monteiro, 2009; Perez et al., 2011). Estos estudios sugieren la accién de factores no aleatorios
(plasticidad fenotipica, seleccion) involucrados en el modelado de la variacion craneofacial
inter-poblacional en la region. Resultados similares han sido encontrados para medidas que
estiman la estaturay la masa corporal en poblaciones del sur del continente (Béguelin, 2010),
sugiriendo que los factores no aleatorios que generaron la gran variacion morfoldgica en la
regién probablemente actien de manera sistémica (Perez y Monteiro, 2009).
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Finalmente, varios estudios morfométricos recientes han explorado la asociacion
entre lavariacion en formay tamaio craneofacial, dental y postcraneal entre las poblaciones
del Holoceno tardio de Sudamérica con distancias bioldgicas entre las mismas y variables
ecoldgicas (Figura 7 y 8; Pucciarelli et al., 2006, 2008; Bernal et al., 2010b; Béguelin, 2010;
Perez et al., 2011).
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Figura 7: Ordenamiento de una muestra de Pampa Grande (PG) y otra del Canal del Beagle (CB) basado en
dos ejes describiendo la variacién en forma (CP 1) y tamaio (Tamaio Centroide) del esqueleto facial (a) de
la calota (b) y la base (c) entre los individuos de cada muestra. Cada muestra presenta una elipse de 95%
de confianza alrededor de su media. Asimismo, se grafica las grillas de deformacién para cada estructura.
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Figura 8: Patron de diferencias en el tamaro craneal entre 40 muestras de Sudamérica. Modificado a

partir de Perez y colaboradores (2011).
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Estos estudios han mostrado que las variables de forma dental tienen una asocia-
ciéon muy alta con las distancias moleculares y geogréficas (Bernal et al., 2010a, 2010b).
En cambio, la forma craneofacial y el tamafo dental y craneofacial sélo se asocian con las
distancias moleculares calculadas entre poblaciones ubicadas a escala espacial pequena
(Perez y Monteiro, 2009; Bernal et al., 2010a; Perez et al., 2011). La variacién en estas pro-
piedades se asocia de manera significativa con la variacion en la dieta de las poblaciones
del Holoceno tardio del sur de Sudamérica (Figura 9; Bernal et al., 2010a; Perez et al., 2011).
Los analisis de asociacién junto con aquellos de la genética cuantitativa sugieren que los
factores no aleatorios relacionados con la variacion ecoldgica son de gran importancia para
comprender la variacion fenotipica entre las poblaciones del Holoceno tardio de la regién
(Perez y Monteiro, 2009; Bernal et al., 2010a; Perez et al., 2011).
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Figura 9: Ordenamiento basado en diferencias en la forma (PC1Y 2) entre las medias de muestras del
sur de Sudamérica basado en el esqueleto facial (a) de la calota (b) y la base (c). Asimismo, se grafica las
grillas de deformacion para cada estructura. Modificado a partir de Perez y Monteiro (2009).
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CONCLUSIONES

En el estado actual de las investigaciones sobre el poblamiento americano puede
observarse que la evidencia molecular correspondiente a poblaciones actuales es altamente
consistente y ha permitido establecer las caracteristicas fundamentales de este proceso.
Claramente, las poblaciones americanas tienen un origen biolégico asiatico, probablemente
en el centro de Asia entre 25.000 y 20.000 afos AP (Cavalli-Sforza et al., 1994; Schurr, 2004;
Goebel et al., 2008). Luego de esta divergencia, las poblaciones habrian permanecido
en Beringia, ingresando posteriormente al continente americano. Durante su dispersién
dentro del continente se habria producido la divergencia sucesiva de estas poblaciones,
dando lugar a un proceso conocido como efecto fundador serial (Merriwether et al., 1995;
Moraga et al., 2000; Schurr, 2004; Goebel et al., 2008). Como consecuencia de tal proceso es
esperable que las poblaciones espacialmente cercanas presenten mayor similitud biolégica
que lo esperado por azar y se observe un patrén de variacion clinal.

Por lo tanto, si como la evidencia molecular lo sugiere, el continente fue poblado
por una o un conjunto de poblaciones altamente relacionadas, la diversificacidon morfolé-
gica observada en el Holoceno tardio en América habria ocurrido dentro del continente
(Perez et al., 2007; Perez y Monteiro, 2009). Este es un escenario altamente probable si
consideramos un poblamiento relativamente rapido, con poblaciones pequefas, que
se dispersaron a lo largo de un continente con gran diversidad ecolégica (Borrero, 1999;
Scheinsohn, 2003; Goebel et al., 2008; Pearsall, 2008; Rothhammer y Dillehay, 2009). En este
escenario, la seleccion natural o la deriva génica actuando sobre la variacion heredable, y
los factores ambientales que producen modificaciones no-heredables durante el desarrollo,
habrian tenido una gran importancia, actuando rapidamente sobre pequefias poblaciones
dispersandose en el continente. Un patrén de gran disparidad fenotipica asociada con
la dimension ecoldgica es esperable cuando la divergencia entre taxa es relativamente
reciente, la variacion ecoldgica es grande y existe un relativo aislamiento de los grupos
(Felsenstein, 1985). Por lo tanto, contrariamente a lo sefialado en trabajos previos (Neves
y Pucciarelli, 1989; Neves et al., 2003; Gonzélez-José et al., 2008), los patrones de variacion
craneométricos probablemente presenten mayor relacion con factores ecoldgicos que con
la historia de dispersion y divergencia de las poblaciones americanas.

En este sentido, la informacion discutida aqui sustenta un abordaje del poblamiento
de América desde una perspectiva que integra los patrones observados a partir de distintos
tipos de evidencia, a la vez que considera sus particularidades en cuanto a los procesos
que los generan. A diferencia de numerosos trabajos previos que han empleando de forma
indistinta los datos morfoldgicos y moleculares, esta perspectiva permitira contar con una
historia evolutiva de las poblaciones americanas firmemente establecida sobre la base de
marcadores moleculares, asi como profundizar nuestra comprension de los factores que
resultaron en los elevados niveles de diversificacion fenotipica observados en el continente.
Sin embargo la comprensién de la complejidad del poblamiento requiere aun de mas estu-
dios morfolégicos y moleculares. Hasta el presente, la mayoria de nuestras interpretaciones
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sobre la historia evolutiva de las poblaciones americanas han estado basadas en marcadores
uniparentales, por lo que es necesario desarrollar estudios que incorporen informacién de
otros marcadores moleculares nucleares para alcanzar una mejor comprensién de la historia
evolutiva de las mismas. Asimismo, es importante notar la ausencia de estudios moleculares
y morfométricos acerca de las poblaciones del Pleistoceno-Holoceno temprano debido a la
escasez de restos humanos anteriores a 8.000-9.000 afios AP Por lo tanto, la recuperacién y
estudio de muestras con una antigliedad mayor al Holoceno medio es uno de los grandes
desafios de las futuras investigaciones a fin de contrastar los modelos sobre el poblamiento
y la diversificacion humana en América propuestos sobre la base de muestras tardias. Con
respecto a la variacion fenotipica, las investigaciones mas recientes indican que la ecologia
habria tenido unafuerte influencia en la diversificaciéon morfoldgica de las poblaciones ame-
ricanas, resaltando la necesidad de incorporar la dimensién ecolégica de manera sistematica
en los modelos evolutivos tendientes a explicar el patrén de variacion fenotipica en América.
El avance de nuestras investigaciones en los diferentes aspectos mencionados anteriormente
promete mostrarnos una historia evolutiva y un proceso de diversificacion de las poblaciones
humanas modernas en América mucho mas rico que el aceptado en la actualidad.®

Notas

' Dispersion es el proceso en el cual los grupos humanos ocupan nuevos territorios.

2 Divergencia entre poblaciones implica el proceso por el cual las poblaciones se dividen de manera
progresiva en poblaciones descendientes.

3 Diversificacion refiere al proceso por el cual las poblaciones se diferencian en caracteristicas biolo-
gicas como la morfologia durante su divergencia y consecuente dispersiéon en un ambiente nuevo.
4 Los estudios morfométricos disponibles en la actualidad (Neves y Hubbe, 2005; Perez et al., 2009;
Pucciarelli etal., 2010) han sido realizados sobre muestras con fechados radiocarbdnicos que las ubican
principalmente en el Holoceno temprano-medio (4.000-8.000 afios AP): (Lagoa Santa ca. 2.500-9.000
anos AP, Neves y Hubbe, 2005, Dillehay, 2000; Tequendama, ca. 5.800-7.300 afios AP, Correal Urrego y
Van Der Hammen, 1977; Arroyo Seco 2 ca. 6.000-8.000 afios AP, Scabuzzo y Politis, 2007).

° El autor agradece la ayuda prestada por Diego Gobbo (UNLP-CONICET) en la realizacion de las
figuras 1,4, 5y 8 del presente trabajo. Los dibujos de la figura 6 fueron realizados por Marina Perez
y Jennifer Castello.
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