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RESUMEN

El estudio de la dindmica demografica y los factores que influyen sobre la misma,
constituye un tema central en las investigaciones arqueoldgicas, bioantropolégicas y ecoldgicas.
Los cambios en el tamafio poblacional de los grupos humanos resultan de una compleja
interaccion entre los organismos y las multiples dimensiones del ambiente, a través de
modificaciones en las tasas de natalidad, mortalidad y/o migracidn, y tienen un rol central tanto

en la evolucidn bioldgica como en los procesos de cambio cultural.

Hasta el presente no se han realizado estudios orientados a evaluar sistematicamente
la historia demografica de las poblaciones prehistéricas del norte de Neuquén mediante la
integracion de multiples lineas de evidencia arqueoldgica, bioantropoldgica y ecoldgica. En este
contexto, el objetivo general de la presente tesis es analizar la dindmica demografica de los
grupos humanos que habitaron en el norte de Neuquén, en el marco regional del noroeste de
Patagonia y centro de Chile, entre los 15500 y 500 afios AP, y su relacion con los cambios
ecoldégicos. Para ello, se plantea como hipdtesis nula que los tamafios poblacionales de los
grupos humanos de la region siguieron un modelo de crecimiento exponencial sin limitaciones
ambientales o externas. Las hipdtesis alternativas exploradas en este trabajo consideran
diferentes factores determinantes de la capacidad de carga del ambiente. En primer lugar, se
estudid la influencia de los cambios climaticos —y, consecuentemente, otras variables
ambientales relacionadas— sobre el tamafio de las poblaciones a lo largo del Pleistoceno final-
Holoceno. En segundo lugar, se explord la relacion entre las fluctuaciones de las poblaciones de
la region durante el Holoceno Tardio y la incorporacion de vegetales domesticados y de

innovaciones tecnoldgicas.

Con la finalidad de caracterizar el patron de cambio en el tamafio absoluto y relativo de
las poblaciones del norte de Neuquén y de la regién durante el Pleistoceno final-Holoceno y de
describir las diferencias espaciales en los cambios en la densidad poblacional en diferentes areas
de la region, se emplearon dos lineas de evidencia independientes ampliamente utilizadas. En
particular, se utilizaron genealogias moleculares estimadas mediante ADN mitocondrial
(ADNmt), obtenido a partir de muestras salivales procedentes de individuos actuales de la regién
de estudio, y fechados absolutos de sitios arqueoldgicos geo-referenciados. A partir de las
primeras, se infirieron curvas demograficas, se construyeron redes moleculares y se llevd a cabo
el célculo del estadistico D de Tajima para detectar la existencia de un cuello de botella,

fragmentacién, o expansion demografica en la poblacidon estudiada durante el periodo
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analizado. A partir de los segundos, se estimaron curvas de Distribucién de Probabilidades
Sumadas para explorar la variacidon temporal en la densidad de ocupacidon humana de la region.
Asimismo, los fechados absolutos se emplearon para estimar mapas de densidad y de velocidad
de crecimiento geométrico local con el objetivo de describir la variacidn espacial en la ocupacidn
humana. Las estimaciones demograficas obtenidas a partir de ambas lineas de evidencia
permitieron evaluar de forma sistematica la diferente sensibilidad de los datos moleculares
frente a los de fechados absolutos para explorar las trayectorias demograficas a través del
tiempo para diferentes escalas espaciales en la regién de estudio. En este sentido, las
distribuciones temporales de frecuencias de fechados brindaron una mayor sensibilidad para
realizar inferencias demograficas en el noroeste de Patagonia, norte de Neuquén y centro de
Chile. En las dos primeras dreas se observd una sobrestimacidn relativa del tamafio poblacional
con respecto al total de la regién al emplear datos moleculares. Estos patrones podrian
responder al efecto del flujo génico entre las poblaciones de las dreas que componen la regién

en su totalidad, lo que resultaria en una mayor diversidad de linajes mitocondriales a nivel local.

La curva demografica regional estimada a partir de los fechados absolutos sefialé una
baja densidad poblacional entre los ca. 15500 y 10000 afios AP, mostrando incrementos hacia
los ca. 9000y 7500 afios AP. En el Holoceno Tardio se observaron dos incrementos poblacionales
significativos, hacia los ca. 3000 y 1000 afios AP. Las tendencias demograficas obtenidas
mostraron una elevada heterogeneidad espacial en las ocupaciones humanas a lo largo de todo
el Pleistoceno final-Holoceno. En una escala espacial menor, las curvas demograficas del centro
sur de Chile, el centro de Mendoza y el sur de Neuquén-oeste de Rio Negro mostraron
similitudes con el patrdn regional, contrariamente a las del centro norte de Chile y el sur de
Mendoza-norte de Neuquén que exhibieron las menores densidades poblacionales. El norte de
Neuquén presentd altas tasas de crecimiento hacia finales del Holoceno Temprano, lo que
resulté en una mayor densidad relativa de ocupacion durante el Holoceno Medio y una marcada

expansién demografica a partir de la segunda mitad del Holoceno Tardio.

A continuacién, se realizé la caracterizacién de la variacidn climatica y cultural de la
region a través del tiempo con el fin de describir las modificaciones en la capacidad de carga del
ambiente durante el Pleistoceno final-Holoceno. Con este objetivo se recopilé informacidn
paleoclimatica y se realizaron reconstrucciones ambientales en diferentes escalas espaciales
para los 15.000 afos analizados. Para explorar los cambios en la capacidad de carga del
ambiente en la regidn, se analizé la distribucién espacial de la biomasa de los principales

recursos animales y vegetales terrestres silvestres consumidos. A su vez, se examind espacial y
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temporalmente el consumo de megafauna, de moluscos marinos, y la incorporacién de
tecnologias que habrian ampliado la capacidad de carga del ambiente, principalmente hacia el

Holoceno Tardio.

En las reconstrucciones ambientales, se observd un gradiente oeste-este en la
estacionalidad de la temperatura, con la menor estacionalidad en el centro sur de Chile, y uno
inverso en la precipitacién media anual, que se corresponde con la productividad primaria neta.
Los resultados obtenidos sefalaron que los valores mas altos de la biomasa total de los recursos
consumidos se encuentran en el Matorral Chileno y el Bosque Templado Valdiviano, los mas
bajos en la Estepa Andina Sur, y los valores intermedios en la Estepa Patagdnica y el Monte Bajo.
Las estimaciones demograficas del guanaco, principal recurso faunistico consumido por las
poblaciones del noroeste de Patagonia, indicaron una baja densidad poblacional relativa a nivel
regional. Por otro lado, las reconstrucciones paleoclimaticas indicaron que durante el
Pleistoceno final se dieron las temperaturas mas bajas, incrementandose en el Holoceno
Temprano, para cuando se estima la extincion de la megafaunay el surgimiento de los conchales
marinos en la costa del centro de Chile. Durante el Holoceno Medio y Tardio, la temperatura
mantuvo una relativa estabilidad con un suave ascenso, observandose también un gradual
aumento en su estacionalidad y la humedad. Asimismo, para el Holoceno Tardio, se registré el
surgimiento de la cerdmica y la incorporacién de plantas domesticadas en la regién en fechas
peri-contemporaneas —ca. 3000y 2500 afios AP, respectivamente—, aunque habrian aparecido

mas recientemente en el norte de Neuquén —ca. 1900 afios AP—.

Finalmente, se generaron modelos fenomenolégicos considerando diferentes valores de
capacidad de carga del ambiente para ser comparados con las estimaciones demogréficas. En
primer lugar, se exploré el modelo de crecimiento exponencial de la poblacién para la regiény
para las escalas espaciales menores a partir de los fechados absolutos. A su vez, se tuvieron en
cuenta hipdtesis alternativas que consideraran una capacidad de carga del ambiente variable y
se compararon entre si todos los modelos ajustados mediante el método de seleccién de
modelos basado en los criterios Bayesianos y de Maxima Verosimilitud. Por ultimo, se
compararon los mejores modelos demograficos seleccionados para la regién y el norte de
Neuquén con la distribucién espacio-temporal de los principales recursos faunisticos y

tecnolégicos evidenciados en el registro arqueoldégico.

En el norte de Neuquén, asi como en la mayoria de las otras dreas analizadas y en la
region, el modelo que presentd el mejor ajuste a las variaciones demograficas fue uno empirico

de tres fases caracterizadas por diferentes tasas de crecimiento poblacional. Asimismo, se
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observd que los cambios ambientales y ecoldgicos tuvieron un impacto en las trayectorias
demograficas regionales, lo cual resultd menos perceptible en el norte de Neuquén. Las
principales inflexiones de la curva demografica estimada para la regidn se correspondieron con
los cambios ambientales y el surgimiento de estrategias orientadas a incrementar la capacidad
de carga del ambiente mediante la incorporacién de nuevos recursos a la dieta o nuevas
tecnologias para el procesamiento o almacenamiento de los alimentos. En el norte de Neuquén,
se observé que el crecimiento poblacional ocurrido a partir del Holoceno Temprano habria sido
posible principalmente por los cambios en la disponibilidad del guanaco y el consumo de
vegetales silvestres. Asimismo, el incremento demografico del Holoceno Tardio en el area podria
asociarse fundamentalmente a una explotacién mads intensiva y sistematica de recursos
incorporados a la dieta desde periodos anteriores. Dado que este aumento demografico fue
peri-contempordneo al surgimiento de la cerdmica en el drea, su incorporacién podria haber

constituido una estrategia que intensifico la explotacién de los recursos disponibles.

El presente trabajo doctoral propone una lectura original a los estudios demograficos
realizados a la fecha para el norte de Neuquén y la region al abarcar una extensa escala temporal
y explorar simultdneamente la dindmica de las poblaciones humanas que habitaron en ambas
vertientes de la Cordillera de los Andes. Los resultados obtenidos destacan la complejidad y la
heterogeneidad temporal y espacial de la demografia en las diferentes areas de la regién y al
interior de las mismas, que presentan un claro correlato con la heterogeneidad cultural,
ambiental y climatica. Asi, las trayectorias demograficas estimadas no se ajustaron a modelos
tedricos simples, sino que fue necesario utilizar modelos empiricos flexibles y complejos para
describirlas. Estos permitieron identificar eventos demogréficos especificos y generar nuevos

interrogantes para orientar futuras investigaciones.
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ABSTRACT

The study of demographic dynamics and the factors that influence it constitutes a
central subject in archaeological, bioanthropological and ecological research. Changes in the size
of human populations result from complex interaction between organisms and the multiple
dimensions of the environment, through changes in birth, mortality and/or migration rates, and

play a central role in both in biological evolution and in the processes of cultural change.

To date, no studies have been conducted to systematically evaluate the demographic
history of prehistoric populations from northern Neuquén by integrating multiple lines of
archaeological, bioanthropological, and ecological evidence. In this context, the general
objective of this thesis is to analyze the demographic dynamics of the human populations that
inhabited the north of Neuquén, in the regional framework of northwestern Patagonia and
central Chile, between 15,500 and 500 years BP and their relationship with ecological changes.
To that end, a null hypothesis is proposed considering that the population sizes of the human
groups in the region followed an exponential growth model without environmental or external
limitations. The alternative hypotheses explored contemplate different factors that determine
the carrying capacity of the environment. Firstly, the influence of climatic changes —and,
consequently, other related environmental variables— on the size of populations throughout
the upper Late Pleistocene-Holocene was studied. Secondly, the relationship between
fluctuations in the populations of the region during the Late Holocene and the incorporation of

domesticated vegetables and/or technological innovations was explored.

In order to characterize the pattern of change in the absolute and relative size of the
populations of northern Neuquén and the region during the upper Late Pleistocene-Holocene
and to describe the spatial differences in the changes in population density in different areas of
the region, two widely used independent lines of evidence were employed. Molecular
genealogies estimated from mitochondrial DNA (mtDNA), obtained from salivary samples from
current individuals in the study region, and absolute dates from geo-referenced archaeological
sites located in the study region were used. From the former, demographic curves were inferred,
molecular networks were constructed, and the calculation of the Tajima D statistic was carried
out to detect if a bottleneck, fragmentation, or demographic expansion occurred in the
population studied during the upper Late Pleistocene-Holocene. From the latter, Summed
Probability Distribution curves were estimated to explore the temporal variation in the density

of human occupation in the region. In addition, absolute dates were employed to estimate local
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geometric growth rate and density maps to describe spatial variation in human occupation. The
demographic estimates obtained from both lines of evidence allowed to systematically evaluate
the different sensitivity of molecular data compared to absolute dating to explore demographic
trajectories through time at diverse spatial scales for the studied region. In this sense, the
temporal distributions of dating frequencies provided greater sensitivity to perform
demographicinferences in northwestern Patagonia, northern Neuquén and central Chile. In the
former two areas a relative overestimation of population size was observed in comparison to
the total of the region when using molecular data. These patterns could respond to the effect
of gene flow between the populations of the areas of the region, resulting in a greater diversity

of mitochondrial lineages at the local level.

The regional demographic curve, estimated from the absolute dates indicated a low
population density between ca. 15,500 and 10,000 years BP, showing increases towards ca.
9,000 and 7,500 years BP. In the Late Holocene two significant population increases at ca 3000
and ca. 1000 years AP were observed. The demographic trends obtained showed a high spatial
heterogeneity in human occupations throughout the upper Late Pleistocene-Holocene. On a
smaller spatial scale, the demographic curves of central southern Chile, central Mendoza and
southern Neuquén-western Rio Negro showed similarities with the regional pattern, contrary to
those of central-northern Chile and southern Mendoza-northern Neuquén, which exhibited the
lowest population densities. The north of Neuquén displayed high growth rates towards the end
of the Early Holocene, resulting in a higher relative density of occupation during the Middle
Holocene and the beginning of a progressive demographic expansion from the second half of

the Late Holocene.

Then, the characterization of the climatic and cultural variation in the region through
time was carried out in order to describe the modifications in the carrying capacity of the
environment during the upper Late Pleistocene-Holocene. For this purpose, paleoclimatic
information was collected and environmental reconstructions were carried out at different
spatial scales for the 15,000 years analyzed. To explore changes in the carrying capacity of the
environment in the region, the spatial distribution and the biomass of the mainly consumed
animal and plant terrestrial wild resources were calculated. In turn, the consumption of
megafauna, marine molluscs, and the incorporation of technologies that would have increased
the carrying capacity of the environment, principally towards the Late Holocene, were spatially

and temporally examined.
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In the environmental reconstructions, a West-East gradient was observed in
temperature seasonality, with the lowest seasonality in central southern Chile, and an inverse
trend in mean annual precipitation, which corresponds to the net primary productivity. The
results obtained indicated the highest values of the total biomass of the resources consumed in
the Chilean Scrub and the Valdivian Temperate Forest, the lowest values in the Southern Andean
Steppe, and intermediate values in the Patagonian Steppe and Monte Bajo. The demographical
estimations for the guanaco, the main faunal resource consumed by the populations of
northwestern Patagonia, presented a low relative population density in the region. Paleoclimatic
reconstructions also indicated that during the upper Late Pleistocene low temperatures
occurred in the region, increasing in the Early Holocene, when the extinction of the megafauna
and the emergence of marine shells middens on the central coast of Chile were estimated.
During the Middle and Late Holocene, the temperature maintained a relative stability with a
slight rise, and there were progressively more humid conditions and a gradual increase in
temperature seasonality. Additionally, for the Late Holocene, the emergence of ceramics and
the incorporation of domesticated plants in the region were registered at peri-contemporary
dates —ca. 3000 and 2500 years BP, respectively—, being its most recent appearance in the

north of Neuquén —ca. 1900 years BP—.

Finally, phenomenological models were generated considering different values of
carrying capacity of the environment to be compared with demographic estimates. First, the
model of exponential population growth for the region and for smaller spatial scales was
explored, based on the absolute dates. In turn, alternative hypotheses were taken into account,
which considered a variable environment carrying capacity and all the adjusted models were
compared with each other, using the model selection method based on the Maximum Likelihood
and the Bayesian Information Criterion. As a final step, the best demographic models selected
for the region and northern Neuquén were compared to the spatio-temporal distribution of the

main faunal and technological resources evidenced in the archaeological record.

In the north of Neuquén, in most of the other areas analyzed and in the region, the
model that presented a better adjustment to demographic variations was an empirical one with
three phases characterized by different population growth rates. Likewise, it was observed that
environmental and ecological changes had an impact on regional demographic trajectories,
which was less noticeable in the north of Neuquén. The main hinges of the estimated
demographic curve for the region corresponded to environmental changes and the emergence

of strategies aimed at increasing the carrying capacity of the environment by incorporating new
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resources into the diet or new technologies for food processing and/or storage. In the north of
Neuquén, it was observed that the population growth that occurred since the Early Holocene
would have been possible mainly due to changes in the availability of the guanaco and the
consumption of wild vegetables. The demographic increase of the Late Holocene in the area
could be fundamentally associated with a more intensive and systematic exploitation of
resources incorporated into the diet since previous periods. Given that this demographic
increase was peri-contemporary with the appearance of ceramics in the area, it could have

constituted a strategy that intensified the exploitation of the available resources.

This doctoral work provides a new reading to the demographic studies carried out to
date for the north of Neuquén and the region by covering an extensive temporal scale and
jointly exploring the dynamics of the human populations that inhabited both slopes of the
Cordillera de los Andes. The results obtained highlight the temporal and spatial complexity and
heterogeneity of the demography among the different areas of the region and within them,
which shows a clear correlation with cultural, environmental and climatic heterogeneity. Thus,
the demographic trajectories estimated were not consistent with simple theoretical models; on
the contrary, flexible and complex empirical models were needed to describe them, which allow
to identify specific demographic events and formulate new questions that may guide future

research.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION




1.A PRESENTACION

Las poblaciones humanas que habitaron la Patagonia, en el extremo sur de Sudamérica,
desde fines del Pleistoceno —15500 afios AP— hasta el contacto Hispano-Indigena —500 afios
AP— han sido caracterizadas como grupos de tamafio pequeno de cazadores recolectores
(Borrero, 1994-1995; Briones y Lanata, 2002; Steele y Politis, 2009). Estos grupos ocuparon
ambientes altamente diversos de manera heterogénea, probablemente desarrollando
dinamicas demograficas disimiles a lo largo de los mismos (Borrero, 2001). Esta descripcion,
basada principalmente en las distribuciones espacio-temporales de sitios arqueolégicos y en la
frecuencia de artefactos resulta altamente imprecisa y parcial, y, por lo tanto, la posibilidad de

comprender la historia demografica de las poblaciones de esta regidn es aun limitada.

El noroeste de Patagonia, y en particular el norte de Neuquén, ha emergido en afios
recientes como un area de especial interés para los estudios demograficos de poblaciones del
pasado debido a que un conjunto de datos ecoldgicos (ambientales y culturales) sugieren la
existencia de fluctuaciones en la dinamica demografica (Barberena et al., 2015b; Perez et al.,
2016a; Bernal et al., 2017). Estas fluctuaciones, que se extienden a lo largo del tiempo, podrian
en gran medida vincularse con la variacién en la productividad primaria generada en diferentes
areas —i.e., bosque lluvioso templado en el centro de Chile y montaiias andinas en el sur de
Neuquén, y desierto semidrido en la meseta patagénica (Oyarzabal et al., 2018)— como
producto de la heterogeneidad en la precipitacién, la temperatura media anual —relativamente
constante entre los 11000 y 500 afios AP— y la vegetacidn (Thompson et al., 1998; Petit et al.,
1999; Markgraf et al., 2009; Marcott et al., 2013; Pedro et al., 2016; De Porras, 2017; Gorddn et
al., 2019a; Llano et al., 2020).

Asimismo, diversos indicadores culturales de incremento de la complejidad social,
posiblemente vinculados a un crecimiento demografico, fueron datados tempranamente en
relacion con otras areas de Patagonia (Della Negra, 2008; Della Negra et al., 2009; Perez et al.,
2009; Della Negra et al., 2014; Bernal et al., 2017). Estos datos comprenden la presencia de
modificaciones intencionales del craneo, el surgimiento de d4reas de entierro con alta
concentracién de individuos y el uso de elementos de molienda para ca. 4500-4000 afios AP. A
su vez, el registro arqueoldgico seiala cambios entre ca. 11000-200 afios AP en la explotacién
de recursos silvestres caracteristicos de ecosistemas terrestres y domesticados, y el empleo de

nuevas tecnologias de procesamiento y almacenamiento de alimentos tales como la ceramica



(Novellino et al., 2004; Della Negra, 2008; Lema et al., 2012; Barberena, 2013; Llano, 2015;
Gordon et al., 2018).

Sin embargo, hasta el presente no se han realizado estudios orientados a evaluar de
manera sistematica y rigurosa la historia demografica de los grupos humanos del area. En
particular, la mayor parte de los estudios se limitaron a caracterizar el tamafo de la poblacién
en términos cualitativos —i.e., grupos pequeifios— empleando evidencia arqueoldgica
fragmentaria (Crivelli Montero et al., 1993; Crivelli Montero et al., 2007, entre otros), o a realizar
anadlisis de fechados absolutos en areas geograficas restringidas (Gil et al., 2014; Barberena et

al., 2015b; Campbell y Quiroz, 2015; Perez et al., 2016a; Gorddn et al., 2019b).

El estudio de la dindmica demografica de las poblaciones prehistéricas y su relaciéon con
diversas dimensiones ecolégicas requiere la integracion de: a) datos de multiples lineas de
evidencia arqueoldgica, bioantropolégica y ecolégica, y b) aproximaciones analiticas
comprehensivas y confiables que permitan recuperar informacién acerca de cambios en el
tamafio poblacional ocurridos a través del tiempo. En este sentido, los datos radiocarbdnicos y
moleculares —e.g., ADN mitocondrial (ADNmt)— brindan estimaciones confiables acerca de los
cambios en los tamafios poblacionales absolutos y relativos (Bocquet-Appel, 2002; Surovell y
Brantingham, 2007; Ray y Excoffier, 2009; Ho y Shapiro, 2011; Perez et al., 2016a), mientras que
los datos paleoambientales junto con el anadlisis del registro arqueobotanico, faunistico,
tecnolégico e isotdpico constituyen las principales evidencias para estimar la disponibilidad de
recursos y la capacidad de carga del ambiente en el pasado. En este contexto, aproximaciones
estadisticas de probabilidad a prioriy a posteriori permiten la estimacién robusta de los patrones
de cambio demografico y la generaciéon de modelos ecoldgicos para explicarlos. Finalmente,
estas estimaciones y modelos del cambio demografico pueden ser integrados mediante el

empleo de métodos de seleccidon de modelos (Johnson y Omland, 2004).

En este trabajo de tesis se analizaran los cambios demograficos de las poblaciones
humanas del norte de Neuquén, en el contexto del noroeste de Patagonia, a lo largo del
Pleistoceno final-Holoceno empleando la variacién en el ADNmt y de fechados absolutos,
aplicando técnicas estadisticas Bayesianas y de Maxima Verosimilitud. Asimismo, se comparan
los cambios demograficos estimados con los predichos por diferentes modelos fenomenoldgicos
que consideran diferente capacidad de carga del ambiente, basados en datos climaticos, de
dieta, faunisticos y tecnoldgicos, mediante el empleo de técnicas Bayesianas y de Mdaxima

Verosimilitud para la seleccion de modelos.



1.B  ESTRUCTURA DE LA TESIS

El presente trabajo se organiza en siete capitulos, nueve apéndices y la bibliografia

correspondiente.

En este primer capitulo, se realiza la presentacién de la problematica que se desarrolla
alolargo de latesis y, a continuacidn, se define y caracteriza el area de estudio analizada. Luego
se introduce al lector en el marco conceptual de este trabajo. Es decir, se presentan nociones
clave de la demografiay los principales modelos demograficos e indicadores paleo-demograficos
utilizados por la antropologia para caracterizar a las poblaciones pasadas. Posteriormente, se
resefian los antecedentes de los estudios cientificos que abordaron la demografia de las
poblaciones prehistdricas de Patagonia. Por Ultimo, se presentan los objetivos y las hipétesis
derivadas de expectativas tedricas basadas en los modelos y los trabajos previos en la region,

aludidos en los apartados anteriores.

Dada la variedad de metodologias y datos utilizados en esta tesis, los materiales,
métodos y resultados se dividieron en cuatro capitulos. De este modo, los capitulos 2 a 5
presentan la misma estructura interna. Todos ellos cuentan con una breve introduccién donde
se especifica la/las hipdtesis que se exploran y los objetivos propuestos para su desarrollo. A
continuacién, en todos estos capitulos se detallan los materiales y métodos empleados, y se
presentan los resultados obtenidos. En primer lugar, se exponen los resultados de los andlisis
temporales y, posteriormente, se afiaden aquellos realizados considerando la dimension
espacial. A su vez, se detallan primero los resultados obtenidos a nivel regional del noroeste de
Patagonia y centro de Chile, luego para los dominios espaciales de menor jerarquia, v,
finalmente, para el caso particular del norte de Neuquén. Por ultimo, antes de finalizar cada

capitulo, se realiza una sintesis de los principales resultados obtenidos.

En los capitulos 2 y 3 se explora la dindmica demografica de las poblaciones humanas
que habitaron la regién vy, particularmente, el norte de Neuquén, en el periodo comprendido
entre 15500-500 afios AP. En el Capitulo 2, se realizan estimaciones demograficas mediante el
empleo de secuencias de ADNmt obtenidas de individuos residentes en la provincia del
Neuquén, y de secuencias compiladas de publicaciones previas para la region. En el Capitulo 3,
se infieren los cambios espacio-temporales en la densidad humana a partir de fechados
absolutos procedentes de sitios arqueoldgicos geo-referenciados obtenidos de publicaciones

del equipo de trabajo, asi como de otros investigadores.



En el Capitulo 4 se caracterizan los cambios en la capacidad de carga del ambiente
durante el Pleistoceno final-Holoceno Tardio a partir de los cambios climaticos y culturales en la
region. De este modo, se realizan reconstrucciones ambientales —i.e., temperatura,
precipitaciones y cobertura vegetal— para la regién y el norte de Neuquén para el periodo
analizado, y se calculan la biomasay el rendimiento calérico de los principales recursos animales
y vegetales consumidos en los diferentes ambientes. Los cambios culturales implicados en
modificaciones de la dindmica de uso de los recursos —i.e., produccion, procesamiento y
almacenamiento— son inferidos a partir de la informacion contextual de los fechados absolutos

compilados y analizados en el Capitulo 3.

En el Capitulo 5 se presentan los modelos fenomenolégicos de la dinamica demografica
humana generados a partir de los fechados absolutos, considerando diferentes valores de
capacidad de carga del ambiente —ij.e., ilimitada (modelo exponencial), limitada (modelo
logistico y modelos continuos lineales por tramos)— para ser comparados con las estimaciones
demograficas. Luego de comparar los modelos entre si, se analizan los que exhiben un mejor
ajuste a los datos regionales y del norte de Neuquén en relacion con la distribucidon temporal de

los principales recursos e innovaciones tecnolégicas.

En el Capitulo 6 se discuten los resultados obtenidos en los analisis realizados a partir
de las diferentes lineas de evidencia. En primer lugar, se discuten las diferencias en las
inferencias demograficas obtenidas a partir de los datos moleculares y de los fechados
absolutos, luego se analiza detalladamente el patron de las trayectorias demogriéficas de la
region y las diferentes dreas consideradas delineado a partir del segundo indicador.
Posteriormente, se discuten las hipdtesis enunciadas en el primer capitulo en relacién con los
patrones de cambio demografico observados (Capitulo 5) y los cambios ecolégicos y en la

capacidad de carga del ambiente durante el Pleistoceno final-Holoceno (Capitulo 4).

Finalmente, en el Capitulo 7 se sintetiza la discusidn y se reflexiona sobre el aporte de
los principales resultados obtenidos en esta tesis al conocimiento de la demografia de las
poblaciones que habitaron en el drea de estudio analizada durante el periodo 15500-500 afios
AP. Asimismo, se consideran las limitaciones de la informacidon generada en esta tesis y se
evallan posibles perspectivas futuras para explorar la demografia de las poblaciones humanas

de la region.



1.C  CARACTERIZACION DE LA REGION DE ESTUDIO

La region estudiada en esta tesis corresponde al norte de la actual provincia del
Neuquén, asi como a areas vecinas en el noroeste de Patagonia —sur de la provincia de
Mendoza, sur de la provincia del Neuquén y noroeste de la provincia de Rio Negro— y el centro
de Chile —regiones de Libertador O’Higgins, Maule, Biobio, Araucania, Los Rios y Los Lagos—
(Figura 1.1). En particular, se focaliza en el norte de Neuquén, que se encuentra delimitado al
norte por las cuencas de los rios Barrancas y Colorado (limite con el macizo de la Payunia en la
provincia de Mendoza), al sur por el paralelo 39°S (al sudoeste) y por el 38,5°S (al sudeste), al

este por la provincia de Rio Negro, y al oeste por la Cordillera de los Andes (Figura 1.2).

El estudio del noroeste de Patagonia y centro de Chile de manera conjunta se
fundamenta en criterios arqueoldgicos, de la biologia molecular y ambientales. En este sentido,
la evidencia disponible indica que las poblaciones humanas que habitaron en la regidn tuvieron
una dindmica bioldgica y cultural conjunta en épocas prehistéricas, facilitada por la articulacién
de redes de comunicacion y aprovisionamiento trans-cordilleranas (Schobinger, 1957; Lagiglia,
1997; Adan y Reyes, 2000; Duran, 2000; Navarro-Harris et al., 2010; Hajduk et al., 2011; Cobos
etal.,, 2012; Durdn et al., 2012; Barberena et al., 2017a; Cobos y Bernal, 2017; Postillone et al.,
2020; Andreoni y Duran, 2021). Esta articulacion habria sido posible gracias a la existencia de
pasos cordilleranos que permitieron la circulacién de las poblaciones humanas entre ambas

vertientes de los Andes durante la época estival (Figura 1.1).

Los estudios arqueoldgicos realizados en la region sefialan la existencia de amplias redes
de comunicacion de diferente alcance espacial. Estos mecanismos de interaccién habrian tenido
un papel central para la circulaciéon de objetos materiales y simbdlicos en el contexto de una
elevada variabilidad ambiental en la regién. Cabe sefalar que la evidencia de intercambios se
encuentra presente en el registro principalmente desde el Holoceno Medio —e.g., adornos
sobre valvas de moluscos del Pacifico en Cueva Traful |, Alero El Trébol y Cuyin Manzano (Crivelli
Montero et al., 1993; Hajduk et al., 2011)—. Entre los principales objetos de intercambio se
encuentran las valvas de moluscos del Pacifico (desde finales del Holoceno Temprano) y del
Atlantico (de cronologia mas tardia), la ceramica (pipas y vasijas) de la Araucania chilena, las
pipas de piedray la obsidiana. Para el Holoceno Tardio, las evidencias de intercambio comienzan
a aparecer con mayor frecuencia en el registro arqueoldgico a lo largo de todo el noroeste de
Patagonia. Particularmente en Neuquén se hallaron valvas de origen aldctono en sitios tales

como Cueva Haichol, Loma de la Lata, Alero Los Cipreses, Alero Lariviere, Cueva Parque Dianay



Cementerio Rio Limay, cuyo uso principal fue ornamental o decorativo (Vignati, 1944;
Fernandez, 1988-1990; Navarro-Harris et al., 2010; Silveira et al., 2010; Agnolin y Pérez, 2014;
Cuneo et al., 2016). En cuanto a la ceramica aléctona, destaca la atribuible al Complejo Pitrény
a la tradicidn bicroma Rojo sobre Blanco (Vergel-Valdivia). La ceramica Pitrén ha sido datada a
partir de los ca. 1600 afios AP y es asociada a grupos cazadores-recolectores moviles,
posiblemente horticultores incipientes —en Neuquén, por ejemplo, en los sitios Cueva Haichol,
Alero Los Cipreses, Lago Meliquina, Monticulo La Angostura y Alero Las Mellizas—, mientras que
los estilos Vergel y Valdivia son mas tardios —a partir de los ca. 1000 afios AP, por ejemplo, en
Cueva Haichol— (Aldunate, 1989; Adan y Mera, 1997; Gaete y Sanchez, 1998; Adan y Reyes,
2000; Hajduk et al., 2011). Por otro lado, las pipas de piedra asociadas a contextos Pitrén de la
vertiente oriental de la Cordillera de los Andes fueron halladas en sitios de Neuquén —e.g., Alero
Los Cipreses, Monticulo Angostura y Cueva Haichol y Lago Meliquina— y de Rio Negro — Alero
El Trébol, Alero Valle Encantado |— (Fernandez, 1988-1990; Westfall, 1993-1994; Pérez y Reyes,
2009; Silveira et al., 2010; Hajduk et al., 2011). Finalmente, los objetos liticos manufacturados
en obsidiana procedente de fuentes de aprovisionamiento distantes, inclusive
transcordilleranas —e.g., obsidiana procedente del Covunco en Neuquén hallada en el centro
de Chile—, también sefialan amplios rangos de interaccidn entre las poblaciones del Holoceno

Tardio (Stern et al., 2009; Lépez et al., 2010; Rindel et al., 2020).

En el marco de estas sociedades moéviles que establecieron un flujo regional de ideas y
objetos, también debe considerarse la circulacion de recursos vegetales y la existencia de estilos
de arte rupestre compartidos a través de amplias escalas espaciales. En relacién con los
vegetales, puede mencionarse, por ejemplo, la presencia de calabaza (Lagenaria spp.) en el
norte de Neuquén —ij.e., Cueva Huenul 1— de origen chileno o mendocino (Romero Villanueva,
2019), y de maderas aldctonas en el sur de Mendoza —i.e. Laguna del Diamante S2 y S4—
procedentes de vertiente occidental en la Cordillera de los Andes (Andreoniy Durdn, 2021). Con
respecto al arte rupestre, en la provincia del Neuquén, por ejemplo, se han registrado petroglifos
con representaciones que recuerdan estilos observados en Chile —e.g., estilos presentes en
Butalon Norte y Cancha Huinganco (o Piedra de Curileuvi) emparentados con el de Guaiquivilo-

Linares, y estilo en El Chancay asociado con el de Colo Michicé— (Fernandez, 1978).

Por otro lado, la evidencia brindada por los estudios moleculares indica que las
poblaciones del noroeste de Patagonia y el centro de Chile comparten variantes mitocondriales
especificas —i.e., los haplotipos especificos D1g, Clb13 y B2i—, es decir, presentes

exclusivamente en Patagonia y Chile. Estos haplotipos se habrian originado durante el



Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano y se encuentran en una elevada proporcién en las
poblaciones de la regién analizada en esta tesis (Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 20123;
de Saint Pierre et al., 2012b). A su vez, estudios recientes han sefialado que los haplotipos mas
frecuentes en los individuos del norte de Neuquén son caracteristicos de las poblaciones nativas
de Patagonia y la Araucania chilena, indicando la existencia de niveles de flujo génico

interregionales y transcordilleranos elevados (ver discusidn en Postillone et al., 2020).
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Figura 1.1 Mapa del noroeste de Patagonia y centro de Chile. Modificado del provisto por la NASA
(https://visibleearth.nasa.gov/images/73934/topography).
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Figura 1.2 Mapa fisico del norte de la provincia del Neuquén.Modificado del provisto por el Instituto Geografico Nacional
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1..1  Descripcién ambiental de la region

La regidén analizada posee una gran heterogeneidad espacial en sus caracteristicas
climaticas, hidroldgicas, topograficas, y de biodiversidad —i.e., flora y fauna—. Asimismo, la
region presenta una marcada estacionalidad en la temperatura y las precipitaciones, con
correlatos en la distribucién de la flora y la fauna (Cabrera, 1976; Hudson, 1994; Olson et al.,
2001; Bran et al., 2002; Finessi y Groch, 2018). Los ambientes presentes no se circunscriben a
los limites politicos trazados por los actuales estados nacionales, sino que atraviesan dichas
fronteras. A continuacion, se describen las principales caracteristicas orograficas, hidroldgicas,

climaticas y de la biodiversidad del noroeste de Patagonia y del centro de Chile.

Como se mencioné previamente, la Cordillera de los Andes, que se extiende de norte a
sur, divide a la region analizada en dos sectores claramente diferenciados: el noroeste de
Patagonia en la vertiente oriental y el centro de Chile en la occidental. A ambos lados de esta
cadena montafnosay las formaciones topograficas asociadas, se observan condiciones climaticas
particulares, definidas principalmente por el comportamiento de lluvias orograficas (Bianchi y
Cravero, 2010). De esta manera, en el sector chileno, se observan los mayores niveles en las
vertientes occidentales de Cordillera de la Costa y la Cordillera de los Andes (Pizarro et al., 2008).
En el sector argentino, se observan precipitaciones niveas en las altas cumbres, que en la
estacion estival alimentan a los principales cursos de agua de la regién, mientras que en las zonas
de mesetas del este, se desarrollan ambientes semidesérticos (Bianchiy Cravero, 2010). Ademas
de este gradiente longitudinal, existe uno latitudinal tanto en la estacionalidad de la
temperatura como en el de las precipitaciones medias anuales. De este modo, la menor
estacionalidad se encuentra al sur del rio Biobio en el centro de Chile, mientras que los mayores
valores se observan en el extremo este del noroeste de Patagonia. Cabe destacar que, la
precipitacion media anual presenta un patrén inverso, que se corresponde con la productividad

primaria neta del ambiente (Capitulo 4).

Caracteristicas orograficas y climaticas del noroeste de Patagonia

El sur de la provincia de Mendoza, extremo norte del noroeste de Patagonia, comprende
el territorio que se encuentra por debajo de la cuenca del rio Diamante. Este rio, junto con el rio
Atuel, constituyen los principales cursos de agua de la zona. Su paisaje es principalmente
cordillerano y subcordillerano al oeste y relativamente llano al este. En términos ambientales,

este sector ha sido caracterizado como desértico. En este sentido, hacia el oeste se encuentra
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el denominado “Desierto Patagdnico” —frio, seco y ventoso, con altitudes entre los 1.000 y
2.500 m.s.n.m.— y hacia el este, el “Desierto del Monte” —templado con precipitaciones
estacionales (~100-350 mm anuales) y altitudes inferiores a los 1.400 m.s.n.m.— (Gil et al.,

2020b).

Al sur del rio Atuel se observa la transicion entre la Regidn de Cuyo y la de Patagonia,
gue se continla en el norte de Neuquén (Schobinger, 2002), el foco de esta tesis. El sistema de
drenaje del norte de Neuquén estd constituido por las cuencas de los rios Neuquén, Colorado,
Barrancas y el Bajo del Afielo, hacia los cuales drenan cursos de agua permanentes, con un
régimen de alimentacion pluvial, y estacionales, reactivados durante la época de deshielo
(Finessi y Groch, 2018). Asimismo, dentro de esta area también se incluyen las cuencas de los
rios Curi Leuvu, Agrio y Covunco. La mayoria de los rios de la zona siguen la orientacion de las
lineas orograficas para luego abrirse paso hacia los terrenos mas bajos del este (Figura 1.2). Por
otro lado, los principales relieves montafiosos del drea son, ademds de la Cordillera de los Andes,
la Cordillera del Viento, el Macizo del Tromen, y el Auca Mahuida. La altitud del norte de
Neuquén varia de noroeste al sur y al este. Asi, la Cordillera de los Andes presenta valores
promedio de 2.300 m.s.n.m., la Cordillera del Viento —que con una extensién de 70 km atraviesa
el drea de norte a sur y se vincula al norte con el Macizo del Domuyo de 4.702 m.s.n.m.— y el
Macizo del Tromen tienen valores superiores a los 4.000 m.s.n.m., el Auca Mahuida una superior
a 2.000 m.s.n.m. y el Bajo del Afielo una altitud de 221 m.s.n.m. (Figura 1.2) (Bran et al., 2002;
Cuneo, 2017; D’'Abramo et al., 2021).

El sur de Neuquén presenta elevadas cumbres hacia el oeste —con altitudes medias de
2.000 m.s.n.m.—, destacandose el volcan Lanin con 3.776 m.s.n.m.; hacia el este la altitud es
menor —i.e., precordillera, sierras y colinas por encima de los 900 m.s.n.m. hasta el monte en
el extremo oriental de la provincia, con elevaciones menores—. En el sector cordillerano se
encuentran numerosos lagos glaciares por encima de los 700 m.s.n.m., que constituyen la
cabecera de las cuencas de los rios Aluminé, Collén Cura y Limay, limite con Rio Negro. En el
sudoeste de esta ultima provincia también se extiende la Cordillera de los Andes, que presenta
elevadas altitudes hacia el oeste, con el cerro Tronador de mas de 3.000 m.s.n.m. en el limite
con Chile. Se evidencia la misma tendencia altitudinal que el sur de Neuquén, con la presencia
de grandes lagos glaciares al oeste, y sierras y mesetas hacia el este con mallines de pequefios

cursos fluviales (Bran et al., 2002; Lépez et al., 2005).

Las temperaturas medias anuales del noroeste de Patagonia presentan variaciones

asociadas a la altitud, con valores medios entre los 5°Cy 15°C, mostrando valores entre -4,6°Cy
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0,4°C en areas ubicadas por encima de los 2.000 m.s.n.m. El drea se caracteriza por presentar
estacionalidad tanto en la precipitacién como en la temperatura. Durante la estacion calida/seca
—primavera y verano— las precipitaciones varian entre los 250 y 50 mm, mientras que durante
la estacion fria/himeda —otofio e invierno— se dan principalmente en forma de nevadas y
oscilan entre los 1.400-1.000 mm en los sectores de mayor elevacion ubicados en el oeste, y los
420-200 mm en los sectores de menor elevacidn del este. Sin embargo, esta estacionalidad se
atenua hacia el este en la diagonal 4rida, que en el area de estudio se extiende en direccion NO-
SE en la Patagonia extraandina hasta aproximadamente los 44°S (Buriniard, 1982; Bianchi y

Cravero, 2010; Martinez Carretero, 2013).

Caracteristicas orograficas vy climaticas del centro de Chile

El centro de Chile presenta al este la Cordillera de los Andes y al oeste el Océano Pacifico
con numerosas islas, archipiélagos y amplias planicies litorales. Los principales rasgos
orograficos incluyen a la Cordillera de la Costa, que se extiende en forma paralela a los Andes y
llega hasta la Isla de Chiloé. Entre ambas cordilleras queda definido un valle central denominado
Depresion Intermedia —una de las zonas mas productivas del pais junto con las pasturas de la
Region de Los Lagos—, mientras que hacia el sur se ubica la Cordillera de Nahuelbuta, con alturas
maximas que no superan los 1.100 m.s.n.m. El centro de Chile estd atravesado por diversos rios
gue discurren principalmente desde la Cordillera de los Andes hacia el Océano Pacifico, en
sentido este-oeste, de curso permanente, tales como el rio Maule, el Biobio, el Puyeue y el Calle
Calle. Sus caudales proceden principalmente de los deshielos cordilleranos en el verano y de las
lluvias durante el invierno. Las precipitaciones son estacionales —lluvia en invierno y sequia en

verano— (Hudson, 1994; Garcia y Mera, 2007).

En el centro de Chile el régimen de precipitaciones es estacional —de mayo a agosto —
y, como se menciond previamente, sigue un patrén latitudinal, incrementdndose hacia el sur. Al
norte del rio Biobio se observan las menores precipitaciones anuales, que van aproximadamente
de los 70 a los 1.000 mm anuales —con los menores valores hacia el norte en la diagonal arida
y con valores de 78 mmy 312 en el valle central—. Por el contrario, en el sector costero entre la
Region del Biobio y de Maule, se observa un maximo de 1.110 mm anuales, que desciende a 701
mmy/afio en la Depresidn Intermedia. Mas al sur, las precipitaciones son mucho mas abundantes,
con valores en torno a los 2.500 mm en la zona de Valdivia (Region de Los Rios). En el sector
cordillerano, por sobre los 800 m.s.n.m., las precipitaciones anuales ascienden a cerca de 1.000

mm —y se reducen a 40 mm en la estacién seca— en el norte de la regidn, llegando a 3.000 mm
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anuales a medida que aumenta la latitud. Por otro lado, el clima es principalmente
mediterraneo, y las temperaturas medias anuales y la estacionalidad disminuyen con la altitud
y latitud, presentando valores medios anuales de entre 18°Cy 10°C en el norte, y de 10°C en el

sur (Hudson, 1994; Fick y Hijmans, 2017; wordclimate.com; meteochile.cl)

Biodiversidad en el noroeste de Patagonia y centro de Chile

La biodiversidad del noroeste de Patagonia y el centro de Chile puede caracterizarse a
partir de diversos esquemas biogeograficos. La region incluye los dominios zoogeograficos
Andino, Subandino, Patagénico y Austral-cordillerano (Figura 1.3A) (Ringuelet, 1961). En
términos fitogeograficos, comprende las provincias Altoandina, Patagdnica, Del Monte y
Subantartica (Figura 1.3B) (Cabrera, 1976). Por ultimo, considerando conjuntamente aspectos
climaticos, geomorfoldgicos y bidticos, tanto zoogeograficos como fitogeograficos, la regién
presenta las ecorregiones Bosque Templado Valdiviano, Matorral Chileno, Estepa Andina Sur,
Estepa Patagdnica y Monte Bajo (Figura 1.3C) (Burkart et al., 1999; Olson et al., 2001; Barquez
et al., 2006; Arana et al., 2017).

Figura 1.3 Mapas biogeograficos. (A) Esquema zoogeografico de Ringuelet (1961); (B) esquema fitogeografico de Cabrera (1976); (C)
ecorregiones de Olson y colaboradores (2001).

En la vertiente oriental de la Cordillera de los Andes, correspondiéndose con la clina
altitudinal y las precipitaciones, se observa un gradiente bio-ecolégico de ecosistemas afines y
variados en una corta extension espacial (Llano et al., 2019). Hacia el oeste del noroeste de
Patagonia, se encuentra la Estepa Andina Sur (principalmente en Mendoza) y el Bosque

Templado Valdiviano (en Neuquén y Rio Negro). Una gran proporcion de sus suelos es rocosa e
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inmadura, de bajo contenido organico, a excepcién de zonas deprimidas donde se acumulan
suelos de turbera. En sectores de alta montafia —e.g., Cerro Nevado al sur de Mendoza y
sectores elevados de la precordillera patagénica—, con laderas suaves o escarpadas y mesetas
—entre los 1.600-2.000 m.s.n.m. en Neuquén y Rio Negro—, las especies vegetales tienen
caracteristicas vinculadas al xerofitismo, a las bajas temperaturas y al viento. Predominan los
bosques caducifolios de Nothofagusy Euryphia, y los perennifolios de Araucaria, Lumay Fitzroya
acompafiados por Chusquea. También hay sectores con estepas graminosas que forman matas
bajas y compactas (Festuca, Poa y Stipa asociadas a Oxalis y Junellia) y estepas arbustivas
(Azorella, Nassauvia, Maihueniopsis y Senecio) (Cabrera, 1976; Olson et al., 2001; Bran et al.,
2002; Luebert y Pliscoff, 2005; De Porras, 2017; Oyarzabal et al., 2018; Llano et al., 2019). Entre
los mamiferos mas comunes del Bosque Templado Valdiviano en esta zona se encuentran
artiodactilos como el huemul (Hippocamelus) y el pudu (Pudu), roedores como la chinchilla
(Lagidium), armadillos como el pichi (Zaedyus) y en menor medida otro roedor, el coipo
(Myocastor), otro armadillo, el peludo (Chaetophractus) y carnivoros como el puma (Puma). A
su vez, en la Estepa Andina Sur, se existen mamiferos artiodactilos como el guanaco (Lama) y
armadillos como el pichi (Zaedyus) (Barquez et al., 2006). Cabe destacar que en esta ecorregion
se encuentra una de las aves mas grandes de la region, el choique (Rhea pennata) (Barquez et

al., 2006).

Al este de la Estepa Andina Sur y el Bosque Templado Valdiviano se encuentra la Estepa
Patagdnica, que se extiende desde la precordillera de Mendoza hacia el sur, ensanchandose en
Neuquén y Rio Negro en sectores montafiosos no muy elevados (por debajo de los 1.800
m.s.n.m.), mesetas y llanuras, con suelos pedregoso-arenosos pobres en materia organica. Esta
ecorregioén exhibe una vegetacion con gran adaptacion a las condiciones de sequia y ventosas, y
proteccién contra los herbivoros —i.e., presencia de espinas, pelos, resinas o ceras
protectoras—. Principalmente se observan hierbas y estepas arbustivas (Pappostipa, Melinum,
Ephedra, Lycium, Drindelia, y Chuquiraga) (Cabrera, 1976; Olson et al., 2001; Bran et al., 2002;
De Porras, 2017; Oyarzabal et al., 2018; Llano et al., 2019). Uno de los principales mamiferos en
esta zona es el pichi (Zaedyus), seguido por el peludo (Chaetophractus), el guanaco (Lama) y
carnivoros tales como zorros (Lycalopex) (Barquez et al., 2006). En esta ecorregion también se

encuentra el choique (Rhea pennata) (Baldi et al., 2015).

En el centro y este de Mendoza y Rio Negro, y en el este de Neuquén se extiende el
Monte Bajo, en relieves de llanuras, bolsones, laderas de montafias y mesetas, con suelos

arenosos muy permeables, predominan las estepas arbustivas xeroéfitas (Larrea, Prosopis y
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Prosopidastrum), hierbas (Hoffmanseggia y Plantago) y pastos (Poa y Stipa). Entre la Estepa
Patagdnica y el Monte Bajo existe una comunidad vegetal de transicidn compuesta por especies
arbustivas del Monte y arbustos patagdnicos (Cabrera, 1976; Olson et al., 2001; Bran et al., 2002;
De Porras, 2017; Oyarzabal et al., 2018; Llano et al., 2019). En esta zona el mamifero mas comun
es el guanaco (Lama), aunque también pueden encontrarse el pichi (Zaedyus), la vizcacha
(Lagostomus) y el peludo (Chaetophractus), entre otros (Barquez et al., 2006). Entre las aves de
esta ecorregion se halla otra de las aves mas grandes de la regién, el iandu (Rhea americana)

(Baldi et al., 2015).

En la vertiente occidental de la Cordillera de los Andes, asi como en la oriental, se
encuentra el Bosque Templado Valdiviano. Este cubre la mayoria del centro de Chile,
extendiéndose hacia el sur desde los 33°S por la costa y desde los 38°S por la Depresion
Intermedia, incluyendo a las regiones chilenas de Libertador O’Higgins, Maule, Biobio,
Araucania, Los Rios y Los Lagos. Incluye a los bosques caducifolios mediterraneos (Nothofagus y
Astrocedrus), los bosques esclerdfilos costeros (Beilshmiedia, Peumus y Cryptocarya), los
bosques esclerdfilos precordilleranos (Lithrea, Kageneckia y Quillaja), los bosques andino-
patagonicos (Araucaria, Nothofagus y Austrocedrus) y a los bosques resinosos con coniferas
(Olson et al., 2001; Luebert y Pliscoff, 2005). La vegetacion de los sectores mas altos y himedos
de la Cordillera de la Costa es una asociacion de siempreverde, cerca de los cursos de agua, y
bosques de boldos (Peumus) en los sectores expuestos a los vientos himedos del noroeste
(Garcia y Mera, 2007). El sector occidental del Bosque Templado Valdiviano comparte
principalmente las mismas comunidades faunisticas que su contraparte oriental. En este
sentido, en algunos sectores se encuentran el huemul (Hippocamelus) y el pudu (Pudu)
(Moscardi et al., 2021). A su vez, se observan roedores (Myocastor, Phyllotis y Abrothrix),
carnivoros (Leopardus) y murciélagos (Histotus y Lasiurus), entre otros (Mella Avila, 2021; Nufez

etal., 2021).

En la Depresidon Intermedia del centro de Chile, con suelos cubiertos por sedimentos
volcanicos, glaciares, fluvioglaciares, fluviales y lacustres, se halla el Matorral Chileno, que
penetra hacia el sur hasta aproximadamente los 38°S. Presenta un clima mediterraneo con
inviernos frios y lluviosos, y veranos calidos y secos. La vegetacidn se caracteriza por la presencia
de una gran cantidad de endemismos y estad estructurada en matas arbustivas (Adesmia,
Lithraea, Quillaja, Colliguaya) que en pocos sectores —i.e., laderas de valles fluviales— se
fusionan para formar una matriz vegetal continua. A su vez, presenta comunidades poco densas

de arboles (Prosopis, Acacia) y relictos de bosques escleréfilos (Lithaea, Quillaja, Peumus,
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Cryptocarya y Acacia) (Fuentes et al., 1984; Del Pozo et al., 1989; Olson et al., 2001; Salinas et
al., 2018). Algunos de los mamiferos que pueden encontrarse en partes de esta ecorregidn son
roedores como el coipo (Myocastor), el cururo (Spalacopus) y el ratén de pelo largo (Abrothrix),
y carnivoros como el zorrino (Conepatus), el zorro (Lycalopex) y el hurdn (Galictis) (Bonacic y

Ibarra, 2010).

1.0 MARCO CONCEPTUAL

1.d.1 Demografia y poblaciones humanas

La dindmica de las poblaciones, entendida como las fluctuaciones en el tiempo y espacio
del nimero de individuos en una poblacién® (Turchin, 2003), constituye un aspecto central de
procesos bioldgicos y culturales en humanos (Roughgarden, 1979; Bocquet-Appel, 2002;

Chamberlain, 2006; Ray y Excoffier, 2009).

Los cambios en el tamafio de las poblaciones humanas —ij.e., el nimero de individuos
gue conforman una poblacién (Gotelli, 2001)— resultan de modificaciones en las tasas de
natalidad, mortalidad y/o migracién que ocurren a lo largo del tiempo —i.e., de la dindmica
demografica (Gotelli, 2001)— en el contexto de procesos evolutivos y ecoldgicos (Richerson et
al., 2009; Odling-Smee, 2015; Mittelbach y McGill, 2019). En este sentido, la deriva génica, el
flujo génico y la seleccidn natural interactian de manera reciproca con el tamano poblacional
efectivo, dado que su intensidad depende del nimero de individuos que conforman la poblacién
a la vez que tienen un efecto en el aumento y/o disminucién del tamafio poblacional (Fisher,
1930; Wright, 1931; Nielsen y Slatkin, 2013; Lanfear et al., 2014; Mittelbach y McGill, 2019).
Mientras que la mayor variabilidad genética generada en poblaciones de gran tamano podria
favorecer la accidn de la seleccién natural, la pérdida de variabilidad por deriva en poblaciones
pequefias tenderia a reducir las chances de adaptacién a su ambiente local (Fisher, 1930; Wright,

1931).

1 Existen diferentes definiciones operativas del término “poblacién”. En biologia, ha sido conceptualizado como un grupo de
individuos con una mayor probabilidad de cruzarse entre si que con un miembro de otra poblacién (Pianka, 2011). Estos conjuntos
de individuos, usualmente denominados demes o poblaciones locales, presentan limites o fronteras difusos (Cavalli-Sforza et al.,
1994; Pianka, 2011). Desde una perspectiva sociocultural, las poblaciones se definen principalmente a partir de caracteristicas
socioecondmicas y socioculturales (Chamberlain, 2006). En este contexto, una poblacién puede definirse como una unidad social en
la que los individuos estan vinculados por una experiencia linglistica, cultural o histérica comun, es decir, unidos por sus relaciones
sociales mutuas, el reconocimiento de una ancestria y parentesco en comun, afinidades culturales y proximidad geografica en su
residencia (Chamberlain, 2006; Kreager, 2009).
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Asimismo, las interacciones complejas que establecen los individuos con factores
bidticos y abidticos del ambiente influyen en la tasa de crecimiento y el tamafio poblacional
(Mittelbach y McGill, 2019). En particular, la tasa de crecimiento de una poblacion esta regulada
por factores exdgenos asi como enddgenos. En este sentido, los cambios en la tasa pueden
resultar una funcidn del ambiente en el que se encuentra la poblacidn, asi como de los cambios
en las condiciones ambientales a través del tiempo, o pueden generarse como efecto de la
dinamica demografica misma por modificaciones en las tasas de natalidad, mortalidad y
migracion. En condiciones en las que no existen limitantes externos para el crecimiento, se
espera que las poblaciones presenten una tendencia a incrementar el nimero de individuos

siguiendo una progresidon geométrica —i.e., crecimiento exponencial— (Ginzburg, 1986).

En este marco, numerosos estudios han vinculado los cambios demograficos en
poblaciones humanas a lo largo del tiempo con diferentes factores ecoldgicos que condicionan
la productividad primaria y la capacidad de carga (K) del ambiente en el cual se encuentra una
poblacién (Roughgarden, 1979; Richerson et al., 2009). La capacidad de carga hace referencia a
la cantidad o densidad —numero de individuos por unidad de area del territorio (Chamberlain,
2006)— maxima de individuos de una poblacion que un ambiente puede sostener a largo plazo
en estado de equilibrio (Roughgarden, 1979; McCullough, 1992). En este sentido, el nimero de
especies y de individuos de cada especie que coexistieron con las poblaciones humanas en un
ambiente determinado —i.e., el nicho tréfico—, puede considerarse un indicador de la
disponibilidad y abundancia de las presas que condicionaron los cambios demograficos en el
pasado (Gamble et al.,, 2004; Rodriguez et al., 2012; Rodriguez et al., 2014). El tamafio
poblacional de los consumidores secundarios —i.e., carnivoros y omnivoros, como los
humanos— depende del tamafio poblacional de sus presas —i.e., principalmente herbivoros—,
el cual, a su vez, estd subordinado a la productividad primaria del ambiente —i.e., la produccién
de biomasa o materia organica a partir de materia inorganica principalmente por los vegetales—
(McNaughton et al., 1989; Oesterheld et al., 1992; Rodriguez et al., 2014; Molles y Sher, 2019).
Por lo tanto, en todos los niveles tréficos, la capacidad de carga estd condicionada en Ultima
instancia por la productividad primaria vegetal. A su vez, esta uUltima estd determinada
principalmente por la temperatura, la disponibilidad de aguay la radiacion solar (Nemani et al.,

2003).

La vinculacién entre la capacidad de carga y la demografia ha sido planteada desde
diferentes enfoques que pueden ser agrupados en dos grandes perspectivas. En una de ellas, se

ha enfatizado el rol del ambiente como un conjunto de elementos estaticos y exdgenos —e.g.,
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la temperatura y la humedad— que condicionan la trayectoria de las poblaciones (Richerson et
al., 2009; Odling-Smee, 2015). En este contexto es esperable que el tamafio de las poblaciones
humanas varie de manera significativa en regiones en las que el clima y el ambiente, y
consecuentemente la productividad primaria y la capacidad de carga, muestran cambios de gran
magnitud en el tiempo y el espacio (Lieth, 1973; Nemani et al., 2003; Gamble et al., 2004;
Freeman et al., 2020). Alternativamente, se ha postulado una vinculacion compleja entre la
capacidad de carga y la demografia, teniendo en cuenta la capacidad humana de ampliar el nicho
tréfico, generalmente relacionada a la presidn generada por la expansion de la poblacidn
(Richerson et al., 2009; Odling-Smee, 2015; Freeman et al., 2020). En este marco se considera
gue las poblaciones pueden crecer hasta alcanzar un tamaifio maximo limitado por la capacidad
de carga del ambiente, y la posibilidad de continuar creciendo dependera de las posibilidades
de incrementar la capacidad de carga mediante la ampliacién de los recursos incorporados a la
dieta y/o el incremento de la cantidad de energia de retorno (Roughgarden, 1979; Mittelbach y
McGill, 2019). Por lo tanto, se asume que los cambios demograficos ocurridos en una poblacién
pueden modificar la dindmica de uso de los recursos (Bocquet-Appel, 2002; Chamberlain, 2006).
Particularmente, se ha planteado que en las poblaciones humanas los factores culturales —
como las innovaciones tecnolégicas— tienen un rol importante en estos procesos,
incrementando la capacidad de carga, lo cual, a su vez, favorecerd el crecimiento poblacional
hasta que la nueva capacidad de carga sea alcanzada (Lemmen, 2001; Richerson et al., 2009).
Asimismo, el cambio tecnoldgico se producira con una mayor probabilidad al incrementarse la
densidad de la poblacién, dado que facilitard la comunicacion y la difusién de nuevas tecnologias

(Klasen y Nestmann, 2006).

1.d.2 Modelos demogrdficos

Hasta el presente han sido desarrollados multiples modelos tedricos de crecimiento
poblacional que varian, principalmente, en cuanto al nimero de poblaciones que incluyen
(Roughgarden, 1979; Mittelbach y McGill, 2019). En particular, dos de los modelos clasicos —
exponencial y logistico— que tratan con una poblacién Unica resultan altamente Utiles y simples
para describir los cambios en el tamafio de las poblaciones a través del tiempo. Estos consideran
las estimaciones de las fluctuaciones en el tamafio poblacional en funcién de pardmetros
determinados a priori. Entre estos modelos, el exponencial tiene gran importancia en estudios
demograficos, partiendo de un marco mecanicista que considera un sistema de

comportamiento inercial como estado nulo en el que el tamafio de la poblacién cambia en
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ausencia de factores ambientales (Hutchinson, 1975; Ginzburg, 1986; Turchin, 2003). Este
modelo fue descrito como el crecimiento continuo e indefinido del nimero de individuos en el
tiempo y fue formalizado matematicamente por Malthus en 1798 —modelo de crecimiento
exponencial, ver mas abajo—. Por otro lado, el modelo logistico resulta una modificacion del
exponencial, en el cual la poblacién no puede crecer de manera indefinida debido a que los
recursos son limitados (Roughgarden, 1979; Mittelbach y McGill, 2019). Estos modelos han sido
utilizados recientemente en estudios demograficos de poblaciones antiguas (Shennan et al.,

2013; Crema et al., 2017; Timpson et al., 2021; entre otros).

Alternativamente, se ha postulado la importancia de generar modelos estadisticos a
posteriori, que permitan evaluar multiples evidencias para hipétesis alternativas, identificar
niveles de apoyo para cada unay seleccionar el modelo que presenta el mejor ajuste a los datos
(Johnsony Omland, 2004). Tales modelos describen detalladamente los cambios en las tasas de
crecimiento poblacional permitiendo mejores ajustes a los datos, aunque presentan menor
poder explicativo en relacidn con los modelos cldsicos. Los ajustes son generados a partir de
parametros estimados sobre datos empiricos derivados de las muestras analizadas (DiNapoli et

al., 2021; Price et al., 2021; Timpson et al., 2021).

En este trabajo de tesis el estudio de la dinamica demografica humana sigue una
aproximacién que emplea ambos tipos de modelos de manera conjunta: el testeo de modelos
simples expresados como hipdtesis nula y la generacion de modelos empiricos que incluyen
multiples pardmetros. Ambos tipos de modelos son comparados siguiendo una aproximacion de
seleccion de modelos (Hutchinson, 1975; Johnson y Omland, 2004). Esta integracidon permite
potenciar las ventajas de cada tipo de modelo y alcanzar buenos niveles descriptivos y
explicaciones robustas mediante la generacion de predicciones y el control de incertidumbres,

a la vez que hace posible comprender los mecanismos de cambio subyacentes (Turchin, 2003).

En el modelo de crecimiento exponencial, el tamafo de una poblacién aumenta sin
limite en funcién del tiempo (Figura 1.4) (Roughgarden, 1979; Schacht, 1980; Hathout, 2013). A

continuacién, por simplicidad, se considera una poblacién cerrada? para describir el modelo, es

2 La descripcidon o modelado de cualquier sistema —como una poblacién— depende en gran parte de las dimensiones espaciales y
temporales consideradas. Desde una perspectiva espacial, las poblaciones difieren en su distribucion, extension en el territorio y en
el grado de integracion de sus miembros (Barrientos, 2002; Camus y Lima, 2002). Los procesos de migracién —inmigracion y
emigracion— influencian fuertemente las dindmicas de las poblaciones locales (Camus y Lima, 2002). Es por ello que para el
modelado de la dindmica de las mismas se realiza la distincidn entre poblaciones abiertas o cerradas en funcién de la presencia o
ausencia de migracion, respectivamente, entre poblaciones locales. Es decir, en una poblacién cerrada el intercambio entre
miembros de diferentes poblaciones a lo largo del tiempo sera nulo o insignificante, y la misma crecera sélo a través del nacimiento
de nuevos individuos y solo perderd miembros a través de la muerte. A su vez, la tasa de crecimiento estara determinada por la tasa
a la que el organismo puede reproducirse y el nimero inicial de organismos. Las poblaciones abiertas generalmente se encuentran
en aquellos ambientes que presentan condiciones favorables espacialmente irregulares —disposicidén en parches— y presentan una
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decir, no se tiene en cuenta la contribucidon migratoria, siguiendo a Mittelbach y McGill (2019) y
Begon y colaboradores (2006). Si N representa el numero de individuos en una poblacién en el

tiempo t, la tasa de crecimiento poblacional, dN/dt, viene dada por

dN

T B
donde B es el nimero de individuos nacidos y D, el nimero de individuos muertos (por las
palabras en inglés —birth y death, nacimiento y muerte, respectivamente—) que ocurren en la
unidad de tiempo. Si se expresan las tasas de nacimiento y muerte per capita, b y d
respectivamente, y se define la tasa intrinseca de incremento natural de la poblacién r = b-d, la

ecuacion anterior toma la forma

dN

=N
dr

gue expresa codmo crecerd una poblacién en un ambiente sin restricciones, en el cual el
crecimiento poblacional no esta afectado por la densidad de la poblacidn. La integraciéon de la

ecuacion anterior conduce a la ecuacién de Malthus,
N = Nye™
donde Np es la poblacién inicial parat =0y N para el tiempo t (Ginzburg, 1986).

Esta ecuacion describe el incremento ilimitado de la poblaciéon en el tiempo, y muestra
gue bajo un modelo exponencial las poblaciones pueden recuperarse rapidamente de los
factores que impactan negativamente en su crecimiento. Si r es negativo, la poblacién
disminuira rdpidamente siguiendo una ley exponencial tendiendo asintéticamente a cero al

aumentar t (Schacht, 1980; Begon et al., 2006; Hathout, 2013; Mittelbach y McGill, 2019).

El modelo logistico es una modificacién del exponencial, en el cual se supone que los
recursos no son ilimitados (Hassan, 1981; Mittelbach y McGill, 2019). Al igual que para el caso
anterior, se describe el modelo para una poblacidn cerrada. En el mismo se considera que las

tasas de nacimiento y de muerte son funciones lineales del tamafio poblacional (Roughgarden,

tasa de crecimiento en el tiempo que depende tanto de las tasas de natalidad y mortalidad como de la de migracién (Hixon et al.,
2002). Cabe destacar que esta distincion entre poblaciones abiertas y cerradas puede ser empirica o analitica, a los fines de
simplificar el modelo del sistema estudiado.
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1979; Schacht, 1980; Hassan, 1981; Begon et al., 2006; Mittelbach y McGill, 2019). En este

contexto, la ecuacidn que expresa el crecimiento exponencial se modifica para dar

dN (b'—d"
dt N
donde b’ y d’ representan las tasas de nacimiento y muerte per capita, que dependen

linealmente de N (Figura 1.4; Gotelli, 2008),

b’ =b—aN
d'=d+cN

con a y ¢ constantes. De este modo, el modelo conduce a la ecuacion logistica del crecimiento

poblacional en un ambiente con recursos finitos

dN (K—N)

_ = TN—

dt K
donde K = (b-d)/(a+c) corresponde a la capacidad de carga del ambiente, y es directamente
proporcional a la tasa intrinseca de incremento natural de la poblacién, e inversamente
proporcional a la suma de los coeficientes que tienen en cuenta las restricciones a dicho
crecimiento a medida que aumenta el tamafio poblacional. Integrando la ecuacién anterior se

obtiene

K

Ny = N,
E7 0K = Ny)e Tt + N,

La representacidn grafica de N; en funcidn de t resulta una funcién sigmoidea y tiende
asintéticamente a K cuando aumenta t, mientras que dN/dt presenta un maximo para K/2
(Figura 1.4) (Begon et al., 2006; Mittelbach y McGill, 2019). Como se puede apreciar, en este
modelo cobra especial importancia la capacidad de carga del ambiente (K) como el principal

factor que condiciona el tamafo poblacional.

Mientras que los modelos tedricos, como el exponencial y el logistico, asumen que la
densidad poblacional fluctia a lo largo del tiempo siguiendo un patréon simple que se puede
describir con una funcién, los modelos estadisticos o empiricos pueden representar patrones
mas complejos (Riris y Arroyo-Kalin, 2019; Timpson et al., 2021). En efecto, en la dindmica de las
poblaciones pueden ocurrir cambios abruptos en la pendiente de las curvas demograficas, ya
sea por aumentos o descensos de la poblacién. Tales cambios abruptos pueden surgir, por

ejemplo, como producto de cambios en la capacidad de carga del ambiente —por cambios
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climaticos, intensificacion en el uso de los recursos o el desarrollo/introduccion de novedades
tecnolégicas—, migraciones, enfrentamientos intergrupales o enfermedades. En estos casos,
resulta apropiada la utilizacién de una aproximacion mas flexible para modelar dichos eventos
demograficos especificos. En este sentido, los modelos continuos lineales por tramos —CPL, por
la sigla de su nombre en inglés, Continuous Piecewise Linear— son una opcién adecuada de
modelos empiricos (Goldberg et al., 2016; Fernandez-Lopez de Pablo et al., 2019; Timpson et al.,
2021). En estos modelos las curvas de densidad poblacional son descritas usando parametros
para los puntos de articulacién o quiebre, es decir momentos en los que cambia la tasa de
crecimiento poblacional. Una vez ajustados por métodos estadisticos —e.g., mediante el
método de Maxima Verosimilitud—, la distribucidon de densidad puede ser descrita a partir de
un numero pequefio de fases lineales articuladas en puntos de inflexién de la curva (Goldberg

et al., 2016; Fernandez-Lopez de Pablo et al., 2019; Timpson et al., 2021).
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Figura 1.4 Modelos de crecimiento exponencial (linea continua) y logistico (linea discontinua) en el tamafio (N) de las poblaciones
en funcién del tiempo (t). Tomada y modificada de Begon y colaboradores (2006).
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1.d.3 Indicadores paleo-demogrdficos

Desde un punto de vista metodoldgico, el estudio de la dindmica demografica de las
poblaciones humanas prehistdricas requiere datos y aproximaciones analiticas comprehensivas
y rigurosas, que permitan recuperar informacién confiable acerca de eventos de cambio en el
tamafio y densidad poblacional ocurridos a través del tiempo. Esto se debe a que entre una
poblacién viva y el registro arqueoldgico media una multiplicidad de factores de diversa
naturaleza —intrinsecos (e.g., patrones de mortalidad, fecundidad y morbilidad) y extrinsecos
(e.g., procesos postdepositaciones y temporales)— que pueden interferir en las
interpretaciones demograficas de las poblaciones humanas del pasado (Waldron, 1994;
Barrientos, 1997). Diversos indicadores arqueoldgicos y bioldgicos brindan estimaciones
indirectas con diferente grado de confiabilidad acerca de los cambios en los tamafios
poblacionales relativos y absolutos. A su vez, es importante destacar que la exploracién de las
dindmicas demogréficas del pasado a partir de indicadores independientes de diferente
naturaleza puede contribuir a evaluar la presencia y magnitud de los posibles agentes
generadores de sesgos y a la robustez de las inferencias realizadas (Chamberlain, 2006; Surovell

y Brantingham, 2007; Williams, 2012; Perez et al., 2016a; Perez et al., 2016b).

Indicadores arqueoldgicos

Los indicadores arqueoldgicos fueron los primeros en utilizarse en el marco de estudios
que, generalmente de manera secundaria, se han referido a la historia demografica de las
poblaciones humanas de Patagonia (seccién 1.e). Todos ellos miden la intensidad de la sefial
arqueoldgica, la cual ha sido relacionada con el tamafio absoluto de las poblaciones pasadas

(Chamberlain, 2006; Arieta Baizabal, 2020).

Entre estos indicadores se ha empleado el nimero y tamafo de los asentamientos,
viviendas y estructuras de almacenamiento y el nimero de fogones hallados en un sitio (Hassan,
1981; Chamberlain, 2006; Prentiss et al., 2018). Asimismo, el tamafio poblacional ha sido
estimado a partir de la cantidad de restos de alimentos presentes en un sitio arqueoldgico
(Hassan, 1981; Chamberlain, 2006; Arieta Baizabal, 2020). Estos indicadores han sido empleados
para analizar la demografia de las poblaciones cazadoras-recolectoras patagodnicas prehistdricas
tanto a escala local como regional (e.g., Goii et al., 2000-2002; Borrero, 2001; Castro et al.,

2003; Crivelli Montero y Fernandez, 2004; Crivelli Montero et al., 2007). Sin embargo, su empleo
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es especialmente (til en sociedades sedentarias, para las cuales se han desarrollado métodos

para estimar cuantitativamente el tamafo poblacional (Hassan, 1981).

Las densidades de artefactos liticos y ceramicos también son indicadores muy utilizados
para estimar a grandes rasgos la fluctuaciones en los tamafios poblacionales a través del tiempo
(Hassan, 1981) y han sido empleados a escala local y regional en Patagonia (e.g., Gofii et al.,
2000-2002; Borrero, 2001; Castro et al., 2001; Castro et al., 2003). También se ha empleado
como indicador demografico la cantidad de instrumentos bifaciales, considerando su gran
versatilidad funcional, potencialidad para fabricar otros instrumentos —e.g., puntas de
proyectil— y facilidad de transporte en grupos maéviles de pequefio tamafio (Crivelli Montero y

Fernandez, 2004)

Otros indicadores arqueoldgicos que han sido empleados para abordar la demografia
de los grupos cazadores-recolectores prehistdricos son la distribucidn espacio-temporal de
estructuras funerarias o enterratorios y el nimero de individuos por estructura (e.g., Gofii et al.,

2000-2002; Barrientos, 2002; Chamberlain, 2006; Gémez Otero, 2006; Bernal et al., 2017)

Las trayectorias demograficas de las poblaciones del pasado también han sido inferidas
a partir de las distribuciones temporales de frecuencias de sitios arqueolégicos y fechados
absolutos —generalmente radiocarbdnicos— (ver Capitulo 3) (Rick, 1987; Bocquet-Appel, 2002;
Varien y Ortman, 2005; Surovell y Brantingham, 2007; Tallavaara et al., 2010; Williams, 2012;
French, 2015; French y Collins, 2015; Nielsen et al., 2019). Estos indicadores miden las
fluctuaciones en la sefal arqueoldgica que se relacionan con cambios proporcionales en el
tamano vy distribucién de la poblacién a lo largo del tiempo. El empleo de las distribuciones
temporales de frecuencias de fechados absolutos como indicadores demograficos, se basa en la
suposicién de que un mayor nimero de individuos en un momento dado creard una sefal
arqueoldgica mas fuerte que en aquellos momentos en que el nimero de individuos es menor
(Surovell y Brantingham, 2007; Williams, 2012). Una particular ventaja de esta herramienta es
gue puede ser aplicada a grupos humanos muy diversos, desde grandes sociedades sedentarias
hasta pequefios grupos de cazadores-recolectores que hayan generado un registro arqueoldgico
escaso y disperso de restos materiales (Gamble et al., 2004; Michczynska y Pazdur, 2004;
Surovell et al., 2009; Peros et al., 2010; Downey et al., 2014; Crema et al., 2016; Perez et al.,
2016a). Por este motivo ha sido muy utilizada en trabajos recientes de Patagonia para realizar
inferencias demogréficas de poblaciones humanas del pasado con un elevado grado de
confiabilidad (Martinez et al., 2013; Gil et al., 2014; Pallo y Ozan, 2014; Barberena, 2015;
Barberena et al., 2015b; Garcia Guraieb et al., 2015; Méndez et al., 2015; Zubimendi et al., 2015;
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Perez et al., 2016a; Perez et al., 2016b; Perez et al., 2017; Gil et al., 2019; Gorddn et al., 2019b;

Llano et al., 2020, entre otros).

Finalmente, cabe mencionar que algunas caracteristicas culturales identificadas en el
registro arqueolégico han sido utilizadas como indicadores del grado de complejidad de las
sociedades y, consecuentemente, de su tamafio poblacional relativo (Shennan, 2001). En el caso
de Patagonia, se han considerado los cambios en las estrategias de subsistencia —e.g., aparicion
de plantas domesticadas—, el empleo de nuevas tecnologias de aprovisionamiento de los
recursos y de procesamiento de los alimentos, y el surgimiento de nuevas formas de
comunicacion, demarcacién del espacio y territorialidad —e.g., mayor concentracion vy
diversidad del arte rupestre— (Borrero, 2001; Barrientos, 2002; Crivelli Montero y Fernandez,
2004; Barberena, 2013; Perez et al., 2017; Gil et al., 2019; Romero Villanueva, 2019; Rindel et

al., 2021a, entre otros).

Indicadores bioldgicos

Dentro de los indicadores bioldgicos, el estudio de los restos 6seos humanos
procedentes de enterratorios y, en particular, la distribucién de los individuos en diferentes
categorias de sexo y edad al momento de su muerte (i.e., indicadores bioarqueoldgicos), brinda
informacién valiosa sobre los perfiles de mortalidad de las poblaciones (Bocquet-Appel y
Masset, 1982; Barrientos, 2002; Bocquet-Appel, 2002; Bernal et al., 2004; Garcia Guraieb et al.,
2007; Luna, 2008; Politis et al., 2014; Flensborg et al., 2015; Gorddn et al., 2019a). A partir de
los perfiles de mortalidad pueden inferirse los tamafios de las poblaciones pasadas y sus cambios
a través del tiempo, asi como aspectos vinculados a los patrones de movilidad y uso del espacio,
y de los procesos sociales que pudieron estar interviniendo en la configuracién de dichos perfiles
(Goni et al., 2000-2002; Barrientos, 2002; Garcia Guraieb et al., 2015; Suby et al., 2017). Si bien
este indicador ha sido empleado para realizar inferencias paleo-demograficas en escalas de
analisis espacialmente amplias, empleando un menor nimero de restos dseos humanos por
unidad de area (e.g., Barrientos, 2002; Suby et al., 2017), este tipo de analisis es especialmente
informativo y confiable para estudiar grandes grupos sedentarios para los cuales los sitios con
alta concentracién de entierros formales —i.e., cementerios— se encuentran con frecuencia en
el registro arqueolodgico (Perez et al., 2016a). A su vez, los estudios paleo-demograficos
realizados a partir de sitios de entierro con un nimero reducido de restos humanos —menos de

100 individuos— suelen considerarse Unicamente exploratorios (Gordon et al., 2019a).
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Los marcadores moleculares?, tales como el ADN mitocondrial (ADNmt)* han sido
ampliamente utilizados como indicadores demogréficos para realizar estimaciones confiables
de los cambios en el tamafio poblacional a través del tiempo tanto a escalas locales como
regionales (ver Capitulo 2) (Tajima, 1983, 1989; Templeton et al., 1992; Drummond et al., 2005;
Ho y Shapiro, 2011). Debido a la robustez de sus estimaciones, en afios recientes también han
ganado terreno en los estudios demograficos de Patagonia (Perez et al., 2016a; Perez et al.,

2016b; Perez et al., 2017; Bernal et al., 2018).

El ADNmt es una valiosa herramienta que contiene informacién histérico-genealdgica
que permite aplicar estimaciones de reloj molecular y realizar analisis coalescentes. La teoria de
la coalescencia relaciona la forma de los arboles genealdgicos moleculares y el nUmero de linajes
con las trayectorias demograficas del pasado (Drummond et al., 2005; Ho y Shapiro, 2011).
Segln esta teoria, en una poblacion, a lo largo de las generaciones, surgen continuamente
nuevas variantes (alelos) por mutacion mientras que otros se pierden por deriva génica, de
forma tal que todos los alelos de un gen (locus) en una generacion dada, derivan de —o
coalescen hacia— un ancestro comun mas reciente (ACMR) portador del alelo ancestral
(Kingman, 1982). De este modo, a partir del anadlisis de las secuencias procedentes de individuos
de poblaciones actuales, conociendo la tasa de mutacion, se puede inferir la dindmica
demografica de esas poblaciones en el pasado. Es decir, el tamafio poblacional efectivo en un
intervalo de coalescencia —medido en términos de mutaciones, generaciones o afios— se
puede inferir a partir del nimero de linajes presentes en dicho intervalo (temporal) (Drummond
et al., 2005; Ho y Shapiro, 2011). Cabe destacar que, debido a que el ADNmt se transmite de una
generacion a la siguiente por via materna, este marcador permite realizar exclusivamente
estimaciones de las genealogias femeninas y, por lo tanto, estimar las trayectorias demograficas
de las mujeres —i.e., tamafios poblacionales efectivos femeninos a través del tiempo— de una

poblacién determinada.

3 Toda molécula, o fraccién de la misma, polimdrfica al interior de un taxén puede emplearse como un marcador molecular. Un
polimorfismo es definido como la presencia de variantes alélicas para un gen en una poblacion. Por convencidn, se considera que
un gen es polimdrfico cuando el alelo menos frecuente aparece en una proporcidn no inferior al 1% (Cavalli-Sforza et al., 1994). A
diferencia de los marcadores moleculares cldsicos —e.g., proteinas del tejido sanguineo—, analizados en el fenotipo de los
individuos, los marcadores basados en el ADN se encuentran como variantes en la secuencia de nucleétidos.

4 La elevada tasa mutacional relativa de las Regiones Hipervariables del ADNmt (ver seccién 2.a.1) en promedio de 0,024 x 10y
0,0302 107 sustituciones de bases de nucledtidos por afio (Santos et al., 2005; Endicott y Ho, 2008), ostensiblemente mayor que la
del ADN nuclear (Brown et al., 1979), el elevado niumero de copias de ADNmt por célula, y su naturaleza no recombinante con
herencia exclusivamente materna en Homo sapiens, hacen de esta macromolécula un excelente marcador molecular para el estudio
filogeografico y de la historia evolutiva de las poblaciones humanas.
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1.E  ANTECEDENTES DE ESTUDIOS DEMOGRAFICOS EN PATAGONIA

El inicio de las investigaciones arqueoldgicas y bioarqueoldgicas sobre aspectos
demogréficos en la region patagdnica puede situarse hacia la segunda mitad del siglo pasado.
Esto se debe a que, hasta ese momento, el foco de interés de los arquedlogos y antropdlogos
bidlogos habia sido la sistematizacién, descripcidon minuciosa y clasificacién tipoldgica de la
evidencia, sin otorgar relevancia a los procesos demograficos, evolutivos y sociales
(Washburn, 1951; Orquera, 1987; Pucciarelli, 1989). A partir de la segunda mitad del siglo XX,
en la arqueologia se encontrd en auge una perspectiva histérico-cultural, y comenzé a darse
una creciente importancia a la cronologia y a los contextos culturales (Orquera, 1987). Para
este momento, en la antropologia biolégica se iniciaron los estudios evolutivos en poblaciones
humanas (Pucciarelli, 1989). Sin embargo, fueron pocos los trabajos que durante esta etapa
abordaron el estudio demografico, y en todos los casos su abordaje fue tangencial y no el foco
de las investigaciones. Hacia fines del siglo XX, emergié una perspectiva ecolégica en las
investigaciones de Patagoniay en la ultima década, impulsados por el incremento de las bases
de datos de fechados absolutos y la incorporacion de estudios moleculares, surgieron los
primeros trabajos abordando la demografia de las poblaciones prehistdricas como objetivo

principal.

En este apartado se resefian los antecedentes de los estudios cientificos que
abordaron la paleo-demografia de las poblaciones prehistdricas de Patagonia. Cabe destacar
gue esta revision no es exhaustiva, sino que intenta delinear en forma general las
investigaciones que se llevaron a cabo empleando los diversos indicadores paleo-
demograficos en los diferentes sectores de Patagonia para momentos anteriores a la llegada
de los europeos al continente. Para una mayor claridad en la exposicion, los aportes se
organizaron en cuatro periodos: Pleistoceno final (ca. 15500-11700 afios AP), Holoceno
Temprano (ca. 11700-8200 afios AP), Holoceno Medio (ca. 8200-4200 afios AP) y Holoceno
Tardio (ca. 4200-500 afios AP) (Cohen et al., 2021). En el caso de los dos primeros periodos la
informacidn es menos especifica espacialmente y los estudios se realizaron sobre todo a nivel
regional o bien a escala de un solo sitio. A su vez, dado que la ocupacidn de la costa de
Patagonia fue mas tardia, sélo se cuenta con informacidn sistematica de este sector para el
Holoceno Medio y Tardio. De este modo, dentro de cada periodo, las investigaciones se
organizaron considerando, en primera medida estudios generales de Patagonia, en segundo

término, del interior de Patagonia y, en los ultimos dos tramos del Holoceno, para la costa.
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Por ultimo, cabe destacar que dentro de cada periodo también se realizé una breve resefia

de los antecedentes de los estudios que abordaron la paleo-demografia en el centro de Chile.

1.e.1 Pleistoceno final

Existen escasos trabajos que aborden la demografia de las poblaciones humanas de
Patagonia durante este periodo, y la mayoria de ellos emplea la densidad de sitios y de material
litico como indicador paleo-demografico. Como se menciond anteriormente, en términos
generales los estudios para este periodo fueron realizados a escala regional o bien para un solo
sitio, siendo muy pocos aquellos focalizados en un area geografica en particular. Esto podria

deberse a la baja densidad de sitios arqueoldgicos en este momento.

La mayoria de los estudios arqueoldgicos a escala regional concuerdan con lo planteado
por Borrero (1989) que interpretd la densidad de sitios de Patagonia como indicador de que la
exploracién y colonizacién de la regién fue probablemente un proceso de ocupacién lenta de
espacios vacios, discontinuo en el tiempo y el espacio. El mismo autor sostuvo que durante la
fase de exploracion, el registro arqueoldgico seria escaso debido a la baja densidad demogrifica
y a la reocupacion infrecuente de los espacios (Borrero, 1994-1995). Estas interpretaciones se
fundamentaron en el analisis de distribucion de sitios arqueoldgicos tempranos, la densidad de
artefactos liticos y el analisis faunistico del registro, asi como en las caracteristicas
paleoclimaticas de Patagonia. En relacién con esto ultimo, Borrero (1999) planted que el
escenario de inestabilidad ambiental de finales del Pleistoceno vy la diferente productividad de
los diversos nichos patagdnicos probablemente redundaron en un patrén discontinuo de

ocupacion.

Estos planteos fueron explorados en otras investigaciones en los afios subsiguientes. Por
ejemplo, Borrero y Franco (1997) a partir del analisis de los materiales liticos y faunisticos
procedentes de cuevas y abrigos rocosos de Santa Cruz, Tierra del Fuego y sur de Chile,
plantearon que la baja visibilidad del registro arqueoldgico para la transicién Pleistoceno-
Holoceno seria causada por procesos postdepositacionales en combinacion con la baja densidad
demografica. Asimismo, sefialaron que los grupos humanos habrian sido altamente mdviles, con
una subsistencia generalista y un patron demografico no dependiente de la densidad.
Posteriormente, Borrero (2001) y Barrientos (2002) a partir del andlisis de frecuencias de
artefactos por unidad de registro y la escasez de sitios arqueolégicos, sugirieron que los grupos

de cazadores-recolectores patagdnicos del periodo 12000-10000 AP fueron de tamafio
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pequeiio. Borrero (2001) se basé en las simulaciones de la extincién de la megafauna en América
realizadas por Mosimann y Martin (1975) para afirmar que para que se produjera una expansion
y colonizacién rapida —en aproximadamente poco mas de 1.000 afios— por el continente,
deberia haberse producido un crecimiento poblacional marcado, mayor que el esperable en
grupos cazadores-recolectores. No obstante, varios afios después de esta publicacién, Lanatay
colaboradores (2008) propusieron un modelo demografico, basado en simulaciones
computacionales, centrado en la dispersién de las poblaciones humanas por el continente
americano en funcién de la variabilidad espacio-temporal ambiental. En este modelo, el proceso
habria sido rapido, aunque con variaciones locales. De esta manera, las poblaciones del extremo
sur de Sudamérica habrian sido dispersas, con un bajo crecimiento demografico, en
comparacién con otros sectores de América, en respuesta a la presencia de ambientes
semidesérticos y desérticos. Recientemente, Prates y colaboradores (2020) analizaron la
distribucién de frecuencias de fechados radiocarbdnicos tempranos procedentes de toda
Sudamérica con la finalidad de explorar el poblamiento del subcontinente y las trayectorias
demograficas que siguieron estas poblaciones durante las primeras etapas del proceso de
colonizacidn en el Pleistoceno final. Concluyeron que el poblamiento habria ocurrido entre los
16600y los 15100 anos AP, y que las poblaciones se habrian incrementado hasta los 12500 aios
AP, reduciendo su tasa de crecimiento con posterioridad a la extincién de la megafauna (Prates
et al., 2020). Un afio después, en el 2021, también a partir de fechados radiocarbénicos
tempranos, Prates y Perez, reafirmaron la hipotesis de que la extincion de este recurso habria
impactado en las trayectorias demograficas de las poblaciones humanas reduciendo su tasa de

crecimiento.

La baja densidad demografica para el Pleistoceno final también fue sugerida en estudios
realizados en escalas de analisis mas reducidas, a nivel de sitio. En particular, a partir de andlisis
arqueofaunisticos en la cueva 3 de Los Toldos (provincia de Santa Cruz) Cardich y Miotti (1983)
concluyeron que la escasez de material 6seo se deberia a que a fines del Pleistoceno el sitio no
habria sido utilizado como area de vivienda sino como lugar de paso o bien que el grupo
humano que residié alli habria estado formado por un nimero muy reducido de individuos. Cabe
destacar que un riesgo de realizar inferencias demograficas a nivel de un sitio aislado en
sociedades cazadoras-recolectoras prehistéricas, sin considerar una escala de anadlisis mas
inclusiva, reside en que puede estar estimandose el tamano poblacional de un subgrupo de la
poblacién total. En afios mas recientes, Méndez y colaboradores (2018) publicaron Ia
descripcidén del contexto del sitio arqueoldgico Cueva de la Vieja (provincia de Santa Cruz), cuya

ocupacion abarcaria los ultimos 12.000 afos. Concordaron con que las ocupaciones de
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Patagonia central occidental habrian sido de baja intensidad. A partir del analisis de los
conjuntos arqueoldgicos —principalmente liticos—, y el tamafio y el grado de formalizacién de
las estructuras de combustidn, sefialaron que las ocupaciones de Patagonia centro-occidental
habrian sido de baja intensidad y corta duracién, conformando pequefios sitios. Los autores
concluyeron que el registro de la regidn permite suponer que los cazadores-recolectores habrian
tenido una alta movilidad y habrian estado organizados conformando pequefias unidades

sociales flexibles durante el Pleistoceno final y el Holoceno.

A principios del siglo XXI, comenzaron a realizarse los primeros estudios demograficos
basados en indicadores moleculares. La importancia de estos trabajos empleando ADNmt como
indicador paleo-demografico residid en que permitieron obtener estimaciones para Patagonia a
partir de una linea de evidencia independiente con la que discutir aquellas inferencias realizadas
a partir de los indicadores arqueoldgicos. Los estudios moleculares reforzaron la hipdtesis de
que las primeras poblaciones cazadoras-recolectoras del Pleistoceno final que llegaron a
Sudameérica fueron muy méviles y de baja densidad poblacional (Moraga et al., 2000; de Saint
Pierre et al., 2012a, entre otros). En particular, algunos estudios apoyaron la existencia de
cuellos de botella en el proceso de colonizacion de las diferentes porciones del subcontinente
(Moraga et al., 2000; Dejean et al., 2007; Bodner et al., 2012). Sin embargo, el empleo de este
indicador para abordar la demografia de las primeras poblaciones puso en tela de juicio la
hipdtesis de un proceso lento de ocupacién de Patagonia. En este sentido, Bodner vy
colaboradores (2012) sefialaron que los grupos de pequeio tamafio, portadores de una
submuestra de genes de la poblacidén ancestral que ingresé a América desde Asia a través de
Beringia, habrian alcanzado Sudamérica y con ello completado la colonizacién del continente en
menos de 2.000 afios, dando origen a todas las poblaciones americanas posteriores. Cabe
destacar que, con la excepcidn del trabajo de de Saint Pierre y coautores (2012a), estos primeros
estudios moleculares para Patagonia hicieron inferencias cualitativas del tamafio poblacional y
que sus proyecciones, al igual que en la mayoria de los trabajos arqueoldgicos, fueron para

escalas espaciales amplias.

Posteriormente, a partir de secuencias de ADNmt, Perez y colaboradores (2016b)
estimaron un tamafio poblacional efectivo femenino (aproximadamente equivalente a un cuarto
del tamafio poblacional total) de ca. 1.200 individuos para el Pleistoceno Tardio; este nimero
habria ido aumentando lentamente hacia la transicién Pleistoceno final-Holoceno Temprano. En
el mismo trabajo los autores analizaron las distribuciones de frecuencias de fechados

radiocarbdnicos procedentes de toda Patagonia y compararon las trayectorias demograficas
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inferidas mediante ambos indicadores. Sus resultados sugirieron que el poblamiento de
Patagonia habria ocurrido entre los 17000 y 14000 afios AP, es decir, que la colonizacién vy el
crecimiento demografico ulterior habrian ocurrido mas tempranamente que lo que se sugeria
hasta el momento a partir de lineas de evidencia diferentes. En otro trabajo, también utilizando
ADNmt como indicador demografico, Perez y coautores (2016a) estimaron que la poblacién
fundadora del noroeste de Patagonia hacia los 12000-11000 afios AP, habria tenido unos ca.
3.000 individuos. Este constituye el primer trabajo que brinda una estimacién cuantitativa
robusta del tamafo poblacional para un drea especifica de Patagonia. A su vez, Bernal y
colaboradores (2018) a partir del analisis de ADNmt antiguo y moderno, estimaron un tamafio
poblacional efectivo femenino de ca. 1.000 individuos para los 15000-13000 afios AP en el

noroeste de Patagonia y el mismo nimero en el sur de Patagonia.

A partir de la década de 1970, las investigaciones llevadas a cabo por Tom Dillehay en el
sitio Monte Verde (Regidn de Los Lagos), y en afios posteriores en Chinchihuapi (dentro del
complejo arqueoldgico del sitio de Monte Verde), permitieron explorar la dindmica humana de
laregidén central de Chile durante el Pleistoceno final (Dillehay y Pino, 1989; Dillehay et al., 2015).
En el afio 2015, Dillehay y colaboradores analizaron los artefactos liticos, los restos faunisticos y
las dreas quemadas del complejo arqueoldgico, y seialaron que los momentos mas tempranos
de ocupacion del sitio (> 17000 afios AP) corresponderian a actividades efimeras llevadas a cabo
por grupos conformados por un reducido nimero de individuos con una elevada movilidad,
adaptados a bosques frios y ambientes boreales. Con posterioridad a los 15000 afios AP, cuando
se forma el arroyo Chinchihuapi, las ocupaciones habrian sido mas prolongadas (mayor variedad
de artefactos y depdsitos mas extensos en Monte Verde 1l). Pocos afios después, Dillehay y
coautores (2019) realizaron nuevas excavaciones en el sitio Chinchihuapi | y sefialaron una
continuidad de 5.000-6.000 afios en las ocupaciones culturales efimeras en el arroyo
Chinchihuapi. Concluyeron que dichos eventos posiblemente estarian reflejando la actividad
estacional de corta duracidn llevada a cabo por pequeiios grupos logisticos pertenecientes a una
sociedad de cazadores-recolectores de organizacion compleja. En este sentido, dichas
ocupaciones se corresponderian con campamentos efimeros para la realizaciéon de ciertas
actividades extractivas especificas, desde donde los recursos animales habrian sido

transportados para un consumo residencial (Dillehay et al., 2019).

En el afio 1987, Nufiez y colaboradores analizaron los patrones de fractura de los huesos
largos de caballo y mastodonte utilizados para formatizar artefactos en el sitio Quereo localizado

en la cuenca de Tagua Tagua (Region de Libertador O’Higgins). Afirmaron que la presencia de
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huesos largos fracturados cuya médula no habia sido extraida para consumo, seria un indicador
de que los grupos de cazadores-recolectores pleistocénicos que ocuparon el sitio tuvieron una
baja densidad demografica. En este contexto, la fractura de huesos largos de fauna, habria
estado solamente orientada a la preparacion de artefactos 6seos de uso ocasional como

subproducto de la caza (Nufez et al., 1987).

Mds recientemente, Campbell y Quiroz (2015) recopilaron fechados absolutos
publicados procedentes de sitios arqueoldgicos del centro de Chile conformando una extensa
base de datos con la finalidad de discutir las caracteristicas demograficas de la regién entre el
Pleistoceno final y el Holoceno Tardio. A partir del bajo nimero de fechados correspondientes
al Pleistoceno final, los autores infirieron que las densidades demograficas humanas de la regién

habrian sido muy bajas para este periodo.

1.e.2 Holoceno Temprano

A nivel regional, Borrero (1999, 2001) observé para el Holoceno Temprano un
incremento de fechados radiocarbdnicos y en las tasas de depositacion de artefactos. Esto lo
llevo a sefialar que durante este periodo habria ocurrido una expansion demogréfica humana.
Planted que, con el advenimiento de las mejores condiciones climaticas del Holoceno, muchos
sectores —e.g., las mesetas— previamente habitables en forma transitoria en épocas estivales,
pudieron ser ocupados intensivamente. También habria comenzado la ocupacién sistematica de
algunos sectores de la costa patagdnica —y la incorporacién de recursos marinos a la dieta— y
los espacios pericordilleranos. Esta expansion habria sido acompafiada por un incremento
demografico y una disminucidn en los rangos de accién de las poblaciones, dando lugar a
ocupaciones poco intensas, resultado de numerosos y breves eventos. Estas observaciones
fueron posteriormente respaldadas por trabajos mas recientes empleando ADNmt moderno y
antiguo (Perez et al., 2016b; Bernal et al., 2018). Estos trabajos concluyeron que las poblaciones
habrian aumentado lenta pero progresivamente su tamafio durante todo el Holoceno
Temprano. A su vez, a partir del analisis de datos zooarqueoldgicos, Bernal y colaboradores
sostuvieron que durante el cambio ecoldgico del Holoceno Temprano las poblaciones humanas
habrian incrementado su tasa de crecimiento, mediante el empleo de diferentes estrategias que

ampliaron los recursos incorporados a la dieta.

A escala espacial mds acotada, al igual que para el Pleistoceno final, existen pocos

estudios en areas especificas de Patagonia para el Holoceno Temprano. En la provincia de Santa
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Cruz, el trabajo de Cardich y Miotti (1983) en la cueva 3 de Los Toldos, previamente mencionado,
sefiala que para este periodo la mayor densidad de restos zooarqueoldgicos indicaria que la
ocupacion humana (asignada culturalmente por los autores al Toldense) habria sido mas densa

que la del Pleistoceno final.

Diferente es el caso del noroeste de Patagonia, que presenta una cantidad de estudios
mayor. En este sentido, Crivelli Montero y colaboradores (1993) analizaron la dispersién de los
conjuntos liticos de las ocupaciones iniciales de la Cueva Traful | (provincia del Neuquén) e
infirieron que sus ocupantes habrian sido poco numerosos. En el mismo trabajo, compararon
sus hallazgos con la mayor densidad del material litico de las ocupaciones tempranas del sitio
Cuyin Manzano (provincia del Neuquén), exploradas por Ceballos (1982), y plantearon que en
este sitio las ocupaciones habrian sido mas prolongadas o bien producto de un nimero mayor
de individuos. Posteriormente, Crivelli Montero y Fernandez (2004) analizaron el registro
arqueoldgico de los sitios procedentes de la cuenca del rio Limay con el objetivo explicito de
realizar inferencias demograficas de las poblaciones humanas del pasado. A partir de la baja
intensidad en la modificacion de los espacios domésticos y de la escasa cantidad de artefactos
—principalmente bifaciales, que optimizarian la cantidad de objetos transportados—
concluyeron que el registro arqueoldgico de este periodo resultaria producto de numerosos
eventos de ocupacion fugaces por parte de grupos de pequeiio tamafio, con un sistema de
asentamiento muy movil. En el mismo sentido, Hajduk y coautores (2006) a partir de analisis
arqueofaunisticos —fauna de los ambientes boscosos-lacustres y boscosos-esteparios— y de la
densidad y procedencia de la materia prima de los artefactos liticos —principalmente de rocas
no locales, en los ultimos estadios de manufactura— en el sitio Alero El Trébol (provincia de Rio

Negro), sugirieron la ocupacion estacional por parte de grupos humanos pequefios.

Neme y Gil (2008) indicaron que a principios del Holoceno Temprano habrian
comenzado las primeras exploraciones/colonizaciones en los sectores extracordilleranos del sur
de Mendoza, mientras que las areas cordilleranas habrian estado disponibles mas tardiamente,
hacia los 9000 afios AP, debido al mayor impacto de los procesos glaciares de finales del
Pleistoceno. Para las primeras evidencias en los sectores extracordilleranos, los autores
sugirieron que el escaso numero de elementos culturales indicaria ocupaciones humanas

efimeras en el contexto de un proceso de exploracion del paisaje local (Neme y Gil, 2008).

En aiflos mas recientes, también para el noroeste de Patagonia, los estudios moleculares
de Perez y colaboradores (2016a) revelaron un tamafio poblacional de ca. 750 individuos para

la poblacién femenina efectiva —ca. 3.000 individuos para la poblacién total— para el Holoceno
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Temprano. Esta constituye la primera estimacion cuantitativa del tamafio poblacional publicada
para este periodo. Los autores también estimaron las trayectorias demograficas de la region a
partir de fechados radiocarbdnicos, obteniendo tendencias similares mediante ambos
indicadores. Concluyeron que durante el Holoceno Temprano habria habido una relativa
estabilidad en el tamafio poblacional. En otro estudio mas reciente empleando los mismos
indicadores demograficos, se observaron tendencias similares en el sur de Patagonia para este
periodo (Perez et al., 2017). Por ultimo, Gorddn y colaboradores (2019b) a partir de la
distribucidn de las frecuencias de fechados radiocarbdnicos, llevaron a cabo el primer estudio
de las trayectorias demograficas realizado exclusivamente con muestras de la provincia del
Neuquén, observando una ocupacién temporalmente continua y espacialmente discontinua —
mas densa en los sectores pericordilleranos—. Las trayectorias inferidas por estos autores
concordaron con las tendencias demograficas obtenidas para el noroeste de Patagonia a partir

de los estudios moleculares (Perez et al., 2016a; Bernal et al., 2018).

Para el centro de Chile, a partir del andlisis de los materiales procedentes del cementerio
de Cuchipuy en la cuenca de Tagua Tagua (Region de Libertador O’Higgins), excavado en la
década de 1960, Kaltwasser y coautores (1984) sefialaron que la falta de evidencia de la
explotacién intensiva de los diferentes recursos del entorno —i.e., ausencia de manos,
morteros, piedras de moler— en el registro arqueoldgico indicaria que para comienzos del
Holoceno Temprano no habria ocurrido ningun incremento de la poblacién. Varios afios
después, Campbell y Quiroz (2015), en su trabajo de recopilacion de fechados absolutos,
sefialaron que la informacion para el Holoceno Temprano es escasa por lo que las inferencias
demograficas para este periodo serian inciertas. Propusieron que, a diferencia de lo ocurrido en
el Pleistoceno final, habria habido una ocupacion mas homogénea a lo largo de la regidén, aun
cuando la densidad demografica habria continuado siendo muy baja y los grupos altamente

maviles, lo cual explicaria la sutileza de las ocupaciones —i.e., pequefias y poco diagndsticas—.

1.e.3 Holoceno Medio

Para el Holoceno Medio se registra un mayor volumen de articulos cientificos abordando
la demografia de los grupos humanos prehistéricos de Patagonia. A su vez, puede apreciarse
que la exploracidn de las trayectorias demograficas de las poblaciones humanas de la regidn se

realizé a partir de una mayor diversidad de indicadores.
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En el trabajo mencionado en los apartados anteriores, Borrero (2001) planted que
durante el Holoceno Medio se hizo evidente que las poblaciones de Patagonia no habrian
seguido una trayectoria lineal de crecimiento continuo saturando territorios. Mas bien, la
ocupacion y la demografia de los grupos humanos habria estado en sintonia con la expansién o
contraccion de los recursos. Durante el Holoceno Medio, en la porcidn continental de Patagonia
habria comenzado a explotarse sistematicamente el guanaco como principal recurso de
subsistencia, mientras que las ocupaciones de la costa comenzaron a ser mas abundantes,

producto de poblaciones basadas en una economia mixta.

Merece una mencion especial la publicacidn de un volumen de la revista Praehistoria
del afo 1996, dedicado a la arqueologia de la cuenca del rio Limay. En el mismo se abordaron
exhaustivamente los nuevos hallazgos y se compilé toda la informacién disponible para este
sector hasta la fecha. En este volumen, Crivelli Montero y colaboradores (1996) analizaron el
registro arqueolégico —principalmente material litico y arqueofaunisitico— procedente de
Cueva Epullan Grande en forma conjunta con el de otros sitios comparables de la misma cuenca
(Cueva Traful | y Cuyin Manzano). Los indicios de areas de explotacién amplias por parte de los
grupos humanos, de territorialidad poco marcada, movilidad alta y poca reocupaciéon de los
sitios, los llevaron a concluir que antes de los ca. 6000 AP, la densidad demografica de la cuenca
del Limay en su conjunto fue muy baja. Asimismo, a partir del analisis de los restos humanos
procedentes de Cueva Epullan Grande sugirieron que, a lo largo del tiempo, la mortalidad

infantil-juvenil regional fue elevada.

En un trabajo posterior ya mencionado, Crivelli Montero y Fernandez (2004) generaron
expectativas demograficas para las poblaciones del noroeste de Patagonia durante el Holoceno
Medio a partir del analisis de la intensidad de utilizacion de los sitios, construccion de estructuras
de almacenamiento, y porcentaje de lascas de reduccién bifacial asociado a la incorporacién de
nuevas tecnologias. En dichas expectativas sugirieron que, hasta mediados del Holoceno Medio,
las poblaciones de la regién habrian presentado una baja densidad demogréfica y un sistema de
asentamiento moévil plasmado en ocupaciones breves, alternadas con lapsos prolongados de
abandono. A partir de la segunda mitad del Holoceno Medio, habrian comenzado a emplear
estructuras de almacenamiento y habrian dejado de utilizar materias primas aléctonas muy
valoradas. Todo esto seria indicador de una menor movilidad en el contexto de un paisaje mas
poblado, intensivamente explotado, de un conocimiento mas profundo de los recursos locales,
y de la implementacién de un sistema de asentamiento logistico y de estrategias de

almacenamiento. Si bien estas expectativas se exploraron mediante el andlisis de Ia
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incorporacién de nuevas tecnologias —particularmente del decrecimiento de la bifacialidad
hasta la introduccién del arco en momentos tardios—, dicho indicador resulté poco confiable

para realizar inferencias demograficas (Crivelli Montero y Fernandez, 2004).

A principios del siglo XXI, con base en trabajos realizados en el sur de Mendoza vy la
proliferacidn de los fechados radiocarbdnicos —i.e., expansidn significativa de las bases de datos
para el noroeste de Patagonia—, comenzd un debate académico en torno a la presencia de un
hiato en el registro arqueoldgico durante este periodo en la diagonal arida del noroeste de
Patagonia. Particularmente, en el afio 2005 Gil y colaboradores analizaron la distribucion
temporal de fechados radiocarbénicos procedentes del sur de Mendoza y del indice de
ocupacidon —i.e., numero de sitios cada 1.000 afos—. En este trabajo sugirieron un declive
poblacional o abandono de algunos sectores como consecuencia de condiciones ambientales
estresantes para los intervalos entre los 5905-5137 y 5046-4808 afios AP, seguido de un
posterior aumento demografico gradual hasta momentos histdricos. Algunos afios después,
Neme y Gil (2009) también observaron una menor densidad de sitios y de materiales
arqueoldgicos en torno a los 5500 anos AP. Cabe destacar que a lo largo de los ultimos 20 afios,
numerosos trabajos continuaron abordando esta problematica para esta region, defendiendo
una ocupacion del area, ya sea discontinua o bien continua —considerando este hiato como un
artefacto producido por sesgos en el muestreo arqueolégico— (Neme y Gil, 2001; Garcia, 2005;
Gil, 2006; Neme y Gil, 2009; Gil et al., 2019, entre otros). En el afio 2013, Méndez realiz6é una
recopilacién de los fechados radiocarbonicos tempranos procedentes de diferentes sitios
arqueoldgicos de Chile. En las curvas de probabilidades sumadas observé que para comienzos
del Holoceno Medio existe una disminucion de fechados en todo el territorio chileno. Sin
embargo, sugirid que este patrdn seria un artefacto de la base de datos, por lo que no deberia
interpretarse como un reflejo de la dinamica demografica de las poblaciones. En afios
posteriores, Méndez y colaboradores (2015) analizaron la distribucion espacio-temporal de
frecuencias de fechados procedentes de ambas vertientes de la Cordillera de los Andes —
Mendoza y su contraparte chilena— y brindaron una interpretacién alternativa. Propusieron
gue durante la primera mitad del Holoceno Medio habria existido una complementariedad en
la ocupacion humana entre los ambientes que experimentaron condiciones de mayor aridez y
aquellos que ofrecieron recursos alternativos mas estables. La disminucién en la sefal
arqueoldgica en un sector seria sincrénica con el aumento en otros sectores complementarios.
Asi, los hiatos observados en diferentes sectores durante este periodo, podrian explicarse a

partir de estrategias vinculadas al uso diferencial del espacio en respuesta al estrés ambiental.
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En torno a la misma fecha de estas publicaciones, Barberena (2015) y Barberena y
colaboradores (2015a) registraron un hiato temporal entre los 9000-5517 afios AP mas al sur,
en la secuencia de Cueva Huenul 1 (provincia del Neuquén). En el mismo afo, Barberena y
coautores (2015b) analizaron las distribuciones espacio-temporales de frecuencias de fechados
radiocarbdnicos procedentes de los diferentes ambientes del noroeste de Patagonia —bosque,
estepa arbustiva y estepa de gramineas—. En este trabajo, los autores observaron diferentes
intensidades de ocupaciéon humana entre las regiones ecoldgicas mas hiumedas del oeste, que
habrian funcionado como refugios, experimentando un uso mas intensivo durante los periodos
aridos, en detrimento de los sectores mas secos. Pocos anos después, también a partir de
fechados radiocarbdnicos, Barberena junto con otros autores (2017b) identificaron un intenso
incremento en la sefal demografica del area a comienzos del Holoceno Medio, el cual habria
sido seguido por dos descensos en la sefial arqueoldgica —i.e., cuellos de botella— durante el
periodo de mayor aridez; posteriormente habria ocurrido una etapa de expansién poblacional a
partir de los 6000 afios AP. Siguiendo esta misma linea, en un trabajo posterior, ya mencionado,
se sefald el aumento en la cantidad de fechados radiocarbdnicos en el drea con posterioridad a
los 6500 afios AP (Gorddn et al., 2019b). Para este momento se identificd una distribucion
espacial discontinua, mostrando mayores concentraciones en dreas principalmente
pericordilleranas, cercanas a los cursos de agua permanente, con escasa presencia en los
sectores de planicies orientales. Fueron los trabajos moleculares de Perez y colaboradores
(2016a; 2016b) los que permitieron obtener una estimacidon cuantitativa del incremento
poblacional observado durante este periodo. Estos autores sugirieron que las poblaciones
patagdnicas habrian exhibido un marcado crecimiento a partir de los 7000-5000 afios AP,
alcanzando un tamafio efectivo femenino de ca. 3.500 individuos (ca. 14.000 individuos de
tamafio total) para finales del Holoceno Medio, lo cual sugeriria que las poblaciones humanas
hicieron frente exitosamente a las condiciones de aridez de este periodo. En concordancia con
lo anterior, los perfiles de mortalidad realizados por Gorddn y colaboradores (2019a) a partir de
las muestras dseas humanas del sitio Aquihuecé (provincia del Neuquén) revelaron una
poblacién de finales del Holoceno Medio en proceso de crecimiento. En los afios siguientes, se
publicaron trabajos realizando simulaciones computacionales a partir de fechados
radiocarbdnicos procedentes del area que sugirieron que durante el Holoceno Medio no se
habrian producido fluctuaciones demograficas traducibles en hiatos en el registro arqueoldgico,
sino inclusive que las poblaciones habrian experimentado un incremento poblacional que se

ajustaria a un modelo de crecimiento exponencial (Llano et al., 2020; Timpson et al., 2021).
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En el centro de Chile, Bustos y Vergara (2004) sefialaron que en sus trabajos de
prospeccién y excavacion en la Bahia de Concepcién y el Golfo de Arauco pudieron identificar
una elevada cantidad de sitios arqueoldgicos. Los autores indicaron que se trata
mayoritariamente de conchales® ubicados en las desembocaduras de rios o areas fluvio-
deltaicas, cercanas al bosque nativo de la Cordillera de la Costa, con grandes potencias verticales
y horizontales, lo cual evidenciaria una intensa y prolongada ocupacién humana en la regién
desde finales del Holoceno Medio. Afios mas tarde, Campbell y Quiroz (2015), en un trabajo
mencionado previamente, observaron que las ocupaciones de la costa se habrian iniciado

durante el Holoceno Medio, incrementandose progresivamente durante este periodo. En un

trabajo del mismo afio, Campbell (2015) analizé las trayectorias de ocupacidn humana de las
islas araucanas del Océano Pacifico sur —i.e., Quiriquina, Santa Maria, Mocha y Chiloé— desde
finales del Holoceno Medio, a partir de fechados absolutos y los contextos arqueolégicos. Seiialo
que en el caso particular de laisla Quiriquina, las ocupaciones tempranas no deberian analizarse
en forma independiente de las del continente, debido a su proximidad espacial y facil acceso.
Por el contrario, las islas de Santa Maria y Mocha habrian tenido una dinamica diferente causada
por su mayor distancia del continente. En este contexto, el autor argumenté que uno de los
posibles factores que explicaria la ausencia de ocupaciones continuas a través del tiempo en

estas islas seria que la gran distancia (10-30 km) dificultaria el contacto entre las pequenas

sociedades de cazadores-recolectores, necesario para su reproduccion social y bioldgica.

En la década de 1980 los estudios llevados a cabo por Orquera y Piana (1988) revelaron
que durante el Holoceno Medio se habria iniciado la ocupacidn de diversos sectores de la costa
de Patagonia previamente no explotados. En trabajos posteriores, Orquera y Piana (1999)
analizaron las acumulaciones de valvas de moluscos en la costa norte del Canal Beagle y
sugirieron un elevado tamafio demografico para las poblaciones que ocuparon el drea durante
este periodo. Posteriormente, Orquera (2005) analizé las adaptaciones costeras por parte de las
poblaciones que habitaron el litoral Magallanico-Fueguino durante el Holoceno Medio y planted
gue estas poblaciones habrian tenido densidades demograficas mas elevadas y sostenidas en el
tiempo que los habitantes de Patagonia continental. Al afio siguiente, en su tesis doctoral,
Gbémez Otero (2006), propuso que la abundancia y diversidad de recursos disponibles en la costa
de Chubut habrian permitido una mayor densidad demografica en poblaciones en crecimiento
a partir del Holoceno Medio, en comparacién con ambientes continentales, poseedores de una

biomasa inferior. Finalmente, casi una década después, Martinez y colaboradores (2013) y

3 Concentraciones de valvas de moluscos, seleccionadas por tamaiio y especie, sobresaliendo sobre los otros restos asociados
(Castro et al., 2003).
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Zubimendi y coautores (2015) analizaron las distribuciones de probabilidad de fechados
radiocarbdnicos procedentes de la costa de Rio Negro y la costa norte de Santa Cruz,
respectivamente. En sus estudios observaron una sefial cronoldgica discontinua durante el
Holoceno Medio, con un hiato de aproximadamente 2.000 aios a partir de los ca. 5800 ainos AP.
La ausencia o mengua de hallazgos para este hiato fue atribuida en ambos trabajos a sesgos de
muestreo y condiciones de baja preservacién. Para fines del Holoceno Medio, observaron un
incremento de la sefial arqueoldgica, acompafiado de una mayor variabilidad en los artefactos

orientados a la explotacion de una mayor diversidad de recursos.

1.e.4 Holoceno Tardio

Para este periodo se han publicado numerosos trabajos empleando la totalidad de los

indicadores paleo-demograficos mencionados previamente (seccion 1.d.3).

Con respecto a las poblaciones prehistdricas de Patagonia en general, Orquera (1987)
afirmd que no hay evidencia arqueoldgica que sustente que las mismas hayan alcanzado niveles
demograficos superiores al de bandas muy pequeiias. Sin embargo, diversos estudios basados
en indicadores arqueoldgicos y bioldgicos sefialan que durante este periodo, las poblaciones
humanas habrian continuado con el crecimiento progresivo iniciado en el Holoceno Medio,
alcanzando su maximo hacia los 1000 afios AP (Zubimendi et al., 2015; Perez et al., 2016a; Perez

etal., 2016b).

Gofii y colaboradores (2000-2002) analizaron la distribucidon espacio temporal y la
composicidn de los entierros humanos —individuales, en nichos y multiples en chenques®— y
sitios de superficie de la localidad de Sierra Colorada, en el 4drea del Lago Salitroso (noroeste de
la provincia de Santa Cruz). Los autores observaron que las estructuras funerarias de tipo
chenque tenian dataciones mas modernas y que su cronologia era mas antigua en aquellos
localizados a mayor altura. Estos a su vez eran los mas complejos y reutilizados, hecho que
interpretaron como una estrategia para no saturar el espacio en el contexto de una tendencia
hacia una menor movilidad residencial y una ampliacidon de los rangos de accidn logistica.
También infirieron una redundancia en el uso del espacio a partir de los perfiles de mortalidad
de las muestras dseas recuperadas de los chenques, la presencia de cerdmica y de una cantidad

abundante y diversa de material litico en los sitios en superficie. Concluyeron que el

6 Enterratorio en forma de monticulo o estructura de piedras (Castro et al., 2003).
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nucleamiento de las ocupaciones en torno a las cuencas de baja altitud, que habrian podido
albergar poblaciones en forma permanente o semipermanente, habria traido como
consecuencia el aislamiento de las poblaciones y una demografia menor. Pocos afios después
de la publicacion mencionada, Bernal y colaboradores (2004) analizaron los perfiles de
mortalidad de los restos dseos procedentes de los entierros de la localidad de Sierra Colorada.
Estimaron que la poblacidn se encontraba enriquecida en individuos subadultos, que tienden a
encontrarse subrepresentados en el registro de las poblaciones muy maviles. Sin embargo, no
pudieron vincular la composicion por sexo y edad observada en los perfiles con la estrategia de
movilidad logistica (Gofii et al., 2000-2002; Bernal et al., 2004). Posteriormente, Garcia Guraieb
y colaboradores (2007) validaron los resultados del trabajo de Bernal y coautores (2004)
mediante la ampliacién del tamafo de la muestra utilizada y la incorporacién de nuevas areas
de muestreo. Algunos afios después, en el 2015, se publicdé un trabajo de sintesis de los
conocimientos acumulados durante tres décadas de investigacidn en el area (Garcia Guraieb et
al., 2015). En el mismo, a su vez, los autores analizaron las distribuciones espacio-temporales de
fechados radiocarbdnicos procedentes del area, y observaron que las tendencias
distribucionales del registro arqueoldgico reflejarian cambios en la movilidad residencial y los

patrones de asentamiento en la cuenca durante el Holoceno Tardio.

La demografia del noroeste de Patagonia durante el Holoceno Tardio también fue
abordada en el volumen de la revista Praehistoria resefiado previamente. En su trabajo, Crivelli
Montero y colaboradores (1996) afirmaron que el registro de las cuevas y aleros—Rincén Chico
2, Casa de Piedra Ortega, Alero Los Cipreses, Abrigo de Pilcaniyeu— y de los sitios de superficie
de la cuenca del rio Limay, contiene principalmente artefactos de cronologias tardias —entre
ellos, cerdmica y puntas de proyectil pequefias—. A raiz de dichas observaciones, los autores
sefialaron una creciente densidad de sitios en el tiempo, no sélo como producto de la mayor
incidencia de procesos tafondmicos sino también de la menor visibilidad de los depdsitos de
periodos anteriores. En el mismo volumen, Borrero y Nami (1996) discutieron los rangos de
accion de las poblaciones prehistéricas que habitaron la cuenca. Sostuvieron que este concepto
se relaciona con el tamafio poblacional maximo permitido por los recursos disponibles en una
region. Dado que observaron una mayor cantidad de hallazgos en la cercania a los sitios
arqueoldgicos densos y poca evidencia material en los espacios alejados, concluyeron que el
espacio no estaba saturado. Particularmente, para Alero Arias, Borrero y coautores (1996)
infirieron que la baja densidad demografica habria permitido a los grupos humanos grandes
rangos de accidon en concordancia con la disponibilidad de recursos. Sin embargo, Senatore

(1996), en el mismo volumen, al analizar ceramica del area de Piedra del Aguila argumenté que
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su adopcién y utilizacion habria formado parte de una estrategia de intensificacién de los
recursos disponibles ante la tensidn generada por una poblacién cada vez mayor y un aumento
en la escasez relativa de alimentos. En un trabajo mas reciente, Clneo y colaboradores (2016)
analizaron los restos arqueoldgicos y bioarqueoldgicos recuperados del cementerio Loma de la
Lata (provincia del Neuquén). Los autores plantearon que hacia el Holoceno Tardio habrian
tenido lugar extensas redes de interaccidén social intra e inter-regional que posiblemente
estarian reflejando un aumento demografico, el cual traeria aparejado una competencia por los

recursos y el espacio.

En la publicacion de Crivelli Montero y Fernandez (2004), los autores sefialaron que en
el registro arqueoldgico de los sitios de la cuenca del rio Limay para la segunda mitad del
Holoceno Tardio, los cambios tecnoldgicos como el uso generalizado del arco y la cerdmica, la
mayor intensidad en la modificacién antrdpica de los sitios —mayor cantidad de artefactos y
ecofactos, estructuras de almacenamiento y superficies de ocupacion mas extensas—, la
ampliacion de los recursos incorporados a la dieta y la menor movilidad asociada a un sistema
de asentamiento de tipo logistico, habrian sido estimulados por un incremento demografico.
Varios afios mas tarde, Gorddn y colaboradores (2019b) en su andlisis espacio-temporal con
fechados radiocarbdnicos procedentes de Neuquén, observaron que para este periodo las
ocupaciones continuaron presentando mayores concentraciones en torno a los cursos de agua
permanentes cercanos a la cordillera, y un incremento demografico significativo con

posterioridad a los 3500 afios AP.

Por otro lado, Neme y coautores (2005) exploraron las tendencias demograficas del
noroeste de Patagonia a partir de las distribuciones espacio-temporales de los fechados
radiocarbdnicos procedentes de sitios arqueoldgicos del sur de la provincia de Mendoza. Los
autores plantearon la existencia de un proceso de re-colonizacién del area durante el Holoceno
Tardio por parte de pequefios grupos de elevada movilidad, evidenciada por ocupaciones de
corta duracion cercana a los cursos de agua permanentes. Poco después, Neme y Gil (2008)
publicaron un trabajo analizando los fechados radiocarbdnicos y las caracteristicas del registro
arqueoldgico —entre ellas, el uso de recursos faunisticos y vegetales, y materias primas liticas—.
A partir de esos estudios, concluyeron que durante este periodo habria ocurrido la colonizacién
de sectores marginales, en el marco de una intensificacion regional promovida por un
desbalance entre el tamafo poblacional y los recursos disponibles. Como corolario de estas
publicaciones, Neme (2016) y Morgan y colaboradores (2017) analizaron los sitios tardios El

Indigeno y Risco de los Indios, respectivamente, localizados en elevadas altitudes de la Cordillera
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de los Andes, e interpretaron que dichas ocupaciones formarian parte de una estrategia de
intensificaciéon en la ocupacion del area provocada por las presiones demogréficas.
Particularmente, en el caso de El Indigeno, los autores afirmaron que dichas presiones habrian
culminado con la incorporacion de cultivos domésticos. A su vez, el mismo equipo de trabajo
explord las curvas demograficas construidas a partir de fechados radiocarbdnicos para el sur de
Mendoza (Gil et al., 2014; Gil et al., 2019). En estos trabajos sefialaron que habria ocurrido un
incremento poblacional en el drea a partir de la segunda mitad del Holoceno Tardio, que
vincularon con una elevada concentracidn y diversidad de arte rupestre, el incremento en el uso
de materias primas locales y la aparicién de ceramica y cultigenos —principalmente Lagenaria
sp.— en el registro arqueoldgico. En concordancia con estos resultados, los estudios
cuantitativos de Perez y colaboradores (2016a), sefialaron que las trayectorias demograficas de
las poblaciones del noroeste de Patagonia habrian continuado incrementandose durante el
Holoceno Tardio hasta alcanzar su maximo hacia los 1000 afos AP para luego comenzar a
disminuir. Estos resultados no fueron consistentes con los obtenidos recientemente por Gil y
coautores (2020c) empleando fechados radiocarbdnicos procedentes del noroeste de
Patagonia. En este sentido, dichos autores sefalaron que con posterioridad a los 1000 afios AP

no habrian ocurrido cambios en el tamafio de las poblaciones humanas del sector analizado.

Existen numerosos estudios y fechados absolutos en el centro de Chile para el Holoceno
Tardio. La mayoria de ellos se centré en la descripcion y fechado mediante termoluminiscencia
de las ocupaciones ceramicas. A comienzos del siglo XXI, Adan y Reyes (2000) analizaron el sitio
Los Chilcos (Regidn de la Araucania). Sefialaron que el tamafio del asentamiento y el nimero de
vasijas recuperadas indicaria que fue habitado por unidades familiares pequefas. A su vez, la
baja cantidad de materiales en los sitios habitacionales sugeririan ocupaciones poco densas
llevadas a cabo por unidades domésticas con una elevada movilidad. Pocos afios después, Adan
y colaboradores (2007) sistematizaron y sintetizaron las ocupaciones alfareras de la cuenca del
rio Valdivia (Regién de Los Rios) de la segunda mitad del Holoceno Tardio. A partir de las
semejanzas de los sitios lacustres del cementerio Pitrén de Fundo Santa Maria y Los Chilcos, en
cuanto a su envergadura y emplazamiento, sugirieron que ambos habrian sido habitados por
comunidades de tamafio semejante. Por otra parte, los autores sefialaron que en la seccién
cordillerana de los bosques templados —e.g. Lago Calafquén— los grupos alfareros habrian
continuado utilizando asentamientos ocupados en periodos anteriores, si bien comenzaron a
enterrar sus muertos en areas de cementerio y a utilizar sitios habitacionales abiertos. A su vez,
todas las ocupaciones cordilleranas se caracterizarian por una baja densidad de materiales en

los asentamientos, lo cual interpretaron como indicativo de una baja densidad demografica y
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una elevada movilidad de los grupos (Adan et al., 2007). El énfasis en el pequefio tamaiio, la
elevada movilidad y una economia basada en la caza y recoleccién de estas poblaciones fue
sostenido en publicaciones posteriores (e.g., Pérez y Reyes, 2009; Adan et al., 2010; Adan et al.,
2014. En el afo 2006, Mera y Munita analizaron el cementerio alfarero Escuela Collico en la
seccion media de la cuenca de Valdivia. En términos generales, sostuvieron que la evidencia
material de las ocupaciones de los cementerios Pitrén apuntaria a grupos poblacionales de
tamafios disimiles. En el sector cordillerano, los cementerios se vincularian con grupos familiares

acotados o bandas o bien a su ocupacidn recurrente.

En el caso de la costa norte del centro de Chile, Campbell y Quiroz (2015) sefalaron que
durante el Holoceno Tardio se observa un hiato de ca. 800 afios en la ocupacion de este sector,
entre los afios 3084 y 2298 AP. Los autores argumentaron que, dado que la costa fue estudiada
intensivamente, este hiato estaria reflejando un verdadero evento demografico. A su vez,
enfatizaron que, si no se considera a la isla Mocha dentro de la dindmica demografica del area
(debido a su gran distancia del continente), el hiato en las ocupaciones costeras comenzaria en
una fecha previa, en torno a los 3346 afios AP. De este modo, sefialaron que durante este
periodo las ocupaciones humanas no estarian centradas en la costa, a diferencia de lo ocurrido
en periodos anteriores. Sin embargo, en concordancia con los trabajos resefiados previamente,
apuntaron que este patrdon no se observaria en la costa sur, donde no percibieron interrupciones
en las ocupaciones humanas. Finalmente, a nivel regional, los autores observaron un incremento
en el nimero de fechados en el centro de Chile durante el Holoceno Tardio, lo cual estaria
reflejando un progresivo incremento demografico asi como una menor movilidad de las

poblaciones (Campbell y Quiroz, 2015).

Con respecto a los estudios realizados en la costa de Patagonia, ya en los afios 1953-
1954, el trabajo de Bérmida reveld una elevada cantidad de inhumaciones en el valle inferior del
rio Negro. Varios afios después, Dahinten y Gdmez Otero (1997-1998) exploraron numerosos
entierros —varios de ellos dobles y multiples— en la costa nordeste de la provincia de Chubut.
Plantearon que esto indicaria una elevada mortalidad intragrupal, si se acepta que estas
sociedades tenian una baja densidad demografica, de grupos de 20-50 individuos. Una década
después, Gomez Otero (2006), y Gomez Otero y Bellelli (2007) observaron que los entierros de
la costa norte chubutense y de la desembocadura y valle inferior del rio Chubut, datados entre
2600-800 afos AP, contenian principalmente un individuo mientras que los posteriores a los 750
afios AP eran entierros multiples. A su vez, en estos ultimos existia evidencia de reutilizacion de

los espacios funerarios, y presentaban mayor cantidad y variedad de objetos culturales
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asociados. Todo esto llevo a las autoras a postular la existencia de un crecimiento demografico
en las poblaciones de la costa chubutense, o bien la aparicion de patrones de movilidad
residencial mas restringidos, que habrian conducido a la concentracién de los individuos en
torno a espacios mads favorables. Por ultimo, también registraron la presencia de marcas de
violencia interpersonal en los restos 6seos recuperados de los enterratorios, que interpretaron,
siguiendo las hipétesis de otros autores para el noroeste de Patagonia (Barrientos y Perez, 2004),
como un indicador de una mayor competencia por el espacio o los recursos. Cabe destacar, que
dicha hipétesis habia sido previamente rechazada para el drea en un trabajo realizado por
Barrientos y Gordon (2004), donde analizaron la presencia de traumas craneofaciales

premortem en muestras procedentes de las cuencas inferiores de los rios Chubut y Negro.

Los estudios de Barrientos y Perez (2002), Gémez Otero (2006) y Martinez y
colaboradores (2013), empleando indicadores arqueoldgicos y bioarqueoldgicos, sugirieron que
durante la segunda mitad del Holoceno Tardio se habria producido una diversificacién de la
dieta, un aumento demogréfico, la aparicidn de innovaciones tecnoldgicas y la intensificacién y
ampliacidn de las redes de comunicacién intra e intergrupales en la costa noroeste de Patagonia.
Las excavaciones de Martinez en colaboracién con otros autores (2006) en el valle inferior del
rio Colorado mostraron la existencia de un area concentrada de inhumacion en el sitio Paso
Alsina (sur de la provincia de Buenos Aires). Una década después, Flensborg y coautores (2015)
analizaron los perfiles de mortalidad de los restos dseos de este sitio y revelaron que se
correspondia con un patrén atricional y no uno catastréfico. En este sentido, Paso Alsina
representaria la aparicién de cementerios o areas formales de enterratorio en el area, indicando
la existencia de profundos cambios en las practicas funerarias, vinculados con una intensa

manipulacién corporal y a procesos de incremento demografico y progresiva complejidad social.

En la costa norte de Santa Cruz, Castro en colaboracion con diferentes autores (2001;
2003) realizaron la prospeccién probabilistica y el andlisis de la densidad de sitios —i.e.,
chenques y diferentes tipos de conchales o concheros— y de restos arqueolégicos —i.e.,
artefactos liticos, ceramica, restos éseos y valvas—. Detectaron la existencia de diferentes
densidades arqueoldgicas, una variabilidad en los hallazgos relacionada con los distintos tipos
de costa y diferencias entre los sitios procedentes de la costa respecto de los mas alejados hacia
el interior. Como resultado de estas observaciones, plantearon la existencia de una ocupacién
estructurada del espacio, vinculada con el uso eficiente de los recursos litorales,

correspondiendo los sitios del interior a episodios puntuales y efimeros de ocupacién por parte
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de grupos pequefios, y aquellos cercanos a las margenes de las lagunas los de mayor

complejidad y tamafio.

También en la costa atlantica, Martinez y colaboradores (2013) y Zubimendi y coautores
(2015) analizaron las distribuciones de frecuencias de fechados radiocarbdnicos procedentes de
la costa norte y sur, respectivamente. Como resultado detectaron un aumento en la sefial
arqueoldgica durante el Holoceno Tardio, especialmente con posterioridad a los ca. 1500 afios
AP. Dicho incremento habria estado acompafiado por un progresivo aumento en el nimero de
asentamientos, con elevada redundancia en la ocupacién de algunas localidades especificas, en
el contexto de un continuo incremento demografico. Por ultimo, cabe destacar que Perez en
coautoria con miembros de su equipo de trabajo (2016b) observaron que durante el Holoceno
Tardio Patagonia no fue ocupada homogéneamente, sino que las mayores densidades
demograficas se habrian encontrado en los sectores costeros, inversamente a lo observado en
los periodos anteriores. Este patron este-oeste ya habia sido observado previamente por
Borrero (2001) al analizar la densidad de sitios arqueoldgicos y distribucién de artefactos para

este periodo.

La demografia del sur de Patagonia durante el Holoceno Tardio se ha abordado a partir
de diferentes indicadores. Garcia-Moro y colaboradores (1997) aplicaron el modelo ecoldgico
de Hassan, con la finalidad de estimar el tamafio de las poblaciones fueguinas en momentos
previos a la llegada de los europeos. Merece resaltarse que este trabajo representa el Unico no
basado en datos moleculares o fechados radiocarbdnicos en el que se realizé una estimacién
cuantitativa del tamafo poblacional en Patagonia. Los autores emplearon datos ecolégicos
disponibles para el drea y estimaron la biomasa mdaxima del guanaco en cada uno de los biomas
de Tierra del Fuego. Concluyeron que la poblacion habria sido de un total de aproximadamente
1.500 individuos —i.e., una densidad demogréfica de unos 0,04 individuos por km?— en toda la
Isla Grande de Tierra del Fuego. Otra conclusién relevante a la que arribaron es que las
estimaciones tradicionales procedentes de las observaciones etnograficas sobrestimarian el
numero de individuos que podrian haber sustentado los recursos disponibles en el drea. Varios
afios después, Pallo y Ozan (2014) analizaron la distribucién de las ocupaciones en la costa y el
interior del sur de Patagonia y del norte de Tierra del Fuego a partir de fechados
radiocarbdnicos. Estos autores sugirieron que la dindmica demografica —tamarno y movilidad
de los grupos— de las poblaciones del area estuvo estrechamente correlacionada con los

cambios en la temperatura y la humedad que caracterizaron al Holoceno Tardio.
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En el 2017, Suby y coautores realizaron un estudio bioarqueoldgico orientado a la
estimacion de los perfiles de sexo y edad de muerte de restos dseos procedentes del sur de
Patagonia y Tierra del Fuego. Observaron una baja proporcion de recién nacidos y de menores
de un afo, y una representacion balanceada de ambos sexos en los adultos. A partir de la
relacion entre la cantidad de individuos de edad inmadura y edad adulta, sugirieron que las
poblaciones del drea habrian experimentado un proceso de crecimiento demografico hasta el
momento de contacto con las poblaciones europeas. En el mismo afio, Perez y colaboradores
(2017) realizaron el analisis de indicadores arqueoldgicos y bioldgicos, ya mencionado, y
analizaron evidencia arqueoldgica de diferentes sectores de Patagonia para inferir los
principales cambios en la dieta de las poblaciones. Los autores observaron que el tamafo

poblacional absoluto en este sector sur habria sido dos veces menor que en el noroeste de

Patagonia y que habria estado relacionado con la incorporacién de recursos marinos a la dieta.
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1.F OBIJETIVOS

Objetivo general

El objetivo general de esta tesis es estudiar la dindmica demografica de las poblaciones
humanas y su relacién con los cambios ecoldgicos que ocurrieron en el norte de Neuquén, en el

contexto regional del noroeste de Patagonia y centro de Chile, entre los 15500 y 500 afios AP.

Objetivos especificos

A partir del objetivo general, se desprenden los siguientes objetivos especificos:

a-Caracterizar el patréon de cambio en el tamafio absoluto —i.e., densidad— vy relativo
de las poblaciones del norte de Neuquén y de la region durante el Pleistoceno final-Holoceno

mediante:

a.l. el estudio de genealogias estimadas a partir de ADN mitocondrial (ADNmt)

moderno.

a.2. el analisis de la distribucién temporal y espacial de fechados absolutos.

b-Describir las diferencias espaciales en los cambios en la densidad poblacional en

diferentes areas de la region (noroeste de Patagonia y centro de Chile).

c-Caracterizar los cambios climaticos y culturales en la region con el fin de describir los
cambios en la capacidad de carga del ambiente durante el Pleistoceno final-Holoceno

empleando diferentes variables tales como temperatura, recursos consumidos y tecnologia.

d-Generar modelos fenomenoldgicos de la dindmica demogréfica humana considerando
diferentes valores de capacidad de carga del ambiente para ser comparados con las

estimaciones demograficas.
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1.G  HIPOTESIS

A lo largo del desarrollo de esta tesis, se evalUan hipétesis derivadas de expectativas
tedricas basadas en modelos de la ecologia de poblaciones y de trabajos previos realizados en
la region (1.d Marco conceptual; 1.e Antecedentes de estudios demograficos en Patagonia). Las
mismas presentan grados de complejidad diversos y consideran diferentes factores

determinantes de la capacidad de carga del ambiente.

La primera hipdtesis que se postula parte del principio fundamental de la demografia
que establece que la tasa de crecimiento relativo de una poblacién depende de los pardmetros
ambientales del espacio en el cual ésta se encuentra (Roughgarden, 1979; Ginzburg, 1986;
Freeman et al., 2020). En este contexto, se supone que el crecimiento poblacional es
exponencial cuando los recursos ambientales son ilimitados a través del tiempo (Ley de
Malthus). Por lo tanto, este modelo demografico no requiere la consideracién de parametros
ambientales o externos (constantes e ilimitados); sélo considera como parametros iniciales el
tamafio poblacional y la tasa de crecimiento demografico (Ginzburg, 1986). En este contexto, se
plantea la Hipétesis 0 (HO): el tamafio poblacional humano aumentd a lo largo del Pleistoceno
final-Holoceno siguiendo una trayectoria exponencial, sin limitantes externos, en la escala a)
regional (noroeste de Patagonia y centro de Chile), b) del norte de Neuquén y c) de las otras

dreas de la region.

En aquellos casos en que los recursos ambientales no son ilimitados, el tamafio de una
poblacién en un ambiente dado estara condicionado por pardmetros externos. Si, por ejemplo,
se producen fluctuaciones climaticas y, consecuentemente, la disponibilidad, previsibilidad,
riqueza y abundancia de recursos cambia —e.g., los recursos ambientales no se mantienen
ilimitados a través del tiempo—, la trayectoria de crecimiento poblacional también cambiara
(Ginzburg, 1986; Freeman et al., 2020). En este contexto se puede formular la Hipétesis 1 (H1):
los cambios en el tamano de las poblaciones humanas a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno
en la escala a) regional, b) del norte de Neuquén y c) de las otras dreas de la region, se vincularon
principalmente con los cambios climdticos, y consecuentemente con otras fluctuaciones

ambientales relacionadas.

Finalmente, la disponibilidad de recursos también podrad verse modificada —i.e.,
incrementada— por el desarrollo o incorporacion de nuevas de tecnologias de captacidn,

produccidn, procesamiento y almacenamiento, lo cual impactara en la densidad demografica de
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las poblaciones humanas (Richerson et al., 2009; Odling-Smee, 2015; Prentiss et al., 2018;
Freeman et al., 2020). La evidencia arqueoldgica para el noroeste de Patagonia y el centro de
Chile indica cambios en la explotacidn de los recursos de subsistencia durante el Holoceno (ver
seccion 1.e). Bajo esta premisa, que pone en consideracion parametros ecoldgicos y culturales,
se plantea la Hipétesis 2 (H2): la poblacion humana en la escala a) regional, b) del norte de
Neuquén y c) de las otras dreas de la region, aumentd en tamafio hacia el Holoceno Tardio

debido a la incorporacion de innovaciones tecnoldgicas —e.g., morteros, cerdmica y plantas

domesticadas—
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CAPITULO 2
ESTIMACIONES DEMOGRAFICAS PARA
LA REGION DE ESTUDIO EMPLEANDO

GENEALOGIAS MOLECULARES
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Con el objetivo de explorar la hipdtesis nula (H0), que afirma que el tamafio de las
poblaciones humanas aumentd a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno en la escala a) regional
(noroeste de Patagonia y centro de Chile), b) del norte de Neuquén, y c) de las otras dreas de la
region, siguiendo una trayectoria exponencial, sin limitantes externos, en este capitulo se
analizan las trayectorias demograficas de la poblacién efectiva femenina del norte de Neuquén
y de la regidn para los ultimos 15.500 afos. En este sentido, el objetivo de lo que se expone en
este capitulo es caracterizar el patron de cambio temporal en el tamafio de las poblaciones
humanas que habitaron en el norte de la provincia del Neuquén, en el contexto del noroeste de
Patagonia y centro de Chile, durante el Pleistoceno final y Holoceno, y describir las diferencias
espaciales en los cambios en los tamafios poblacionales en diferentes dreas de la regidn
(noroeste de Patagonia y centro de Chile), mediante el empleo de genealogias moleculares
estimadas a partir de la regién control del ADNmt. Para esto se tomaron y procesaron muestras
salivales procedentes de individuos actuales de la regidn y, posteriormente, se obtuvieron
secuencias de ADNmt. A partir de las mismas, y de otras obtenidas de publicaciones previas, se
infirieron curvas demograficas, se construyeron redes moleculares y se llevé a cabo el calculo

del estadistico D de Tajima.

2.A MATERIALES Y METODOS

2.a.1 ElI ADN mitocondrial

El acido desoxirribonucleico mitocondrial (ADNmt) es el material genético de las
mitocondrias, organelas de gran tamafio responsables de la respiracion celular. Mediante este
proceso, los organismos aerdbicos obtienen energia a partir de los alimentos y del oxigeno.
Durante el ciclo de Krebs, se produce la oxidacion —pérdida de electrones— de los grupos
acetilo procedentes del catabolismo de moléculas de glucosa, acidos grasos y aminoacidos. El
resultado final de la fosforilacion oxidativa es la formacién de adenosin trifosfato (ATP) a partir
del adenosin difosfato (ADP) disponible en la célula. De este modo, la energia quimica
almacenada en los enlaces covalentes de las principales macromoléculas de las células es
liberada para ser almacenada, nuevamente, en los enlaces covalentes de las moléculas de ATP

(Curtis y Barnes, 1993; Nelson y Cox, 2004).

A diferencia del ADN nuclear, el mitocondrial se hereda casi exclusivamente por via

materna, presenta una estructura y cddigo genético caracteristico con un minimo conjunto de
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ARN de transferencia y ausencia de intrones (Anderson et al., 1981). Se trata de una molécula
circular cerrada, compuesta por una doble hélice, que contiene 16.569 pares de bases

nitrogenadas (pb) conformando 37 genes (Figura 2.1) (Anderson et al., 1981; Andrews et al.,

1999).
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Figura 2.1 Estructura circular cerrada de la molécula del ADNmt (16.569 pb).

En 1981 un equipo de investigacién de la Universidad de Cambridge dio a conocer la
secuencia completa del genoma mitocondrial humano dando origen al Proyecto Genoma
Humano (Anderson et al., 1981). Esta Secuencia de Referencia de Cambridge fue nuevamente
analizada y corregida (Secuencia de Referencia de Cambridge revisada; rCRS) por Andrews y
colaboradores (1999). A partir de estas investigaciones, hoy en dia sabemos que el ADNmt posee

una regién control, no codificante para proteinas, de 1.122 pb. Esta region, implicada en el
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control de la replicacion y transcripcion de la molécula, estd conformada por los intervalos
comprendidos entre las posiciones 16.024-16.569 y 1-576. Dada su elevada tasa de mutacion
relativa, algunos de sus segmentos —ubicados entre las posiciones 16.024-16.365, 73-340y 438-
576— son denominados Regiones Hipervariables I, Il y Il —HVR I, HVR Il y HVR Ill—,
respectivamente (Figura 2.2) (Vigilant et al., 1989; Andrews et al., 1999; Brandstatter et al.,
2004).

35 98 38 63 62 77 40 40

~1

| Hvil | | nvin [irna™
1

T T
16024 16400 1 44 340 438 576

Figura 2.2 Distribucion de las posiciones polimérficas dentro de la region control del ADNmt humano. Tomada y modificada de
Brandstatter y colaboradores (2004).

La herencia materna del ADNmt, con un patron de transmisidon en bloque, permite
describir la historia matrilineal de los individuos. Es decir, todos los descendientes por via
materna de una determinada mujer serdn portadores de la misma secuencia ADNmt, hasta la
eventual aparicion de una nueva mutacién que cree una nueva rama en esa genealogia. Se
denomina haplotipo (haploid genotype) mitocondrial a una secuencia de bases nitrogenadas en
particular. Se designa haplogrupo mitocondrial a un conjunto de haplotipos que se cree poseen
un ancestro comun con el cual comparten un conjunto caracteristico de mutaciones (Wallace y

Torroni, 1992; Torroni et al., 1993).

53



2.a.2 Muestreo

Localidades muestreadas

Se obtuvieron 326 muestras bioldgicas en tres campafias realizadas por el equipo de
trabajo (ver Agradecimientos) en los afios 2015, 2017 y 2019 en distintas localidades del norte
de la provincia del Neuquén, a ambos lados de la Cordillera del Viento, con la finalidad de
obtener una muestra que permitiera caracterizar la diversidad de las poblaciones que lo habitan
(Postillone et al., 2020). En total se recolectaron 187 muestras, procedentes de Las Ovejas (LOV,
N = 28), Departamento Minas, Coyuco-Cochico (COYU, N = 3), Departamento Chos Malal, Rincén
de los Sauces (RS, N = 144) y Buta Ranquil (BR, N = 13), Departamento Pehuenches, priorizando
aquellos individuos nacidos localmente (Figura 2.3). En Rincén de los Sauces, Buta Ranquil y
Coyuco-Cochico varias muestras fueron recolectadas en la residencia particular de los
individuos. A su vez, se concurrié a contextos de alta concentracién de personas como el
Instituto provincial de Educacién Terciaria Nro. 1 en Rincdn de los Sauces y la Escuela Estatal de
Educacidn Primaria Nro. 329 Celestino Cabral en Buta Ranquil, donde se muestrearon docentes

y alumnos terciarios mayores de edad, y sélo docentes, respectivamente.
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Figura 2.3 Distribucion espacial de las localidades en donde se llevé a cabo el muestreo de los individuos.
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Con la finalidad de analizar los cambios demograficos a una escala espacial mdas amplia,
comparando con areas vecinas, también se recolectaron muestras en Neuquén Capital,
Departamento Confluencia (NQN, N = 11), en el evento de Mision Ciencia 2019 que se llevo a
cabo en dicha localidad, y en Aluminé (ALU, N = 128), Departamento Aluminé (Figura 2.3) en los
anos 2017 y 2019. En esta ultima localidad, las muestras se recolectaron en el Museo Municipal

y Centro de Interpretacion “El Charrua™.

Recoleccidn de las muestras

Como se menciond previamente, en total, se reunieron 326 muestras de hisopado bucal.
Durante todo el proceso, el profesional que tomé la muestra utilizé guantes de latex. Una vez
removido el envoltorio de fabrica, cada hisopo fue manipulado exclusivamente por la persona
muestreada. Estos recaudos fueron tomados para evitar la contaminacidn de la muestra. Luego,
se almacend en el envoltorio original, cubierto externamente con papel film. A su vez, se les
pidid a los donantes voluntarios 2 mL de saliva, colectados en un tubo eppendorf de 15 ml, al
cual se adiciond un volumen del buffer de lisis (50 mM de Tris —clorhidrato de
tris(hidroximetil)Jaminometano— a pH 8; 50 mM de acido etilendiaminotetraacético —buffer
EDTA—; 50 mM de sacarosa; 11 mM de cloruro de sodio —NaCl— y 1% de sodio dodecilsulfato
—SDS—). En todos los casos se emplearon soluciones acuosas a menos que se especifique lo
contrario. Ambos tipos de muestras se almacenaron en una heladera portatil hasta llegar a su
lugar de almacenamiento definitivo en un freezer destinado a muestras de antropologia
bioldgica en el laboratorio de analisis moleculares del Edificio Anexo Laboratorios del Museo de

la Facultad de Ciencias Naturales y Museo (Universidad Nacional de La Plata).

Encuesta genealdgica

Junto con la toma de la muestra de cada participante, se realizd una encuesta
genealdgica para rastrear el origen geografico mas remoto del linaje materno de los voluntarios
(ver APENDICE 1). A cada donante se le pidieron los siguientes datos: lugar de nacimiento y de

residencia, y localidad de nacimiento de sus ascendientes de hasta tres generaciones.

Dado que el objetivo de este capitulo es reconstruir la demografia de las poblaciones
humanas del pasado del norte de Neuquén durante el Holoceno a partir de ADNmt actual, las
muestras se agruparon segun la localidad de nacimiento del ascendiente femenino por via

materna mas antiguo informado en la encuesta. En muy pocos casos la memoria personal del
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lugar de nacimiento de la bisabuela y abuela materna fue mas precisa que a escala nacional o
provincial, por lo cual ese dato no pudo emplearse para asignar las muestras a un area en
particular. Sin embargo, la mayoria de los participantes pudo brindar informacion sobre la
localidad de nacimiento de su madre, por lo que se empled este dato como criterio de
agrupamiento geografico. De no estar disponible esta informacién en la encuesta, se utilizé el

lugar de nacimiento del voluntario (ver APENDICE 2).

Para realizar los analisis moleculares, se priorizaron las muestras de voluntarios con
madres procedentes del noroeste de Patagonia o centro de Chile, seleccionando solo una
muestra cuando los participantes eran familiares de primer grado por via materna (por este
motivo no fueron analizadas 3 muestras, ver APENDICE 2) y analizando al voluntario de mayor
edad del linaje materno. De las 326 muestras tomadas, 197 fueron asignadas al noroeste de

Patagonia y centro de Chile (ver mas adelante Tabla 2.1).

Muestras comparativas regionales

A su vez, se recopilaron 194 secuencias amerindias procedentes de la regién disponibles
en GenBank y estudios publicados (Moraga et al., 2000; de Saint Pierre et al., 2012a; Motti, 2012;
Postillone et al., 2020) con la finalidad de expandir la base de datos empleada para realizar los

analisis de este capitulo (Figura 2.4, Tabla 2.2 y APENDICE 3).
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Figura 2.4 Lugar de procedencia de las muestras recopiladas de GenBank y de estudios publicados.

Agrupamiento geografico de las muestras

Los analisis fueron realizados considerando diferentes dominios espaciales, vinculados
por relaciones jerarquicas anidadas, es decir, cada uno relacionado con el de mayor escala que
integra los patrones y procesos de los niveles menores dentro de la jerarquia (Delcourt y
Delcourt, 1988). Bajo este modelo en escalas, se delimitaron cuatro grupos geograficos: 1)
regional, incluyendo el noroeste de Patagonia y centro de Chile, 2) noroeste de Patagonia
(NOPat), 3) centro de Chile (cCh), y 4) norte de la provincia del Neuquén (NNqgn; Figura 2.5). El
NNgn, NOPat y cCh se encuentran definidos en el Capitulo 1 de esta tesis (ver seccion 1.c). El
NNgn se analizé anidado dentro de la regién y del NOPat, asi como individualmente por ser el

foco de esta tesis.
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Figura 2.5 Escalas espaciales en las que se agruparon las muestras.

Comité de ética y consentimientos informados

Para llevar a cabo la recoleccion de las muestras, se obtuvo previamente la aprobacion

del Comité de Etica del Hospital Italiano de Buenos Aires (12/03/09; APENDICE 4). Los

participantes fueron informados sobre los objetivos del proyecto dentro del cual se enmarcaron

las campafas y la condicién anénima y no remunerada de su participacion, antes de la

recoleccion de las muestras bioldgicas y de la realizacién de la encuesta genealégica. Sélo se

tomaron las muestras de aquellas personas que estuvieron de acuerdo con lo informado,

obteniéndose un consentimiento firmado por cada participante, un testigo y el profesional que

llevé a cabo cada recoleccién (APENDICE 5 Consentimiento Informado).

58



2.a.3  Anadlisis moleculares

Recaudos tomados para evitar la contaminacion de las muestras

Las muestras fueron procesadas en las instalaciones del Edificio Anexo Laboratorios del
Museo de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo (Universidad Nacional de La Plata), en un
laboratorio aislado fisicamente y destinado exclusivamente para el procesamiento de muestras

de ADN humano (Figura 2.6).

A

Figura 2.6 Laboratorio aislado destinado al procesamiento de muestras de ADN humano. (A) Sefializacion externa de luz ultravioleta
encendida; (B) mesada e instrumental destinados a la extraccion (izquierda) y a la amplificacion y purificacion del ADN (derecha),
(C) estufa de cultivo, (D) pipetas empleadas exclusivamente para la extraccion, (E) vortex y centrifuga, (F) pipetas empleadas
exclusivamente para la amplificacion y purificacion, (G) termociclador.

Se tomaron multiples recaudos para evitar la contaminacion de las muestras durante su
manipulacién (Merritt et al., 2000; Elkins, 2013). El laboratorio, el instrumental y el guardapolvo,
usado Unicamente dentro del laboratorio para el procesamiento de las muestras y la
preparacion de soluciones, fueron irradiados con luz ultravioleta durante 45 minutos antes de
ser utilizados (Figura 2.6A). Durante todo el procesamiento de cada muestra se emplearon
barbijo y guantes de latex, que fueron descartados y reemplazados siempre que existid la
sospecha de que hubieran sido contaminados, para reducir la probabilidad de comprometer las

muestras y el drea de trabajo.
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Las mesadas fueron repasadas con una solucion acuosa de hipoclorito de sodio —
NaClO— 10%, inmediatamente después de ser utilizadas para evitar que cualquier gota o spray
derramados se secaran; todo el instrumental fue lavado minuciosamente antes de guardarse,
para ser irradiado con luz UV antes de su siguiente uso, como se menciond previamente (Merritt
et al., 2000). Se emplearon mesadas, pipetas y micropipetas diferentes para las etapas de
extraccién y de amplificacion y purificacién del ADN (Figura 2.6B, D y F). Las gradillas y pipetas
se limpiaron con etanol 70% para no deteriorar el plastico, si bien las puntas de las pipetas
fueron tratadas con NaClO 10%. El material de vidrio, luego de su uso, fue lavado con detergente
no idnico, y enjuagado con agua destilada, dejandolo secar al aire sobre una servilleta de papel
descartable en las mesadas correspondientes (Figura 2.6B). El rotor, los orificios donde se
colocan los tubos y la superficie interna de la centrifuga (Persvac EPF-12), asi como la bandeja

portamuestras y la tapa del termociclador, fueron repasados con etanol 70% luego de cada uso.

Se utilizaron tips o puntas descartables de las medidas correspondientes a las pipetas
(0,2-2 pL, 2-20 pL, 100 pL, 20-200 pL —Pipet-Lite XLS, RAININ, calibradas por PROLAP—; Figura
2.6D y F), las cuales fueron previamente desinfectadas en el autoclave. Las puntas fueron
descartadas entre muestra y muestra, pero se utilizé la misma para alicuotas de reactivos u
otros liquidos libres de ADN, siendo eventualmente descartadas al entrar en contacto
accidentalmente con el tubo eppendorf (ROLL SRL) conteniendo una muestra. Dada la
turbulencia que se genera dentro de la punta en cada paso del protocolo de amplificacién y
purificacién del ADNmt, pueden contaminarse las micropipetas entre la toma de una muestray
la siguiente, por lo que se emplearon puntas con filtro hidrofébico para evitar la contaminacién

cruzada.

Los tubos eppendorf fueron pasados por el microondas durante 1 minuto para
fragmentar el posible material genético contaminante mediante la irradiacién de energia
electromagnética y térmica no ionizante (Yang y Hang, 2013). Cada una de las muestras fue
anonimizada mediante la asignacion de una sigla, con la cual fueron rotulados los tubos

eppendorf en cada una de las etapas de extraccion, amplificacién y purificacion.

Para controlar la esterilidad de los materiales y reactivos empleados, se utilizaron
blancos (testigos negativos), tratados de la misma forma que las muestras durante las etapas de
extraccién y amplificacion del ADN. A continuacidn, los blancos fueron sembrados en geles de
agarosa para poner a prueba su potencial contaminacidon mediante una electroforesis. En caso
de detectar la presencia de ADN en los blancos, se descartaron las alicuotas tanto de las

muestras como de los reactivos involucrados. Finalmente, para controlar la posible
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contaminacion de las muestras, las personas que participaron en el procesamiento del ADN
humano, fueron previamente tipificadas (V.A. Cobos con un haplotipo mitocondrial H5 con el
polimorfismo T16304C; M.B. Postillone con haplotipo mitocondrial T1 con los polimorfismos

T16126C, T16198C, C16294T, C16296T y T16304C).

Extraccion de ADNmt a partir de las muestras salivales

El procesamiento de las muestras se realizé siguiendo el protocolo disefiado por la Dra.
Laura Morelli (Instituto Leloir, IIBBA-CONICET), modificado por Postillone y colaboradores

(2020), que garantiza la extraccidn de ADNmt de alta calidad a partir de muestras de saliva.

Como ya se menciond, a cada individuo se le tomd una muestra salival de 2 mL en un
tubo eppendorf de 15 mL, a la cual se le adiciond un volumen de buffer de lisis en el campo. Una
vez en el laboratorio, las muestras fueron conservadas en el freezer a -20°C hasta el momento
de continuar su extraccidn. Llegado este momento, se fraccionaron en alicuotas de 1 mL en
cuatro tubos eppendorf de 1,5 mL. La extraccién se continud en una de las alicuotas, reservando
en el freezer el resto de la muestra, junto con los hisopos correspondientes, como medida de
seguridad ante la necesidad de tener que repetir la extraccion por una eventual contaminacién

accidental o posible accidente.

Partiendo de 1 mL de muestra, se adicionaron 300 puL de SDS al 10%y 30 uL de Proteinasa
K (Qiagen®). Luego, cada tubo se pasé por el agitador vortex (Figura 2.6E) para desprender
sedimentos acumulados en el fondo. A continuacion, se incubaron las muestras durante toda la
noche a 53°C en una estufa de cultivo (San Jor; Figura 2.6C). Al dia siguiente, se incorporaron
800 plL de NaCl 5 M en un bafio de hielo durante 10 minutos y se separé cada muestra en
alicuotas de igual volumen en cuatro tubos eppendorf. Cada uno de ellos se centrifugd durante
10 minutos a 13.000 revoluciones por minuto (rpm; Figura 2.6E); luego se separd el

sobrenadante, se afiadieron 500 puL de alcohol absoluto y se pasé el tubo por el vortex.

Por dltimo, se procedid a finalizar la extraccién del ADNmt con el Kit QlAamp Mini

(Qiagen®) siguiendo el protocolo indicado por los fabricantes.

Amplificacion del ADNmt

La técnica de Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR, por la sigla de su nombre en

inglés, Polymerase Chain Reaction) permite obtener un gran numero de copias del segmento de
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ADN de interés, mediante la exposicion de la muestra a diferentes temperaturas repetidamente

(Hummel, 2003).

La amplificacion de los sitios HVR | y Il se llevé a cabo en un segmento Unico de 1.027
pb, entre las posiciones 15.978 y 436. Se utilizd la mezcla maestra MINT (Inbio Highway®), que
contiene el buffer de reaccion TAS, MgCl,, dNTPs (desoxirribonucledtidos trifosfato) y Tag ADN
polimerasa (ADN polimerasa termoestable producida por Thermus aquaticus), a los cuales se
adiciond una alicuota de Ila muestra y una mezcla con los cebadores FL
5'CACCATTAGCACCCAAAGC3' y RH 5'GGGGTGACTGTTAAAAGTGCAT3' (Postillone et al., 2020).
Se programaron las siguientes fases y condiciones de ciclado en el termociclador (lverma T-18;
Figura 2.6G): un ciclo de 5 minutos a 94°C para activar la ADN polimerasa; 30 ciclos de a) 1
minuto a 94°C para desnaturalizar las uniones puente hidrégeno que une las cadenas de la doble
hélice de ADN, b) 1 minuto a 54°C durante el cual la ADN polimerasa alinea y une los cebadores
a su secuencia complementaria, ¢) 1 minuto de elongacion de la cadena complementaria de ADN
a partir del sitio en el que se unid el cebador de inicio (FL) a 73°C; 5 minutos finales de elongacidn

a 74°C; mantenimiento de la temperatura a 15°C para evitar la degradacién del ADN sintetizado.

Antes de proceder a la purificacion de las muestras, el producto de amplificacion fue
visualizado en geles de agarosa al 1%, para corroborar el éxito en la amplificacién del ADN. Junto
con un blanco de control, se corrieron 2 uL de cada muestra durante 20 minutos a 100-110

voltios, utilizando un buffer de corrida TBE (Tris-EDTA-Acido Bérico) 1%.

Purificacidon de la muestra

Una vez asegurada la presencia del producto de amplificacién en la corrida
electroforética, se empled el kit de purificacion Bioneer PCR (BIONEER, Inc.), siguiendo el
protocolo indicado por los fabricantes, con la salvedad de que en el paso final, en vez de eluir la
muestra en el buffer de elucion del kit (Buffer EL), se utilizé agua con calidad para biologia
molecular, siguiendo los requisitos de Macrogen Inc. Los fragmentos de HVR | y Il se enviaron a

Macrogen Inc. (Corea del Sur) para su secuenciacion.

Alineamiento de las secuencias

Se observd el electroferograma de las secuencias obtenidas, reemplazando las
mutaciones ambiguas siguiendo el cddigo IUPAC (International Union of Pure and Applied

Chemistry; 1985). A continuacidn, se corrigieron y eliminaron los primeros y ultimos tramos con
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errores de secuenciacién empleando el software BioEdit Sequence Alignment Editor v7.2.5 (Hall,
1999). Alli cada una de ellas fue alineada con la rCRS (Andrews et al., 1999) mediante el
algoritmo ClustalW y recortada, de modo tal que todas tuvieran el mismo largo, obteniéndose

secuencias de 828 pb, constituidas por dos segmentos entre las posiciones 16.084-342.

Posteriormente, se generé un archivo de formato fasta conteniendo todas las
secuencias junto con la rCRS (Andrews et al., 1999) empleando el software MEGA v10.1.8
(Kumar et al., 2018). A continuacidn, se alinearon mediante el método progresivo de dos ciclos
FFT-NS-2 implementado por MAFFT v7.471 (Katoh y Standley, 2013) para realizar todos los

analisis estadisticos especificados mds adelante.

2.a.4 Andlisis preliminares y construccion de la base de datos

De las 197 muestras asignadas a la region a partir de la informacidn brindada en la
encuesta, se obtuvieron 144 secuencias de ADNmt (Tabla 2.1). Con la finalidad de determinar el
haplogrupo y, de ser posible, el haplotipo correspondiente a cada secuencia, los polimorfismos
fueron detectados con el programa MEGA v10.1.8 mediante la comparacién de cada secuencia
con la rCRS (Andrews et al., 1999; Kumar et al., 2018). Las secuencias de HVR | y Il se
caracterizaron utilizando la plataforma HaploGrep 2 (Weissensteiner et al., 2016) y los datos
publicados de poblaciones del sur de Sudamérica (Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al.,
2012a). Una vez obtenida esta informacién, se redactdé un informe para cada uno de los

donantes voluntarios, detallando el origen de su ancestria materna (ver APENDICE 6).

En la Tabla 2.1 se muestran los nimeros totales de muestras tomadas y analizadas,
clasificadas geograficamente segun el lugar de nacimiento materno (o de la muestra, cuando no
fue posible acceder a este dato; APENDICE 2), y la depuracién progresiva de la base de datos
hasta obtener las secuencias que se emplearon en los analisis. Una vez eliminadas de la base de
datos aquellas secuencias asignadas a haplogrupos europeos, se descartaron aquellas que en el
electroferograma mostraron una alta cantidad de mutaciones ambiguas y evidencias de errores
en la secuenciacion. Como resultado de esta depuracion, se obtuvo un total de 96 secuencias,
de las cuales 79 cuentan con los segmentos HVR | y Il y 17 amplificaron sélo el segmento HVR |

(ver APENDICE 3).
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- . Secuencias con Secuencias Secuencias con
Dominio Muestras Muestras Secuencias
. . - haplogrupos con segmento segmentos HVR
espacial tomadas analizadas  problematicas
europeos HVRI lyll
cCh 10 5 1 1 3 2
NNgn 92 77 7 15 55 49
NOPat
(incluye 187 139 20 26 93 77
NNgn)
Regional
197 144 21 27 7
(cCh+NOPat) 9 9

Tabla 2.1 Numeros totales de muestras tomadas y analizadas por area y depuracién progresiva de la base de datos.

Se empleé el programa MEGA v10.1.8 (Kumar et al., 2018) para realizar un anlisis de
neighbor joining (NJ; Saitou y Nei, 1987) con las 79 muestras que amplificaron para los
segmentos HVR | y Il (Tabla 2.1 y Figura 2.7). Las longitudes de las ramas del arbol estan en la
misma escala que las distancias evolutivas empleadas para construir el arbol filogenético
inferido. Estas distancias, medidas en términos del nimero de diferencias en las bases por sitio,
se calcularon utilizando el método de distancia-p (Nei y Kumar, 2000). A su vez, las posiciones
ambiguas fueron eliminadas comparando de a dos secuencias por vez, tomadas al azar del total

analizado.

El patrén general de agrupamiento en el neighbor joining concuerda con los
haplogrupos estimados con HaploGrep 2. Se destaca una Unica discrepancia, con relacién a las
muestras LOV5, LOV7, LOV21 y LOV26, las cuales quedan posicionadas entre las muestras
correspondientes a los haplogrupos A y B (Figura 2.7). Esto puede deberse a que tres de estas
secuencias presentan la mutacion T16189C, caracteristica del haplogrupo B, y las cuatro tienen
la mutacion T16362C, presente en el haplogrupo A. Sin embargo, la rama del arbol de la cual

parten, las agrupa con el resto de las muestras asignadas al haplogrupo D.
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Figura 2.7 Neighbor joining con las secuencias de las 79 muestras con los segmentos HVR | y Il de haplogrupos amerindios

secuenciadas para esta tesis.

Como se menciond previamente, se recopilaron 194 secuencias amerindias de
individuos procedentes de la regién, disponibles en GenBank y trabajos publicados (Figura 2.4)

De este modo, la base de datos total empleada para realizar los andlisis demogréficos de este

capitulo, detallados mas adelante, quedé conformada por 290 secuencias, distribuidas de la

siguiente manera: 151 para NOPat, 55 para NNgn y 139 para cCh (Tabla 2.2).
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Secuencias

Secuencias con

Secuencias

Secuencias

Dominio Secuencias  Secuencias con g especificas con
espacial obtenidas  recopiladas segmento segmentos especificas con segmento HVR |
HVR Iyl segmento HVR |
HVRI yll
cCh 3 136 139 138 114 113
NNgn 55 0 55 49 36 36
NOPat
(incluye 93 58 151 135 104 98
NNgn)
Regional 96 194 290 273 218 211

Tabla 2.2 Numeros totales de secuencias obtenidas, recopiladas y empleadas para los diferentes analisis.

En el APENDICE 7 se muestra el neighbor joining realizado con las 273 secuencias de los

segmentos HVR | y Il (Tabla 2.2), construido empleando los mismos parametros que aquellos

implementados para la construccién del NJ de la Figura 2.7.

Dado que algunos haplotipos mitocondriales se encuentran con mayor frecuencia en la

region —haplotipos especificos B2i, Clb y D1g (de Saint Pierre et al., 2012a)—, los andlisis

también fueron realizados considerando sélo estas secuencias especificas (N = 218). En la Tabla

2.3 se presenta el nUmero de muestras correspondiente a cada uno de los haplotipos especificos

para la regidn. Se realizaron NJ por haplotipo, con las 211 secuencias asignadas a los haplotipos

especificos con los segmentos HVR | y Il, para visualizar de forma simple la diversidad y

relaciones al interior de cada conjunto de datos (Figura 2.8).

Dominio espacial B2i Cib Dig
cChh 32 32 50
NNgn 3 16 17
NOPat (incluye NNgn) 27 37 40
Regional 59 69 90

Tabla 2.3 Numero total de secuencias especificas de la regién que componen la muestra.

66



S g
z 18w . . 2 0.0020
S % & @
‘%E sy 5 _,!‘57&* ‘\g,? %
; s B 8
8% L &
4 4’:‘2‘ B, ‘}QSSQ X I &b
il g e e
Mo Yig 0,0 582
. B0 %5 o e
ik g r,.%;c;,
AlUgg. v B
~Bz,;b, W
BRA 8201 ns3 B2
MARG48-82i
LaViT 8212
s MARGHI-82i
LOV3 . ’:Mng,,,_sz
& B 14,
L WSl en 106,55
W P o ‘?GVI.,, B
P R Mg, B o
A g % 0.0020
& ,\erﬁ %9, %% %
T < ’r, % g =
2y 2, o 2
&z ®, %, % " =]
§55¢ AT R 4
EFFday &9 P & (35
< @ = 8 -3 o TS M8 K
2 S p &Pz @ o, s
f Y noho@ oy = %),“.»‘f& £ 5
& 8 WA Yy 4,5 % i
& 4lq.:c ‘%‘{;"{;63
o A San
& Wtsgs, i 017 %
Magg T¢ Cry, 1
M"’-ic", C1p ¢ »
L mmnﬂ
MZ 14501y | b Lovz-cints
MARGSG-C1h | | RS 126 C1b13
RS16-C1013 | RSE5-C1BY3
C rs21-C1013 ] ,:‘:{’:C‘b’a
- RsﬁrC“"3 / »;-'?a;;
- (AL .G‘“ﬂu""— ;',;q%sa, _th b
% pRG \_,O‘ﬂp g&c'\-\\)"=\~_' 9@(\"’1(. e
%, e - 28, %, %
%2, L @;Jo\“ép 4’:‘5 A% 1.25 Qr‘d
20 CF oslnn 2 32025 %
6% 0% V¥ Eres 5zaneend
PR o >0 28 1y
0, &= g,g:,\;g,,g‘!“bawflo
5,0, 5 Feeggliz=" 5
4,705, g3z =
“%‘Dyol (54 o
) 7 b =
it L
e D727
He 7,
’?s,,;’g?vi,'
Teenf | "
H92-01‘; | | Hea-01gle
mn-mg MARG110-D1ga
MARGB3-D1a1 | HUID-Dgy
10128 R547.
e e \ ARG 13 o9
LOVT 51a HOARG 7y =91
LV Aol /.,%*0, 15,
LN s 20
5 A o Mo
\AN‘“’W ,00\9 o o 102!
LAt 0,07 o
PRI 07
Bl 7,
Ay p s
EUE NN “
A0S0 P ~ /‘"%
T 0%y N e A AL
TS B FOZERER T L %, 2,
A A A R
585595520255 05%5 °
S HREE R R
f =

Figura 2.8 Neighbor joining con las secuencias especificas de la regiéon que componen la muestra. (A) Secuencias asignadas al
haplotipo B2i; (B) secuencias asignadas al haplotipo C1b; (C) secuencias asignadas al haplotipo D1g.

Para la estimacion de los Bayesian Skyline Plots (BSPs) se empled la totalidad de las
secuencias, mientras que para las redes moleculares y el test de neutralidad de Tajima (ver 2.a.5,

2.a.6, 2.a.7), sdlo se utilizaron las secuencias con los segmentos HVR | y Il (Tabla 2.2).

2.a.5 Bayesian Skyline Plots

El BSP constituye un método de los llamados no paramétricos que permite inferir las

dinamicas demograficas pasadas a partir de secuencias moleculares procedentes de los
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descendientes actuales de esas poblaciones. A diferencia de los métodos paramétricos, no
asume que la historia poblacional deba describirse a partir de la estimacién de parametros de
un modelo de crecimiento poblacional determinado —e.g., crecimiento logistico o
exponencial—. Se basa en la teoria de la coalescencia, que relaciona la forma de los arboles
genealdgicos moleculares y la diversidad de linajes con la dindmica de las poblaciones en el
pasado (Drummond et al., 2005; Ho y Shapiro, 2011). Es decir, a partir de la genealogia estimada,
se infiere el tamafio poblacional efectivo para diferentes momentos temporales a lo largo de la

genealogia de una poblacidn determinada, de acuerdo con la féormula,

YVi(i — 1)
N, = ——
2
donde N; es el tamafio poblacional medio para cada intervalo de coalescencia Y;, e i el nimero
de linajes para el intervalo de coalescencia dado. Los linajes se trazan hacia atras a partir de la

muestra de secuencias y coalescen al azar, alcanzando un tnico ACMR (Drummond et al., 2005;

Ho y Shapiro, 2011).

El método asume que las secuencias empleadas para la reconstruccion demografica no
son recombinantes ni afectadas por la seleccién natural —i.e., neutrales— y que el muestreo es
realizado aleatoriamente en una poblacidon panmictica. La regién control del ADNmt al no ser
codificante, con una elevada tasa de mutacién, ni recombinarse en su transmisidn, es un
candidato ideal para este andlisis. El método empleado para obtener el BSP es la cadena de
Markov Monte Carlo (MCMC), que realiza un muestreo reiterado y aleatorio de datos simulados
—e.g., tamafio poblacional efectivo femenino a través del tiempo— obtenidos a partir de los
datos empiricos —e.g., secuencias de ADNmt—, generando una curva poblacional suavizada y
con intervalos de credibilidad que representan las incertidumbres en la estimacidon de la

genealogia y los momentos de coalescencia de los linajes (Drummond et al., 2005).

Si bien la longitud del intervalo de generacion humana —i.e., el nimero medio de afos
entre generaciones sucesivas o la duracion de la generacidon segin Weiss (1973)— es un
parametro clave en los estudios de divergencia poblacional, no existe un consenso para su
estimacion y usualmente se establece sin explicitar o discutir el criterio empleado para su
determinacion (Fenner, 2005). Esto vuelve dificultosa la comparacién entre los estudios de
divergencia poblacional que emplean diferentes intervalos generacionales. Fenner (2005)
realizé un analisis empleando datos transculturales procedentes de una gran diversidad de
sociedades actuales para estimar intervalos generacionales. En su trabajo, sugiere que sus

estimaciones pueden proyectarse provisoriamente al pasado mientras no haya disponibilidad
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de datos directos procedentes de sociedades pasadas que permitan estimar intervalos
generacionales especificos. Dado que para la construccidn de los BSPs de esta tesis se emplearon
genealogias moleculares maternas, el intervalo generacional relevante es el femenino (l) —i.e.,
la edad materna media entre partos para una poblacién determinada—. El If estimado para
sociedades cazadoras recolectoras es de 25,6 afios (Fenner, 2005). Sin embargo, ante la
incertidumbre vinculada a proyectar datos actuales a las poblaciones pasadas —en este caso del
noroeste de Patagonia—, se empled, siguiendo las recomendaciones del mismo autor, una

longitud conservadora de 25 afios.

Las simulaciones para obtener los BSPs se realizaron con el programa BEAST v1.6.1
empleando la semilla, o punto de partida arbitrario de las simulaciones, 1618697609095
(Suchard et al., 2018). Se consideraron 50.000.000 generaciones para el largo total de la cadena
de Markov Monte Carlo y una frecuencia de muestreo cada 5.000 generaciones. Se empled un
modelo HKY (Hasegawa-Kishino-Yano) para la sustitucién nucleotidica con una tasa de 3.02 x 10”/
sustituciones por sitio por afo (Endicott y Ho, 2008). Estos pardmetros fueron establecidos con
el programa BEAUTI v1.6.1 (Suchard et al., 2018). Finalmente, los BSPs fueron generados
utilizando el programa Tracer v1.7.1 (Rambaut et al., 2018). Para su construccidn, las secuencias
fueron asignadas a los grupos geograficos indicados en la Figura 2.5 y la Tabla 2.2 (ver también
APENDICE 2), generando cuatro BSPs. A su vez, se obtuvieron los BSPs para las mismas regiones
considerando solamente las secuencias de ADNmt mas frecuentes y/o exclusivas de Patagonia

(Tabla 2.2) (de Saint Pierre et al., 2012a; Perez et al., 2017; Postillone et al., 2020).

2.a.6  Redes moleculares

Con lafinalidad de analizar graficamente las relaciones filogenéticas entre las secuencias
provenientes de las diferentes areas geogrdficas, asi como al interior de las mismas, se
calcularon redes moleculares siguiendo las mismas divisiones geograficas empleadas para la
construcciéon de los BSPs (Tabla 2.2). Dado que el método de BSP requiere que la poblacién de
donde proviene la muestra no tenga estructuracién poblacional, las redes moleculares también

fueron calculadas con el objetivo de testear su ausencia.

Los métodos tradicionales de construccidn de arboles filogenéticos son insatisfactorios
cuando se aplican a datos de ADNmt humano. Esto se debe a las homoplasias —i.e., paralelismos
y reversiones— y al bajo nimero de caracteres informativos disponibles para la construccion de

los arboles. De este modo, se pierde resolucion a medida que se converge hacia el ACMR. El
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método de median joining (MJ) fue disefiado para construir redes de la menor extensidn posible,
a partir de una gran cantidad de datos genéticos no recombinantes y poco disimiles. Combina
caracteristicas del algoritmo de Kruskal para encontrar arboles minimos y el método de Maxima
Parsimonia (MP) que agrega secuencialmente nuevos nodos de consenso intermedios, llamados
“vectores medianos” o puntos de Steiner. Estos vectores medianos pueden ser interpretados
como posibles secuencias no muestreadas o ancestrales. A su vez, el algoritmo de MP conecta
las secuencias entre si con el minimo nimero de mutaciones nucleotidicas. Es decir, primero se
conectan aquellas que difieren por una sola mutacién, seguidas de las que difieren por dos y asi
sucesivamente hasta que todas las secuencias que forman parte de la red se encuentren
conectadas entre si, directa o indirectamente (Templeton et al., 1992). El MJ resuelve las
homoplasias mediante la configuracion del parametro €. Un € = 0 tiene en cuenta solamente
conexiones de longitud minima, conduciendo a la red minima posible (Bandelt et al., 1995;

Bandelt et al., 1999).

La interpretacion de las redes se basa en la teoria de la coalescencia, dado que las
conexiones entre las secuencias pueden interpretarse como eventos coalescentes. Es por esto
gue puede inferirse que los haplotipos que aparecen con una elevada frecuencia y multiples
conexiones, sean posiblemente los mas antiguos. Se espera que éstos se encuentren en el
interior de la red, mientras que los de origen mas reciente sean periféricos. A su vez, se prevé
gue los haplotipos mds antiguos tengan una distribucién geografica mas amplia por haber tenido
mayor tiempo para dispersarse. También se infiere que los haplotipos vinculados por una sola
conexidn pertenezcan a la misma poblacién, dado que es probable que hayan evolucionado en
tiempos relativamente recientes y que sus portadores no hayan tenido demasiado tiempo para
dispersarse (Freeland et al., 2011). Finalmente, se espera que las multiples ramificaciones a
partir de un nodo, con pocas mutaciones mediando, representen eventos de un rdapido

crecimiento poblacional.

Para la construccion de las redes, se les dio formato a los archivos de las secuencias en
el programa DnaSP v6.12.03 (Rozas, 2009), y se eliminaron los sitios faltantes e invariables. En
el programa Network v10.2.0.0 (Ltd, 2004-2020) se asignd a cada sitio polimérfico su posicion
real en la secuencia, y un peso relativo siguiendo a Soares y colaboradores (2009). Por ultimo se
graficaron las redes en el mismo programa, utilizando el método MJ con un valor de € = 0 para

obtener la red minima (Templeton et al., 1992; Bandelt et al., 1999).
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2.a.7 Testde Tajima

La D de Tajima usualmente se utiliza para explorar si los polimorfismos presentes en una
poblacién evolucionaron bajo neutralidad (Tajima, 1983, 1989). Como se menciond
previamente, el locus utilizado en los analisis de este capitulo no estd afectado por la seleccién
natural. Sin embargo, este test también puede emplearse para detectar si en el pasado reciente
o remoto de la poblacién estudiada ocurrié un cuello de botella, fragmentacién, o expansion
demografica, dado que su hipoétesis nula es que la muestra de secuencias de ADN pertenece a

una poblaciéon con mutaciones selectivamente neutras y tamafio poblacional efectivo constante.

Bajo neutralidad (Kimura, 1983), la esperanza matematica del numero de sitios

segregantes o polimodrficos S para el ADNmt, viene dada por
n-11
E@)=2Np) =
i=1 1

donde N es el tamafio poblacional efectivo, n es el nimero de muestras — e.g., niumero de
secuencias de ADNmt analizados—, y gz es la tasa de mutacidn de la secuencia de ADN analizada

(Watterson, 1975).

El nimero promedio de diferencias nucleotidicas entre pares de secuencias de ADNmt,

mes

o Dicjdyj
= nn—1)/2

donde djjcorresponde a cada diferencia entre las secuencias de nucleétidos iy j; n(n-1)/2 da el

numero de pares considerados.

Tajima (1983) demostré que en el marco del modelo de mutacion neutral la esperanza

matemadtica de mres
E(m) = 2Nu

Ademds, se puede definir & como
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De acuerdo con todo lo anterior, el estadistico D se define como una diferencia

estandarizada:

d

JV (@

D=

donde d = -6 y V(d) es la varianza de d.

S y m son equivalentes en un escenario donde no hay presiones selectivas,
recombinacion génica, fragmentacion o cambios en el tamafio poblacional. Un valor de D
comprendido entre -1 y 1 es indicativo de neutralidad. Se espera que una fragmentacién o
reduccién drastica en el tamafo poblacional reduzca los polimorfismos presentes en la
poblacién, eliminando las variantes raras. Los valores de D positivos indican bajos niveles de
polimorfismos, de alta y baja frecuencia, lo cual podria estar indicando una disminucién en el
tamafio poblacional. De este modo, las variantes de los individuos actuales probablemente sean
el resultado de nuevas mutaciones, por lo que tendran una baja frecuencia en la poblacién. Un
valor negativo de D es indicativo de una gran cantidad de polimorfismos con una frecuencia mas
baja de la esperada. Esta situacidn podria corresponderse con un escenario de expansién
demografica ocurrido, por ejemplo, con posterioridad a un cuello de botella o0 como resultado

de un evento de inmigracion (Tajima, 1989; Simonsen et al., 1995).

La D de Tajima fue calculada empleando el programa DnaSP v6.12.03 (Tabla 2.2) (Rozas,
2009). Para su obtencidn se consideraron aquellas sustituciones nucleotidicas ocurridas en los

sitios segregantes (Tajima, 1989).

2.B  RESULTADOS

2.b.1  Bayesian Skyline Plots

En la Figura 2.9 se muestran los BSPs regional, del NOPat, cCh y NNgn, construidos
empleando todas las secuencias (Tabla 2.2). Partiendo de un valor de ca. 1.400 individuos, el
tamafio poblacional efectivo femenino regional comienza a incrementarse lentamente a partir
de los 16000 aiios AP, alcanzando los 4.000 individuos a los 10000 afios AP. Entre los 10500y los

6000 afios AP, la curva poblacional muestra un considerable aumento en la pendiente. Luego,
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continda incrementandose paulatinamente hasta los ca. 500 afos AP, llegando

aproximadamente a los 40.000 individuos.

El BSP correspondiente al NNgn presenta valores relativamente constantes, superiores
a los de la curva regional, hasta principios del Holoceno. A lo largo del Holoceno Temprano y
Medio describe una trayectoria muy semejante a la de la curva regional, exhibiendo un marcado
incremento entre los 10000 y los 5000 afios AP. Sin embargo, durante el Holoceno Tardio, no se
observa un cambio en la pendiente de la curva, resultando incluso ligeramente desacelerada

hacia el final del periodo analizado, con valores poblacionales inferiores a los regionales.

400.000
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|

4.000
|

Tamano poblacional efectivo femenino

400
|

Regional
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I I I I I I I I 1
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Figura 2.9 BSPs regional, del NOPat, cCh y NNgn, construidos con todas las secuencias.

El NOPat presenta un patron que se ajusta con el modelo regional durante todo el
intervalo temporal analizado. Partiendo de un tamafio poblacional efectivo femenino superior
al regional, se mantiene por encima de los valores de esta curva, copiando su perfil, hasta ca.

3500 afos AP. Durante todo el Holoceno presenta valores superiores a los del NNgn. A partir
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del comienzo del Holoceno Tardio, mantiene valores relativamente constantes, mostrando un

suave descenso hacia el final de la secuencia temporal analizada.

Finalmente, el BSP construido para el cCh presenta los valores poblacionales mas bajos
a lo largo de toda su trayectoria. La pendiente de la curva no presenta cambios hasta los ca.
9500 afios AP, experimentando luego una aceleracidén, mas sutil que la del resto de los BSPs,

hasta los 500 anos AP.

Las curvas BSP construidas a partir de las 218 secuencias asignadas a haplotipos
especificos para la region (Figura 2.10 y Tabla 2.2), presentan valores inferiores con respecto a

las curvas de la Figura 2.9, construidas con la base de datos de 290 muestras.

La curva regional muestra una aceleracién muy marcada y tardia en su pendiente, desde
los ca. 6500 a los 3500 afios AP, llegando a los mayores valores poblacionales observados en el
grafico hacia los ca. 2500 afios AP; posteriormente, experimenta una desaceleracidn. Por otro
lado, el BSP del NOPat presenta un rdpido aumento en su pendiente entre los ca. 10000 y los
6500 afios AP, mayor que la observada en su correlato de la Figura 2.9, alcanzando valores
relativos superiores del tamafio poblacional —aproximadamente 20.000 individuos efectivos
femeninos—, seguidos por una caida mas marcada en la pendiente, iniciado hacia los ca. 2000

afos AP.

La curva del NNgn exhibe el mismo patréon que el presentado por su homdlogo
construido con todas las muestras. Mantiene valores superiores a los del NOPat hasta los ca.
8500 aios AP para luego describir una trayectoria por debajo de esta curva hasta el final del
intervalo temporal analizado, alcanzando un mdximo de casi 12.000 individuos efectivos

femeninos.

Por ultimo, si bien el tamafno poblacional efectivo femenino en el cCh se incrementa
hasta los ca. 1000 afios AP en un grado mayor que el de su contraparte de la Figura 2.9, hacia el
final del periodo analizado presenta, al igual que la curva regional, una caida en su pendiente

(Figura 2.10).
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Figura 2.10 BSPs regional, del NOPat, cCh y NNqn, construidos con las 218 secuencias asignadas a haplotipos especificos para la
region.

2.b.2  Redes moleculares

La red construida con el conjunto de datos regional se muestra en la Figura 2.11. Con Ila
finalidad de realizar un analisis mas detallado, las muestras y los nodos se describen
discriminando entre NOPat —incluyendo las muestras de sur de Mendoza, sur de Neuquén, y

noroeste de Rio Negro, y excluyendo las del NNgqn—, NNgn y cCh.

En términos generales en la red se observa que la mayoria de las secuencias no estan
agrupadas en nodos de gran tamafio, sino que estan unidas individualmente al resto de la red o
bien estan agrupadas constituyendo pequefios nodos de a pares. También puede apreciarse que
los nodos de mayor tamanio se corresponden con los haplotipos de mayor antigliedad —C1b13,

D1gy B2i— y se vinculan con pocos polimorfismos de por medio con secuencias procedentes de
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individuos de diversas localidades. Casi todos los nodos estdn integrados principalmente por
muestras del cCh, mientras que las muestras no agrupadas proceden principalmente del NOPat
y NNgn. Sélo 8 muestras procedentes del NNgn se agrupan en nodos de gran tamafio —i.e.,
nodos compuestos por mas de 4 secuencias—. En relacion con esto, se observa la existencia de
un gran numero de muestras no agrupadas formando nodos. Por otro lado, se aprecia que las
muestras se agregan segun la localidad de procedencia del individuo muestreado. En este
sentido, las secuencias de RS presentan principalmente las mutaciones caracteristicas del
haplogrupo C, las de LOV del D y las de BR se agrupan principalmente con aquellas secuencias
asignadas al haplogrupos B. Un pequefio nimero de muestras de RS y de LOV corresponden al

haplogrupo A.

Las muestras asignadas al haplogrupo C, conforman nodos que presentan el mayor
nimero de conexiones con el menor nimero de mutaciones de por medio (Figura 2.11).
Particularmente, el nodo 1, correspondiente al haplotipo C1b13, es el de mayor tamafio de la
red —i.e., el que agrupa el mayor numero de secuencias—, integrado por secuencias
mayoritariamente procedentes del cCh, y en menor medida de Argentina, principalmente del
NOPat. A partir de este nodo se ramifica el 2, de menor tamafio, también correspondiente al
haplotipo C1b13. Al nodo 1 le siguen en tamafio los correspondientes al haplotipo D1g. Al igual
gue lo observado para el nodo principal de la red, predominan las muestras chilenas, seguidas

en numero por las del NOPat, con tan solo ocho secuencias del NNgn.

Por otro lado, los nodos 12-17 agrupan secuencias del haplotipo B2i con procedencia
exclusivamente del cCh y NOPat. Este haplotipo también cuenta con nodos de gran tamafio,
conectados con secuencias individuales. Sin embargo, el nimero de mutaciones mediando estas
conexiones es mayor que lo observado para los nodos de los haplogrupos C1 y D1. Finalmente,
las secuencias del haplotipo A2 se agrupan en los nodos 18-20. Cada uno de ellos esta
conformado por muestras de un Unico origen geografico. Es decir, el nodo 18 sdlo incluye
muestras de NOPat y los 19 y 20 sélo del cCh. Tanto en el caso del haplotipo B2i como del A2,

las secuencias del NNqgn constituyen la minoria y no se encuentran integrando ningin nodo.
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Figura 2.11 Red molecular con todas las muestras de la region.

Al construir lared sélo considerando los haplotipos especificos para la regidn, se observa
nuevamente que el nodo principal incluye secuencias del haplotipo C1b13 (nodo 1, Figura 2.12).
El origen de las muestras que lo componen es, al igual que en la red anterior, principalmente
chilenoy, secundariamente, del NOPat. Partiendo de este nodo, se observa el mayor nimero de
ramificaciones con el menor nimero de mutaciones mediando. Le sigue en tamafio el nodo 11,

periférico, con secuencias del haplotipo D1g, también principalmente de origen chileno pero
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secundariamente del NNgn. Por otro lado, los nodos 13-17 estan integrados por secuencias del

haplotipo B2i, exclusivamente procedentes del cCh y del NOPat.

Al igual que en la red construida a partir de todas las secuencias (Figura 2.11), el
haplogrupo D1 reune a la mayoria de las secuencias del NNqn, principalmente unidas directa o
indirectamente al nodo 1. Por su parte, la mayoria de las muestras del NOPat que no estdn

unidas individualmente a la red, integran los nodos 15 y 16, correspondientes al haplotipo B2i.

Figura 2.12 Red molecular con las muestras correspondientes a los haplogrupos especificos de la region.

2.b.3 Testde Tajima

EnlaTabla 2.4 se exhiben los resultados obtenidos en el test de Tajima. Todos los valores
de D obtenidos fueron negativos, menores que -1, para todos los conjuntos de datos

provenientes de los diferentes grupos geograficos analizados. El resultado mas negativo se
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obtuvo al realizar el calculo a partir del conjunto de datos constituido por todas las secuencias

de la region, seguido por aquel obtenido con la totalidad de las muestras asignadas al NNq —

ambos con un valor de p significativo—. Como se indicé previamente, un valor de D negativo es

indicativo de una gran cantidad de polimorfismos en la poblacién, correspondiente a un

escenario de aumento en el tamafio poblacional efectivo femenino.

Conjunto de datos Valor de D de Tajima Valor de p
cCh -1,403 >0,10
cCh (secuencias especificas) -1,213 >0,10
NNgn -1,917 <0,05*
NNqn (secuencias especificas) -1,810 <0,05*
NOPat -1,905 <0,05*
NOPat (secuencias especificas) -1,739 0,10>p >0,05
Regional -1,992 <0,05*
Regional (secuencias especificas) -1,864 <0,05*

Tabla 2.4 Valores de D de Tajima obtenidos con el total de las secuencias y s6lo con las de haplotipos especificos para cada conjunto

de datos.

Se obtuvieron valores de p significativos para los resultados regionales y del NNgn. En

el caso de NOPat sélo se obtuvo un valor de p significativo al calcular la D de Tajima con todas

las secuencias, mientras que para el cCh no se obtuvo ningln resultado significativo.

2.b.4  Sintesis de los resultados

Curvas BSP

En la curva BSP regional estimada a partir de todas las secuencias moleculares se
observa que partiendo de un tamafio poblacional efectivo femenino de ca. 1.400
individuos, la poblacién comienza a incrementarse lentamente a partir de los 16000
anos AP, alcanzando los 4.000 individuos a los 10000 afios AP. Posteriormente, entre los
10500-6000 afios AP la curva muestra una marcada aceleracion en el crecimiento
poblacional. Luego continda incrementandose lentamente hasta los ca. 500 afios AP,
llegando a unos ca. 40.000 individuos. El noroeste de Patagonia presenta un patrdn
semejante al regional, aunque con valores superiores hasta los ca. 3500 afos AP. Por su

parte, el centro de Chile exhibe los niveles poblacionales mas bajos a lo largo de toda su
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trayectoria. La curva BSP del norte de Neuquén mantiene valores muy semejantes a los

regionales a lo largo del Holoceno Temprano y Medio.

En las curvas BSP estimadas a partir de las secuencias mitocondriales asignadas a
haplotipos especificos se observa que la mayor parte de los dominios espaciales
presentan valores inferiores a los de las curvas estimadas a partir de todas las
secuencias, asi como una aceleracidon en el crecimiento poblacional mas tardia —
durante el Holoceno Medio— y pronunciada en su pendiente. El noroeste de Patagonia
y el norte de Neuquén mantienen tamafios poblacionales superiores a los observados

para toda la regién hasta los 4000 aiios AP.

Redes moleculares

Las redes moleculares reconstruidas difieren claramente del patrén de tipo estrellado
caracteristico de poblaciones que atravesaron una Unica expansion demografica. Se
observan nodos gran tamafio correspondientes a los haplotipos frecuentes en el
noroeste de Patagonia y el centro de Chile (C1b13, D1g y B2i). Gran parte de las
secuencias se encuentran unidas a los agrupamientos de estos haplotipos basales,

sugiriendo expansiones poblaciones dentro de cada uno.

Los nodos que presentan mayor frecuencia de secuencias se corresponden con los
haplotipos basales —C1b13, D1g y B2i—. Estos nodos principales estan conformados
mayoritariamente por secuencias procedentes del centro de Chile, y en menor medida
argentinas, principalmente del noroeste de Patagonia. Las muestras procedentes del

norte de Neuquén no se encuentran conformando ningin nodo del haplotipo B2i.

Test de Tajima

Todos los valores obtenidos para el estadistico D de Tajima fueron menores que -1,

indicando un escenario de incremento o expansién demogrifica.
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CAPITULO 3
ESTIMACIONES DEMOGRAFICAS PARA
LA REGION DE ESTUDIO EMPLEANDO

FECHADOS ABSOLUTOS
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En el presente capitulo se analiza la variacion temporal y espacial en la densidad de
ocupacion humana del norte de Neuquén y de la regién de los 15.000 afios analizados, con la
finalidad de explorar la hipétesis nula (HO), que afirma que el tamafio de las poblaciones
humanas aumentd a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno en la escala a) regional (noroeste de
Patagonia y centro de Chile), b) del norte de Neuquén, y c) de las otras dreas de la region
siguiendo una trayectoria exponencial, sin limitantes externos. El objetivo del trabajo que se
detalla en este capitulo consiste en caracterizar el patron de cambio temporal en el tamafio de
las poblaciones humanas que habitaron en el norte de la provincia del Neuquén, en el contexto
del noroeste de Patagonia y centro de Chile, durante el Pleistoceno final y Holoceno, y describir
las diferencias espaciales en los cambios en la densidad poblacional en diferentes areas de la
region (noroeste de Patagonia y centro de Chile), mediante el empleo de fechados absolutos
procedentes de sitios arqueoldgicos de la regidn. Para esto se conformd una extensa base de
datos de fechados absolutos geo-referenciados publicados por nuestro grupo de trabajo y otros
colegas, se estimaron curvas de Distribucion de Probabilidades Sumadas para explorar la
variacion temporal en la densidad de ocupacidon humana de la regién, y se construyeron mapas
de densidad y se realizaron analisis de velocidad de crecimiento geométrico local para explorar

la variacién espacial.

3.A MATERIALES Y METODOS

3.a.1 Base de datos de fechados

Se generd una base de datos de 1.284 fechados absolutos geo-referenciados publicados,
obtenidos por el grupo de trabajo y por otros investigadores, procedentes de 448 sitios
arqueoldgicos del noroeste de Patagonia (N = 208; de los cuales 27 son del norte de Neuquén)
y centro de Chile (N = 240), obtenidos mediante radiocarbono convencional y espectrometria
de masa con aceleradores (AMS), termoluminiscencia e hidratacion de obsidiana, medidos sobre
restos de carbones, huesos y dientes de humanos y de fauna, restos vegetales, cdscaras de
huevo, conchas terrestres, materiales marinos —i.e., conchas marinas y algas—, sedimentos,
estiércol, restos ceramicos y herramientas liticas de obsidiana (Figura 3.1 y APENDICE 8). Si bien
diversas publicaciones han generado bases de datos similares para algunas de las areas incluidas
en la regidon analizada (Boschin y Andrade, 2011; Gil et al., 2014; Barberena, 2015; Campbell y
Quiroz, 2015; Méndez et al., 2015; Perez et al., 2016b; Gorddn et al., 2019b), para esta tesis se
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realizdé la compilaciéon de los fechados de las publicaciones originales, para evitar posibles
errores de tipeo y citado. Sin embargo, en algunos casos en los que no se pudo acceder a las
fuentes originales —e.g., actas de congresos y boletines no digitalizados, libros sin acceso
publico— se tomaron los datos de las compilaciones realizadas por otros autores. A su vez, se
incorporaron dataciones no incluidas en las recopilaciones previamente mencionadas. Como
resultado, se duplicé el numero de fechados de la base de datos regional respecto de las
anteriores. Por otra parte, no se incluyeron fechados con asociaciones arqueoldgicas dudosas
de acuerdo con los autores de la publicacién original, ni fechados sin calibrar mas tempranos
que 16500 aiios AP, debido a que la discusion sobre el poblamiento temprano de la region de

estudio excede los objetivos de esta tesis (ver Prates et al., 2013 y Prates et al., 2020).
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Figura 3.1 Sitios arqueoldgicos de procedencia de los fechados absolutos compilados.

Las dataciones radiocarbédnicas se calibraron empleando la curva SHCal 20 para el
hemisferio sur (Hogg et al., 2020) con el paquete rcarbon v1.4.2 del programa R v4.0.3 (R-
Development Core Team, 2020; Crema y Bevan, 2021). El analisis de los fechados se llevé a
cabo aplicando métodos probabilisticos de naturaleza Bayesiana (Bronk Ramsey, 2009). Las
probabilidades calibradas obtenidas fueron normalizadas, de modo tal que la probabilidad total

fuese igual a 1 (Crema y Bevan, 2021). Por su parte, los fechados obtenidos mediante
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termoluminiscencia e hidratacién de obsidiana no fueron calibrados, y se cargaron en el
programa tal y como fueron informados en los trabajos originales (APENDICE 8). Dado que en la
datacién absoluta algunas fechas resultan mas probables que otras, se construye una funcion
de densidad de probabilidad. Mediante el programa mencionado, para cada fechado se obtiene
la distribucion de probabilidad de que la muestra analizada se corresponda con un afio

calendario determinado (Crema y Bevan, 2021).

3.a.2 Andlisis temporales de la densidad poblacional

Para describir los cambios temporales en la densidad de poblacion humana a nivel
regional, las distribuciones de probabilidad se sumaron por afio, obteniéndose una curva de
Distribucion de Probabilidad Sumada (SPD, por la sigla de su nombre en inglés, Summed
Probability Distribution; Bronk Ramsey, 2009; Timpson et al., 2014; Crema et al., 2016; Williams
y Ulm, 2016; Timpson et al., 2021) en funcién del tiempo. Como las distribuciones originales
tienen formas diferentes segun los errores de las medidas que conducen a ellas, la curva SPD
resultante no da una estimacion explicita de la distribucién subyacente. A su vez, los SPDs
estimados a partir de diferentes conjuntos de datos no pueden ser comparados en términos
absolutos, dado que no representan probabilidades, sino una medida de la intensidad de

fechados (Crema y Bevan, 2021).

Para generar el SPD, se consideraron 1.076 fechados —procedentes de 371 sitios
arqueoldgicos (181 del noroeste de Patagonia y 190 del centro de Chile)— del rango temporal
de 15500-500 afios cal AP (Tabla 3.1). Este intervalo corresponde al periodo de interés de esta
tesis —incluyendo finales del Pleistoceno Tardio—, en el que no se considera la etapa posterior
a los 500 afios AP para la cual los procesos demogréficos locales se vieron influenciados por la
conquista espafnola. En primer lugar, los fechados asociados a cada sitio fueron agrupados
usando un método jerarquico aglomerativo. Por diversos motivos —i.e., los intereses
particulares y recursos disponibles por los investigadores, la intensidad y disponibilidad de
materiales arqueoldgicos fechables y la estratigrafia particular de cada localidad — no todos los
sitios arqueoldgicos son investigados con la misma intensidad. Entonces, con el objeto de reducir
el sesgo en el muestreo en la estimacién de la curva de SPD en el caso en que un sitio
arqueoldgico tuviera mas de un fechado calibrado, se promediaron los valores repetidos
separados por hasta 150 afos. Este intervalo medio se seleccioné de un conjunto de intervalos
entre 100 y 200 afos, siguiendo la sugerencia de Timpson y colaboradores (2014). Tal

procedimiento redujo las chances de sobre-representatividad de la misma fase del sitio en la
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estimacion del SPD (Shennan et al., 2013; Timpson et al., 2014; Crema y Bevan, 2021). A
continuacidn, las probabilidades de los fechados correspondientes a cada conjunto se sumaron
y normalizaron. Los resultados luego fueron sumados a nivel de cada sitio, de manera que la
suma de las probabilidades asociadas con cada sitio fuera igual al nimero de agrupamientos
(Crema et al., 2017). El agrupamiento de los fechados, la construccion del SPD y la prueba de
sensibilidad de la forma del SPD al tamafio del intervalo de agrupamiento, se calcularon
mediante las funciones binprep, spd y binsense, respectivamente, del paquete rcarbonv1.4.2 en
el programa R v4.0.3 (R-Development Core Team, 2020; Crema y Bevan, 2021). Los resultados
del test de sensibilidad se muestran en la Figura 3.2. Como puede observarse no existen
notables diferencias al seleccionar un intervalo de agrupamiento superior a los 100 afios. Las
principales discrepancias entre las curvas se observan para el Holoceno Medio, al emplear

intervalos de aproximadamente 50 afios y superiores a los 100 afos.
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Figura 3.2 SPDs obtenidos con diferentes valores de agrupamiento (h) para fechas cercanas en el tiempo dentro de un sitio.

3.a.3  Andlisis espaciales de la densidad poblacional

Agrupamiento geografico de los fechados

Con el objetivo de explorar si la gran heterogeneidad cultural y ecoldgica de la regidon
impactd en las trayectorias demograficas locales, se estimaron curvas SPD para diferentes

agrupamientos espaciales de los fechados absolutos de la region. En primer lugar se considerd
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la misma clasificacién empleada para realizar los analisis a partir de los datos moleculares (Figura

2.5y Tabla 3.1). Los resultados de estos analisis se muestran en el APENDICE 9.

Dominio espacial Numero de'e fechados Numero de fechad~os del rango
recopilados 15500-500 afos AP
cCh 657 522
NNgn 123 110
NOPat (incluye NNgn) 627 554
Regional (cCh+NOPat) 1.284 1.076

Tabla 3.1 Tamafio de la muestra recopilada para el cCh, el NOPat, el NNgn y la regién.

En segundo lugar, dado que para este indicador se obtuvo un mayor nimero de datos
gue los utilizados en el capitulo anterior (seccion 2.a.4), se consideré una escala espacial mas
fina para explorar las particularidades de las trayectorias demograficas locales: 1) regional —
constituida por NOPaty cCh—, 2) cinco areas, y 3) NNqn (Figura 3.3). Las cinco areas geograficas
definidas fueron: cNCh (centro norte de Chile, incluyendo a las regiones Libertador Bernardo
O’Higgins y Maule, al norte de la cuenca del Biobio), cSCh (centro sur de Chile, regiones Biobio,
Araucania, Los Rios y Los Lagos), cMz (centro de la provincia Mendoza, al sur de los 34°S y al
norte de los 35,55°S), SMz-NNqn (sur de la provincia de Mendoza, por debajo de los 35,55°S, y
norte de la provincia del Neuquén, por encima de los 39°S al sudoeste y de los 38,5°S al sudeste,
incluyendo las cuencas de los rios Colorado, Barrancas y Neuquén) y SNgn-ORN (sur de la
provincia del Neuquén, por debajo de los 39°S al sudoeste y de los 38,5°S al sudeste, y el oeste
de la provincia de Rio Negro, incluyendo la cuenca del rio Limay) (Figura 3.3 y Tabla 3.2). Esta
divisidn geografica se basd en informacidon ambiental, arqueolégica y etnohistérica que sugiere
diferentes dinamicas poblacionales (Dillehay y Gordon, 1998; Hajduk et al., 2011; Gil y Gustavo,
2013; Gil et al., 2014; Bernal et al., 2017). En Chile, la cuenca del rio Biobio separa dos areas de
alta y moderada productividad al sur y al norte, cSCh y cNCh, respectivamente (ver Figura 4.3C).
La evidencia arqueoldgica y etnohistérica también muestra diferencias a ambos lados del rio
Biobio, el cual es considerado el limite de la Araucania a lo largo del Holoceno Tardio (Dillehay y
Gordon, 1998). En Argentina, el cMz comprende las cuencas de los rios Atuel y Diamante, un
area de produccion primaria moderada, que se sugirié como la frontera sur de la agricultura pre-
hispanica paralos 2000 afios AP (Lagiglia, 1977; Gil et al., 2014). Por el contrario, el area del SMz-
NNgn, donde la productividad primaria es baja y comienza la Estepa Patagdnica, comprende

principalmente el Macizo de Payunia (ver Figura 4.1 y Figura 4.3C). Esta area fue habitada por
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cazadores-recolectores con caracteristicas culturales similares (Lagiglia, 1977). Finalmente, el
SNgn-ORN incluye la estepa de la cuenca del rio Limay y el Bosque Templado Valdiviano, con
baja y alta productividad primaria, respectivamente. Estudios previos indican que los grupos
cazadores-recolectores de esta area hicieron un uso estacional y/o logistico de los recursos
disponibles en los distintos ambientes (Crivelli Montero et al., 1993; Lezcano et al., 2010; Hajduk

etal., 2011).

El NNgn (definido en la seccién 1.c) se analizé individualmente y anidado dentro del

NOPat y del area SMz-NNqn (Figura 3.3 y Tabla 3.2).

Dominio espacial Numero dc.e fechados Numero de fechad?s del rango
recopilados 15500-500 afos AP
cNCh 67 65
¢SCh 590 457
cMz 242 213
SMz-NNgn 172 150
SNNgn-ORN (incluye al NNgn) 213 191
NNgn 123 110
Region (total) 1.284 1.076

Tabla 3.2 Tamafio de la muestra recopilada para cada una de las areas geograficas, el NNgn y la region.
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Figura 3.3 Distribucion espacial de los sitios arqueolégicos y areas geograficas utilizadas para agrupar los fechados.
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Analisis espacial de la densidad poblacional

Estimacion de curvas SPD y su validacion

Para estimar todas curvas SPD para los diferentes dominios geograficos de menor
jerarquia considerados —i.e., cCh, NOPat, las cinco dreas y NNqn (Tabla 3.2)—, se promediaron
los fechados repetidos del mismo sitio separados por hasta 150 afos, y se emplearon las
funciones binprep y spd del paquete rcarbon v1.4.2 al igual que lo realizado para estimar el SPD

regional (ver seccién 3.a.2) (R-Development Core Team, 2020; Crema y Bevan, 2021).

Posteriormente, se llevd a cabo la comparaciéon de cada una de las curvas de las
diferentes areas — i.e., ctNCh, cSCh, cMz, SMz-NNgn, NNgn-ORN y NNgn— con la regional
empleando la prueba de permutacidon propuesta por Crema y colaboradores (2016). Esta
aproximacién es una extension no paramétrica del método introducido por Shennan vy
colaboradores (2013) y Timpson y colaboradores (2014) que permite comparar curvas SPD
estimadas a partir de sub-conjuntos de datos empiricos —i.e., fechados, en este caso de cada
area y del NNgn— con una curva SPD considerada como modelo nulo, generada a partir de la
totalidad de los datos —para esta tesis, el modelo nulo se construyé a partir de los fechados de
toda la region— mediante simulaciones en MCMC (método de Distribuciones de Probabilidad
Sumadas Monte Carlo o método-MCSPD; Timpson et al., 2014). Asumiendo que las curvas SPD
comparadas son iguales entre si, el método mencionado permite detectar desviaciones en las
trayectorias demogréficas locales, o cambios relativos en las probabilidades sumadas, mediante
permutaciones aleatorias. A su vez, se calculé un valor de p global con la finalidad de detectar la
existencia de desviaciones significativas generales de cada uno de los SPDs respecto del modelo
nulo MCMC (Crema et al., 2016). Como se menciond previamente, se generd un modelo regional
nulo a partir de la totalidad de los fechados regionales comprendidos en el rango de 15500-500
afios cal AP, cuya forma fue comparada con la de los SPDs estimados para cada una de las areas
y el NNgn. Los andlisis de permutacién se realizaron mediante la funcidon permTest del paquete
rcarbon v1.4.2, usando 1.000 permutaciones (Crema et al., 2016; R-Development Core Team,
2020; Cremay Bevan, 2021). A su vez, con la finalidad de lograr la repetibilidad de los resultados

obtenidos se establecid la semilla 123.

Debido a que se ha planteado que la sobre-representacidon de unos pocos sitios en
determinados momentos puede interpretarse como fluctuaciones en el tamafo de la poblacién
local, también resulta relevante explorar la distribucién de frecuencia de los fechados absolutos

y de los sitios arqueoldgicos en funcion del tiempo (Varien y Ortman, 2005; Tallavaara et al.,
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2010; Williams, 2012; French, 2015; French y Collins, 2015; Nielsen et al., 2019). En este sentido,
se exploré la distribucion de frecuencia de fechados absolutos y de sitios arqueoldgicos para
toda la regidn, cada area y el NNgn por intervalo de 500 afios. Esto se realizd contando los
fechados para cada intervalo de tiempo y calculando las frecuencias, que luego se graficaron en

el programa R v4.0.3 (R-Development Core Team, 2020).

Mapas de densidad de fechados

La variacion espacial en la densidad de sitios arqueoldgicos también se explord usando
mapas de densidad basados en un método Kernel. Estos mapas muestran la variacion en la
densidad de fechados estimados como el nimero de fechados en un sitio dado y sus vecinos
para un intervalo de tiempo determinado, en el cual una mayor cantidad de fechados para un
area geografica resulta en una mayor densidad. Los analisis de Kernel se llevaron a cabo
mediante el algoritmo Heatmap (Kernel Density Estimation) de QGIS v3.20.3 (QGIS Development
Team, 2020), empleando los fechados de toda la region comprendidos entre los 15500-500 aios
cal AP, a intervalos temporales de 3.000 afios. A su vez, también se calcularon mapas Kernel
para el NNgn entre los 11300-500 afios cal AP, a intervalos temporales de 2.700 afios. Todos
ellos se estimaron con un radio de busqueda de vecindad o ancho de banda de 220 km vy la
funcién de Kernel cuartica. Se emplearon intervalos temporales y un ancho de banda lo
suficientemente amplios como para asegurar una representacidén espacio-temporal aceptable

de los fechados en las diferentes areas.

Andlisis de tasas de velocidad de crecimiento local

Con el objetivo de detectar desviaciones positivas y negativas en la velocidad de
crecimiento local con respecto a la velocidad de cambio total, se aplicd el enfoque espacial
propuesto por Cremay colaboradores (2017). Esta perspectiva reconstruye los cambios espacio-
temporales continuos en la densidad de fechados, puesto que no se basa en una subdivisién a
priori del espacio (Crema et al., 2017). El método permite determinar si existe alguna desviacién
local —positiva (puntos calientes) o negativa (puntos frios)—, y su significacion estadistica, del
modelo nulo —i.e., la velocidad de crecimiento global (Crema et al., 2017)— que en este caso
corresponde a la regidn bajo estudio —i.e., NOPat y cCh—. Por lo tanto, si no hay diferencias
espaciales en la tasa de aumento o disminucidn en densidad de fechados, no deberia esperarse
ningun punto frio o caliente. Su presencia indicaria que algunas regiones experimentaron una

velocidad de crecimiento mayor o menor —aumento o disminucion en la densidad de fechados,
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respectivamente—, comparadas con la tendencia global. Sin embargo, a la hora de interpretar
los resultados debe tenerse en cuenta que la presencia de puntos calientes y frios en la prueba
de permutacién espacial puede deberse a episodios genuinos de dinamica demografica de las
poblaciones del pasado, o a otras causas tales como errores sistemadticos producto de

diferencias en intensidad de muestreo.

Los pasos basicos del método propuesto por Cremay colaboradores (2017) comprenden
la generacion de un SPD ponderado localmente, la estimacidn de las tasas de crecimiento entre
cortes temporales, una prueba de permutacidn y, finalmente, el calculo de significacién de las
desviaciones locales positivas y negativas obtenidas. A continuacién, se describe el

procedimiento que se utilizé siguiendo a dicho autor (Crema et al., 2017).

Para generar el SPD local, se combinaron las probabilidades de los sitios vecinos. Es
decir, para cada posible par de posiciones i y j se calculd el peso wj (matriz de covarianza
espacial) de manera tal que la contribucién de los sitios vecinos declina fraccional vy
gradualmente en funcidn de la distancia. Luego, se definieron T cortes temporales y se sumaron
las probabilidades al interior de cada intervalo para cada localidad i. Para cada localidad y cada
corte temporal se calculé la suma ponderada de todas las probabilidades resultantes del paso

anterior usando el peso wj:
L
WSPDl"t = Z Wl]SPD]'t
j

donde SPD;: es la probabilidad sumada de los fechados de cada localidad i (incluidas en el
conjunto L de todos los sitios) del bloque temporal t. Como resultado se obtuvieron los SPDs
ponderados localmente, donde la contribucidn de los sitios vecinos depende de su distancia a i,
de manera tal que los sitios proximos tuvieran mayores pesos, mientras que los mas distantes
no tuvieran ninguna contribucién al SPD local de i. A partir de ellos, calculados para segmentos
de tiempo contiguos, se estimaron las tasas de crecimiento geométrico para cada localidad

correspondiente a cada intervalo temporal At.

Antes de aplicar los pesos espaciales y calcular las tasas de crecimiento local, con el
algoritmo de la prueba de permutacidn, se mezclaron iterativamente y al azar las localidades
(sitios) asociadas con cada SPD local para obtener una tasa de crecimiento y las tasas de
crecimiento simulado generadas a partir de permutacién aleatoria. Finalmente, se realizé el
calculo de significacion de las desviaciones locales positivas y negativas obtenidas. Como se

menciond antes, los puntos calientes y frios corresponden a aquellas localidades que exhiben
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una tasa de crecimiento local significativamente mayor o menor, respectivamente, que la
distribucién de las tasas de crecimiento locales simuladas. Para evitar el rechazo incorrecto de
la hipdtesis nula —i.e., la velocidad de crecimiento local es igual a la global—, se calculd el valor
de p. Un valor de p = 0,05 implica que el 5% de las pruebas resultan en falsos positivos. También
se calculé una el valor de g —i.e., tasa de descubrimientos falsos— para cada localidad, donde
un valor de g < 0,05 se corresponde con falsos positivos en 5% de los resultados (Crema et al.,

2017).

A nivel regional, el analisis de permutacidn espacial del SPD regional se ejecuté con los
fechados del rango 15500-500 cal AP, agrupdandolos en cada sitio cada 150 afios, y empleando
intervalos temporales de 3.000 afios —i.e., At = 3.000— que definieron cuatro transiciones
temporales: I) de 15500-12500 a 12500-9500 afios cal AP, IlI) de 12500-9500 a 9500-6500 afios
cal AP, IllI) de 9500-6500 a 6500-3500 afios cal AP, y IV) de 6500-3500 a 3500-500 aiios cal AP.
Para el NNgn, se emplearon los fechados entre 11300-500 afios cal AP, usando un agrupamiento
en cada sitio cada 150 afios, y un At = 2.700 que definieron cuatro transiciones temporales: |) de
11300-8600 a 8600-5900 aiios cal AP, Il) de 8300-5900 a 5900-3200 afios cal AP, y Ill) de 5900-
3200 a 3200-500 anos cal AP. Tanto para el dominio regional como para el del NNqgn, se
realizaron 50.000 permutaciones para cada sitio para calcular los valores locales de p y g. Estos
analisis se realizaron con la funcidn sptest del paquete rcarbon v1.4.2 del programa R v4.0.3

(Crema et al., 2017; R-Development Core Team, 2020; Crema y Bevan, 2021).

3.a.4 Andlisis preliminares

Considerando la heterogeneidad geogréfica de la region muestreada, del nimero de
fechados absolutos analizados para cada drea y del tipo de materiales fechados, en este trabajo
se controlaron los dos ultimos aspectos analizando una extensa base de datos de fechados
absolutos y realizando la estimacion de las curvas una vez extraidos los datos de fechados de

materiales que introducen errores sistematicos adicionales.

Con relaciéon al nimero de fechados absolutos, diversos estudios han sugerido que se
requiere un cierto valor minimo del tamafio de muestreo, lo suficientemente representativo de
la poblacién bajo estudio. Se ha sugerido un nimero de alrededor de 200-500 fechados, para
obtener reconstrucciones confiables de cambios de densidad humana usando SPD, debido a que
las curvas estimadas a partir de muestras pequefias presentaran inevitablemente brechas que

no deben ser interpretadas como hiatos poblacionales (Michczynska y Pazdur, 2004; Williams,
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2012, 2013; Timpson et al., 2015; Torfing, 2015; Timpson et al., 2021). Aln cuando el tamafio
de muestra real depende de la extensién de la regién geografica y del periodo de tiempo
estudiados (Perez et al., 2016a), el elevado nimero de fechados empleados en este trabajo

brinda una gran confiabilidad en los resultados obtenidos.

Con la finalidad de evaluar el efecto de otros sesgos potenciales —tales como fechados
con errores grandes, efecto de reservorio, efectos de madera antigua y de intereses particulares
en laintensidad de exploracién de un area (Dincauze, 1984; Tallavaara et al., 2010; Prates et al.,
2013)—, se realizaron varias comparaciones de la curva SPD estimada a partir de fechados
radiocarbdnicos calibrados con la curva SHCal 20 y de fechados crudos —obtenidos a partir de
termoluminiscencia e hidratacidn de obsidiana— con curvas obtenidas con las siguientes bases

de datos:

A) fechados C calibrados con diferentes curvas de calibracidn; la curva Marine 20 (Heaton et
al., 2020) y un valor de AR = 180+27 *C (recomendado para la regién; Merino-Campos et al.,
2019) en aquellos casos en los que el material fechado fuese de origen marino (N = 56), o la
curva SHCal 20 para aquellos fechados *C obtenidos a partir de materiales de origen terrestre
(N =986), y fechados crudos de termoluminiscencia (N = 239) y de hidratacion de obsidiana (N

=3);

B) fechados con errores menores que 200 afios (N = 1251) para controlar potenciales errores

sistematicos de medidas radiométricas imprecisas;

y con varias sub-bases de datos depuradas en las que:

C) se excluyeron fechados no calibrados medidos en ceramica (N = 239) y herramientas de
obsidiana (N = 3) obtenidos por termoluminiscencia e hidratacién de obsidiana,

respectivamente;

D) se excluyeron fechados medidos en carbén (N = 575) y materiales de origen marino (N = 56)

y sedimentos (N = 5);
E) seincluyeronsolamente fechados realizados en materiales 6seos humanosy restos de fauna

continental —incluyendo huesos, piel, dientes, osiculos dérmicos, cuernos, otolito y conchas

terrestres— (N = 264);
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F) seincluyeron solamente fechados sobre huesos y dientes humanos (N = 164); y

G) se excluyeron fechados !*C obtenidos a partir de materiales no informados en las

publicaciones originales (N = 41; APENDICE 8).

Como se muestra en la Figura 3.4 y en la Tabla 3.3, la curva SPD regional estimada a
partir del conjunto total de datos no difiere (valor global de p = 1) de la obtenida después de
excluir los fechados con errores mayores que 200 afios (Figura 3.4B y Tabla 3.3). Tampoco se
encontraron diferencias entre la curva SPD regional total y la construida Unicamente incluyendo
fechados de *C, ni con aquella estimada sélo a partir fechados obtenidos a partir de materiales

desconocidos (Figura 3.4Cy G y Tabla 3.3).
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Figura 3.4 Comparaciones de la curva SPD regional estimada a partir del conjunto total de datos, con los fechados *C calibrados con
la curva SHCal 20, con las curvas SPD estimadas a partir de diferentes conjuntos de datos. (A) fechados *C calibrados con diferentes
métodos, empleando la curva de calibracion Marine 20 y un AR = 180+27 C (Merino-Campos et al., 2019) para materiales de origen
marino; (B) fechados con errores menores que 200 afios; (C) excluyendo fechados no calibrados medidos en ceramica y herramientas
de obsidiana; (D) excluyendo fechados medidos en carbdn y materiales de origen marino y sedimentos; (E) incluyendo sélo fechados
realizados en materiales 6seos humanos y de restos de fauna continental; (F) incluyendo sélo fechados sobre huesos y dientes
humanos; y (G) excluyendo fechados **C obtenidos a partir de materiales no informados en las publicaciones originales. La banda
gris representa el intervalo de confianza del 95% de la permutacién. Las bandas verticales rojas y azules representan intervalos con
desviaciones positivas y negativas significativas, respectivamente, de la curva regional (Crema et al., 2016).
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Por el contrario, se encontraron algunas discrepancias al emplear diferentes curvas de
calibracién para los fechados radiocarbénicos y al excluir los fechados obtenidos sobre algunos
materiales (Figura 3.4A, D, Ey F y Tabla 3.3). Sin embargo, todas las curvas SPD exhiben el mismo
patron general que el del SPD estimado a partir del conjunto total de fechados (usando la curva
SHCal20 para la totalidad de los radiocarbdnicos). La diferencia mas conspicua con el SPD
calculado con los fechados *C calibrados empleando diferentes curvas para los materiales
marinos y terrestres, es un ligero aumento en la densidad de fechados alrededor de los 6000-
4500 afos AP (no visible en la Figura 3.4A; Tabla 3.3). De la misma forma, el SPD estimado
excluyendo los fechados medidos en carbon, materiales marinos y sedimentos, exhibe
principalmente un ligero aumento relativo en la densidad de fechados alrededor de los 8500,
6000-5000 y los 2200 afios AP, y una reduccion para los 800 afios AP, al compararlo con la curva

obtenida empleando la base de datos completa (Figura 3.4D y Tabla 3.3).

Base de datos A B c D E F G
Numero de fechados 1.284 1.251 1.042 648 264 164 1.243
Niumero de agrupamientos 910 891 735 462 182 125 876
Valor global de p 0,0979 1 1 0,00599 0,57343 0,53746 1
8896~8304
7830~7825 8788~7926

Desviaciones locales positivas

(afios cal AP) 6000~4575 - - 7819~7468 7920~7796 8660~8130 -
6240~4892 1140~1010
2471~2030
- . o 3269~3021
Desviaciones locales negativas 755~750 . ) 887~750 - 513511 )

(afios cal AP)

Tabla 3.3 Resultados de la prueba de permutacion para los SPDs de la Figura 3.4. Se muestra el nimero de fechados incluidos en las
sub-bases de datos y de agrupamientos de los fechados de cada conjunto de datos, el valor global de p, y las desviaciones positivas
y negativas de cada SPD respecto del SPD regional total.

Para explorar la intensidad de la ocupacién humana regional durante los periodos mas
antiguos y mas recientes, se realizaron dos mapas de densidad de Kernel para fechas anteriores
a 15500 afios cal AP y momentos histéricos. A su vez, se realizé una prueba de permutacién —
usando un agrupamiento de 150 afios, 1.000 permutaciones y una semilla 123— con el conjunto
completo de fechados recopilados en el rango de 16760-70 afios cal AP, y otro incluyendo
solamente aquellos comprendidos en el rango de 15500-500 afios cal AP (Tabla 3.2). En esta
segunda curva se excluyeron los fechados mas antiguos (> 15500 afios cal AP), muy escasos (N
= 22), discutidos y circunscritos casi en su totalidad al cSCh, y los fechados que representan

momentos posteriores al contacto Hispano-Indigena (< 500 afios cal AP; N = 187), dado que en
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la regidn los sitios histéricos son frecuentemente asignados cronolégicamente mediante
datacién relativa por asociacion contextual de materiales de origen europeo —e.g., presencia

de vidrio—.
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Figura 3.5 Exploracion espacio-temporal de los fechados absolutos mas antiguos y mas recientes no incluidos en los analisis. Mapas
de densidad de Kernel, donde la densidad relativa de fechados varia de baja —(-) en azul— a alta —(+) en rojo— para los intervalos
(A) 16760-15525 cal afios AP y (B) 497-70 cal afios. (C) Resultado de la prueba de permutacion entre la curva SPD regional estimada
a partir del conjunto de datos comprendido entre los 166760-70 cal afios AP y curva SPD regional estimada a partir del conjunto de
datos comprendido entre los 15500-500 cal afios AP.

Los mapas de calor —i.e., mapas de densidad de Kernel— para fechas anteriores a
15500 afios AP y momentos histéricos muestran puntos calientes en cSCh (Figura 3.5A y B). Los
resultados sugieren que los pocos fechados de mayor antigiiedad de la region probablemente
estén vinculados con la mayor antigliedad en el poblamiento del cSCh respecto de las otras
areas, aunque no debe descartarse el efecto de una intensidad desigual en la investigacion
entre las diferentes areas (Figura 3.5C). La explicacién mas probable de la abrupta reduccién en
la densidad de ocupacion humana medida a partir de los fechados absolutos para momentos
histéricos (Figura 3.5C), es que los sitios arqueoldgicos para este periodo son frecuentemente

asignados cronoldgicamente utilizando informacién contextual, en lugar de datacion absoluta.
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3.B  RESULTADOS

3.b.1 Andlisis temporales de la densidad poblacional de la region

Los cambios temporales en la densidad de fechados absolutos para la region se
muestran en la Figura 3.6. En la trayectoria delineada por la curva regional se observa una
densidad de fechados relativamente baja entre los ca. 15500 y 10000 aios AP, correspondiente
con el poblamiento inicial de la region. Sin embargo, alrededor de los ca. 9000 afios AP se
produce un aumento leve en la pendiente de la curva, seguido por otro incremento hacia los ca.
7500 aios AP. A continuacidn, la curva permanece relativamente estable hasta los ca. 3000 afios
AP, cuando tiene lugar un incremento pronunciado y sostenido en el tiempo en la densidad de

fechados.
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Figura 3.6 Probabilidades Sumadas de los fechados de la region.

3.b.2 Andlisis espacial de la densidad poblacional de la region

En la Figura 3.7 se presentan las curvas SPD de las cinco dreas geograficas analizadas y
la prueba de permutacion para cada una de ellas en funcién del modelo regional, cuyos
resultados se muestran en la Tabla 3.4. En esta tabla se observa que ninguna de las curvas
procedentes del sector argentino se aparta significativamente del modelo regional (valores
globales de p > 0,001). Sin embargo, a lo largo de todo el intervalo de tiempo analizado, las
curvas SPD para el ¢SCh y cNCh —que son las que presentan mayor y menor nimero de
fechados, respectivamente, para todo el intervalo de tiempo analizado— se apartan

significativamente del modelo regional (valor global de p = 0,001; Tabla 3.4). Estas areas
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presentan la mayor densidad de fechados de la region para el Pleistoceno final, como lo
muestran los picos estadisticamente significativos a los ca. 15500 y 13000 afios AP en sus curvas
SPD. No obstante, hacia el Holoceno Temprano, el cSCh exhibe una baja densidad de fechados

hasta los ca. 7000 afios AP (Figura 3.7 y Tabla 3.4).
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Figura 3.7 Probabilidades Sumadas de los fechados para las cinco areas geograficas analizadas y prueba de permutacion en funcion
del modelo regional. La banda gris representa el intervalo de confianza del 95% de la permutacion. Las bandas verticales rojas y
azules representan intervalos con desviaciones positivas y negativas significativas, respectivamente, de la curva regional (Crema et
al., 2016).

A pesar de tales diferencias estadisticas, en |la Figura 3.7 se observa que la forma general
de la curva del cSCh, asi como la del cMz, y el SNgn-ORN, es similar al patréon regional en su
conjunto, mientras que la de las curvas del cNCh y el SMz-NNgn se apartan de esta tendencia
(Figura 3.7). Estas dos areas muestran los valores mas bajos de Probabilidades Sumadas, sélo
con un ligero aumento en la densidad de fechados —de entre el 20% y el 70% de los valores de
los SPDs del cSCh, cMz y SNgn-ORN— después de los ca. 2500 afios AP (Figura 3.7 y Figura 3.8).
Por otra parte, las tres dreas del actual territorio argentino exceden el valor promedio regional
alrededor de los 2500-2000 afios AP, mientras que las dos chilenas presentan valores

significativamente menores para este momento (Figura 3.7 y Tabla 3.4).
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Base de datos SMz-NNgn

Numero de agrupamientos 172 127 172 48 389
Valor global de p 0,02198 0,03596 0,002 0,001 0,001
7861~7374 13299~12909
4850~4442 11453~10470
Desviaciones locales 10201~9487 1790~1535 3431~2259 8221~7794 15500~13460
positivas (afios cal AP) 2236~1957 1532~1531 7227~6257 581~569
6077~5391

11724~10588

15045~14965 9791~9696

Desviaciones locales Zggg“éggg 1434814306 9105~8429
negativas (afios cal AP) 5788~5231 801~659 14288~12998 3006~2220 8355~7435
6198~6048 3258~2653

2460~2255

2225~2204

Tabla 3.4 Resultados de la prueba de permutacion para los SPDs de la Figura 3.7. Se muestra el nimero de agrupamientos de los
fechados para cada conjunto de datos, el valor global de p, y las desviaciones positivas y negativas del SPD de cada drea respecto
del SPD regional total.

Como era esperado, la tendencia mostrada por la curva SPD regional y las curvas SPD de
las diferentes areas se corresponden estrechamente con el perfil mostrado por las
distribuciones temporales de las frecuencias de los fechados (Figura 3.8). Resulta significativo,
sin embargo, que las tendencias temporales en las frecuencias de los sitios para cada area
coincidan con los resultados anteriores (Figura 3.9). En este sentido, se observa que en los
periodos en que las curvas SPD muestran picos, el nimero de sitios es mayor y cuando las curvas
muestran descensos o valles, el nimero de sitios es menor. Estos resultados son significativos
ya que validan lo mostrado por los SPD: la sefial arqueoldgica, interpretada como fluctuaciones
en el tamafio de la poblacidn, no se debe a un sesgo en el muestreo y a la consecuente sobre-

representacion de unos pocos sitios.
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Figura 3.8 Histogramas de las distribuciones de frecuencias del nimero de fechados absolutos en la region y cada una de las areas
analizadas en intervalos de 500 afios.
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Figura 3.9 Histogramas de las distribuciones de frecuencias del nimero de sitios en la region y cada una de las dreas analizadas en
intervalos de 500 afios.
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Mapas de densidad de fechados

Los resultados anteriores pueden compararse con los mapas de densidad de Kernel
construidos para la regién. En la Figura 3.10 se muestran las diferencias geograficas en las
densidades de fechados para los diferentes periodos delimitados en este andlisis. Durante el
Pleistoceno final —15500-12500 afios cal AP— hay sélo un foco de ocupacién o punto caliente
en el sur del cSCh, lo cual se corresponde con la casi total ausencia de fechados observada en
las otras cuatro areas para ese momento en las curvas SPD de las Figura 3.7, Figura 3.8 y Figura
3.9 (Figura 3.10A). Este patrén cambia en la transicion Pleistoceno-Holoceno —12500-9500
afios cal AP—, cuando se observa un intenso punto caliente en el cMz, que muestra la maxima
densidad de fechados durante este intervalo temporal (Figura 3.10B). En el intervalo siguiente
—9500-6500 afios cal AP—, hay dos focos de ocupacion de gran tamafio; uno en la zona norte
de la regidn, que comprende el cNCh, el cMz y parte del norte del SMz-NNqgn, y otro al sur,

conformado por el SNgn-ORN vy la parte este del cSCh (Figura 3.10C).

Figura 3.10 Mapas de densidad de Kernel para la region. Intervalos temporales: (A) 15500-12500 afios cal AP; (B) 12500-9500 afios
cal AP; (C) 9500-6500 afios cal AP; (D) 6500-3500 afios cal AP; (E) 3500-500 afios cal AP. La densidad relativa de los fechados varia
de baja (-) en azul a alta (+) en rojo.

Para la segunda mitad del Holoceno Medio —intervalo entre los 6500-3500 afios cal

AP—, se observa la mayor intensidad de ocupacion en toda la regién. El cMz y SMz-NNgn, que
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contindan siendo dreas con alta densidad de sitios, conforman un cordén de ocupacion
espacialmente continuo que se proyecta en el SNgn-ORN. Durante este periodo, el punto
caliente del cNCh disminuye en intensidad, apareciendo uno al sur del cSCh (Figura 3.10D). Hacia
el Holoceno Tardio, esta ultima area exhibe el foco de mayor intensidad de ocupacién de la
regién, correspondiéndose con lo observado en las curvas SPD y en los histogramas de las

distribuciones de frecuencias del nimero de sitios (Figura 3.7, Figura 3.8 y Figura 3.10E).

Analisis de tasas de velocidad de crecimiento local

Para analizar mas a fondo los cambios demograficos en la ocupacidon humana de la
region durante los 15500-500 afios cal AP, se calcularon las tasas de crecimiento geométrico
local para las transiciones definidas entre intervalos temporales de 3.000 afios, mostrados en la
Figura 3.11. La primera transicion —15500-12500 a 15500-9500 afios cal AP— se caracteriza por
velocidades de crecimiento poblacional desiguales (Figura 3.11A). El SNgn-ORN, el norte del
¢SCh y del cMz presentan altas velocidades de crecimiento mientras que el resto de la region,
especialmente el sur del cSCh, exhibe velocidades muy bajas. Durante el Holoceno Temprano —
la segunda transicion—, la costa norte del cSCh se convierte en un punto caliente de limites bien
definidos, mientras que sectores del cNCh, SNgn-ORN y cMz constituyen puntos frios (Figura
3.11B). En la siguiente transicion —9500-6500 a 6500-3500 aifios AP—, se observa un patrén
semejante al de la primera, con las excepciones del sur del cSCh y el cMz que se vuelven sectores
con tasas de crecimiento elevadas y bajas, respectivamente (Figura 3.11C). Finalmente, en la
ultima transicion —6500-3500 a 3500-500 afios AP—, el norte del ¢SCh y el SNNgn-ORN
contintan con velocidades de crecimiento locales elevadas, se produce un aumento en el cMz y

una disminucién en el sur del cSCh (Figura 3.11D).
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Figura 3.11 Velocidad de crecimiento geométrico local para cada transicion. (A) 15500-12500 a 12500-9500 afios cal AP, (B) 12500-
9500 a 9500-6500 afios cal AP, (C) 9500-6500 a 6500-3500 afios cal AP y (D) 6500-3500 a 3500-500 afios cal AP. Los valores de la
velocidad de crecimiento mostrados en los recuadros estan multiplicados por 1.000.

En la Figura 3.12 se muestran los valores de p y g del anadlisis de permutacién para cada
una de las transiciones previamente descritas. El patréon de cambio en las velocidades de
crecimiento geométrico local se corresponde en gran medida con los resultados obtenidos. En
particular, aun cuando el cSCh muestra la velocidad de crecimiento local mas heterogénea a lo
largo del tiempo, con puntos calientes/frios dispares entre el norte y el sur del area, todos los
puntos calientes registrados en el norte fueron significativos —con un 5% de probabilidad de ser
falsos positivos (p < 0,05)—. Mas aun, sélo el 5% de los puntos calientes presentes en el norte
del drea durante la segunda transicidn podria tratarse de falsos positivos (g < 0,05; Figura 3.12B).
Algunos puntos calientes del SNgn-ORN durante la primera transicion, y del cMz y el norte del
SMz-NNgn durante la dltima transicion también obtuvieron valores de p significativos (p < 0,05;
Figura 3.12C). Asimismo, resultaron significativos algunos puntos frios del sur del cSCh durante
la primera y cuarta transicién, unos pocos del cMz durante la segunda y tercera, y del cNCh y el

SMz-NNgn durante la dltima (p < 0,05; Figura 3.12D). Por otro lado, pueden sefialarse algunos
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resultados no significativos en todas las transiciones. En este sentido, los puntos calientes del
SNgn-ORN durante la tercera y la ultima transiciéon no fueron significativos; tampoco lo fue

ninguno de los del cNCh.
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desviacion positiva (p<0,05); e desviacion positiva (q<0,05); « desviacion negativa (p<0,05); e desviacion negativa (q<0,05)

Figura 3.12 Andlisis de permutacion espacial para cada transicion. (A) 15500-12500 a 12500-9500 afios cal AP, (B) 12500-9500 a
9500-6500 afios cal AP, (C) 9500-6500 a 6500-3500 afios cal AP y (D) 6500-3500 a 3500-500 afios cal AP

3.b.3 Andlisis temporales y espaciales de la densidad poblacional del norte de

Neuquén

En la Figura 3.13A se muestra la curva de Distribucion de Probabilidades Sumadas del
NNgn. En la transicién Pleistoceno-Holoceno se produjo un primer momento de ocupacion del
territorio, con baja densidad de fechados. En particular, se registra una total ausencia de
fechados en torno a los 12500 y a los 10000 afios AP. Hacia los ca. 7500 afios AP se observa una

mayor densidad de fechados, seguida por un descenso a valores previos. Posteriormente, a
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partir de los ca. 7000 afios AP la pendiente de la curva SPD aumenta hasta los ca. 3500, cuando
se produce un descenso. Un nuevo incremento se observa para los ca. 2000 afios AP, mas
abrupto y pronunciado que los anteriores, que culmina con la mayor densidad de fechados hacia

el final del periodo analizado.
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Figura 3.13 (A) Probabilidades Sumadas de los fechados procedentes del NNgn y (B) prueba de permutacion en funcion del modelo
regional.

En el analisis de permutacidn se observa que el patrén de ocupacidon del NNgn no se
aparta significativamente del modelo regional (valor global de p = 0,1029; Tabla 3.5). Al analizar
la Figura 3.13B se detectan desviaciones positivas de la curva SPD del NNqgn respecto del modelo
nulo regional a los ca. 7500 afios y entre los ca. 5000 y 4000 afios AP. Sin embargo, en el ultimo
tramo del Holoceno Tardio —ca. 800-550 afios AP— la curva neuquina presenta pequeiias

desviaciones negativas respecto del modelo regional (Figura 3.13B y Tabla 3.5).
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Base de datos NNgn

Numero de agrupamientos 83

Valor global de p 0,1029

7781~7375
Desviaciones locales positivas (afios cal AP) 4939~4391
4105~3901

791~750
730~671
Desviaciones locales negativas (afios cal AP) 634~630
596~587
570~563

Tabla 3.5 Resultados de la prueba de permutacion para el SPD del NNgn. Se muestra el nimero agrupamientos de los fechados, el
valor global de p, y las desviaciones positivas y negativas del SPD del NNgn respecto del regional total.

En la Figura 3.14A se exhibe la distribucion de las frecuencias de los fechados; se aprecia
una correspondencia con la tendencia mostrada en la curva de SPD neuquina (Figura 3.13A). El
perfil mostrado por el SPD también se corresponde estrechamente con las distribuciones de las
frecuencias de los sitios arqueoldgicos de donde provienen los fechados compilados (Figura
3.14B). Estas similitudes se observan a lo largo de toda la secuencia temporal analizada,
validando los aumentos en la pendiente de la curva SPD entre los 7000-4500 y los 2000-500 afios

AP.
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Figura 3.14 Histogramas de las distribuciones de frecuencias (A) del nimero de fechados absolutos y (B) del nimero de sitios
arqueoldgicos en el NNgn agrupados en intervalos de 500 afios.

Mapas de densidad de fechados

Los mapas de densidad de Kernel construidos para el NNqn se muestran en la Figura

3.15. En el Pleistoceno final y el Holoceno Temprano se observa un sdélo punto caliente en el
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noreste del NNqgn. Sin embargo, en el Holoceno Medio, este foco de ocupacion se atenda,
apareciendo un punto caliente nuevo en el sudoeste del NNgn, que se mantiene hasta
momentos histéricos. Durante el siguiente intervalo temporal —5900-3200 afios cal AP— surge
nuevamente un punto caliente en el norte del NNgn. De este modo, se observa que el norte del

area fue ocupado con una intensidad intermitente durante el periodo de tiempo analizado,

mientras que el sur presenta ocupacién una continua e intensa a partir del Holoceno Medio.

Figura 3.15 Mapas de densidad de Kernel para NNgn. Intervalos temporales: (A) 11300-8600 afios cal AP; (B) 8600-5900 afios cal
AP; (C) 5900-3200 afios cal AP; (D) 3200-500 afios cal AP. La densidad relativa de los fechados varia de baja (-) en azul a alta (+) en
rojo.

Analisis de tasas de velocidad de crecimiento local

Por ultimo, se calcularon las tasas de crecimiento geométrico local para las transiciones
entre los intervalos temporales anteriormente analizados. El resultado de este andlisis se
muestra en la Figura 3.16. En la transicién Holoceno Temprano-Holoceno Medio —primera
transicion— el NNqgn se caracterizd por velocidades de crecimiento poblacional altas en el
sudoeste y bajas en el resto del territorio (Figura 3.16A). Este comportamiento se ve reflejado
en la aparicion de un foco de ocupacién intenso durante el segundo intervalo de los mapas de
Kernel (Figura 3.15B). Durante la segunda transicion —8600-5900 a 5900-3200 afios cal AP— se
observan numerosos focos con elevadas velocidades de crecimiento a lo largo de todo el NNgn,
con tan solo unos pocos puntos frios en el noreste (Figura 3.16B). Este patron es consistente con
lo observado en el analisis de los mapas de Kernel para el intervalo entre 5900-3200 afios cal
AP, cuando se observa la mayor intensidad de ocupacion de la regién (Figura 3.15C). En la Gltima
transicion —5900-3200 a 3200-500 aios cal AP— desaparece la mayoria de puntos calientes del

NNgn, a excepcién de unos pocos en el sudeste (Figura 3.16C).
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Figura 3.16 Velocidad de crecimiento geométrico local del NNgn para cada transicion. (A) de 11300-8600 a 8600-5900 afios cal AP,
(B) de 8600-5900 a 5900-3200 afios cal AP, y (C) de 5900-3200 a 3200-500 afios cal AP.

En la Figura 3.17 se muestran los valores de p y g del andlisis de permutacién para el
NNgn para cada una de las transiciones delimitadas. A diferencia de los resultados obtenidos a
nivel regional, sélo pueden sefalarse escasos resultados significativos. Particularmente, sélo los
puntos calientes de la primera transicion lo fueron—con solo un 5% de probabilidad de ser falsos

positivos (p < 0,05)— (Figura 3.17).

A B C

desviacion positiva (p<0,05); = desviacion positiva (q<0,05); = desviacion negativa (p<0,05); = desviacion negativa (q<0,05)

Figura 3.17 Andlisis de permutacion espacial para cada transicion. (A) de 11300-8600 a 8600-5900 afios cal AP, (B) de 8300-5900 a
5900-3200 afios cal AP, y C) de 5900-3200 a 3200-500 afios cal AP.
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3.b.4 Sintesis de los resultados

Cambios temporales a escala regional y por areas

La curva SPD reconstruida para la escala regional muestra una baja densidad de
fechados entre los ca. 15500 y 10000 afios AP. Después de los 10000 afios AP se observa
un leve incremento en la densidad, seguido por otro, ocurrido después de los 7500 afios
AP. Con posterioridad a los 3000 afios AP se presenta un ultimo y pronunciado

incremento en la densidad de los fechados.

La forma general de las curvas del centro sur de Chile, el centro de Mendozay el sur de
Neuquén-oeste de Rio Negro, es similar al patron regional en su conjunto. Las curvas del
centro norte de Chile y el sur de Mendoza-norte de Neuquén resultaron mds similares

entre si y se apartan de la tendencia regional.

Cambios espaciales por periodos

Durante el Pleistoceno final se observa un sector con mayor densidad poblacional
relativa en el sur del centro sur de Chile. Para la transicién Pleistoceno-Holoceno se
observa un sector con alta densidad poblacional en el centro de Mendoza.
Posteriormente, hacia el Holoceno Medio hay dos sectores con alta densidad humana,
uno en el norte, —principalmente en el centro norte de Chile y el centro de Mendoza —
y otro al sur —principalmente en el sur de Neuquén-oeste de Rio Negro—. En la segunda
mitad de este periodo, se observa la mayor densidad de ocupacidon humana, distribuida
en diferentes sectores de la regiéon, mientras que en el Holoceno Tardio la mayor

densidad se concentra en el centro sur de Chile.

Para la costa del centro sur de Chile se observaron tasas de crecimiento poblacional
elevadas —en relacidn con las otras dreas analizadas— a lo largo del Pleistoceno final-
Holoceno Tardio. La misma tendencia se registré en el sur de Neuquén-oeste de Rio

Negro para el Pleistoceno final y en el centro de Mendoza para el Holoceno Tardio.
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Cambios demograficos en el norte de Neuquén

El norte de Neuquén exhibe una densidad humana baja hasta los ca. 7500 afios AP,
cuando se produce un breve incremento. Luego, se observa una mayor densidad
poblacional entre ca. 7000 y 3500 afios AP. Después de los ca. 2000 aiios AP se observa
un incremento pronunciado en la pendiente de la curva, que culmina con la mayor

densidad humana a los 500 afios AP.
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CAPITULO 4
MARCO CLIMATICO, CAPACIDAD DE CARGA
Y ESTRATEGIAS DE SUBSISTENCIA
EN LA REGION DE ESTUDIO

B TN S S
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En este capitulo se genera informacion que sera empleada para explorar las hipdtesis
alternativas H1 y H2. Como se especificd en el Capitulo 1 (seccién 1.g), la H1 afirma que los
cambios en el tamafio de las poblaciones humanas en la escala a) regional, b) del norte de
Neuquén y c) de las otras dreas de la region a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno, se
vincularon principalmente con los cambios climdticos, y consecuentemente con otras
fluctuaciones ambientales relacionadas. Por su parte, la H2, afirma que las poblaciones humanas
en la escala a) regional, b) del norte de Neuquén y c) de las otras dreas de la region aumentaron
en tamafio hacia el Holoceno Tardio debido a la incorporacion de innovaciones tecnoldgicas —
e.g., morteros, ceramica y plantas domesticadas—. Por lo tanto, el objetivo del trabajo expuesto
en este capitulo es caracterizar los cambios climaticos y culturales en la regién con el fin de
describir los cambios en la capacidad de carga del ambiente durante el Pleistoceno final-
Holoceno. Con este fin, se recopild de la bibliografia informacion paleoclimatica y se realizaron
simulaciones computacionales para realizar reconstrucciones ambientales —i.e., temperatura y
precipitaciones— a diferentes escalas espaciales para los 15.000 afios analizados. A su vez, se
calcularon las biomasas y el rendimiento caldrico de los principales recursos animales vy
vegetales, silvestres y terrestres, consumidos en las diferentes dreas analizadas. Finalmente, se
explord espacial y temporalmente el consumo de recursos tales como la megafauna y los
moluscos marinos (conchales), y la incorporacion de tecnologias —i.e., evidencia contextual de
ceramica y plantas domesticadas en los fechados absolutos recopilados— que habrian ampliado

la capacidad de carga del ambiente, principalmente hacia el Holoceno Tardio.

4.A MATERIALES Y METODOS

4.a.1 Marco climdtico, productividad primaria anual neta y capacidad de carga

actual

Marco climatico vy productividad primaria anual neta actual

Para describir el marco climatico de la regidn en el presente, se obtuvieron variables
bioclimaticas actuales de la base de datos mensuales de alta resolucién (~1 km?), disponibles en
la pagina web WorldClim.org (Fick y Hijmans, 2017). Esta informacién proviene datos
procedentes de estaciones meteoroldgicas mundiales interpolados con predictores satelitales

(cubierta de nubes) obtenidos la plataforma MODIS (por la sigla de su nombre en inglés,
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Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer). De este modo, la precision de la prediccion
de los parametros de temperatura es ajustada con los datos satelitales, particularmente en
aquellas areas con baja densidad de estaciones meteoroldgicas (Fick y Hijmans, 2017). Como
resultado obtiene datos de temperatura y precipitacion mensuales para los afios 1970-2000
(Fick y Hijmans, 2017). Las variables bioclimaticas derivan de los valores de temperatura minima,
maxima y media, y precipitacion media, promediados para los 12 meses del afio (Fick y Hijmans,
2017; Karger et al., 2017). Las variables obtenidas representan tendencias anuales de
temperatura, precipitacion, estacionalidad y valores extremos, como la temperatura del mes

mas frio y mas calido.

La productividad primaria anual neta (NPP —annual net primary production—) puede
definirse como la ganancia neta de carbono (C) obtenida por las plantas (Chapin y Eviner, 2014).
Surge del equilibrio entre el C ganado por la fotosintesis diaria total (GPP —daily gross primary
production—, o produccién primaria bruta diaria, y el PSNnet —daily net photosynthesis—, o
fotosintesis neta diaria) y el C liberado por la respiracidon de las mitocondrias de las plantas,
(considerado como el costo de crecimiento y mantenimiento de las células vivas vegetales). Es
decir, la NPP cuantifica la conversion de diéxido de carbono (CO,) atmosférico en biomasa
vegetal (Running et al., 2004; Waring y Running, 2007; Chapin y Eviner, 2014). Dado que este
parametro depende de la cantidad de energia solar disponible para ser absorbida por las plantas,
la cual puede ser inferida a partir de indices espectrales satelitales de la vegetacion, la NPP

terrestre puede estimarse a partir de imagenes satelitales (Running et al., 2004).

En esta tesis se empled la estimacion de NPP obtenida del sensor EOS (Sistema de
Observacion de la Tierra —Earth Observing System—) MODIS realizada por Running vy
colaboradores (2004). Con la finalidad de seleccionar aquellas variables que mejor reflejaran las
variaciones espaciales en la productividad primaria de la regidn, se llevd a cabo un andlisis de
correlacion de Pearson usando el paquete raster en el programa R v4.0.3 (R-Development Core
Team, 2020; Hijmans, 2021). A partir de estos resultados, se decidié no incluir en los analisis la
variable de temperatura media anual (Biol —°C*10—; r = 0,586) y analizar la estacionalidad de
la temperatura (Bio4 —desvio estandar x 100—; r=-0,817) y la precipitacién media anual (Bio12
—mm/afio—; r = 0,787). Dichas variables bioclimaticas se descargaron en formato GeoTiff, con
un tamafio de celda de 2,5 minutos de arco de resolucién (~5 km en el ecuador) y fueron

manipuladas en el programa QGIS v3.20.3 (QGIS Development Team, 2020).
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Capacidad de carga actual de recursos faunisticos silvestres

Con la finalidad de estimar la capacidad de carga del ambiente actual de la regidn, se
calculd la biomasa individual (B;) de cada uno de los recursos faunisticos de las ecorregiones
presentes en las distintas areas en las que se subdivide la region analizada (Olson et al., 2001)
(Figura 4.1). Entre ellas, se estimd la del guanaco (Lama guanicoe), ungulado con mayor
relevancia en la subsistencia de las poblaciones cazadoras recolectoras en el noroeste de
Patagonia (Mengoni Gofialons, 1999; Miotti y Salemme, 1999; Borrero, 2009; Barberena et al.,
2015a; Rindel, 2017; Moscardi et al., 2020; Pires et al., 2020; Rindel et al., 2021b), y la de los
principales mamiferos herbivoros con evidencias de haber sido consumidos por las poblaciones
humanas de la regidn (Gaete y Navarro-Harris, 2004; Fernandez, 2008; Cordero, 2010, 2011,
Jackson et al., 2012; Otaola et al., 2012; Rindel, 2017; Gorddn et al., 2018; Gil et al., 2020a; Pires
et al., 2020; Bernal et al., 2021; Moscardi et al., 2021): huemul patagdnico (Hippocamelus
bisulcus), pudu (Pudu puda), chinchilla (Lagidium viscacia), vizcacha (Lagostomus maximus),
mara o liebre patagdnica (Dolichotis patagonum), y coipo (Myocastor coypus). A su vez, se
recopilé de la bibliografia la densidad demografica de los mamiferos omnivoros y las aves
caminadoras que se encuentran actualmente en el noroeste de Patagonia y centro de Chile, de
los que existe evidencia de su consumo en el registro arqueoldgico (Fernandez, 2008; Cordero,
2010, 2011; Otaola et al., 2012; Gorddn et al., 2018; Gil et al., 2020a; Moscardi et al., 2021;
Rindel et al., 2021a): armadillo peludo (Chaetophractus villosus), choique (Rhea pennata) y
fiandu (Rhea americana) (Giordano et al., 2008; Abba et al., 2009; Puig et al., 2013; Marinero et
al., 2014). Por ultimo, dado que para el pichi (Zaedyus pichiy), no hay datos publicados sobre la
densidad demografica actual (Abba y Superina, 2010), este valor se estimd aplicando la ecuacidn

de Damuth (1981), desarrollada para mamiferos herbivoros, descrita a continuacién.
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Bosque Templado Valdiviano
Matorral Chileno

Estepa Andina Sur

Estepa Patagoénica

Monte Bajo

Figura 4.1 Ecorregiones presentes en el noroeste de Patagonia y centro de Chile (Olson et al., 2001). El ctNCh y el ¢SCh incluyen el
Bosque Templado Valdiviano y el Matorral Chileno; el cMz, incluye ambientes de Estepa Andina Sur, Estepa Patagdnica y Monte
Bajo; el SMz-NNgn, de Bosque Templado Patagdnico, Estepa Andina Sur, Estepa Patagonica y Monte Bajo; y el SNgn-ORN, de Estepa
Andina Sur, Estepa Patagdnica y Monte Bajo.

Para obtener la B;de los mamiferos herbivoros, en primer lugar se estimé la densidad
demografica de cada especie mediante la férmula de densidad poblacional desarrollada por

Damuth (1981):

logD = a(logW)+b
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Esta ecuacién muestra que logD es una funcién lineal de logW, con pendiente a, y ordenada al

origen b, y permite despejar D en forma exponencial:

D= 10[a(|ogW+b)]

donde D denota la densidad poblacional (niimero de individuos por km?2), W la masa corporal
del mamifero (g), y los valores de a y b vienen dados por los cdlculos desarrollados por el autor

para diferentes tipos de habitat (Damuth, 1981).

Para aplicar la ecuacion, se establecid la correspondencia entre los tipos de habitat
utilizados por Damuth (1981) presentes en el noroeste de Patagonia y centro de Chile y la
clasificacién biogeografica vigente en ecorregiones y biomas empleada por Olson vy
colaboradores (2001) (Figura 4.1). Esta equivalencia, mostrada en la Tabla 4.1, se realizé sobre
la base de los trabajos de Damuth (1981), Olson y colaboradores (2001), Woodward (2009) y
Napton (2012). Finalmente, a cada uno de los biomas presentes en la regidn se le asignaron los

valores de a y b del habitat equivalente (Tabla 4.1).

Tipos de habitat Biomas

(Damuth 1981) (Olson et al. 2001) Valordea Valordeb

Temperate grasslands, savannas and shrublands
(Pastizales, sabanas y matorrales templados -0,67 3,28
—Monte Bajo y Estepa Patagonica—)

Temperate grasslands, USA
(Pastizales templados, EEUU)

Montane Grasslands and shrublands
(Pastizales y matorrales montanos -0,82 3,93
—Estepa Andina Sur—)

Ichu grasslands, Altiplano, Peru
(Pastizales de Ichu, Pert)

Mixed temperate forest, Poland Temperate broadleaf and mixed forests
(Bosques templados mixtos, (Bosques templados latifoliados y mixtos -0,79 4,33
Polonia) —Bosque Templado Valdiviano—)

Mediterranean Forests, Woodlands, and scrub
(Bosques y matorrales mediterraneos -0,72 4,83
—Matorral Chileno—)

Oaks and chapparal, USA
(Robles y Chaparral, EEUU)

Tabla 4.1 Equivalencias entre los habitats utilizados por Damuth (1981) y los biomas, incluyendo las correspondientes ecorregiones
(en negrita), definidas por Olson y colaboradores (2001); valores de a y b para los diferentes habitats Damuth (1981).

La distribucién geogréfica de cada uno de los recursos faunisticos y su asignacion a cada
uno de los biomas se obtuvo de la pagina web worldlife.org y de la bibliografia (Tabla 4.2)
(Barquez et al., 2006; Baldi et al., 2015; Moscardi et al., 2021). A su vez, se recopil6 informacion

sobre la masa corporal promedio de cada especie de ave (Smith et al., 2011) y de mamifero
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(Hone y O'Gorman, 2013), y la cantidad de energia en kilocalorias por kilogramo de peso

corporal aprovechable (Hill et al., 1984; Scheifler, 2018; Rindel et al., 2021a) (Tabla 4.2).

Especie

Distribucidon geografica

Masa promedio (g)

kcal/kg

Lama guanicoe (guanaco)’

Hippocamelus bisulcus (huemul)
Pudu puda (pudu)

Lagidium viscacia (chinchilla)
Lagostomus maximus (vizcacha)

Dolichotis patagonum (mara)

Myocastor coypus (coipo)

Rhea pennata (choique)

Rhea americana (fiandu)

Zaedyus pichiy (pichi)

Chaetophractus villosus
(armadillo peludo)

Estepa Patagodnica
Monte Bajo
Estepa Andina Sur

Bosque Templado Valdiviano
Bosque Templado Valdiviano
Bosque Templado Valdiviano
Monte Bajo
Monte Bajo

Bosque Templado Valdiviano
Matorral Chileno

Estepa Patagonica
Estepa Andina Sur

Monte Bajo
Estepa Patagodnica
Monte Bajo
Estepa Andina Sur
Bosque Templado Valdiviano

Estepa Patagonica
Monte Bajo

12.0000

70.000
9.750
1.540
4.648
8.000

6.938

28.600

40.000

1.380

4.540

900*

1.095**
1.095**
1.313***
1.141*
1.141*

1.082***

1.980***

1.124*

1.290*

1.290*

Tabla 4.2 Distribucién geografica de cada especie en las ecorregiones presentes en la regidn, masa corporal promedio en gramos y
cantidad de kilocalorias por kilogramo. *Scheifler (2018); **se tomo el valor de cérvidos siguiendo a Scheifler (2018) y Hill y
colaboradores (1984); ***Rindel y colaboradores (2021a).

A partir de la densidad demografica de cada especie en cada uno de los biomas, la masa

corporal promedio y la cantidad de kilocalorias por kilogramo de cada especie, se calculd la B,

de cada especie en cada bioma (kg/km?; Rodriguez et al., 2014):

densidad demografica * peso corporal promedio

y la cantidad de kilocalorias por individuo (rendimiento calérico) (Hill et al., 1984; Muscio, 2004;

Marani, 2011; Scheifler, 2018), de la siguiente forma (Muscio, 2004; Scheifler, 2018):

peso del individuo * indice de masa consumible * kilocalorias por kilogramo de cada especie

7 La distribucién del guanaco en el sector chileno no se consideré debido a que, si bien existe evidencia de su consumo —e.g., en el
sitio Santa Inés (cNCh; Jackson et al., 2012), Alero Cabeza del Indio (cSCh; Stern et al., 2009) y Huimpil (cSCh; Gordon, 1985)—, su

presencia en el registro arqueoldgico es escasa.
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donde el indice de masa consumible hace referencia al cociente entre el peso consumible y el

peso del individuo vivo (Byers y Ugan, 2005).

La biomasa total (By) para cada ambiente —o capacidad de carga del ambiente con
relacién a los herbivoros consumidos por las poblaciones humanas del pasado en cada area—
se obtuvo sumando la totalidad de las B, calculadas para cada bioma, y se representd
espacialmente sobre el mapa de las ecorregiones empleando el programa QGIS v3.20.3 (Olson

et al., 2001; QGIS Development Team, 2020).

Para estimar la biomasa maxima del guanaco, Unico mamifero herbivoro de gran tamafio
—i.e., aquellos mamiferos con un peso entre 100-1.000 kg (Cassini et al., 2012)— de la region
durante la mayor parte del Holoceno, limitada por la precipitacion media anual, se utilizé la

formula desarrollada por Rodriguez y colaboradores (2014) para ambientes abiertos:

maxB(P) = (18,3P)-3.993

donde maxB(P) es la cantidad maxima de biomasa de mamiferos herbivoros limitada por la
precipitacion media anual (mm/afio) de un ambiente abierto determinado. La expresidn
anterior proviene del ajuste lineal de los valores de la biomasa de ungulados silvestres y de
ganado domesticado en funcidn de la precipitacion media anual, P, de ambientes abiertos —
entre ellos, pastizales, sabanas y tierras aridas— de diversas localidades del mundo (Rodriguez
et al., 2014). Esta férmula se aplicé sobre el mapa GeoTiff de la variable bioclimatica de

precipitacion media anual (Bio12; Fick y Hijmans, 2017).

Capacidad de carga actual de recursos vegetales silvestres

Dado que la evidencia arqueoldgica a su vez sefiala que el consumo de plantas Cs por
parte de las poblaciones humanas que habitaron la regidn en el pasado adquirié gran relevancia
(Llano et al., 2012; Barberena et al., 2015a; Barberena et al., 2018; Gordodn et al., 2018; Gil et
al., 2020a; Bernal et al., 2021), también se relevaron datos del algarrobo (Prosopis flexuosa), el
alpataco (Prosopis alpataco), y la araucaria (Araucaria araucana). Particularmente, se recopild
informacién sobre la distribucién geografica de cada especie (Riveros et al., 2011; Goth et al.,
2014; Perosa et al., 2014), la densidad (nimero de individuos por km?; Perosa et al., 2014;
Sanguinetti, 2014), el nimero de semillas promedio producidas por un individuo por temporada
(FAO; Villagra, 2000; Agliero, 2009; Sanguinetti, 2014), el peso promedio de las semillas (Palacios

y Bravo, 1974; Jorratti de Jiménez et al., 2011; Goth et al., 2014) y la cantidad de kilocalorias por
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kilogramo de semillas molidas (Llano et al., 2012; Boeri et al., 2017; Bergesse et al., 2020) (Tabla
4.3). Por ultimo, se calcularon las kilocalorias totales producidas por individuo por temporada

(rendimiento calérico):

numero de semillas por individuo * peso de la semilla (kg)* kilocalorias por kilogramo de

semillas

y la B, de las semillas de cada uno de estos vegetales por temporada:

densidad * numero de semillas por individuo * peso de la semilla (kg)

en las ecorregiones en las cuales se encuentran presentes dentro de la region de estudio.

Especie Distribucion Densidad Numero de semillas  Peso de semilla keal/k

P geografica (indiv./km2) por individuo (_g) i

P 1 il
rosopis  flexuosa |\, e Bajo ~2.000 ~80.000 0,042 3.660%*

(algarrobo)
Prosopis alpataco |\, o Bajo - ~222 0,031* 3.171,5%**
(atapalco)
Araucaria araucana Bosques

. Templados ~20.000 ~2.372 0,26 3.770,3****
(araucaria) L

Valdivianos

Tabla 4.3 Distribucion geografica de cada especie en las ecorregiones presentes en la region, nimero de semillas promedio
producidas por un individuo por estacion y la cantidad de kilocalorias por kilogramo de semillas molidas. *No se encontrd el dato
pero dado que el peso de las semillas de diferentes especies de Prosopis tienen pesos entre 0,02 y 0,043, se empled un valor
promedio (Palacios y Bravo, 1974); **Llano et. al. (2012); ***Boeri et. al. (2017); ****Bergesse et al. (2020).

4.a.2  Marco paleoclimdtico

El analisis paleoclimatico se realizd en cuatro dominios espaciales: 1) global, 2)
hemisferio sur, 3) regional y 4) NNgn. Para cada uno de ellos se realizaron simulaciones
computacionales para estimar los principales cambios climaticos ocurridos durante el Holoceno
y se seleccionaron indicadores paleoclimaticos operativos a partir de los cuales se construyeron
curvas de cambio climdtico para el periodo de 15500-500 afios AP. A nivel regional, a su vez, se
emplearon las reconstrucciones paleoclimaticas de las variables de estacionalidad de la

temperatura (Bio4) y la precipitacién anual (Bio12).
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Analisis temporales

Reconstrucciones paleoclimdticas mediante simulaciones computacionales

Las reconstrucciones paleoclimaticas mediante simulaciones computacionales se
llevaron a cabo con el programa PaleoView v1.5.1 (Fordham et al., 2017). Este programa utiliza
datos procedentes del proyecto TRaCE21Ka (simulacion de evolucién climatica transitoria —
Simulation of Transient Climate Evolution— de los ultimos 21.000 afios; Liu et al., 2014; Otto-
Bliesner et al., 2014) para generar reconstrucciones paleoclimaticas con alta resolucion espacial
y temporal. A su vez, este proyecto emplea el conjunto de datos procedentes de la simulacidn
climatica transitoria diaria del Modelo del Sistema Climatico Comunitario (CCSM3; Collins et al.,
2006). EI CCSM3 se desarrolld6 como un modelo climatico acoplado con componentes
representativos de la atmdsfera, el océano, el hielo marino y la superficie terrestre, y de las
retroalimentaciones que explican la evolucidn del sistema climatico en los ultimos 21.000 afios
(Collins et al., 2006; He, 2011). Estas simulaciones reproducen con precision las condiciones
paleoclimaticas reconstruidas a partir de proxies de alta calidad, como los nucleos de hielo polar
(He, 2011; Brown et al., 2018). Los datos climaticos empleados por PaleoView se encuentran
reajustados usando una interpolacién bilineal con una resolucién espacial de 2,5°x2,5°
(latitud/longitud) y deben ser previamente descargados desde el mismo software (Fordham et

al., 2017).

El programa permite establecer el area geografica, el periodo y los intervalos promedio
para la serie de datos visualizados o generados. De este modo, se realizd la simulacidn de las
anomalias relativas a la actualidad (afio 1950) en la temperatura y precipitacion medias para los
dominios global, hemisferio sur y regional para el rango temporal de 15500-500 afios AP, con

intervalos de 100 afios entre simulaciones promediadas cada 10 afios.

Reconstrucciones multiproxy de la temperatura

Para validar las estimaciones de PaleoView, y por lo tanto las de PaleoClim, se analizaron
las curvas de temperatura global y del hemisferio sur de los 15.000 afios examinados en esta
tesis, construidas a partir de las estimaciones multiproxy realizadas por Shakun y colaboradores
(2012) y Marcott y colaboradores (2013). Dichas curvas fueron obtenidas por el equipo de
investigacion de los autores a partir de registros publicados de temperaturas desde la ultima

glaciacién, con alta resolucion temporal (promedio de 150 afios) y bien datados (fechas de
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radiocarbono recalibradas por los autores). De los 80 registros compilados por Shakun vy
colaboradores (2012) el 85% abarca entre los 22000-6500 afios AP. Los autores convirtieron las
unidades proxy a temperatura usando las correcciones del yacimiento y calibraciones sugeridas
en las publicaciones originales (Shakun et al., 2012). Los registros de temperatura global y del
hemisferio sur se cuantificaron como anomalias de la temperatura media del Holoceno
Temprano (11500-6500 afios AP); los datos fueron proyectados en una cuadricula de 5°x5°,
linealmente interpolados a una resolucion de 100 afios, y combinados como promedios
ponderados por area. Por su parte, Marcott y colaboradores (2013) compilaron 73 registros
derivados de multiples publicaciones de paleoclimay proxies de temperatura que abarcan entre
los 11300-0 afios AP. Las secuencias de temperaturas globales y regionales se consideraron
como anomalias de la media del intervalo temporal de los afios 1961-1990. Los autores tomaron
la media ponderada de area de 5°x5° de los 73 registros para desarrollar una secuencia de
temperatura global para el Holoceno. A su vez, implementaron un algoritmo para rellenar
estadisticamente las lagunas de datos en registros que no abarcaban todo el Holoceno. Tanto
Shakun y colaboradores (2012) como Marcott y coautores (2013) utilizaron simulaciones Monte
Carlo para cuantificar las incertidumbres agrupadas en los modelos de edad y temperaturas

indirectas.

En esta tesis, las curvas global y del hemisferio sur construidas por Marcott y
colaboradores (2013) fueron promediadas cada 100 afios y posteriormente superpuestas con
las construidas por Shakun y coautores (2012) con la finalidad de obtener una serie continua de
cambios en la temperatura para el intervalo temporal de 15500-500 afios AP, tanto para el
dominio global como para el del hemisferio sur. Los datos se interpolaron y graficaron

empleando el programa R v4.0.3 (R-Development Core Team, 2020).

Relacién *¥0/*0 como paleotermémetro

Uno de los paleotermdmetros mas empleados surge de la relacién isotdpica 80/*°0 en
las conchas de foraminiferos y testigos de hielo continentales, ya que permite inferir cambios
en las temperaturas globales del pasado. La dependencia de la relacién 0/*0 con la
temperatura puede ser cuantificada para interpretar el registro de los testigos de hielo. Las
variaciones de la temperatura a través del tiempo pueden analizarse gracias a la relacidn
isotépica 80/*°0 contenida en el agua de lluvia precipitada en forma de nieve que pasa a formar
parte de los glaciares. El agua del mar estad constituida principalmente por H,*0, y en mucha

menor cantidad por DH*0 y de H,'®0, de acuerdo con la abundancia isotdpica natural de los
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elementos hidrégeno (H y D —deuterio, isétopo estable del hidrégeno—) y oxigeno (0 y 20).
Durante periodos frios, las moléculas de agua mas pesadas se evaporan en menor cantidad, por
lo que las precipitaciones registradas en los testigos de hielo para estos momentos se
encuentran empobrecidas con el isétopo de oxigeno mas pesado, mientras que durante los
periodos climaticos mas calidos esa tendencia resulta inversa y cambia el valor de la relacién
180/ 160. En el estdndar medio de agua de mar (SMOW) la relacién ¥0/*0 es 2,005 x 10°.
Valores altos de tales relaciones significan menores temperaturas. La diferencia de SMOW se

expresa como (Petit et al., 1999):
6180atm(%0) = [(180/160)muestra/(180/160)esténdar'1] x1.000

El uso de 6?80 (o de 8D) como paleotermdmetro requiere el conocimiento de la relacién

isotdpica espacial y de las temperaturas superficiales (Ts) expresadas como:
6=aTs+b

que se define en una regidon determinada y se supone que permanece constante a lo largo del

tiempo (Thompson et al., 2000).

El fraccionamiento isotdpico ocurre durante los equilibrios de fase del agua, entre una
fase condensada y el vapor. A una temperatura dada, la presién de vapor del agua liquida que
contiene isétopos mds pesados es mds bajay, por lo tanto, el vapor contiene relativamente mas
moléculas de agua con isétopos mas livianos. Finalmente, cuando el vapor condensa en
precipitacion, vuelve a producirse el fraccionamiento, y, dependiendo de la temperatura de
condensacion, el hielo puede enriquecerse en los isétopos mds pesados. Este es un tema de

estudio de la geoquimica y ha sido desarrollado detalladamente por Dansgaard (1964).

En razdn de la riqueza en 30 de la fase condensada, los valores & de precipitacidn son
siempre negativos. La mayor influencia sobre 6 estda dada por la diferencia entre las
temperaturas ocednicas, dado que en los mares se produce la humedad evaporada que luego
precipita. Dado que las temperaturas ocednicas son relativamente estables, el valor & refleja en

gran medida la temperatura donde cae la precipitacion.

Para las reconstrucciones de los dominios global y hemisferio sur, se emplearon datos
del isétopo 80 tomados de los testigos de hielo de Vostok (Antdrtida), GRIP (Groenlandia),
Sajama (Bolivia) y Huascaran (Peru) (Thompson et al., 1998; Rasmussen et al., 2006). Las curvas

de temperatura en funcion del tiempo estimadas a partir de los testigos de hielo de Groenlandia
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y Antartida se tomaron de publicaciones previas (Petit et al., 1999; Rasmussen et al., 2006). En
el caso de Sajama y Huascaran, los valores de 8680 en funcién del tiempo se obtuvieron a partir
de las figuras de Thompson y colaboradores (2000), por digitalizacion de las curvas publicadas.
A partir de mediciones de temperatura (T) y de 680, se calibraron empiricamente los valores de
ayde by se despejo T. Es decir, para cada valor de 60 se calculé un valor de la temperatura

mediante la ecuacion:
T=(8%0 +20°0) / (0,67 °/o0/grado)

Estos valores se calcularon y graficaron en funcién del tiempo para el intervalo 15500-

500 afios AP, empleando el programa R v4.0.3 (R-Development Core Team, 2020).

Reconstrucciones paleoclimdticas mediante el empleo de bioproxies

Finalmente, para explorar en mayor detalle las oscilaciones de la humedad y la
temperatura del norte de Neuquén durante el Holoceno, se analizaron bioindicadores o
bioproxies locales. Este tipo de indicadores paleoclimaticos consiste en estructuras capaces de
conservarse en el registro estratigrafico que pueden ser asignados a diversos niveles
taxonémicos. Esto posibilita la reconstruccion de la composicidn de la biota de la regién en la
que el indicador fue recuperado y, como resultado, permite inferir parametros ambientales —
como ser temperatura, humedad y precipitaciones— con un alto grado de confiabilidad (Birks
et al., 2010). En este sentido, la informacién que aportan los bioproxies refleja las condiciones
ambientales en el momento en el que se produjo su incorporacion a los sedimentos (Laprida et
al., 2014). Resulta importante, a su vez, que este tipo de hallazgos pueda ser asignado a una
fecha, ya sea mediante su datacién directa o mediante la de los sedimentos en los cuales se

encuentra contenido.

Dentro de los bioproxies se puede realizar la distincidén entre microfésiles —e.g., granos
de polen, ostracodos, quirondmidos— y macrofésiles —e.g., restos de roedores y macrorestos
vegetales—. Entre los primeros, el polen ha permitido la reconstruccién de la biota vegetal
cuaternaria en varios lugares del mundo gracias a su alta conservabilidad, y a sus propiedades
estenoicas. Estas estructuras, capaces de superar las barreras tafondmicas debido a sus
resistentes paredes celulares, pueden ser recuperadas de los sedimentos lacustres, turberas,
ciénegas y secuencias estratigraficas, en las cuales registran los cambios en la vegetacién del
lugar de manera continua a lo largo del tiempo (Faegri et al., 1989; Raven et al., 1992). Es

necesario considerar que existen diferencias en la conservacién, produccién y dispersion de los
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granos de polen de las diferentes especies de plantas, asi como también que pueden existir
diferencias en la velocidad de sedimentacidn en la zona estudiada a lo largo del tiempo, por lo
gue la representacion de los granos de polen en los depédsitos puede variar por diversos motivos

(Ortega-Rosas et al., 2014).

Entre los macrofésiles, se destacan aquellos recuperados de paleomadrigueras o
basurales (middens) de roedores fésiles. Se trata de acumulaciones vegetales —e.g., ramas,
hojas, polen, cuticulas— y faunisticas —e.g., heces, huesos, insectos— conservados en forma
sedimentada dentro de grietas, cuevas o aleros rocosos. La orina de los roedores sedimenta
estos restos permitiendo su conservacion (Betancourt y Saavedra, 2002). En la region analizada,
son principalmente producto de los roedores de las familias Abrocomidae, Chinchillidae,
Muridae y Octodontidae (Betancourt y Saavedra, 2002; Llano et al., 2020). En ambientes aridos
y semidridos, las paleomadrigueras han sido ampliamente utilizadas para reconstruir las
condiciones ambientales pasadas, incluyendo los cambios en la temperatura, estacionalidad y

abundancia de las precipitaciones (Maldonado et al., 2005; De Porras, 2017; Llano et al., 2020).

Se recopilaron datos publicados de registros polinicos de Nothofagaceae y Poaceae de
amplia extensidon temporal procedentes de sitios del NNqn (Figura 4.2): Mallin Vaca Lauquen
(Markgraf, 1987; Markgraf et al., 2009), Cueva Haichol (Markgraf, 1988-1990), Veranada
Vulkanpickel, Veranada Pelan (Schabitz, 1989) y Laguna Portezuelo (Nanavati, 2020). A su vez,
se analizé la interpretacidon de las paleomadrigueras de la Cueva Huenul (Figura 4.2) (Llano et
al., 2020). Estos datos han sido discutidos recientemente y representan la mejor reconstruccion

paleoclimatica para el NNgn (De Porras, 2017; Llano et al., 2020; Nanavati, 2020).
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Figura 4.2 Distribucidn espacial de las localidades de procedencia de las secuencias polinicas y la paleomadriguera analizadas.

Analisis espacio-temporales

Cambios en la estacionalidad de la temperatura y en la precipitacion anual

Dado que en los 15.000 afios analizados se produjo un aumento sostenido en las
temperaturas y precipitaciones medias anuales en la regién bajo estudio (ver Analisis
temporales en seccidon 4.b.2), se procedidé a realizar una reconstruccion paleoclimatica

enfatizando tanto el aspecto temporal como el espacial.

Para analizar los cambios espacio-temporales del paleoclima de la regién a fines del
Pleistoceno y durante el Holoceno, se utilizaron las mismas variables bioclimaticas empleadas
para describir el marco climdtico actual —i.e., la estacionalidad de la temperatura (Bio4) y la
precipitacion anual (Bio12) (ver seccién 4.a.1)—, para los periodos Pleistoceno final, Holoceno
Temprano, Medio y Tardio, de la base de datos de alta resolucién disponible en la pagina web
PaleoClim.org (Karger et al., 2017; Brown et al., 2018). Para realizar las reconstrucciones
espaciales con alta resolucién espacial, PaleoClim utiliza reconstrucciones de PaleoView y

simulaciones paleoclimaticas de la versién HadCM3 del General Circulation Model (GCM) del
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Modelo Unificado de la Oficina Meteoroldgica del Reino Unido. Los desarrolladores de la
plataforma PaleoClim obtuvieron capas delta de alta resolucién (1-20 km) —en las anomalias
del cambio climatico— que incorporan indicios topograficos de gran nivel de detalle a escalas
regionales, los cuales a menudo no son considerados en los modelos climaticos y en las
reconstrucciones realizadas en escalas espaciales de menor extension (Haywood et al., 2019;
Nash et al., 2021). Los datos paleoclimaticos se reajustaron espacialmente —i.e., se redujeron
en escala— mediante un enfoque de spline tensado, con el fin de lograr reconstrucciones
climaticas modeladas con mayor precision espacio-temporal (Brown et al., 2018). Se obtuvieron
archivos en formato raster GeoTiff con una resolucidon de tamafio de celda de 2,5 minutos de
arco (~ 5 km). El procesamiento de las imagenes se llevd a cabo en el programa QGIS v3.20.3

(Team, 2020).

4.a.3 Cambios en las estrategias de subsistencia

Estimaciones de la fecha de finalizacidn/inicio de diferentes recursos de

subsistencia y tecnologias

Para explorar los principales cambios en las estrategias de subsistencia con injerencia
en la capacidad de carga del nicho tréfico humano de la regidén durante el Holoceno, se recopilé
de la bibliografia la informacién contextual de los 1.284 fechados (APENDICE 8; Tabla 4.4),
vinculada a la presencia de megafauna —sélo aquella asociada a ocupaciones antrépicas—,

ceramica, restos de vegetales domesticados y valvas de moluscos marinos constituyendo

conchales.
Numero de Numero d.e Numero de
. . fechados asociados -
Material asociado fechados fechados sin
asociados dentro del rango datos
15500-500 aiios AP
Megafauna 62 43 15
Tipo de recurso Conchal 126 123* 142
asociado Ceramica 459 354 201
Plantas domesticadas 141 81 65
Sélo conchal 90 88
Discriminacién Sélo ceramica 315 266
de recursos Solo plantas domesticadas 33 28
asociados Ceramica y conchales 36 35
Ceramica y plantas domesticadas 108 53

Tabla 4.4 Numero de fechados en la regidn asociados a cada tipo de material considerado. *122 al calibrar con curva Marine20
considerando el efecto reservorio y un valor de AR = 180+27 *4C (Merino-Campos et al., 2019).

125



A continuacidn, se realizaron estimaciones del momento en el cual dejé de explotarse
la megafauna como recurso de subsistencia —i.e., su fecha de extincion— y la aparicion de los

conchales de origen marino, la cerdmica y los vegetales domesticados en la region.

Considerando que la densidad poblacional de una especie tiende a disminuir
gradualmente antes de su extincidn, se asume que su Ultima aparicion fechada en el registro
ocurre con anterioridad a su desaparicidon (o extincién) (Fagan y Holmes, 2006; Brook et al.,
2008; Saltré et al., 2015). Del mismo modo, se espera que la aparicién de objetos ceramicos,
restos de vegetales domesticados y estructuras de conchal en el registro arqueoldgico sea
posterior al inicio real de la practica de estas estrategias (Bradshaw et al., 2012). La gradualidad
de estos procesos podria pasar inadvertida en el registro arqueolégico, debido, por ejemplo, a
los efectos del sesgo tafonémico y de muestreo. Por tales motivos, se emplearon métodos
probabilisticos o frecuentistas con la finalidad de obtener intervalos de confianza para dichos
eventos (0; Saltré et al., 2015). Para ello, se implementaron los métodos de Marshall (Marshall,

1997) y GRIWM (Bradshaw et al., 2012).

El método de Marshall es una generalizacidon de la aproximaciéon no paramétrica de
Strauss y Sadler (1989) que permite inferir el momento de extinciéon de una especie con gran
precision y estimar un intervalo de confianza de gran amplitud (95%) mediante la retrotraccion
de la fecha mas antigua, brindando una fecha de antigiedad maxima para un evento (Marshall,
1997). Para calcular el intervalo de confianza, ademads de considerar el rango de tiempo que
cubren los fechados y el nimero de registros, se tiene en cuenta en qué lugar de la columna
estratigrafica se encuentran los hallazgos (Marshall, 1997) —en este caso, los valores de los
fechados—. Este método generalizado asume que la fecha buscada se encuentra en algln
momento entre el ultimo registro y el presente, y permite identificar los sesgos tafondmicos y
de muestreo al momento de realizar la estimacidn de los intervalos de confianza, dado que no
asume una probabilidad uniforme en la ocurrencia de los registros a lo largo del tiempo al
emplear una funcidn de potencial de preservacion (recovery potential function; Marshall, 1997;

Saltré et al., 2015).

El método de GRIWM tiene en cuenta la incertidumbre de los fechados en sus
estimaciones de 8, al realizar un remuestreo gaussiano. A su vez, considera una ponderacidn
inversa de la contribucién de cada registro fechado de acuerdo a su distancia temporal al
hallazgo mas moderno de la especie —en este caso, del recurso de interés— (Bradshaw et al.,
2012). Se trata de una modificacion del método propuesto por Mclnerny y colaboradores (2006),

gue tiene en cuenta la influencia de la variacién en el nimero de fechados empleados para
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estimar el momento de extincién de una especie (Bradshaw et al., 2012). Dado que este método
considera el error en los fechados, si el error de dicha estimacidn es alto, la fecha brindada para
la extincidn de una especie puede ser anterior que la de su ultimo registro (Saltré et al., 2015).
El método GRIWM es el mas simple y robusto para estimar los eventos de extincidn cuando
estos no son observados y existe una elevada incertidumbre en las dataciones (Bradshaw et al.,

2012).

Las estimaciones se realizaron utilizando la totalidad de los fechados con los recursos y
tecnologias asociadas indicados previamente (Tabla 4.4) y se calcularon mediante el paquete
mixstock del programa R v4.0.3 (Bolker, 2012; R-Development Core Team, 2020), utilizando el
algoritmo propuesto y proporcionado por Saltré y colaboradores (2015). Las estimaciones del
momento de aparicién de los conchales se realizaron calibrando los fechados realizados sobre
materiales de origen marino con la curva SHCal 20 para el hemisferio sur (Hogg et al., 2020) asi
como la curva Marine 20 (Heaton et al., 2020) y un valor de AR = 180+27 *C (recomendado para

la region; Merino-Campos et al., 2019)

Analisis espacio-temporales de la densidad de sitios con recursos y tecnologia

asociados

Con la finalidad de analizar la distribucién espacio-temporal de la evidencia vinculada a
las diferentes estrategias de subsistencia y tecnologias en la region, los fechados asociados se
graficaron en el mapa de precipitacién media anual (Bio12 —mm/afio—) actual. Asimismo, se
estimaron curvas SPD regionales a partir de sub-bases de datos conformadas por aquellos
fechados asociados a cada uno de estos materiales, para el intervalo de 15500-500 afos cal AP
(Tabla 4.4). Por ultimo, se construyeron curvas SPD con las sub-bases de datos de materiales

asociados para cada una de las areas de la regién y para el NNgn (Tabla 4.5 y Figura 3.3).

Dominios Sélo plantas Ceramica Cerdmicay
. Megafauna Sélo conchal Sélo ceramica P . v plantas
espaciales domesticadas conchales .
domesticadas
cNCh 4 19 12 0 6 0
cSCh 27 69 138 10 29 43
cMz 10 0 26 17 0 6
SMz-NNgn 0 0 28 1
SNNq@n-ORN
2 2

(incluye al NNgn) 0 6 0 0 3
NNgn 0 0 20 1 0 1

Tabla 4.5 Numero de fechados para cada tipo de material asociado para los diferentes dominios espaciales en el rango 15500-500
afios cal AP.
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Todas las curvas SPD fueron estimadas calibrando los fechados radiocarbdnicos con la
curva SHCal 20 para el hemisferio sur (Hogg et al.,, 2020) y empleando un intervalo de
agrupamiento de 150 afios para los fechados del mismo sitio, mediante las funciones binprep y

spd del paquete rcarbon v1.4.2 (R-Development Core Team, 2020; Crema y Bevan, 2021).

4.B RESULTADOS

4.b.1 Marco climdtico, productividad primaria neta y capacidad de carga actual

En la Figura 4.3 se observan los modelos bioclimaticos para la estacionalidad de la
temperatura (Bio4), la precipitacion media anual (Bio12) y la NPP para la region. Se aprecia un
gradiente longitudinal en la estacionalidad de la temperatura, exhibiendo los valores mayores
en el extremo este del noroeste de Patagonia. En el sector oeste, los valores menores se
encuentran en el ¢SCh mientras que en el cNCh se observan valores intermedios (Figura 4.3A).
Para la precipitacién anual se observa un patrdn inverso, con valores menores en el sudeste de
region, particularmente en el norte del SNgn-ORN y en el sur del SMz-NNgn, y valores mayores
en el cSCh y cNCh (Figura 4.3B). Para ambas variables, el sector cordillerano presenta valores
intermedios. Al analizar el patron exhibido por la NPP se aprecia que se corresponde en gran
medida con el de la precipitacion media anual, mientras que presenta una tendencia opuesta al

de la estacionalidad de la temperatura (Figura 4.3C). Esto condice con los valores de correlacion

obtenidos en los analisis preliminares (r =-0,817 para Bio4; r = 0,787 para Bio12).

Figura 4.3 Variables bioclimaticas actuales. (A) estacionalidad de la temperatura (desvio estandar*100)) y (B) precipitacion media
anual (mm/afio) y (C) NPP.
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La densidad demografica de cada especie (D) para cada una de las ecorregiones
presentes en la regidn, calculada a partir de la férmula de Damuth (1981), se presenta en la
Tabla 4.6. En la misma también se muestran los rendimientos caldricos en kilocalorias por
individuo de cada especie —graficadas en la Figura 4.4B—, estimados a partir del peso corporal,
la cantidad de kilocalorias por kilogramo (Figura 4.4A) y del indice de masa consumible o
aprovechable de cada especie. Si bien el guanaco es el animal que presenta el mayor indice
kcal/individuo —ca. 712,8 kcal/individuo—, su D es de las mas bajas. Cabe destacar que su
distribucién en el Monte Bajo se superpone con la de la vizcacha, la mara y el armadillo peludo,
que tienen un menor rendimiento —ca. 30-40 kcal/individuo—, pero una mayor D. En la Estepa
Andina Sury en la Estepa Patagdnica, se superpone con la distribucidn del choique, que presenta

un menor rendimiento y menor D.

El rendimiento del guanaco es seguido por el del huemul y el handu, cuyas distribuciones
se encuentran acotadas a una sola ecorregion —Bosque Templado Valdiviano y Monte Bajo,
respectivamente—, aunque con una D mayor que la del guanaco. Dentro del Bosque Templado
Valdiviano también se halla el pudu, con un rendimiento calérico menor que el huemul pero una
D mayor. El pichi presenta la distribucion geografica mds amplia —en cuatro de las cinco
ecorregiones—, con su mayor D en el Bosque Templado Valdiviano. Finalmente, si bien el coipo
presenta un rendimiento intermedio con relacidn a las especies consideradas, exhibe, junto a la

chinchilla —que presenta el menor indice kcal/individuo— la mayor D.

D
Bosque
Especie keal/individuo Tem:I .ado “::Is:l::zl AnEdsit:ap:ur PaI::tgf';?ca Nll;;rj‘t:e
Valdiviano

Guanaco 712.800* - - 0,582 0,753 0,753
Huemul 574.875** 3,180 - - - -
Pudu 80.071%** 15,090 - - - -
Chinchilla 11.727%** 64,842 - - - -
Vizcacha 30.759*** - - - - 6,652
Mara 37.424%%*x* - - - - 4,623
Coipo 56.301** 19,744 115,960 - - -
Choique 98.910***** - - 0,470 0,470 -
Nandu 261.360%**** - - - - 0,860
Pichi 13.351** 70,712 - 22,662 15,006 15,006
Armadillo Peludo 43.924** - - - 16,500 16,500

Tabla 4.6 Rendimiento caldrico (kcal/individuo) y D de cada especie para cada una de las ecorregiones. indice de masa consumible
considerado: *60% (Muscio, 2004); **75% (Hill et al., 1984); ***58% (Muscio, 2004); ****41% (Marani, 2011); *****33% (Muscio,
2004).
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La B, (biomasa individual de cada especie) de las especies en cada una de las
ecorregiones se muestra en la Figura 4.4C. En los ambientes incluidos sector chileno se
encuentran aquellas especies que presentan los mayores valores de B,. Las tres ecorregiones
presentes exclusivamente en el sector argentino de la regién, tienen recursos faunisticos con

valores de B, inferiores a los 1.000 kg/km?.
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Figura 4.4 Valores por especie de (A) kilocalorias por kilogramo, (B) rendimiento caldrico (kcal/individuo) y (C) By en cada una de las
ecorregiones.

A partir de las B,de los recursos faunisticos disponibles en cada en cada ecorregidn, se
calculd la By. Estas estimaciones se exhiben graficadas espacialmente en la Figura 4.5A. Resulta
llamativa la elevada By obtenida para el Matorral Chileno (Br= 8.045,36 kg/km?), considerando
gue el coipo fue la Unica especie incluida en esta estimacion. Este valor podria deberse a una
sobrestimacion de la D calculada previamente (Tabla 4.6). El Bosque Templado Valdiviano —
ambiente con niveles elevados de precipitacion media anual y de NPP y baja/moderada
estacionalidad en la temperatura (Figura 4.3)— obtuvo una estimacién de Br=7.041,19 kg/km?,
mientras que las restantes tres ecorregiones presentes en Argentina obtuvieron los menores
valores. En primer lugar se posiciona el Monte Bajo (Bt = 3.168,17 kg/km?), seguido por la Estepa
Patagdnica (Br=1.994,53 kg/km?). Por Gltimo, la Estepa Andina Sur obtuvo los valores mas bajos

(Br=1.197,27 kg/km?).
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1 1.100 - 1.900
[ 1.900 - 2.500
[ 2.500 - 7.000 I 838,196 (~7 guanacos/km?)

- 7.000 — 8.000 =3 2.100,905 (~18 guanacos/km?)
I 5.000 - 9.000 I 6.511,190 (~54 guanacos/km?)
I 13.117,491 (~109 guanacos/km?’)
| 22.962,845 (~191 guanacos/km®)
’ | 62.582,328 (~522 guanacos/km®)

Figura 4.5 Estimaciones de la (A) biomasa total (kg/Km?) para los biomas de la regién obtenida a partir de la suma de las biomasas
individuales y la (B) biomasa maxima del guanaco limitada por la precipitacién media anual —maxB(P) (kg/Km?) —. Entre paréntesis
se indica la densidad maxima del guanaco: maxB(P) (kg/Km?)/120 (kg).

En la Figura 4.5B se presenta la estimacion de la biomasa maxima del guanaco limitada
por la precipitacion media anual de la regién. Dado que la férmula empleada esta desarrollada
para ambientes abiertos y que la distribucién del guanaco considerada no incluye las
ecorregiones del Bosque Templado Valdiviano y el Matorral Chileno, las estimaciones en la
densidad del guanaco superiores a los 100 guanacos/km? del sector chileno —una densidad
elevada, que se corresponde con los altos niveles de precipitacion media anual y de NPP en este
sector (Figura 4.3B y C)—, son exclusivamente tedricas. A su vez, los valores inferiores a 0 deben
descartarse por no tener una interpretacion bioldgica posible. De este modo, las estimaciones

de la maxB(P) en la Estepa Andina Sur, la Estepa Patagoénica y parte del Monte Bajo —cMz, SMz-
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NNgn y SNng-ORN— rondan, en promedio, los 26 guanacos/km?, con un gradiente decreciente

oeste-este en la densidad.

Por ultimo, se calculd el rendimiento caldrico de cada individuo vegetal (kcal/individuo)
y la B, de semillas de estos recursos vegetales, por temporada. Estos resultados se exhiben en la
Tabla 4.7. El vegetal que brinda mayor la cantidad de kilocalorias es el algarrobo, presente en la
ecorregién del Monte Bajo. Si bien la araucaria de los Bosques Templados Valdivianos ofrece
una cantidad de kilocalorias por individuo inferior, duplica la B, estimada para el algarrobo. Cabe
destacar que no pudo calcularse la B, del alpataco dado que no se obtuvo informacién sobre su
densidad. Aunque las kilocalorias por alpataco son notablemente inferiores a las brindadas por
los otros recursos vegetales analizados, debe considerarse que su aporte caldrico se suma al del

algarrobo, dado que presenta la misma distribucién geogréfica.

Especie kcal/individuo B
Algarrobo 122.976 67.200
Alpataco 219 -
Araucaria 23.252 123.344

Tabla 4.7 Rendimiento calérico (kcal/individuo) y B, por temporada de las semillas de los principales recursos vegetales de la region.

4.b.2  Marco paleoclimadtico

Analisis temporales

Reconstrucciones paleoclimdticas mediante simulaciones computacionales

Los resultados obtenidos para los cambios en la temperatura relativos al presente (afio
1950; Fordham et al., 2017) se muestran en |la Figura 4.6. Durante todo el periodo analizado el
cambio en la temperatura en los dominios global, hemisferio sur y regional presentan valores
inferiores a los 0°C. Las trayectorias de las tres curvas muestran diferencias durante el
Pleistoceno final. La curva global presenta temperaturas inferiores a las otras dos para los ca.
15500-14500 afios AP. En torno a los ca. 14500 afios AP se observa una disminucion de la
temperatura en todos los dominios, siendo la curva correspondiente al hemisferio sur la que
presenta valores menores en alrededor de 14000 AP. Posteriormente, hasta los ca. 11000 afios

AP, la curva global presenta valores inferiores a los de las curvas de los dominios espaciales de
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menor jerarquia. Las tres curvas siguen la misma tendencia durante el Holoceno, con un

paulatino aumento de las temperaturas hasta los ca. 4000 afios AP.
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Figura 4.6 Simulaciones del cambio en la temperatura media anual relativo al presente (afio 1950) para los dominios global,
hemisferio sury regional (Fordham et al., 2017).

Las simulaciones del porcentaje de cambio en la precipitacion media anual relativo al
presente (afio 1950) en funcidon del tiempo se muestran en la Figura 4.7. Las curvas
correspondientes a los dominios global y hemisferio sur, presentan una trayectoria semejante a
la descrita para los cambios en la temperatura media anual hasta el afno ca. 7500 AP.
Posteriormente, las precipitaciones en ambos dominios siguen aumentando, hasta alcanzar una
meseta con posterioridad a los ca. 4500 afios AP, siendo la curva global la que presenta mayores
valores para todo este intervalo temporal. La region muestra los valores mayores —hacia el
14500 y el 1000 AP— y menores —hacia el 12000 AP— en el porcentaje de cambio en las
precipitaciones medias anuales. Asimismo, muestra una tendencia semejante a la presentada
para el dominio global, aunque con mayor dispersion en los datos, valores maximos y minimos
mas extremos y un leve retraso temporal —o desfase positivo— en el pico de menor valor, que
se da en torno alos ca. 14000 afios AP en el dominio global y del hemisferio sur, y alos ca. 12000
afios AP en la regidn. A pesar de la dispersion de los resultados a nivel regional, se observa una
clara tendencia a la estabilidad en el porcentaje de cambio en las precipitaciones entre los ca.

7000-5000 afios AP.
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Figura 4.7 Simulaciones del porcentaje de cambio en la precipitacion media anual relativa al presente (afio 1950) para los dominios
global, hemisferio sur y regional (Fordham et al., 2017).

Reconstrucciones multiproxy de la temperatura

En la Figura 4.8 se exhiben las curvas construidas con los datos compilados por Marcott
y colaboradores (2013) y Shakun y coautores (2012) para los dominios global y hemisferio sur.
Durante el intervalo ca. 15500-11300 afios AP el cambio se mantuvo por debajo de los 0°C. La
curva global y del hemisferio sur presentan una pendiente predominantemente positiva hasta
los ca. 13000 aiios AP, experimentando luego una inversién o una meseta en la pendiente,
respectivamente. Posteriormente, entre los ca. 12500-10000 aiios AP el cambio relativo en la
temperatura vuelve a incrementarse, con una rapida aceleracion, alcanzando valores positivos

aproximadamente a los 10500 AP. Durante todo este primer intervalo —ca. 15500-10000 afios
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AP— la curva global presenta valores de cambio inferiores a la curva del hemisferio sur. Entre
los ca. 9000-1000 afios AP esta situacioén se invierte, siendo el dominio global el que presenta
mayor cambio en la temperatura. Ambas curvas mantienen mayoritariamente valores positivos
en el incremento en la temperatura hasta ca. 2500 afios AP, manteniéndose luego por debajo

de los 0°C hasta el final del periodo analizado.
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Figura 4.8 Cambio en la temperatura relativo a la media del intervalo temporal de los afios 1961-1990. La linea punteada en el afio
11300 marca el punto de superposiciéon entre la curva publicada por Marcott y colaboradores (2013) y Shakun y coautores (2012).

Reconstruccion isotdpica de la temperatura

Las curvas construidas a partir del 60 presente en los testigos de hielo de GRIP
(hemisferio norte) y Sajama, Huascardn y Vostok (hemisferio sur), se muestran en la Figura 4.9.
En términos generales las cuatro curvas muestran la misma tendencia. Se observa un aumento
de la temperatura en torno a los 14000-13500 afios AP, seguido inmediatamente por una
disminucion, mas abrupta en las curvas de Sajama y GRIP. Correspondiéndose con las curvas
construidas a partir de las simulaciones de PaleoView y las estimadas por Marcott y
colaboradores (2013) y Shakun y coautores (2012), hacia los ca. 12000 afios AP la temperatura
comenzd a incrementarse. En el glaciar Sajama, este ascenso se mantuvo con una menor
pendiente con posterioridad a los ca. 11000 afios AP, hasta los ca. 3000 aiios AP. Este glaciar
exhibe los valores de temperatura mas elevados para la mayor parte del intervalo de tiempo
analizado—. El glaciar de Vostok, por su parte, luego del ascenso a los ca. 11000 afios AP
mantuvo una temperatura relativamente estable hasta los 500 aifios AP, —al igual que GRIP, que

presenta valores inferiores a los 0°C en casi toda su trayectoria— a excepcién de unos pequefios
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picos para los ca. 11500, 8000, 4500 y 2000 afios AP. También dentro del hemisferio sur, la
temperatura del glaciar de Huascardn experimenté un descenso entre aproximadamente los
9500-500 aiios AP. Finalmente, la curva de temperatura estimada para GRIP muestra la mayor
amplitud térmica a lo largo de toda la secuencia. Cabe destacar que esta curva del hemisferio
norte, que fue trasladada con fines comparativos, es la que presenta menores valores de
temperatura a lo largo de todo el intervalo temporal, junto con las oscilaciones mds marcadas

durante el Pleistoceno final y el Holoceno Temprano.
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Figura 4.9 Temperatura en funcién del tiempo estimada a partir del 820 presente en los testigos de hielo de Huascaran, Sajama,
Vostok y GRIP. La curva de GRIP fue trasladada para una mejor comparacion.
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Reconstrucciones paleoclimdticas mediante el empleo de bioproxies

En la Figura 4.10 se muestran las reconstrucciones paleoclimaticas y paleoecoldgicas del
NNgn. Mientras que en el registro polinico de Cueva Haichol, Veranada Vulkanpickel y Veranada
Pelan se observa un predominio de las poaceas (> 86%) a lo largo de toda la secuencia temporal,
con minimas oscilaciones en el porcentaje de Nothofagus, el registro de las localidades Mallin
Vaca Lauquen y Laguna Portezuelo exhibe una cantidad creciente de Nothofagus hasta los ca.
5000 afios AP, indicando la expansidén de matorrales/bosques abiertos asociados con un clima
mas calido y humedo (Figura 4.10A y Figura 4.10B). Después de los 5500 afios AP, en el registro
de Mallin Vaca Lauquen se observa evidencia de una alta actividad de incendios, lo que sugiere
gue para esa fecha las condiciones paleoclimaticas se caracterizaron por sequias con elevadas
temperaturas y bajas precipitaciones durante los meses de verano. La evidencia contenida en
las paleomadrigueras de la Cueva Huenul apunta a condiciones secas durante el Holoceno
Temprano, condicidn que se habria intensificado durante el Holoceno Medio (Figura 4.10A).
Finalmente, hacia el Holoceno Tardio, se observa una disminucién en la evidencia de los
incendios en Mallin Vaca Lauquen, condiciones mdas humedas en Cueva Huenul y un ultimo
incremento en los porcentajes de Nothofagus en los registros de Mallin Vaca Lauquen y Laguna
Portezuelo (Figura 4.10A y Figura 4.10B). De este modo, el comportamiento mostrado por las
curvas de temperatura y precipitaciones simuladas empleando el programa PaleoView —que
muestran un progresivo incremento en los valores de estas variables hasta los ca. 4500 afios AP,
seguido por una relativa estabilidad—, se encuentra respaldada por la evidencia local de los

registros polinicos, de carbén y de las paleomadrigueras del NNgn (Figura 4.10A y Figura 4.10B).
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Figura 4.10 Reconstrucciones paleoclimaticas a partir del registro fosil de bioproxies. (A) A partir del registro fésil de las
paleomadrigueras de Cueva Huenul (Llano et al., 2020), y el registro polinico y de carbdn vegetal de Mallin Vaca Lauquen (Markgraf,
1987; Markgraf et al., 2009); (B) a partir del registro polinico de Nothofagaceae y Poaceae de Mallin Vaca Lauquen (Markgraf, 1987;
Markgraf et al., 2009) Cueva Haichol (Markgraf, 1988-1990), Veranada Vulkanpickel, Veranada Pelan (Schabitz, 1989) y Laguna
Portezuelo (Nanavati, 2020).

Analisis espacio-temporales

Cambios en la estacionalidad de la temperatura y en la precipitacion anual

Los modelos bioclimaticos regionales para la estacionalidad de la temperatura (Bio4) y
la precipitacion media anual (Bio12) durante el Pleistoceno final, Holoceno Temprano, Medio y
Tardio se presentan en la Figura 4.11. Se observan muy pocos cambios en la precipitacion media
anual para el intervalo de tiempo analizado. Particularmente, se aprecia un apenas perceptible
aumento durante el Holoceno Medio y Tardio en los sectores con menores precipitaciones del

SMz-NNgn y SNgn-ORN (Figura 4.11A). Este modelo concuerda con la evidencia de la
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disminucion de incendios en Mallin Vaca Lauquen, las condiciones mas humedas en Cueva
Huenul y el incremento de Nothofagus en el registro polinico de Mallin Vaca Lauquen y Laguna

Portezuelo hacia el Holoceno Tardio (Figura 4.10A y B).

Las mayores diferencias temporales se perciben en la estacionalidad de la temperatura,
con un progresivo incremento desde el Pleistoceno final hasta la actualidad (Figura 4.11B). En
este sentido, el patrén continental de elevada estacionalidad presente en el noreste del SNgn-
ORN vy el sudeste del SMz-NNgn durante el Pleistoceno final, se expandié hasta abarcar casi la
totalidad del noroeste de Patagonia y parte del norte del cNCh. Este patrdn se corresponde con
el registro polinico de Mallin Vaca Lauquen que sefala una elevada estacionalidad durante el

Holoceno Medio (Figura 4.10A).

Pleistoceno final Holoceno Temprano Holoceno Medio Holoceno Tardio Actualidad

Figura 4.11 Variable bioclimatica de la (A) precipitacion media anual (mm/afio) y la (B) estacionalidad de la temperatura (desvio
estandar*100)) para el periodo 15500-0 afios AP.

Cabe destacar que, debido a la ausencia de grandes cambios en el modelo bioclimatico
regional para la precipitacion anual, seria esperable que la estimacidn de la maxB(P) del guanaco
limitada por esta variable, no haya experimentado grandes cambios a lo largo del Holoceno

(Figura 4.11A y Figura 4.5B).
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4.b.3 Cambios en las estrategias de subsistencia

Estimaciones de la fecha de finalizacién/surgimiento de diferentes recursos y

tecnologias

En la Tabla 4.8 y la Tabla 4.10 se presentan las estimaciones (IC 95%) del momento de
extincion de la megafauna, la fecha del surgimiento de conchales, cerdmica y vegetales
domesticados, realizadas con los métodos Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM (Bradshaw et al.,

2012) para laregidn y el NNqgn, respectivamente.

A nivel regional, ambos métodos brindaron estimaciones medias muy semejantes, en
torno alos 9500 afios AP, para el momento de la desaparicion de restos de megafauna asociados
al registro arqueoldgico, siendo mas conservadoras las del segundo método (Tabla 4.8). Al
calcular el surgimiento de los conchales y la ceramica, las fechas medias estimadas mediante el
método GRIWM fueron mas antiguas, principalmente para el registro de los conchales. Este
patrén se observd en las estimaciones calculadas para la fecha del surgimiento de los conchales
independientemente de la curva de calibracién empleada —curva SHCal 20 (Hogg et al., 2020)
y la curva Marine 20 (Merino-Campos et al., 2019; Heaton et al., 2020)— para los fechados
radiocarbdnicos obtenidos a partir de materiales de procedencia marina. A su vez, las
estimaciones con los fechados calibrados con la curva Marine 20 resultaron mas modernas para
ambos métodos (Tabla 4.9). Por el contrario, se obtuvo una fecha media mas antigua para la
aparicion de restos vegetales domesticados mediante el método Marshall (Tabla 4.8). La fecha
media promediada de ambos métodos es de ca. 10000 afios AP para el surgimiento de los
conchales (con curva Marine 20), de ca. 3000 afios AP para el de la ceramica y de ca. 2500 afios

AP para el de las plantas domesticados.

Ceramica Plantas domesticadas

Max. Media Min. | Max. Media Min. | Max. Media Min.

Marshall | 10044 9384 6795 | 7328 3026 2993 | 6193 2869 2233
GRIWM | 10019 9897 9761 | 3076 3076 3074 | 2358 2357 2357

Tabla 4.8 Fechas medias y desvios, dentro del 95% IC, estimados a partir de los métodos Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM
(Bradshaw et al., 2012) para el fin del registro de la megafauna, el surgimiento de la ceramicay las plantas domesticadas en la regién.
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(Shcal 20) (Marine 20)

Max. Media Min. Max. Media Min.
Marshall 10697 10688 10685 9934 9925 9923
GRIWM 11306 11304 11306 10508 10504 10506

Tabla 4.9 Fechas medias y desvios, dentro del 95% IC, estimados a partir de los métodos Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM
(Bradshaw et al., 2012) para el comienzo de los conchales en la region. Las estimaciones se realizaron calibrando los fechados
realizados sobre materiales de origen marino con curva SHCal 20 (Hogg et al., 2020) asi como la curva Marine 20 (Heaton et al.,
2020), con un valor de AR = 180+27 **C (Merino-Campos et al., 2019).

Para el NNgn los métodos Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM (Bradshaw et al., 2012)
brindaron estimaciones medias semejantes para la fecha del surgimiento de la ceramica,
ligeramente mas antiguas con el segundo método. Sin embargo, se obtuvieron fechas muy
disimiles —separadas por casi 1.500 afios— para la fecha media de la primera aparicion de
vegetales domesticados. En este sentido, el método de GRIWIN brindé una fecha
considerablemente mas antigua que la obtenida para el comienzo del registro de la cerdmica en
el drea (Tabla 4.10). La fecha media promedio de ambos métodos para el momento de aparicidn
de la ceramica fue de ca. 1900 afios AP, mientras que para las plantas domesticadas fue de ca.

2500 afios AP.

En comparacion con los valores obtenidos a escala regional, la fecha de inicio de la
aparicion de la ceramica es notablemente mas moderna (Tabla 4.8 y Tabla 4.10). Asimismo, en
el NNqgn las fechas medias calculadas para la aparicion de ambos recursos se encuentran mucho
mas proximas que a nivel regional. Resulta llamativa la cercania en la fecha promedio de ambos
métodos para la aparicién de las plantas domesticadas a nivel regional y del NNgn. Estos
resultados podrian deberse a errores en las estimaciones del método de GRIWN causadas por

el bajo niumero de fechados asociados a estos items a nivel local.

Ceramica Plantas domesticadas
Max. Media Min. Max. Media Min.
Marshall 1908 1821 1821 1763 1750 1748
GRIWM 1929 1930 1929 3240 3236 3237

Tabla 4.10 Fechas medias y desvios, dentro del 95% IC estimados a partir de los métodos de Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM
(Bradshaw et al., 2012) para el surgimiento de los conchales, la ceramica y las plantas domesticadas en el NNgn.
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Anadlisis _espacio-temporales en la densidad de sitios con recursos de

subsistencia y tecnologia asociados

En la Figura 4.12 y la Figura 4.13 se explora la densidad y distribucion de fechados
asociados a los recursos de subsistencia y tecnoldgicos hallados en contextos arqueolégicos de
la regidon entre los 15500-500 afios cal AP. La evidencia de explotacién de la megafauna como
recurso alimenticio durante el Pleistoceno final-Holoceno Temprano se encuentra presente en
todas las dreas menos en el SMz-NNgn (ver APENDICE 8), abarcando un intervalo temporal méas
extenso en el sector chileno y en el cMz. A su vez, la mayor densidad de sitios asociados a este

recurso se encuentra en el cNCh.

Durante el Holoceno Temprano comienzan a aparecer conchales en el ctNCh, mientras
gue en cSCh lo hacen mas tardiamente (Figura 4.12 y Figura 4.13). El consumo de moluscos de
origen marino se intensificd durante el Holoceno Medio y continud practicandose hasta el fin
del periodo analizado. Si bien el cNCh exhibe una mayor densidad relativa de fechados asociados
a este recurso (Figura 4.13), se observa un hiato en la curva SPD en la transicién Holoceno

Medio-Tardio (Figura 4.12).
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Figura 4.12 Probabilidades Sumadas de los fechados de sitios asociados a megafauna, conchales, plantas domesticadas y tecnologia

ceramica durante el intervalo temporal 15500-500 afios cal AP.
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Hacia el Holoceno Tardio, se registra la aparicién de restos de vegetales domesticados
en numerosos sitios arqueoldgicos de la region (Figura 4.12 y Figura 4.13; APENDICE 8). A
grandes rasgos, esta tecnologia parece haberse practicado en casi todo el noroeste de
Patagonia, principalmente en el cMz, y en el cSCh. No obstante, su densidad en el SMz-NNgn y
el SNgn-ORN es relativamente baja y su distribucidn dispersa. En este contexto, cabe destacar
el hecho de que su aparicidn esta casi exclusivamente restringida a aquellos sectores que tienen
niveles elevados y moderados de precipitacion media anual, siendo llamativa la ausencia de
fechados asociados a evidencia que indique su empleo en el cNCh (Figura 4.13). Sin embargo,
su distribucién no pareceria guardar una relacidon perceptible con la estacionalidad en la

temperatura (Figura 4.11 y Figura 4.13).

Pleistoceno final Holoceno Temprano Holoceno Medio Holoceno Tardio

- Megafauna

& Conchal

# Plantas domesticadas

® Ceramica

# Ceramica y plantas domesticadas
® Ceramica y conchal

Figura 4.13 Mapa de precipitaciéon anual con la presencia y distribucién de fechados asociados a megafauna, conchales de origen
marino, plantas domesticadas y tecnologia ceramica durante el intervalo temporal 15500-500 afios cal AP. La linea intermitente
muestra el limite entre la actual provincia del Neuquén y la de Mendoza.

Durante este mismo periodo también aparecen numerosos sitios con restos ceramicos
—autdctonos y aléctonos (ver 1.c)— para los cuales se cuenta con fechados absolutos. La
aparicion de este recurso tecnolégico es extensiva, en mayor o menor medida, a toda la region
analizada. Particularmente, la densidad de fechados asociados a cerdmica es considerablemente

alta en el cSCh, seguida por la del cMz, y relativamente baja en el cNCh (Figura 4.12 y Figura
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4.13; ver APENDICE 8). Si bien su distribucién no se limita a aquellos sectores donde se
encuentra presente evidencia de plantas domesticadas —i.e., se distribuye en sectores con
precipitacion media anual variable— su densidad es mayor donde ambas tecnologias se
superponen. En el sector chileno se encuentran escasos fechados absolutos asociados
simultdneamente a conchales y ceramica, casi todos ellos circunscriptos al ¢SCh. A su vez, no se

observan fechados con asociacién simultanea a conchales y plantas domesticadas.

Hacia el Holoceno Tardio en el NNqgn, los fechados asociados con ceramica se
encuentran distribuidos hacia los limites del area, encontrandose ausentes hacia el centro —en
coincidencia con el sector que exhibe una menor precipitacién media anual— y mas densamente
agrupados en el extremo sudoeste del drea (Figura 4.13). A su vez, la localizacidn de los fechados
asociados con vegetales domesticados se superpone con la distribucion de la cerdmica. En este
sentido, los dos sitios de donde proceden los Unicos fechados asociados a plantas domesticadas,
se encuentran en sectores caracterizados por ambientes con una precipitacion media anual

moderada/baja.

4.b.4  Sintesis de resultados

Variacién climatica espacial, en la productividad primaria y capacidad de

carga

e La productividad primaria neta varia principalmente en sentido este-oeste, alcanzando
valores mas altos en Chile y la Cordillera de los Andes, y mas bajos en la estepa del
noroeste de Patagonia. La estacionalidad de la temperaturay las precipitaciones medias
anuales fueron las dos variables bioclimaticas que mejor se correlacionaron con la

productividad primaria.

e En coincidencia con el resultado anterior, los valores mas elevados de biomasa total (B,)
se observaron para el Bosque Templado Valdiviano, ambiente para el que se estimaron
niveles elevados de productividad primaria neta (NPP) y precipitacion anual, con

baja/moderada estacionalidad en la temperatura.

e Las estimaciones de la biomasa maxima del guanaco limitada por la precipitacion
aumentan siguiendo un gradiente este-oeste, y alcanza los valores de densidad mas
elevados en el sector de la Estepa Patagdnica que limita con el Bosque Templado

Valdiviano.
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Cambios paleoclimaticos

Durante el Pleistoceno final la temperatura global, del hemisferio sur y la regional,
presenté los menores valores de la secuencia. Hacia la transicidn Pleistoceno-Holoceno
se produjo un acelerado incremento en la temperatura. En términos generales,
aumento a lo largo del Holoceno Temprano, mientras que, posteriormente, se mantuvo
una relativa estabilidad o bien un suave ascenso. Las curvas estimadas para el
porcentaje de cambio en la precipitacion media anual siguen, en términos generales, el

mismo patrén.

Los datos procedentes del registro polinico sefialan que desde el Pleistoceno final al
Holoceno Tardio se dio un aumento lento y progresivo de los bosques de Nothofagus y
una disminucion de las gramineas en las cercanias de las lagunas cordilleranas,
sugiriendo leves incrementos en la temperatura y humedad. Estos resultados son
consistentes con las curvas de temperatura y precipitacién simuladas y los modelos

bioclimaticos regionales.

Cambios espacio-temporales en los recursos explotados y la tecnologia

Cuatro cambios importantes para la ecologia humana ocurrieron a nivel regional. Los
dos mas tempranos involucran la desaparicion de la megafauna, que puede ser datada
en torno a los 9500 anos AP, y la aparicion de los conchales en la costa central de Chile
ca. 10000 afios AP. Los dos eventos mas tardios, también son peri-contemporaneos, ca.
3000 y 2500 afios AP para el surgimiento de la cerdmica y la aparicidon de las plantas

domesticadas, respectivamente.

Los dos eventos tempranos no se registran en el norte de Neuquén, siendo la aparicion
de la ceramicay la de plantas domesticadas relativamente mas recientes (ca. 1900 afios

AP) en comparacion con la fecha estimada a nivel regional.
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CAPITULO 5
CONSTRUCCION Y AJUSTE DE MODELOS
DEL CAMBIO DEMOGRAFICO
PARA LA REGION DE ESTUDIO
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En este capitulo se exploran las hipdtesis HO, H1 y H2 (seccidn 1.g). La HO afirma que e/
tamario de las poblaciones humanas aumentd a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno siguiendo
una trayectoria exponencial, sin limitantes externos, en la escala a) regional (noroeste de
Patagonia y centro de Chile), b) del norte de Neuquén, y c) de las otras dreas de la region. La H1
afirma que los cambios en el tamario de las poblaciones humanas en la escala a) regional, b) del
norte de Neuquén y c) de las otras dreas de la region a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno,
se vincularon principalmente con los cambios climdticos, y consecuentemente con otras
fluctuaciones ambientales relacionadas. Por otro lado, la H2, establece que las poblaciones
humanas en la escala a) regional, b) del norte de Neuquén y c) de las otras dreas de la region
aumentaron en tamafio hacia el Holoceno Tardio debido a la incorporacion de innovaciones
tecnoldgicas —e.g., morteros, cerdmica y plantas domesticadas—. En este contexto, el objetivo
del trabajo que se presenta en este capitulo es generar modelos fenomenoldgicos de la dindmica
demografica humana considerando diferentes valores de capacidad de carga del ambiente para
ser comparados con las estimaciones demograficas. Para ello, se exploré el modelo de
crecimiento exponencial (HO) de la poblacion para la regidn y para las escalas espaciales de
menor jerarquia, a partir de la base de datos de fechados absolutos generada (ver seccién 3.a.1).
A continuacion, se exploraron hipétesis alternativas que consideran una capacidad de carga del
ambiente variable (H1 y H2; modelo de crecimiento logistico y modelo continuo lineal por
tramos —CPL, Continuous Piecewise Linear—) y se compararon entre si todos los modelos
generados, mediante métodos de seleccion de modelos basados en la teoria de verosimilitud,
con la finalidad de realizar inferencias fiables sobre la demografia de las poblaciones humanas
prehistéricas de la region. Finalmente, se analizaron los mejores modelos seleccionados para la
regiony, en particular, para el norte de Neuquén en relacion con la distribucion temporal de los

principales recursos faunisticos y tecnoldgicos evidenciados en el registro arqueolégico.

5.A MATERIALES Y METODOS

5.2.1 Materiales

Base de datos y agrupamiento de los fechados

Para todos los andlisis realizados en este capitulo, se utilizaron los 1.076 fechados

absolutos geo-referenciados del rango temporal 15500-500 afios cal AP, procedentes de
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diversos sitios arqueoldgicos del noroeste de Patagonia y centro de Chile empleados en los
analisis del Capitulo 3 (Figura 3.1 y APENDICE 8). Como se indicé en el mismo, los fechados
radiocarbdnicos se calibraron empleando la curva SHCal 20 para el hemisferio sur (Hogg et al.,

2020).

A su vez, al igual que en los capitulos anteriores de esta tesis, los analisis se llevaron a
cabo en diferentes dominios o escalas espaciales: 1) regional —NOPat y cCh—, 2) las cinco areas
incluidas en la regién —cNCh, cSCh, cMz, SMz-NNgn y SNNgn-ORN—, y 3) el NNqgn (Tabla 3.2y
Figura 3.3).

5.a.2 Modelado

Generacién de modelos nulos

Como se menciond en los antecedentes (seccién 1.e) y en el Capitulo 4 (seccion 4.b.3),
la evidencia del registro arqueolégico de la regidn analizada sefiala una progresiva
intensificacidon en la explotacion de los recursos de subsistencia durante el Holoceno. A su vez,
teniendo en consideraciéon las potenciales pérdidas del registro arqueoldgico como
consecuencia de procesos tafondmicos (Williams, 2012), parece adecuado plantear como
modelo nulo el crecimiento exponencial de poblacidn de la region a lo largo de los 15.000 afios
analizados. Sin embargo, como paso previo a la consideracion de modelos mas complejos, se

aplicé un modelo demogréfico uniforme (Timpson et al., 2021).

El modelo nulo de crecimiento exponencial se puso a prueba para la region, para el
NNgn y para las dreas cNCh, cSCh, cMz, SMz-NNgn y SNgn-ORN. Se realizé una prueba de
simulacién SPD con 20.000 permutaciones —numero minimo ajustado empiricamente que
asegura la precisidon adecuada (Timpson et al., 2021)—, empleando la semilla 123 (Brest et al.,
2006). Se utilizdé un agrupamiento de 150 afios de los fechados calibrados en fases por sitio,
como en el caso de los analisis del Capitulo 3. Para esto se empled el paguete ADMUR v1.0.1 del
programa R v4.0.3 (R-Development Core Team, 2020; Timpson et al., 2021). Esta prueba genera
conjuntos de datos simulados bajo el modelo especificado a partir de los fechados, para los
cuales también construye una curva de Distribucién de Probabilidades Sumadas. Como
resultado de la comparacion de la curva real con las curvas simuladas se obtuvo un valorde py
los desvios positivos y negativos respecto del modelo nulo con un intervalo de confianza del

95%. El modelo exponencial se rechazé en aquellos casos en que el valor de p cayé mas alla del
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umbral de probabilidad de 0,05, concluyendo que los datos observados no estan respaldados
por la estadistica de prueba y son, en tal caso, muy poco probables. En otras palabras, no
constituyen un resultado razonable del modelo. Sin embargo, esta conclusiéon no deja una

explicacion alternativa plausible. Para ello se analizaron otros modelos.

Generacién de modelos alternativos

Modelo de crecimiento logistico

Como se menciond previamente en el Marco Conceptual (ver seccion 1.d1.d.2), en el
modelo de crecimiento logistico de la poblacién —que constituye una modificacion del
exponencial— se supone que los recursos son limitados (Mittelbach y McGill, 2019). En este
modelo alternativo se asume que a medida que crece la poblacidn, la tasa de crecimiento per
capita comienza a disminuir, debido al agotamiento de los recursos u otros efectos negativos
producto de la alta densidad de poblacidon. Para tener en cuenta esta retroalimentacion negativa
—i.e., la dependencia de la densidad—, en el modelo logistico se considera que tanto la tasa de
nacimiento como la de muerte son funciones lineales del tamafio poblacional (Roughgarden,

1979; Schacht, 1980; Mittelbach y McGill, 2019).

Modelos estadisticos o empiricos

A diferencia de lo asumido por los modelos tedricos, como el exponencial y el logistico,
la densidad poblacional fluctta a lo largo del tiempo siguiendo un patrén complejo. En los SPDs
analizados en el Capitulo 3, se observa que durante largos periodos |la densidad poblacional
cambia muy lentamente con el tiempo hasta que, aproximadamente a los 2500 afios AP en la
mayoria de los casos, se produce un aumento similar al exponencial. De este modo, el ajuste
con los modelos descritos mds arriba podria no resultar adecuado para las curvas completas.
Ademas, se observan aumentos y disminuciones parciales a lo largo de todo el periodo
analizado; en determinados momentos pueden ocurrir cambios abruptos en la pendiente de las
curvas demograficas, ya sea por aumentos o descensos de la poblacién. En este sentido, los
modelos CPLs constituyen la opcion mas adecuada (Timpson et al., 2021). En estos modelos los
parametros son las coordenadas de los puntos de articulacion —i.e., el tamafio poblacional
relativo (coordenada y) y el momento correspondiente (coordenada x)—. Estos puntos estan
conectados con tramos lineales de la curva empirica construida a partir de los fechados

absolutos. Por lo tanto, los CPLs representan una distribucién de probabilidad a partir de un
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numero pequeno de fases lineales o periodos articulados en puntos de inflexién o hinges de la
curva. Un CPL tendra 2n-1 parametros libres para n fases lineales (Timpson et al., 2021). Asi, un
CPL 2 tendra tres parametros libres correspondientes a la coordenada x del punto de inflexion
central y a dos valores de y independientes —dos de los tres que definen el pico en un periodo
dado—. Una vez definidos los CPLs para distintos nimeros de parametros, se emplean para

ajustar la curva demografica.

5.a.3 Ajustey Seleccion de Modelos

La seleccidén de modelos es una alternativa a la prueba de hipoétesis tradicional y brinda
una aproximacion mas flexible para las ciencias histdricas, donde el rechazo de la hipétesis nula
no permite avanzar de manera significativa en el conocimiento de un tema (Cleland, 2001). Por
ello, en este capitulo se optd por esta aproximacién que permite realizar inferencias confiables
a partir de las hipodtesis alternativas mejor ponderadas, clasificdndolas en funcién del soporte
relativo que reciban de los datos observados, o bien seleccionar un Unico mejor modelo en
apoyo de alguna hipdtesis en particular. El primer paso consistié en la seleccién de un conjunto
de hipétesis alternativas sobre el comportamiento de los datos, expresadas en términos de los
modelos exponencial, logistico y CPLs, para lo cual se identificaron las variables relevantes y las
funciones matematicas, y se ajustaron los modelos a los datos (Johnson y Omland, 2004).
Finalmente, se realizé la seleccion de modelos sobre la base de criterios estadisticos de Maxima
Verosimilitud (Maximum Likelihood —ML—) y, una vez calculada la verosimilitud, para penalizar
la complejidad del modelo, se aplicé el criterio de Schwarz, también conocido como Criterio de

Informacién Bayesiana —BIC—.

El método de ML es una herramienta matematica empleada para ajustar modelos a los
datos maximizando una funcidn de verosimilitud, que especifica la probabilidad de los valores
de ajuste de los pardmetros del modelo. Si se conoce la probabilidad individual de observar los
datos independientes de una distribucién de probabilidad para un modelo en particular, a
medida que el pardmetro cambia de valor, se generan diferentes distribuciones de probabilidad.
La Funcién Densidad de Probabilidad —FDP— total para todos los datos y parametros puede
expresarse como el producto de las FDPs de las observaciones individuales independientes. Para
algunos valores de los pardmetros se obtendran las FDPs mds probables, y hallar la funcién ML
consistird en encontrar la FDP que sea mas probable para que un modelo dado haya producido

los datos observados (Myung, 2003).
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El principio de Estimacion de Mdaxima Verosimilitud (Principle of Maximum Likelihood
Estimation —MLE—) desarrollado por Fisher (1925), establece que la FDP buscada corresponde
a la mayor verosimilitud de los datos observados, lo cual significa que debe buscarse el valor de
los pardmetros que maximizan la funcidén de verosimilitud. Los valores de los pardmetros
asociados con el maximo de la funcién de verosimilitud se denominan estimaciones de ML de
ese modelo, que resulta mayor cuanto mayor sea el nimero de pardmetros considerados en el

modelo.

Como se menciond previamente, para penalizar la complejidad creciente de los
modelos, se aplicé el BIC que permite rechazar los modelos plausibles mas complejos, buscando
el mas simple que provea un ajuste satisfactorio (Timpson et al., 2021). La expresidon matematica
de este criterio consta de un término de probabilidad logaritmica negativa que mide la falta de
ajuste, y un término de penalizacion que varia en funcién del tamafio de la muestra y el nUmero

de parametros del modelo (Johnson y Omland, 2004):

BIC = kin(n) - 2L

donde, n es el tamafio efectivo de la muestra —i.e., el nimero de fases—, k el nimero de
parametros, y L el logaritmo de ML. El modelo con el BIC mas pequefio corresponde al modelo

con el mejor ajuste a los datos.

Los modelos uniforme, exponencial, logistico y CPLs fueron ajustados a los conjuntos de
datos de fechados absolutos mediante la funcién de optimizacién de evolucién diferencial —
JDEoptim— del paquete DEoptimR v1.0-8 del programa R v4.0.3 (Brest et al.,, 2006; R-
Development Core Team, 2020). En este proceso se realizé la busqueda de los parametros ML
para cada uno de los modelos. El valor de BIC se obtuvo aplicando la ecuacién correspondiente
en el paquete de R ADMUR v1.0.1 (R-Development Core Team, 2020; Timpson et al., 2021).

Ambos criterios se calcularon para la region, las cinco areas y el NNgn.

Si bien usando los métodos ML y BIC se obtuvo el modelo que mejor se ajustara a los
datos, el mejor modelo seleccionado por BIC debid ser rechazado cuando los datos observados
resultaron poco probables al aplicarlo. Por tal razén, se realizd una nueva prueba de simulacidn
SPD —con 20.000 permutaciones, usando la misma semilla y el mismo agrupamiento de
fechados en fases por sitio que para el caso del modelo exponencial— para el modelo que mejor
se ajusto a las curvas SPD regional y del NNgn (Brest et al., 2006; Timpson et al., 2021). Como
se detalla a continuacién (seccién 5.b), los mejores modelos seleccionados resultaron CPLs, por

lo que fue posible calcular las fechas correspondientes a los puntos de inflexién de la curva del
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modelo y las tasas de crecimiento relativas por generacion de 25 afios para el ML. Esto se realizé
empleando un método iterativo basado en MCMC para los ML, con una cadena de 100.000
iteraciones, descartando las primeras 2.000, con el paquete de RADMUR v 1.0.1 (Hastings, 1970;
R-Development Core Team, 2020; Timpson et al., 2021).

5.a.4 Informacion contextual de los fechados vinculada a los cambios en las

estrategias de subsistencia

Junto con el mejor modelo seleccionado para la region y para el NNgn, se analizaron las
estimaciones medias obtenidas mediante los métodos de GRIWM (Bradshaw et al., 2012) y
Marshall (Marshall, 1997) para el momento en el cual dejé de utilizarse la megafauna como
recurso de subsistencia —i.e., su fecha de extincién— y la fecha de surgimiento de los conchales
(Heaton et al., 2020), la cerdmica y las plantas domesticadas, calculados en el Capitulo 4 (Tabla
4.4, Tabla 4.8, Tabla 4.9, Tabla 4.10 y APENDICE 8). En el caso de la fecha media estimada para
la aparicion de vegetales domesticados en el NNgn, se utilizé aquella estimada con el método
de Marshall (Marshall, 1997), por ser la mas conservadora. También se exploraron los mejores
modelos conjuntamente con las curvas SPD estimadas a partir de las sub-bases de datos de
fechados asociados a los diversos recursos y tecnologias, tanto a nivel regional como del NNgn

(Tabla 4.5 y Figura 4.12).

5.B  RESULTADOS

5.b.1 Andlisis Regional

En la Figura 5.1 se muestra la prueba de simulacion SPD realizada considerando un
modelo de crecimiento exponencial de la poblacién. Este modelo debié descartarse como
hipdtesis nula para explicar el comportamiento demografico de la region dado que brindé un
valor de p < 0,001. Hacia los 15500-12500 y los 8000 afios AP se observan desviaciones positivas
—por encima del 95% del intervalo de confianza— de la curva SPD regional respecto al modelo
exponencial. En esta figura también se observa que, con excepcion de una pequeia desviacidn
negativa a los ca. 7500 afios AP, el modelo exponencial se ajusta relativamente bien al SPD
regional hasta aproximadamente los 5000 afios AP. Por el contrario, entre los ca. 5500 vy los ca.

2000 afios AP la curva sigue una trayectoria por debajo del modelo nulo. Posteriormente, el SPD
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exhibe una fuerte aceleracion en su pendiente, elevandose por encima del intervalo de

confianza del 95% del modelo exponencial (Figura 5.1).

p<0,001

— — SPD (con media movil de 150 afnos)
- - SPD

0,0008

Modelo EXPONENCIAL
® 50% IC
75% IC
95% IC

» Por fuera del 95% IC

Probabilidad Sumada
0,0004
1

B

e I I
15000 12500 10000 7500 5000 2500 500

Anos cal. AP

Figura 5.1 Prueba de simulacién SPD para la regién considerando modelo exponencial. En rojo se muestran los desvios del SPD
regional respecto del modelo exponencial por fuera del 95% IC.

En la Figura 5.2 se muestran, junto con el modelo exponencial previamente analizado,
los modelos alternativos calculados para la regién. El modelo logistico describe un recorrido que
se superpone al del exponencial. Por su parte, el CPL 1 presenta una pendiente poco
pronunciada a lo largo de toda su trayectoria, con valores ligeramente superiores a los de la
curva correspondiente al modelo uniforme® para los Gltimos 7.000 afios analizados. Hasta los
ca. 3000 anos AP los CPLs 2, 3 y 4 presentan pocas diferencias, siendo el CPL 4 el modelo que
exhibe mayores valores. A partir del ca. 3000 AP, los CPLs 3 y 4 experimentan un primer
incremento en su pendiente, superponiéndose hasta el final del periodo analizado, mientras que
el CPL 2 exhibe un aumento mas pronunciado a partir de los ca. 2500 afos AP. Finalmente, los
CPLs 3 y 4 muestran un ultimo crecimiento en su pendiente hacia los ca. 1200 afios AP, mayor

que los experimentados por los demas modelos.

8 El modelo demografico uniforme se basa en la independencia temporal del crecimiento poblacional y no refleja eventos
demograficos ni fluctuaciones poblacionales dado que la tasa de crecimiento es nula (Timpson et al., 2021). En otras palabras, en
una poblacidn que se ajusta a este modelo, el nimero de nacimientos es igual al nUmero de muertes —y en el caso de una poblacion
abierta, la tasa de migracion y de emigracion también son equivalentes (saldo migratorio = 0)—, de modo que el nimero de
individuos permanece constante a lo largo del tiempo:

dN_O
dt
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Figura 5.2 Curva SPD regional, modelos uniforme, exponencial y logistico y los mejores cuatro CPL ajustados aleatoriamente a partir
de la muestra total de fechados absolutos de la regién.

Como puede apreciarse en la Tabla 5.1, el modelo CPL 3 es el que exhibe un mejor ajuste
con el SPD regional, dado que presenta el menor valor de BIC. En esta tabla se observa que a
medida que aumenta el nimero de parametros empleados por cada modelo, también lo hace
el valor de ML obtenido. Sin embargo, los resultados del BIC indican que si bien el modelo con
el mayor niumero de parametros —CPL 4— es seleccionado como el mejor segun el método de

ML, esto se debe a un sobreajuste del modelo a los datos (Tabla 5.1).

Modelo Parametros ML BIC
Uniforme 0 -6.683,507 13.367,01
Exponencial 1 -6.165,774 12.338,09
Logistico 1 -6.196,079 12.398,7
CPL1 1 -6.386,538 12.779,62
CPL2 3 -6.093,502 12.206,63
CPL3 5 -6.076,658 12.186,03
CPL4 7 -6.073,24 12.192,28

Tabla 5.1 Modelos demograficos estimados a partir de los fechados absolutos de la region, nimero de parametros correspondientes
a cada uno de ellos y valores de ML y BIC obtenidos.

A diferencia del modelo exponencial, la prueba de simulacién SPD para el CPL 3 obtuvo
un valor de p no significativo (< 0,484), por lo que este modelo podria ser considerado con
confianza como el mas adecuado para describir los cambios en la densidad poblacional humana
en laregidn (Figura 5.3). En la figura se observan unas pocas desviaciones significativas, aunque
de pequena magnitud, del SPD observado respecto del modelo CPL 3, las mas visibles en torno

a los ca. 7500, 3000, 1000 y 750 afios AP.
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Figura 5.3 Prueba de simulacion SPD para la regién considerando modelo CPL 3. En rojo se muestran los desvios del SPD regional
respecto del modelo CPL 3 por fuera del 95% IC.

Al explorar con mayor detalle el modelo CPL 3 (Tabla 5.2) es posible identificar tres fases
definidas por los cambios mds conspicuos en la pendiente de la curva. Entre estas fases se
observa un aumento progresivo en la tasa de crecimiento poblacional relativo por generacidn
(25 afios) a lo largo del tiempo. La primera abarca entre los ca. 15500 a los 3096 aiios AP y estd
asociada con una tasa de crecimiento relativo del 0,55%. La segunda, entre los 3096 y los 1120
anos AP, se corresponde con una tasa del 2,23%. Finalmente, la tercera fase, que se extiende

hasta el fin del periodo analizado, exhibe la mayor tasa de crecimiento relativo, siendo del

4,51%.
Fase lineal entre Inicio en afios AP Fin en afios AP Tasa de crecimiento relativo por
puntos de inflexion (95%IC) (95%IC) generacion de 25 afios (95%IC)

3096 0,55%
1(A-B) 15500 (4688-2780) (0,34-1,38)

2 (B-C) 3096 1120 2,23%
(4688-2780) (1757-962) (1,08-2,71)

1120 4,51%

-D !

3(cD) (1757-962) >00 (2,74-5,9)

Tabla 5.2 Resumen del mejor modelo CPL para la regidn, con las fechas de los puntos de inflexién en la pendiente de la curva y las
tasas de crecimiento para cada una de las fases definidas por estos quiebres. El intervalo de confianza del 95% se expresa en
cuantiles.

Por ultimo, en la Figura 5.4 se presentan los puntos de inflexién B y C del modelo CPL 3,
las curvas SPD estimadas a partir de los fechados absolutos asociados a los diferentes recursos,

y las fechas medias estimadas a partir de los métodos de Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM
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(Bradshaw et al., 2012) para el fin del registro de la megafauna, el comienzo del registro de los
conchales, y el surgimiento de la cerdmica y la aparicidon de vegetales domesticados a nivel

regional (ver Tabla 4.8 y Tabla 4.9).
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Figura 5.4 Puntos de inflexién del modelo CPL 3 para la regidon. También se muestran los SPDs construidos a partir de los fechados
absolutos regionales asociados a megafauna, conchales, ceramica y plantas domesticadas, y las fechas de extincién de la megafauna
y de aparicion del resto de estos recursos, estimadas a partir de los métodos de Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM (Bradshaw et
al., 2012).

Como se indico en el Capitulo 4, se observa que a nivel regional, la fecha media estimada

para la desaparicion de la megafauna de los contextos arqueoldgicos, ocurre poco después de
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la aparicion de los primeros registros esporadicos de conchales. Estos recursos marinos
comienzan a aparecer en el registro con una mayor densidad a partir de ca. 8000 afios AP (ver
también Figura 4.13). La curva SPD correspondiente presenta una disminucién en su pendiente
hacia los ca. 3000 afios AP, coincidiendo con el momento en el que se registra el punto de
inflexiéon B del CPL 3 y la fecha media estimada para el inicio del registro de la cerdmica en la
regién (Tabla 5.2 y Figura 5.4). Con posterioridad a la aparicion de restos de vegetales
domesticados, se produce el punto de inflexion C del CPL 3 (Figura 5.4 y Tabla 5.2). En este
momento, los SPDs construidos a partir de los fechados absolutos asociados a conchales, cerdmica

y plantas domesticadas experimentan un marcado incremento en su pendiente (Figura 5.4).

5.b.2 Comparaciones entre dreas

En la Figura 5.5 se presenta la prueba de simulacion SPD para el modelo de crecimiento
exponencial para cada una de las cinco dreas que conforman la regién bajo estudio. Como puede
observarse en esta figura, este modelo pudo rechazarse para el ¢SCh con un elevado nivel de
confianza, debido a que se obtuvo un valor de p < 0,004. El SPD construido a partir de los
fechados absolutos de esta drea es muy semejante al estimado para la region en su totalidad
(Figura 5.1), presentando desviaciones —respecto del 95% del intervalo de confianza— positivas
a los ca. 15000-12500, y negativas a los ca. 4000-2000 y 1000-500 afios AP (Figura 5.5). Por el
contrario, para el cNCh se obtuvo un valor de p no significativo (p < 0,053), por lo cual modelo
considerado no pudo rechazarse. Sin embargo, en el SPD correspondiente, se perciben
desviaciones positivas —ca. 11000-10500, 6000 y 1000-500 aifios AP— y negativas —ca. 5000-
4500 y 3500-2500 afios AP— respecto de la hipdtesis de crecimiento exponencial. Como se
detallé previamente, esta curva exhibe marcadas diferencias con el SPD regional a lo largo de
toda la secuencia temporal analizada (Figura 3.7), si bien, al igual que el cSCh, experimenta un
marcado incremento en su pendiente con posterioridad a los ca. 2000 afios AP (Figura 5.5). El
modelo tampoco pudo descartarse para ninguna de las dreas del sector argentino, dado que en
los tres casos se obtuvo un valor de p no significativo (Figura 5.5). Particularmente, el SPD del
cMz (p < 0,063) presenta un patron muy semejante al del cSCh y al regional respecto del modelo
exponencial —con desviaciones positivas hacia los ca. 1000-500 afios AP y negativas hacia los
ca. 5500-4500 afios AP. No obstante, hacia el inicio de la secuencia presenta desviaciones
positivas mas tardias —ca. 10000 afios AP—. El SPD correspondiente al SNgn-ORN (p < 0,128),
presenta semejanzas con estas tres uUltimas curvas, aunque con desviaciones menos marcadas

respecto del modelo exponencial. Al igual que al nivel regional, para el SNqn-ORN también se
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percibe una desviacidn positiva en torno a los 9000 afios AP, no visible en el cSCh y cMz. Cabe
destacar que las dreas que presentan un comportamiento muy semejante en la prueba de
simulacién SPD son las que mayor numero de fechados absolutos incluyeron en su estimacion.
Por ultimo, la curva SPD del SMz-NNgn (p < 0,485), que también se ajusta al modelo exponencial,
con desviaciones positivas —ca. 9500-7500 y 1500-500 aiflos AP— y negativas —ca. 2500 afios

AP—, presenta mayores similitudes con el del cNCh.
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Figura 5.5 Prueba de simulacion SPD para las distintas areas analizadas. En rojo se muestran los desvios del SPD de cada area
respecto del modelo exponencial por fuera del 95% IC.

El modelo exponencial y los alternativos para cada una de las dreas se muestran en la
Figura 5.6. En términos generales se aprecia que, al igual que lo observado a nivel regional, los
modelos CPLs con mayor nimero de pardmetros —CPL 2, 3 y 4— son los que mejor se ajustan a
los SPDs de las diferentes areas. EI modelo nulo de crecimiento uniforme, el modelo logistico y

el modelo alternativo CPL 1 en ninglin caso se asemejan a las curvas SPD.

159



Probabilidad Sumada

Probatilidad Sumada

0,001

0,001

0,0004

B ——
T T T . T T T L) T v
15000 12500 10000 7500 5000 2500 500 15000 12500 10000 7500 5000
Aflos cal AP Afos cal, AP
SMz-NNgn
J
/ A v'/
y.
& {
/
e — = —
T T T T — T - T T T T T T
15000 12500 10000 7500 5000 2500 50 15000 12500 10000 7500 5000 2500 500
Aflos cal AP Afios cal. AP
-]
R
® &
E 2 Eo |
Exponencial - )
2 /
: /
L 7 45 4
CPL g —d
a ‘_41‘ =
T T T T T T
15000 12500 10000 7500 5000 2500 500
Afios cal. AP

Figura 5.6 Curva SPD de cada una de las dreas analizadas, modelos uniforme, exponencial y logistico y los mejores cuatro CPL

ajustados aleatoriamente a partir de las muestras de fechados absolutos de cada drea.

Al explorar el ajuste de los diferentes modelos mediante los valores obtenidos por los

métodos de ML y BIC (Tabla 5.3), se confirma en forma parcial lo previamente observado en la

Figura 5.6. Para todas las dareas, los valores del ML indican que el modelo de crecimiento

poblacional alternativo mas plausible es el CPL 4, que es aquel que emplea el mayor nimero de

parametros (Tabla 5.3). Al considerar los valores del BIC, el CPL 3 es el mejor modelo para el

cNCh, el cSCh y el cMz, mientras que para el SNNgn-ORN es el CPL 2. Sin embargo, para el SMz-

NNgn se observa una discrepancia mas conspicua entre los resultados obtenidos mediante los

dos métodos de ajuste. En este caso, el modelo exponencial es el mejor modelo posible segln

el valor de BIC. Este resultado, que concuerda con el obtenido en la prueba de simulacién SPD,

sugiriendo un sobreajuste del CPL 4 en el SMz-NNqgn (Figura 5.5 y Tabla 5.3).
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cMz SMz-NNqgn
Modelo | Par. ML BIC ML BIC ML BIC ML BIC ML BIC
Uniforme 0 -404,3467 808,6935 -2.651,107 5.302,214 -1.279,519 2.559,039 -933,4916 1.866,983 -1.424,658 2.849,316
Exp. 1 -399,4557 802,6491 -2.432,711 4.871,039 -1.153,438 2.313,421 -865,8894 1.736,353 -1.302,595 2.610,187
Logistico 1 -399,6028 802,9433 -2.448,991 4.903,598 -1.159,725 2.325,995 -867,5466 1.739,688 -1.306,809 2.618,616
CPL1 1 -399,1241 801,986 -2.539,145 5.083,908 -1.213,868 2434,28 -889,7772 1.784,129 -1.353,659 2.712,315
CPL2 3 -392,7755 796,7639 -2.378,912 4.774,674 -1.141,254 2302,140 -862,9358 1.739,596 -1.294,826 2.604,644
CPL3 5 -385,9027 790,4937 -2.367,137 4.762,359 -1.131,826 2.296,3710 -860,2074 1.743,288 -1.290,452 2.605,889
CPL4 7 -383,5938 793,3514 -2.362,302 4.763,922 -1.130,187 2.306,181 -858,851 1.749,725 -1.288,728 2.612,436

Tabla 5.3 Modelos demograficos estimados a partir de los fechados absolutos de las dreas analizadas, nimero de pardmetros
correspondientes a cada uno de ellos y valores de ML y BIC obtenidos.

5.5.3  Andlisis del norte de Neuquén

En la Figura 5.7 se observa que, a diferencia del caso regional, para el NNqn la prueba

de simulacién SPD bajo un modelo de crecimiento exponencial de la poblaciéon obtuvo un valor

de p < 0,599, por lo que este modelo nulo no pudo descartarse. La curva SPD del NNgn presenta

similitudes con las estimadas para el cNCh y el SMz-NNgn —para las cuales tampoco pudo

descartarse el modelo exponencial—. Se aprecian desviaciones positivas —por encima del 95%

del intervalo de confianza— respecto al modelo nulo hacia los ca. 8000-7500. Con posterioridad

a este momento, hasta los ca. 3000 afios, los valores del SPD del NNgn se mantienen dentro del

intervalo de confianza del 95% del modelo. Entre los ca. 2700-2000 afios AP la curva SPD exhibe

desviaciones negativas significativas respecto del modelo, mientras que hacia el final de Ia

secuencia temporal analizada —ca. 1000 afios AP— se observa una ultima desviacidn positiva

(Figura 5.7).
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Figura 5.7 Prueba de simulacién SPD para el NNgn considerando modelo exponencial. En rojo se muestran los desvios del SPD del
NNqn respecto del modelo exponencial por fuera del 95% IC.
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En la Figura 5.8 se muestran el modelo uniforme, exponencial y logistico, junto a los
modelos alternativos estimados para el NNgn. Como en el caso regional, el modelo logistico
describe un recorrido superpuesto al del exponencial, y el CPL 1 presenta una pendiente suave
y valores ligeramente superiores a los de la curva del modelo uniforme para los dltimos 7.500
anos analizados. Las principales diferencias entre los modelos se observan con posterioridad a
los ca. 4500 afios AP. Para esa fecha, el CPL 4 muestra un marcado descenso en su pendiente
hasta los ca. 2300 afios AP. Posteriormente, los CPL 2, 3 y 4 experimentan un pronunciado

aumento en su pendiente hasta los 500 afos AP.
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Figura 5.8 Curva SPD del NNgn, modelos uniforme, exponencial y logistico y los mejores cuatro CPL ajustados aleatoriamente a
partir de la muestra total de fechados absolutos del NNgn.

Los valores de MLy BIC obtenidos para los diferentes modelos explorados para el NNgn
se presentan en la Tabla 5.4. Segun el método de BIC, el modelo que mejor se ajusta al SPD del
NNgn es el exponencial, al igual que para el SMz-NNqgn (Tabla 5.3). Este resultado puede estar
relacionado con el nimero de fechados disponibles para esta drea. A su vez, al considerar el
valor obtenido por el método de ML, el mejor modelo es el que incluye el mayor nidmero de
parametros —CPL 4—, aunque el resultado del BIC muestra que el mismo estd sobreajustando

el modelo al SPD.
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Modelo Parametros ML BIC
Uniforme 0 -606,5415 1.213,083
Exponencial 1 -571,0783 1.146,3
Logistico 1 -571,6333 1.147,41
CcPL1 1 -580,7615 1.165,666
CPL2 3 -568,9391 1.150,308
CPL3 5 -567,2587 1.155,233
CPL4 7 -565,5064 1.160,015

Tabla 5.4 Modelos estimados a partir de los fechados absolutos del NNgn, nimero de parametros correspondientes a cada uno de
ellos y valores de ML y BIC obtenidos.

Con la finalidad de calcular las tasas de crecimiento relativo de la poblacidn, se llevé a
cabo una prueba de simulaciéon SPD para ajustar un modelo CPL. Dado que el BIC indicd un
sobreajuste del CPL 4 seleccionado por el ML como el mejor modelo posible, se selecciond un
modelo con un menor numero de parametros que describiera apropiadamente el
comportamiento de la curva empirica. Estos resultados se exhiben en la Figura 5.9. En esta
prueba se obtuvo un valor de p < 0,932, por lo que este modelo alternativo tampoco pudo
descartarse para el NNqgn. Se observan unas pocas desviaciones significativas del SPD respecto

del modelo CPL, la mds conspicua hacia los ca. 7500 afios AP.
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Figura 5.9 Prueba de simulacién SPD para el NNgn considerando modelo CPL 3. En rojo se muestran los desvios del SPD del NNgn
respecto del modelo CPL 3 por fuera del 95% IC.

En la Tabla 5.5 se muestran las tres fases del modelo CPL definidas a partir de los
mayores cambios en la pendiente de la curva. Al comparar las fases definidas en los CPL para la
region y el NNgn, la principal diferencia que se observa es la extension temporal de cada una de

ellas (Tabla 5.2 y Tabla 5.5). Para el NNqn, las dos primeras fases tienen aproximadamente la
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misma extensién mientras que a nivel regional la primera fase es considerablemente mas larga

que la segunda.

e:::: I':::s Inicio en afios AP Fin en aiios AP Tasa de crecimiento relativo por
de ianI)exién (95%IC) (95%IC) generacion de 25 aiios (95%IC)
9785 2,56%
i, 15500
1(A-B) (15110-1874) (-13,99-4,06)
9785 2125 0,61%
2(B-C)
(15110-1874) (8412-500) (-2,15-55,57)
2125 2,17%
- 500
3(¢-D) (8412-500) (-100-4,11)

Tabla 5.5 Resumen del modelo CPL 3 para el NNgn, con las fechas de los puntos de inflexién en la pendiente de la curva y las tasas
de crecimiento para cada una de las fases definidas por estos quiebres. El intervalo de confianza del 95% se expresa en cuantiles.

A diferencia de lo observado para la region en su conjunto, en el NNgn no se observa
un aumento progresivo y lineal en la tasa de crecimiento poblacional relativo entre las fases. La
primera —15500-9785 aflos AP— presenta una tasa del 2,56%. Entre ésta y la segunda fase —
9785-2125 afios AP— hay una disminucion en el crecimiento poblacional hasta una tasa del
0,61%. Por el contrario, al pasar de la segunda a la tercera fase —2125-500 aifios AP— se observa
un incremento respecto del periodo anterior, con valores del 2,17%. Si bien esta proporcién de
aumento es mayor que la alcanzada a nivel regional, cabe destacar que el NNqn parte de una

tasa mayor en la primera fase y alcanza una menor hacia la tercera (Tabla 5.2 y Tabla 5.5).

Finalmente, en la Figura 5.10 se exploran los SPDs estimados a partir de los fechados
absolutos asociados a los diferentes recursos en el NNgn. El punto de inflexiéon B del CPL 3 se
produce poco después del afio 10000 AP, mucho mas tempranamente que a nivel regional
(Figura 5.4 y Figura 5.10). La estimacion de la fecha del punto de inflexiéon C es mas precisa que
la del punto de inflexion B del NNgn y que los puntos de inflexidon By C de la regién, dado que
el primero esta centrado en un histograma de mayor curtosis que todos ellos. Cabe destacar que
es peri-contemporaneo a las fechas medias de aparicion de la cerdmica y los vegetales
domesticados en el area, estimadas mediante los métodos de GRIWM (Bradshaw et al., 2012) y
de Marshall (Marshall, 1997). Finalmente, se puede resaltar que con posterioridad al punto de
inflexion C, los SPDs construidos a partir de los fechados absolutos asociados a ceramica y

plantas domesticadas exhiben sus mayores valores de densidad.
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Figura 5.10 Puntos de inflexion del modelo CPL 3 para el NNgn. También se muestran los SPDs construidos a partir de los fechados
absolutos del drea asociados a ceramica y plantas domesticadas, y las fechas de aparicion de estos recursos estimadas a partir de
los métodos de Marshall (Marshall, 1997) y GRIWM (Bradshaw et al., 2012).
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5.b.4 Sintesis de los resultados

Modelado demografico a escala regional

Los cambios en la densidad poblacional a escala regional no se ajustaron al modelo nulo
de crecimiento exponencial. Tampoco pudieron ser explicados por un modelo logistico,
sin embargo, mostraron buen ajuste a un modelo empirico de tres fases. Estas fases
muestran tasas de crecimiento poblacional que se incrementan progresivamente a lo
largo del tiempo, siendo la ultima la que exhibe un crecimiento relativo

significativamente alto.

El punto de inflexién entre la primera y segunda fase ocurre alrededor de 3000 afios AP
coincidiendo con la aparicidon de la tecnologia cerdmica y las plantas domesticadas a
escalaregional. Para el momento en que se registra el cambio entre la segunday tercera
fase, las plantas domesticadas y la ceramica se encuentran presentes a lo largo de la

region, inclusive en el norte de Neuquén.

Modelado demografico a escala espacial de las areas

Las simulaciones no permitieron descartar el modelo de crecimiento exponencial de la
poblacidn para la mayor parte de las dreas estudiadas. Sin embargo, el criterio BIC para
la seleccién de modelos sugiere que el modelo nulo sélo presenta un buen ajuste para
el sur de Mendoza-norte de Neuquén, mientras que para las otras areas el mejor ajuste
es presentado por un modelo empirico de dos o tres fases. Esto ultimo coincide con lo

observado a escala regional.

Para el caso del norte de Neuquén un modelo de tres fases también mostré un buen
ajuste a los datos. Es destacable que la ultima inflexion registrada por el modelo, donde
se produce un aumento significativo en la tasa de crecimiento poblacional, coincide con

la aparicién de recursos vegetales domesticados y la ceramica en el area.
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6.A CAMBIOS TEMPORALES EN LA DEMOGRAFIA INFERIDOS A PARTIR DE DATOS
MOLECULARES Y FECHADOS ABSOLUTOS

Uno de los objetivos especificos de esta tesis fue estudiar el patron de cambio en el
tamafio absoluto —i.e., densidad— vy relativo de las poblaciones del norte de Neuquén vy la
regién (noroeste de Patagonia y centro de Chile), durante el Pleistoceno final-Holoceno,
mediante el empleo de genealogias estimadas a partir de ADN mitocondrial (ADNmt) moderno
y de la distribucion temporal de fechados absolutos. En este apartado se discuten y comparan

los resultados obtenidos mediante ambos indicadores.

Las curvas demograficas regionales estimadas a partir de secuencias moleculares (BSP)
y de fechados absolutos (SPD) (ver APENDICE 9) mostraron trayectorias semejantes para
algunos periodos y diferentes para otros. En general estas curvas coinciden en mostrar una baja
densidad poblacional en la transicién Pleistoceno final-Holoceno Temprano, seguida por un
aumento demografico durante el Holoceno Medio. Este aumento observado durante el
Holoceno Medio se registra mas tempranamente en la curva BSP que en la curva SPD, y resulta
mas pronunciado en la primera. En particular, entre los estudios basados en datos moleculares
y los de fechados absolutos existe acuerdo en que en el noroeste de Patagonia tuvo lugar un
proceso de expansién demografica durante este periodo. Los trabajos previos basados en datos
moleculares, como los realizados por Bodner y colaboradores (2012) y de Saint Pierre y
coautores (2012a), han sugerido una gran diversificacion de los linajes mitocondriales mas
frecuentes descriptos para la regién —D1g, B2i y C1b13— que habrian surgido después de los
5000-3500 afios AP. Esto fue interpretado como el resultado de un aumento demografico
durante el Holoceno Medio (de Saint Pierre et al., 2012a). También empleando datos
moleculares otros autores registraron una expansién demografica en el Holoceno Medio, pero
propusieron una fecha mds antigua—ca. 6.500 afios AP— que la planteada en trabajos previos

(Perez et al., 2016a; Perez et al., 2017; Bernal et al., 2018).

Asimismo, empleando fechados radiocarbdnicos algunos autores han sugerido fechas
similares para el aumento demografico del Holoceno Medio, hacia los 6000 afios AP, con
posterioridad a un cuello de botella poblacional detectable en el registro arqueolégico como un
hiato (Barberena et al., 2017b). No obstante, otros investigadores han observado que el
incremento demografico de este periodo habria ocurrido en momentos mas recientes, con
posterioridad a los 5000 afios AP (Gil et al., 2005). Por otro lado, los andlisis de Perez y

colaboradores (Perez et al., 2016a; Perez et al., 2017) a partir de fechados radiocarbdnicos
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mostraron un patréon semejante al descripto anteriormente para la regidn, sefialando una
relativa estabilidad demografica en la transicion Pleistoceno-Holoceno y un crecimiento lento
pero continuo durante el Holoceno Medio. Sin embargo, los resultados de estos trabajos
estiman una fecha mas antigua para el aumento demogréfico ocurrido durante el Holoceno
Medio, en torno a los ca. 7500-7000 aios AP, en concordancia con las estimaciones regionales

obtenidas a partir de los fechados absolutos de esta tesis.

Durante el Holoceno Tardio las curvas inferidas a partir de fechados absolutos muestran
un ultimo incremento poblacional, mas abrupto en algunas areas que en otras, pero que no es
claramente observable en las curvas construidas a partir de datos moleculares. Esta diferencia
entre los resultados de las estimaciones demograficas realizadas a partir de ambos indicadores
podria deberse a que mientras que los datos moleculares son muy informativos sobre los
procesos demograficos relativamente antiguos, resultan en una confiabilidad menor para
aquellos mas recientes debido a la probable reduccion en la diversidad de linajes mitocondriales
a partir de la llegada de los espafioles (Perez et al., 2017). En este sentido, las estimaciones
obtenidas con datos de ADNmt moderno deben interpretarse con cautela porque resultan de
los linajes moleculares supervivientes hasta la actualidad (Quental y Marshall, 2010; Molak et
al., 2015; Perez et al., 2016a). Adicionalmente, las diferencias encontradas podrian estar
relacionadas con el grado de informacidn que presenta la regién de control del ADNmt para la
estimacion genealdgica (Postillone y Perez, 2017). La obtencién de estimaciones mds robustas
del tamafio de la poblacion empleando datos moleculares podria lograrse mediante el analisis
de multiples regiones del genoma nuclear y/o la incorporaciéon de muestras de ADN antiguo lo
gue aumentaria la probabilidad de estudiar la variacidn presente en los linajes extintos (Heled y

Drummond, 2008; Molak et al., 2015).

Por otro lado, la mayor densidad poblacional en el Holoceno Tardio estimada mediante
fechados absolutos podria estar relacionada con procesos tafondmicos (Surovell et al., 2009;
Perez et al., 2017). En este sentido, se ha sefialado que diversos procesos tafondmicos o
destructivos podrian afectar los patrones de distribucién de fechados de manera no uniforme,
espacial o temporalmente (Surovell y Brantingham, 2007; Allison y Bottjer, 2010). Sin embargo,
otros trabajos han observado que las curvas demograficas estimadas a partir de fechados
calibrados crudos y de fechados calibrados corregidos considerando el efecto del sesgo
tafondmico mediante diversos métodos, presentan tendencias demograficas similares (Munoz
et al., 2010; Chaput y Gajewski, 2016; Perez et al., 2016b; Zahid et al., 2016). En esta tesis el

problema de los sesgos tanto tafondmicos como de muestreo fue abordado efectuando
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multiples controles. Para ello, se analizd un gran nimero de fechados absolutos de modo tal que
permitiera garantizar la representatividad del muestreo y se considerd el tipo de materiales
fechados. Asimismo, se controld la influencia de fechados estimados con intervalos de confianza
amplios, del efecto de reservorio y de los intereses particulares de los investigadores en la
intensidad de trabajo en un drea determinada (Dincauze, 1984; Tallavaara et al., 2010; Prates et
al., 2013). Adicionalmente, para estimar y comparar curvas demograficas a partir de fechados
absolutos se empled una aproximacién que suaviza el efecto de fechados repetidos de un mismo
sitio arqueolégico y apunta a los cambios de tasa de crecimiento demografico dentro y entre
areas, mas que al registro de la densidad absoluta (Crema et al., 2016; Crema y Bevan, 2021).
Dados los rigurosos controles metodoldgicos efectuados y la aproximacion utilizada, es posible
considerar que el patréon de cambio en la tasa de crecimiento registrada para el Holoceno Tardio,

y en general para aquel obtenido a lo largo del tiempo, presenta una alta robustez.

La curva demografica inferida para el norte de Neuquén a partir de todas las secuencias
moleculares exhibié un patrén semejante al regional, aunque con valores de tamafio poblacional
efectivo femenino mads altos durante el Pleistoceno final, y semejantes durante el Holoceno
Medio, indicando un acelerado incremento demografico durante este periodo. Al igual que en
el caso regional, no se observd crecimiento poblacional durante el Holoceno Tardio. La curva
para el norte de Neuquén estimada a partir de las secuencias asignadas a haplotipos especificos
para la regién mostré una tendencia semejante a la regional hasta comienzos del Holoceno
Medio, presentando luego un crecimiento menos marcado que el exhibido por la curva regional.
Cabe destacar que todas las curvas BSP regionales, del norte de Neuquén y del noroeste de
Patagonia son mds semejantes entre si que con las del centro de Chile. Los intervalos de
confianza de todos los BSP estimados se superponen mostrando que no existen diferencias

significativas entre las estimaciones a diferentes escalas espaciales.

La curva del norte de Neuquén estimada a partir de fechados absolutos mostré una baja
densidad poblacional durante el Pleistoceno final-Holoceno Temprano, un progresivo
incremento hacia mediados del Holoceno Medio y una expansién poblacional significativa hacia
el Holoceno Tardio. A diferencia de la curva regional, exhibié valores de menor densidad
poblacional a lo largo de toda la secuencia temporal analizada y un crecimiento menos
pronunciado hacia el Holoceno Tardio (APENDICE 9). Es decir, la curva del norte de Neuquén
estimada a partir de fechados absolutos se aparta de la tendencia exhibida por el noroeste de
Patagonia y la regién en su conjunto. Mientras que la expansién demogréfica del Holoceno

Medio en el noroeste de Patagonia ha sido ampliamente discutida, como ya se menciond
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previamente, el incremento demografico para el Holoceno Tardio detectado con los datos de
fechados absolutos ha sido observado para el norte de Neuquén, asi como para Neuquén en su
totalidad, a partir de diferentes lineas de evidencia arqueolédgica —e.g., analisis liticos y de
patrones de asentamiento (Crivelli Montero y Fernandez, 2004; Clneo et al., 2016), anilisis
espacio-temporal de fechados radiocarbdnicos (Gorddn et al., 2019b; Llano et al., 2020), y

analisis de secuencias crono-estratigraficas (Barberena, 2015)—.

Al igual que lo observado en trabajos previos, los haplotipos D1g y C1b13 resultaron los
mas frecuentes en el norte de Neuquén, sugiriendo que una gran proporcién de la variacién
mitocondrial presente en las poblaciones modernas de este sector se origind durante el
poblamiento de la regién en el Pleistoceno final-Holoceno Temprano (Perez et al., 2016a;
Postillone et al., 2020). Particularmente, el haplotipo D1g se habria diferenciado hace ca. 15.000
afios mientras que el C1b13 hace ca. 12.000 afos en una poblacidén en expansién (Bodner et al.,
2012; de Saint Pierre et al., 2012a). En las redes moleculares obtenidas en esta tesis se observo
gue las muestras correspondientes al haplotipo C1b13 conforman el nodo de mayor tamafio —
principalmente constituido por muestras del centro de Chile— con el mayor nimero de
conexiones con haplotipos derivados, diferenciados por un bajo nimero de mutaciones,
procedentes de diversas localidades. Este resultado se corresponde con un haplotipo en
expansion. Por su parte, los nodos que le siguen en tamafio corresponden a los del haplotipo
D1g, que también incluyen muestras principalmente de origen chileno, sugiriendo su mayor
antigliedad respecto de variantes mas modernas. En las redes también se observd que la
mayoria de las secuencias obtenidas a partir de individuos muestreados en el norte de Neuquén
no se agrupan en nodos de gran tamafio, sugiriendo que el patréon de expansién poblacional
observado en las curvas demograficas estimadas a partir de datos moleculares para el norte de

Neuquén estaria reflejando un incremento ocurrido en el centro de Chile.

El patrén observado en el norte de Neuquén podria ser consecuencia del efecto del flujo
génico entre las poblaciones de las dreas que componen la regién en su totalidad en momentos
tardios, resultando en una mayor diversidad de linajes mitocondriales a nivel local. El impacto
de este factor microevolutivo no habria sido homogéneo a lo largo de toda la region. En este
sentido, en el norte de Neuquén las elevadas altitudes de la Cordillera de los Andes y la
Cordillera del Viento podrian habrian restringido el flujo génico, mientras que en el sur de
Neuquén, la presencia de pasos transcordilleranos de menor altura habria facilitado el flujo
génico con las poblaciones de la Araucania chilena (Pérez y Erra, 2011; Cobos y Bernal, 2017;

Perez et al., 2017; Bernal et al., 2018; Postillone et al., 2020). Un andlisis previo realizado en la
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regién por Postillone y colaboradores (2020), indicé una proporcién diferente de haplotipos
entre las poblaciones situadas a ambos lados de la Cordillera del Viento en el norte de Neuquén,
siendo la poblacion del oeste mdas semejante a la chilena y la poblacion del este mas parecida a

la del sur de Mendoza. Sin embargo, la variacidn entre todas estas areas fue relativamente baja.

De acuerdo con los resultados de esta tesis, las distribuciones temporales de frecuencias
de fechados presentan una mayor sensibilidad para realizar inferencias demograficas en las
escalas espaciales menores. Es decir, a escalas espaciales pequeias —noroeste de Patagonia,
centro de Chile y norte de Neuquén—, se observd una sobrestimacion relativa del tamafio
poblacional al emplear datos moleculares. Por otro lado, las curvas estimadas a partir de
fechados absolutos del noroeste de Patagonia y el centro de Chile mostraron un patréon de
cambio similar al regional. Sin embargo, este patrdon exhibioé diferencias en la densidad absoluta.
En este sentido, en el sector argentino se detectaron valores de densidad mas elevados en
comparacién con el sector chileno para la mayor parte del Holoceno (APENDICE 9). A diferencia
de estos resultados, las curvas estimadas a partir de genealogias moleculares para el noroeste
de Patagonia y norte de Neuquén sugirieron valores de tamafio poblacional superiores a los
estimados para toda la regidn y para la mayor parte del periodo analizado, un resultado que
carece de sentido si no se considera la existencia de altos niveles de flujo génico. Ademas, la
curva estimada para el centro de Chile exhibié los niveles de tamafio poblacional mas bajos a lo
largo de toda su trayectoria, nuevamente un resultado que solamente tiene sentido si se acepta
gue el flujo génico fue principalmente en la direccién oeste-este, a través de las cordilleras de
los Andes y del Viento (Postillone et al., 2020). Particularmente, se han postulado niveles de
flujo génico regional de intensidad variable entre las poblaciones del norte de Neuquén, el
centro de Chile, el sur de Mendoza, el sur de Neuquén y el oeste de Rio Negro, promoviendo
una mayor diversidad de linajes mitocondriales a nivel local; en este contexto, también se ha
sugerido que las poblaciones del centro de Chile, el sur de Neuquén y el oeste de Rio Negro
habrian constituido una unidad poblacional manteniendo elevados niveles de flujo génico
(Postillone et al., 2020). Debido a que para la estimacién de curvas demograficas a partir de
secuencias mitocondriales se asume que el muestreo es realizado en una poblacidon panmictica
cerrada, la existencia de flujo génico infringe uno de los presupuestos centrales del método
(Drummond et al., 2005). De este modo, los datos moleculares obtenidos en esta tesis no
brindan estimaciones robustas a escalas espaciales menores, tal como la del norte de Neuquén,
para discutir los cambios demograficos de las poblaciones pasadas. Mas aun, la curva obtenida
para el norte de Neuquén podria considerarse un reflejo de la regional, inferida a partir de un

submuestreo representativo de la diversidad mitocondrial presente en la region. Esto, sumado
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a que en las curvas inferidas a partir de fechados absolutos se observé un incremento
poblacional en el Holoceno Tardio que no fue detectado por los andlisis de datos moleculares,
condujo a que en este trabajo la discusién del proceso de cambio demografico a escalas locales,

o a escala de dreas geograficas, se realice sobre la base de los resultados de fechados absolutos.

6.8 CAMBIOS ESPACIALES PARA DIFERENTES PERIODOS EN LA DEMOGRAFIA INFERIDOS A
PARTIR DE FECHADOS ABSOLUTOS

En esta tesis la variacion espacio-temporal de la densidad humana empleando fechados
absolutos mostrd niveles demograficos bajos en la region analizada durante el periodo que
abarca el Pleistoceno final (ca. 15500-11700 afios AP). Esto coincide en parte con lo propuesto
por Borrero (1994-1995) y Briones y Lanata (2002) quienes plantearon que las poblaciones
humanas que habitaron la Patagonia desde el Pleistoceno final hasta el Holoceno Tardio habrian
constituido grupos pequefios y dispersos geograficamente. Particularmente, Borrero (1994-
1995; 1994-1995) ha sugerido un modelo constituido por una serie de etapas —i.e., exploracion,
colonizacidn y ocupacién efectiva— para explicar el proceso de poblamiento de Patagonia
durante épocas tempranas. En este sentido, poblaciones humanas de pequefio tamafio habrian
llegado a la regién durante el Pleistoceno final, atravesado las etapas de exploracién vy
colonizacidn de un territorio ain desconocido, alcanzando una fase de ocupacidn efectiva de la
misma, vinculada a la aparicidn mas tardia de mecanismos dependientes de la densidad
poblacional (Borrero, 1989-1990; 1995-1994). La misma propuesta fue presentada por otros
autores para describir las primeras etapas de ocupacion de un espacio desconocido. En este
contexto, Rockman (2003) sugirié que la familiarizacidon con el paisaje y las fluctuaciones y
capacidad de carga de sus recursos, junto con la adquisicién colectiva de estos conocimientos,
llevaria varias generaciones. Sélo posteriormente tendrian lugar procesos de crecimiento
demografico, los cuales conducirian a la dispersion de las poblaciones a nuevos nichos
ecoldgicos inexplorados (Tolan-Smith, 2003). Estudios mas recientes basados en fechados
absolutos y datos moleculares han postulado que el escenario de baja densidad poblacional
podria representar a los grupos humanos del Pleistoceno final de Patagonia y del centro de Chile
(Moraga et al., 2000; Dejean et al., 2007; Bodner et al., 2012; Barberena et al., 2015b; Campbell
y Quiroz, 2015; Perez et al., 2016b; Perez et al., 2017; Bernal et al., 2018; Gorddn et al., 2019b).
Sin embargo, los resultados obtenidos en esta tesis mostraron que la primera expansién
demografica no fue homogénea a través de la regién, con un incremento demografico mas

temprano concentrado en el centro sur de Chile paralos ca. 15500 afios AP, mientras que en las
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otras areas, como en el centro de Mendoza y en el sur de Neuquén-oeste de Rio Negro, el
aumento demografico inicial se desarrollé después de ca. 14000 afios AP, y en el centro norte
de Chile y el sur de Mendoza-norte de Neuquén mas tardiamente, hacia los 13000 afios AP
(Figura 3.7). Durante este periodo las tasas de crecimiento fueron elevadas en el centro de
Mendoza y el sur de Neuquén-oeste de Rio Negro. El centro sur de Chile exhibié velocidades de
crecimiento local heterogéneas en el espacio, con elevadas tasas en el sector septentrional y

bajas en el meridional (Figura 3.11A).

En una escala de analisis que abarca el sur de los Andes y Patagonia, Prates y
colaboradores (2020) han mostrado un patrdn similar al observado aqui durante el poblamiento
inicial de la regién, como se indicé previamente, con ocupaciones en el centro sur de Chile entre
los 15500-13500 afios AP, la ocupacion del centro de Mendoza y sur de Neuquén-oeste de Rio
Negro durante los 13500-11500 afios AP, y el poblamiento del norte de Neuquén después de
los 11500 afos AP. Los resultados de esta tesis son consistentes con lo observado en trabajos
recientes que sugieren que una de las dreas mds tempranamente ocupadas de Sudamérica
habria sido el centro sur de Chile (Pino et al., 2013; Perez et al., 2016b; Dillehay et al., 2019;
Prates et al., 2020). A partir de estos hallazgos se planted que las ocupaciones tempranas del
continente habrian estado principalmente localizadas en zonas costeras del Pacifico,
expandiéndose hacia las cuencas de los rios adyacentes (Dillehay et al., 2008). Asimismo, los
resultados del presente trabajo de tesis se corresponden con lo sefialado por otros autores con
respecto a la cronologia de las primeras ocupaciones en el centro de Mendoza —en la cuenca
del Atuel (Lagiglia, 2002)— vy el sur de Neuquén-oeste de Rio Negro —area del Lago Nahuel
Huapi— que representarian una etapa inicial de exploracién con baja densidad demografica
(Hajduk et al., 2006; Adan et al., 2008). Cabe destacar que a diferencia de muchos de los
trabajos previos que remarcan el fechado mas temprano para un drea o macro-region, en esta
esta tesis se detectd ademas el grado o intensidad de la ocupacién humana en cada area de la
region, dando un marco comparativo cuantitativo para comprender la dindmica de la
ocupacion humana a escala regional. Esto ha sido dificil de abordar en trabajos previos que han
explorado bases de fechados reducidas o sitios aislados (Garcia, 2009; Méndez, 2013; Barberena
et al., 2015a; Gorddn et al., 2019b; Navarro-Harris et al., 2019, entre otros), y muestra la
importancia de los estudios regionales como los efectuados en esta tesis (Campbell y Quiroz,

2015; Prates et al., 2020; Prates y Perez, 2021).

La existencia de ocupaciones mas tempranas en el centro sur de Chile con relacion a las

otras areas estudiadas, evidenciada a partir de fechados absolutos, se encuentra sustentada por
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los resultados obtenidos en esta tesis a partir de los andlisis moleculares, donde los nodos
basales de las redes de haplotipos se encontraron principalmente integradas por muestras
procedentes del oeste de la Cordillera de los Andes, sefialando el caracter ancestral de las
variantes mitocondriales presentes en esta drea. Estos resultados también coinciden con el
momento inicial de ocupacion de la regidén estimado a partir de datos moleculares por estudios
previos que han sugerido que los linajes mitocondriales especificos para la regién —B2i2, D1gy
C1b13— se habrian originado entre los ca. 15000-12000 afios AP en el centro de Chile (Bodner
et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012a; de Saint Pierre et al., 2012b; Postillone y Perez, 2017).

Durante el Holoceno Temprano (ca. 11700-8200 afios AP) se produjo un suave
incremento demografico en toda la regién estudiada. Estos resultados se corresponden con los
de trabajos basados en fechados radiocarbdnicos y datos moleculares para el noroeste de
Patagonia (Perez et al., 2016a; Bernal et al., 2018; Gorddn et al., 2019b; Llano et al., 2020),
Patagonia en general (Perez et al., 2016b) y el centro de Chile (Méndez, 2013). No obstante, los
resultados de esta tesis permitieron detectar diferencias en las tasas de crecimiento
demograéfico entre las diferentes dreas que componen la region analizada. En este sentido, se
observaron tasas elevadas exclusivamente en los sectores costeros septentrionales del centro
sur de Chile, mostrando esta area nuevamente una elevada heterogeneidad espacial en sus
trayectorias demograficas (Figura 3.11B). Trabajos previos, a partir de la densidad de fechados
radiocarbdnicos, la frecuencia de sitios arqueolégicos y las tasas de depositacion de artefactos
liticos, han sugerido la existencia de patrones similares para una escala espacial mds amplia
abarcando la totalidad de la Patagonia argentina (Borrero, 2001; Perez et al., 2016b; Bernal et
al., 2018). A diferencia de estos resultados, se ha sugerido que durante el Holoceno Temprano
las ocupaciones humanas del centro de Chile habrian estado homogéneamente distribuidas en
el espacio (Campbell y Quiroz, 2015). Por otro lado, en el centro de Mendoza se observo una
intensa ocupacién con una disminucién de las tasas de crecimiento demografico a lo largo del
periodo (Figura 3.10B y Figura 3.11A y B). Este escenario podria corresponderse con lo
propuesto por otros autores que vincularon las ocupaciones de este periodo en el area a

episodios efimeros exploratorios de los sectores extracordilleranos (Neme y Gil, 2008).

El poblamiento humano del norte de Neuquén se produjo en el noreste del area a
comienzos del Holoceno Temprano, mds tardiamente y asociado con tamafios demograficos
menores en relacién con el resto de la regidn (Figura 3.15A). Con posterioridad a estas primeras
ocupaciones, las mayores tasas de crecimiento poblacional del area se habrian producido en el

sudoeste (Figura 3.16B). En términos generales, este patrén de ocupacién de la regién y, en
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particular del norte de Neuquén, heterogéneo en tiempo y espacio, se corresponde con lo
sugerido previamente por otros trabajos para describir la tendencia exhibida en Patagonia en su
totalidad (Borrero, 1989-1990; 1995-1994). Asimismo, dicha discontinuidad espacial en las
ocupaciones del drea para momentos tempranos también ha sido considerada para el caso
particular del norte de Neuquén por otros autores (Barberena et al., 2015b; Gordon et al.,
2019b; Romero Villanueva, 2019). Sin embargo, se ha sefialado que las ocupaciones mas
tempranas de Neuquén se produjeron en forma sincrénica a lo largo de todos los sectores
marginales (Barberena et al., 2015b), o de las cuencas de los rios Barrancas y Limay (Gorddn et
al., 2019b) en torno a los 12000-12500 afios AP, a diferencia de lo sugerido en esta tesis donde
se observé un poblamiento mas temprano en el sur (sur de Neuguén-oeste de Rio Negro) y uno
mas tardio en el norte (norte de Neuquén). La hipdtesis del poblamiento mas reciente de este
sector se alinea con los resultados de los analisis moleculares obtenidos en esta tesis. En este
sentido, en las redes moleculares se observd que las secuencias procedentes del norte de
Neuquén mayoritariamente no conformaron nodos basales de gran tamafio, lo cual indicaria su
derivacién respecto de las procedentes de otras areas de la regidn. A su vez, la mayoria de las
secuencias analizadas correspondieron con haplotipos de gran antigliedad originados en el
centro de Chile —D1g y C1b13— (Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012a). Estos
resultados también son consistentes con los obtenidos por Postillone y colaboradores (2020)

para el norte de Neuquén.

Durante el Holoceno Medio (ca. 8200-4200 afios AP) se observé un incremento en la
densidad demogréfica regional con posterioridad a los ca. 7500 afios AP. En este sentido, se
detectd una mayor densidad relativa durante la primera y, principalmente, la segunda mitad de
este periodo (Figura 3.10C y D). En esta instancia, cabe destacar que el modelo empirico que
presenté el mejor ajuste a los fechados absolutos indicé que la tasa de crecimiento relativo por
generacion observada durante el Pleistoceno final y el Holoceno Temprano, se mantuvo durante
el Holoceno Medio. Estos resultados se corresponden con estudios recientes realizados
empleando diferentes lineas de evidencia —i.e., fechados radiocarbdnicos y datos moleculares
(ADNmt)—, sugiriendo que en el noroeste de Patagonia durante el Holoceno Medio no habrian
ocurrido fluctuaciones demograficas y que inclusive se habria producido un incremento
poblacional vinculado a un crecimiento demografico exponencial (Perez et al., 2016a; Perez et
al., 2016b; Gorddn et al., 2019b; Llano et al., 2020; Timpson et al., 2021). En esta tesis se observd
gue si bien los cambios en la densidad poblacional regional no se ajustaron a un crecimiento
exponencial, el incremento demografico observado para el Holoceno Medio se opone a la

existencia de un hiato en el registro arqueoldgico —"“silencio arqueolégico” — sugerido por
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diversos autores para la diagonal arida del noroeste de Patagonia, el cual fue interpretado como
un cuello de botella poblacional (Neme y Gil, 2001; Gil et al., 2005; Neme y Gil, 2009; Neme et
al., 2011; Barberena, 2015; Barberena et al., 2015a; Duran et al., 2016; Barberena et al., 2017b;
Gil et al., 2019).

Para la primera mitad del Holoceno Medio se observaron dos sectores con densidades
demograficas elevadas, uno en el centro norte de Chile y el centro de Mendoza y otro en el sur
de Neuquén-oeste de Rio Negro. En la segunda mitad de este periodo se observé una elevada
densidad de ocupacién humana en diferentes sectores de la regién, incluyendo el centro sur de
Chile e islas adyacentes, y el sur de Mendoza-norte de Neuquén (Figura 3.10C y D). Este patron
de ocupacidn espacialmente heterogéneo durante el Holoceno Medio, vinculado a una
expansion demografica orientada a la saturacion sucesiva de nichos, es esperable en el marco
del modelo de poblamiento y ocupacion del espacio planteado por Borrero (2001). Asimismo, la
heterogeneidad espacio-temporal en las ocupaciones de la region podria haberse vinculado con
una complementariedad en el uso del espacio (Méndez et al., 2015). A diferencia de los
resultados de esta tesis, otros trabajos mostraron, particularmente en el centro y sur de
Mendoza, a partir del analisis de fechados radiocarbdnicos, la existencia de un declive
poblacional o una mayor movilidad de las poblaciones o abandono de algunos sectores como
consecuencia de condiciones ambientales estresantes (Gil et al., 2005; Duran y Mikkan, 2009;
Neme et al., 2011; Barberena et al., 2015b; Duran et al., 2016). Asimismo, contrariamente a los
resultados obtenidos en este trabajo, a partir del registro arqueoldgico del sur de Neuquén-
oeste de Rio Negro, se sostuvo que las densidades poblacionales del drea continuaron siendo
muy bajas durante la primera mitad del Holoceno Medio (Crivelli Montero et al., 1996; Crivelli
Montero y Fernandez, 2004). Como se detalld, si bien en este trabajo se observé una baja
densidad de fechados absolutos para este periodo en algunos sectores, dicho hiato no fue
detectado en las curvas demograficas estimadas. Esto marca una clara diferencia con gran parte
de los resultados previos obtenidos para el area, la que podria relacionarse con la gran cantidad

de fechados analizados en esta tesis, que duplica la empleada en dichas publicaciones.

Por otro lado, el incremento en el tamafio poblacional inferido en esta tesis para los
sectores continentales costeros e islas del centro de Chile, se corresponde con lo observado por
diversos investigadores. En este sentido, se ha sefialado que para los ca. 6500 afios AP las
poblaciones humanas comenzaron a ocupar de manera efectiva la costa del Pacifico (Gaete y
Sanchez, 1998; Gaete y Navarro-Harris, 2004; Orqueray Piana, 2005; Santoro et al., 2005; Torres

et al., 2007; Méndez, 2013). Asimismo, el aumento en la sefial arqueoldgica de la costa central
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chilena e islas araucanas en el Océano Pacifico sur durante el Holoceno Medio ha sido senalada

por varios autores (Bustos y Vergara, 2004; Campbell, 2015, entre otros).

Para el norte de Neuquén se observd un incremento demografico con posterioridad a
los 7000 afios AP (Figura 3.13A). La densidad de ocupacidén humana fue relativamente alta en el
sudoeste para la primera mitad del Holoceno Medio, mientras que durante la segunda mitad, el
norte del area también presentd una intensa ocupacion relativa (Figura 3.15B y C). Durante todo
este periodo se observaron tasas de crecimiento local positivas en el sudoeste del area (Figura
3.15B). La ocupacién relativamente intensa en este sector también fue sefialada en trabajos
previos, aunque sdlo para la segunda mitad del Holoceno Medio (Gorddn et al., 2019b). Resulta
notorio que la fecha indicada para un aumento en la densidad relativa de fechados y para el
incremento demografico en el area —i.e., 7500y 7000 afios AP, respectivamente— coincida con
la fecha estimada por algunos autores para un descenso en las ocupaciones del noroeste de
Patagonia —ca. 7600-7200 y 6800-6400—, mostrando una clara discrepancia entre ambos
resultados (Barberena et al., 2017b). Como fue notado en trabajos previos, dichos desacuerdos
en los resultados podrian deberse a procesos locales de despoblamiento (Perez et al., 20163;
Gorddn et al., 2019b). En esta tesis se abordd por primera vez la escala local del norte de
Neuquén (en forma independiente e integrada en escalas de analisis mas amplias —i.e., sur de
Mendoza-norte de Neuquén, noroeste de Patagonia y regional—) y no se observaron procesos
de despoblamiento. Asimismo, la cronologia propuesta para la expansion demografica en el
norte de Neuquén se corresponde con la fecha indicada en esta tesis para un incremento
poblacional en la regidén, asi como con la sugerida por otros trabajos para el noroeste de
Patagonia en particular (Perez et al., 2016a). Por otro lado, existe un acuerdo en que con
posterioridad a los 5000 afios AP se habria producido un incremento demografico en el area
(Barberena et al., 2017b; Bernal et al., 2017; Gordon et al., 2019b). La aparicidn de sitios de
enterramientos con elevada concentracién de individuos fechados aproximadamente entre los
5500-5000 afios AP (Della Negray Novellino, 2005; Della Negra et al., 2009; Gordén et al., 2019b)
en el norte de Neuquén apoya la hipdtesis de que durante el Holoceno Medio las poblaciones

del drea continuaron expandiéndose.

En términos generales, los resultados obtenidos para el Holoceno Medio se
corresponden en gran medida con los obtenidos en trabajos previos para la regién a partir de
ADNmt de poblaciones humanas modernas, los cuales sugieren un marcado incremento
demografico a partir de los 7000-5000 afios AP (de Saint Pierre et al., 2012a; Perez et al., 2016a;

Perez et al., 2016b; Bernal et al., 2018). La expansidon poblacional mas temprana se habria
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producido en el oeste de Rio Negro, hace ca. 8.000 afios, a continuacion, en el sur del centro de
Chile hace ca. 5.000 afios, mientras que para el norte del centro de Chile no se registraria ningin
aumento demogréfico (de Saint Pierre et al., 2012a). Tales diferencias en las estimaciones
demograficas moleculares podrian estar relacionadas con la diversidad de los linajes
mitocondriales presentes dentro de cada regidn. En tal sentido, las poblaciones del centro sur
de Chile exhiben una elevada diversidad en los linajes mitocondriales (formados por varios
linajes de D1, C1y B2), mientras que las poblaciones del centro norte de Chile evidencian otros
mas especificos (solamente C1b13, D1gy B2i), todos identificados exclusivamente en esa regién
(de Saint Pierre et al., 2012a). A su vez, estas observaciones se corresponden con los resultados
moleculares obtenidos en esta tesis, donde se observd que la mayor proporcién relativa de
haplotipos especificos para la region se encuentra en las muestras procedentes del centro de

Chile.

Durante el Holoceno Tardio (ca. 4200-500 afios AP), las poblaciones humanas de la
regién experimentaron un udltimo y marcado incremento demografico, con posterioridad a los
3000 afios AP, que se mantuvo hasta el final del periodo analizado. Mas aun, el modelo empirico
gue mejor se ajustod a los datos de fechados absolutos de la regién indicd que para la segunda
mitad del Holoceno Tardio —ca. 1000 aifos AP— la tasa de crecimiento relativo por generacién
se duplicé con respecto a momentos mas tempranos. Estos resultados podrian corresponderse
con la fase de ocupacién efectiva de la regidn, asociada a una mayor visibilidad del registro
arqueoldgico producto de un uso mas intensivo del espacio (Borrero, 1989-1990; 1995-1994).
No obstante, para la primera mitad de este periodo se ha propuesto que el incremento
demografico en el noroeste de Patagonia seria resultado de una nueva etapa de colonizacidn
del drea, posterior a un descenso poblacional durante el Holoceno Medio (Duran et al., 2016).
Es decir, el incremento demografico observado a nivel regional, y en las diferentes areas,
durante el Holoceno Tardio podria estar asociado con una elevada densidad demogréfica de una
fase tardia de ocupaciéon efectiva del territorio (Borrero, 1989-1990; 1995-1994), o bien la
colonizacidn (o recolonizacidn; Duran et al., 2016) de un nicho ecoldgico muy productivo (Prates
y Perez, 2021). Dicha expansidon demografica fue sefialada para el centro de Chile y el noroeste
de Patagonia por trabajos previos en forma aislada (Campbell y Quiroz, 2015; Perez et al., 2016a;
Barberena et al., 2017b; Perez et al., 2017). Esto puede deberse, en parte, a concepciones que
consideraron las dindmicas poblacionales de estas areas como independientes. No obstante, en
el presente trabajo se observé que, al igual que en los periodos anteriores, la ocupacién humana
fue espacialmente heterogénea, reflejandose en trayectorias demograficas dispares entre las

diferentes areas. En este contexto, si bien durante el Holoceno Tardio se observaron las mayores
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densidades demograficas en todas las dreas de la regidn, la mayor densidad de ocupacién y las
mayores tasas de crecimiento demografico relativo se habrian concentrado en el centro sur de
Chile, seguidas por las del centro de Mendoza y del sur de Neuquén-oeste de Rio Negro (Figura
3.10E y Figura 3.11D). La elevada densidad demografica observada en el sur de Neuquén
también fue sugerida por los estudios realizados en la cuenca del rio Limay (Crivelli Montero et
al., 1996; Senatore, 1996; Crivelli Montero y Ferndndez, 2004). El patron observado en esta tesis
también se corresponde con los resultados obtenidos por otros autores para el centro y sur de
Mendoza durante el Holoceno Tardio, que han mostrado un incremento demografico
pronunciado durante la segunda mitad de este periodo (Neme y Gil, 2008; Gil et al., 2014;
Morgan et al., 2017; Gil et al., 2019). Contrariamente a los resultados del presente trabajo en
relacion con el incremento demografico observado en el centro de Mendoza hasta el final del
periodo analizado (ca. 500 afios AP), en una publicacidon reciente se estimé a partir de
distribuciones de fechados radiocarbdnicos que con posterioridad a los 1000 afios AP no se
habrian producido cambios significativos en el tamafio demografico de las poblaciones que
habitaron el centro y sur de Mendoza (Gil et al., 2020b). Los resultados obtenidos en esta tesis
sugieren que el centro de Mendoza y el sur de Mendoza-norte de Neuquén experimentaron un
incremento poblacional relativamente acoplado durante el Holoceno Tardio, observandose en
la primera area desviaciones positivas respecto a la segunda después de los ca. 1000 afios AP.
Sin embargo, algunos autores han sugerido que las poblaciones del sur de Mendoza habrian
experimentado mayores fluctuaciones demograficas con un incremento en la densidad
poblacional en momentos mas tardios que las del centro del area (Lagiglia, 1999; Gil et al., 2014;

Gil et al., 2019).

Para el Holoceno Tardio el centro sur de Chile exhibid una gran heterogeneidad espacial
en las tasas de crecimiento local, con valores elevados en el norte y bajos en el sur, mientras
que el centro norte de Chile presentd exclusivamente tasas bajas (Figura 3.11D). Cabe destacar
que durante el Holoceno Tardio en la costa sur de la Regidn del Biobio las elevadas tasas de
crecimiento local exhibidas durante todo el Pleistoceno final-Holoceno Medio experimentaron
un descenso. Asimismo, para comienzos de este periodo se observé una desviacion significativa
en la curva demografica del centro sur de Chile respecto de la regional. Este resultado podria
corresponderse con el hiato en las ocupaciones costeras de aproximadamente 800 afios hacia
los 3000 afios AP propuesto en trabajos previos (Campbell y Quiroz, 2015). El patrén
demografico diferencial entre el norte y el sur del centro meridional de Chile observado en esta
tesis, se corresponde con lo descripto por publicaciones previas realizadas para el area. En este

sentido, para el Holoceno Tardio las poblaciones de la Region de Los Rios y del sur de la
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Araucania fueron caracterizadas como muy mdviles y poco numerosas (Adan y Reyes, 2000;
Meray Munita, 2006; Adan et al., 2007; Pérez y Reyes, 2009). Por otro lado, estudios posteriores
basados en distribuciones espacio-temporales de fechados radiocarbdnicos también sugirieron
una mayor densidad en las ocupaciones humanas del centro de Chile para este periodo,
principalmente en la costa, sin abordar sus variaciones latitudinales (Perez et al., 2016b). Sin
embargo, se ha propuesto que, en términos generales, las poblaciones continentales e islefias
del centro de Chile se incrementaron durante el Holoceno Tardio (Campbell, 2015; Campbell y

Quiroz, 2015).

En el norte de Neuquén, se observd una intensa densidad de ocupacién relativa en el
sudoeste del area y tasas de crecimiento demografico elevadas en el sudeste durante el
Holoceno Tardio (Figura 3.15D y Figura 3.16C), si bien es importante mencionar que dicha
densidad fue menor que la observada en el resto de las dreas analizadas. El modelo empirico
que mejor se ajustd a los datos del area evidencié que para la segunda mitad del periodo —ca.
2000 afios AP— la tasa de crecimiento relativo por generaciéon del norte de Neuquén se
cuadriplicé con respecto al Holoceno Medio y la primera mitad del Holoceno Tardio. EI mayor
tamafio poblacional relativo estimado para el sur del area también fue observado por Gorddn
y colaboradores (2018) a partir de las expectativas demograficas derivadas de la temperatura
efectiva local de diferentes sectores del norte de Neuquén. En el mismo estudio, los autores
estimaron que la densidad poblacional del norte de Neuquén habria sido menor que la del sur
de Mendoza (Gorddn et al., 2018). El incremento demografico observado para el drea durante
este periodo acuerda con lo sugerido por otros autores a partir de otras lineas de evidencia
arqueoldgicas y bioarqueoldégicas, a partir de las cuales infirieron el establecimiento de redes de
intercambio y movilidad inter-regionales que estarian reflejando un proceso de expansion de las
poblaciones del norte de Neuquén (Cuneo et al., 2016). Sin embargo, dicho incremento no se
evidenciaria en el registro de entierros humanos del area. Al respecto, Bernal y colaboradores
(2017) han indicado una disminucion en el nimero de entierros en el norte de Neuquén con
posterioridad a los 1500 afios AP hasta la fecha del contacto Hispano-Indigena, la que podria
estar relacionada con sesgos tafondmicos o de muestreo o bien con oscilaciones en la intensidad

de ocupacidn del area a lo largo del periodo (Bernal et al., 2017).

Finalmente, las curvas demograficas estimadas a partir de los datos moleculares para la
regién y las diferentes dreas, al igual que las publicadas en trabajos previos para el noroeste de
Patagonia (Perez et al., 2016a; Perez et al., 2017; Bernal et al., 2018), no indicaron un

crecimiento demografico —aunque en algunos casos si una disminucién— para el Holoceno
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Tardio. Puede mencionarse como excepciones la curva regional estimada a partir de todas las
secuencias (Figura 2.9) y la del centro de Chile a partir de secuencias especificas para la regién
(Figura 2.10); no obstante, con posterioridad a los ca. 1000 afios AP, ambas curvas exhiben una
disminucion en el tamafio poblacional. Este patrén obtenido a partir de los analisis moleculares
ya fue sefialado por estudios previos en la region (de Saint Pierre et al., 2012a; Perez et al.,
2017). Como se sefialé en el apartado anterior (seccidn 6.a), la discrepancia en los resultados
obtenidos para el Holoceno Tardio a partir de las curvas estimadas con ambos tipos de datos —
i.e., fechados absolutos y secuencias moleculares— podria ser explicada por la extincion de
linajes mitocondriales locales en momentos del contacto Hispano-Indigena (de Saint Pierre et

al., 2012a; Perez et al., 2017).

6.C DINAMICA DEMOGRAFICA Y SU RELACION CON LOS CAMBIOS AMBIENTALES Y
CULTURALES

En esta seccidn se discuten las hipdtesis que guiaron este trabajo de tesis. Las mismas
son derivadas de expectativas tedricas basadas en modelos de la ecologia de poblaciones

(seccion 1.d.2) y en trabajos previos realizados en la region de estudio (seccion 1.e).

En primer lugar se evalud la hipotesis nula (HO) que postula que el tamafio de las
poblaciones humanas aumenté a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno siguiendo una
trayectoria exponencial, sin limitantes externos, en la escala a) regional, b) del norte de
Neuquén, y c) de las otras dreas de la region. Los resultados obtenidos indicaron que a nivel
regional el modelo de crecimiento exponencial no explica el comportamiento demografico
observado durante el periodo analizado. La curva de Distribucidon de Probabilidades Sumadas
construida a partir de fechados absolutos presentd desviaciones positivas y negativas
significativas y de larga extensién temporal, principalmente durante la segunda mitad del
Holoceno Medio y para el Holoceno Tardio (Figura 6.1). En este contexto, el modelo que mejor
se ajusto al patron complejo exhibido por los datos fue un modelo continuo lineal por tramos
(modelo empirico) con tres fases demograficas definidas por dos momentos de cambio en las
tasas de crecimiento poblacional. El modelo exponencial también fue rechazado para el centro
sur de Chile, donde se observd una trayectoria muy similar a la regional. Si bien la hipdtesis
nula no pudo ser estadisticamente rechazada para el centro norte de Chile ni las areas del
sector argentino, todas las curvas demograficas (SPD) correspondientes a cada area estudiada

exhibieron numerosas desviaciones positivas respecto del modelo exponencial, principalmente
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hacia el final del periodo analizado, evidenciando un escaso ajuste. Con la excepcidn del sur de

Mendoza-norte de Neuquén, en todos los casos los modelos que mejor se ajustaron a las curvas

estimadas a partir de los datos fueron modelos continuos lineales por tramos, incluyendo al

menos un momento de cambio en la tasa de crecimiento demografico.
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Figura 6.1 Modelo exponencial y curva SPD para la region (arriba) y el NNgn (abajo), y simulacién del cambio en la temperatura
media anual regional (HO).

El modelo exponencial tampoco pudo descartarse mediante criterios estadisticos para

el norte de Neuquén, aunque la curva SPD correspondiente a esta area presenté desviaciones

positivas y negativas significativas, principalmente durante el Holoceno Medio y Tardio (Figura

6.1). La curva estimada para este sector, exhibié un patrén que se ajusté mas cercanamente a

un modelo continuo lineal por tramos con dos momentos de cambio en las tasas de crecimiento

poblacional delimitando tres fases demograficas. A grandes rasgos, su trayectoria presentd

similitudes con las curvas estimadas para el centro norte de Chile y el sur de Mendoza-norte de

Neuquén.
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En este sentido, se observd que las areas del sur de Mendoza-norte de Neuquén y el
norte de Neuquén, para las cuales no pudo rechazarse estadisticamente la hipdtesis nula y el
Criterio de Informacién Bayesiana (BIC) no pudo seleccionar un modelo con mejor ajuste, fueron
aquellas en las que se incluyé un menor nimero de fechados absolutos en los andlisis. Por tal
motivo, es necesario evaluar en qué medida los resultados estadisticos obtenidos constituyen
un artefacto de sesgos en el muestreo de las investigaciones arqueoldgicas, o bien estan
asociados a procesos tafondmicos o son el reflejo de fluctuaciones ocurridas en el pasado en el
area. Particularmente, para el norte de Neuquén, resulta llamativo el descenso en la densidad
de fechados observado para mediados del Holoceno Tardio. Este comportamiento ha sido
detectado anteriormente en estudios que emplearon fechados radiocarbdnicos procedentes de
Neuquén (Gorddn et al., 2019b). No obstante, Gorddn y colaboradores (2019b) atribuyeron
dicho patrén a variaciones en los sesgos tafondmicos al excluir determinados sitios —e.g.,
ubicados a cielo abierto—. En el presente trabajo, se observé el mismo patrén demografico aun
sin haber discriminado los sitios segln sus caracteristicas de conservacion diferencial. Por otro
lado, las fluctuaciones en el registro arqueolégico de Neuquén durante el Holoceno Tardio
también fueron percibidas por otros estudios al analizar la distribucion temporal en los sitios
con entierros humanos (Bernal et al., 2017). En el mismo sentido, para el Holoceno Medio en el
norte de Neuquén se han registrado varios sitios de entierro caracterizados como areas
peristentes o recurrentes —i.e., sitios exclusivos de entierro que incluyen inhumaciones
multiples con alta concentracién de individuos en espacios limitados— (Bernal et al., 2017,
Gorddn et al., 2019a). Este tipo de sitios no se encuentra en el registro del area después de 3000
afios AP, lo que se puede relacionar con el descenso poblacional observado en los fechados

radiocarbdnicos.

Estas observaciones se alinean con aquellas efectuadas por un trabajo reciente realizado
por Llano y colaboradores (2020) empleando fechados radiocarbonicos procedentes de
Mendoza y Neuquén. Si bien los autores de dicho trabajo sugirieron que las ocupaciones
humanas holocénicas de estas areas se ajustaron a un modelo de crecimiento exponencial,
atribuyeron este patrdn al bajo nimero muestral o a errores en la calibracién de los fechados
utilizados en sus analisis (Llano et al., 2020). La falta de ajuste de las trayectorias demograficas
de las poblaciones humanas que habitaron la region en el pasado al modelo exponencial simple,
con un patrén de crecimiento continuo e ilimitado a través del tiempo, es esperable en el
contexto de las oscilaciones climaticas y ambientales ocurridas durante el Pleistoceno final-
Holoceno, tanto a escala regional como local (Figura 4.10 y Figura 6.1). A lo largo de la ultima

década numerosos estudios han explorado la dindmica demografica humana de Sudamérica, la
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regién y el norte de Neuquén vinculando sus fluctuaciones a cambios en las condiciones
climaticas y/o ambientales (Borrero, 2001; Duran y Mikkan, 2009; Neme y Gil, 2009; Campbell y
Quiroz, 2015; Méndez et al., 2015; Duran et al., 2016; Goldberg et al., 2016; Barberena et al.,
2017b; Llano et al., 2020; Prates y Perez, 2021; Timpson et al., 2021, entre otros). A su vez, el
modelo de crecimiento exponencial de la poblacién tampoco seria esperable en el contexto de
cambios culturales con impacto en la capacidad de carga del ambiente (Richerson et al., 2009;
Odling-Smee, 2015; Prentiss et al., 2018; Freeman et al., 2020), como en el caso de la region
analizada en esta tesis (Figura 4.12 y Figura 4.13) (Gil, 2006; Della Negra, 2008; Lema et al., 2012;
Barberena, 2013; Gil et al., 2014; Campbell y Quiroz, 2015; Roa et al., 2015; Perez et al., 2017,

Bernal et al., 2018; Sdnchez Campdo et al., 2021, entre otros).

En este marco, se explord la hipdtesis alternativa (H1) que plantea que los cambios en
el tamafio de las poblaciones humanas a lo largo del Pleistoceno final-Holoceno en la escala a)
regional, b) del norte de Neuquén, y c) de las otras dreas de la region, se vincularon
principalmente con los cambios climdticos, y consecuentemente con otras fluctuaciones
ambientales relacionadas. Resulta necesario mencionar que las condiciones climdticas no
habrian afectado directamente la demografia humana, sino indirectamente a través de su
impacto sobre la productividad primaria anual neta (NPP; ver seccién 4.b.1) v,
consecuentemente, la capacidad de carga del ambiente (Freeman et al., 2020). Es decir, las
trayectorias demograficas de las poblaciones que habitaron la regién habrian estado
condicionadas por factores externos —i.e., climdaticos y ambientales—, que influyeron en la
distribucién, previsibilidad, riqueza y abundancia de los recursos disponibles. En esta tesis
pudieron identificarse relaciones entre las fases demograficas regionales y del norte de
Neuquén, definidas por los modelos empiricos que mejor ajustaron a los datos, con los cambios
climaticos mas conspicuos que habrian impactado en la capacidad de carga del ambiente

regional y local durante el Pleistoceno final-Holoceno Medio.

La curva demograéfica estimada para la regién a partir de los fechados absolutos mostré
una baja densidad de fechados durante el Pleistoceno final (ca. 15500-11700 afios AP; Figura
3.6). Entre los 15500-12500 afios AP se registraron numerosas desviaciones positivas respecto
al modelo nulo exponencial y algunas respecto al modelo empirico, mientras que con
posterioridad a los 12500 afios AP se registré una reduccién de la seiial arqueoldgica (Figura 6.2)
y una disminucién en la densidad de sitios arqueolégicos asociados a restos de megafauna

(Figura 4.12), cuya fecha de extincion estimada fue ca. 10000 afios AP. No obstante, el modelo
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empirico regional sefialé tasas de crecimiento poblacional positivas desde el comienzo del

periodo analizado (Tabla 5.2).

Las reconstrucciones climaticas realizadas en este trabajo indicaron que durante este
periodo la temperatura global, del hemisferio sur y regional se mantuvieron por debajo de los
0°C, produciéndose considerables oscilaciones entre los 15500-12500 afios AP y un acelerado
incremento hacia la transicidn Pleistoceno-Holoceno (Figura 6.2). Estudios previos sefialaron
gue i bien las oscilaciones climaticas del Cuaternario detectadas en Patagonia fueron de alcance
global, sus propiedades variaron considerablemente a escala local (Favier Dubois, 2002; Mancini
et al., 2005; Tonni, 2006; Markgraf et al., 2009). Particularmente, entre los principales cambios
climaticos del periodo Pleistoceno final-Holoceno, ha sido mencionada la Inversién Climatica
Huelmo/Mascardi (Huelmo/Mascardi Cold Reversal), caracterizada por la intensificacion de la
tendencia al enfriamiento en los registros de Huelmo y del Lago Mascardi, y una gran variabilidad
espacial en los regimenes de temperatura entre los ca. 13500-11500 afios AP (Moreno et al.,
2001; Hajdas et al., 2003; Massaferro et al., 2009). Este ultimo episodio frio del periodo Glacial
Tardio incluyé varias oscilaciones frias/cdlidas de corta duracion (Hajdas et al., 2003).
Numerosos estudios han vinculado las oscilaciones climaticas del Pleistoceno final y el impacto
de la depredacién humana con los cambios en la distribucidn espacial, la abundancia relativa y
el colapso demografico de la megafauna con la consecuente disminucién de la riqueza de
especies pleistocénicas (Cione et al., 2009; Lorenzen et al., 2011; Blois et al., 2013; Metcalf et
al., 2016; Pires et al., 2020; Prates y Perez, 2021, entre otros). Los resultados obtenidos en esta
tesis se corresponden con aquellos presentados en una publicacién reciente donde se asocié
este periodo frio —denominado Inversidon del Frio Antartico (Antartic Cold Reversal) a escala
sudamericana— con la Ultima etapa de la expansidn de la megafauna, la aparicidn de las puntas
de proyectil cola de pescado como una tecnologia especializada en la caza de este recurso, un
explosivo incremento demografico humano y la posterior extincion de dicha fauna hacia los
10900 afios AP (Prates y Perez, 2021). A partir de la evidencia paleoclimatica, zooarqueoldgica y
cultural, los autores sugirieron que estos procesos habrian impactado en la capacidad de carga
del ambiente y, consecuentemente, en las trayectorias demograficas de las poblaciones
humanas de Patagonia durante el Pleistoceno final. Sin embargo, otros trabajos han indicado
que las primeras poblaciones de Patagonia y de Chile no habrian explotado sistematicamente

este recurso (Borrero, 1994-1995; 2001; 2005).
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Figura 6.2 Modelo empirico para la region (arriba) y el NNgn (abajo), simulacién del cambio en la temperatura media anual regional,
y fechas estimadas para la extincion de la megafauna y aparicién del conchales, ceramica y plantas domesticadas (H1y H2).

Como se desarrollé en el apartado anterior (seccion, 6.b) las primeras ocupaciones
humanas de la regidén se produjeron en el centro de Chile, el centro de Mendoza y el sur de
Neuquén-oeste de Rio Negro. En las ocupaciones tempranas de estas areas se registrd un
elevado numero de fechados absolutos asociados a restos de megafauna con evidencia de
explotacién antrdpica (Figura 4.12) —e.g., Gruta del Indio, El Trébol, Los Notros, Pilauco, Tagua
Tagua, Monte Verde (Cordero et al., 1997; Garcia, 2003; Hajduk et al., 2006; Borrero, 2009;
Dillehay et al., 2015; Navarro-Harris et al., 2019). Para finales del Pleistoceno, en torno a la fecha
estimada para la extincién de la megafauna, se registré una considerable reduccién de la sefial
arqueoldgica en todas las areas analizadas. De este modo, al igual que a nivel regional, estos
resultados se alinean con la propuesta de que con posterioridad a la extincién de este recurso y
la desaparicién de las puntas cola de pescado, se produjo una reduccion en el crecimiento de las

poblaciones humanas a escala continental (Prates et al., 2020; Prates y Perez, 2021). Cabe
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destacar que si bien para el norte de Neuquén no se registraron fechados asociados a
megafauna con evidencia de consumo humano —e.g., Cueva Huenul (Barberena et al., 2015a)—,
el primer cambio de fase demografica del modelo empirico estimado para esta area, asociado
con una conspicua reduccién en la tasa de crecimiento demografico (Tabla 5.5), ocurrid

inmediatamente después de la extincidn de estos grandes mamiferos a escala regional.

Con posterioridad al descenso poblacional de finales del Pleistoceno, a principios del
Holoceno Temprano (ca. 11700-8200 afios AP), la curva demografica regional indico el
comienzo de un suave incremento (Figura 3.6). El modelo empirico obtenido sugiere que
durante este periodo se consolidd la tendencia de la primera fase demografica, sin variaciones
en la tasa de crecimiento poblacional (Figura 6.2 y Tabla 5.2). Esta expansion demografica
podria asociarse con la evidencia paleoclimatica presentada en esta tesis que sefialé que hacia
los ca. 12000 afios AP, luego de la Inversidon Climatica Huelmo/Mascardi, se afianzd la
tendencia a un aumento lento y progresivo en la temperatura y las precipitaciones medias
anuales de la regidn hasta alcanzar los niveles actuales, si bien a lo largo de los ultimos 10.000

afios se produjeron algunas leves oscilaciones a escala local.

En una escala espacial menor, el aumento demografico observado en algunas de las
areas también pudo asociarse al mejoramiento climdtico del Holoceno Temprano. Como se
indicé mas arriba, a comienzos de este periodo se produjo en el norte de Neuquén el pasaje
entre la primera y la segunda fase del modelo demografico empirico (Figura 6.2) el cual, a partir
de la evidencia disponible hasta la fecha, no pudo ser explicado por la extincidon de la megafauna
a escala regional. La mayor densidad de ocupacién humana en algunos sectores del sudoeste
del norte de Neuquén podria asociarse con la tendencia climatica local que, a grandes rasgos,
siguid el patrén regional. En este sentido, a partir de datos polinicos del Mallin Vaca Lauquen,
se observd que entre los 12000-8000 afios AP se habrian incrementado las precipitaciones y la
humedad respecto de momentos previos —si bien con valores inferiores a los actuales
(Barberena et al., 2015b)—. Asimismo, la mayor densidad humana observada en el centro de
Mendoza en el presente trabajo (Figura 3.7) podria vincularse con el progresivo incremento de
la temperatura durante el Holoceno, el cual habilité la expansion de las poblaciones humanas a
los ambientes extracordilleranos y cordilleranos por debajo de los 2.000 m.s.n.m. (Zarate, 2002;

Neme vy Gil, 2008).

Por otro lado, el incremento demogréfico de este periodo en el noroeste de Patagonia
también podria asociarse con la expansion geografica y demogréfica de algunas de las presas

explotadas por los cazadores-recolectores holocénicos de la regidn, ocurrida con posterioridad
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a la extincién de la megafauna. Particularmente, se ha sugerido que luego de la extincién de los
grandes mamiferos muchos sectores de Patagonia habrian sido temporalmente abandonados
hasta su posterior recolonizacién por parte poblaciones del herbivoro actual mas grande de
Patagonia, Lama guanicoe —el recurso faunistico de la region que presentd el mayor
rendimiento caldrico (Tabla 4.6)— (Cione et al., 2009; Metcalf et al., 2016; Perez et al., 2016b;
Moscardi et al., 2020; Pires et al., 2020). Varios trabajos han observado una menor diversidad
faunistica y unincremento progresivo en la abundancia de restos éseos de guanaco en el registro
zooargueoldgico del noroeste de Patagonia durante el Holoceno Temprano (Prates et al., 2013;
Bernal et al., 2018; Moscardi et al., 2020). En este contexto se ha sugerido que durante el
Holoceno el crecimiento demografico de las poblaciones de guanaco y humanas estuvo

temporalmente sincronizado (Metcalf et al., 2016; Bernal et al., 2018; Rindel et al., 2021a).

Durante el Holoceno Medio (ca. 8200-4200 afios AP) a nivel regional continud la
segunda fase del modelo demografico empirico con una tasa de crecimiento poblacional
positiva. Particularmente, a comienzos del periodo se detecté en el norte de Neuquén un
acelerado incremento en la densidad de ocupacion humana (Figura 6.2). Si bien se observé una
tendencia al incremento demografico a lo largo del periodo, a los ca. 7000 afios AP se produjo
un breve descenso en la densidad de fechados en el drea, seguido inmediatamente por un
incremento progresivo que culminé con una elevada densidad relativa de ocupacién. Las
reconstrucciones paleoclimaticas espacio-temporales de grano grueso realizadas indicaron que
para el Holoceno Medio las caracteristicas climaticas regionales alcanzaron una relativa
estabilidad. Estos resultados se contraponen al hiato en el registro arqueolégico sugerido por
varios investigadores para diferentes momentos del Holoceno Medio en el noroeste de
Patagonia, el cual se atribuyd principalmente a un declive poblacional en respuesta a
condiciones mas calidas y secas de este periodo (Neme y Gil, 2001; Garcia, 2005; Neme et al.,
2011; Barberena et al., 2015b; Barberena et al., 2017b; Gil et al., 2019). Mas audn, algunos
autores han argumentado que dicho descenso demografico evidenciaria estrategias culturales
inducidas por las condiciones ecoldgicas de estrés asociadas con avances neoglaciales (Garcia,

2005; Méndez et al., 2015).

Si bien en los analisis climaticos espacio-temporales a escala regional de este trabajo no
se percibieron grandes diferencias en la precipitacién y la temperatura a través del tiempo
(Figura 4.11), se observaron algunas variaciones locales. En este sentido, cabe destacar que para
el centro de Chile se ha seflalado un incremento de la temperatura y humedad durante el

Holoceno Medio (Villa-Martinez et al., 2003; Valero-Garcés et al., 2005). Por otro lado, el registro
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polinico de las localidades ubicadas en areas de bosque del norte de Neuquén, mostrd un
incremento en la cantidad de Nothofagus hasta los ca. 5000 afios AP, indicando la expansién de
matorrales/bosques abiertos asociados con un clima mas calido y himedo, que podria
vincularse con el Optimo Climéatico (Hypsithermal o Maximo Térmico del Holoceno). Otros
autores indicaron que este mismo patrén se observé mas al sur en la cuenca del Lago Lacar
(Alvarez-Barra et al., 2022). Asimismo, los registros climaticos del centro y sur de Mendoza —
i.e., Laguna El Sosneado y rio Valenzuela— indicaron condiciones de mayor humedad hacia
mediados del Holoceno Medio respecto de momentos previos (Barberena et al., 2015b). Sin
embargo, en las regiones daridas y semiaridas del noroeste de Patagonia se detectaron
condiciones de mayor aridez y temperatura, con tendencia a la regionalizacién de los patrones
de vegetaciéon (Mancini et al., 2005; Anderson et al., 2011). Particularmente, en el sector de
estepa del norte de Neuquén, se registré un predominio de podceas y una evidencia creciente
de incendios con posterioridad a los 7500 afios AP (Figura 4.10) (Markgraf, 1988-1990; Schabitz,
1989; Llano et al., 2020). En este sector, la ampliacion de las estepas podria haber

permitido/favorecido la expansion geografica del guanaco.

El breve descenso demografico observado en el norte de Neuquén y las otras areas del
noroeste de Patagonia hacia los 7000 afios AP, seguido nuevamente por un incremento, podria
alinearse parcialmente con lo sugerido por otros autores en cuanto a que las condiciones aridas
y secas habrian sido la causa de la discontinuidad en el registro arqueoldgico de la estepa
arbustiva del norte y centro de Neuquén y del curso inferior del rio Limay entre los 8000-6000
afios AP, a la cual le habria seguido una etapa de expansion poblacional a partir de los 6000 afios
AP (Barberena et al., 2015b; Barberena et al., 2017b). La heterogeneidad espacio-temporal en
las ocupaciones del noroeste de Patagonia fue percibida en estos trabajos, que observaron
diferencias en la intensidad de ocupacién entre la estepa de gramineas —con un registro
arqueoldgico continuo desde los 9000 afios AP— la estepa arbustiva —con un registro
arqueoldgico discontinuo durante la primera mitad del Holoceno Medio— y el bosque andino
—con una secuencia de ocupacion altamente discontinua durante todo el Holoceno Medio—
(Barberena et al., 2015b). Por otro lado, se ha sugerido que las regiones ecoldgicas mas humedas
del oeste habrian funcionado como refugios, experimentando un uso mas intensivo durante los
periodos aridos, en detrimento de los sectores mas secos (Barberena et al., 2015b). Siguiendo
esta misma linea, otros trabajos constataron un aumento en la cantidad de fechados con
posterioridad a los 6500 afios AP, con distribucion espacial discontinua, mostrando mayores
concentraciones en dreas principalmente pericordilleranas, cercanas a los cursos de agua

permanente, con escasa presencia en los sectores de las planicies orientales (Gordén et al.,
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2019b). Por consiguiente, el descenso de la evidencia cultural en este sector del noroeste de
Patagonia, podria reflejar una disminucion demogréfica o, mds posiblemente, una mayor
movilidad inducida por la variabilidad medioambiental. En funcién de esta ultima hipdtesis,
también se propuso que, durante el Holoceno Medio, habria existido una complementariedad
entre los ambientes que experimentaron una mayor aridez y aquellos que brindaron a las
poblaciones humanas recursos mas estables. Dicha complementariedad se habria dado entre
ambas vertientes de la Cordillera de los Andes en respuesta a una reconfiguracion ambiental
(Méndez et al., 2015). En este sentido, cabe destacar que, como ya se menciond mas arriba,
para el centro de Chile se ha sefialado un incremento de la temperatura y humedad durante el

Holoceno Medio (Villa-Martinez et al., 2003; Valero-Garcés et al., 2005).

Las variaciones en las trayectorias demograficas entre las dreas analizadas durante el
Holoceno Medio podrian vincularse a la incorporacién a la dieta de nuevos recursos disponibles
alo largo del Pleistoceno-Holoceno en las diferentes areas (Figura 3.7 y Figura 5.6). En esta tesis
se considerd la elevada heterogeneidad ambiental de la regidn para delimitar las diferentes
areas analizadas, aunque no se generaron expectativas sobre las trayectorias demograficas de
las poblaciones considerando este aspecto. Dado que los resultados obtenidos evidenciaron que
la ocupacidn humana en la region fue heterogénea tanto temporal como espacialmente, puede
sugerirse que dichas diferencias espaciales se asociaron con la gran diversidad de paisajes y
ambientes presentes en el noroeste de Patagonia, tanto a escala regional como local. Cabe
destacar que esta diversidad ecoldgica se observé en los andlisis ambientales espaciales (Figura
4.3) y en las estimaciones de la biomasa total (u oferta energética) presente en las distintas
ecorregiones de la region analizada (Figura 4.5). En el caso particular del centro de Chile, los
incrementos demograficos del Holoceno Temprano y Medio pudieron estar vinculados a la
incorporacién de nuevos recursos a la dieta o su explotacién en forma mas intensiva. En este
sentido, la mayor densidad de las ocupaciones humanas inferidas a partir de los fechados
absolutos en el centro norte de Chile durante el Holoceno Temprano estuvo asociada con
conchales (Figura 4.12). Como ha sido indicado en publicaciones previas, este registro seiala las
primeras explotaciones sistematicas de moluscos de origen marino (Gaete y Sanchez, 1998;
Méndez, 2013). Posteriormente, durante el Holoceno Medio, las ocupaciones humanas con
mayor densidad en el drea se encontraron nuevamente en sectores costeros y lacustres,
vinculadas a un registro zooarqueoldgico que sefiala una intensiva explotacién de recursos
acudticos (Adan et al., 2004; Gaete y Navarro-Harris, 2004; Alvarez et al., 2008; Jackson et al.,
2012), indicando que el consumo de moluscos de origen marino se habria intensificado durante

el Holoceno Medio (Figura 4.12) (Gaete y Sdnchez, 1998; Gaete y Navarro-Harris, 2004; Orquera
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y Piana, 2005; Santoro et al., 2005; Torres et al., 2007; Méndez, 2013). El incremento en la
densidad humana registrado en el norte de Neuquén y en el centro de Mendoza a finales del
Holoceno Medio (ca. posterior a los 5000 afios AP), podria vincularse con cambios en la dieta
tales como la incorporacion de pequeiios mamiferos y el uso de herramientas de molienda —
e.g., en el sitio Aquihuecd— probablemente usadas para procesar semillas de vegetales
silvestres (Neme et al., 2011; Lema et al., 2012; Bernal et al., 2016). En relacion con lo primero,
en esta tesis se constatd que los pequeiios mamiferos de la region habrian tenido una cantidad
variable de rendimiento caldrico pero una distribucién geografica amplia y una densidad
demogrifica elevada. La evidencia isotdpica sefiala que con posterioridad a los 5000 afios AP la
dieta de las poblaciones humanas del norte de Neuquén estuvo constituida principalmente por
grandes herbivoros, en menor proporcion por mamiferos carnivoros y omnivoros, y por semillas
de araucaria, y en el centro y sur de Mendoza por aves y pequefios mamiferos herbivoros, y en
menor proporcion por grandes herbivoros y vegetales (Rindel et al., 2021a). Mientras que el
consumo de presas de pequeio y mediano tamafio habria tenido un rol central en las
poblaciones humanas del centro de Chile a lo largo de todo el Holoceno Medio (Gaete y Sanchez,
1998; Adan et al., 2004; Jackson et al., 2012), se ha sugerido que en el noroeste de Patagonia su
incorporacién a la dieta habria sido provocada por las presiones demograficas que ocurrieron

hacia finales del periodo (Rindel et al., 2021a).

En relacion con los recursos vegetales, el anélisis isotdpico de restos humanos y el
registro arqueoldgico sugiere que para finales del Holoceno Medio la incorporacién de plantas
silvestres habria contribuido al aporte energético total de la dieta de los cazadores-recolectores
de la region (Fernandez y Panarello, 2001; Gorddn y Novellino, 2017; Gorddn et al., 2018; Gil et
al., 2020a; Bernal et al., 2021; Rindel et al., 2021a; Sdnchez Campdo et al., 2021). En particular,
por el algarrobo y el alpataco presentes en el Monte Bajo, y la araucaria en los Bosques
Templados Valdivianos, dos ambientes del norte de Neuquén con baja o nula densidad de
guanacos. Mientras que en esta drea el consumo de algarrobo se encuentra evidenciado en el
registro arqueobotdnico desde momentos tempranos (Lema et al., 2012; Barberena et al.,
2015a; Sanchez Campdo et al., 2021), en el sur de Mendoza su incorporacion a la dieta como
recurso predecible se observaria a partir de principios del Holoceno Tardio (Duran, 2000; Lema
et al., 2012). En correspondencia con estos resultados, los estudios isotdpicos sefalan el
consumo de fiandu, guanaco y plantas Cs en estas areas (Gorddn et al., 2018). La incorporacion
de fAiandu, mara, vizcacha, armadillos y aves habria cobrado relevancia en las poblaciones

humanas del noroeste de Patagonia debido a su elevada densidad demografica y rendimiento
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caldrico (Figura 4.6), y a su disponibilidad en las estaciones del aiio menos favorables para la

caza de los grandes ungulados de la regidn, el guanaco y el huemul (Rindel et al., 2021a).

Finalmente, con base en evidencia arqueoldgica, se planteé una segunda hipdtesis
alternativa (H2) segun la cual la poblacion humana de la region, el norte de Neuquén y las otras
dreas aumento en tamafo hacia el Holoceno Tardio (ca. 4200-500 afios AP) debido a la
incorporacion de innovaciones tecnoldgicas —e.g., morteros, cerdmica y plantas
domesticadas—. Es decir, el surgimiento de nuevas tecnologias de captacién, produccion,
procesamiento y almacenamiento de recursos incrementaria la capacidad de carga del ambiente
y, consecuentemente, modificaria la densidad demogréfica de las poblaciones humanas
(Richerson et al., 2009; Odling-Smee, 2015; Prentiss et al., 2018; Freeman et al., 2020). También
se ha sugerido que la probabilidad del desarrollo o incorporacién de nuevas tecnologias
aumenta al incrementarse el tamaio poblacional debido a que la probabilidad de pérdida de
conocimientos por azar o de su transmisién incompleta se reducird, y a que una mayor densidad
demografica facilitard la comunicaciéon y difusién de nuevas tecnologias (Begon et al., 2006;
Klasen y Nestmann, 2006; Richerson et al., 2009). La interaccién compleja entre la dinamica
demografica humana y la evolucion cultural también ha sido abordada en términos de la
cuantificacion de la escala temporal en la cual ocurre cada uno de estos procesos (Richerson et
al., 2009). En este marco, es posible considerar una causalidad entre ambos procesos. No
obstante, se ha planteado que su interaccién debe analizarse identificando si uno de ellos se
desarrolla en una escala de tiempo mas corta; en tal caso, el proceso mas rapido probablemente
se encontrard en equilibrio o acoplado con los factores que condicionan al mas largo (Richerson

etal., 2009).

Para el Holoceno Tardio las curvas demogréficas mostraron un incremento pronunciado
en la densidad de ocupacidon humana. Durante este periodo se produjeron dos cambios de fases
demograficas en el modelo empirico regional, caracterizadas por un progresivo aumento en las
tasas de crecimiento poblacional (Tabla 4.5). En este sentido, el pasaje entre la primera y la
segunda fase del modelo se produjo a comienzos del Holoceno Tardio y representd una
cuadruplicacién de la tasa de crecimiento demogréfico presentada durante el Pleistoceno-
Holoceno Temprano y Medio. Posteriormente, la transicidn entre la segunda y la tercera fase
demogrifica se produjo durante la segunda mitad del Holoceno Tardio. La misma estuvo
definida por una duplicacion de la tasa de crecimiento poblacional observada en la fase anterior
(Tabla 4.5) y, como se observd previamente, presenté densidades demograficas que superaron

las expectativas de un modelo exponencial. Ambas inflexiones en el modelo pudieron asociarse
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con el surgimiento y expansion de tecnologias orientadas a incrementar la capacidad de carga
del ambiente (Figura 6.2). De esta manera, peri-contemporaneamente con la primera inflexion
(ca. 3100 afios AP) que marcé el pasaje de la primera a la segunda fase demografica, se produjo
la incorporacién de la cerdmica a nivel regional. Asimismo, durante esta fase aparecieron los
primeros vegetales domesticados. En segundo término, con posterioridad a la ultima inflexidn
del modelo —ca. 1.000 afios después de las evidencias mas antiguas de plantas domesticadas—
se produjo un incremento en la sefial de los fechados absolutos asociados a la ceramica y las
plantas domesticadas (Figura 5.4). A partir de los resultados obtenidos puede sugerirse que
dado que el incremento demogréfico se produjo en torno a la fecha de la incorporacién de la
ceramica y las plantas domesticadas en la regidn, la presidn demogréfica alcanzada durante la
primera mitad del Holoceno Tardio podria haber promovido el surgimiento o incorporacion de
dichas tecnologias, las cuales, a su vez, habrian impulsado el pasaje a la tercera fase demografica
observada en el modelo. Siguiendo a otros autores (Richerson et al., 2009), puede proponerse
gue las innovaciones tecnolégicas transmitidas culturalmente fueron probablemente un factor
gue a escala regional condicioné el comportamiento demografico de las poblaciones humanas
durante la segunda mitad del Holoceno Tardio. Es decir, un proceso de expansién poblacional
gue ya se habia iniciado desde comienzos del Holoceno Temprano, probablemente promovido
por el mejoramiento climatico —i.e., cambios en la disponibilidad de recursos hidricos y una
estructuracion regional de la vegetacion y el clima a lo largo de toda Patagonia, estableciéndose
el actual régimen climatico de lluvias invernales/sequias estivales (Mancini, 2003; Markgraf et
al., 2009)— vy la incorporacion de nuevos recursos a la dieta, una vez alcanzado cierto umbral,
facilitd el desarrollo de nuevas tecnologias las cuales, a su vez, posibilitaron la duplicacién de la

tasa de crecimiento poblacional presente en la fase demografica anterior.

Los resultados obtenidos para la segunda mitad del Holoceno Tardio se corresponden
con lo sugerido por diversos estudios cientificos segin los cuales la dindmica demografica
humana de Patagonia estuvo estrechamente vinculada con los cambios tecnolégicos y la
progresiva compleji