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RESUMEN: El objetivo de este trabajo es evaluar la variacion morfoldgica temporal de los
tamafios de elementos apendiculares del guanaco (Lama guanicoe) a partir del andlisis cuanti-
tativo de variables morfol dgicas de variacion continua. Los huesos analizados son |os metacar-
pos distales y proximales y las segundas falanges. En el andlisis se utilizaron muestras proce-
dentes de cuatro sitios arqueolégicos y uno paleontoldgico del extremo austral de Patagonia
continental (Argentina y Chile). Las mismas representan dos momentos cronoldgicos:
Pleistoceno final (ca. 12000-10000 afios AP) y momentos posteriores al Holoceno temprano y
Holoceno medio (ca. 8000-6000 y 6000-4000 afios AP).

Los datos fueron evaluados a partir del andlisis de varianza para inspeccionar las diferencias
estadisticas entre los tamafios de los huesos. Los resultados mostraron huesos mas grandes
durante el Pleistoceno final y tamafios significativamente menores durante el Holoceno tem-
prano/medio.

A su vez, se estudié larelacion existente entre los tamafios de |os huesos de guanaco y lavaria-
ble climética asociada con la temperatura, la cual se considera una de las potenciales causas de
variacion morfol gica entre los mamiferos. Para esto se utilizaron los valores de didxido de car-
bono del nicleo de hielo antartico Domo C. En el andlisis conjunto de los patrones morfol 6gi-
cos de tamafio y la variable de temperatura (CO,) se registrd una covariacion negativa entre €l
proxy de temperatura y las modificaciones halladas en los tamafios de los huesos postcraneales
de guanaco. Estos resultados sugieren que los tamafios fueron estadisticamente méas grandes
durante periodos de bajas temperaturas y se redujeron concomitantemente con el incremento de
este parametro climético.

PALABRAS CLAVE: GUANACO, PATAGONIA AUSTRAL, OSTEOMETRIA, PLEISTO-
CENO FINAL-HOLOCENO, TEMPERATURA

ABSTRACT: Theam of this paper isto evaluate, by means of amultivariate approach, the tem-
poral variation in the size of the appendicular bones of guanaco (Lama guanicoe). The anato-
mical units are the proximal and distal metacarpals and the second phalanges. All samples deri-
ve from four archaeological and one paleontological site from Southern Patagonia (Argentina
and Chile), and belong to two different time periods: Late Pleistocene (ca. 12,000-10,000 radio-
carbon years BP) and Early/Mid Holocene (ca. 8000-6000 y 6000-4000 radiocarbon years BP).
The data were statistically tested using an analysis of the variance in order to spot differences
in size through time. The results show that all of the anatomical units were significantly larger
during the Late Pleistocene. Further comparison with a paleoclimate proxy of hemispheric rele-
vance (i.e., CO, data from Dome C, Antarctica) shows that there exists a significant negative
covariation between temperature and bone size suggesting that the observed decreasing trend in
size during the Holocene was a response to the increase in temperature during this period.

KEYWORDS: GUANACO, SOUTHERN PATAGONIA, OSTEOMETRY, LATE PLEISTO-
CENE-HOLOCENE, TEMPERATURE.
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INTRODUCCION

El cambio delamorfologiadistintiva de un ani-
mal (por g emplo, tamafio), puede ser €l resultado
de dos tipos de presiones selectivas: una antrépica
y otra natural. La primera se asocia con las res-
puestas morfolégicas de diferentes especies a los
procesos de domesticacion (p. €. Hesse, 1982;
Davis, 1987; Meadow, 1990; Legge, 1996), y la
segunda con una serie méas amplia de fenémenos.
Las variaciones del tamafio en estado natural
dependen de factores que pueden ser divididos en
dos categorias: ontogenéticos y ecoldgicos
(Weinstock, 1997). En la primera categoria se
incluyen las variables del sexo y la edad del indi-
viduo. Entre los factores ecol 6gicos que afectan al
tamafio del cuerpo se puede incluir el clima, la
capacidad de carga del ambiente, la competencia
interespecifica, la predacion, la densidad poblacio-
na, la insularidad, etc. (Rensch, 1960; Klein,
1964; Lindstedt & Boyce, 1985; Lomolino, 1985;
Geist, 1987; Barnosky et al., 2003).

Existen diversos estudios arqueoldgicos que
proponen la identificacion de patrones diferencia-
les en el tamafio y en la forma de los grandes
mamiferos a través del tiempo (pe. Davis, 1981;
Reitz & Ruff, 1994; O'Connor, 1995; Lyman,
2004). Estos se han dirigido ainvestigar teméticas
tales como la diferenciacion taxondémica (Olsen,
1960; Payne, 1969; Boessneck, 1970; Kent, 1982;
Wapnish, 1984; Rowley-Conwy, 1998; Alberdi &
Prado, 2004; etc.), la estimacion del tamafio del
anima (Wing & Brown, 1979; Reitz & Honer-
kamp, 1983), la estimacion del sexo (Grigson,
1982; Mariezkurrena & Altuna, 1983; Weinstock,
2000, 2002; Zeder, 2001), la variacion espacial,
caso de la identificacion de patrones latitudinales
distintivos —clinas— (Kurtén, 1968; Davis, 1981;
Klein, 1986; Ducés & Kolsa Horwitz, 1997;
Weinstock, 1997), las relaciones filogenéticas
(Menegaz et al., 1989; MacFadden, 1997) y, en
ocasiones, la variacion temporal como la identifi-
cacion de patrones diferenciales en €l tamafioy en
laformaatravés del tiempo (Davis, 1981; Reitz &
Ruff, 1994; O’ Connor, 1995; Lyman, 2004).

En concordancia con el Ultimo punto, este tra-
bajo se propone evaluar |as variaciones morfol 6gi-
cas temporales de |os tamafios de |os huesos post-
craneales de guanaco (Lama guanicoe) e
investigar una de sus posibles causas de variacion
morfoldgica: la variable climética asociada con la
temperatura. Dicha tarea se redliza a partir de

muestras procedentes de sitios arqueolégicos y
paleontoldgicos del extremo austral de Patagonia
continental (Argentinay Chile) representativas de
dos momentos cronoldgicos (Pleistoceno final y
momentos posteriores a Holoceno temprano y
Holoceno medio). Lainvestigacion se centraen el
mamifero terrestre de mayor talla que actualmente
habita Patagoniay €l interés que genera se relacio-
na con la abundante evidencia zooarqueolgica
que demuestra que esta especie se constituy6
durante el Pleistoceno final y latotalidad del Holo-
ceno como la principal presa de las poblaciones
cazadoras recolectoras patagonicas (p. €. Masso-
ne, 1987, Borrero, 1990; Aschero, 1996; Miotti,
1998; Mengoni Gofialons, 1999).

A su vez, para contrastar si una de |as respues-
tas posibles a comportamiento morfolégico del
tamafio de los mamiferos se relaciona con las
variables paleocliméticas de temperatura, se anali-
za conjuntamente la informacion obtenida de los
tamafios con los datos paleoclimaticos de CO,.
Asumiendo que €l incremento en el tamafio del
cuerpo de las poblaciones homeotermas se corre-
laciona positivamente con el incremento de lalati-
tud (regla de Bergmann; Bergmann, 1847), se
deberian esperar guanacos més grandes a bgjas
temperaturas y guanacos con tamafios més chicos
cuando la temperatura aumenta, ya que los climas
frios concederian una ventaja selectiva a la relati-
va reduccion de la superficie corporal y, por ende,
a incremento del tamafio (Rensch, 1960; Mayr,
1963). Simplificando esto aln mas, el patron de
variacion de los tamafios de los huesos deberia ser
relativamente opuesto a patron de temperatura si
es que el primero puede ser explicado por encon-
trarse relacionado con el segundo.

MATERIALESY METODOS

Se evallan las variaciones morfoldgicas de los
tamafios de los huesos de guanaco (Lama guani-
coe) recuperados en cuatro sitios arqueol 6gicos y
uno paleontol 6gico del érea de estudio. De la Pata-
gonia austral continental argentina se analizan las
muestras oseas de Chorrillo Malo 2 (Sierra Bagua
les; Franco & Borrero, 2003), el Sosiego 4 (costa
norte del lago Argentino; Carballo Marina et al.,
1999) y Cueva Las Buitreras (campo volcénico de
Pali Aike; Sanguinetti de Bormida, 1976, 1980).
Del sector chileno de Patagonia austral se incorpo-
raron muestras del sitio arqueol6gico Cueva Lago
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Sofia 1 (Prieto, 1991) y del sitio paleontolégico
Cueva Lago Sofia 4 (Prieto, 1991; Borrero et al.,

1997), ambos localizados en el &rea de Ultima
Esperanza (Figura 1).

FIGURA 1
Localizacion de los sitios analizados en Patagonia austral continental .

L as muestras representan dos momentos crono-
l6gicos: Pleistoceno fina (ca. 12000-10000 afios
AP) y momentos posteriores a Holoceno tempra-
no y Holoceno medio (ca. 8000-6000 y 6000-4000
afos AP). El Pleistoceno final se encuentra repre-
sentado por |os conjuntos de los sitios Cueva Lago
Sofia 1 y Cueva Lago Sofia 4. El Holoceno esta
representado en los sitios Chorrillo Malo 2, Cueva
LasBuitrerasy El Sosiego 4. EnlaTabla 1 se deta-
Ilan las dataciones que definen los bloques crono-
16gicos utilizados.

En total se midieron 33 elementos postcranea-
les de guanaco. Los huesos medidos para este tra-
bajo son el metacarpo distal y proximal y lasegun-
da falange. En el andlisis osteométrico se utiliza
Archaeofauna 16 (2007): 149-159

una guia de mediciones especialmente adaptada a
la anatomia del guanaco generada sobre la base de
diferentes estandares previos (Driesch, 1976;
Kent, 1982; Menegaz et al., 1988). Las medidas
tomadas en cada elemento se representan en las
Figuras 2 a 4. Las variables continuas se obtuvie-
ron con un calibre Vernier (precision 0,01) y los
datos se registraron en mm. Con motivo de ins-
peccionar las variaciones asociadas con € tamafio
se procesaron |os datos estadisticamente utilizando
un andlisis univariado de varianza (ANOVA one-
way). Los ANOVA se redlizaron sobre la Media
Geométrica (MG) de cada elemento, considerando
este valor como medida general de tamafio del
hueso.
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* ditio paleontol égico analizado

TABLA 1
Fechados de |as capas inferiores de |os sitios de Patagonia austral continental de las que provienen las muestras analizadas.

Se consideraque el andlisis de is6topos estables
del aguay de los «gases invernaderos» proceden-
tes de los nuicleos de hielo representan actualmen-
te uno de los medios més eficaces para determinar
el clima durante los Ultimos ciclos climéticos. Por
este motivo, en el andlisis de covariacion entre la
informacion morfoldgica y la informacion paleo-
climética se examinaron los datos de gases e iso6-
topos de burbujas de aire: diéxido de carbono
(CO,) y deuterio (6D) muestreadas en las capas del
nicleo de hielo antartico Domo Concordia o
Domo C (75° 06'S; 123° 21'E; 3233 m snm), ya
que en e mismo pudo ser comprobada una rela-

cién linear entre la media de contenidos isotépicos
y de gases y la temperatura media anual (EPICA,
2004). En este trabajo se presenta solamente la
informacion proporcionada por el CO,, ya que
ambos proxies generaron patrones muy similares.
El comportamiento de este gas puede describirse
delasiguiente manera: bajos valores de dioxido de
carbono se relacionan con la presencia de bajas
temperaturas y €l incremento de los valores CO,
indicaria el aumento de éste parametro climatico.

Para comparar el patron del proxy de tempera-
tura con las medias geométricas (MG) de los ele-

Archaeofauna 16 (2007): 149-159



LA REDUCCION DEL TAMANO DE LOS GUANACOS (LAMA GUANICOE)... 153

mentos 6seos medidos se generaron gréficos de
lineas con dos €jes de abscisas. En €l ge principal
(Y) se encuentran los valores del gasy, en el ge
secundario, los valores de las medias geométricas
de los huesos. Cabe aclarar que el programa utili-
zado calcula primero el patron del ge principal, y
autométicamente genera una escala proporcional -

mente comparable en el ge secundario (MG). Por
este motivo pueden verse algo sobrestimadas las
variaciones de |os tamafios de los huesos entre |os
momentos temporales analizados, pero como la
discusion acerca de si estas variaciones son 0 no
significativas se realiza previamente, no se consi-
derd necesario modificar las escalas.

FIGURA 2
Variables métricas medidas en el metacarpo distal del guanaco. Vistadistal.

FIGURA 3

Variables métricas medidas en el metacarpo proxima del gua-
naco. Vista proximal.

Archaeofauna 16 (2007): 149-159

RESULTADOS
Andlisis Morfol 6gico

Anteriormente se ha discutido la confiabilidad
del andlisis osteométrico de los diferentes elemen-
tos y regiones esqueléticas del guanaco (L'Heu-
reux, 2006). Siguiendo los resultados obtenidos
por otros investigadores sobre diversos ungulados
y las propias experiencias, se considera que los
huesos largos delanteros brindan mejor informa-
cién que los huesos traseros. De alli la seleccion
para este trabajo del metacarpo a pesar de encon-
trarse representado por una muestra escasa, aun-
gue debe aclararse que, en general, las muestras en
condiciones de ser medidas procedentes de sitios
arqueol gicos de cazadores recolectores de Pata-
gonia (con la cronologia que se desea investigar)
SONn Muy escasas. Se incorpora, a su vez, la segun-
da falange que es uno de elementos més represen-
tados en estos sitios.

En el estudio morfoldgico, los resultados del
andlisis de varianza del metacarpo distal (N = 7)
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FIGURA 4
Variables métricas medidas en |a falange segunda. Vista proximal, anterior y lateral.

mostraron una diferencia estadisticamente signifi-
cativa entre los dos momentos temporales analiza-
dos (P < 0,014). En la Figura 5 se observa una
reduccion de las medias geométricas del metacar-
po distal entre el Pleistoceno final y las muestras
ubi cadas tempora mente entre el 8000 y 6000 afios
AP.

FIGURA 5

Comparaciéon de Medias (Media Geométrica) del andlisis de
varianza del metacarpo distal en Patagonia austral continental.

Este mismo patron se registra en €l andlisis de
varianza del metacarpo proximal (N = 8), €l cual
también muestra una diferencia estadisticamente
significativa entre el Pleistoceno final y 6000-
4000 afiosAP. (P < 0,005; Figura 6). El andlisisde
varianza de las segundas falanges (N = 18) confir-

FIGURA 6
Comparacion de Medias (Media Geométrica) del andlisis de
varianza del metacarpo proximal en Patagonia austral continental.

Archaeofauna 16 (2007): 149-159



LA REDUCCION DEL TAMANO DE LOS GUANACOS (LAMA GUANICOE)... 155

ma la reduccién del tamafio entre las muestras
representativas del Pleistoceno fina y las segun-
das falanges ubi cadas tempora mente entre 6000 y
4000 afios AP. (P< 0,031, Figura7).

FIGURA 7

Comparacion de Medias (Media Geométrica) del andlisis de
varianza de la falange 2 en Patagonia austral continental.

Fluctuaciones en la Temperatura (CO,) como
Fuente de Variacion de los Patrones Morfol 6gicos
(Tamafio)

De la comparacion de las medias geométricas
de huesos de guanaco y el CO, se obtiene para el
Pleistoceno final una covariacion negativa entre
|os tamafios de los elementos y lainformacion pro-
cedente del didxido de carbono. Esto se debe aque
en este periodo se registran los més bajos niveles
de CO, que indican las mas bajas temperaturas de
los milenios analizados, y los huesos exhiben los
mayores tamafios de la muestra. Contrariamente,
durante el Holoceno temprano/medio, cuando los
niveles de diéxido de carbono se incrementan, se
hallan los huesos de guanaco con tamarios estadis-
ticamente més pequefios (Figuras 8 a 10).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

La variacion morfol 6gica temporal mostré una
marcada disminucién del tamafio entre finales del

Archaeofauna 16 (2007): 149-159

Pleistoceno y comienzos del Holoceno / Holoceno
medio. En la evaluacion de las potenciales causas
de las variaciones morfol 6gicas se han considera-
do las fluctuaciones ambientales y la interaccion
con las poblaciones humanas.

FIGURA 8

Comparacion entre CO,y MG del metacarpo distal en Patago-
niaaustral continental.

Si bien las poblaciones humanas ya se encon-
traban en Patagonia desde por o menos 11000
afios atrés, no se puede considerar su accion pre-
dadora como una de las variables influyentes en
las modificaciones de los aspectos morfol égicos
—tamarfio— del fenotipo de |os guanacos en momen-
tos tan tempranos como el Holoceno inicial. De
alli que laopcion «variable climética» relacionada
con un cambio brusco desde bajas temperaturas
hacia condiciones més calidas registrado por dife-
rentes proxys para este periodo (p. . polen, gases
invernadero, isotopos estables, cotas lacustres,
glaciares), tanto en la Antartida como en la Pata-

FIGURA 9

Comparacion entre CO,y MG del metacarpo proximal en Pata-
gonia austral continental.
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gonia continental e insular, sea la explicacion mas
parsimoniosa para este cambio morfol 6gico detec-
tado en momentos tempranos en los tamarios de
diferentes huesos postcraneal es de los guanacos.

Segun el principio que sostiene que |os tamafios
grandes a bajas temperaturas brindan una ventaja
adaptativa (fisiologica), se esperaba encontrar
huesos méas grandes en los periodos temporales
con bajas temperaturas y tamafios mas chicos con
temperaturas mayores (Bergmann, 1847). A partir
de los resultados obtenidos se pudo observar que,
en general, los tamafios de los elementos analiza-
dos presentaron un tamafio mayor hacia fines del
Pleistoceno cuando €l proxy paleoclimatico de
CO, marcaba los mas bajos valores de |la secuen-
cia, exponiendo que los tamafios fueron estadisti-
camente mas grandes a bajas temperaturas y se
redujeron concomitantemente con el incremento
del parédmetro climético evaluado. Esto se verifico
en todos los huesos de guanaco de la Patagonia
austral continental en los que se encontraba pre-
sente informacion morfol 6gica para estos momen-
tos temporales.

FIGURA 10

Comparacion entre CO,y MG de lafalange 2 en Patagonia aus-
tral continental.

Los datos paleocliméticos indican una brusca
maodificacion en el clima desde bajas temperaturas
hacia condiciones comparativamente mas cdlidas a
partir de comienzos del Holoceno. El mencionado
aumento de la temperatura pudo ser verificado
tanto en los nucleos de hielo antérticos como en el
resto de la Patagonia austral (Georgias del Sur e
Islas Malvinas), |0 que muestra que tales variacio-
nes climéticas se dieron de formacasi sincrénicaa
lo largo del gje Sudamérica-Antartida (Wilson et
al., 2002). Por otro lado, las modificaciones cli-

méticas antérticas se confirman con la evidencia
palinoldgicay glaciol 6gica de Patagonia continen-
tal e insular, la cual indica que el clima del Pleis-
toceno final fue mas frio que el actual en toda
Patagonia (Heusser, 1987, 1989; Markgraf, 1989,
19933, 1993b; Paez et al., 1999; Mancini, 2003) y
gue a comienzos del Holoceno, con la retraccion
definitiva de los glaciares y la expansion episodi-
ca de los bosgues de Nothofagus (Markgraf,
19933, 1993b), se registraron temperaturas mayo-
res que en el Pleistoceno final con precipitaciones
similares alas actuales.

Es importante comentar que estos resultados
concuerdan, a su vez, con los registrados en otras
partes del mundo (p. €. Kurtén, 1968; Davis,
1977, 1981; Duct6s & Kolsa Horwitz, 1997;
Weinstock, 1997), donde también se ha considera-
do el cambio climético registrado durante la tran-
sicion del Pleistoceno final-Holoceno como el fac-
tor causal de la reduccion abrupta del tamafio
corporal en diferentes mamiferos. Este proceso de
reduccion pudo producirse probablemente a nivel
mundial y latendencia predominante es la de adju-
dicar dicha disminucion de los tamafios en este
periodo a cambio ambiental generado con poste-
rioridad a Pleistoceno final (Davis, 1977, 1981,
Weinstock, 1997).
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