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Resumen:
							                           
Los procesos de captación y gasto energético tienen implicancias en las historias de vida de los individuos, los patrones demográficos y los sistemas de asentamiento. El tamaño corporal se ve impactado por factores energéticos que influyen desde procesos fisiológicos hasta relaciones ecológicas, y está relacionado con estrategias tróficas, rangos de acción y tipos de recursos consumidos. El objetivo de este trabajo es explorar las poblaciones humanas de Patagonia desde una perspectiva fisiológica y ecológica, vinculando las demandas y límites impuestos por el metabolismo con los recursos disponibles. Sobre la base de datos medioambientales (i.e., latitud, altitud, precipitaciones y temperatura), así como de datos publicados de estatura y masa corporal de las poblaciones patagónicas, se estimaron sus costos de mantenimiento a partir del cálculo de la tasa metabólica basal y niveles de actividad física. Luego, se compararon las estimaciones obtenidas con el rendimiento nutricional de diversas presas. Los resultados indican que los cazadores-recolectores patagónicos presentaron un mayor tamaño corporal respecto de otros grupos actuales. Asimismo, los grupos del sur de Patagonia mostraron mayores pesos y estaturas que los del norte de la región. En el sur, los requerimientos calóricos fueron más elevados pero la disponibilidad de recursos fue menor, lo cual redundó en una menor demografía.



Palabras clave: Norte y sur de Patagonia, Tamaño corporal, Costos energéticos, Recursos disponibles, Demografía.
		                         


Abstract:
						                           
The processes of energy capture and expenditure have implications for individuals’ life histories, demographic patterns, and settlement systems. Body size is impacted by energetic factors that influence everything, from physiological processes to ecological relationships, and is related to trophic strategies, ranges of action, and types of resources consumed. The objectives of this paper are to explore Patagonian human populations from a physiological and ecological perspective, linking the demands and limits imposed by metabolism to the available resources. Based on published data on height and body mass of Patagonian populations, maintenance costs were estimated from the calculation of basal metabolic rate, levels of physical activity, and environmental variables (i.e., latitude, altitude, rainfall, and temperature). Subsequently, these estimates were compared with the nutritional yield of various prey. The results indicate that Patagonian hunter-gatherers had a larger body size compared to other human groups. Likewise, people from southern Patagonia were heavier and taller than those from the north of the region. In southern Patagonia caloric requirements were higher but the availability of resources was lower, resulting in smaller populations.
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INTRODUCCIÓN


El metabolismo, entendido como el conjunto de procesos que convierten o usan energía a diferentes escalas, obedece a principios físicos, químicos y biológicos que gobiernan la transformación de materia y energía. Este no solo determina las demandas que un organismo impone a su entorno y fija límites estrechos a la asignación de recursos, sino que además varía predeciblemente de acuerdo con el tamaño, la temperatura y la composición química corporal (Brown et al., 2004). La dinámica espacio-temporal de los sistemas ecológicos es el resultado, en gran medida, del metabolismo, dado que muchas de las variables que estructuran los ecosistemas dependen de las características metabólicas de los individuos. Estas consideraciones permiten pensar en una teoría metabólica que vincule la performance de los organismos con la ecología de las poblaciones, comunidades y ecosistemas (Sibly et al., 2012).

Los procesos de captación y gasto energético tienen importantes implicancias en las historias de vida, la socioecología, la biogeografía y los sistemas de asentamiento humanos. El tamaño corporal se ve fuertemente impactado por factores energéticos que influyen en diversas escalas. Por ejemplo, tamaño y forma corporal son determinantes clave de las tasas metabólicas relativas y absolutas, y, por ende, dictan necesidades calóricas, calidad de dieta y procesos termorregulatorios (Churchill, 2006, 2014; Pontzer et al., 2016; Kraft et al., 2021). En términos ecológicos, el tamaño corporal está relacionado con estrategias tróficas, rangos de acción y tipos de recursos que pueden ser obtenidos, y constituye uno de los mayores condicionantes del nicho ecológico (Damuth y McFadden, 2005; Woodward et al., 2005; Samaras, 2007; Belgrano y Reiss, 2011). La Patagonia es una región extensa, con grandes contrastes ecológicos, climáticos y de productividad. Reflejo de esta variabilidad son las diferencias detectadas entre las poblaciones humanas que la habitaron. De esta forma, el área de estudio ofrece la oportunidad de explorar las relaciones entre tamaño corporal, requerimientos energéticos, dieta y variabilidad ambiental.

El objetivo general de este trabajo es explorar a las poblaciones humanas prehistóricas del interior patagónico desde una perspectiva fisiológica y ecológica que vincule las demandas y los límites impuestos por el metabolismo humano con los recursos disponibles en diferentes escenarios. Los objetivos particulares son estimar los costos de mantenimiento de las poblaciones (i.e., requerimientos calóricos diarios) a partir del cálculo de diversos parámetros de los individuos (i.e., estatura, masa corporal, tasa metabólica basal y nivel de actividad) y del ambiente (i.e., latitud, altitud, zona biogeográfica, precipitaciones y temperatura) y explorar cómo estos requerimientos energéticos fueron solventados. Proponemos que un enfoque integral que vincule parámetros fisiológicos y ecológicos es el adecuado para alcanzar tales objetivos. En este contexto, sostenemos que existieron diferencias significativas tanto fisiológicas como ecológicas entre el norte y el sur de Patagonia, las cuales habrían tenido implicancias en las tendencias demográficas de las poblaciones que habitaron ambas áreas de Patagonia continental.





MATERIALES Y MÉTODOS





Área de estudio



El área de estudio incluye Patagonia continental, que limita al norte con los ríos Diamante y Colorado, al oeste con la cordillera de los Andes y al sur con el estrecho de Magallanes (Figura 1). Se consideraron sitios del interior patagónico y muestras humanas cuyas dietas fueron caracterizadas principalmente como terrestres (Barberena, 2002; Borrero y Barberena, 2006; Gómez Otero, 2007; Tessone, 2010; Millán et al., 2013; Gómez Otero et al., 2015; Gordón et al., 2018; Gil et al., 2020). A su vez, se distinguió Patagonia norte de Patagonia sur, con límite en 45° LS (Figura 1), considerando principalmente un criterio ecológico, dado que en el sector norte se encuentra una amplia diversidad de ecorregiones (i.e., Estepa Andina Sur, Bosque Templado Valdiviano, Monte Bajo, Espinal y Estepa Patagónica), mientras que en el sur se hallan únicamente la Estepa Patagónica y el Bosque Andino-Patagónico (Oyarzábal et al., 2018). Esta estructuración ecológica se traduce en diferencias en la diversidad de recursos disponibles para los humanos.
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Figura 1





Área de estudio y procedencia de las muestras humanas y faunísticas consideradas en este trabajo. El tamaño de los círculos se refiere a la cantidad de individuos analizados por localidad y tiene como único fin dar información visual y no lineal.
















Estimación de los requerimientos energéticos



Para la obtención de este parámetro fue necesario desarrollar previamente una serie de estimaciones. Con el fin de minimizar los potenciales sesgos inherentes al enfoque utilizado, se obtuvieron variables de fuentes independientes. Para construir la muestra, se realizó la recopilación bibliográfica de la estatura de restos humanos arqueológicos adultos de ambos sexos procedentes de Patagonia continental. Solo en dos casos (Gómez Otero y Dahinten, 1997-1998) que proporcionaron la longitud máxima del fémur (Femoral Maximum Length –FML–) se calculó la estatura. Esto permitió obtener una muestra de 194 individuos adultos, de los cuales, 136 corresponden al sector norte (masculinos n = 101; femeninos n = 35) y 58 al sector sur (masculinos n = 56; femeninos n = 2) (Figura 1 y Material suplementario 1: Tabla S1). Entre los individuos del sur se incluyeron dos masculinos del sitio Cañadón Leona, ubicado en Chile, en función de la dieta y las características ambientales. La cronología de los individuos corresponde a los últimos 5000 años AP, único bloque temporal considerado.


Béguelin (2009) proporciona datos de longitud máxima del fémur y del diámetro máximo de la cabeza del fémur en una muestra de 183 individuos masculinos (norte n = 104; sur n = 79), correspondiente al bloque temporal aquí considerado. A partir de ellos, estimamos estatura y peso de forma independiente, a fin de comparar los resultados con los obtenidos mediante la recopilación bibliográfica. Las estimaciones de estatura a partir de la longitud de los huesos largos son altamente dependientes de la muestra de referencia. En este sentido, las regresiones de Trotter y Gleser (1952, 1958) constituyen las muestras de referencia más grandes para poblaciones adaptadas a condiciones templadas. No obstante, autores como Feldesman et al. (1990) encontraron que la proporción fémur/estatura ofrece un mejor resultado para predecir la estatura. Finalmente, Béguelin (2011) sugirió la utilización preferencial de fórmulas específicas para la población a estudiar dado que las diferencias en proporciones corporales pueden alterar el cálculo de la estatura. Teniendo en cuenta estas consideraciones, propuso una ecuación para poblaciones patagónicas. Por estos motivos, en este trabajo se estimó la estatura mediante los siguientes métodos: regresiones del largo femoral (Trotter y Gleser, 1952), estimaciones de la proporción fémur/estatura (Feldesman et al., 1990) y la ecuación propuesta por Béguelin (2011) para poblaciones patagónicas. En esta elección de fórmulas se consideraron los resultados de Zuñiga Thayer y Suby (2020), que señalan que las estimaciones de talla más exactas son las que emplean el fémur.

La estimación de la masa corporal (i.e., peso) se realizó despejando esta variable de la ecuación de índice de masa corporal (Body Mass Index) (BMI = peso g/ estatura cm.) (Porter, 1995). Para este cálculo, se emplearon los valores de una población filogenéticamente relacionada con los grupos patagónicos (Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012; Postillone et al., 2020) de la zona rural de Chile. (i.e., masculinos = 24,86 y femeninos = 25,32). Asimismo, se utilizaron tanto estimaciones de estatura recopiladas de la bibliografía como las obtenidas en este trabajo. Para controlar la adecuación de estas, se compararon los valores obtenidos con los datos de la regresión que considera el diámetro máximo de la cabeza del fémur (Maximum Femoral Head Diameter –MFHD–). a partir de los valores para masculinos calculados por Béguelin (2009). Las diferencias de peso y estatura entre Patagonia norte y Patagonia sur se evaluaron mediante el valor F de ANOVA.

A partir de estos datos, se calculó la tasa metabólica basal (Basal Metabolic Rate –BMR–) utilizando diversas ecuaciones: la de Kleiber (1961) para mamíferos placentarios, la de Sorensen y Leonard (2001) para humanos y la de Froehle (2008), que considera la influencia de la temperatura. Asimismo, se consideraron las estimaciones de Aiello y Wheeler (1995), que calculan la BMR a partir de la sumatoria del costo energético de todos los órganos y sus contribuciones a la tasa metabólica total.

Para estimar el gasto energético total (Total Energy Expediture –TEE–), se multiplicó la BMR por diferentes valores de actividad física (Physical Activity Level –PAL–, que puede ser ligero, moderado o alto) que implican diferentes requerimientos energéticos. Para calcular el TEE se tomó el abordaje estándar sugerido por la Organización Mundial de la Salud y la Organización de las Naciones Unidas para la Alimentación (FAO, OMS, UNU, 1985). La OMS considera niveles de PAL ligeros a aquellos de 1,55-1,77 para hombres y de 1,56-1,63 para mujeres. Los niveles de PAL moderados se ubican en los rangos 1,78-2,09 y 1,64-1,81 para hombres y mujeres, respectivamente; finalmente, PAL altos muestran valores de 2,5 para hombres y de 2 para mujeres. Estos parámetros se basan en estimaciones para cazadores-recolectores modernos de altas y bajas latitudes, como los aché y esquimales igloolik (Godin y Shephard, 1973; Leonard y Robertson, 1992; Panter Brick, 2002; Churchill, 2014). En este abordaje se aplicaron multiplicadores PAL ligeros, moderados y altos derivados de tales estudios energéticos a la BMR, para determinar los gastos calóricos diarios bajo diversos escenarios.






Recursos consumidos



Para caracterizar el consumo de recursos animales, se tomó en cuenta información faunística de 79 sitios (norte n = 54; sur n = 25) y 164 contextos (norte n = 98; sur n = 66) de la misma área y cronología que las de las muestras humanas (Figura 1 y Material suplementario 2). Se consideraron únicamente especies con evidencias de consumo (i.e., marcas de corte, fracturas y termoalteración) (Mengoni Goñalons, 1999; Rindel, 2009). Para la presente investigación, solo se consideraron conjuntos del interior patagónico, dado que las dietas terrestres fueron las más representadas en la mayor parte del área de estudio, mientras que las dietas marinas tuvieron una extensión espacial reducida (Barberena, 2002; Borrero y Barberena, 2006; Gómez Otero, 2007; Moreno et al., 2011; Svoboda y Gómez Otero, 2015; Ambrústolo, 2021). Asimismo, fueron discontinuas en el tiempo, tanto en el norte como en el sur de Patagonia (Gómez Otero, 2007; Moreno y Videla, 2008; Favier Dubois et al., 2010; Moreno et al., 2011; Scartascini, 2014, 2017) y la presencia de ítems marinos fue muy escasa en el interior (Borrero y Barberena, 2006; Zubimendi y Ambrústolo, 2011; Pallo y Borrero, 2015; Svoboda y Gómez Otero, 2015); incluso en sitios de la costa se registró un importante consumo de recursos terrestres (Barberena, 2002; Borrero y Barberena, 2006; Gómez Otero, 2007; Moreno et al., 2011).

Para estimar el aporte nutricional de las distintas presas, se tomaron los valores de aporte energético total y su contribución en proteínas y diferentes tipos de ácidos grasos (Rindel et al., 2021a).

Con el fin de generar expectativas sobre tendencias dietarias a partir de líneas independientes, así como estimaciones demográficas, utilizamos el software EnvCalc 2.1 (Binford, 2001; Johnson, 2014). Este programa considera información etnográfica de cazadores-recolectores contemporáneos e información ambiental. Binford (2001) observó una relación entre las estrategias de subsistencia con la temperatura efectiva (TE) y la densidad poblacional. En latitudes altas, los grupos de baja densidad poblacional dependen principalmente de la caza de animales terrestres. A medida que la latitud disminuye y, en consecuencia, la TE aumenta, los grupos incrementan la dependencia sobre los vegetales. Asimismo, solo cuando los grupos desarrollan estrategias de intensificación (i.e., proceso por el cual los cazadores-recolectores incrementan la cantidad de alimento que pueden extraer de unidades del paisaje cada vez más pequeñas), la densidad puede superar el umbral de 9,1 personas/100 km. (Binford, 2001). Estas generalizaciones basadas en evidencia empírica tienen el potencial de ser utilizadas como marco de referencia para predecir patrones paleodietarios en ambientes particulares que pueden compararse con información arqueológica (Binford, 2001; Johnson, 2014).

Para la aplicación del software EnvCalc 2.1, se consideraron registros históricos de precipitación y temperatura procedentes de 27 estaciones meteorológicas de Patagonia (norte n = 16; sur n = 11, con límite 45° LS) de diferentes fuentes (i.e.,Servicio Meteorológico Nacional –SMN–, Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria –INTA– y datos de estancias particulares). Asimismo, se relevaron tipos de suelo y de vegetación de Patagonia continental (Panigatti, 2010). Cabe destacar que, dada la delimitación del área de estudio, no se tomaron en cuenta estaciones de la franja costera (100 km). Se consideró un valor para el norte y uno para el sur sobre la base de los promedios de los valores procedentes de las estaciones de cada sector. El programa permitió estimar variables ambientales tales como temperatura efectiva (TE), biomasa (individuos/km.), expectativas de parámetros del sistema de subsistencia (i.e., caza, recolección y pesca) y densidad poblacional.







RESULTADOS





Estimaciones de los requerimientos energéticos



En la Tabla S1 del Material suplementario 1 se presentan los datos de estatura de la recopilación bibliográfica, mientras que la Tabla 1 exhibe las estimaciones de la estatura promedio para individuos masculinos calculadas por medio de las fórmulas de Trotter y Gleser (1958), Feldesman et al. (1990) y Béguelin (2011) a partir de la muestra analizada por Beguelin (2009). Se observa un buen acuerdo entre los tres métodos, ya que la diferencia entre los valores máximo y mínimo es menor al desvío estándar de cada método (Material suplementario 1: Tabla S1). En este trabajo, para el sector norte se obtuvo un valor promedio de 167,06 cm (promedio masculino, 169,89 cm; promedio femenino, 163,66 cm) y para el sur, de 173,36 cm (promedio masculino, 173,76 cm; promedio femenino, 169,68 cm) (Material suplementario 1: Tabla S2 y Figura S1). Se obtuvieron estaturas significativamente más elevadas para las muestras del sur tanto en masculinos (Δ = 3,87 cm) como en femeninos (Δ = 6,02 cm) (Tabla 2, Figura 2a).

La masa corporal promedio estimada para el sector norte es de 70,04 kg (masculinos = 71,86 kg; femeninos = 67,85 kg), mientras que el promedio para el sur es de 74,88 kg (masculinos = 75,10 kg; femeninos = 72,90 kg) (Figura 2b y Material suplementario 1: Tabla S1, Tabla S2 y Figura S1).
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Figura 2





Diferencias en los promedios de los parámetros corporales entre las poblaciones de Patagonia norte y sur. (A) estatura, (B) masa corporal.














Tabla 1









	
Autor

	
Fórmula

	
Norte

	
Sur




	Feldesman   et al. (1990)
	FLB*100 / 26,74
	167,28
	172,39



	Béguelin   (2011)
	69,38+2,21*FLM ± 3,32
	168,01
	171,5



	Trotter   y Glasser (1958)
	2,15 (FLM) + 72,57
	168,74
	171,67



	Este   trabajo
	Diversas fórmulas (Mat. Supl. 1: Tabla S1)
	169,89
	173,76



	
	Δ máx/mín
	2,61
	2,26













Fórmulas de estimación de la estatura y promedios obtenidos para los individuos masculinos del norte y sur de Patagonia continental.



 Nota: FLB = longitud bicondilar del fémur, FLM = longitud máxima del fémur. Calculado a partir de la muestra de masculinos en Béguelin (2009).











Tabla 2









	
ANOVA

	
Norte   vs. Sur

	
F

	
Valor   de p




	
Estatura

	Todos
	18,67
	3,82e-05   ***



	Femeninos
	5,524
	0,0245   *



	Masculinos
	5,487
	0,0226   *



	
Peso

	Todos
	17,24
	7,18e-05   ***



	Femeninos
	5,797
	0,0215   *



	Masculinos
	5,318
	0,0247   *













Comparación estadística de estatura y peso entre Patagonia norte y Patagonia sur.



 Nota: *p<0,05, **p<0,005, ***p<0,001








Autores como Auerbach y Ruff (2004) indican que esta medida no toma en cuenta la alta variación en forma corporal (i.e.,ancho del cuerpo en relación con el largo) que exhiben las poblaciones humanas modernas. En este sentido, indican que métodos mecánicos que involucran regresiones basadas en dimensiones articulares, o métodos morfométricos, que incluyen mediciones usando estatura y anchura pélvica, ofrecen mejores resultados. Para explorar esta posibilidad, utilizamos las medidas del ancho de la cabeza del fémur (MFHD) publicadas por Béguelin (2009), junto con la regresión para calcular tamaño corporal publicada por Ruff et al. (1997) (Tabla 3). Los resultados indican una diferencia de 6,5-7,5 kg entre la masa corporal calculada con ambos métodos.




Tabla 3









	
Autor

	
Fórmula

	
Sexo

	
Norte

	
Sur




	
Porter   (1995)

	25,32 x estatura
2


	Femeninos
	67,85
	72,9



	
Porter   (1995)

	24,86 x estatura
2


	Masculinos
	71,86
	75,10



	Ruff   et al. (1997)
	2,741 x MFHD - 54,9
	Masculinos
	78,37
	82,59



	
	
	Δ Masculinos
	6,51
	7,49













Comparación entre el cálculo de la masa corporal (kg) para hombres y mujeres siguiendo a Porter (1995) y Ruff et al. (1997) para individuos masculinos.



 Nota: MFHD= diámetro máximo de la cabeza del fémur.








Independientemente de la forma del cálculo, las estimaciones obtenidas permiten afirmar que las poblaciones patagónicas eran considerablemente grandes tanto en estatura como en masa (Material suplementario 1: Tabla S3). Además, se observa una variación importante de estos parámetros entre el norte y el sur de la región, que concuerda con trabajos previos (e.g.,
Béguelin, 2005, 2009, 2010, 2011) (Tabla 2). Para saber cómo influyeron estas características en los costos de mantenimiento, calculamos la BMR (Churchill, 2006). Con el fin de evitar sesgos inherentes al empleo de un único método, utilizamos varios que hacen diferentes asunciones acerca de los costos metabólicos de las poblaciones humanas, y se estimaron rangos de BMR en vez de un único valor (Tabla 4). Obtuvimos diferencias de 61-108 kcal/día para femeninos y de 58-69 kcal/día para masculinos; en ambos casos, los valores más elevados se registraron en las poblaciones del sur. Si se consideran los valores de masa más elevados para los individuos masculinos calculados a partir del MFHD, las diferencias son 65-90 kcal/día en favor de los individuos del sur.




Tabla 4









	
 Autor

	
Fórmula

	
Sexo

	
Medida

	
Norte

	
Sur




	Este   trabajo
	
	Fem.
	Masa   (kg)
	67,85
	72,9



	Frohele   (2008)
	9,2   x M - 3,8 TMEAN + 852
	BMRt   (kcal)
	1424,16
	1484,87



	Sorensen   y Leonard (2001)
	14,7   x (M) + 496
	BMR   (kcal)
	1493,39
	1567,63



	
Kleiber   (1961)

1


	 3,39M   x 0,75
	BMR   (kcal)
	1653,84
	1745,33



	Aiello   y Wheeler (1995)
	
	BMR   (kcal)
	1799
	1907,16



	Este   trabajo
	
	Masc.
	Masa   (kg)
	71,86
	75,1



	Frohele   (2008)
	14,7   x M – 5,6 x TMEAN + 735
	BMRt   (kcal)
	1714,62
	1783,25



	Sorensen   y Leonard    (2001)
	15,3   x M + 679
	BMR   (kcal)
	1726,62
	1784,68



	
Kleiber   (1961)

	3,39M   x 0,75
	BMR   (kcal)
	1778,49
	1828,03



	Aiello   y Wheeler    (1995)
	
	BMR   (kcal)
	1908,01
	1977,32



	
Béguelin   (2010)

	
	Masa   (kg)
	78,37
	82,59



	Frohele   (2008)
	14,7   x M - 5,6 x TMEAN + 735
	    BMRt   (kcal)
	1810,32
	1893,35



	Sorensen   y Leonard    (2001)
	15,3   x M + 679
	BMR   (kcal)
	1842,65
	1916,57



	
Kleiber   (1961)

1


	3,39M   x 0,75
	BMR   (kcal)
	1878,06
	1942,63



	Aiello   y Wheeler    (1995)
	
	BMR   (kcal)
	2047,18
	2137,22













Estimaciones de BMR para hombres y mujeres de Patagonia continental.



 Nota: M = masa corporal, TMEAN = temperatura media anual. 1La fórmula de Kleiber provee resultados en Whatts, que deben ser convertidos a Kcal/día. BMRt = tasa metabólica basal con factor de corrección por temperatura.








Para evaluar la influencia del clima en la BMR, consideramos la ecuación de Froehle (2008). Estos cálculos señalan diferencias de alrededor de 60 kcal/día para mujeres, y entre 69-83 kcal/día para los hombres del sur en relación con los del norte considerando las dos estimaciones de tamaño corporal. La ecuación de Aiello y Wheeler (1995) genera los valores más elevados, e indica diferencias de 108 kcal/día para femeninos del sur con respecto al norte, y entre 70-90 kcal/día para masculinos. En conjunto, estas ecuaciones muestran que las poblaciones del sur gastaban 60-108 kcal/día más que las del norte solo para mantener las funciones corporales. A estos valores se les debe sumar una estimación de niveles de actividad física que permita obtener el TEE. Por lo tanto, se aplicó el multiplicador de la intensidad en la actividad física (PAL) a la BMR. Si bien las características de los grupos humanos patagónicos (i.e., cazadores-recolectores con alta movilidad residencial, con tecnología de obtención de recursos sencilla y sin medios de transporte) permiten defender altos niveles de actividad, se calcularon los TEE bajo los tres escenarios posibles (Material suplementario 1: Tabla S4).

Los resultados obtenidos indican valores de TEE de 3400 y 3600 kcal/día para femeninos y de 4380 y 4540 kcal/día para masculinos del norte y sur de Patagonia, respectivamente (Figura 3). Estos valores son más altos, del orden de 4700 y 4900 kcal/día si se toma la masa corporal calculada a partir del MFHD en la muestra de masculinos.

Si se consideran los valores obtenidos a partir de las diferentes fórmulas de la BMR y los diferentes PAL, las mujeres del sur gastaban entre 95-216 kcal/día más que las del norte. Para los hombres, esta diferencia es de 90-170 kcal/día cuando se toman los datos de estimación de masa a partir de la estatura, y de 100-225 kcal/día a partir de la estimación de la masa con el MFHD (Material suplementario 1: Tabla S4).
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Figura 3





Gasto energético total (TEE) para los distintos niveles de actividad física (PAL) para individuos femeninos y masculinos del norte y sur de Patagonia continental a partir de diferentes fórmulas para estimar la BMR.
















Disponibilidad y rendimiento de los recursos utilizados



Los macronutrientes fundamentales de la dieta humana (i.e., proteínas, lípidos y carbohidratos) se encuentran disponibles de manera diferencial en los recursos que fueron consumidos por las poblaciones humanas de Patagonia. En este sentido, las dietas del sur se caracterizaron por un consumo elevado de proteína animal, mientras que en el norte de Patagonia fueron más diversas (Tabla 5). Al considerar especies con baja representación en el registro zooarqueológico, es evidente que en el norte, los desafíos impuestos por la subsistencia se resolvían con una elevada cantidad de especies. Por el contrario, en el sur, el registro de especies con evidencias de procesamiento es considerablemente menor, ya que solo el 41% de ellas integran la dieta en comparación con el sector norte.

Esta distribución de animales de presa cobra especial relevancia al considerar los nutrientes ofrecidos por otras especies, fundamentalmente de fauna menor, en relación con el guanaco. La Figura 4 muestra valores de energía, proteínas y grasas de distintas especies. El cero del eje Y corresponde a los valores estimados para guanaco. Con excepción de los peces, todas las especies presentan valores de energía más elevados que la carne de dicho animal. Por otra parte, excepto algunos roedores y aves acuáticas, el resto de los recursos muestra valores más elevados de proteínas. Asimismo, la carne de todas las especies presenta más grasa que la de guanaco.
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Figura 4





Valores de (A) energía (kcal/100 g), (B) proteínas (g/100 g) y (C) grasas (g/100 g) de las principales especies consumidas en el interior de Patagonia continental con relación a los valores aportados por el guanaco (reformulado de Rindel et al., 2021a). Valores para guanaco: (A) energía (99 kcal/100 g), (B) proteínas (20,9 g/100 g) y (C) grasas (1,02 g/100 g).














Tabla 5









	
	
Patagonia norte

	
Patagonia sur




	
Herbívoros

	Guanaco, huemul, pudu, venado de las pampas
	Guanaco, huemul



	
Carnívoros

	Zorro gris, zorro colorado, zorrillo, hurón   patagónico, puma, gato de los pajonales
	Zorro gris, zorro colorado, zorrino,   puma



	
Omnívoros

	Piche, peludo
	Piche, peludo



	
Roedores

	Tucu-tucu, mara, cuis, coipo, vizcacha de la sierra,   cuis moro
	Vizcacha de la sierra, Roedor indet.



	
Aves   corredoras

	Ñandú, choique
	Choique



	
Aves   acuáticas

	Pato pico cuchara, pato maicero, pato crestón, ganso   andino
	Cauquén



	
Aves   caminadoras

	Perdiz copetona
	- 



	
Aves   voladoras

	Torcaza
	 -



	
Peces   de agua dulce

	Perca, pejerrey patagónico
	Indeterminado



	
Moluscos   fluviales

	Caracol, almeja de río
	 -



	
Total,   NTAXA

	30
	13



	
N   Sitios

	54
	24



	
N   contextos

	97
	65













Especies con evidencias de consumo en el norte y sur de Patagonia continental.











La distribución de los tipos de ácidos grasos también es diferencial. La Figura 5 muestra los porcentajes de ácidos grasos saturados (Saturated Fatty Acids –SFA–), monoinsaturados (Monounsaturated Fatty Acids –MUFA–), poliinsaturados (Polyunsaturated Fatty Acids –PUFA–) y la relación poliinsaturados/saturados (PUFA:SFA) en las diferentes presas. Asimismo, se señalan valores de ingesta recomendados para los diferentes tipos de lípidos (Grundy, 1997; Kris-Etherton, 1999; German y Dillard, 2004; Lunn y Theobald, 2006), que indican que el guanaco se compara desfavorablemente.

Estos resultados están en línea con las proyecciones derivadas de EnvCalc 2.1. Estas indican una biomasa primaria un 60% más elevada en el norte respecto del sur de Patagonia y una mayor dependencia de recursos vegetales. Asimismo, la densidad demográfica proyectada estima el doble de población en el norte que en el sur (Tabla 6).
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Figura 5





Porcentajes de diferentes tipos de ácidos grasos de presas del interior de Patagonia continental. (A) SFA, (B) MUFA, (C) PUFA y (D) PUFA:SFA. El área puntuada indica los valores de ingesta recomendados (reformulado de Rindel et al., 2021a).














Tabla 6









	
	
TE

	
BP

	
%EC

	
%ER

	
%EP

	
Densidad
proyectada




	
Norte

	12,86
	4507,91
	32,66
	31,82
	35,5
	10,4



	
Sur

	11,86
	1706,56
	34,88
	24,19
	40,92
	5,6













Proyecciones derivadas de EnvCalc 2.1 para el norte y sur de Patagonia continental.



 Nota: TE = Temperatura efectiva (en °C), BP = Biomasa primaria, %EC = porcentaje esperado de caza, %ER = porcentaje esperado de recolección, %EP = porcentaje esperado de pesca. Densidad proyectada = individuos/100 km2.














DISCUSIÓN


Aunque el estudio de las relaciones energéticas tiene una amplia historia en la antropología, solo en tiempos recientes se ha comenzado a aplicar en poblaciones del pasado (e.g.,
Aiello y Wheeler, 1995; Churchill, 2006, 2014). Los procesos de gasto y captación de energía tienen implicaciones para el estudio de los sistemas humanos del pasado. Asimismo, dado que obedecen a principios físicos y químicos universales, tienen el potencial de integrar un abordaje centrado en los humanos dentro de la trama de relaciones que constituyen los ecosistemas donde estos habitan. No obstante, un estudio de este tipo presenta desafíos específicos. Como ha quedado expuesto, la estimación de parámetros biológicos de las poblaciones humanas requiere de una serie de asunciones simplificadoras. Por otra parte, la construcción del dato muchas veces depende de estimaciones previas, cada una con sus propios sesgos. Una consecuencia es la obtención de estimaciones de parámetros frecuentemente revisados, tal como ocurre con las medidas de masa y estatura (Churchill, 2014). En este trabajo intentamos disminuir esas potenciales fuentes de error aplicando diferentes ecuaciones para la estimación de los parámetros clave y generando rangos de valores que creemos describen mejor la variación. Asimismo, en cada caso comparamos nuestras estimaciones con valores obtenidos a partir de grupos cazadores-recolectores modernos (Pontzer et al., 2012).

Los resultados indican que las poblaciones patagónicas presentaron tasas metabólicas basales y consumos energéticos diarios similares a los de grupos actuales. La diferencia más marcada entre los cazadores-recolectores actuales y las poblaciones patagónicas prehistóricas reside en la estatura y el peso estimados, con valores más elevados entre los últimos (Material suplementario 1: Tabla S3). Es notoria la similitud en la talla entre individuos masculinos y femeninos de la muestra, lo que sugiere un bajo grado de dimorfismo sexual, posiblemente vinculado a condiciones de eventual estrés nutricional (Pucciarelli et al., 1996; Ranieri et al., 1999).

Nuestros datos indican que los grupos de Patagonia tenían estaturas y pesos elevados. Al desglosarlos entre norte y sur, se observan diferencias de estatura de 6,02 cm para femeninos y 3,87 cm para masculinos, y de 5,05 kg para femeninos y de 3,24 kg para los individuos masculinos, en favor de los grupos de Patagonia meridional.

Las estimaciones a partir de la fórmula de Porter (1995) son problemáticas porque calculan la masa corporal a partir de la estatura, lo cual puede subestimar la masa corporal. Los valores obtenidos, a su vez, generan diferencias para estimar tanto la tasa metabólica basal como el gasto energético derivado de los niveles de actividad física inferidos para las poblaciones del norte y del sur de Patagonia. En este trabajo los utilizamos dado que los valores del ancho de la cabeza del fémur u otros análogos no han sido consistentemente publicados, pero deben ser considerados valores mínimos. Nuestros resultados indican que el gasto energético diario total de estas poblaciones difirió 95-216 kcal/día para las mujeres y 100-225 kcal/día para los hombres. Para contextualizar estos valores, es posible indicar que, dentro de los gastos energéticos más elevados que deben afrontar las poblaciones humanas por fuera del presupuesto calórico diario, se encuentran el embarazo y la lactancia. Datos de la OMS y de otros investigadores (Butte et al., 1997; Dufour y Sauther, 2002) indican gastos adicionales de 175-285 kcal/día para llevar a cabo un embarazo saludable, y del orden de 500 kcal/día durante la lactancia. Diferencias del orden de 100-350 kcal/día han sido propuestas por Frohele y Churchill (2009) como indicadoras de ventajas energéticas de los humanos modernos por sobre los neandertales, lo cual contribuyó a la extinción de estos últimos.

La comparación de estos gastos energéticos con aquellos de las poblaciones del norte y sur de Patagonia indica que existieron importantes diferencias en el presupuesto energético en distintas partes de la región. Se sugiere una fuerte señal ecomorfológica entre las dos áreas, fenómeno que ha sido observado previamente (Béguelin, 2009, 2010, 2011). Béguelin (2009) ha indicado que variables como estatura y masa corporal se ajustan a un gradiente norte-sur (i.e., a medida que aumenta la latitud y disminuye la temperatura se produce un aumento del tamaño corporal, vinculado a ventajas termorregulatorias). El mecanismo propuesto sugiere que individuos de mayor tamaño pierden menos calor por una disminución en la proporción superficie/volumen (Ruff, 1994; Holliday y Ruff, 1997). Sin embargo, es tema de debate cuáles son los factores implicados detrás de estas adaptaciones (i.e., adaptaciones genéticas vs. extragenéticas).

Establecer un nexo entre las necesidades calóricas de los grupos humanos con el medioambiente precisa de la consideración de las estrategias de obtención de recursos. La estimación de los requerimientos energéticos humanos y sus diferencias en Patagonia solo son una parte del problema. Es igualmente importante considerar de qué manera esos requerimientos energéticos fueron solventados de forma tal que permitieran el sostenimiento y reproducción de las poblaciones. Los resultados indican una distribución desigual de macronutrientes entre el norte y el sur de Patagonia. En este sentido, la disponibilidad de recursos es considerablemente menor en el sur respecto del norte de la región. Los carbohidratos son suministrados fundamentalmente por plantas; y tanto la evidencia arqueobotánica como la isotópica indican que estaban presentes y que fueron consumidas por las poblaciones humanas en el norte de Patagonia, pero que su disponibilidad era reducida en el sur (Chaile y Tessone, 2021; Tessone, 2010; Lema et al., 2012; Llano y Barberena, 2013; Caparelli y Prates, 2015). La información disponible permite plantear que las paleodietas en el norte de Patagonia incluían plantas C3 como alpataco, algarrobo y araucaria, entre otras, desde momentos relativamente tempranos (Llano et al., 2012; Gordón et al., 2018; Gil et al., 2020; Bernal et al., 2021). En el sur, la presencia de estos restos es escasa o nula (Tessone, 2010; Chaile y Tessone, 2021), aunque posiblemente haya un rol para las plantas con órganos de almacenamiento subterráneo aún no explorado (Ochoa y Ladio, 2011). Por otra parte, las fuentes principales de grasas y proteínas en el interior patagónico son los animales de presa. Numerosos trabajos han señalado la importancia del guanaco como la principal fuente de estos macronutrientes en la subsistencia de los grupos de Patagonia, tanto en el norte (Hajduk y Lezcano, 2007; Cordero, 2010; Rindel, 2017; Gordón et al., 2018; Rindel et al., 2021b) como en el sur (Borrero, 1990; Mengoni Goñalons, 1999; Miotti y Salemme, 1999; Rindel, 2009; Moscardi et al., 2020; Rindel et al., 2021a). En función de su tamaño, y asumiendo un rendimiento del 60%, el guanaco proporciona más del doble de kcal/kg que otros ungulados de Patagonia, como los cérvidos, pero es escaso en proteínas y grasas (Figuras 4 y 5). El caso de las grasas, en particular los bajos niveles de ácidos grasos poliinsaturados, sugiere la necesidad de complementar la dieta con otros recursos, particularmente con fauna menor. Sin embargo, la cantidad de especies alternativas al guanaco que ingresó a la dieta es marcadamente diferente en el norte de Patagonia que en el sur. La combinación de una alta dependencia en el consumo de una presa magra como el guanaco, en ausencia de fuentes alternativas de carbohidratos, indica que la disponibilidad de lípidos se constituyó en una limitante para la ocupación humana en el sur de Patagonia. Por el contrario, la inclusión de nutrientes esenciales en la dieta parece haber sido menos problemática en el norte de la región (Perez et al., 2017; Bernal et al., 2018; Rindel et al., 2021a).

Diversos autores indicaron valores recomendados para la ingesta de los diferentes tipos de lípidos (Grundy, 1997; Kris-Etherton, 1999; Wolfran, 2003; German y Dillard, 2004; Williamson et al., 2005; Lunn y Theobald, 2006; Simopoulos, 2001). Estos rondan entre 20-25% de ácidos grasos saturados, 45-55% de ácidos grasos monoinsaturados y 25-30% de ácidos grasos poliinsaturados. Asimismo, se recomienda una proporción de ácidos grasos poliinsaturados/saturados de 0,40-1,00. Ninguno de los recursos disponibles presenta una distribución óptima de los diferentes tipos de lípidos (Figura 5). Por lo tanto, es necesaria la complementariedad entre recursos para asegurar una dieta adecuada. El guanaco presenta los valores más elevados de ácidos grasos saturados, está muy por debajo de lo recomendado en ácidos grasos monoinsaturados y muestra el porcentaje más reducido de ácidos grasos poliinsaturados, lo cual representa menos de la mitad de los valores recomendados. Esto se traduce en una muy baja proporción de ácidos grasos poliinsaturados/saturados.

Nuestros resultados para el norte de Patagonia señalaron una inclusión adecuada de proteínas (suministradas por grandes ungulados), carbohidratos (debido a una adecuada provisión de plantas, aunque posiblemente de manera estacional) y de grasas, en especial, ácidos grasos esenciales, que cumplen un papel fundamental en el crecimiento y el sostenimiento del sistema nervioso central, y que son relativamente abundantes en algunas especies de fauna menor como roedores, peces y aves (Jenike, 2001; Hockett y Haws, 2003; Churchill, 2014; Rindel et al., 2021a). Esta situación difiere en el sur de Patagonia, donde el consumo de proteínas no debió resultar problemático, pero sí la adecuada ingesta de carbohidratos y grasas.

La conjunción de mayores tamaños corporales junto con menores opciones dietéticas, en especial de ácidos grasos esenciales conforme aumenta la latitud en el interior patagónico, indica que las poblaciones del sur estaban más constreñidas energéticamente. Esta situación habría tenido importantes consecuencias demográficas diferenciales en ambos sectores. Al considerar las proyecciones derivadas de EnvCalc 2.1, se encuentra apoyo independiente para las principales tendencias observadas en el registro bioarqueológico y zooarqueológico (Tabla 6). El modelo predice que en latitudes altas con TE por debajo de 12,75 °C, se esperan densidades poblacionales bajas, cuya subsistencia dependa básicamente de la caza de animales terrestres, tal como se observa en el sector sur. Por otra parte, en latitudes medias con TE entre 12,75-15,25 °C, se espera un mayor consumo de plantas y una densidad poblacional que supere el umbral de 9,1 personas/100 km., en concordancia con los valores obtenidos en el norte de Patagonia (Binford, 2001; Johnson, 2014). Si bien se trata de generalizaciones basadas en evidencia empírica, estos escenarios son consistentes con los datos zooarqueológicos, arqueobotánicos e isotópicos y permiten formular nuevas hipótesis. Cabe mencionar que, si bien el modelo predice elevados porcentajes de pesca, para el caso particular de Patagonia se espera cierto grado de sobrestimación de ese parámetro y que en realidad los porcentajes de caza sean mayores que los proyectados, debido a la falta de peces anádromos en el hemisferio sur (Gordón et al., 2018).

En conjunto, nuestros resultados sugieren mayores limitantes para lograr un balance energético en el interior del sur de Patagonia con respecto al norte. Ello resulta en un presupuesto energético más ajustado, con menores posibilidades de destinar energía a actividades reproductivas, que a su vez tienen altos costos asociados.

La información generada brinda un contexto energético y nutricional que subyace a parámetros tales como estatura, masa corporal y estimaciones de tamaño poblacional como las modelizadas por EnvCalc 2.1, y ofrece sustento independiente a estimaciones demográficas producidas por diversas líneas de evidencia como distribuciones de fechados absolutos (Perez et al., 2017; Gordón et al., 2019; Cobos et al., 2022) y análisis moleculares (i.e., ADN mitocondrial), que indican un orden de magnitud de diferencia entre los tamaños de población efectiva del norte de Patagonia con respecto al sur (Perez et al., 2017).





CONCLUSIÓN


En este trabajo hemos caracterizado a las poblaciones humanas del norte y sur de Patagonia continental desde una perspectiva centrada en los costos energéticos asociados con grupos cazadores-recolectores. En esta escala espacial amplia, los resultados indican importantes diferencias en tamaños corporales y gastos metabólicos asociados, con poblaciones de individuos de mayor tamaño corporal y consumo energético en el sur, pero con menor densidad demográfica. Una consideración de la dieta consumida indica una mayor disponibilidad de macro y micronutrientes en Patagonia septentrional (Rindel et al., 2021a) y una dieta hiperproteica con escaso aporte de carbohidratos y reducidas fuentes de lípidos en el sur. Sugerimos que estas restricciones dietéticas asociadas a un gasto energético más elevado tuvieron importantes consecuencias demográficas para las poblaciones del interior de Patagonia meridional, donde fue posible sostener solo una fracción de la densidad poblacional registrada en el norte.

Esta investigación nos permitió delinear las tendencias generales y parte de la agenda futura. Los datos de masa corporal calculados a partir de la estatura (Porter, 1995) arrojan importantes diferencias con respecto a los valores estimados a partir de la medida de la cabeza del fémur (Ruff et al., 1997). Dado el impacto que el cálculo de la masa tiene en las estimaciones de la BMR y los gastos energéticos diarios, es necesario refinar estas medidas para comprender los costos energéticos asociados con vivir en diferentes sectores de Patagonia. Asimismo, es necesario ampliar la muestra de individuos femeninos, especialmente en el sur. Por otra parte, se requiere mejorar las comparaciones en términos de dieta entre ambas áreas mediante el análisis de diversos parámetros zooarqueológicos. Por ejemplo, Cordain et al. (2000), al explorar la implicación de condicionantes dietéticos asociados a una reducida disponibilidad de ácidos grasos, sugieren que las poblaciones humanas pueden: 1) aumentar el consumo de carbohidratos provistos por las plantas; 2) cazar animales de mayor tamaño; 3) obtener fauna menor en la estación en la que el contenido de grasa es mayor; 4) consumir solo aquellas porciones de las presas con elevado contenido de lípidos; 5) incrementar el consumo de fuentes concentradas de carbohidratos (e.g., miel); y 6) implementar dos o más de las opciones anteriores. En el sur del interior patagónico, las opciones 1, 2 y 5 no eran posibles, la opción 3 se hallaba disponible de manera reducida, mientras que la opción 4 explicaría algunos patrones observados en el registro zooarqueológico, pero que aún resta cuantificar adecuadamente. Es probable que algunos correlatos sean: alta intensidad del procesamiento de los recursos (De Nigris, 2004; Rindel, 2009), dominancia de partes esqueletarias ricas en lípidos poliinsaturados como el cráneo (Muñoz, 1997), aprovechamiento del contenido medular de falanges, calcáneos y mandíbulas (Mengoni Goñalons, 1999; De Nigris, 2004; Rindel, 2009), alta frecuencia de marcado perimetral/fractura transversa (Muñoz y Belardi, 1998; Bourlot et al., 2009; Rindel, 2009), altas correlaciones con el índice de médula insaturada (Rindel, 2013; Marchionni et al., 2019), y la aparición de la cerámica en contextos cazadores-recolectores, para la obtención y almacenamiento de ácidos grasos del tejido trabecular (Chaile et al., 2018; Chaile y Tessone, 2021).

Finalmente, la posibilidad de integrar a las poblaciones costeras con dieta marina, tanto de Patagonia continental argentina y chilena como de Tierra del Fuego, abre vías para discutir posibles relaciones entre estos ambientes y el interior. Asimismo, creemos importante resaltar la posibilidad de integrar la estimación de costos energéticos particulares (e.g., embarazo y lactancia), así como el análisis de la influencia de los ambientes patagónicos con alta estacionalidad en el presupuesto energético de las poblaciones humanas.
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