
213

Hernán Muscio y Marcelo cardillo – Filogenias andinas: análisis cladístico de las puntas líticas ...

FILOGENIAS ANDINAS: ANÁLISIS CLADÍSTICO DE LAS PUNTAS 
LÍTICAS LANCEOLADAS DEL HOLOCENO MEDIO DE LA PUNA DE 

ARGENTINA Y NORTE DE CHILE

Hernán Muscio* y Marcelo Cardillo**

Fecha de recepción: 2 de noviembre de 2018
Fecha de aceptación: 27 de septiembre de 2019

RESUMEN

Este trabajo presenta el análisis filogenético de las puntas de proyectil lanceoladas del 
Holoceno medio de las Tierras Altas Surandinas. Aplicamos el método cladístico y un enfoque 
de evidencia total, al integrar un conjunto sólido de datos morfológicos, métricos y discretos. A 
través de esta metodología, documentamos una fuerte señal filogenética en el conjunto de datos 
culturales, y una estructura que se ajusta al modelo cladístico de evolución ramificante. El ár-
bol filogenético obtenido revela el patrón de cambio evolutivo de estos artefactos, así como un 
proceso de diversificación de clases de puntas. Concluimos que en el área de estudio se produjo 
un proceso de diversificación de puntas de proyectil durante el Holoceno medio en tándem con 
una tendencia general hacia la reducción en el tamaño de las puntas; y asociado a la aparición 
de nuevas técnicas de caza. Discutimos estos resultados sugiriendo que este proceso de diversi-
ficación fue el producto de un aumento en la tasa de innovación tecnológica que acompañó al 
crecimiento de la población desde el comienzo de la mitad del Holoceno.
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ANDEAN PHYLOGENIES: CLADISTIC ANALYSIS OF LANCEOLATE LITHIC POINTS OF 
THE MID HOLOCENE OF THE PUNA OF ARGENTINA AND NORTHERN CHILE

ABSTRACT

This work presents the phylogenetic analysis of the mid-Holocene lanceolate projectile 
points from the southern Andean Highlands region. We applied the cladistics method and a 
total evidence approach, by integrating a robust set of morphological, metric and discrete data. 
Through this methodology, we documented a strong phylogenetic signal in the cultural data set, 
and a structure which fits the cladistic model of branching evolution. The obtained phylogenic tree 
reveals the pattern of evolutionary change of these artifacts as well as a process of diversification 
of point classes. We conclude that in the study area the diversification of projectile point classes 
occurred during the mid-Holocene in tandem with a general trend towards the reduction in size 
of the points; and associated with the spread of new hunting techniques. We discuss these results 
suggesting that this process of diversification was the result of an increased rate of technological 
innovation that accompanied population growth since the beginning of the mid-Holocene.

Keywords: lithic technology – cultural evolution – cladistics – archeology of the Puna

INTRODUCCIÓN

Desde hace 12000 años AP, durante el límite Pleistoceno-Holoceno, cuando los humanos 
se dispersaron a las Tierras Altas Surandinas, el registro arqueológico documenta la persistencia 
de la caza como estrategia predominante del nicho económico en el área. Esta situación cambió 
tardíamente en el Holoceno, hacia los ca. 3000 AP cal., con el desarrollo pleno de nichos basados 
en la producción de alimentos, a partir de la agricultura o el pastoreo (Escola 1996; Yacobaccio 
2001; Yacobaccio y Vilá 2013).

En los últimos años, sobre la base de nuevas evidencias (Núñez et al. 2005, 2010; Restifo 
2013a y b) se ha avanzado en el estudio de la cronología y de la diversidad de los cabezales líti-
cos holocénicos de las Tierras Altas Surandinas, el área comprendida por la Puna de Argentina 
y el Norte de Chile (figura 1). Esto permitió documentar patrones de representación de clases de 
puntas de alta resolución temporal para el bloque Holoceno temprano-Holoceno medio (Martínez 
2003, 2005; Hocsman 2006; López y Restifo 2012, 2014; Hoguin 2013, 2014). La clasificación de 
estos artefactos se hizo a partir de la variación en los estados de atributos morfológicos en limbo 
y pedúnculo (Aschero 1983;Pintar 1995, 2014; Martínez 2003; Ratto 2003; De Souza 2004a y 
b; Núñez et al. 2005; Hocsman 2006; Aschero et al. 2011; Moreno 2011; Hoguin y Yacobaccio 
2012; López 2013; Restifo 2013a y b; entre otros). Esto dio lugar a la documentación de distintas 
morfologías de cabezales líticos a nivel local y macrorregional, y a la detección de artefactos 
temporalmente diagnósticos, de alta representación en el registro arqueológico del área de estudio 
(Hoguin 2014; López y Restifo 2014).

Durante este bloque de tiempo, que abarcó cerca de 9000 años, durante el cual la caza fue la 
estrategia predominante de subsistencia humana, se ha considerado que la diversidad morfológica 
de los cabezales líticos de las Tierras Altas Surandinas documenta diferentes sistemas de armas, 
tales como arco y flecha, lanza arrojadiza, lanza no arrojadiza y propulsor de dardos (ver Aschero 
y Martínez 2001; Aschero y Hocsman 2011; Ratto 2003; Restifo 2013 a,b). Con el fin de explicar 
la diversidad de cabezales líticos funcionales como punta de proyectil se plantearon cambios 
en las técnicas de caza a lo largo del Holoceno. Esto se hizo modelando distintas estrategias de 
caza en las cuales intervinieron diferentes clases de puntas mediante información distribucional, 
topográfica, ecológica y etológica (Aschero y Martínez 2001; Martínez 2003, 2007; Ratto 2003; 
De Souza 2004a; Moreno 2011).
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Un aspecto a destacar es la continuidad formal y la superposición temporal de varias clases 
y atributos de estos cabezales líticos, especialmente los de morfología lanceolada (Hoguin 2013, 
2014; López y Restifo 2014). Algunos de estos artefactos también han sido identificados como 
temporalmente diagnósticos en el área Andina Centro Sur (Klink y Aldenderfer 2005; ver discusión 
en Beck 1998) así como en el área central de Argentina, en particular en las provincias de San Luis 
y Córdoba (González 1952, 1960; Rivero y Heider 2016, 2017; entre otros). Más generalmente, 
dentro del paradigma Histórico-Cultural se ha considerado estos artefactos lanceolados como 
característicos del llamado Horizonte Andino de Bifaces, de amplia distribución en Sudamérica 
(Schobinger 1988), ejemplificados por las puntas lanceoladas denominadas Ayampitín (González 
1952). Precisamente, la continuidad de atributos y artefactos en el tiempo y en el espacio es uno 
de los resultados posibles de la transmisión cultural, cuando actúa preservando linajes de arte-
factos en un área geográfica (O’Brien et al 2001; O’Brien y Lyman 2003). De hecho, el análisis 
de conjuntos de cabezales líticos lanceolados procedentes de contextos del Holoceno medio de 
la Puna de Salta, Argentina, ha permitido documentar un patrón de diversificación de linajes que 
sugiere un proceso de cladogénesis para estos diseños (Cardillo 2002, 2009). Para determinar si 
este patrón evolutivo se repite en una escala geográfica mayor y apuntando a discutir sus causas, en 
este trabajo ampliamos la muestra de artefactos para el estudio filogenético, tomando el conjunto 
de clases cabezales líticos de limbo lanceolado sensu Aschero et al. (2011) del Holoceno medio 
de las Tierras Altas Surandinas. Nuestra hipótesis es que debido a la acción de la transmisión 
cultural, estas clases de artefactos evolucionaron en un proceso bifurcante. De acuerdo con esto, 
buscamos: a) documentar la existencia de señal filogenética con estructura cladística en este 
conjunto cultural y, b) identificar los patrones de diversificación y evolución de clases y atributos 
de estos morfodiseños en esta región de los Andes y a largo del tiempo. En la siguiente sección 
presentamos los fundamentos del cladismo y aportamos definiciones analíticas que sirven de base 
para nuestro trabajo.

Figura 1. Área de estudio Tierras Altas Surandinas 
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Cladismo y evolución cultural

La cultura puede definirse como información socialmente aprendida mediante mecanismos 
de transmisión (Boyd y Richerson 1985; Durham 1991; Richerson y Boyd 2005; Muscio 2009a; 
Mesoudi 2011). La acción de distintos mecanismos de aprendizaje social da lugar a la transmisión 
de rasgos no genéticos, de ancestros a descendientes y a la acumulación de variantes fenotípicas 
culturalmente transmitidas a nivel poblacional (Boyd y Richerson 1996; Richerson y Boyd 2005; 
Muscio 2009a). Cuando consideramos que un aspecto central de la evolución es la descendencia 
con modificación, surge la posibilidad de documentar estos procesos en conjuntos culturales 
si se sospecha que están evolutivamente relacionados por transmisión. De hecho, en evolución 
cultural se ha avanzado mucho en la aplicación de métodos filogenéticos para documentar patrones 
de evolución en conjuntos culturales (Boyd et al. 1997 Collard et al. 2006; Lipo et al. 2017; 
Scheinsohn 2009; García Rivero 2013). Entre estos métodos, y al igual que en la reconstrucción 
de filogenias biológicas, la cladística ha resultado uno de los más populares (O’Brien et al. 2001; 
O’Brien y Lyman 2003). Un aspecto central de la cladística es su sujeción al modelo darwiniano 
de evolución bifurcante (Morrone 2000). Este proceso evolutivo ramificante produce filogenias 
en las que pueden distinguirse grupos de taxones con un mismo antepasado común. Cada uno de 
estos grupos conforma un clado, definido como el grupo de taxones que incluye un ancestro común 
y todos sus descendientes. Así, la historia evolutiva de un conjunto relacionado por herencia de 
clases o taxones se describe mediante diagramas en forma de árbol. Estos exponen la estructura 
jerárquica de la filogenia, resultante de la divergencia binaria, mediante el ordenamiento que 
presenta cada clase o taxón en los clados (Kitching et al. 1998; Morrone 2000). En este marco, se 
llama cladogénesis al proceso evolutivo por el cual un linaje ancestral se divide en linajes hermanos 
que evolucionan independientemente (Gould 2002). En breve, independientemente del sistema de 
herencia involucrada en el proceso evolutivo, ya sea biológica o cultural, cuando en un conjunto 
de datos se puede determinar la existencia de estructura cladística, se dice que se ha documentado 
señal filogenética en ese conjunto, producto de un proceso de evolución ramificante (Muscio 2009a, 
2010). De este modo, en evolución cultural es particularmente importante documentar la señal 
filogenética de conjuntos de datos que se presuponen relacionados por efectos de la transmisión. 
En este trabajo abordamos esta consigna, en el conjunto de cabezales líticos mencionado.

MATERIALES Y MÉTODOS

El método cladístico

En la teoría evolutiva, filogenia refiere a la historia genealógica de un grupo en el cual las 
relaciones entre ancestros y descendientes son hipotéticas (Kitching et al. 1998, Morrone 2000). 
El análisis cladístico es un método para reconstruir esas relaciones entre los miembros de un con-
junto de clases o taxones a partir de sus estados de atributos (Kitching et al. 1998; Morrone 2000; 
Felsenstein 2004). Esta reconstrucción se hace mediante algoritmos que buscan una estructura 
cladística bajo el principio de parsimonia. La parsimonia es la base de la cladística. Esta implica 
considerar que ante dos hipótesis evolutivas, dejando todo constante, se debe preferir aquella 
que implique la menor cantidad de cambios. De este modo, los algoritmos construyen grupos de 
taxones minimizando la cantidad de cambios evolutivos que tuvieron que ocurrir (Kitching et al. 
1998, Felsenstein 2004).

La principal fortaleza del método cladístico es que la reconstrucción filogenética considera 
solamente la distribución de los rasgos homólogos en el conjunto de datos. Se denomina homólogos 
a aquellos rasgos heredados de un ancestro común. Por ejemplo, si las clases de artefactos B y C 
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presentan ambas el rasgo x, que también está presente en la clase A, que a su vez es ancestro de B 
y C, entonces x es un rasgo homólogo. Inversamente, los rasgos análogos son los que evolucionan 
independientemente en linajes no conectados por la herencia. En términos cladísticos, los primeros 
constituyen sinapomorfias, o similitudes heredadas de ancestros comunes (Kitching et al. 1998; 
Morrone 2000). Los segundos constituyen homoplasias y son caracteres similares pero originados 
independientemente, que pueden estar presentes en varias clases por convergencia evolutiva y 
otros procesos como la reversión, el paralelismo o la transferencia horizontal entre linajes. 

Entonces, mediante el uso de las sinapomorfias para la construcción de las relaciones evo-
lutivas entre clases, el cladismo documenta en cladogramas la estructura ramificante entre taxa 
evolutivamente relacionados, conformando agrupamientos denominados clados. 

Matriz de datos 

La construcción de la matriz de datos fue realizada en un formato adecuado para el empleo 
del programa TNT (Goloboff et al. 2008), que permite utilizar conjuntamente caracteres de 
distinto tipo. Al respecto, se ha demostrado que las matrices con datos métricos, morfológicos y 
discretos reducen la incertidumbre en la reconstrucción de árboles filogenéticos (Goloboff et al. 
2006; Catalano et al. 2015) en lo que se conoce como enfoque de evidencia total. Para tal fin, se 
emplearon trece clases de puntas líticas dadas a conocer en la bibliografía especializada (Martínez 
2003, 2005, 2007; Aschero et al. 2011; Restifo 2013a; López y Restifo 2014) y que cuentan con 
asignación cronológica conocida a partir de fechados radiocarbónicos en distintos contextos de 
las Tierras Altas Surandinas, lo que sirvió para establecer un rango cronológico para cada clase 
(figura 2). Es importante destacar que en la definición de estas clases, los distintos autores han 
sido cuidadosos en no considerar especímenes resultantes del proceso de mantenimiento-reacti-
vación (Ver Shott 2011). 

Con el fin de realizar un análisis de evidencia total (Rieppel 2005), construimos cuatro ma-
trices que incluyeron caracteres métricos cuantitativos, morfométricos y cualitativos (figura 3). La 
matriz de caracteres cualitativos incluyó cinco caracteres binarios; limbo (normal=1, aserrado=0, 
figura 3 n°7), pedúnculo (ausente=0, presente=1, figura 3 n°8), espolón (ausente=0, presente=1, 
figura 3 n°9), reducción bifacial o en ambas caras (ausente o unifacial=0, presente o bifacial=1, 
figura 3 n°10) y base (cóncava=0 o convexa=1, figura 3 n°11). Luego, las distintas matrices fueron 
combinadas en una sola de trece clases y once caracteres. El empleo de esta matriz de evidencia 
total permite reducir la incertidumbre en la búsqueda y evaluar la señal filogenética del conjunto 
de datos (Rieppel 2005).

Matriz de forma

Los datos de la forma de las puntas fueron obtenidos mediante morfometría geométrica 
(Bookstein 1982, 1991, 1997; Catalano et al. 2010) siguiendo la metodología general definida en 
distintas publicaciones por uno de los autores (Cardillo 2009, 2010; ver también Rivero y Heider 
2017, 2018). Este método se basa en la disposición a lo largo del contorno y máximos de curva-
tura de las imágenes digitalizadas de una serie de puntos denominados comúnmente landmarks 
y semilandmarks. Los primeros son emplazados (en el caso de las puntas de proyectil) en rasgos 
topográficos claramente diferenciables, como en los máximos de curvatura (Bookstein 1991, 1997 
y figura 3); los semilandmarks son conjuntos de puntos distribuidos a lo largo del contorno em-
plazados entre dos landmarks y poseen la función de describir cambios en el contorno en el cual 
no existen hitos topográficos (Bookstein 1991, 1997). Estas coordenadas (ya que la localización 
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Figura 2. Ejemplo de clases empleadas en este análisis. Las dos primeras puntas fueron empleadas 
como grupo externo para la reconstrucción filogenética (ver más adelante), modificadas a partir 

de Martínez (2003) figuras 2:140 y 3:142. Rango cronológico obtenido a partir de fechados 
calibrados y definición de las clases con la correspondiente referencia. Escala 1 cm
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de cada punto es descrita por un eje x e y en el caso de dos dimensiones) poseen variación tanto 
métrica como morfológica. El método de Procrustes, permite la superposición de landmarks y 
semilandmarks en tanto que elimina la información referente a la localización, translación y ro-
tación del objeto, generando un espacio residual en relación con el tamaño denominado espacio 
de forma (Rohlf 1999). En estos términos, llamamos módulos la configuración de landmarks y 
semilandmarks que definen una sección de la morfología que presenta integridad tanto tecnológica 
como potencialmente funcional. Sobre esta base, para nuestro análisis utilizamos dos módulos: el 
contorno del limbo (figura 3 n°5) y el contorno del enmangue (figura 3 n°6). En el primer caso, 
el contorno del limbo está sujeto a similares requerimientos de performance (capacidad de corte, 
penetración) y de cambios vinculados a la historia de vida (mantenimiento, reactivación). En tanto 
que los requisitos de diseño del enmangue están en relación con otros factores, como puede ser la 
sujección al resto del sistema técnico o su resistencia al estrés mecánico durante el impacto (ver 
discusión en Ratto 2003; Hughes 1998).

En ambos casos se emplearon tres landmarks en cada uno de los extremos o máximos de 
curvatura y cuatro semilandmarks para capturar la forma general del contorno (figura 3). En 
particular, nos interesan los cambios graduales en la curvatura de las formas de cada clases y si 
el cambio en uno de los módulos es acompañado por modificaciones en el otro a lo largo de la 
historia filogenética. El método implementado en TNT busca estimar aquellas configuraciones 
de landmarks que impliquen que el desplazamiento entre landmarks individuales ancestrales 
y descendientes sea el mínimo posible (Catalano et al. 2015). Cada conjunto de coordenadas 
(módulo) es leído como un solo carácter por TNT, por lo que el conjunto de 14 puntos (un par de 
coordenadas x e y para cada punto) cuentan como un solo carácter en cada caso. Para el registro 
de los puntos y la generación de las coordenadas de forma se empleó el paquete estadístico tps 
series (Rohlf 2016a,b,c).

En cuanto a las variables métricas utilizamos cuatro caracteres continuos, medidos en mm 
(figura 3): largo máximo (figura 3 n°1), ancho máximo (figura 3 n°2), ancho máximo del área de 
enmangue (figura 3 n°3), y espesor máximo (figura 3 n°4). En tanto que es común discretizar los 
caracteres continuos en algunos programas, TNT presenta la ventaja de que permite emplearlos 
sin realizar este procedimiento (Goloboff et al. 2006), aunque es conveniente transformarlos 
previamente, para que las distintas variables métricas posean una extensión o recorrido similar. 
Por ello, para eliminar las diferencias en la escala de la varianza entre las variables métricas se 
estimó la razón entre cada medición y el valor máximo de cada variable, tal que el recorrido de 
cada una está estandarizado y oscila entre 0 y 1. 

El resultado de la integración de las distintas matrices generó una nueva matriz de 13 clases 
y 11 caracteres (figura 3). 

Selección de Outgroups 

La reconstrucción de una filogenia cladística requiere de una hipótesis de ancestralidad de 
los caracteres presentes en los taxones del grupo estudiado, llamado grupo interno, o ingroup 
(Kitching et al. 1998). Con este fin, para el grupo interno de interés se postulan uno o más ancestros 
hipotéticos. A cada uno de estos se le denomina outgroup o grupo externo. Así, cada outgroup 
contiene los estados de carácter primitivos que sirven para polarizar la filogenia, es decir, para 
direccionar al cambio evolutivo. Idealmente, la relación filogenética entre un outgroup y el grupo 
interno tiene que ser menor a la de los miembros del grupo interno entre sí. De modo tal que cada 
outgroup es un ancestro hipotético que debe estar alejado del ingroup, aunque no tanto como para 
perder la señal filogenética. En arqueología se han explorado métodos de búsqueda computacional 
de outgroups para casos en los que la determinación de ancestros es de alta incertidumbre. Por 
ejemplo, esto se ha hecho para ingroups formados exclusivamente por puntas Clovis (ver O´Brien 
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et al. 2001). En nuestro caso de estudio, la elección de los outgroups la hicimos tomando clases 
con cronologías de aparición temprana en el área de estudio y que a la vez poseen una serie de 
características distintivas, pero afines al ingroup (figura 2). La figura 2 informa las edades cali-
bradas de cada una de las clases discutidas en este trabajo y resumidas en López y Restifo (2014) 
y Restifo (2013b). Las calibraciones las realizamos mediante Oxcal (Bronk Ramsey 2009) utili-
zando la curva del hemisferio sur SHCal13: Southern Hemisphere (Hogg et al. 2013), tomando 
el punto medio del intervalo a dos sigma. Sobre esta base, seleccionamos como outgroups las 
puntas apedunculadas de bordes rectos y base escotada (Martínez 2005, 2007) representadas por 
las clases 10 y 11 (figura 2 ) y fechadas a comienzos del Holoceno medio (Martínez 2005, 2007). 
Estas clases, más allá de presentar características comunes del resto de las clases, como la forma 
general del contorno, presentan las diferencias técnicas, morfológicas y métricas distintivas antes 
mencionadas (ver Martínez 2005). Para polarizar y enraizar los árboles en cada corrida de TNT 
utilizamos la clase 10 y 11, como se presenta más adelante, la clase 11 se ubica basalmente en 
el árbol, lo que es esperable cuando hay múltiples outgroups. De este modo el ingroup quedó 
compuesto por las 11 clases restantes.

Medidas de bondad de ajuste al modelo cladístico

Conforme aumenta la homoplasia del conjunto de datos, su señal filogenética disminuye. 
Sobre esta base se construyen los dos principales índices de bondad de ajuste cladístico que utili-
zamos en este trabajo: el Índice de Consistencia, CI, y el Índice de Retención, RI. Mediante el CI, 
la consistencia de la señal filogenética del cladograma es medida por la cantidad de sinapomorfías 
relativa a la cantidad de cambios necesarios para su construcción (Felsenstein 2004). Este índice 
varía entre 0 y 1. Cuando CI se aproxima a 1, la homoplasia es nula y se infiere que la estructura 

Figura 3. Caracteres: A) continuos métricos: 1) largo máximo, 2) ancho máximo, 3) ancho máximo de 
la sección del enmangue y, 4) espesor máximo; B) continuos morfométricos: landmarks cuadrados, 

semilandmarks círculos, 5) limbo, 6) sector del enmangue; C) discretos: 7) limbo, 8) sector del enmangue, 
9) espolón, 10) tratamiento y, 11) base
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de datos resulta totalmente explicada en términos cladísticos. Inversamente, cuando CI es 0 no 
hay señal filogenética alguna en el conjunto de datos. Por otra parte, el RI cuantifica la cantidad 
de homoplasia de todos los caracteres en relación con la cantidad de homoplasia posible en el 
cladograma (Felsenstein 2004; Morrone 2000). Cuando RI tiende a 1 el cladograma no documenta 
homoplasia alguna y entonces se dice que su señal filogenética es robusta. De este modo, CI y RI 
miden el ajuste global entre el conjunto de datos y el patrón cladístico o filogenético (Kitching 
et al. 1998; Morrone 2000).

Finalmente, utilizamos medidas de confianza obtenidas por remuestreo para evaluar la 
reconstrucción filogenética, calculando el soporte de bootstrap1 de los nodos de los árboles. Este 
procedimiento es de gran utilidad para medir la incertidumbre en la reconstrucción filogenética 
ya que usualmente el resultado de la búsqueda genera más de un árbol igualmente parsimonioso 
en términos de la cantidad de pasos o cambios evolutivos, aunque con diferente ordenamiento de 
clases en las ramas resultantes. Por este método la matriz de datos original es remuestreada para 
obtener nuevas matrices, las que luego son sometidas a una búsqueda cladística, con el fin de 
obtener n árboles más parsimoniosos. Por este procedimiento se compara la estructura de todos 
los árboles obtenidos por remuestreo. A los nodos presentes se les asigna un valor de probabi-
lidad correspondiente a su frecuencia de aparición aleatoria en los distintos árboles. Aquellos 
con frecuencia del 100% son los nodos que aparecen siempre en el remuestreo. La alta robustez 
probabilística de estos árboles expresa que su estructura está sostenida por un mayor número de 
sinapomorfías que las esperables al azar. En cambio, los clados con la mayor inestabilidad son 
aquellos que, por el contrario, presentan mayor número de homoplasias a lo largo del remuestreo 
y por eso aparecen sus nodos en baja frecuencia formando clados poco resueltos. Para la cons-
trucción de los árboles, las ramas con valores menores al 50% son representadas sin soporte, lo 
que indica que sus relaciones de descendencia no poseen una resolución robusta (figura 4).

Procedimiento de búsqueda de árboles más parsimoniosos

El software que utilizamos para la reconstrucción cladística es TNT (Goloboff et al. 2008) 
ya que su algoritmo es de alta performance para la búsqueda de árboles en conjuntos de datos 
extensos, permitiendo además la inclusión de caracteres métricos y morfométricos. También 
utilizamos los códigos de TNT para la obtención del CI, RI y de los árboles de remuestreo con 
los valores de soporte bootstrap. 

Para la búsqueda del árbol más parsimonioso realizamos 1000 corridas, utilizando el método 
de TBR (tree bisection and reconnection) sobre árboles de Wagner, almacenando hasta 100 árboles 
subóptimos cada vez. Las búsquedas se realizaron en repetidas oportunidades observando que 
el criterio empleado generaba un resultado repetible y consistente. Esto resultó en un solo árbol 
más parsimonioso. Posteriormente se compararon los árboles en función del ajuste obtenido por 
remuestreo simétrico a partir de 1000 pseudoréplicas, donde las ramas soportadas menos del 50% 
de las veces son representadas como politomías, que son nodos sin bifurcación en los que pueden 
colapsar tres o más ramas. En estos casos, la bifurcación no es binaria (ya que no puede resolverse 
el ancestro más cercano de dos clases), sino múltiple, indicando homoplasia.

RESULTADOS

Con nuestro procedimiento de búsqueda y en nuestra matriz de datos TNT retuvo un solo 
árbol como el más parsimonioso, con CI=0,586, y RI=0,674. Es interesante señalar que si bien 
la homoplasia medida por el CI da un valor intermedio, el caso del RI indica que un 67% de los 
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cambios observados posee estructura filogenética. De estos dos índices se infiere la existencia de 
una alta señal filogenética en el conjunto cultural analizado, con una estructura cladística. Asi-
mismo, los valores de soporte de remuestreo, señalan la existencia de señal filogenética a lo largo 
de los distintos clados, con algunas excepciones en donde persiste la incertidumbre de algunos 
nodos, dando lugar a politomías (figura 4). 

Figura 4. Árbol más parsimonioso obtenido utilizando como outgroup las morfologías de base convexa

En la topología del árbol, se identifican dos grandes clados que se repiten (verde A y azul B) 
en donde las clases 10, utilizada para polarizar el árbol, y 11 seleccionadas como outgroup ocupan 
el nodo basal. La clase 12 es la más ancestral del ingroup y se ubica en un punto de divergencia 
entre dos grandes clados que poseen un alto soporte bootstrap, con una probabilidad de 87%. En 
términos cladísticos esta ramificación está marcada por la aparición de tres importantes sinapo-
morfías. Dos de ellas son morfológicas (5,6) y la tercera corresponde a un carácter dicotómico de 
la base de las puntas (11). Las dos sinapomorfías morfológicas documentan una relativa expansión 
del limbo de las puntas y una compresión de la sección del enmangue, que se vuelve algo más 
baja y redondeada con respecto a las clases más ancestrales. Esto representa un carácter derivado 
de la clase 12 (figura 2) que, como se mencionó, ocupa una posición ancestral con respecto a la 
bifurcación y es la que se encuentra más cercana al outgroup.

Por otra parte, es muy importante señalar que el clado verde se sostiene en tres sinapomorfías 
correspondientes a dos caracteres métricos (1, 4) y a uno morfológico (5). Esto documenta un 
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proceso evolutivo en el diseño de estas puntas que implicó una reducción en el largo máximo y 
en el espesor del sector del enmangue, el cual se incrementó al igual que la curvatura del limbo 
(5) que pasó a una forma relativamente más oval en las clases más tardías de la filogenia. 

DISCUSIÓN

Una perspectiva heredada de la antropología cultural sostiene que a diferencia de la biología, 
los productos culturales participan siempre de sistemas donde lo que prima es la recombinación 
de elementos de distintos orígenes (Temkin y Eldredge 2007). Bajo esta visión, la cultura no da 
lugar a la formación de linajes temporalmente estables. Mucho menos a la emergencia de patrones 
ramificantes. El trabajo que aquí hemos presentado no soporta esta hipótesis. Por el contrario, 
nuestro caso de estudio documenta en las puntas líticas del Holoceno medio de las Tierras Altas 
Surandinas, la existencia de herencia con modificación y un patrón de evolución claramente 
ramificante, es decir cladístico. 

Nuestra reconstrucción filogenética logró documentar distintos linajes de clases de puntas y 
patrones de descendencia con modificación en gran parte de los caracteres estudiados, tanto mor-
fológicos, métricos como discretos. Una de las tendencias más claras observadas es la reducción 
a lo largo de la filogenia del tamaño general, así como cambios en la morfología del limbo y en el 
sector del enmangue, hacia formas más redondeadas y/o con tratamiento del hombro, incluyendo 
además los denominados artefactos Saladillo (sensu Restifo y Patané Aráoz 2017) que aparecen 
como más derivados en los árboles (clase 9). Esta trayectoria evolutiva es congruente con la in-
formación arqueológica disponible que sugiere la transición de grandes puntas lanceoladas hacia 
inicios del Holoceno medio a puntas más pequeñas, así como una creciente diversificación a lo 
largo del período estudiado (Martínez 2007; López y Restifo 2014). Sin embargo, se observan 
incongruencias entre el patrón de bifurcación (el orden de aparición de las distintas clases en el 
árbol) y las fechas asignadas a dichas clases. En particular, en lo referente a las clases lanceoladas 
más basales (clases n° 12, 3 y 1). No obstante, estas diferencias, en el orden de los 130 años, son 
relativamente bajas teniendo en cuenta la amplitud cronológica de las clases estudiadas y la escala 
espacial considerada, que pueden llevar a sesgo de muestreo afectando la representación temporal 
de clases. Por otra parte, el patrón cladístico que aquí pudimos documentar es congruente con lo 
obtenido a partir de otros procedimientos filogenéticos, basados en métodos de distancias como 
Neighbor Joining (Harmon et al. 2016; Cardillo 2009). En cuanto a los caracteres morfológicos, 
es interesante notar que, en general, estos no covarían y que cambios en el limbo o el área del 
enmangue se dan en mosaico. El limbo es el área que más sinapomorfías presenta, lo que podría 
deberse a los cambios propuestos por distintos autores en relación con los métodos de propulsión 
(Martínez 2003; Ratto 2003:Restifo 2013b).

De manera interesante, las puntas más pequeñas se agrupan en un mismo clado que posee 
alto soporte de remuestreo (n=79), si bien no es posible diferenciar el patrón de descendencia 
hacia su interior ya que éste se presenta como una politomía (clado A, figura 4). Esto es congruente 
con la información temporal y posiblemente con la asignación funcional a estas tres morfologías 
potencialmente asociadas a propulsor (Restifo 2013a). Sin embargo, una primera transición hacia 
este sistema técnico (Martínez 2005, 2007) estaría representada por el ancestro inmediato, que 
es la primera clase del ingroup (clase 12, figura 2). El clado más grande, en cambio, sugiere la 
presencia de clases asignables potencialmente a distintos sistemas de armas, tal como fue estu-
diado en detalle por Ratto (2003, 2006) y Restifo (2013b). La existencia de distintos sistemas de 
armas puede ser, en parte, uno de los factores por los que este clado muestra mayor complejidad 
y profusión de clases.

En este sentido, se sostiene que durante el Holoceno temprano la caza se realizó predomi-
nantemente mediante puntas de proyectil apedunculadas de limbo triangular, funcionales en un 
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sistema de armas de propulsor de dardos (Núñez 1992; Aschero y Martínez 2001; Martínez 2003; 
Ratto 2003; De Souza 2004a). Se ha propuesto que el uso de estas armas implicó una técnica 
de caza realizada a distancia y en espacios abiertos (Aschero y Martínez 2001). El propulsor 
de dardos, debido a su alcance efectivo de entre 40 y 50 m aproximadamente (Churchill 1993, 
Hughes 1998), aportó un arma adecuada para la caza de presas huidizas como los camélidos sil-
vestres (Franklin 1983). Esta distancia de alcance habría permitido un acercamiento suficiente a 
la presa, sin provocar su huida y la posible dispersión de la manada (Martínez 2003). Si bien esta 
técnica podría implicar una alta probabilidad de falla, dada la distancia, dicha probabilidad caería 
dentro de los márgenes de lo tolerable para la viabilidad de la estrategia. Esto es debido a que los 
camélidos se presentarían con una mayor abundancia relativa, favorecida por las condiciones de 
mayor humedad propias del Holoceno temprano (Restifo 2013b) y, a su vez, por la ausencia de 
presiones densodependientes (Aschero y Martínez 2001; Muscio 2009a).

Hacia el Holoceno medio (ca. 8000-4500 AP sin cal; 9000-5000 AP cal) la evidencia  
paleoclimática muestra el comienzo de un proceso de aridización y aumento de las temperaturas, 
con mayor inestabilidad y variación en la escala local (Yacobaccio y Morales 2005). La informa-
ción de la puna de Atacama indica que este proceso habría alcanzado su pico máximo hacia los 
6000 AP; 6800 AP cal (Núñez y Grosjean 1994). Este clima más seco dio lugar a un paisaje más 
heterogéneo, con una estructura de parches asociada con la presencia de agua. En ese contexto 
habría disminuido la frecuencia de encuentro de los camélidos, aumentando su impredictibilidad 
(Muscio 2009b; Morales 2011). Este paisaje espacialmente fragmentado propició la evolución 
de nuevos comportamientos adaptativos, a partir de la reducción de la movilidad residencial y el 
uso de hábitats locales con disponibilidad de agua y recursos clave para la subsistencia (Aschero 
1994) dentro de un proceso más general al que se le denomina intensificación en el uso de los 
camélidos (Lopéz et al. 2013; Lopéz y Restifo 2012; Yacobaccio y Vilá 2013).

En este marco tiene lugar la evolución de nuevas clases de puntas líticas hacia los 8600 
años AP cal (ver Martínez 2007), con un patrón de cambio de diversificación macrorregional. En 
el sector sur de la Puna argentina, el sitio Quebrada Seca 3 muestra hacia los 8488 años AP cal, 
la aparición de puntas de limbo lanceolado y base escotada denominadas tipo QS3 por Martínez 
(2003) que constituye nuestro outgroup (clase 10 figura 2). Paralelamente en el sitio Peñas de 
la Cruz se recuperaron puntas de limbo lanceolado y base convexilínea, también presentes en la 
secuencia de Quebrada Seca 3 (primera clase derivada en nuestro árbol, n° 12 figura 2), (Martínez 
2003, ver también Pintar 2004). 

Estas nuevas clases de puntas de proyectil fueron asociadas al desarrollo de nuevas técni-
cas de caza. Particularmente, una técnica de caza colectiva, mediante el uso de lanza arrojadiza 
(Aschero y Martínez 2001). Dicho sistema de arma se caracteriza por su corto alcance en rela-
ción con el propulsor de dardos, planteándose una distancia efectiva promedio de siete metros 
aproximadamente (Churchill 1993, Hughes 1998). Dada esta situación de mayor acercamiento, 
se plantea que habría sido necesario un grupo de personas que guíen a las manadas hacia espa-
cios determinados, en los cuales serían sorprendidas por los cazadores. Estos podrían acechar 
a las presas en escondites, lo que pudo haber determinado la construcción de estructuras tales 
como parapetos (Aschero y Martínez 2001). Esta técnica habría permitido un mayor grado de 
efectividad de tiro, a causa del mayor acercamiento a la presa y, a su vez, un mayor número de 
presas (Aschero y Martínez 2001). Este cambio en la técnica de caza habría contribuido a reducir 
el riesgo de pérdida de presas (Hoguin y Restifo 2012).

Con relación a nuestros resultados, observamos que éstos sostienen la hipótesis de que el 
diseño lanceolado fue altamente flexible y versátil y que permitió la acumulación de innovaciones 
morfológicas que fueron funcionales en distintos sistemas técnicos. Asimismo, los resultados 
obtenidos indican que el espacio del diseño lanceolado parece estar parcialmente constreñido 
por un vector alométrico que se expresa en términos de la reducción del tamaño y el cambio 
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morfológico a lo largo del árbol, tal como se observó previamente empleando una muestra más 
reducida de clases (Cardillo 2009). Sin embargo, la reducción relativa en el tamaño parece estar 
vinculada también al incremento en la diversificación morfológica, lo que puede indicar que las 
formas ancestrales, por su tamaño, presentaban más restricciones de diseño. Planteamos como 
hipótesis que estas restricciones de diseño debieron operar en el nivel del sistema de arma, donde 
el modo de propulsión (en el caso de aquellas que siguieron trayectorias de vuelo), el tamaño de 
los astiles y la probabilidad de fractura pudieron condicionar la variabilidad morfológica de estas 
puntas (como en clases más basales 12, 1 y 3, figura 2).

Por otro lado, si bien la filogenia obtenida no representa tiempo cronológico, es posible 
identificar que las clases más lejanas a la raíz de los árboles son, en general, las que se recuperan 
en contextos más tardíos. Se trata de las clases lanceoladas de menor tamaño y de alta resolución 
temporal (López y Restifo 2014; Restifo y Patané Aráoz 2017). Esto significa, tal como mencio-
namos anteriormente, que la topología obtenida en la reconstrucción filogenética es congruente 
en general con la cronología conocida (figura 2) de las clases.

Más particularmente, la mayor diversificación ocurre en un tiempo evolutivo relativamente 
breve con un evento de cladogénesis en torno a los 7900 sin cal; 8600 AP cal (Martínez 2007). 
Esto es coincidente con el cambio en las estrategias de caza y el aumento de la diversidad de 
diseños de puntas de proyectil de las Tierras Altas Surandinas, ocurrida a partir del Holoceno 
medio (Martínez 2007, López y Restifo 2014).

Es interesante destacar que la diversificación de estos diseños está asociada a un aumento 
en la diversidad tecnológica del área para esa fecha (Muscio 2009b, 2011). Por ejemplo, para el 
comienzo del Holoceno medio en Susques, Puna de Argentina, se ha documentado una máxima 
diversidad de formas bases para instrumentos líticos, la cual declina progresivamente hacia fines 
del Holoceno medio (Hoguin 2013). Esto sugiere que durante este período aumentó la tasa de in-
novación de artefactos líticos, lo que incluye además la aparición de tecnología de hojas (Hoguin 
2013; López y Restifo 2014). Desde lo teórico se ha propuesto que la tasa de innovación cultural es 
una función del tamaño de la población (Henrich 2004; Kline y Boyd 2010; Richerson et al. 2009). 
De tal manera, conforme la población aumenta en tamaño, también lo hace la cantidad de variación 
cultural novedosa que se produce, lo que amplifica las posibilidades de selección (Muscio 2012).

Muscio y López (2016) destacaron que la señal antrópica de las Tierras Altas Surandinas tiene 
un patrón de relativa estasis y de larga duración, seguido de una fase de crecimiento exponencial 
que comienza aproximadamente en los 8000 años AP cal. Es interesante destacar que desde inicios 
del poblamiento humano y durante el Holoceno temprano las puntas de proyectil de la Puna de 
Argentina y de Chile fueron de diseño triangular con poca variación formal. Entonces, podemos 
plantear que junto con la aceleración del crecimiento demográfico posterior a los 8000 años AP 
cal, se incrementó la tasa de innovación tecnológica, lo que incluyó innovaciones conductuales 
en relación con las distintas estrategias de caza y/o procesamiento. Se ha propuesto que las inno-
vaciones culturales son variantes favorecidas por la selección cultural (Muscio y Cardillo 2016) 
y por este motivo son retenidas y persisten en el tiempo. En estos términos, la evolución de una 
amplia diversidad de puntas líticas, filogenéticamente relacionadas, se explicaría selectivamente 
en este contexto de incremento de la tasa de innovación por aumento de la demografía (Muscio 
2011). De está manera podría postularse que la innovación tecnológica fue pre-requisito para 
un uso más especializado de los camélidos. Esta hipótesis requiere investigación futura basada 
en información radiocarbónica de alta resolución que sirva para otorgarles tiempo relativo a los 
nodos de la filogenia de puntas, en un cladograma que represente el tiempo cronológico –cro-
nofilograma– sensu Bapst (2013). Esto nos permitirá, a su vez, estimar los cambios en las tasas 
de evolución implicadas. 

De este modo los resultados de nuestro trabajo indican la necesidad de expandir el análisis 
filogenético de estas clases de puntas de proyectil a otras áreas. Esta ampliación geográfica de 
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la muestra es clave para documentar la manera en la cual se comporta la señal filogenética de 
las puntas líticas y, en particular, los cabezales líticos de limbo lanceolado a lo largo de grandes 
espacios y para cotejar la acción de la evolución divergente según el caso. En esta escala cobra 
interés determinar diferencias en los ritmos y patrones de evolución cultural y los factores de 
macroescala promoviendo divergencia. 

Para finalizar, nuestro trabajo demuestra que aun en artefactos que comprimen mayormente 
variación funcional, como las puntas de proyectil, es posible documentar la existencia de señal 
filogenética utilizando la cladística y un conjunto robusto de datos morfológicos, métricos y 
discretos. Sobre esta base sugerimos utilizar este método en la reconstrucción de otras filogenias 
arqueológicas.
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