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Resumen

Se presenta un modelo de reacci �on-difusi �on que utiliza la ecuaci �on de Fisher-Kolmogorov-

Petrovsky-Piskunov aplicada a la dispersi �on en nuevos territorios de especies animales,

resolviendo num�ericamente la ecuaci �on para sistemas complejos que poseen diferentes

ambientes en los cuales la velocidad de propagaci �on depende de cada uno de ellos.

Se desarrollaron dos tipos de soluciones para la difusi �on anis �otropa: la primera de

ellas de tipo determinista permite observar el comportamiento del frente de invasi �on

de la poblaci �on; la segunda soluci �on es de tipo estoc �astica, lo cual permite realizar el

seguimiento de cada uno de los individuos de la poblaci �on, permitiendo colocar variables

como la vida media, o la posibilidad de reproducirse.

La soluci �on estoc �astica obtenida se complejiz �o luego para tener en cuenta la variabi-

lidad gen �etica, estudiando en estos casos los efectos de los \cuellos de botella gen �eticos"

en una poblaci �on que realiza la invasi �on de un nuevo territorio.

Estos modelos se aplican para simular la dispersi �on inicial de hom��nidos en Las Am�eri-

cas. La aplicabilidad del modelo se basa en evidencia antropol �ogica, paleoambiental y

gen �etica, suponiendo adem�as que la tribus cazadoras-recolectoras que ingresaron al con-

tinente pose��an una alta tasa de movilidad, siendo de car �acter n �omade. Los resultados

obtenidos en las simulaciones num�ericas se compararon con datos de fechados de sitios

arqueol �ogicos, excavaciones y propiedades f��sicas de cr �aneos a lo largo del continente, con

el objetivo de descartar o aceptar distintos escenarios para el poblamiento inicial Ameri-

cano.

Los resultados obtenidos permitieron acotar estos escenarios del poblamiento ame-

ricano de�niendo una tasa m��nima de crecimiento de la poblaci �on para conseguir una

invasi �on compatible con todos los hechos arqueol �ogicos. De acuerdo con las simulacio-

nes realizadas concluimos, tal como predice la evidencia gen �etica, que la dispersi �on de

hom��nidos por Las Am�ericas pudo sufrir el efecto de dos cuellos de botella: uno ubicado



en la zona de Panam�a y otro en la isla de Tierra del Fuego, perdiendo variabilidad gen �etica

en ambos casos.

Palabras claves: Din �amica de poblaciones, ecuaci �on de difusi �on, soluci �on num�eri-
ca, poblamiento inicial americano
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DIFFUSION MODELS APPLIED TO THE AMERICA'S INITIAL
SETTLEMENT

Abstract

A reaction-di�usion model is presented using the Fisher-Kolmogorov-Petrovsky-Piskunov
equation applied to the dispersal of animal species in new territories. The equation is nu-
merically solved for complex systems with di�ering environments in which the speed wave
depends on each of these.

Two types of solutions for the anisotropic di�usion were developed {the former is a
deterministic solution which allows observation of the behavior of the population's wave
of advance; the latter is a stochastic solution, which allows follow-up of each inhabitant of
the population, where variables such as life expectancy of or reproducibility can be used.

The stochastic solution obtained was later made more complex in order to include
genetic variability. Here the e�ects of genetic bottlenecks were examined in a population
invading new territory.

These models are applied to simulate the initial dispersal of hominids in the Americas.
The model's applicability is based on anthropological, paleo-environmental and genetic
evidence. Also, it is assumed that the hunting-gathering tribes entering the continent had
a high mobility rate due to the fact that they were nomadic. The results from the numerical
simulations were compared with data from archeological site datings, excavations and
physiological properties of skulls along the American continent, with the aim to rule out
or accept di�erent scenarios for the initial settlement of the Americas.

The results led us to reduce these American settlement scenarios and establish a min-
imal population growth rate in order to obtain an invasion which would be consistent
with all the archeological facts. Based on the simulations carried out, we conclude that, as
predicted by genetic evidence, hominid dispersal in the Americas could have su�ered the
e�ect of two bottlenecks {one in the Panama area and the other on the Tierra del Fuego
island, both of them with a loss of genetic variability.

Keywords: Population dynamics, di�usion equation, numerical solution, Amer-
ica's initial settlement
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Cap��tulo 1

Introducci �on

\La supervivencia en la Tierra es un asunto de asombrosa complejidad. De los
miles y miles de millones de especies de cosas vivas que han existido desde el
principio del tiempo, la mayor��a (se ha llegado a decir que el 99%) ya no anda
por ah��. Y es que la vida en este planeta no s �olo es breve sino de una endeblez
deprimente. Constituye un curioso rasgo de nuestra existencia que procedamos
de un planeta al que se le da muy bien fomentar la vida, pero al que se le da
a �un mejor extinguirla".

Bill Bryson (1975)

Diferentes ciencias han comenzado a poner especial inter �es en los distintos aspectos
relacionados con los procesos de dispersi �on de las especies (Gadgit (1971), Clobert et al.
(2001)) debido a su relevancia en la historia evolutiva de las mismas. Desde un punto de
vista ecol �ogico, la dispersi �on repercute tanto en la din �amica y en la continuidad de rasgos
de una poblaci �on, como en la distribuci �on, abundancia y persistencia de las comunidades
en un ambiente o en una regi �on. Evolutivamente, entender los procesos de dispersi �on tan-
to en el aspecto gen �etico como cultural (intra y entre poblaciones) ayuda a conocer c �omo
son los procesos de adaptaci �on local, diversi�caci �on, extinci �on y modi�caci �on de rasgos
en la historia de vida de una especie. Estas peculiaridades han hecho que recientemente
los estudios sobre los procesos de dispersi �on de diferentes especies se transformen en un
integrador de diferentes campos de los estudios evolutivos y de la ecolog��a del compor-
tamiento (Ferriere et al., 2000).
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1.1. La din �amica poblacional

Los estudios sobre la din �amica de poblaciones se enfocan en una serie de situaciones a
tener en cuenta a lo largo de la historia de vida de cierta especie. Aspectos a considerar son
la viabilidad y la persistencia de la poblaci �on en el tiempo y espacio. La dispersi �on puede
tener efectos sobre estos aspectos, e incluso in
uenciar y mediar sobre distintos factores
gen �eticos y ecol �ogicos como tambi �en culturales (Commins et al., 1980). Por ejemplo, la
acumulaci �on de mutaciones en una poblaci �on es un factor gen �etico que puede aumentar su
riesgo de extinci �on. Como contraparte, poblaciones con una fuerte conducta de selecci �on
de h �abitat y con reducci �on de los costos de elecci �on, disminuyen sus riesgos de extin-
ci �on. Es esperable que la dispersi �on reduzca el riesgo de extinci �on en las metapoblaciones
y por lo tanto permita que parte de un grupo gen �etico y cultural persista, incluso bajo
condiciones extremas (Olivieri et al., 1995).

En general, la dispersi �on se da en ambientes heterog �eneos (Levin et al., 1984). Es
por ello que es importante conocer las relaciones entre la din �amica de las poblaciones
y el impacto ecol �ogico asociado. Estas relaciones son muy complejas pero pueden ser
analizadas a trav �es de diferentes modelos evolutivos, como por ejemplo modelos basados
en la \teor��a de juegos", a �un cuando se simpli�ca su estudio. Otra forma de analizar la
din �amica adaptativa de la dispersi �on es tener en cuenta las presiones selectivas y los
cambios que producen en las poblaciones (Holt y McPeek, 1996).

En de�nitiva, la relaci �on entre la dispersi �on de una poblaci �on y su din �amica produce
cambios, sean �estos adaptativos, gen �eticos y/o culturales. Estos cambios son los que �nal-
mente gobiernan los procesos asociados con la supervivencia de cierta especie y permiten
su persistencia en un determinado lugar a trav �es del tiempo.

1.1.1. La dispersi �on como un proceso bajo m �ultiples presiones selectivas

Estudios biol �ogicos recientes han mostrado que la dispersi �on responde a un sinn �umero
de factores; en de�nitiva, de m �ultiples presiones selectivas (Gandon y Michalakis, 2001).
Entre ellas podemos mencionar el tipo de estructura de la poblaci �on, el parentesco de los
individuos involucrados en el proceso y costos asociados con la propia dispersi �on, entre
otros.

Por ejemplo, la estructura gen �etica de una poblaci �on no es necesariamente un par �ametro
�jo a lo largo del tiempo. Muy por el contrario, la forma, modo y tiempo de la dispersi �on
de individuos in
uencia y modi�ca asimismo la estructura gen �etica de un grupo, teniendo
resultados evolutivos inesperados para la poblaci �on.
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Por otro lado, estudios en mam��feros han mostrado que en general los costos de la
dispersi �on son mucho m�as bajos de lo que se supone y que la endogamia parece ser uno
de los factores selectivos dominantes (Cohen y Motro, 1989) a la hora de realizar una
dispersi �on.

Estos costos producidos en la dispersi �on depender �an directamente de la variable espa-
cial, siendo esperable que los costos m�as bajos se den en aquellas de dispersiones cortas.
Por el contrario, ser �an altos para dispersiones m�as distantes, a �un cuando los bene�cios
quiz �as sean mayores si se colonizan ambientes vac��os en donde la competencia sea menor.

Tambi �en se debe tener en cuenta que podr��a existir una variaci �on en la distribuci �on
de los g �eneros en dispersiones a larga distancia (Ferriere et al., 2000).

El grado de heterogeneidad de los ambientes as�� como su productividad diferencial
tienen una estrecha relaci �on al seleccionar la dispersi �on como una conducta (Ims y Hjer-
mann, 2001). La poblaci �on se encontrar �a en una situaci �on estable mientras que no exista
una presi �on que implique como efecto la realizaci �on de una dispersi �on; sin embargo, no
podemos esperar que la permanencia en cierto ambiente sea temporalmente homog �enea
(Levin et al., 1984), en especial cuando los recursos dependen de variables que en general
son estoc �asticas.

Para espacios vac��os y/o nuevos, la forma de la dispersi �on se relaciona con la capacidad
de colonizar estos ambientes, dependiendo ello de:

Calidad de los ambientes.

Presencia de predadores y/u otros competidores.

Tasa de crecimiento de la poblaci �on.

Conductas sociales intra e inter grupos.

Competencia entre familia y descendientes.

Todos estos factores hacen de la dispersi �on un efecto poco predecible que puede ini-
ciarse en cualquier per��odo, incluso durante �epocas en las cuales la poblaci �on parece en-
contrarse en perfecto equilibrio con el medio circundante.

1.1.2. La dispersi �on como una conducta co-dependiente

De acuerdo con estudios experimentales tanto en aves como en mam��feros, existen
condiciones internas y externas a una poblaci �on que son necesarias para su dispersi �on
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(Hansky, 1999). Una de ellas es la necesidad de encontrar un ambiente que permita man-
tener en forma estable a la poblaci �on (Kokko y Lundberg, 2001). Otra est �a relacionada
con la presencia de predadores, lo que se traduce en conductas diferenciales, como la de
evadir y/o eludir espacios en el cual existan especies potencialmente da ~ninas. Esto puede
traer como consecuencia una mayor movilidad y/o rango de acci �on.

La presencia de enfermedades parecer��a tambi �en impulsar la colonizaci �on de h �abitats
nuevos, rehuirlos o retraerse (Silva et al., 2001). Asimismo, conductas sociales, como por
ejemplo la expulsi �on de j �ovenes en edad reproductiva, tienen como consecuencia que
la poblaci �on se propague en el espacio. A estos simples ejemplos podemos sumarle las
caracter��sticas de los ambientes. La relaci �on entre ambiente y el grado de complejidad
tecnol �ogica de una poblaci �on determinan en parte el rango temporal de permanencia, y
por lo tanto es un factor a tener en cuenta en los estudios de dispersi �on. As��, en el caso
humano, el conocimiento tecnol �ogico disponible puede posibilitar y/o impulsar conductas
nuevas que modi�quen a las empleadas en espacios ya conocidos. Por ejemplo, que una
poblaci �on cuente con una tecnolog��a que le permita conservar temporalmente alimentos
puede aumentar su permanencia en un espacio determinado y/o permitir rangos de acci �on
m�as amplios no dependientes de ellos.

1.1.3. La dispersi �on y los rasgos co-evolutivos

La dispersi �on no es un rasgo �unico y aislado dentro de una especie (Johnson y Gaines,
1990). Depende de las caracter��sticas �siol �ogicas, morfol �ogicas, comportamentales, entre
muchas otras, presentes en la historia de vida de la poblaci �on. Algunas de las relevantes
son:

1. La conducta de selecci �on de h �abitat (p.e. reduciendo o aumentando sus costos).

2. Las costumbre de fusi �on-�si �on.

3. La forma azarosa o no de los asentamientos y uso de espacio.

4. La existencia de un patr �on de co-dispersi �on con otras especies.

Por ejemplo, es esperable que bajo ambientes altamente impredecibles, la dispersi �on y
el asentamiento azarosos sean las pr �acticas m�as seguras para una poblaci �on, mientras que
los asentamientos m�as estables se dar �an en zonas de variabilidad ambiental predecible.

La relaci �on co-evolutiva que una especie establece con otra contribuye en parte a la
forma, modo y tiempo de la dispersi �on (Harrison y Taylor, 1997). Por ejemplo, existen
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procesos co-evolutivos entre la especie humana y algunos vegetales que muestran c �omo
grupos o sectores sociales de una poblaci �on modi�can sus pautas de movilidad debido al
desarrollo o extinci �on de ciertas especies que afectan la supervivencia en una regi �on dada.

Esta enumeraci �on de aspectos hacen que la din �amica poblacional sea un problema
sumamente complejo de estudiar, teniendo distintas direcciones para poder ser atacado,
ya sea desde el punto de vista netamente matem�atico o desde lo social.

Sin embargo, es posible realizar modelos relativamente simples para poder explicar
ciertos comportamientos globales, cuando una especie se encuentra realizando una dis-
persi �on.

1.2. Los modelos poblacionales

Los modelos de reacci �on-difusi �on son una buena aproximaci �on para el estudio de mo-
delos de dispersi �on de especies animales. En el a ~no 1937 Fisher (1937) en Estados Unidos
y Kolmogorov, Petrovsky, y Piskunov (1937) en Rusia, publicaron los trabajos pioneros
que han sido ampliamente estudiados desde el punto de vista f��sico-matem�atico (p.e.
Abramson et al. (2001); Gilding y Kersner (2005); Guo y Morita (2005)) y aplicados a casi
todas las especies vivas, para describir los comportamientos asociados a la movilidad y
crecimiento de poblaciones (p.e. Boone et al. (2006); Tyson et al. (2007)).

Los ambientes que sustentan especies vivas est �an formados por un mosaico de dife-
rentes tipos de h �abitats. Las zonas de alta capacidad de sustento (por consiguiente de alta
densidad poblacional) se encuentran rodeadas por regiones menos favorables.

Esto se encuentra en la actualidad exacerbado para especies animales debido a que la
actividad humana afecta al medio ambiente destruyendo por completo recursos y generan-
do zonas llamadas \reservas naturales" o \bosques v��rgenes", en las cuales las especies
animales deben refugiarse. Sin embargo, esta fragmentaci �on de los ambientes va m�as
all �a de la obra humana, ya que en la historia existen in�nitos ejemplos de fragmentaci �on
por causas naturales (erupciones volc �anicas, glaciaciones, transformaci �on de h �abitats).

Para entender c �omo una dada poblaci �on interact �ua con un espacio fragmentado es
necesario desarrollar modelos que tomen en cuenta esta heterogeneidad ambiental. Otro
aspecto a tener en cuenta es el comportamiento de las especies en las zonas de transici �on
entre ambientes que pueden actuar de aceleradores/atrasadores de la difusi �on.

Los modelos de reacci �on-difusi �on se han resuelto en general de forma is �otropa, a lo
sumo incorporando la existencia de distintos ambientes que in
uyen s �olo en la tasa de
crecimiento poblacional (Steele et al., 1998). Sin embargo, estos modelos no permiten
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considerar la variabilidad de velocidad de dispersi �on respecto de los diferentes ambientes
ni eventos especiales como la presencia de corredores ambientales, a lo largo de los cuales
se agiliza la dispersi �on.

Dentro de este contexto, el objetivo de este trabajo de tesis consiste en el estudio
de los efectos de la heterogeneidad y las interfaces entre diferentes ambientes, cuando
se realiza una dispersi �on por un nuevo ambiente. Esto implica la soluci �on de la ecuaci �on
de difusi �on para medios anis �otropos (tanto de forma determinista como estoc �astica) y
su posterior aplicaci �on al poblamiento inicial americano por parte de tribus cazadoras
recolectoras originarias del noroeste asi �atico. Se estudia adem�as la variabilidad gen �etica
que se produce cuando una poblaci �on es sometida a cuellos de botella con el objetivo de
obtener un modelo que permita entender la distribuci �on gen �etica de las tribus \nativas
americanas".

Para cumplir con estos objetivos el presente trabajo se organizar �a de la siguiente ma-
nera:

En el cap��tulo 2 se analiza y caracteriza un modelo de evoluci �on temporal y espacial
aplicado a especies invasoras por medios is �otropos, obteniendo la soluci �on y discutiendo
la aplicabilidad del mismo en diferentes escenarios.

En el cap��tulo 3 se obtiene una soluci �on para el modelo F-KPP para medios anis �otro-
pos, poniendo especial atenci �on en la de�nici �on y efecto que producen los corredores am-
bientales en la dispersi �on de individuos por nuevos ambientes, estudiando las similitudes
y diferencias del modelo respecto de la soluci �on is �otropa.

En el cap��tulo 4 se presenta una soluci �on estoc �astica de la ecuaci �on F-KPP para medios
anis �otropos. Esta soluci �on permite modelar la migraci �on y consecuente ocupaci �on de
nuevos ambientes de una poblaci �on dada, con la posibilidad de seguir la evoluci �on de
los individuos que la componen y de�ne una tasa de crecimiento m��nima para que se
realice una invasi �on exitosa.

En el cap��tulo 5 se estudian las variables paleoecol �ogicas, antropol �ogicas y paleo�-
son �omicas para de�nir las variables involucradas en el modelo desarrollado con el objeti-
vo de aplicar el mismo en la dispersi �on inicial de hom��nidos por Las Am�ericas. Se analizan
a su vez, las similitudes y diferencias de los distintas modelos de poblaci �on propuestos
hasta la actualidad, discutiendo los posibles escenarios de invasi �on, as�� como las posibles
fechas de ingreso del hom��nido al continente Americano.

En el cap��tulo 6 se aplican las diferentes soluciones del modelo al poblamiento inicial
hom��nido del continente americano, estudiando similitudes, diferencias y la aplicabilidad
de cada una de las soluciones; acotando las variables con el objetivo de obtener el modo
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de dispersi �on que se ajuste mejor con los hechos antropol �ogicos.
En el cap��tulo 7 se modi�ca el modelo desarrollado a �n de estudiar la evoluci �on de la

variabilidad gen �etica del ADN mitocondrial de la especie invasora. El objetivo principal es
observar la redistribuci �on del mismo cuando una poblaci �on atraviesa un cuello de botella
y aplicarlo a la dispersi �on de hom��nidos en Las Americas, a �n de comparar los resultados
obtenidos con la distribuci �on gen �etica antigua del continente.

Finalmente, en el cap��tulo 8 se detallan las conclusiones de este trabajo y las posibles
perspectivas para trabajos futuros.
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Cap��tulo 2

Resoluci �on Is �otropa Determinista

\Todo conocimiento esencialmente nuevo nos coloca otra vez en la situaci �on
de Col �on, que tuvo el valor de abandonar toda la tierra conocida hasta en-
tonces".

Werner Heisenberg

Existen muchos tipos de modelos anal��ticos para la difusi �on y la distribuci �on espacial
y temporal de organismos biol �ogicos; dentro de �estos, los modelos de reacci �on-difusi �on
juegan un rol importante en la descripci �on de este tipo de fen �omeno. Las migraciones
pueden asociarse con un estado de no-equilibrio que comienza desde una perturbaci �on
externa, por ejemplo el ingreso de cierta especie en un nuevo territorio ingresando al
mismo a trav �es de un istmo; luego, la poblaci �on se disemina por las regiones vecinas
utilizando mecanismos de difusi �on, pasando de un estado estacionario a la propagaci �on
de una onda viajera.

Este comportamiento puede ser descripto como un fen �omeno difusivo m�as un t �ermi-
no que toma en cuenta el crecimiento poblacional. Uno de los modelos m�as utilizados en
din �amica poblacional es el modelo propuesto por Fisher (Fisher, 1937) para la forma de
avance de un gen dominante, modelo estudiado casi simult �aneamente por Kolmogorov,
Petrovsky y Piskunov (Kolmogorov et al., 1937) (ecuaci �on F-KPP). Este modelo fue pos-
teriormente generalizado para el caso de invasiones territoriales por parte de especies
animales y es ampliamente utilizado en la actualidad (e.g., Shigesada (1980), Williamson
(1996)).

La ecuaci �on F-KPP describe el crecimiento de una dada poblaci �on, en cierto lugar,
como funci �on de la tasa de crecimiento intr��nseca, la movilidad media de la poblaci �on y
la capacidad de sustento del medio. Las principales hip �otesis que utiliza son:

13
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La poblaci �on no puede crecer ilimitadamente en un espacio acotado.

El ritmo de crecimiento depende tanto del espacio ocupado como de la cantidad de
poblaci �on que existe en el mismo.

La poblaci �on, en ausencia de predadores, se difunde buscando nuevos ambientes
ocup �andolos hasta agotar su sustento.

En suma, para una dada densidad de poblaci �on n(x, y) su evoluci �on temporal se en-
cuentra de�nida por dos t �erminos:

∂n

∂t
= αn(1− n

K
) +∇ · (D∇n) (2.1)

El primer t �ermino, (αn(1 − n
K )), de�ne el crecimiento poblacional, donde α es el co-

e�ciente de crecimiento m�aximo intr��nseco de la poblaci �on (tambi �en llamado par �ametro
malthusiano en homenaje a los aportes de T. R. Malthus en esta �area) y K(x, y) es la ca-
pacidad l��mite de sustento del ambiente (n �umero de individuos que soporta el ambiente
por unidad de super�cie).

Esta expresi �on llamada com �unmente \funci �on log��stica", ampliamente utilizada en
ecolog��a te �orica, deriva de un desarrollo observacional realizado por Verhulst (1838) bajo
cuatro supuestos:

La poblaci �on se encuentra en equilibrio s �olo en el caso en que el n �umero de indivi-
duos sea igual a la capacidad de sustento (n = K).

Si el n �umero de pobladores est �a inicialmente por debajo de la capacidad de sus-
tento del ambiente, la poblaci �on crecer �a hasta alcanzar como m�aximo el punto de
equilibrio.

A medida que la poblaci �on se acerca a dicho coe�ciente su crecimiento es cada vez
m�as lento.

En caso que la poblaci �on supere inicialmente a la capacidad de sustento, decre-
cer �a r �apidamente hasta alcanzar el valor de equilibrio n = K

El comportamiento de esta funci �on respecto de la densidad de la poblaci �on se puede
analizar m �as f �acilmente si se la reescribe de la forma (αn− αn2

K ). Si n = 0 no existe creci-
miento poblacional; cuando n → 0 el primer t �ermino domina por sobre el segundo, por lo
cual n(t) posee una forma casi exponencial; a medida que n se acerca a K el crecimiento
se aproxima a cero, por lo cual n(t) posee un comportamiento asint �otico para t → ∞. En
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caso de ser n > K la poblaci �on decrece r �apidamente tendiendo asint �oticamente hacia el
valor n = K. La m�axima tasa de crecimiento se obtiene para n = K/2 siendo αmax = αK

4 .
En la Figura 2.1 puede observarse, como ejemplo, la evoluci �on temporal de una poblacion
con distintos valores iniciales de n: n → 0 y n → K.
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Figura 2.1: Evoluci �on de la poblaci �on para dos valores iniciales uno
con n → 0 (rojo) y otro con n > K (verde)

El segundo t �ermino de la ecuaci �on 2.1,(∇ · (D∇n)), se encuentra asociado con la dis-
persi �on de la poblaci �on, siendo D el coe�ciente de difusi �on. Esta descripci �on asume que el
frente de avance de una especie invasora en un territorio nuevo (sin ocupar) se comporta
en forma difusiva, de modo que el frente invasor se despliega como onda propag �andose
en un medio is �otropo.

Se han realizado gran cantidad de trabajos y estudios respecto a sistemas descriptos
por la ecuaci �on 2.1, especialmente para sistemas sin condiciones de borde (Abramson et
al., 2001). Debido a su condici �on de ecuaci �on no-lineal, la b �usqueda de la soluci �on del
sistema se convierte en un trabajo complejo. Se han utilizado distintos m�etodos anal��ticos
para resolver esta ecuaci �on; dentro de los trabajos m�as recientes podemos mencionar los
de Iz �us et al. (1997), Abramson et al. (2001), King y McCabe (2002) y Olmos y Shizgal
(2006).

La soluci �on formal de los modelos en una dimensi �on da como resultado ondas viajeras
estacionarias. Cuando el modelo se extiende a dos o tres dimensiones, la forma del frente
de onda cambia con el tiempo, tendiendo asint �oticamente a una onda viajera estaciona-
ria. En dos dimensiones, adem�as de las ondas planas existen otros tipo de soluciones, con
diferentes velocidades de propagaci �on. En particular, Brazhnik y Tyson (1999b) identi�-
caron cinco soluciones diferentes para sistemas conformados por un medio espacialmente
uniforme y libre de condiciones de borde: la onda plana, ondas que poseen un frente de
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propagaci �on oscilante en el espacio y tres tipos m�as de diferentes formas y velocidades
de propagaci �on. Sin embargo, no es posible obtener una soluci �on anal��tica exacta de tipo
onda plana cuando existen condiciones de contorno. Brazhnik y Tyson (1999a) resolvieron
la ecuaci �on para sistemas en dos dimensiones, utilizando un medio rectangular cuyo ancho
era mucho mayor que su altura, suponiendo adem�as que no estaba permitido el 
ujo a
trav �es de los bordes. En este caso particular encontraron que s �olo dos modos de propa-
gaci �on sobreviv��an de los cinco hallados anteriormente (ondas planas y ondas oscilantes)
debido a que en estas condiciones el frente de expansi �on se aproximaba al caso en una di-
mensi �on. En otros casos, Iz �us et al. (1997), resolvieron la ecuaci �on utilizando una versi �on
linealizada sujeta a condiciones de borde con re
exi �on parcial.

En geometr��as m �as complejas, la ecuaci �on debe analizarse en forma num�erica; para
esto se han utilizado diferentes tipos de desarrollos. Por ejemplo Feng y Li (2006) utilizaron
m�etodos integrales y Gunzburger et al. (2006) resolvieron la ecuaci �on utilizando el m �etodo
de elementos �nitos.

En este cap��tulo se resolver �a la ecuaci �on en dos dimensiones sujeta a condiciones de
borde del tipo Dirichlet para medios is �otropos, utilizando el m �etodo de diferencias �nitas.

2.1. Formulaci �on num�erica

Si se considera el problema de difusi �on en dos dimensiones tomando a la variable D

como constante, el t �ermino convectivo resultar �a nulo. Se puede a su vez realizar el c �alculo
en un espacio rectangular de dimensiones H y L en las direcciones x e y respectivamente,
la ecuaci �on (2.1) se reduce a:

∂n(x, y, t)
∂t

= D∇2n(x, y, t)

∂n(x, y, t)
∂t

= D(
∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n(x, y, t) (2.2)

suponiendo condiciones de contorno de tipo Dirichlet:

n(0, y, t) = 0 (2.3)

n(H, y, t) = 0 (2.4)

n(x, 0, t) = 0 (2.5)

n(x, L, t) = 0 (2.6)
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Una de las posibles formas de resolver este problema diferencial es mediante el uso
de soluciones num�ericas como por ejemplo el m �etodo de diferencias �nitas. Este m�etodo
permite desarrollar de modo aproximado la ecuaciones diferenciales en derivadas par-
ciales de�nidas en recintos �nitos. Es de una gran sencillez conceptual y constituye un
procedimiento muy adecuado para la resoluci �on de una ecuaci �on en derivadas parciales
como la que hemos planteado.

En primer t �ermino se fracciona el recinto en donde se desea resolver la ecuaci �on con
una malla rectangular; los puntos en la direcci �on x se pueden de�nir como x = ih, con i

= 1, 2, . . . , N y h la longitud del lado de cada rect �angulo; an �alogamente para la variable y,
tendremos: y = jl con j = 1, 2, . . . , M siendo l la longitud del otro lado del rect �angulo.

En general, las distintas variantes de diferencias �nitas utilizan los valores de n en
los nodos de la malla pr �oximos a (i, j) en un tiempo t, para obtener una aproximaci �on de
ni,j,t+∆t.

En particular en este cap��tulo se de�nir �an dos m�etodos de diferencias �nitas para
resolver la ecuaci �on 2.2 con las condiciones de contorno 2.3-2.6: el m �etodo est �andar que
utiliza para evaluar las variables a tiempo t + ∆t la informaci �on de los cuatro vecinos
adyacentes y el m �etodo de nueve puntos que utiliza a los cuatro vecinos adyacentes y a
los diagonales.

2.1.1. M�etodo est �andar

Este m�etodo utiliza la aproximaci �on de diferencia hacia adelante (forward di�erence)
para la derivada temporal y la aproximaci �on de diferencias centrales para las derivadas
espaciales (aproximaci �on de Euler (Mathews, 1992)). Un esquema del m �etodo puede ob-
servarse en la Figura 2.2.

t
y

x

i-1 i+1i
j-1

j+1

j tiempo t

tiempo t + tD

Figura 2.2: Esquema utilizado para diferencias �nitas con el m �etodo
est �andar

Si se aplica la ecuaci �on 2.2 en el punto (ih, jl, t) de la grilla, la expresi �on toma la forma:
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∂n

∂t
|i,j,t = D

∂2n

∂x2
|i,j,t + D

∂2n

∂y2
|i,j,t (2.7)

ni,j,t+∆t − ni,j,t

∆t
= D

ni+1,j,t − 2ni,j,t + ni−1,j,t

h2
+ D

ni,j+1,t − 2ni,j,t + ni,j−1,t

l2
+O(2) (2.8)

Despejando ni,j,t+∆t se tiene que:

ni,j,t+∆t = sx(ni+1,j,t + ni−1,j,t) + sx(ni,j+1,t + ni,j−1,t) + (1− 2sx − 2sy)ni,j,t +O(2) (2.9)

en donde:

sx =
D∆t

h2
(2.10)

sy =
D∆t

l2
(2.11)

En caso que h = l se tiene que sx = sy = s; entonces:

ni,j,t+∆t = ni,j,t + s(ni+1,j,t + ni−1,j,t + ni,j+1,t + ni,j−1,t − 4ni,j,t) +O(2) (2.12)

Num�ericamente el par �ametro s de�ne la estabilidad de la soluci �on; seg �un Lapidus y
Pinder (1982) la aproximaci �on posee un rango de estabilidad dado por:

0 < s < 1/4 (2.13)

El error en el procedimiento puede obtenerse utilizando la llamada ecuaci �on modi�-
cada equivalente (MEPDE) (Warming y Hyett, 1974) que consiste en un procedimiento de
dos pasos. El primer paso es expandir cada t �ermino del desarrollo por diferencias �nitas
en Taylor alrededor del punto (i, j, t), el segundo paso consiste en rearmar la ecuaci �on
diferencial resultante de forma tal que posea una interpretaci �on f��sica correcta.

En el caso de la ecuaci �on 2.12 el desarrollo de Taylor para cada parte de la ecuaci �on
es:

ni,j,t+∆t = ni,j,t +
∂ni,j,t

∂t
∆t +

∂2ni,j,t

∂t2
∆t2

2
+O(3) (2.14)

ni+1,j,t = ni,j,t +
∂ni,j,t

∂x
h +

∂2ni,j,t

∂x2

h2

2
+

∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂x4

h4

4!
+

∂5ni,j,t

∂x5

h5

5!
+O(6) (2.15)

ni−1,j,t = ni,j,t − ∂ni,j,t

∂x
h +

∂2ni,j,t

∂x2

h2

2
− ∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂x4

h4

4!
− ∂5ni,j,t

∂x5

h5

5!
+O(6) (2.16)
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ni,j+1,t = ni,j,t +
∂ni,j,t

∂y
h +

∂2ni,j,t

∂y2

h2

2
+

∂3ni,j,t

∂y3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂y4

h4

4!
+

∂5ni,j,t

∂y5

h5

5!
+O(6) (2.17)

ni,j−1,t = ni,j,t − ∂ni,j,t

∂y
h +

∂2ni,j,t

∂y2

h2

2
− ∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂y4

h4

4!
− ∂5ni,j,t

∂y5

h5

5!
+O(6) (2.18)

con O(6) los t �erminos de orden sexto en h. Reemplazando en 2.12 y reescribiendo la
ecuaci �on (con ni,j,t = n) queda:

∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n +

∆t

2
∂2n

∂t2
− Dh2

12
(

∂4

∂x4
+

∂4

∂y4
)n +O(4) = 0 (2.19)

Con este desarrollo la ecuaci �on 2.19 presenta t �erminos de tipo ∂2n
∂t2

que carecen de
sentido f��sico en una ecuaci �on de difusi �on, estos t �erminos deben ser eliminados para poder
dar una correcta interpretaci �on a la ecuaci �on resultante. Para alcanzar este objetivo, basta
con multiplicar la ecuaci �on 2.19 por−(∆t/2)∂/∂t y sumarla a ella misma. Realizando dicha
operaci �on se obtiene:

∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n− Dh2

12
(

∂4

∂x4
+

∂4

∂y4
)n−

−D∆t

2
(

∂3

∂t∂x2
+

∂3

∂t∂y2
)n− D∆th2

24
(

∂5

∂t∂x4
+

∂5

∂t∂y4
)n +O(4) = 0 (2.20)

An �alogamente, para eliminar el t �ermino −D∆t
2 ( ∂3

∂t∂x2 + ∂3

∂t∂y2 )n es conveniente realizar
el mismo proceso multiplicando la ecuaci �on 2.20 por −(D∆t/2)(∂2/∂x2 + ∂2/∂y2) y sumar
este resultado a ella misma, obteniendo como resultado:

∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n− Dh2

12
(6s− 1)(

∂4

∂x4
+

∂4

∂y4
)n + Dh2s

∂4n

∂x2∂y2
+

+
D∆th2

24
(

∂5

∂t∂x4
+

∂5

∂t∂y4
)n +O(4) = 0 (2.21)

Finalmente, se puede eliminar el t �ermino D∆th2

24 ( ∂5

∂t∂x4 + ∂5

∂t∂y4 )n realizando el mismo
procedimiento, multiplicando por −D∆th2

24 ( ∂4

∂x4 + ∂4

∂y4 )n. El resultado muestra una ecuaci �on
que posee s �olo el t �ermino de derivada primera en el dominio temporal y alcanzando
derivadas de orden 4 en el dominio espacial. La expresi �on resultante toma la forma:

∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n− Dh2

12
(6s− 1)(

∂4

∂x4
+

∂4

∂y4
)n + Dh2s

∂4n

∂x2∂y2
+O(4) = 0 (2.22)

El error en la aproximaci �on por diferencias �nitas utilizando la t �ecnica de cuatro puntos
puede estimarse como el orden dado por el menor exponente de las potencias de los
incrementos ∆t y h que aparecen en la ecuaci �on modi�cada. Seg �un la ecuaci �on 2.22, el
error de la aproximaci �on resulta de segundo orden.
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2.1.2. M�etodo de nueve puntos

Para obtener una mejor aproximaci �on en el c �alculo num�erico de la ecuaci �on diferen-
cial, es conveniente utilizar una aproximaci �on por diferencias �nitas que involucre a las
variables propias y de los ocho vecinos m�as pr �oximos (es decir los 4 primeros vecinos y
los vecinos diagonales) al punto (i, j) en el tiempo t, para obtener n(i, j) a tiempo t + ∆t.
El esquema del m �etodo puede observarse en la Figura 2.3.

Figura 2.3: Esquema utilizado para diferencias �nitas con el m �etodo
de nueve puntos

Para la discretizaci �on del tiempo se contin �ua utilizando la aproximaci �on de diferen-
cia hacia adelante y para las derivadas espaciales un promedio pesado de las derivadas
espaciales seg �un Dehghan (2002). Cada uno de los t �erminos de la ecuaci �on 2.2 queda:

∂ni,j,t

∂t
=

ni,j,t+∆t − ni,j,t

∆t
(2.23)

∂2ni,j,t

∂x2
=

sy

2
(
ni+1,j−1,t − 2ni,j−1,t + ni−1,j−1,t

h2
+

+
ni+1,j+1,t − 2ni,j+1,t + ni−1,j+1,t

h2
) +

+(1− sy)
ni+1,j,t − 2ni,j,t + ni−1,j,t

h2
+O(2) (2.24)

∂2ni,j,t

∂y2
=

sx

2
(
ni−1,j+1,t − 2ni−1,j,t + ni−1,j−1,t

l2
+

+
ni+1,j+1,t − 2ni+1,j,t + ni+1,j−1,t

l2
) +

+(1− sx)
ni,j+1,t − 2ni,j,t + ni,j−1,t

l2
+O(2) (2.25)

en donde, al igual que en el caso anterior, sx y sy quedan de�nidos como:
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sx =
D∆t

h2
(2.26)

sy =
D∆t

l2
(2.27)

Agrupando cada uno de los t �erminos se puede ver que la ecuaci �on 2.2 para el caso de
9 puntos queda:

ni,j,t+∆t = sxsy(ni−1,j−1,t + ni−1,j+1,t + ni+1,j−1,t + ni+1,j+1,t) +

+sy(1− 2sx)(ni,j−1,t + ni,j+1,t) + sx(1− 2sy)(ni−1,j,t + ni+1,j,t)

+(1− 2sx)(1− 2sy)ni,j,t +O(2) (2.28)

En caso de tomar una grilla cuadrada h = l, sx = sy = s y la ecuaci �on 2.28 toma la
forma:

ni,j,t+∆t − ni,j,t = s(1− 2s)(ni+1,j,t + ni−1,j,t + ni,j−1,t + ni,j−1,t − 4ni,j,t) +

+s2(ni+1,j+1,t + ni+1,j−1,t + ni−1,j+1,t + ni−1,j−1,t − 4ni,j,t) +O(2) (2.29)

En este caso, el rango de estabilidad es menos restrictivo que para el m �etodo de dife-
rencias �nitas est �andar (Lapidus y Pinder, 1982) siendo estable para:

0 < s < 1/2 (2.30)

Para el c �alculo del error del procedimiento se proceder �a del mismo modo que para
el m �etodo est �andar; para esto es necesario desarrollar en Taylor los t �erminos ni+1,j+1,t,
ni+1,j−1,t, ni−1,j+1,t y ni−1,j−1,t de la ecuaci �on 2.29. El resultado es:

ni+1,j+1,t = ni,j,t +
∂ni,j,t

∂x
h +

∂ni,j,t

∂y
h +

∂2ni,j,t

∂x2

h2

2
+

∂2ni,j,t

∂xy
h2 +

∂2ni,j,t

∂y2

h2

2
+

+
∂3ni,j,t

∂y3

h3

3!
+

∂3ni,j,t

∂x2y

h3

2
+

∂3ni,j,t

∂xy2

h3

2
+

∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂x4

h4

4!
+

∂4ni,j,t

∂x3y

h4

6
+

+
∂4ni,j,t

∂x2y2

h4

4
+

∂4ni,j,t

∂xy3

h4

6
+

∂4ni,j,t

∂y4

h4

4!
+

∂5ni,j,t

∂x5

h5

5!
+

∂5ni,j,t

∂x4y

h5

4!
+

∂5ni,j,t

∂x3y2

h5

3
+

+
∂5ni,j,t

∂x2y3

h5

3
+

∂5ni,j,t

∂xy4

h5

4!
+

∂5ni,j,t

∂y5

h5

5!
+O(6) (2.31)

ni+1,j−1,t = ni,j,t +
∂ni,j,t

∂x
h− ∂ni,j,t

∂y
h +

∂2ni,j,t

∂x2

h2

2
− ∂2ni,j,t

∂xy
h2 +

∂2ni,j,t

∂y2

h2

2
+
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+
∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
− ∂3ni,j,t

∂x2y

h3

2
+

∂3ni,j,t

∂xy2

h3

2
− ∂3ni,j,t

∂y3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂x4

h4

4!
− ∂4ni,j,t

∂x3y

h4

6
+

+
∂4ni,j,t

∂x2y2

h4

4
− ∂4ni,j,t

∂xy3

h4

6
+

∂4ni,j,t

∂y4

h4

4!
+

∂5ni,j,t

∂x5

h5

5!
− ∂5ni,j,t

∂x4y

h5

4!
+

∂5ni,j,t

∂x3y2

h5

3
−

−∂5ni,j,t

∂x2y3

h5

3
+

∂5ni,j,t

∂xy4

h5

4!
− ∂5ni,j,t

∂y5

h5

5!
+O(6) (2.32)

ni−1,j+1,t = ni,j,t − ∂ni,j,t

∂x
h +

∂ni,j,t

∂y
h +

∂2ni,j,t

∂x2

h2

2
− ∂2ni,j,t

∂xy
h2 +

∂2ni,j,t

∂y2

h2

2
+

−∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
+

∂3ni,j,t

∂x2y

h3

2
− ∂3ni,j,t

∂xy2

h3

2
+

∂3ni,j,t

∂y3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂x4

h4

4!
− ∂4ni,j,t

∂x3y

h4

6
+

+
∂4ni,j,t

∂x2y2

h4

4
− ∂4ni,j,t

∂xy3

h4

6
+

∂4ni,j,t

∂y4

h4

4!
− ∂5ni,j,t

∂x5

h5

5!
+

∂5ni,j,t

∂x4y

h5

4!
− ∂5ni,j,t

∂x3y2

h5

3
+

+
∂5ni,j,t

∂x2y3

h5

3
− ∂5ni,j,t

∂xy4

h5

4!
+

∂5ni,j,t

∂y5

h5

5!
+O(6) (2.33)

ni−1,j−1,t = ni,j,t − ∂ni,j,t

∂x
h− ∂ni,j,t

∂y
h +

∂2ni,j,t

∂x2

h2

2
+

∂2ni,j,t

∂xy
h2 +

∂2ni,j,t

∂y2

h2

2
+

−∂3ni,j,t

∂x3

h3

3!
− ∂3ni,j,t

∂x2y

h3

2
− ∂3ni,j,t

∂xy2

h3

2
− ∂3ni,j,t

∂y3

h3

3!
+

∂4ni,j,t

∂x4

h4

4!
+

∂4ni,j,t

∂x3y

h4

6
+

+
∂4ni,j,t

∂x2y2

h4

4
+

∂4ni,j,t

∂xy3

h4

6
+

∂4ni,j,t

∂y4

h4

4!
− ∂5ni,j,t

∂x5

h5

5!
− ∂5ni,j,t

∂x4y

h5

4!
− ∂5ni,j,t

∂x3y2

h5

3
−

−∂5ni,j,t

∂x2y3

h5

3
− ∂5ni,j,t

∂xy4

h5

4!
− ∂5ni,j,t

∂y5

h5

5!
+O(6) (2.34)

Reemplazando las ecuaciones: 2.14-2.18 y 2.31-2.34 en 2.29 se obtiene (para simpli-
�car se utilizar �a de aqu�� en m�as ni,j,t = n):

∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n +

∆t

2
∂2n

∂t2
− Dh2

12
(

∂4

∂x4
+

∂4

∂y4
)n−Dh2s

∂4n

∂x2y2
+O(4) = 0 (2.35)

An �alogamente al procedimiento realizado para la ecuaci �on 2.19 se puede eliminar los
t �erminos que poseen derivada temporal mayor a primer orden; en este caso la ecuaci �on
MPDE resulta:

∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n− Dh2

12
(1− 6s)(

∂4

∂x4
+

∂4

∂y4
)n +O(4) = 0 (2.36)

Num�ericamente puede demostrarse que esta aproximaci �on de la ecuaci �on de difusi �on
posee mayor estabilidad que la aproximaci �on por diferencias �nitas est �andar (Trefethen,
1996). En este caso se obtiene que la ecuaci �on es estable para:

0 < s < 1/2 (2.37)

En caso de tomar s = 1/6 la ecuaci �on resulta:
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∂n

∂t
−D(

∂2

∂x2
+

∂2

∂y2
)n +O(4) = 0 (2.38)

obteniendo una aproximaci �on de orden cuarto en los incrementos espaciales h, con lo
cual se demuestra que este m�etodo posee menor error que el m �etodo estandar.

2.2. Discretizaci �on de la ecuaci �on F-KPP

La formulaci �on descripta en la secci �on anterior se utiliz �o para resolver la ecuaci �on
F-KPP. Suponiendo D constante en todo el espacio y utilizando la aproximaci �on de di-
ferencias �nitas de nueve puntos, la ecuaci �on de la evoluci �on de la poblaci �on para cierta
celda (i, j) a tiempo t puede escribirse como:

ni,j,t+∆t − ni,j,t

∆t
= αni,j,t(1− ni,j,t

Ki,j
) +

D

h2
(1− s)(ni+1,j,t + ni−1,j,t + ni,j−1,t + ni,j−1,t − 4ni,j,t) +

+
D

2h2
s(ni+1,j+1,t + ni+1,j−1,t + ni−1,j+1,t + ni−1,j−1,t − 4ni,j,t) (2.39)

con s de la forma:

s =
D∆t

h2
(2.40)

Con el objetivo de disminuir el error se tomar �a s = 1
6 de modo tal de tener un error

de aproximaci �on de orden cuarto en las derivadas parciales.
Con esto, la ecuaci �on puede ser reescrita de la forma:

ni,j,t+∆t − ni,j,t

∆t
= αni,j,t(1− ni,j,t

Ki,j
) +

D

h2

8∑

l=1

ωl(ni,j,l,t − ni,j,t) (2.41)

donde lε[0, 8] numera a los 8 vecinos de la celda i, j y ωl es igual a 2
3 en el caso que el

vecino comparta un lado de la celda y 1
6 en el caso que sea un vecino diagonal.

Para evoluciones poblacionales, D representa el grado de movilidad de un individuo
(Ammerman y Cavalli-Sforza (1984)). En general, un individuo puede moverse en el tiempo
τ desde su nacimiento hasta su muerte una distancia λ; si asumimos una caminata al azar
en dos direcciones, la relaci �on entre el coe�ciente de difusi �on D, λ y τ puede escribirse
como:

D =
λ2

4τ
(2.42)
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Al suponer una invasi �on territorial, D tender �a a tomar valores relativamente altos en
caso que la especie invasora se encuentre con ambientes que carezcan de depredadores
(p.e. la invasi �on de hom��nidos en el Continente Americano, difusi �on de un virus en un
sistema).

2.2.1. Estudio del modelo

El m �etodo descripto en la secci �on previa se implement �o a �n de realizar simulaciones
num�ericas de evoluci �on; para esto se desarroll �o un c �odigo que permite obtener la soluci �on
en forma num�erica en dos dimensiones.

El primer chequeo realizado consisti �o en observar la forma que presenta el frente de
evoluci �on en funci �on del tiempo, los resultados obtenidos para una grilla de 500 × 300
celdas con D = cte = 500 km2

año , K = cte = 20 hab.
125,5km2 y α = 0,03 1

año pueden observarse en
la �gura 2.4

Figura 2.4: Evoluci �on de la poblaci �on obtenida para un medio con
D = cte

en donde puede verse el modo circular del frente de avance tal como era esperado.
Debido a las condiciones de contorno impuestas la variaci �on de la poblaci �on en funci �on

de la posici �on en los extremos de la grilla debe ser cero ya que no es posible la migraci �on
hacia fuera de los l��mites del mapa. En la �gura ?? pueden observarse diferentes cortes de
la distribuci �on de la poblaci �on para un determinado tiempo de evoluci �on.

Se observa que en todos los casos la distribuci �on de la densidad poblacional tiene una
forma funcional con derivada cero en los extremos de la grilla (cortes 1, 2 y 3) cumpliendo
las condiciones de borde propuestas en los extremos de la grilla, asimismo esta forma
funcional es similar en el frente de avance de la poblaci �on (cortes 4,5 y 6). Este hecho
agrega una nueva evidencia del buen funcionamiento del c �odigo desarrollado.
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Figura 2.5: Distribuci �on de la poblaci �on a lo largo de diferentes
direcciones de la grilla

Otro modo de evaluar el correcto funcionamiento del desarrollo realizado y del c �odigo,
es utilizar resultados de trabajos anteriores. En el trabajo de Kolmogorov et al. (1937) se
muestra que la velocidad del frente de propagaci �on tiende asint �oticamente a la ecuaci �on:

v = 2
√

Dα (2.43)

o de otra forma:

v2

4
= Dα (2.44)

Por lo tanto, se realizaron las simulaciones a �n de estimar la velocidad asint �otica
del frente. Para eso se utiliz �o una grilla de 500×500 celdas, colocando la poblaci �on inicial
en el centro de la misma con el �n de obtener una difusi �on circular sim �etrica. La veloci-
dad del frente de avance entre el tiempo t y t + ∆t se obtuvo de acuerdo al siguiente
procedimiento:

Se obtienen las �areas a tiempo t y a tiempo t + ∆t

Ya que el frente de invasi �on debe ser circular en el caso is �otropo, se supone que el
�area invadida entre t y t + ∆t es un anillo.
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Se calculan el radio externo e interno.

Se divide por ∆t y se obtiene la velocidad

Un gr �a�co t��pico, obtenido para una simulaci �on con K = 20 hab.
125,5km2 , D = 500 km2

año y α

= 0,03 hab.
año se muestra en la Figura 2.6

Figura 2.6: Velocidad del frente de onda en funci �on del tiempo

La velocidad asint �otica puede estimarse realizando un ajuste lineal cuando el frente se
encuentra estabilizado, esto es, cuando la variaci �on en la velocidad calculada es del 1%.

Con un ambiente uniforme (K = cte = 20 hab.
125,5km2 ) se vari �o D entre los rangos D ε [100

; 500] km2

año y α entre α ε [0, 005 0, 03] hab.
año (valores t��picos de movilidad y crecimiento pobla-

cional en mam��feros (Williamson, 1996)). Los resultados obtenidos pueden observarse en
la Figura 2.7.

Se observa una relaci �on lineal entre entre v2

4 y los coe�cientes D y α. Al realizar un
ajuste lineal se obtiene como resultado que la pendiente posee un valor de m = 0,99 ±
0,01 y la ordenada al origen b = 0,01 ± 0,02 ( km

año)2, en acuerdo los resultados obtenidos
por Kolmogorov et al. (1937).

Podemos suponer entonces que la soluci �on por diferencias �nitas aqu�� planteada as�� co-
mo el c �odigo de simulaci �on desarrollado coinciden con los resultados de trabajos previos,
lo que nos permite utilizar su base para realizar la soluci �on para un sistema que posea un
par �ametro de difusi �on dependiente del ambiente.
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Figura 2.7: Relaci �on entre la velocidad asint �otica del frente de onda
y los coe�cientes de difusi �on y crecimiento
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Cap��tulo 3

Resoluci �on Anis �otropa Determinista

\El mayor objetivo de todo cient���co es cubrir el mayor n �umero de hechos
emp��ricos con el menor n �umero de hip �otesis o axiomas obtenidos por deduc-
ci �on l �ogica".

Albert Einstein, 1950

En el cap��tulo anterior se estudi �o un modelo de dispersi �on en el cual las poblaciones
realizan un avance uniforme sin importar cual sea el ambiente por el que realizan la di-
fusi �on; esto es sin lugar a dudas falso cuando se estudian modelos reales de difusi �on de
especies.

Una de las posibilidades es estudiar la ecuaci �on 2.1 reescribi �endola de la forma:

∂n

∂t
= A(n, α, K) + B(n,D) (3.1)

en donde A(n, α, K) = αn(1− n
K ) y B(n,D) = ∇ · (D∇n). En este caso queda expl��cito

que la capacidad de sustento del ambiente (K) y la tasa de crecimiento (α) intervienen s �olo
en el proceso de crecimiento poblacional, mientras que el coe�ciente D interviene s �olo en
la difusi �on de la poblaci �on. Podemos suponer que ambos coe�cientes, si bien dependen
del ambiente, son independientes el uno del otro.

Desarrollando el t �ermino B(n,D) tenemos que:

B(n,D) = (∇D)(∇n) + D∇2n (3.2)

Es l �ogico suponer que en una invasi �on de territorio por poblaciones, la movilidad de
los individuos sea alta pero no constante, debido a que la misma deber �a depender del
medio por el cual se desarrolla; en tal caso, el avance de cierta poblaci �on en una zona
monta ~nosa deber �a ser diferente que por un pradera o un bosque, por ejemplo. Este tipo

29
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de comportamiento en especies invasoras hace necesario que la difusi �on se desarrolle por
medios tales que el valor del coe�ciente de difusi �on D dependa de las propiedades del
medio hacia donde migra la poblaci �on y del medio en el cual esta se encuentra; es decir
que la cantidad de poblaci �on que migra en un intervalo de tiempo dado dependa de la
direcci �on hacia la cual dicha poblaci �on se mueve.

Sin embargo, aunque la ecuaci �on 2.1 se encuentra ampliamente estudiada (tal como
se describi �o en el cap��tulo anterior), en todos los casos se supone que el coe�ciente de
difusi �on es una constante.

Por lo tanto, en el presente cap��tulo se desarrollar �a una soluci �on num�erica para un
sistema en el cual la difusi �on se realiza en forma anis �otropa (el coe�ciente D es funci �on
de la direcci �on de propagaci �on), realizando el c �odigo de simulaci �on para poder analizar
el comportamiento de un grupo colonizador de un territorio en diferentes escenarios y la
convergencia de esta soluci �on en el caso de sistemas homog �eneos (Martino et al., 2007;
Lanata et al., 2008a).

3.1. Formulaci �on num�erica de la resoluci �on de la ecuaci �on de Fisher-

Kolmogorov-Petrovsky-Piskunov para el caso anis �otropo

Utilizando los resultados obtenidos en el Cap��tulo 2, si se discretiza el recinto del plano
en el que se quiere resolver la ecuaci �on con una malla cuadrada, los puntos en la direcci �on
x pueden ser de�nidos tomando x = ih siendo h la longitud del lado del cuadrado, con
i = 1, 2, . . . , N ; an �alogamente para la variable y tendremos, y = jh con j = 1, 2, . . . , M. El
tiempo puede discretizarse utilizando incrementos temporales de valor ∆t.

Supongamos un coe�ciente de difusi �on D constante para cada una de las celdas (i, j)

de�niendo D = Di,j (coe�ciente de movilidad de la celda (i, j)). As��, si un individuo se
mueve desde la celda (i, j) hacia la celda (i+1, j) se deber �a tener en cuenta los coe�cientes
de movilidad de ambas celdas Di,j y Di+1,j respectivamente; podemos de�nir entonces que
el coe�ciente de difusi �on resultante para migrar de la celda (i, j) hacia (i + 1, j) es:

D(i,j)−→(i+1,j) =
√

Di,jDi+1,j (3.3)

Esta de�nici �on es consistente con el caso que la celda (i+1,j) no admita poblaci �on, o
sea Di+1,j = 0 (p.e. mar), pues el coe�ciente de difusi �on resultante de la migraci �on es cero.

Al desarrollar la formulaci �on de diferencias �nitas con la t �ecnica de nueve puntos, las
derivadas espaciales quedan:
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∂2Dn

∂x2
=

1
2h2

[
√

Di+1,jDi,j(ni+1,j,t − ni,j,t) +
√

Di−1,jDi,j(ni−1,j,t − ni,j,t)] +

+
1

2h2
[
√

Di+1,jDi,j(ni+1,j,t+∆t
2
− ni,j,t+∆t

2
) +

√
Di−1,jDi,j(ni−1,j,t+∆t

2
− ni,j,t+∆t

2
)] +O(2) (3.4)

∂2Dn

∂y2
=

1
2h2

[
√

Di,j+1Di,j(ni,j+1,t − ni,j,t) +
√

Di,j−1Di,j(ni,j−1,t − ni,j,t)] +

+
1

2h2
[
√

Di,j+1Di,j(ni,j+1,t+∆t
2
− ni,j,t+∆t

2
) +

√
Di,j−1Di,j(ni,j−1,t+∆t

2
− ni,j,t+∆t

2
)] +O(2) (3.5)

Desarrollando tenemos que:

∂2Dn

∂x2
=

1
2h2

[
√

Di+1,jDi,j(ni+1,j,t − ni,j,t) +
√

Di−1,jDi,j(ni−1,j,t − ni,j,t)] +

+
1

2h2
[
√

Di+1,jDi,j [ni+1,j,t +
∆t

h2
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√

Di+1,j+1Di+1,j(ni+1,j+1,t − ni+1,j,t) +

+
√

Di+1,j−1Di+1,j(ni+1,j−1,t − ni+1,j,t)]− ni,j,t − ∆t

h2
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√

Di,j+1Di,j(ni,j+1,t − ni,j,t) +

+
√

Di,j−1Di,j(ni,j−1,t − ni,j,t)]] +
√

Di−1,jDi,j [ni−1,j,t +
∆t

h2
[
√

Di−1,j+1Di−1,j

(ni−1,j+1,t − ni−1,j,t) +
√

Di−1,j−1Di−1,j(ni−1,j−1,t − ni−1,j,t)]− ni,j,t −

−∆t

h2
[
√

Di,j+1Di,j(ni,j+1,t − ni,j,t) +
√

Di,j−1Di,j(ni,j−1,t − ni,j,t)]] +O(2) (3.6)

∂2Dn

∂y2
=

1
2h2

[
√

Di,j+1Di,j(ni,j+1,t − ni,j,t) +
√

Di,j−1Di,j(ni,j−1,t − ni,j,t)] +

+
1

2h2
[
√

Di,j+1Di,j [ni,j+1,t +
∆t

h2
[
√

Di+1,j+1Di,j+1(ni+1,j+1,t − ni,j+1,t) +

+
√

Di−1,j+1Di,j+1(ni−1,j+1,t − ni,j+1,t)]− ni,j,t − ∆t

h2
[
√

Di+1,jDi,j(ni+1,j,t − ni,j,t) +

+
√

Di−1,jDi,j(ni−1,j,t − ni,j,t)]] +
√

Di,j−1Di,j [ni,j−1,t +
∆t

h2
[
√

Di+1,j−1Di,j−1

(ni+1,j−1,t − ni,j−1,t) +
√

Di−1,j−1Di,j−1(ni−1,j−1,t − ni,j−1,t)]− ni,j,t −

−∆t

h2
[
√

Di+1,jDi,j(ni+1,j,t − ni,j,t) +
√

Di−1,jDi,j(ni−1,j,t − ni,j,t)]] +O(2) (3.7)

por lo cual el t �ermino B(n,D) queda:

B(n,D) =
∆t

2h4
[
√

Di+1,j+1Di,j(Di+1,j + Di,j+1)ni+1,j+1 +
√

Di+1,j−1Di,j
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(Di+1,j + Di,j−1)ni+1,j−1 +
√

Di−1,j+1Di,j(Di−1,j + Di,j+1)ni−1,j+1 +
√

Di+1,j+1Di,j

(Di−1,j + Di,j−1)ni−1,j−1] +
√

Di+1,jDi,j [
1
h2
− ∆t

2h4
(
√

Di,j+1Di,j +
√

Di,j−1Di,j)]

(ni+1,j,t − ni,j,t)− ∆t

2h4

√
Di+1,jDi,j(

√
Di+1,j+1Di+1,j +

√
Di+1,j−1Di+1,j)ni+1,j,t +

+
√

Di−1,jDi,j [
1
h2
− ∆t

2h4
(
√

Di,j+1Di,j +
√

Di,j−1Di,j)](ni−1,j,t − ni,j,t)−

− ∆t

2h4

√
Di−1,jDi,j(

√
Di−1,j+1Di−1,j +

√
Di−1,j−1Di−1,j)ni−1,j,t +

√
Di,j+1Di,j [

1
h2
−

− ∆t

2h4
(
√

Di+1,jDi,j +
√

Di−1,jDi,j)](ni+1,j,t − ni,j,t)− ∆t

2h4

√
Di,j+1Di,j

(
√

Di+1,j+1Di,j+1 +
√

Di−1,j+1Di,j+1)ni,j+1,t +
√

Di,j−1Di,j [
1
h2
− ∆t

2h4
(
√

Di+1,jDi,j +

+
√

Di−1,jDi,j)](ni,j−1,t − ni,j,t)− ∆t

2h4

√
Di,j−1Di,j(

√
Di+1,j−1Di,j+1

+
√

Di−1,j−1Di,j+1)ni,j−1,t +O(2) (3.8)

Finalmente tenemos, considerando tasa de crecimiento nula, que:

ni,j,t+∆t − ni,j,t =
∆t2

2h4
[
√

Di+1,j+1Di,j(Di+1,j + Di,j+1)(ni+1,j+1 − ni,j) +

+
√

Di+1,j−1Di,j(Di+1,j + Di,j−1)(ni+1,j−1 − ni,j) +
√

Di−1,j+1Di,j(Di−1,j + Di,j+1)

(ni−1,j+1 − ni,j) +
√

Di+1,j+1Di,j(Di−1,j + Di,j−1)(ni−1,j−1 − ni,j)] +

+
√

Di+1,jDi,j [
∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di,j+1Di,j +
√

Di,j−1Di,j +
√

Di+1,j+1Di+1,j +

+
√

Di+1,j−1Di+1,j)](ni+1,j,t − ni,j,t) +
√

Di−1,jDi,j [
∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di,j+1Di,j +

+
√

Di,j−1Di,j +
√

Di−1,j+1Di−1,j +
√

Di−1,j−1Di−1,j)](ni−1,j,t − ni,j,t) +

+
√

Di,j+1Di,j [
∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di+1,jDi,j +
√

Di−1,jDi,j

√
Di+1,j+1Di,j+1 +

+
√

Di−1,j+1Di,j+1)](ni+1,j,t − ni,j,t) +
√

Di,j−1Di,j [
∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di+1,jDi,j +

+
√

Di−1,jDi,j +
√

Di+1,j−1Di,j+1 +
√

Di−1,j−1Di,j+1)](ni,j−1,t − ni,j,t) (3.9)

En el caso particular que Di,j = cte. = D0 la ecuaci �on 4.7 toma la forma:

ni,j,t+∆t − ni,j,t = s(1− 2s)(ni+1,j,t + ni−1,j,t + ni,j−1,t + ni,j−1,t − 4ni,j,t) +

+s2(ni+1,j+1,t + ni+1,j−1,t + ni−1,j+1,t + ni−1,j−1,t − 4ni,j,t) (3.10)

con s igual a:
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s =
D∆t

h2
(3.11)

recuperando el resultado obtenido en el desarrollo para un sistema is �otropo (ver
cap��tulo 2).

3.2. Estudio del modelo

Con el objetivo de observar las modi�caciones que introduce la soluci �on anis �otropa en
el modelo, se realizaron simulaciones para analizar la dispersi �on obtenida para sistemas
formados por ambientes con distintas distribuciones del par �ametro D. Los par �ametros α

y K se mantuvieron constantes y se les asign �o valores representativos, que se utilizar �an
luego para la aplicaci �on del modelo en la dispersi �on inicial humana en Am�erica; el �area de
las celdas utilizadas fue �jada en h2 = 125,5 km2 ya que las digitalizaciones de los mapas
que se utilizar �an en los siguientes cap��tulos poseen esta relaci �on. Los bordes externos son
r��gidos de forma tal que no haya movimiento a trav �es de ellos.

Antes de comenzar con la simulaciones que involucran la variaci �on del par �ametro D se
realiz �o una primer simulaci �on con D = cte = 500 km2

año , K = cte = 20 hab.
125,5km2 y α = 0,03 1

año ,
de modo tal de obtener la velocidad del frente y compararla con la soluci �on para el sistema
homog �eneo. El foco inicial de poblaci �on se coloc �o en el centro del extremo izquierdo de
una grilla de 500 × 300 celdas.

La evoluci �on de la poblaci �on puede observarse en la Figura 3.1

Figura 3.1: Evoluci �on de la poblaci �on obtenida para un medio con
D = cte

El frente de onda evoluciona en forma radial, hasta alcanzar los bordes externos con
una velocidad asint �otica de v = 7,74 ± 0,02 km

año . La velocidad asint �otica de acuerdo con la
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relaci �on de�nida en el cap��tulo 2 (ecuaci �on 2.43) es v = 7,746 km
año en coincidencia con el

valor obtenido en la simulaci �on.

3.2.1. Dispersi �on en sistemas paralelos de distinto D

Para estas simulaciones se asumieron espacios rectangulares formados por franjas pa-
ralelas con D = cte en cada una de ellas. El foco inicial de poblaci �on se coloc �o en el centro
del borde izquierdo de la grilla; se asumi �o α = 0,03 1

año , lo que signi�ca una tasa de cre-
cimiento anual de 3 %, y una capacidad de sustento constante en todo el espacio K = 20

hab.
125,5km2 .

El primer escenario se encuentra caracterizado por una grilla de 500 × 300 celdas con
tres franjas paralelas, con la secuencia D1 = 400 km2

año , D2 = 200 km2

año y D3 = 300 km2

año , desde
arriba hacia abajo respectivamente.

La distribuci �on de ambientes, el punto de inicio de la simulaci �on y los resultados de
esta realizaci �on se encuentran en la Figura 3.2.

Figura 3.2: Per�l de poblaci �on obtenido para un medio anis �otropo
con D1=400 km2

año , D2=200 km2

año and D3=300 km2

año

Si comparamos los resultados de esta evoluci �on con los patrones obtenidos para el
caso D = cte, podemos ver que existen grandes diferencias en la velocidad de avance de
los frentes en cada una de las zonas, obteni �endose un adelantamiento en los ambientes
que poseen mayor valor de D. Este hecho produce una distorsi �on en el frente de onda de
la expansi �on y modi�ca el modo en que se puebla cada uno de los rect �angulos.

Cuando dos ambientes comparten sus l��mites, los recursos de cada uno de ellos co-
existen en una peque ~na porci �on del terreno; esto hace que se privilegie el paso de una
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poblaci �on por estos \corredores ambientales". Para observar la variaci �on en la dispersi �on
de la poblaci �on respecto de los corredores ambientales, se utiliz �o una distribuci �on de la
variable D similar a la realizaci �on anterior, modi�cando el valor de D en las interfaces de
los ambientes. En cada una de estas se coloc �o una franja de 4 celdas de ancho con D =
500, simulando los corredores.

Figura 3.3: Patr �on obtenido de la diferencia en la poblaci �on para
simulaciones con y sin corredores.

Un esquema de las condiciones iniciales y la diferencia en las densidades poblacionales
sin y con corredor pueden verse en la Figura 3.3.

La diferencia del frente de avance comienza a notarse a los 400 a ~nos de la evoluci �on
y se incrementa a medida que el frente de onda avanza; el modelo es por lo tanto muy
sensible a peque ~nos cambios respecto de la variable D, ya que la introducci �on de peque ~nas
franjas de alto valor modi�can notablemente el frente de la invasi �on.

Cuando un ambiente que posee un par �ametro de difusi �on elevado se encuentra en
contacto con otro de par �ametro de difusi �on bajo, es de suponer que el ambiente de alto
valor de D disparar �a el avance de la poblaci �on en el ambiente de baja difusi �on. Por ejem-
plo, en la Figura 3.4 se observa la evoluci �on obtenida para franjas paralelas de 50 celdas
de ancho, intercalando con D1 = 100 km2

año y D2 = 400 km2

año .

El frente de onda se ve deformado debido a los ambientes de baja difusi �on. Sin em-
bargo, la velocidad en los mismos se ve incrementada por la adyacencia de los ambientes
de alta difusi �on.
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Figura 3.4: Per�l de poblaci �on obtenido para un medio anis �otropo
con D1=100 km2

año , D2=400 km2

año

En la Figura 3.5 se observa la dispersi �on para un medio que posee coe�ciente D igual
al valor medio de la simulaci �on anterior, la distribuci �on en este caso esta compuesta por
dos franjas de 250 celdas de ancho con D1 = 100 km2

año y D2 = 400 km2

año .

Figura 3.5: Per�l de poblaci �on obtenido para un medio anis �otropo
con D1=100 km2

año , D2=400 km2

año

El tiempo en el cual se completa la grilla es 100 a ~nos mayor que en el caso en que los
ambientes se encontraban distribuidos en forma de franjas, con lo que queda demostrado
que la velocidad depende fuertemente de la distribuci �on de los ambientes mas all �a del
valor medio del par �ametro de difusi �on D.
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3.2.2. Variaciones graduales de D

Se realizaron simulaciones en sistemas con gradientes lineales en la variable D, uti-
lizando una grilla de 500 × 500. Para el dise ~no de la grilla se utilizaron los resultados
obtenidos en sistemas homog �eneos, con el objetivo de estimar el �area necesaria para que
el frente de invasi �on alcance la velocidad asint �otica; se estim �o que para D = 100 km2

año , K

= 20 hab.
125,5km2 y α = 0,03 1

año , el radio necesario para alcanzar la velocidad asint �otica es de
50 celdas.

Las grillas se construyen entonces con Dmin = cte = 100 km2

año hasta un radio de 50 celdas
y luego aumenta linealmente su valor hasta Dmax = 400 km2

año para un radio de 250 celdas.
Un esquema de los valores de D utilizados puede observarse en la Figura 3.6

Figura 3.6: Grilla utilizada con gradiente en el par �ametro D

La evoluci �on comienza en el centro de la celda y se desarrolla con simetr��a circular de
acuerdo con la distribuci �on del par �ametro de difusi �on D. En la Figura 3.7 puede observarse
la velocidad del frente en funci �on del par �ametro D que se corresponde con la posici �on del
frente de propagaci �on.

La relaci �on existente entre el par �ametro D y v2/4 es lineal de acuerdo con la ecuaci �on
2.44; si se realiza un ajuste lineal por cuadrados m��nimos el resultado obtenido muestra
un valor de α = 0,03 ± 0,002 1

año y un valor de vmin · α = 3,04 ± 0,04 hab.·km
año2 , que se

corresponden con los valores de�nidos previamente.

Estos resultados muestran que la soluci �on determinista anis �otropa puede aplicarse
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Figura 3.7: velocidad en funci �on del par �ametro D de la celda sobre
la que se encuentra el frente de onda

para la evoluci �on de especies en medios conformados por diferentes ambientes con dis-
tinta capacidad de sustento y coe�ciente de difusi �on, incluso permite agregar la existencia
de corredores ambientales que en algunos casos son vitales para la difusi �on en nuevos
ambientes.



Cap��tulo 4

Resoluci �on Anis �otropa Estoc �astica

\The million, million, million ... to one chance happens once in a million,
million, million ... times no matter how surprised we may be that it results in
us".

R. A. Fisher, 1930

En los cap��tulos anteriores se resolvi �o la ecuaci �on de Fisher para medios is �otropos
(Cap. 2) y para medios anis �otropos (Cap. 3) en forma determinista; es decir, que dadas las
condiciones iniciales del sistema, el mismo posee una �unica soluci �on posible.

Si bien las soluciones de tipo determinista modelan la variaci �on de densidades pobla-
cionales, no permiten analizar la variedad de procesos dentro de la poblaci �on -p.e. nacimien-
to, reproducci �on y muerte de los individuos- que son determinantes naturales de su den-
sidad.

Uno de los principales inconvenientes que posee este tipo de formulaci �on determi-
nista es que no existe la posibilidad de seguir la variaci �on de la historia de vida de cierto
individuo o grupo. Es por ello que los modelos deterministas obtienen soluciones de tipo
macrosc �opicas y/o generales. Otro tema de gran importancia cuando se realizan mode-
lados poblacionales es que la vida media y reproducci �on de cada uno de los individuos
en la resoluci �on determinista se resuelve suponiendo que la variaci �on de la densidad es
representativa de los valores medios que alcanza la poblaci �on.

Para observar los comportamientos individuales de una poblaci �on dada ser �a necesario
entonces resolver el problema en una escala menor; es decir, considerar la dispersi �on para
cada individuo por separado. Esto implica modi�car la ecuaci �on F-KPP de forma tal que
la variaci �on en tiempo y espacio de cada uno de los individuos que componen la poblaci �on
tenga un comportamiento independiente.

Para este tipo de sistemas complejos de gran cantidad de individuos interactuantes

39
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se utilizan en general m �etodos de simulaci �on estoc �asticos. Se han desarrollado distintos
m�etodos para resolver la dispersi �on de especies animales en forma estoc �astica. Muchos
de ellos utilizan modelos de caminata al azar en ambientes homog �eneos (p.e. ?). Drury et
al. (2007) de�nen un modelo estoc �astico de difusi �on suponiendo que la distribuci �on de la
poblaci �on sigue un proceso de tipo poissoniano.

El m �etodo m�as utilizado para desarrollar un sistema estoc �astico en particular es el de
simulaci �on por Monte Carlo (p.e. Chen y Bai (1998); Tarasenko et al. (2007)). Este m�etodo
consiste en resolver el problema de un modo num�erico no determinista o estad��stico, y
que es usado para aproximar expresiones matem�aticas complejas y costosas de evaluar con
exactitud (p.e. Assaraf et al. (2000); Reid et al. (2003)). El m �etodo consiste b �asicamente
en la utilizaci �on de n �umeros elegidos al azar para el c �alculo de procesos estoc �asticos y fue
desarrollado por Ulam (1976). Una de sus primeras aplicaciones consisti �o en el c �alculo de
la probabilidad de ganar el juego de cartas conocido como \solitario".

El algoritmo que generalmente se utiliza es el siguiente: si cierto evento tiene una
probabilidad p de suceder, se elige un n �umero al azar de una distribuci �on de�nida por el
sistema en estudio. Si el n �umero es menor o igual a p el evento sucede; en caso de ser
mayor, no. Por ejemplo, supongamos el caso de un caminador en una dimensi �on (s �olo
puede desplazarse por los nodos de una recta) que se mueve sin una direcci �on privilegiada
de avance. La probabilidad que se desplace atr �as o adelante de d �onde se encontraba al
dar un paso ser �a p = 0,5. Para simular este movimiento, el m �etodo Monte Carlo utiliza el
siguiente algoritmo: se sortea al azar un n �umero n perteneciente a la distribuci �on uniforme
de�nida en el intervalo (0 ; 1). En caso que n < 0,5 el caminador va hacia atr �as; si n ≥ 0,5
da un paso adelante.

Este tipo de modelos tiene una gran aplicabilidad en diferentes tipos de estudios en
distintas especies y resulta �util para resolver la evoluci �on temporal de cada uno de los
individuos que componen un sistema determinado. Para esto es muy importante tener en
cuenta la variabilidad espacial en la cual se encuentra y a la cual se desplaza la poblaci �on,
que en t �erminos matem�aticos implica resolver la ecuaci �on introduciendo anisotrop��a. Al
presente no hay antecedentes de trabajos que resuelvan la ecuaci �on F-KPP en forma es-
toc �astica para evoluciones que se desarrollen en m �ultiples ambientes. Por ello, en este
cap��tulo se resolver �a la ecuaci �on F-KPP para medios anis �otropos utilizando el m �etodo
modi�cado de Monte-Carlo para la toma de m �ultiples decisiones, calculando la tasa de
crecimiento m��nima (αmin) necesaria para que la invasi �on de la nueva especie a un nuevo
espacio pueda considerarse como exitosa (Martino et al., 2008a; Lanata et al., 2008b).
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4.1. Generaci �on de n �umeros al azar

Debido a que el m �etodo en s�� se basa en la generaci �on de n �umeros aleatorios, es
necesario de�nir y estudiar un sistema para producir estos n �umeros. En general, los gene-
radores de n �umeros al azar obtienen como resultado luego de cierto algoritmo, un n �umero
de una distribuci �on uniforme en el rango (0 ; 1). Se utiliza el n �umero anterior para gene-
rar el siguiente; en este sentido, el generador al azar es determinista, es decir, dada una
semilla generadora, se produce un patr �on de n �umeros distribuidos aleatoriamente en el
intervalo (0 ; 1). En caso de repetir el proceso, si se comienza con la misma semilla, el pa-
tr �on ser �a exactamente el mismo. Estos tipos de n �umeros son llamados pseudo-aleatorios
y si bien no son n �umeros distribuidos al azar pasan pruebas estad��sticas de aleatoriedad
(Moeschlin et al., 2003).

Las propiedades que debe poseer un generador de n �umeros al azar se pueden resumir
en los siguientes puntos:

Los per��odos de repetici �on deben ser largos.

Los valores obtenidos deben ser independientes y encontrarse uniformemente dis-
tribuidos, es decir, los n �umeros deben poseer escasa correlaci �on.

Debe ser computacionalmente e�ciente, debido a la gran cantidad de n �umeros al
azar que se utiliza por lo general en una simulaci �on es necesario minimizar el tiempo
de c �alculo.

Dentro de los generadores de n �umeros aleatorios se de�nen los llamados generado-
res congruenciales-lineales (GCL) que utilizan un dado n �umero inicial o \semilla" y una
regresi �on lineal para de�nir al siguiente n �umero.

En particular, un algoritmo de este estilo utiliza la siguiente secuencia (Kalos y Whit-
lock, 1986): para obtener un n �umero ξ1 se elige una semilla generadora X0, esto de�ne un
segundo n �umero X1 utilizando la expresi �on:

X1 = aX0 − ent(
aX0

M
)M (4.1)

en donde a y M son n �umeros enteros y positivos; la funci �on ent(...) signi�ca \parte
entera de ...". El numero al azar se obtiene del cociente entre X1 y M :

ξ1 = X1/M (4.2)
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Para conseguir el siguiente n �umero ξ2 se utiliza como semilla X1 con el mismo proceso.
Debido a la caracter��stica de la ecuaci �on 4.1, reemplazando se obtiene:

X1

M
=

aX0

M
− ent(

aX0

M
) < 1 (4.3)

de esta expresi �on se tiene que Xi no puede superar a M , por lo cual la secuencia se
repite como m�aximo cada M-1 realizaciones; es decir, cuanto mayor sea M mayor ser �a el
per��odo del generador.

Se puede demostrar que si M = 2l en donde l es n �umero de bits con el cual trabaja el
equipo en donde se realiza la simulaci �on (n �umero de m�aquina), el m �aximo per��odo que se
puede alcanzar es M/4; si a M se lo elige como primo entonces el per��odo m�aximo posible
es M−1. En el caso de trabajar con un resoluci �on de 32 bits de longitud (el m �aximo n �umero
que se puede escribir es 232) el n �umero primo m�as grande tiene la forma M = 231−1; para
este n �umero esta demostrado que de�niendo a = 75 se obtienen los per��odos m�as largos
(Kalos y Whitlock, 1986).

En la Figura 4.1 se encuentra la distribuci �on obtenida utilizando este generador para
obtener 10000 n �umeros al azar.

Figura 4.1: Distribuci �on en frecuencia obtenida para 10000 n �umeros
generados al azar

Para comprobar el funcionamiento del generador, se realizaron distintos tests de eva-
luaci �on. El primero de ellos consiste en observar si los n �umeros generados son represen-
tativos de una distribuci �on normal.

El test consiste en tomar 1000 series de N = 100000 n �umeros. Se distribuye a los
n �umeros en k = 10 subintervalos del intervalo (0 ; 1) de acuerdo con el valor de los mismos;
a cada una de las series se les puede asociar una funci �on χ2

i :
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χ2
i =

k

N

k∑

j=1

(Ni,j − N

k
)2 (4.4)

en donde, i es el n �umero de serie y Ni,j es la cantida de numeros de la serie i dentro del
intervalo j. El valor �optimo de χ2

i se encuentra en 9. En caso de tratarse de distribuciones
realmente uniformes la serie χ2

1,χ2
2, ..., χ2

1000 deber �a poseer una forma de distribuci �on
χ2(9).

Figura 4.2: Distribuci �on en frecuencia normalizada obtenida para
los valores de χ2, en azul se muestra la distribuci �on χ2(9)

En la Figura 4.2 se puede observar la gran concordancia entre el histograma obtenido
de los valores de χ2

i y la distribuci �on χ2(9), por lo cual podemos suponer que el generador
utilizado supera este test de aleatoriedad.

Se puede realizar un nuevo test tomando estos 1000 resultados y de�niendo nuevos
grupos, separando al espacio en m=100 intervalos equiprobables de la distribuci �on χ2(9)

y de�niendo una χ2
T de la forma:

χ2
T =

100∑

m=1

(Bm − 10)2

100
(4.5)

en donde Bj representa en n �umero de distribuciones χ2
i cuyo resultado se corresponde

con el intervalo j. Seg �un la bibliograf��a especializada (Dudewicz y Ralley, 1981), este tipo
de test de�ne que cuanto menor es el valor de χ2

T mejor es el generador de n �umeros al
azar; en general un buen generador de n �umeros al azar posee valores en el rango 80-84.
Las simulaciones realizadas para el generador de n �umeros al azar propuesto dan como
resultado χ2

T = 82,80 superando nuevamente el test aleatoriedad propuesto.
Un tercer y �ultimo test consiste en evaluar la interdependencia (correlaci �on) entre

n �umeros al azar generados sucesivamente (Frodesen, 1979). Si se considera un set de s
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n �umeros sucesivos formando con ellos un punto en un espacio s−dimensional, separando
a cada dimensi �on en r intervalos de igual longitud, podemos suponer que si el generador
de n �umeros al azar es bueno, los puntos en el espacio s − dimensional se encuentran
distribuidos uniformemente en todo el espacio. Podemos entonces de�nir una funci �on χ2

de la forma:

χ2 =
rs

N

r∑
(Nj1,...,js −

N

rs
)2 (4.6)

en donde Nj1,...,js es la cantidad de puntos que se encuentran en el hipercubo de�nido
por los ��ndices j1, ..., js.

Si se realiza este test utilizando s = 3 y r = 10, para un set de N = 100000 n �umeros al
azar se obtiene como resultado χ2 = 990,52, que posee una gran congruencia con el valor
m�as esperado de una distribuci �on χ2(999).

Los resultados obtenidos en los test realizados en el generador de n �umeros al azar
comprueban su buen funcionamiento y lo habilitan para ser utilizado en las simulaciones
posteriores.

4.2. Resoluci �on estoc �astica de la ecuaci �on de Fisher para el caso

anis �otropo

La resoluci �on estoc �astica de la ecuaci �on F-KPP se realiza en distintos pasos indepen-
dientes unos de otros. En general podemos agrupar a la evoluci �on de la poblaci �on en dos
procesos: uno migratorio y uno de nacimiento-crecimiento-muerte.

4.2.1. Migraci �on

Para resolver la ecuaci �on F-KPP en modo aleatorio, al igual que para la soluci �on de-
terminista, se discretiza el espacio con una grilla conformada por L x M celdas cuadradas
de longitud h. Estas celdas son identi�cadas con los ��ndices (l,m) con 1 < l < L y 1 < m

< M . Se supone que en cada celda la poblaci �on se encuentra integrada por Ni,j indivi-
duos, cada individuo puede migrar hacia cualquiera de sus ocho celdas vecinas con cierta
probabilidad de transici �on de�nida de la siguiente forma:

pmov
i+1,j+1 =

∆t2
√

Di+1,j+1Di,j

2h4
(Di+1,j + Di,j+1)

pmov
i+1,j−1 =

∆t2
√

Di+1,j−1Di,j

2h4
(Di+1,j + Di,j−1)
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pmov
i−1,j+1 =

∆t2
√

Di−1,j+1Di,j

2h4
(Di−1,j + Di,j+1)

pmov
i−1,j−1 =

∆t2
√

Di−1,j−1Di,j

2h4
(Di−1,j + Di,j−1)

pmov
i+1,j =

√
Di+1,jDi,j [

∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di,j+1Di,j +
√

Di,j−1Di,j +

+
√

Di+1,j+1Di+1,j +
√

Di+1,j−1Di+1,j)]

pmov
i−1,j =

√
Di−1,jDi,j [

∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di,j+1Di,j +
√

Di,j−1Di,j +

+
√

Di−1,j+1Di−1,j +
√

Di−1,j−1Di−1,j)]

pmov
i,j+1 =

√
Di,j+1Di,j [

∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di+1,jDi,j +
√

Di−1,jDi,j +

+
√

Di+1,j+1Di,j+1 +
√

Di−1,j+1Di,j+1)]

pmov
i,j−1 =

√
Di,j−1Di,j [

∆t

h2
− ∆t2

2h4
(
√

Di+1,jDi,j +
√

Di−1,jDi,j +

+
√

Di+1,j−1Di,j−1 +
√

Di−1,j−1Di,j−1)] (4.7)

en donde pmov
l,m es la probabilidad de realizar una transici �on hacia la celda (l,m). Al igual

que en los cap��tulos anteriores, Dl,m es el coe�ciente de movilidad de la celda (l,m) y ∆t

es el paso de tiempo en que el individuo se mueve una distancia h.

Se de�ne tambi �en una probabilidad de permanecer sin realizar ninguna transici �on,
manteniendo la posici �on, pperm, como:

pperm = 1−
8∑

l=1

pmov
(l) (4.8)

de modo tal que: pperm +
∑8

l=1 pmov
(l) = 1. Para realizar un paso temporal, se confecciona

una tabla de transici �on con estas probabilidades, en la cual a cada probabilidad se le asigna
un segmento en el intervalo (0 ; 1). Luego se obtiene al azar un n �umero de una distribuci �on
uniforme y se lo compara con la tabla; la transici �on se realiza hacia la direcci �on asociada
con el segmento al que pertenece este n �umero aleatorio.

Se supone, con el objetivo de observar distintos comportamientos, un caso en el cual
el par �ametro de difusi �on es constante para toda la grilla, es decir, no existe una direcci �on
privilegiada de avance. Se realiza una simulaci �on con grilla de 500 × 500 con D = cte.,
en la cual el individuo inicia su recorrido en el centro de�niendo que el mismo puede
dar 250 pasos. Si se divide la grilla en cuatro cuadrantes y se contabiliza la posici �on �nal
del individuo en cada simulaci �on, para 10000 realizaciones se obtienen los resultados que
pueden verse en la Tabla 1.
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Cuadrante Porcentaje de individuos
con posici �on �nal

1 25,04
2 24,87
3 24,94
4 25,15

Tabla 4.1: Resultados obtenidos para 10000 realizaciones en una
grilla con D = cte.

Si se gra�can diez de estas caminatas tomadas al azar del conjunto de 10000, se puede
ver en la Figura 4.3 que no existe una direcci �on privilegiada de movimiento, obteniendo
un mapa de distribuciones de caminatas homog �eneo.

Figura 4.3: Caminatas de diez realizaciones para una grilla con D =
cte.

Si en cambio se asigna un valor de par �ametro D distinto para cada uno de los cua-
drantes y se realiza la misma experiencia, los resultados obtenidos var��an, luego de 10000
simulaciones, seg �un se observa en la Tabla 4.2:

La cantidad de caminadores que �nalizan su recorrido en cada uno de los cuadrantes es
proporcional al valor del par �ametro D de cada una de las regiones. Esto se condice con los
resultados obtenidos para la soluci �on determinista, ya que el porcentaje de caminadores
que �nalizan su recorrido en cada una de las regiones puede compararse con la cantidad
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Cuadrante Porcentaje de individuos
con posici �on �nal

1 (D=100) 10,04
2 (D=300) 31,43
3 (D=200) 18,95
4 (D=400) 39,58

Tabla 4.2: Resultados obtenidos para 10000 realizaciones en una
grilla con distinto D en cada cuadrante

de personas que ocupan cada regi �on tiempo a tiempo para la soluci �on determinista.

En la Figura 4.4 se observa el patr �on de diez realizaciones con esta distribuci �on del
par �ametro D tomadas al azar del conjunto de 10000.

Figura 4.4: Caminatas de diez realizaciones para una grilla con D =
cte.

Las zonas que poseen D mayores tienen una frecuencia de �nalizaci �on de la caminata
mayor; en este caso en particular se puede ver que no existe ninguna caminata que �naliza
en el medio con D = 100 km2

año , hay 2 caminatas que terminan en el medio con D = 200
km2

año , tres en el medio con D = 300 km2

año y cinco en el medio con D = 400 km2

año .

Un par �ametro que es necesario caracterizar para veri�car el buen funcionamiento del
algoritmo es el espacio explorado por un individuo a lo largo de su vida. En la Figura
4.5 se observa un histograma formado por 10000 caminatas al azar en un ambiente con
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capacidad de sustento K = 20 hab.
125,5km2 , coe�ciente D = 200 km2

año y suponiendo al individuo
con una vida de 25 a ~nos; todos esto par �ametros son comunes en las simulaciones que se
utilizar �an a posterior; para simular la expansi �on humana en Am�erica.

Figura 4.5: Espacio recorrido por un individuo

Si se ajusta el histograma por una gaussiana, se obtiene que el espacio recorrido a lo
largo de la vida del individuo (erec) resulta erec = 17000 km2 con una desviaci �on (∆erec) de
∆erec = 3000 km2.

Con estos resultados y utilizando la ecuaci �on 2.42 se obtiene D = 200 ± 30 km2

año , siendo
este valor coincidente con el par �ametro de�nido al inicio de la simulaci �on, con lo cual se
supone un buen funcionamiento del algoritmo desarrollado.

4.2.2. Crecimiento Poblacional

El proceso de nacimiento-crecimiento-muerte depende de 3 variables asignadas a cada
individuo en su nacimiento.

Al nacer se obtiene un n �umero al azar dentro de una distribuci �on gaussiana con valor
medio µ y dispersi �on σ acotada por 0 y 2µ. Ese n �umero de�ne la vida media del individuo
por lo cual al superar esa edad el individuo muere.

En la Figura 4.6 puede observarse la distribuci �on obtenida para la vida media de los
individuos en una realizaci �on determinada.

Una segunda variable de�ne si el individuo es macho o hembra con probabilidades de
prep y pnorep respectivamente.

En caso de ser hembra existe una tercera variable que indica la posibilidad de que la
misma sea una reproductora activa o no; en general, para mam��feros estas probabilidades
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Figura 4.6: Distribuci �on de la vida media de los individuos para una
realizaci �on

se encuentran de�nidas en 0,9 para las hembras con posibilidad de reproducirse y un 0,1
para hembras est �eriles.

En cada paso de tiempo la poblaci �on crece, se reproduce y muere. Para la reproducci �on
se utiliza el siguiente procedimiento: a todas las hembras que se encuentran reproducti-
vamente activas se les sortea un n �umero al azar l y se lo compara con la probabilidad de
nacimiento pnac de�nida de acuerdo con la expresi �on:

pnac = α(1− Ni,j

Ki,j
) (4.9)

en donde α es la tasa de reproducci �on, Ki,j, Ni,j son la capacidad de sustento y la
cantidad de individuos en la celda que se encuentra la mujer, respectivamente. Si l es
menor a pnac, se produce el nacimiento de un nuevo individuo. En este caso la mujer que
se acaba de reproducir entra en un per��odo de latencia por el t �ermino de cierto tiempo
caracter��stico de la especie, luego del cual recobra la posibilidad de ser reproductivamente
activa.

4.2.3. Algoritmo utilizado

El algoritmo utilizado para cada uno de los ciclos del programa puede resumirse en el
esquema representado en la �gura 4.7
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Figura 4.7: Algoritmo utilizado para la simulaci �on estoc �astica
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En cada uno de los ciclos del programa se renueva una lista que contiene a todos los
individuos. Como primer paso se pregunta si el individuo ya alcanz �o su esperanza de vida
en caso a�rmativo se marca al individuo como muerto.

En caso de seguir con vida, se calculan todas la probabilidades de migraci �on, luego se
sortea un n �umero al azar y se observa si la celda hacia la cual se encuentra destinado el
individuo no supera con �el la capacidad de sustento de la misma. En caso a�rmativo el
individuo no realiza la migraci �on. En caso negativo, se realiza la migraci �on actualizando la
posici �on del individuo, la poblaci �on de la celda de la que sale y la poblaci �on de la celda
hacia la cual migr �o.

Al realizarse la migraci �on, en caso de alcanzar la capacidad de sustento de la nueva
celda, si es hembra no podr �a reproducirse.

Luego se procede a realizar el nacimiento de los nuevos individuos siguiendo el algo-
ritmo descripto anteriormente.

Al recorrer toda la lista de individuos se comienza con un nuevo ciclo.

4.3. Simulaciones num�ericas

Las simulaciones num�ericas poseen varios objetivos. El primero de ellos consiste en
observar la distribuci �on de la poblaci �on a medida que se realiza la invasi �on a un nuevo
espacio. Un segundo objetivo es comparar los resultados obtenidos con los que arroja
el modelo determinista. Por �ultimo, el modelo estoc �astico, a diferencia del determinista
posee una tasa de crecimiento poblacional m��nima αmin, tal que si se realiza un simulaci �on
con α < αmin la poblaci �on despu �es de determinado tiempo se extingue no llegando a
realizar una invasi �on exitosa. Por lo tanto, el �ultimo objetivo es analizar la relaci �on entre
αmin y la capacidad de sustento del ambiente K por donde se realiza la evoluci �on.

Debido a la posterior aplicaci �on del modelo, nuevamente se utilizar �an para las simula-
ciones num�ericas par �ametros propios de la especie humana en el per��odo de colonizaci �on
(extrapolados a partir de tribus cazadoras recolectoras actuales). La vida media de los
individuos se encuentra en 25 a ~nos, la probabilidad de ser reproductora activa para las
mujeres se establece en prep = 0,9 y el per��odo de latencia entre reproducciones es de 2
a ~nos.

4.3.1. Distribuci �on de la poblaci �on

Una de las principales diferencias entre el modelo determinista y el estoc �astico se
encuentra en la distribuci �on de la poblaci �on cuando un espacio ya est �a completo.
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Se realizaron dos simulaciones en ambientes homog �eneos, utilizando para ello grillas
conformadas por 500 × 500 celdas, cuya �unica diferencia es el par �ametro de difusi �on D,
suponiendo una capacidad de sustento K = cte. = 20 hab.

125,5km2 y una tasa de crecimiento
poblacional α = cte. = 0,03. Cada simulaci �on consume un tiempo de m�aquina aproximado
de 8 horas (en un procesador de 3,2 GHz de velocidad de procesador).

Los mapas obtenidos para la evoluci �on de la poblaci �on que se obtienen pueden ob-
servarse en la Figura 4.8

Figura 4.8: Per�les de poblaci �on obtenidos para grillas homog �eneas
en funci �on del tiempo con D1=100 km2

año (izquierda) y D2=400 km2

año

(derecha)

Puede apreciarse que el ambiente con mayor par �ametro de difusi �on se puebla m�as
r �apidamente que el de menor D. Este resultado se condice con la relaci �on:

v = 2
√

Dα (4.10)

estudiada en cap��tulos anteriores.

Si bien los mapas de poblaci �on parecen ser diferentes, al realizar un gr �a�co de poblaci �on
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total en funci �on del tiempo, al ocupar toda la grilla se obtiene que la cantidad de la
poblaci �on es la misma para ambas simulaciones (ver Figura 4.9).

Figura 4.9: Poblaci �on en funci �on del tiempo para grillas ho-
mog �eneas con D1=100 km2

año (rojo) y D2=400 km2

año (azul)

Podemos decir entonces que la diferencia en la distribuci �on de la poblaci �on se debe
a la movilidad de los individuos siendo m�as homog �enea para el caso de par �ametros de
difusi �on bajos (baja movilidad).

4.3.2. Comparaci �on de las soluciones estoc �asticas y deterministas

Con el objetivo de observar los efectos producidos por la anisotrop��a en la difusi �on de
esta soluci �on estoc �astica y compararla con las soluciones deterministas se realiz �o una sim-
ulaci �on en una grilla de 500 x 500 celdas, con capacidad de sustento y tasa de crecimiento
poblacional constantes (K = 20 hab.

125,5km2 y α = 0,03 y con una distribuci �on de ambientes
con distinto coe�ciente de difusi �on, formando franjas paralelas de 50 celdas de ancho cada
una, intercalando D1 = 100 km2

año y D2 = 400 km2

año .

En la Figura 4.10 se muestran los resultados de la evoluci �on. Los mismos muestran
un gran acuerdo respecto de los resultados obtenidos para la soluci �on determinista (ver
Figura 3.4); los ambientes con D2 = 400 km2

año aceleran el avance de la poblaci �on con respecto
a los ambientes con D1 = 100 km2

año completando el espacio en 1300 a ~nos.

La siguiente simulaci �on se realiz �o utilizando una distribuci �on de dos ambientes for-
mando dos franjas paralelas de 250 celdas de ancho con D1 = 100 km2

año y D2 = 400 km2

año ,
en una grilla de 500 x 500 celdas, con capacidad de sustento y tasa de crecimiento pobla-
cional iguales a la simulaci �on anterior. Es decir, la distribuci �on de ambientes posee un
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Figura 4.10: Per�l de poblaci �on obtenido para un medio anis �otropo
con D1=100 km2

año , D2=400 km2

año

valor medio igual que la simulaci �on previa. Los resultados se pueden observar en la Figu-
ra 4.11

Figura 4.11: Per�l de poblaci �on obtenido para un medio anis �otropo
con D1=100 km2

año , D2=400 km2

año

Los resultados obtenidos para el modelo estoc �astico vuelven a mostrar gran concor-
dancia respecto de los obtenidos para el modelo determinista (ver Figura 3.5). Se puede
observar que si bien el valor medio del par �ametro de difusi �on D en toda la grilla es el
mismo, la distribuci �on de ambientes distinta hace que la velocidad con que se ocupa la
totalidad de la grilla sea menor, requiriendo un mayor tiempo para completar la misma.
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Esto se debe a la existencia de un �unico contacto entre ambientes que in
uye en menor
medida en el desarrollo de la invasi �on.

La distribuci �on de ambientes con capacidad de movilidad alta (alto coe�ciente de di-
fusi �on) cerca de ambientes con capacidad de movilidad baja (bajo coe�ciente de difusi �on)
acelera la dispersi �on por los ambientes de baja movilidad. Este hecho es muy importante
debido a que gran cantidad de trabajos utilizan el concepto de corredores ambientales
como propulsores de la dispersi �on en nuevos ambientes (Hilty et al., 2006; Lanata et al.,
2008a).

4.3.3. Obtenci �on de la tasa m��nima de crecimiento poblacional

Una de las principales diferencias de la soluci �on estoc �astica por sobre la determinista
es la existencia de una tasa m��nima de crecimiento poblacional; es decir, el valor m��nimo
indispensable de la tasa de crecimiento poblacional αmin para que la poblaci �on no se ex-
tinga en un tiempo determinado y realice una invasi �on exitosa del territorio. Esto permite
acercarnos de alguna manera al concepto de \minimun viable population" (MVP) (Shaf-
fer, 1981; Forman, 1999) y se encuentra asociado a dos factores propios de la soluci �on
estoc �astica; el primero de ellos es considerar a los individuos por separado asign �andoles
una esperanza de vida; el segundo se debe la naturaleza estoc �astica de los nacimientos.

Utilizando una grilla de 500 x 500 celdas de tama~no; se realizaron distintas simulacio-
nes suponiendo ambientes homog �eneos (tanto su capacidad de sustento como su coe�-
ciente de difusi �on). La capacidad de sustento del medio se vari �o entre K ε [1 ; 25] hab.

125,5km2

y el coe�ciente de difusi �on D ε [50 ; 500] km2

año . Para cada realizaci �on se calcul �o la tasa
m��nima de crecimiento poblacional.

En la Figura 4.12 se observa el gr �a�co obtenido del logaritmo de la tasa m��nima de
crecimiento en funci �on del logaritmo de la capacidad de sustento del medio. Cada una de
las series corresponde a obtener la tasa m��nima de crecimiento exigiendo la extinci �on de
la poblaci �on en M-pasos (entre 100 y 3000).

Los resultados muestran que existe una relaci �on lineal entre el logaritmo natural de
la capacidad de sustento del ambiente y el logaritmo natural de la tasa m��nima de creci-
miento poblacional. Esta relaci �on es la misma para las diferentes series, lo que indica que
es independiente de la cantidad de pasos que se le exige al sistema para que la poblaci �on
se extinga. Si se calcula la pendiente de la recta, se observa que la relaci �on entre la tasa
m��nima de crecimiento poblacional y la capacidad de sustento puede escribirse de acuerdo
a la expresi �on:
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Figura 4.12: Tasa m��nima de crecimiento en funci �on de la capacidad
de sustento

αmin = A(M)K
−1/4 (4.11)

en donde A(M) es una funci �on que depende de la cantidad de pasos M que se le exige
al sistema para que la poblaci �on se extinga.

Las series obtenidas para 2000 y 3000 pasos se encuentran solapadas, demostrando
que si la cantidad de pasos es lo su�cientemente grande la tasa m��nima de crecimien-
to poblacional es independiente de la cantidad de pasos de tiempo exigida para que la
poblaci �on se extinga.

La soluci �on anis �otropa estoc �astica permite modelar del mismo modo que la soluci �on
determinista la dispersi �on de especies por nuevos ambientes. Agrega adem�as, por el hecho
de individualizar a la poblaci �on, la posibilidad de calcular la tasa m��nima de crecimiento
para que se desarrolle una invasi �on exitosa permitiendo minimizar los escenarios permi-
tidos para el desarrollo de la dispersi �on.



Cap��tulo 5

Factores in
uyentes en la dispersi �on de
hom��nidos

\No existe una historia de la humanidad, s �olo hay muchas historias de todo
tipo de aspectos de la vida humana".

Karl Popper

La dispersi �on de la especie humana, entendida como la suma de las diferentes con-
ductas de movilidad y utilizaci �on del espacio, ha tenido una gran in
uencia en los cambios
tanto gen �eticos como culturales. Sabemos que la evoluci �on de los hom��nidos se caracteriza
por tener cuatro radiaciones adaptativas. La �ultima de ellas, la del Homo-sapiens, posee
una distinci �on particular: es el �unico hom��nido que tiene una dispersi �on geogr �a�ca global
(Foley, 1995, 1999). Aplicando una perspectiva din �amica de la dispersi �on es posible mo-
delar la utilizaci �on diferencial del espacio a trav �es del tiempo de manera tal que permita
entender su rol dentro de la evoluci �on humana.

Fundamentalmente, la din �amica de la dispersi �on humana puede caracterizarse por
cuatro desarrollos interrelacionados que tienen lugar a lo largo de su historia de vida
(Lanata y Garc��a, 2002) y que son:

Expansi �on ⇐⇒ Contracci �on
Crecimiento ⇐⇒ Retracci �on

Diversi�caci �on ⇐⇒ Homogeneizaci �on
Aislamiento ⇐⇒ Continuidad

La interrelaci �on entre y dentro de estos desarrollos (m �as las restricciones ambientales
relacionados en cada caso particular) es lo que conforma el tiempo y el modo de los cam-
bios gen �eticos y culturales (Hastings y Harrison, 1994). Es por ello que la dispersi �on no
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es un rasgo simple; involucra aspectos �siol �ogicos, morfol �ogicos, gen �eticos, conductuales
y culturales (entre muchos otros componentes) de la historia de vida de una especie -ver
discusi �on en Roof y Fairbain (2001) y en Ronce et al. (2001).

Dado que el objetivo es aplicar los modelos desarrollados previamente para modelar el
poblamiento inicial del hom��nidos por Las Am�ericas, se necesita una cuanti�caci �on para los
par �ametros que caracterizan dichos modelos. Por lo tanto, a continuaci �on, se desarrolla-
r �a un resumen de las distintas variables antropol �ogicas, paleoecol �ogicas y paleogen �eticas
con el objetivo de obtener dichos par �ametros y de�nir datos que sirvan de contraste para
los resultados obtenidos en el modelo.

5.1. La dispersi �on humana por nuevos ambientes

Los estudios de dispersi �on requieren considerar ciertas premisas. En primer lugar, las
conductas humanas son muy diferentes cuando se est �a en presencia de ecoregiones (Bai-
ley, 1995), ambientes y/o ecosistemas que no se conocen (Steele, 2002). Es por ello que
la dispersi �on en espacios nuevos y/o vac��os requiere de estrategias diferentes a aquellas
utilizadas en donde la informaci �on espacial y ambiental previa existe. No se encuentra
del todo probado que las caracter��sticas paleoecol �ogicas del mosaico de las ecoregiones
son las que permiten conocer bajo qu �e condiciones es posible la dispersi �on. Esto es muy
importante pues existe una relaci �on entre estas condiciones (p.e. la presencia de barreras
ecol �ogicas y/o geogr �a�cas) y la reacci �on de la poblaci �on ante ellas. En el caso del Homo-
sapiens, su dispersi �on a lo largo de y en diferentes ambientes parece haber sido el resul-
tado de \cruzar" barreras a lo largo de su historia. Esto ayuda a conocer las condiciones
en las cuales se dan, por ejemplo, determinados ajustes y/o cambios en los conjuntos
instrumentales de las poblaciones.

La variabilidad demogr �a�ca y sus consecuencias sobre las poblaciones (p.e. cuellos
de botella) son de vital importancia en los estudios de la dispersi �on humana (Foley y
Lahr, 2001). En este punto es importante considerar que estas situaciones no se dan en
la poblaci �on en su totalidad, sino en fragmentos de ella. Este es el motivo por el cual se
de�nen la metapoblaciones.

Una metapoblaci �on puede de�nirse, seg �un Hansky (1999), como poblaciones espa-
cialmente estructuradas dentro de ensamblajes de poblaciones locales reproductivamente
activas que tienen alg �un efecto sobre las dem�as poblaciones locales, incluyendo la posi-
bilidad de restablecimiento de las poblaciones despu �es de la extinci �on.

Abordar esta problem�atica desde la perspectiva de las metapoblaciones (Hansky y
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Gilpin, 1997) permite acercarse adecuadamente a conocer la variabilidad interna de las
poblaciones humanas y sus posibles respuestas a las presiones y los paisajes selectivos que
enfrentaron. Por ejemplo, permite analizar si en determinadas circunstancias los pulsos
ambientales puedan ser considerados como disparadores del cambio cultural y/o gen �etico.
Sin embargo, los pulsos ambientales pueden tener efectos diferentes en las poblaciones
(Ne� y Larson, 1997). Un caso puede ser el de las situaciones de extinciones locales y
no de la poblaci �on en su totalidad. O que la existencia de refugios ecol �ogicos permita
que grupos o poblaciones persistan diferencialmente y sobrevivan mientras que otros no.
En estos casos, una poblaci �on llegar��a al n �umero de individuos m��nimo viable, y poste-
riormente podr��a colonizar nuevos espacios y/o recolonizar los conocidos anteriormente.
Estas situaciones dejan improntas gen �eticas as�� como tambi �en culturales (Wood et al.,
1985). Otra situaci �on est �a dada por la competencia espec���ca por determinados recursos
con otros grupos humanos y/o por la permanencia en algunos espacios.

Los pulsos ambientales producen reorganizaciones y reacomodaciones en los ecosis-
temas (Dieckmann et al., 1999). Estas diferenciaciones tienen tambi �en consecuencias tan-
to en lo gen �etico como en lo cultural. Por lo tanto, es posible que se pueda reconocer o
inferir cu �ales puntos en el espacio y en el tiempo funcionaron como \hot o cold spots"
evolutivos, es decir originar una explosi �on o extinci �on de la poblaci �on (Gomulkiewicz et
al., 2000). Debe tenerse en cuenta que los diferentes procesos selectivos que act �uan en
una poblaci �on, no son s �olo los darwinianos, sino tambi �en los no-darwinianos (p.e. mu-
taci �on, errores en la transmisi �on y procesos estoc �asticos) los que tambi �en tienen efectos
en la variaci �on gen �etica y cultural de las poblaciones. Las situaciones enunciadas anterior-
mente muestran la multiplicidad de procesos involucrados en la dispersi �on de una especie,
en particular, cuando se efect �ua en espacios vac��os o desconocidos. El conocimiento de la
variedad de estos procesos ayuda a conocer c �omo tuvo lugar la diversi�caci �on gen �etica
y cultural as�� como tambi �en a poder relacionar �estos con los efectos que tuvieron en la
construcci �on y modi�caci �on de nicho por parte de poblaciones humanas (Odling-Smee et
al., 2003; Laland et al., 2000, 2001; Lanata et al., 2008a).

Durante los �ultimos a ~nos, en varios art��culos se ha discutido la dispersi �on humana en
Am�erica a partir de evidencia arqueol �ogica, tratando de de�nir cu �al fue su din �amica, sin
un tratamiento matem�atico (Morrow y Morrow, 1999; Anderson y Gillam, 2000; Ander-
son et al., 1997). Quiz �as uno de los aspectos en el que los arque �ologos han puesto menor
atenci �on es en la din �amica de los m �ultiples procesos relacionados con las condiciones,
causas y consecuencias de la dispersi �on humana en las Am�ericas. Con contadas excep-
ciones (p.e. Martin, 1973; Kelly y Todd, 1988; Meltzer, 1993; Steele et al., 1998; Borrero,
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1999; Lanata, 2000), el tema ha sido abordado utilizando la evidencia arqueol �ogica para
formular modelos de poblamiento, o bien evidencia bioantropol �ogica para postular dife-
rencias y/o relaciones entre grupos humanos y las posibles \oleadas" y/o \migraciones"
que pudieron tener lugar. La dispersi �on humana en las Am�ericas no s �olo es un problema
arqueol �ogico, tambi �en es un problema relacionado con la evoluci �on de nuestra especie.
Y sorprendentemente, no ha sido un tema que los arque �ologos evolutivos han aborda-
do. Esto es bastante llamativo considerando el papel importante que tal dispersi �on ha
jugado en la arqueolog��a durante los �ultimos veinte a ~nos (Dunnell, 1980; Bettinger, 1980;
Winterhalder y Smith, 1981; Lanata y Garcia-Herbst, 2002).

Una perspectiva evolutiva amplia da un armaz �on te �orico-metodol �ogico m�as que ade-
cuado para discutir la dispersi �on humana en Am�erica. Por ejemplo, la biolog��a evolutiva,
la geograf��a, la demograf��a, la din �amica de poblaciones, la ecolog��a y otras disciplinas
est �an produciendo \un mar de cambio" en los acercamientos evolutivos (Czaran, 1998;
Gurney y Nisbet, 1998; Hannon y Ruth, 1997; Thompson, 1999; Hansky, 1999; Laland et
al., 2000), integrando diferentes disciplinas. Es necesario discutir la dispersi �on humana
en una perspectiva evolutiva m�as adecuada y comprensiva, que permita a arque �ologos y
antrop �ologos:

1. discutir el problema en escalas espacio-tiempo apropiadas.

2. entender la din �amica de la dispersi �on humana.

3. comparar los diferentes casos, tanto a escala continental como regional.

Algunos casos recientes de estos acercamientos (Anderson et al., 1997; Steele, 2002;
Lanata y Garc��a, 2002) mostraron c �omo es posible cubrir las expectativas arqueol �ogicas
empleando diferentes tipos de datos, y no s �olo los arqueol �ogicos. De esta forma, la dis-
persi �on humana en las Am�ericas podr��a entenderse mejor si se discute:

La colonizaci �on de ambientes vac��os.

Las distintas propiedades de los mosaicos ambientales.

Las condiciones paleoecol �ogicas que permitieron o no la dispersi �on.

Las contingencias paleodemogr �a�cas (por ejemplo cuellos de botella).

Los pulsos paleoambientales como disparadores o causantes de extinciones locales
y/o cambio.
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La relaci �on entre la frecuencia de las 
uctuaciones ambientales y el surgimiento de
innovaciones en el comportamiento o culturales.

Grado de competencia por los diferentes tipos de recursos.

La reorganizaci �on de ecosistemas y paisajes y su posible relaci �on con los cambios y/o
diferenciaciones gen �eticas y culturales, es decir determinar situaciones de hot y cold
spots evolutivos.

5.1.1. El modelo PCM

La heterogeneidad espacial de Am�erica exige que se entiendan las relaciones entre
la estructura y la funci �on de un ambiente durante la dispersi �on. Esto permite conocer
las posibilidades de irradiaci �on del 
ujo humano dentro de la estructura de un paisaje.
Una primera aproximaci �on por la v��a anal��tica fue el modelo Patch-Corridor-Matrix PCM
(parche-corredor-matriz) utilizada en numeros trabajos (p.e. Forman, 1990; Hansen y Cas-
tri, 1992; Bailey, 1995; Forman, 1999) en el cual cada mosaico ambiental (en distintas
escalas) est �a formado por estos tres elementos.

Operativamente, el parche es de�nido como \un �area de ambiente relativamente ho-
mog �eneo que di�ere de sus alrededores", el corredor como \un ambiente alargado que
di�ere de las zonas adyacentes en ambos lados", y la matrix como \el ecosistema sost �en
caracterizado por la cobertura vegetal y la conectividad que in�eren sobre la din �amica
de la poblaci �on" (Forman (1999): 38-39). El modelo PCM es 
exible y puede aplicarse
anal��ticamente en escalas espaciales diferentes.

Los corredores tienen funciones (p.e. �ltro, barrera, conductor, contenedor) y efectos
(p.e. embudo, expansi �on, cerco) diferentes en la dispersi �on humana (Saunders y Hobbs,
1991; Forman, 1999). A escala continental podemos sostener que los corredores poseen
una cualidad de h �abitat. Son espacios caracterizados por su forma en general m �as alargada
que ancha y por tener propiedades ecotonales. Cuando un corredor ambiental funciona
como h �abitat para una poblaci �on, tiene ventajas importantes. Una de ellas es que permite
a los humanos que est �an en �el tener acceso a una diversidad mayor de recursos. Esto se
debe a que los ambientes que conecta est �an relativamente cercanos. Esta peculiaridad,
conocida como \edge-e�ect" (ver Forman y Godron (1986)) admite el empleo de estrate-
gias de explotaci �on de recursos m�as 
exibles. Por ejemplo, facilita a los humanos no tener
que depender de un n �umero reducido de recursos alimenticios. Pero el \edge-e�ect" no
siempre es ventajoso. Aunque la diversidad de recursos potenciales fuese mayor, a veces
su densidad tiende a ser m�as baja que dentro de los parches que bordean el corredor,
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haciendo riesgosa una permanencia prolongada en el mismo.

Sin embargo, y bajo situaciones de estr �es, una poblaci �on puede reducir el riesgo f �acil-
mente desplaz �andose hacia uno de los parches o ambientes lindantes. Otra calidad im-
portante de los corredores ambientales es que pueden aumentar las tasas de dispersi �on
hacia los diferentes ambientes que lo circundan, ayudando la colonizaci �on de nuevos es-
pacios, y de esa forma la persistencia de la poblaci �on. As��, los corredores juegan un papel
importante en la supervivencia en un mosaico ambiental.

5.1.2. Otros modelos

Una regla ecol �ogica general indica que los ambientes son seleccionados por las pobla-
ciones de acuerdo con su percepci �on de la capacidad de sustento. Siguiendo esta regla
Steele et al. (1998) han simulado el crecimiento demogr �a�co durante la dispersi �on ini-
cial en Am�erica utilizando un modelo de difusi �on en un medio homog �eneo. Entre otros,
sus resultados parecen indicar que las poblaciones humanas se dispersaron r �apidamente
estableci �endose en ambientes con capacidades de sustento altas, como lo fue el sudeste
norteamericano. Esta a�rmaci �on se encuentra en gran acuerdo con la existencia de corre-
dores ambientales que pudieron haber jugado un papel muy relevante, incluso acelerando
el 
ujo humano en busca de aquellos ambiente o parches con mayores capacidades de
sustento (ver Dockery et al. (1998)).

Como se ha mencionado en Steele et al. (1996); Anderson et al. (1997); Steele et al.
(1998); Borrero (1999); Lanata y Borrero (1999) y Lanata (2000), la dispersi �on humana no
es un proceso unidireccional que implica que deben agruparse poblaciones humanas en los
ambientes, colonizarlos y luego desplazarse hacia uno nuevo. La dispersi �on puede tener
lugar a trav �es de los corredores ambientales, y �estos no tienen que estar completamente
colonizados para que la dispersi �on contin �ue. En base a la reconstrucci �on y diversidad pa-
leoambiental de Adams (1998) para las Am�ericas (como se discutir �a en la Secci �on 5.4) es
posible ver que nos enfrentamos a un proceso con una din �amica particular en cada am-
biente. Esto trae consecuencias demogr �a�cas particulares en cada caso.

Esta perspectiva di�ere del tradicional modelo de Ola de Avance de Martin (1973) para
el poblamiento de Am�erica, as�� como tambi �en a los modelos propuestos para la dispersi �on
ind��gena posteriores, los que de alguna manera se basan en �el. Este modelo implica una
difusi �on de la poblaci �on de tipo homog �eneo sin tener en cuenta las variabilidad del medio
por el cual se realiza la dispersi �on.

En suma, la dispersi �on humana es un proceso din �amico que de ninguna manera nece-
sita que un ambiente o parche se encuentre completamente ocupado para tener lugar. En
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cambio la dispersi �on humana, en Am�erica o cualquier otro continente, parecer��a carac-
terizarse mejor por una forma dendr��tica y no direccional, como resultado de una suma
de expansiones y retracciones que aprovechan diferencialmente los bajos costos de movi-
lidad, las ventajas de los corredores ambientales usados como h �abitat, y la estructura de
las ecoregiones, ambientes y/o parches en donde tiene lugar (ver m�as detalles en Lanata
et al. (2008a)).

Es por este motivo que se puede suponer que el modelo de F-KPP en un medio
anis �otropo puede llegar a modelar el poblamiento de las Am�ericas ya que las tribus
cazadoras-recolectoras que ingresaron al continente estaban conformadas por hom��nidos
que se encontraban en movimiento continuo, cumpliendo con todas las hip �otesis del mo-
delo (crecimiento limitado en un h �abitat dado, b �usqueda de nuevos ambientes y ausencia
de predadores).

5.2. Inicio del poblamiento

Tres de las variables m�as importantes del modelo de poblamiento americano son, sin
lugar a dudas, el lugar del inicio de la dispersi �on, el momento en el cual puede haberse
producido y la cantidad inicial de hom��nidos que actuaron como colonizadores.

5.2.1. Los ancestros del paleoindio americano

En el a ~no 1590 el cl �erigo espa ~nol Jos �e de Acosta (de~Acosta, 1604) teoriz �o que los
nativos americanos descend��an de antiguos \cazadores salvajes" que hab��an seguido a
animales a trav �es de un hipot �etico puente desde el noreste asi �atico hacia el noroeste
de Am�erica del Norte. En 1614, Brerewood (1622), un estudioso ingl �es, observ �o que los
pobladores americanos portaban cierto legajo del arte de civilizaciones orientales (China,
India, Jap �on): \Recuerdan a los rudos t �artaros (mongoles), sobre todas las otras naciones
en la tierra". El norte de Asia, la tierra del nacimiento de los t �artaros, \el continente
al oeste de Am�erica" pudo estar solamente separada por \un peque ~no canal oce �anico".
Desde aquellos tiempos al presente se asumi �o que los asentamientos que dieron origen
al ind��gena americano se encontraban en el noreste de Asia. Estos antecesores debieron
realizar la migraci �on a trav �es de un puente terrestre, subsecuentemente inundado por el
Mar de Bering.

La principal evidencia es quiz �as la apariencia \mongoloide" de los nativos americanos
consistente con su presunto origen asi �atico. Las similaridades incluyen: gran cantidad de
cabello de color negro o marr �on oscuro, escasa cantidad de pelo en el cuerpo y la cara,
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ojos marrones con pliegues epicantes sobre ellos y huesos de la cara altos. Los dientes
de esqueletos hallados en sitios arqueol �ogicos de Las Am�ericas poseen particularidades
t��picas de poblaciones del Norte de Asia (Turner, 1994).

En los �ultimos tiempos se han realizado an �alisis de ADN mitocondrial (mtADN) so-
bre habitantes de tribus amerindias actuales y en restos humanos encontrados en sitios
arqueol �ogicos. Los resultados de estos estudios indican la existencia de cinco subgrupos
mitocondriales (haplogrupos) llamados A, B, C, D y X, en donde cada uno de ellos repre-
senta el linaje materno (mtADN se hereda por v��a materna). Estos haplogrupos presentes
tambi �en en la evidencia antropol �ogica del noreste asi �atico ser��an otro indicio de la relaci �on
entre tribus americanas y asi �aticas.

La gran heterogeneidad de haplogrupos podr��a interpretarse de dos modos distintos:
la mezcla de cinco linajes gen �eticos separados luego de su llegada a Am�erica (es decir cinco
migraciones independientes) o, lo que es mucho m�as probable, un s �olo evento migratorio
llevado a cabo por un �unico grupo en cuya poblaci �on coexistieran los cinco haplotipos
(Kolman et al., 1996; Merriwether et al., 1994).

5.2.2. Dataci �on de la invasi �on

Si se toma como cierto que el hombre lleg �o a Am�erica a trav �es del estrecho de Bering
-como toda le evidencia parece sostener- entonces, el principal problema pasa a ser la
fecha en la cual se produjo el cruce (o los cruces) desde Asia.

El problema de identi�car la presencia inicial humana en Am�erica siempre se lig �o a la
consideraci �on de eventos geol �ogicos o clim �aticos. Si bien es cierto que la migraci �on puede
verse simpli�cada cuando el puente terrestre se encontraba expuesto durante los per��odos
glaciares, cuando los niveles del mar eran menores, tambi �en debe tenerse en cuenta que
luego, cuando el paso se encontraba inundado, la separaci �on entre Asia y Am�erica era de
s �olo 90 km, y a veces era posible, sobre todo en la �epoca invernal, cruzarla a pie debido
a que se formaba sobre ella una capa hielo. Incluso cuando se descarta la hip �otesis de
la capa de hielo, la distancia involucrada no pudo haber sido demasiado desaf��o para
culturas que dispusieran de alg �un tipo de movilidad sobre el agua (p.e. hom��nidos en
Jap �on recorr��an distancias de 200 km para el 17000 rcybp (a ~nos radiocarb �onicos antes del
presente 1) (Yamaura, 1998) o la colonizaci �on temprana de Australia por v��a mar��tima en
60000 rcybp.).

1Para datar eventos en el cuaternario, en general se utiliza la unidad de tiempo llamada a ~nos radio-
carb �onicos antes del presente (rcybp). �Esta mide la relaci �on de carbono 14 del esp �ecimen y la compara con el
carbono 14 en la atm �osfera en el a ~no 1950.
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Durante la �ultima gran glaciaci �on en el Pleistoceno tard��o, el glaciar Laurentino del
centro de Canad �a, se encontraba unido con los glaciares de la zona cordillerana. La fecha
aproximada en la cual el corredor entre estos dos cuerpos de hielo se sell �o se supone
anterior a 18000 rcybp, siendo incierta la fecha precisa de su reapertura. Se supone que
hacia 12000 rcybp el corredor entre los dos glaciares ya se encontraba abierto (Wright,
1991).

Este escenario implica que cuando los primeros hom��nidos llegaron al nuevo conti-
nente, Beringia se encontraba separada del resto de Am�erica por una gran masa glaciar en
lo que hoy es Canad �a y el norte de los Estados Unidos. Este hecho hace que los antrop �olo-
gos todav��a no encuentren un total acuerdo en c �omo fue que sucedi �o la invasi �on al Con-
tinente Americano.

Existen dos teor��as de poblamiento americano. La primer teor��a que se esboz �o fue
la que involucra un poblamiento tard��o en la cual los hom��nidos americanos quedaron
con�nados en Bering hasta que se reabri �o el corredor libre de hielo, entrando a Am�erica
por tierra.

Una segunda teor��a que se encuentra como posible es la que involucra la llegada de
los ancentros americanos por la costa oeste, a pie o utilizando alg �un tipo de locomoci �on
acu �atica.

La primer teor��a supone que los hom��nidos americanos eran cazadores-recolectores
terrestres sin dominio de ambientes costeros. Uno de los principales argumentos que se
utilizan en la defensa de esta hip �otesis es la extinci �on de los grandes mam��feros (p.e.
mamut, mastodontes, cam�elidos) para fechas cercanas a 13000 rcybp.

Los grandes mam��feros americanos sobrevivieron a per��odos c �alidos y fr��os sin poder
encontrarse un argumento para su extinci �on m�as que la propia acci �on humana. Martin
(1973) teoriza en su trabajo que luego de la apertura del corredor libre de hielos, la in-
vasi �on de las Am�ericas sucedi �o en forma de ataque sorpresa, exterminando la megafauna
en unos cientos de a ~nos. Esto habr��a obligado adem�as a que la poblaci �on tuviera una al-
ta tasa de reproducci �on de forma tal que la migraci �on en busca de recursos hubiera sido
necesaria.

Sin embargo, esta primer hip �otesis de poblamiento es dif��cil de sostener cuando se
observa las condiciones en los distintos ambientes que pudieron servir de corredores para
la invasi �on del continente.

Fladmark (1979, 1983) describe en sus trabajos los posibles escenarios para que el
hom��nido realizara la invasi �on del continente. El posible paisaje del corredor libre de
hielo suponiendo un fechado de apertura entre los 16000 y los 12000 rcybp asume que
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el derretimiento de la cobertura de hielo tuvo que haber creado grandes lagos glaciares
sin la capacidad de sustentar peces. En los 1200 km que se extend��a el corredor libre
de hielo el territorio probablemente fue \severo, crudo, primitivo, ... , desagradable y
opresivo" (Fladmark, 1983). S �olo en las zonas monta ~nosas el paisaje pudo haber sido lo
su�cientemente confortable para el refugio de plantas y animales.

En contraste, el norte de la costa Pac���ca era relativamente m�as c �alido y probable-
mente haya contenido zonas con una cadena de islas deglaciadas que pudieron haber
sostenido 
ora y fauna durante el per��odo glaciar. Fladmark (1983) admite sin embar-
go que la zona de Alaska (debajo de una cobertura de hielo) pudo haber sido un severo
impedimento para una posible invasi �on costera.

No obstante, los 500 km que separan la costa de Beringia hasta la zona de las islas de
Cook y Prince William pudieron cruzarse, incluso con una embarcaci �on r �ustica, en apro-
ximadamente entre 5-10 d��as (la distancia m�as corta en Bering hoy en d��a se da entre el
Cabo Dezhnyov, Rusia y el cabo Prince of Wales, Alaska y es de 82 Km. Adem�as, las islas
Diomede se encuentran a mitad de camino entre ambos cabos).

Mandryk (1998) sugiere que la barrera de hielo se encontr �o presente desde los 21000
y los 13000 rcybp, pero el hielo en la costa retrocedi �o de la mayor��a de la islas del �area de
la Columbia Brit �anica y el sueste de Alaska entre los 17500 y los 16000 rcybp.

Un argumento importante que puede defender la teor��a del avance por la costa es
el sitio arqueol �ogico de Monte Verde que fue descubierto en 1976 al suroeste de Puerto
Montt, Chile. Sus fechados radiocarb �onicos para objetos de madera, huesos y mar�l van
desde los 13600± 250 rcybp hasta los 11700± 200 rcybp (Dillehay, 1997). Esto hace que, si
se supone una invasi �on r �apida del continente suponiendo que el avance se realiza desde el
norte del mismo, la migraci �on inicial de Sudam�erica tuvo que haber sido alrededor de los
15000 rcybp, haciendo que la fecha de entrada a Norte Am�erica coincida con un paisaje en
el cual el corredor libre de hielos se encontraba cerrado (aproximadamente 17000 rcybp).

Otro de los argumentos que se tiene en cuenta para establecer la fecha del ingreso es
la evidencia gen �etica que asume un ingreso al continente entre los 25000-28000 rcybp.

De acuerdo con todas estas explicaciones, existe en general consenso para de�nir que
la fecha en la cual se produjo la entrada al continente se encuentra entre 19000 y 18000
rcybp. Esta invasi �on se realiz �o cruzando el estrecho de Bering, que estaba emergido y era
una tundra (Beringia), aunque es a �un incierto c �omo fue que el hom��nido lleg �o a superar
la barrera de hielo continental para poblar el resto de las Am�ericas.

Existen argumentos que de�enden la entrada continental y otros que impulsan una
entrada costera, incluso podr��a haberse dado una combinaci �on de ambas. Si se supone
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la primer hip �otesis, los hom��nidos esperaron a la apertura del corredor libre de hielos
para realizar la invasi �on (entre 14000 y 12000 rcybp), realizando un avance r �apido con una
alta tasa de crecimiento llegando a la Patagonia en unos cientos de a ~nos (para cumplir
con los fechados tempranos de Sudam�erica). De tomarse como cierta una invasi �on por la
costa (a pie o en alg �un tipo de embarcaci �on), �esta pudo haberse realizado en forma m�as
lenta (tomando unos 2000 a ~nos o m�as poblar el Continente) y con una menor tasa de
reproducci �on.

5.2.3. Cantidad de colonizadores

La cantidad de cazadores-recolectores que traspasaron el estrecho de Bering para co-
lonizar Las Am�ericas es un tema de controversia en la actualidad; existen distintos trabajos
en los cuales se proponen diferentes cantidades de colonizadores.

Por ejemplo, Hey (2005) concluye en su trabajo que los colonizadores pertenec��an a
una peque ~na poblaci �on no mayor a 70 individuos. Esta a�rmaci �on se basa en un an �alisis
estad��stico de la variaci �on gen �etica tanto en Asia como en Am�erica, relacionando muestras
antropol �ogicas y de ind��genas de la actualidad.

Kitchen et al. (2008) obtienen que, basados en an �alisis similares a los del trabajo
anterior, la poblaci �on inicial que consigui �o traspasar el glaciar que separaba Alaska del
resto del Continente estaba entre 1000 y 5400 individuos. Sin embargo agregan un punto
importante al an �alisis suponiendo que la poblaci �on cercana a la zona de Beringia tuvo
que descender dr �asticamente durante el per��odo glacial debido al empeoramiento en las
condiciones de subsistencia. Esta reducci �on lleva a suponer que la zona de Beringia fue
ocupada en primera instancia por una poblaci �on cercana a los 700 individuos (un n �umero
m�as cercano a los que obtiene Hey), que con una alta tasa de reproducci �on comenzaron a
migrar hacia el sur.

Mas all �a de estas controversias, lo que se puede concluir de estos an �alisis es que el
grupo inicial colonizador estaba conformado por un peque ~no grupo de cazadores-recolectores
menor a 4500 individuos y que luego de traspasar el gran bloque de hielo que separaba
Bering del resto de Am�erica ocup �o el continente con una alta tasa de reproducci �on.

5.3. Evidencia Antropol �ogica

La evidencia antropol �ogica se utilizar �a para contrastar con los resultados obtenidos
de las simulaciones del poblamiento de Las Am�ericas. Quiz �as los tres componentes m�as
importantes a tener en cuenta son: los fechados de los sitios arqueol �ogicos tempranos
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a lo largo del continente, las puntas de proyectil encontradas en Norteam�erica y datos
antropom �or�cos tales como dimensiones craneales de los hom��nidos americanos.

5.3.1. Sitios arqueol �ogicos tempranos

Los sitios arqueol �ogicos tempranos de Las Am�ericas se encuentran diseminados a lo
largo del todo el continente y son la evidencia m�as antigua de cazadores-recolectores en
la regi �on.

En los mapas de las Figuras 5.1 y 5.2 pueden observarse los sitios arqueol �ogicos tem-
pranos para Norteam�erica (Figura 5.1) y Sudam�erica (Figura 5.2)

En general cuando se habla de sitios arqueol �ogicos en Norteam�erica suele diferenciar-
se entre dos grupos de paleo-indios seg �un las t �ecnicas de caza que �estos utilizaban: los
grupos Clovis y Folsom, los cuales se supone que eran grupos con una alta movilidad y es-
pecializados en la caza de megafauna y que di�eren b �asicamente en la forma de sus puntas
de proyectil. Esta diferenciaci �on supuso inicialmente que los Clovis s �olo cazaban mamuts
y se los consider �o como la principal causa de su extinci �on mientras que los Folsom cazaban
bisontes. Luego, esta presunci �on fue cambiando. Si bien los mastodontes se extinguieron
luego de los cazadores Clovis, �estos cazaban, igual que Folsom, bisontes y fauna menor,
como ciervo, ant��lope y, en muchos sitios, se encontr �o una alta frecuencia de consumo de
conejos, otros roedores (Wilsem, 1965), tortugas y peces (Dixon, 2000).

En la actualidad se supone que estos grupos convivieron en el mismo per��odo de tiem-
po o que entre ellos hubo una transici �on corta de menos de 100 a ~nos (Taylor et al., 1996;
Dixon, 2000). Se puede considerar que los grupos hom��nidos americanos eran cazadores-
recolectores generalizados, capaces de adaptarse a los cambios en la disponibilidad de los
distintos recursos y a los importantes cambios clim �aticos del �nal del Pleistoceno.

Meadowcrof (ver Figura 5.1 referencia (38)) en el noroeste de Estados Unidos es uno de
los sitios pre-Clovis mejor documentados, con una estratigraf��a bien de�nida y es recono-
cido como uno de los sitios arqueol �ogicos con menor controversia debido a la rigurosidad
con la que se ha trabajado. Las dataciones seguras hacen que la antig �uedad del sitio sea
aproximadamente unos 14000 rcybp. Para esas fechas y otras tempranas, la evidencia per-
mitir��a inferir otros tipos de patrones de subsistencia, tecnol �ogicos y de asentamiento para
los grupos hom��nidos. Para los investigadores del sitio, en los momentos tempranos, este
parece haber sido una estaci �on ocasional o estacional de caza y de recolecci �on de plantas,
de grupos con una alta movilidad y un amplio conocimiento de fuentes de materia prima.

Otro de los sitios importantes en Norteam�erica son las tres cuevas de Blue�sh (Figura
5.1 referencia (5)) en el Norte de la actual Alaska, que si bien no presentan tantos datos
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Figura 5.1: Sitios pre-Clovis para Norteam�erica: (1) Batza Tena
(puntas de 
echa de obsidiana); (2) Mesa; (3) Nenana sites; (4) Bro-
ken Mammoth and Swan Point; (5) Old Crow and Blue�sh Cave; (6)
Prince of Wales Island; (7) Queen Charlotte Islands; (8) Namu; (9)
Charlie Lake Cave; (10) Vermilion Lakes; (11) Manis; (12) Marmes;
(13) Fort Rock Cave; (14) Buhl; (15) Wilson Butte; (16) Anzick; (17)
Agate Basin; (18) Jim Pitts; (19) Lindenmeier; (20) Dent; (21) Fol-
som; (22) Blackwater Draw; (23) Murray Springs, Naco Lehner; (24)
Aubrey; (25) Daisy Cave, Santa Rosa Island; (26) Santa Isabel Izta-
pan; (27) Tlapacoya; (28) Valsequillo; (29) Big Eddy; (30) Bostrom;
(31) Adams; (32) Carson-Conn-Short; (33) Dust Cave; (34) Ches-
row; (35) Gainey; (36) Paleo Crossing; (37) Lamb; (38) Meadowcroft;
(39) Shawnee-Minisink; (40) Bull Brook; (41) Vail; (42) Debert; (43)
Topper, Big Pine Tree; (44) Page-Ladson; (45) Little Salt Spring.
La �areas punteadas describen la cobertura de hielo para los 12,000
rcbp; la l��nea segmentada muestra la costa para ese mismo per��odo.

Fuente Fiedel [2000]
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Figura 5.2: Sitios pre-Clovis para Sudam�erica:(1) Turrialba (puntas
cola de pescado y Clovis); (2) Madden Lake (puntas cola de pesca-
do); (3) El Inga; (4) Quebrada Jaguay;(5) Quebrada Tacahuay; (6)
Monte Verde; (7) Cueva del Medio and Cueva del Lago So�a; (8)
Fell's Cave; (9) Los Toldos; (10) Piedra Museo; (11) Cerro La Chi-
na; (12) Lagoa Santa and Lapa Vermelha; (13) Santana do Riacho;
(14) Lapa do Boquete; (15) Toca da Esperanca; (16) Pedra Furada
and Sitio do Meio; (17) Pedra Pintada (Monte Alegre); (18) El Jobo;

(19) Taima Taima and Muaco. Fuente Fiedel [2000]
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como Meadowcroft, su registro de material y los fechados proponen una ocupaci �on tem-
prana para los 13500 rcybp. Sin embargo, existe evidencia en huesos cortados que sugieren
una presencia humana probable para los 16800 rcybp (Kunz y Reanier, 1994).

Todos los sitios arqueol �ogicos tempranos (pre-Clovis) de Norteam�erica junto con su
fechado m�as antiguo se pueden observar en la Tabla 5.1

En Sudam�erica existen varios sitios aceptados con fechados de alrededor de los 11000
rcybp o mayores, lo cual hace que sea necesario un poblamiento temprano de Las Am�e-
ricas. Con la publicaci �on de informaci �on detallada de sitios, cada vez son m�as los que
admiten algunas de las ocupaciones de sitios como Monte Verde en Chile (13700 rcybp,
Figura 5.2 referencia (6)) (Dillehay, 1997), Tres Arroyos en Tierra del Fuego (10600 rcybp,
Figura 5.2 referencia (8)) (Massone, 1987) y Pedra Furada y Pedra Pintada (11700 rcybp,
Figura 5.2 referencia (17) y (18) respectivamente) en Brasil (Guidon y Delebrias, 1986;
Roosevelt et al., 1996)

Por ejemplo, Monte Verde es un sitio arqueol �ogico que llev �o a reformular ciertas
teor��as sobre el poblamiento temprano de Las Am�ericas, con varios fechados de entre
12500 y 14000 rcybp y de unos 32000 para la ocupaci �on m�as temprana. Para los fecha-
dos m�as tard��os existe evidencia de caza de mastodonte, de estructuras de habitaci �on
y fogones, as�� como muchos elementos admitidos como artefactos realizados en rocas
(boleadoras), en hueso y en diferentes materiales (Dillehay, 1997).

Otro sitio de importancia por su magnitud y conservaci �on es Pedra Pintada. El mismo
consiste en una cueva con arte rupestre que se encuentra cercana a la boca del Amazonas.
Para la ocupaci �on del per��odo Pleistoceno se detallan unos 30000 espec��menes l��ticos reali-
zados en rocas (incluidas puntas de proyectil, artefactos bifaciales y unifaciales y desechos
de talla). Tambi �en abundantes restos vegetales y de fauna, gotas de pigmentos y fragmen-
tos de las pinturas rupestres y 56 fechados de los niveles inferiores entre los 11145 ± 135
y los 10000 ± 60 rcybp, obtenidos de semillas, frutos y carbones de maderas de fogones.
Todo esto le da bastante respaldo como sitio arqueol �ogico temprano. Una de las parti-
cularidades de este sitio es que muestra una posible dispersi �on temprana de cazadores
recolectores en los bosques tropicales de Sudam�erica, algo que se negaba hasta ahora
(Roosevelt et al., 1996).

Los sitios arqueol �ogicos tempranos de Sudam�erica junto con su fechado m�as antiguo
se pueden observar el la Tabla 5.2
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Sitio Arqueol �ogico Locaci �on Actual Fechado (rcybp)
Mesa Alaska 11600

Batza Tena Alaska 17000
Old Crow y

Alaska 16800
Blue�sh Cave

Nenana Alaska 14000
Broken Mammoth Alaska 15800

Prince of Wales Island Oeste de Canad �a 12300
Queen Charlotte Islands Oeste de Canad �a 10200

Namu Oeste de Canad �a 9800
Charlie Lake Cave

Oeste de Canad �a 10800
Vermilion Lakes

Manis Noroeste de EE.UU. 12100
Marmes Noroeste de EE.UU. 10300

Fort Rock Cave Noroeste de EE.UU. 13200
Chesrow Noreste de EE.UU. 13400

Gainey y Paleo Crossing Noreste de EE.UU. 10900
Meadowcroft Noreste de EE.UU. 14000

Buhl Oeste de EE.UU. 10700
Wilson Butte Oeste de EE.UU. 14500

Anzick Oeste de EE.UU. 10900
Agate Basin Centro de EE.UU. 10000

Jim Pitts Centro de EE.UU. 10200
Lindenmeier Centro de EE.UU. 10800
Dust Cave Este de EE.UU. 10300

Topper Este de EE.UU. 13000
Santa Rosa Island Sudoeste de EE.UU. 13000

Folsom Sur de EE.UU. 11,000
Blackwater Draw Sur de EE.UU. 11000
Murray Springs

Sur de EE.UU. 11200
Naco Leher

Aubrey Sudeste de EE.UU. 11900
Page-Ladson Sudeste de EE.UU. 13100

Little Salt Spring Sudeste de EE.UU. 12300
Santa Isabel Iztapan Mexico 9200

Tabla 5.1: Sitios arqueol �ogicos antiguos en Norteam�erica
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Sitio Arqueol �ogico Locaci �on Actual Fechado (rcybp)
Turrialba Costa Rica 11000

Madden Lake Panam�a 14000
El Jobo Venezuela 14000

Taima Taima y Muaco Venezuela 14000
El Inga Ecuador 9000

Pedra Pintada Brasil 11000
Pedra Furada and

Brasil 11700
Sitio do Meio

Santana do Riacho Brasil 11900
Lagoa Santa and

Brasil 12000
Lapa Vemelha

Lapa do Boquete Brasil 12000
Toca da Esperanca Brasil 6500
Quebrada Jagauy Peru 11000

Quebrada Tacahuay Peru 10700
Cerro La China Argentina 12300
Monte Verde Chile 13700
Piedra Museo Argentina 12700

Cueva del Medio Chile 11500
Fell's Cave Chile 11000

Tres Arroyos Chile 10600

Tabla 5.2: Sitios arqueol �ogicos antiguos en Centroam�erica y Su-
dam�erica
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5.3.2. Puntas de proyectil en Norteam�erica

Las puntas de proyectil halladas en sitios arqueol �ogicos son una herramienta de suma
importancia cuando se estudian tribus de cazadores-recolectores ya que nos dan evidencia
de su forma de vida, alimentaci �on y movilidad, entre otros.

Los proyectiles encontrados pueden asociarse con la cantidad de poblaci �on existente
en una zona dada, es decir, se puede suponer que a mayor densidad de puntas de proyectil,
mayor la poblaci �on ind��gena del lugar (Shott, 2002).

En Am�erica existe una base de datos de libre acceso (PIDBA, 2000) que agrupa a
un total de 13,000 puntas de 
echa pertenecientes a cazadores-recolectores distribuidas
de acuerdo al lugar, caracter��sticas f��sicas y dataci �on de las mismas. Por el momento se
encuentra a disposici �on s �olo el mapa de distribuci �on perteneciente a Norteam�erica que
puede verse en la Figura 5.3

Figura 5.3: Puntas de proyectil datadas entre 13000 y 12000 rcybp.
Fuente PIDBA −− (http://pidba.utk.edu/maps.htm)

Puede observarse que las zonas con mayor concentraci �on de puntas de 
echas son el
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este y el medio-este del actual Estados Unidos; tambi �en existen zonas aisladas de alta
concentraci �on de puntas de 
echas como la costa oeste y la zona perteneciente al corre-
dor libre de hielos para los 13000 y 12000 rcybp. Estas concentraciones de puntas de
proyectil pueden extrapolarse a densidad de poblaci �on debido a las caracter��sticas de la
alimentaci �on de las tribus cazadoras-recolectoras.

La presencia de altas densidades de puntas de proyectil en la costa pac���ca, as�� como en
el corredor libre de hielos pone nuevamente en discusi �on el modo en el cual los hom��nidos
americanos ingresaron al continente; cualquier zona que act �ue como impulsora de una
posible invasi �on al continente debe presentar vestigios de la presencia de hom��nidos.

Existen trabajos que utilizan diferentes principios con el objetivo de defender alguna
de las dos posturas. Recientemente Buchanan y Collard (2007) utilizaron m�etodos es-
tad��sticos y la clad��stica para agrupar las puntas de proyectil analizadas seg �un sus carac-
ter��sticas evolutivas (suponiendo a las m�as simples como antecesoras de las m�as comple-
jas). La clad��stica consiste en armar �arboles de familias utilizando las caracter��sticas en
com �un de cierto objeto (cladogramas). Se toman todas la muestras y se de�nen N rasgos
que pueden encontrarse presentes o no en cada uno de los objetos; a partir de esto se
desarrollan esquemas suponiendo como ra��z al objeto que posea m�as rasgos en com �un
con el resto de las muestras.

En su trabajo Buchanan y Collard (2007) analizaron 216 puntas de proyectil distribuidas
en toda Norteam�erica, tomando 11 rasgos f��sicos caracter��sticos de las mismas y realizan-
do los cladogramas correspondientes. Estos cladogramas fueron luego comparados con los
obtenidos agrupando las puntas de proyectil seg �un otros criterios espaciales.

Este trabajo cuenta con dos resultados muy importantes. El primero de ellos es que
los cladogramas espaciales que mejor correlaci �on poseen con los obtenidos de acuerdo con
las caracter��sticas f��sicas, son los que derivan de suponer que la dispersi �on de la especie
humana se realiz �o por el corredor libre de hielos o por la costa pac���ca, obteni �endose que
es casi igualmente probable que la invasi �on del continente se haya realizado por alguna
de estas v��as. El segundo resultado obtenido es que se dan malas correlaciones entre
los cladogramas de variables f��sicas y los espaciales que derivan del agrupamiento por
cercan��a, tipo de caza o una invasi �on al continente por la v��a Atl �antica o por el istmo de
Panam�a, pudiendo reforzar el argumento de que las puntas de proyectil evolucionaron de
acuerdo con la dispersi �on humana.

En la Figura 5.4 se ven representados los dos cladogramas que obtienen mejor corre-
laci �on representados sobre el mapa de sitios arqueol �ogicos para Norteam�erica.
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Figura 5.4: Cladogramas correspondientes a Ingreso por la costa
pac���ca (verde), ingreso por el corredor libre de hielos (rojo). Los
n �umeros corresponden a las referencias del la Figura 5.1. La �areas
punteadas describen la cobertura de hielo para los 12,000 rcbp; la
l��nea segmentada muestra la costa para ese mismo per��odo. Mapa

base Fiedel [2000]
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5.3.3. Diferenciaci �on craneofacial en Am�erica

La multiplicidad de las poblaciones americanas obedece principalmente a dos causas,
la primera de ellas, a lo heterog �eneo de las fuentes de origen; y la otra, en las diferencia-
ciones producidas en el continente por mecanismos estoc �asticos y adaptativos.

La evidencia antropol �ogica de�ne principalmente a dos poblaciones americanas de
acuerdo con sus caracter��sticas craneofaciales (Pucciarelli et al., 2003). La primera llama-
da paleoamericana, con caracter��sticas craneales parecidas a cazadores-recolectores aus-
tralianos y del Africa subsahariana, y la segunda llamada amerindia con cr �aneo semejante
a poblaciones mongolizadas.

Seg �un Pucciarelli (2004) \Paleoamericanos y amerindios se adaptaron en forma difer-
ente a las bajas temperaturas por sus condiciones internas y porque el ambiente pleis-
toc �enico �nal no era el mismo que el del holoceno medio. Existen, por lo menos, cuatro
posibilidades de interpretaci �on de este proceso. La primera es que ambos componentes
migratorios ingresaron al continente por el mismo paso (Beringia) pero desde diferen-
tes regiones: la migraci �on paleoamericana provendr��a de regiones asi �aticas donde no se
hab��a producido el fen �omeno de mongolizaci �on, de manera que pasaron como asi �aticos no
mongoloides, mientras que los amerindios lo hicieron posteriormente y desde zonas mon-
golizadas. La segunda es que los paleoamericanos habr��an hecho una migraci �on por v��a no
transber��ngea, lo que les permiti �o conservar una estructura ancestral que dista mucho de
parecerse a la de los amerindios. La tercera es una combinaci �on de las dos primeras y la
cuarta es que la mongolizaci �on amerindia result �o de una convergencia evolutiva realizada
en Am�erica y que, por ser tard��a, no afect �o a los paleoamericanos. Aunque ninguna de
estas hip �otesis tiene mayor sustento que la otra, dado lo dif��cil que resulta reunir prue-
bas a este nivel de an �alisis, deber��an considerarse con atenci �on las posibilidades tercera y
cuarta.

Partiendo de un modelo migracional circumpac���co americano norte-sur para grupos
paleoamericanos, podemos deducir una dicotom��a territorial con los verdaderos amerindios,
siendo �estos de entrada m�as moderna y terrestre, por el estrecho de Bering. Los pale-
oamericanos -excepto en sitios tales como Taima Taima, Lagoa Santa y Piedra Museo- se
distribuyeron a lo largo de la franja costera oeste, mientras que los amerindios lo hicieron
por las planicies y tierras situadas al este, de modo que el cord �on cordillerano actu �o como
una divisoria, en la que los procesos evolutivos costeros fueron diferentes de los andi-
nos. Este efecto diferencial temprano, se complic �o cuando a consecuencia de la expansi �on
amerindia se produjeron ocasionales procesos de 
ujo gen �etico entre este y oeste, origi-
nando as�� lo que se est �a viendo en los cr �aneos de las poblaciones ind��genas actuales -o
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recientemente extinguidas- a ambos lados del cord �on cordillerano. La combinaci �on en-
tre mestizaje, selecci �on y deriva, puede haber sido el factor que a �un en la actualidad,
diferencie biol �ogicamente a las poblaciones del este y del oeste, �estas �ultimas con mayor
in
uencia del paleoamericano.

Esto, en Sudam�erica nos estar��a indicando dos corrientes migratorias una a lo largo de
la cordillera de los Andes y otra a trav �es de Amazonia, con un posible punto de contacto
en la regi �on del actual chaco paraguayo.

5.4. Los Mapas Paleoambientales

La informaci �on ambiental es una de las variables que m�as importan en la dispersi �on
de especies, ya que brinda el sustento necesario para que �esta se desarrolle. En el caso
de la dispersi �on humana en las Am�ericas, los colonizadores pertenec��an a tribus n �omades
de cazadores-recolectores para los cuales la capacidad de sustento depend��a directamente
del medio que los rodeaba. Se hace necesario entonces considerar la variabilidad paleo-
ambiental del continente tanto en forma espacial como temporal.

Debido a la evidencia antropol �ogica, los mapas utilizados fueron las reconstrucciones
del Pleistoceno Final-Holoceno Temprano, que se obtienen de una recopilaci �on realizada
por Adams (1998) para este per��odo. Las proyecciones de los climas se realizan observando
en distintos estratos del suelo cantidad y tipos de semillas, registros �oseos de distintos
animales, datos arqueol �ogicos, geol �ogicos, etc..

Como se dijo antes, la ubicaci �on temporal de eventos en el cuaternario se expresan
en a ~nos radiocarb �onicos antes del presente (rcybp). Sin embargo, se puede demostrar
que en este tipo de dataci �on un a ~no radiocarb �onico no coincide con un a ~no calendario;
la calibraci �on de los fechados de carbono 14 depende de factores paleoambientales y del
ritmo de degradaci �on de este is �otopo, que es en general distinto en cada organismo (p.e. el
ritmo es m�as lento en moluscos marinos que en mam��feros terrestres). Se han desarrollado
distintos m�etodos para realizar esta transformaci �on no lineal (Stuiver et al., 1998b,a). Una
Tabla de conversi �on aproximada puede observarse en la Tabla 5.3

En el resto del trabajo, se utilizar �a la unidad de a ~nos radiocarb �onicos antes del pre-
sente para de�nir los eventos, separando al per��odo de colonizaci �on en distintos sub-
per��odos paleoclim �aticos.
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A~nos radiocarb �onicos A ~nos calendario
antes del presente antes del presente

18500 22000
16800 20000
15000 18000
13300 16000
12000 14000
10200 12000
9000 10000

Tabla 5.3: Conversi �on de a ~nos radiocarb �onicos en a ~nos calendario

5.4.1. La �epoca glacial 18000-15000 rcybp

El mapa paleoambiental de Las Am�ericas correspondiente a la �epoca glacial se puede
observar en la Figura 5.5. En este per��odo el mundo se encontraba bajo el efecto de la �ulti-
ma gran glaciaci �on y Am�erica pose��a grandes masas de hielo (sobre todo en Norteam�erica).

En Norteam�erica, el bajo nivel del mar dejaba expuesto un puente de tierra entre
Alaska y el este de Siberia. Esta zona conocida como Beringia se caracterizaba por ser una
tundra h �umeda de super�cie rocosa, mientras que en el interior de Alaska la condiciones
clim �aticas eran fr��as y secas, propias de un desierto polar. En este per��odo gran parte de
Norteam�erica se encontraba bajo una capa de hielo que llegaba hasta por debajo del actual
l��mite entre Canad �a y Estados Unidos.

En la costa oeste existen indicios (Elias et al., 1996; Colinvaux et al., 1996), que supo-
nen que la zona glaciar �nalizaba antes de llegar a la costa y es quiz �as por este corredor
costero, en conjunto con el puente de Beringia, por el cual el hom��nido realiz �o los primeros
avances en la colonizaci �on de las Am�ericas.

En el noroeste del actual Estados Unidos el clima dominante parece haber sido el de
tundra seca, con algunas �areas de bosques de con��feras en la zona central de las Rocallosas.
Hacia el oeste de las mismas se encuentra una zona donde predominaba un semidesierto
templado. En California las condiciones clim �aticas eran propias de un mosaico de plantas
arbustivas mezcladas con zonas des �erticas.

En el �area central de Norteam�erica la presencia de gran cantidad de paleopolen sugiere
la existencia de praderas y bosques, as�� tambi �en en la costa oeste.

En el actual M�exico, las condiciones clim �aticas mostraban la existencia de praderas
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Figura 5.5: Reconstrucci �on paleoambiental de las Am�ericas en
18000 rcybp sobre la base de Adams (1998)

matizadas con bosques templados.

Las condiciones en Am�erica Central parecen haber sido m�as secas y fr��as que en la
actualidad (Markgraf, 1993), con un clima predominante de sabana; sin embargo, en la
actual Panam�a se encuentran indicios de la existencia de selva tropical.

En Sudam�erica, el panorama general estaba dominado por ambientes m�as secos y
con temperaturas menores a las actuales (Markgraf, 1993; Clapperton, 1993). La zona
amaz �onica se encontraba dominada por un clima tipo sabana con dos zonas de selva tro-
pical (Oliveira et al., 1995). En la actual Venezuela las condiciones parecen haber sido
des �erticas y semides �erticas as�� como en el Chaco paraguayo y zonas del oeste de Brasil.

Al sur, la cordillera se encontraba cubierta por glaciares y todo el actual territorio
argentino pose��a condiciones de desiertos y semidesiertos templados.
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5.4.2. Los comienzos de la deglaciaci �on 15000-12000 rcybp

El comienzo de la deglaciaci �on es aproximadamente a los 15000 rcybp; la reconstruc-
ci �on paleoclim �atica para este per��odo puede verse en la Figura 5.6

Figura 5.6: Reconstrucci �on paleoambiental de las Am�ericas en
15000 rcybp sobre la base de Adams (1998)

En Norteam�erica comienzan a aparecer indicadores de un clima mas c �alido y h �umedo.
En Alaska el paisaje cambia a dominante de arbustivas y desaparece el puente de hielos
en Beringia (Elias et al., 1996).

Respecto de la situaci �on en la �epoca glacial, se observa un retroceso importante en la
masa de hielo sobre Norteam�erica, hecho que se ve re
ejado en el comienzo de la forma-
ci �on del corredor libre de hielos. La mayor parte de la super�cie del actual Estados Unidos
estaba cubierta por bosques templados y boreales excepto en la zona central donde el cli-
ma es m�as seco y propio de una estepa. En el actual M�exico se observaba una reducci �on
de la vegetaci �on llevando a la regi �on a un clima des �ertico. La zona de Yucat �an conservaba
el clima c �alido de sabana al igual que el bosque tropical en la zona de la actual Panam�a.

En Sudam�erica las condiciones, igual que en Norteam�erica, parecen haber sido de
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mayor humedad y temperatura, las zonas selv �aticas se extend��an por sobre la sabana,
aunque se manten��an los desiertos y semidesiertos en las zonas de la actual Venezuela, el
Chaco paraguayo y parte la costa de Brasil. En el sur de la regi �on los glaciares producen
un retroceso quedando con�nados exclusivamente en la zona cordillerana.

5.4.3. El �n de la deglaciaci �on: 12000-10000 rcybp

La reconstrucci �on paleoambiental hacia �nales de la glaciaci �on (11000 rcybp) puede
observarse en la Figura 5.7.

Figura 5.7: Reconstrucci �on paleoambiental de las Am�ericas en
11000 rcybp sobre la base de Adams (1998)

En este per��odo las condiciones clim �aticas en Norteam�erica se vieron afectadas por el
evento clim �atico de Younger-Dryas. Este evento de enfriamiento global pudo haber tenido
origen en la deglaciaci �on misma ya que al ingresar a los oc �eanos una gran masa de agua
proveniente de los glaciares, las diferencias de salinidades pudieron hacer que la corriente
c �alida del Golfo se debilitara produciendo un enfriamiento sobre todo del hemisferio Norte
(Tarasov y Peltier, 2005).
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Las proyecciones muestran climas m�as fr��os y secos en el centro y este del subconti-
nente (Benson et al., 1997) respecto de �epocas anteriores. En la costa Este exist��an cam-
bios en la composici �on de los bosques tornando la vegetaci �on de bosques templados hacia
bosques boreales, en la regi �on central el clima se tornaba m�as seco siendo comparable con
la aridez actual.

El retroceso de los hielos dejaba �nalmente expuesto un corredor entre Alaska y el
resto de Norteam�erica de aproximadamente 500 km de ancho. En la costa oeste las condi-
ciones eran m�as h �umedas con abundancia de bosques abiertos y praderas con arbustivas.

En la zona del centro sur de Norte Am�erica las condiciones se tornaban m�as secas
observ �andose un avance de la zona des �ertica hacia el norte. En Yucat �an y hacia el sur las
condiciones de sabana y selva estacional persisten casi sin modi�caciones.

A diferencia de Norteam�erica, la temperatura en la zona tropical de Sudam�erica, mostra-
ban un leve ascenso al igual que las condiciones de humedad (Maslin y Burns, 2000). Esto
se vio mayormente re
ejado en bruscos cambios de tres zonas hasta aqu�� des �erticas; en
la zona de la actual Venezuela las condiciones mostraban un radical cambio hacia clima
tipo sabana, en la zona del Chaco paraguayo se despliega una sabana en el norte y pradera
m�as hacia el sur y �nalmente en el extremo oeste de Brasil el desierto se ocupa por una
pradera.

Hacia el cono sur el efecto de Younger-Dryas hace que las condiciones clim �aticas hayan
sido m�as fr��as y secas, con dominio de climas semides �erticos y de tipo tundra en el extremo
patag �onico; sin embargo, en la costa del Pac���co Sur existen indicios de un clima m�as
h �umedo con la proliferaci �on de bosques templados.

5.4.4. Holoceno temprano: 9000-6000 rcybp

En la Figura 5.8 se observa la reconstrucci �on paleoambiental para el Holoceno.

Alrededor de los 9000 rcybp, los bosques parecen haber retornado a las �areas de
Norteam�erica que antes se encontraban cubiertas por hielo durante el per��odo glacial.

En la zona de Alaska, la tundra sigue siendo el tipo de vegetaci �on predominante, pero
comienzan a aparecer peque ~nas zonas de arbustivas propias de zonas secas. En Canad �a,
lugares anteriormente ocupados por glaciares se convirtieron en estepas secas alternadas
por bosques mixtos, con algunas peque ~nas zonas de bosques de con��feras.

En el este del actual Estados Unidos, los bosques templados alcanzan su m�axima ex-
tensi �on (Overpeck et al., 1992; Jackson et al., 1997), mientras que en el medioeste, la ve-
getaci �on de tipo pradera cubr��a extensiones un poco mayores a las actuales, extendi �endose
m�as al norte y al este (80 km y 50 km respectivamente seg �un Beaudoin et al. (1997)).
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Figura 5.8: Reconstrucci �on paleoambiental de las Am�ericas en 9000
rcybp sobre la base de Adams (1998)

En la zona de las monta ~nas Rocosas y norte del actual M�exico predominaban la zonas
des �erticas con altas temperaturas y gran salinidad.

En Centroam�erica las condiciones siguen siendo similares con predominancia de ve-
getaci �on selv �atica; en las zonas monta ~nosas los bosques alcanzaban los l��mites de altitud
actuales (3000-3300 m). En las zonas bajas de Panam�a y Guatemala hay indicios para esta
�epoca de zonas sin cobertura (pastizales) (Islebe y Hooghiemstra, 1997)

En Sudam�erica en el norte de Venezuela, la selva tropical alcanzaba su m�axima cober-
tura (Leyden, 1985) al igual que en la zona amaz �onica.

Anomal��as como indicios de polen de pastizales (sugiriendo zonas abiertas) y peque ~nas
part��culas de caracoles en los sedimentos de �areas cercanas a la desembocadura del r��o
Amazonas sugieren que esta zona se encontraba poblada por hom��nidos para esta �epoca
(Behling, 1996).

En la zona subtropical de Brasil y Argentina, existen signos que suponen a la regi �on
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un poco m�as �arida y fresca que en el presente (Lendru, 1992).
En Argentina, el clima permanec��a relativamente fr��o y �arido durante el Holoceno

(Iriondo y Garcia, 1993), con condiciones des �erticas en la regi �on chaque ~na.
En el extremo sur, los bosques templados dominaban la regi �on cercana a los Andes

cubriendo todas las zonas del oeste y parte de las laderas del este (Markgraf, 1993).

5.4.5. Los corredores ambientales

En funci �on de las descripciones paleoclim �aticas podemos ver que para el caso de
Norteam�erica existen tres corredores ambientales en direcci �on norte-sur muy bien de�nidos:
el primero de ellos por la costa del Pac���co, el segundo en la ladera este de las Rocallosas
y el tercero por el centro. A partir de all��, los corredores ambientales toman direcci �on
este-oeste de la zona costera y dos por los lados a lo largo de las cordilleras (Monta ~nas
Rocallosas, en Am�erica del Norte y Andes en Am�erica del Sur). Por otro lado, en la zona
oeste del continente, las planicies (praderas en Am�erica del Norte y Amazonia en Am�erica
del Sur) hacen que dichos corredores se ubiquen m�as separados y en la direcci �on Oeste-
Este (para mayores detalles ver Lanata y Garc��a (2005)). En el caso que estos corredores
hubiesen in
uido en la dispersion de los cazadores-recolectores, los corredores del Pac���co
debieron haber producido una dispersi �on m�as r �apida en la direcci �on sur que los movimien-
tos por las zonas de planicie.

Todos estos indicios de�nen en cierto modo c �omo fue que se realiz �o la dispersi �on hu-
mana en el continente, as�� tambi �en las velocidades y posibles rutas migratorias y permi-
tir �an aceptar o descartar los posibles escenarios obtenidos de las simulaciones num�ericas.
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Cap��tulo 6

Aplicaci �on de los modelos para el
poblamiento de las Am�ericas

\Un viaje de cientos de miles de pasos debe comenzar con un �unico primer
paso".

Lao Tzu

De acuerdo con el cap��tulo previo, las tribus cazadoras-recolectoras que realizaron la
invasi �on del Continente Americano poseen las siguientes caracter��sticas:

Su car �acter de n �omade las hace en constante movimiento en busca de sustento.

Crecimiento limitado en cierto h �abitat.

Ausencia de predadores.

Por lo tanto, se pueden aplicar los modelos desarrollados al poblamiento inicial hom��nido
en el Continente Americano, estudiando similitudes, diferencias y la aplicabilidad de cada
una de las soluciones, acotando las variables a �n de obtener el modo de dispersi �on que
se ajuste mejor con los hechos antropol �ogicos.

6.1. Variables del modelo

La variables necesarias para poder utilizar el modelo de dispersi �on en el caso del
hom��nido en las Am�ericas son: a) el lugar y tiempo del inicio de la invasi �on, b) las ca-
pacidades de sustento y los par �ametros de difusi �on de cada uno de los ambientes por los

87
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cuales se realiza el avance y c) las caracter��sticas intr��nsecas de la poblaci �on tales como
tasa de crecimiento.

En el caso de la soluci �on estoc �astica, a estas variables se le agregar �an la vida media
del individuo, porcentaje de hembras con posibilidad de reproducci �on y la etapa de la vida
en la cual una hembra puede reproducirse.

En esta secci �on se discutir �an las variables m�as generales, dejando la discusi �on de las
variables que se agregan en la soluci �on estoc �astica para m�as adelante.

6.1.1. Variables antropol �ogicas

Las variables antropol �ogicas fueron discutidas en el Cap��tulo anterior (Cap��tulo 5), a
continuaci �on se resumir �an algunos punto claves para de�nir las variables antropol �ogicas
de entrada para realizar las simulaciones.

Las que se pueden de�nir con los datos antropol �ogicos son las siguientes:

La fecha inicial del poblamiento.

La cantidad de habitantes que realizaron la invasi �on.

El modo en que el hom��nido ingresa a Norteam�erica.

La fecha inicial del poblamiento de Las Am�ericas contin �ua siendo en la actualidad
un tema de discusi �on entre la comunidad antropol �ogica, aunque existe un gran grupo de
antrop �ologos que suponen que la invasi �on al continente tuvo que haberse iniciado en el
a ~no 18000 rcybp. Este hecho se ve respaldado por las proyecciones clim �aticas para esta
�epoca.

El a ~no 18000 rcybp coincide con el m �aximo glacial y por ende con la aparici �on de
un puente terrestre entre Asia y Am�erica, por el cual una dada poblaci �on de hom��nidos
pudo haber cruzado. En todas las simulaciones se utilizar �a esta fecha como el inicio del
poblamiento, colocando un grupo de colonizadores en la zona de Beringia.

Debido a la baja capacidad de sustento del ambiente en la zona de Beringia (desierto
polar), la poblaci �on inicial no pudo ser mayor a unos 500 habitantes (Hey, 2005; Kitchen et
al., 2008). Como punto de partida para las simulaciones se utilizar �an 100 individuos colo-
cados en el extremo del estrecho de Bering. Num�ericamente, colocar una mayor cantidad
de individuos s �olo implica ocupar m�as celdas y por ende, resulta en adelantar el proce-
so de ocupaci �on entre 1 (150 individuos) y 50 (1000 individuos) a ~nos, cifras que resultan
despreciables cuando se analiza el resultado �nal.
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En cuanto al modo de ingreso a la zona continental de Norteam�erica, se ensayar �an
escenarios que implican esperar la formaci �on del corredor libre de hielos para acceder al
continente y otros que tendr �an en cuenta la existencia de corredores ambientales permi-
tiendo el ingreso a la zona continental por la costa Oeste de Norteam�erica.

6.1.2. Variables ambientales

La dispersi �on humana depende de las caracter��sticas del ambiente. Para obtener el
medio por el cual se realizan las simulaciones num�ericas se realizaron digitalizaciones de
los mapas paleoclim �aticos de Am�erica, utilizando la distribuci �on ambiental de�nida por
Adams (1998) (ver Cap��tulo 5.4). Cada una de las celdas del mapa digitalizado representa
una regi �on de 125,5 km2, es decir un cuadrado de 11,20 km de lado. Esto resulta en separar
el territorio del continente americano en 268234 celdas, con posibilidad de habitar cada
una de ellas.

Siguiendo estas reconstrucciones paleoclim �aticas, se observan veintid �os diferentes
h �abitats. Seg �un los trabajos de Kelly y Todd (1988) y Binford (2001) la densidad de la
poblaci �on de los pueblos nativos americanos variaban en funci �on del ambiente.

Para asignar las capacidades de sustento y el par �ametro de difusi �on en cada uno de
ellos se tomaron datos de densidades poblacionales de tribus cazadoras-recolectoras de la
actualidad que se encuentran distribuidas a lo largo del mundo, estableciendo una ana-
log��a con las tribus que realizaron la invasi �on al continente. Tambi �en se realiz �o un rele-
vamiento en sitios arqueol �ogicos. A partir de estos resultados, se pueden de�nir ciertos
par �ametros que determinan las variables de capacidad ambiental y movilidad para deter-
minado ambiente.

Por ejemplo en la selva amaz �onica existen tribus de cazadores-recolectores, al igual
que en las selvas africanas, que en la actualidad su poblaci �on no supera los 30 habitantes
cada 125,5 km2. Otro ejemplo, en el caso del medioambiente tundra, son las tribus cazado-
ras recolectoras en el norte canadiense que, en la actualidad, no exceden los 2 habitantes
en 125,5 km2.

Utilizando este proceso se asign �o, por ejemplo, una densidad de 2 habitantes por cada
125,5 km2 con una baja tasa de movilidad en el desierto templado, una poblaci �on de 14
habitantes por 100 km2 con una alta tasa de movilidad en las praderas y una capacidad
de sustento de 24 habitantes en 125,5 km2 y una tasa de movilidad media para la selva.
El ranking completo para los veintid �os habitats se muestra en la Tabla 6.1 (Kelly y Todd,
1988).

El coe�ciente de difusi �on m�aximo D = 500 km2

año corresponde con el m �aximo de movi-
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Capacidad de Par �ametro de
Ambiente sustento K difusi �on D

( hab.
125,5km2 ) (km2

año )

Hielo 0 0
Desierto Helado 1 30
Tundra 6 100
Bosque Boreal 9 300
Taiga 9 150
Bosque Abierto 11 250
Semidesierto Templado 3 150
Desierto Templado 2 100
Estepa Seca 11 250
Baja Monta ~na 8 200
Alta Monta ~na 5 250
Puna 7 150
Bosque Templado 13 400
Arbustos 12 350
Bosque Mixto 13 450
Praderas 14 500
Sabana 21 500
Selva 24 350
SSM* 23 450
Selva estacional 22 350
Semidesierto c �alido 2 80
Desierto c �alido 1 30

*SSM: Selva - Sabana Mixta

Tabla 6.1: Coe�cientes K y D para cada h �abitat
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lidad estimado para tribus cazadoras recolectoras (Binford, 2001), si se recuerda que para
la convergencia de la soluci �on desarrollada (ver cap��tulo 2.1.2) era necesario que:

D∆t

h2
<

1
2

(6.1)

De acuerdo con estos par �ametros, el paso entre iteraciones debe ser ∆t < 1
8 a ~no; para

todas las simulaciones se adoptar �a ∆t = 1
10 a ~no.

Asimismo, se incluy �o la existencia de corredores ambientales distribuidos en forma
natural en las interfaces de los ambientes; en estos corredores la capacidad de sustento fue
incrementada en 4 habitantes cada 100 km2 y el coe�ciente de difusi �on se increment �o 200
km2

año .

En este contexto, luego de de�nir estos par �ametros, el modelo pasa a depender de
una �unica variable: la tasa de crecimiento poblacional α.

Al igual que en los cap��tulos anteriores, para todas la simulaciones se utiliz �o un proce-
sador de 3,2 GHz, siendo el tiempo promedio de una simulaci �on de 14 horas.

Los resultados de las simulaciones fueron luego procesados con el objetivo de obtener
los mapas de evoluci �on de la poblaci �on a lo largo del continente.

Es conveniente aclarar que los mapas de evoluci �on de la poblaci �on representan densi-
dades poblacionales para el caso de las soluciones deterministas e individuos para el caso
estoc �astico.

6.2. Soluci �on is �otropa determinista

Las simulaciones obtenidas para la soluci �on is �otropa determinista permitir �a comparar
el modelo desarrollado con trabajos previos de Steele et al. (1998) y mostrar �a la necesidad
de un desarrollo anis �otropo para el poblamiento de Las Am�ericas.

La soluci �on is �otropa determinista se aplic �o utilizando al par �ametro de difusi �on D =
cte. = 500 km2

año (valor m �aximo de�nido en la Tabla 6.1), usando las capacidades de sustento
de acuerdo al ambiente y de�niendo una tasa de crecimiento poblacional α = 0,03 1

año

basada en el trabajo de Steele et al. (1998), suponiendo un cruce por Beringia a los 18000
rcybp y una entrada al continente por el corredor libre de hielos.

La secuencia obtenida de la simulaci �on puede observarse en la Figura 6.1. Debido a
que el sistema es is �otropo, es necesario esperar a que se forme el corredor libre de hielos
continental para poder acceder al resto de Am�erica, con lo cual los hom��nidos permanecen
en la zona de la actual Alaska hasta los 13000 rcybp. Luego, la invasi �on se produce en
forma homog �enea, ocupando el resto del continente en 3000 a ~nos.
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Figura 6.1: Modelo is �otropo, soluci �on determinista con α = 0,03
1

año

Los resultados reproducen los obtenidos por Steele et al. (1998) en su trabajo para la
evoluci �on de hom��nidos en el continente Norteamericano. Sin embargo, los sitios de Fort
Rock Cave en Norteam�erica, Madden Lake en Centroam�erica y El Jobo, Taima-Taima y
Monte Verde en Sudam�erica poseen fechados anteriores a la apertura del corredor libre
de hielos continental, siendo imposibles de cumplir para este modelo.
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Otro hecho importante es que esta soluci �on posee un frente de avance homog �eneo
y, como se discuti �o en el cap��tulo previo (5.3.3), esta soluci �on ser��a incompatible con la
existencia de dos corrientes migratorias en Sudam�erica.

Por estos dos motivos, es necesario realizar simulaciones en las cuales se tenga en
cuenta las diferentes velocidades de migraci �on en funci �on del ambiente, suponiendo o no
la existencia de los corredores ambientales, para permitir acelerar la difusi �on del hom��nido
a lo largo del Continente.

6.3. Soluci �on anis �otropa determinista

En las simulaciones que utilizan la soluci �on anis �otropa determinista se investig �o la
posibilidad de ingreso por el corredor libre de hielos y la entrada por la costa pac���ca,
tratando de encontrar la tasa de crecimiento asociada a cada una de las invasiones para
cumplir con la evidencia antropol �ogica existente.

Por este motivo, para esta soluci �on se utilizaron dos tipos de mapas. El primero sin
corredores ambientales, lo que implica que los hielos llegan hasta el Pac���co y como los
invasores no poseen la habilidad de utilizar esa ruta, invaden el continente despu �es de la
apertura del corredor libre de hielos. El segundo set de mapas con corredores ambientales,
haciendo posible una invasi �on por la costa, ya sea utilizando alg �un medio de locomoci �on
o a pie, por lo que resulta posible la invasi �on al continente en un per��odo anterior a la
apertura del corredor libre de hielos continentales.

Seg �un lo desarrollado en el Cap��tulo 3, la soluci �on anis �otropa permiti �o, a diferencia
de la is �otropa, realizar una dispersi �on de la poblaci �on que dependa de los ambientes en
donde se encuentra la poblaci �on y hacia d �onde realiza la migraci �on, pudiendo agilizar o
demorar el avance de la poblaci �on.

La primer simulaci �on se realiz �o utilizando mapas sin corredores ambientales, utilizan-
do los valores de los coe�cientes D y K de�nidos en la Tabla 6.1, con una tasa de creci-
miento poblacional de α = 0,03 1

año . Los resultados obtenidos se muestran en la Figura
6.2.

Al igual que en el caso is �otropo, los mapas poblacionales obtenidos muestran que al
tener que esperar la apertura del corredor libre de hielos, no se cumple con los fechados
de los sitios arqueol �ogicos m�as tempranos de Norte Am�erica. En Sudam�erica la poblaci �on
muestra indicios de una separaci �on en dos frentes de avance, uno por Amazonia y otro por
los Andes, para luego unirse en la zona del chaco paraguayo, cumpliendo con la evidencia
craneofacial. Sin embargo, la poblaci �on tampoco llega a Patagonia para la fecha en la cual



94 Poblamiento de las Am�ericas

Figura 6.2: Modelo anis �otropo, soluci �on determinista con α = 0.03
1

año sin corredores ambientales

existen sitios arqueol �ogicos probados (p.e. Cueva del medio en Chile o Piedra Museo y
Cerro La China en Argentina).

De realizar un avance con una tasa de crecimiento diferente, no se conseguir��a llegar
a los fechados para los sitios de Norteam�erica y Patagonia, debido a que, al necesitar la
apertura del corredor libre de hielos para invadir la zona continental de Norteam�erica,



6.3 Soluci �on anis �otropa determinista 95

la invasi �on posee un atraso que no se puede recuperar cambiando tasa de crecimiento
poblacional. En caso de utilizar un par �ametro α < 0,03 1

año la velocidad de avance ser �a por
lo tanto menor (ver 2.2.1) y seguir �a sin cumplir los fechados. Si en cambio se utiliza un
par �ametro α > 0,03 1

año la velocidad del frente se incrementa, pero debido a que es nece-
sario esperar la apertura del corredor libre de hielos para ingresar al continente (12500
rcybp) y que los ambientes en Norteam�erica son en general desfavorables (lenti�can el
proceso), los fechados tanto en Norteam�erica como de Sudam�erica no son satisfechos.

Debido a que esta soluci �on no cumple con los fechados de sitios arqueol �ogicos proba-
dos y no resulta evidente la separaci �on en dos frentes, se decidi �o realizar simulaciones que
permitan el movimiento por la costa. Esto hace que la invasi �on de Am�erica no necesite
esperar a la apertura del corredor libre de hielos continental.

Se realizaron dos simulaciones con el objetivo de estudiar distintos escenarios de in-
vasi �on, el primero de ellos con una tasa de crecimiento lenta utilizando α = 0,01 1

año y el
segundo con una tasa de crecimiento de moderada a alta, suponiendo α = 0,03 1

año . En am-
bos casos, se agreg �o la existencia de corredores ambientales. Para esto se supuso que los
l��mites entre paleoambientes, as�� como tambi �en las zonas costeras, pose��an una capacidad
de sustento y un coe�ciente de difusi �on superior. Esto permite realizar una invasi �on del
continente por la costa Oeste de Norteam�erica, acelerando el proceso.

Los mapas obtenidos de poblaci �on en funci �on del tiempo pueden observarse en las
Figuras 6.3 y 6.4 respectivamente.

En ambos casos la invasi �on a Norteam�erica se produce antes de la apertura del corre-
dor libre de hielos, utilizando la zona costera del oeste. Este hecho permite una invasi �on
temprana del continente cumpliendo con los fechados de sitios arqueol �ogicos tempranos
de Norteam�erica.

La simulaci �on realizada para una tasa de crecimiento de α = 0,01 1
año muestra una

invasi �on de Norteam�erica en 14100 rcybp aproximadamente, cumpliendo con todos los
fechados de esta zona. Sin embargo, debido a una baja tasa de crecimiento, la velocidad
de avance es lenta y poblaci �on llega a Sudam�erica en 11500 rcybp, no cumpliendo con la
mayor��a de los fechados de sitios arqueol �ogicos.

En el caso de α = 0,03 1
año los cazadores-recolectores sobrepasan la masa de hielo

continental hacia los 16100 rcybp. En el mapa obtenido para 15700 rcybp se observa una
separaci �on del frente de avance, uno por las Rocallosas y otro por la zona de praderas;
esta distribuci �on coincide con la distribuci �on obtenida en el cladograma representado en
la Figura 5.4 reconstruido del trabajo de Buchanan y Collard (2007), correspondiente a
una entrada por la costa Pac���ca.
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Figura 6.3: Modelo anis �otropo, soluci �on determinista con α = 0,01
1

año con la presencia de corredores ambientales

Esos frentes se unen luego en Centroam�erica y se separan en Sudam�erica. Esto ser��a
coincidente con la evidencia craneofacial que separa a los cazadores recolectores antiguos
seg �un rasgos faciales en dos corrientes, una a lo largo de las cadenas monta ~nosas y otro
por las planicies. Asimismo, con esta tasa de crecimiento, los sitios arqueol �ogicos poseen
poblaci �on en fechados que se corresponden con la evidencia antropol �ogica.
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Figura 6.4: Modelo anis �otropo soluci �on determinista con α = 0,03
1

año con la presencia de corredores ambientales

Estos resultados permiten suponer que este modelo demogr �a�co con una tasa de creci-
miento mayor o igual al 3 % anual (α≥ 0,03 1

año ) permite simular el poblamiento americano,
cumpliendo con toda las evidencias anteriormente mencionadas.

Sin embargo, este modelo supone una poblaci �on siempre creciente cuando la poblaci �on
en cada ambiente es menor a la capacidad de sustento del mismo; esta suposici �on puede



98 Poblamiento de las Am�ericas

no ser del todo cierta. Si la poblaci �on posee una tasa de crecimiento muy baja o la misma
se reduce por debajo de lo que generalmente se denomina poblaci �on m��nima viable, es
posible que la poblaci �on se extinga sin la posibilidad de realizar una invasi �on exitosa del
nuevo territorio.

Para esto es necesario utilizar la soluci �on anis �otropa estoc �astica.

6.4. Soluci �on estoc �astica

Como se explic �o en el Cap��tulo 4, la soluci �on anis �otropa estoc �astica permite discretizar
a cada uno de los individuos de la poblaci �on, asign �andole par �ametros que determinan
su vida media y probabilidad de reproducirse. Esto hace que la poblaci �on adquiera la
posibilidad de extinguirse en el caso que la poblaci �on posea una baja tasa de crecimiento
o vea reducida su cantidad de habitantes.

Al igual que en las simulaciones anteriores se utilizaran los mapas paleoambientales
con corredores desarrollados por Adams (1998), utilizando los valores de los par �ametros
D y K que se encuentran de�nidos en la Tabla 6.1.

Se realizaron simulaciones con el objetivo de obtener la tasa m��nima de crecimien-
to para conseguir una invasi �on exitosa. Para esto se tomaron distintos valores para el
par �ametro de crecimiento poblacional α. En la Figura 6.5 se muestra la cantidad de po-
blaci �on en funci �on del tiempo para simulaciones realizadas con tasa de crecimiento α =
0,005 y α = 0,0075.

Figura 6.5: Poblaci �on en funci �on del tiempo para α = 0,005 y α =
0,0075.

En ambos casos la poblaci �on se extingue antes de llegar a realizar una invasi �on exitosa.
Esto sucede debido a que estas bajas tasas de crecimiento, en conjunto con un ambiente
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de baja capacidad de sustento (zona de Beringia), no permiten siquiera poblar la zona de
la actual Alaska, no superando en ninguno de los casos la poblaci �on inicial que se supone
cruz �o por el estrecho de Bering.

En la Figura 6.6 se observa la variaci �on de la poblaci �on en funci �on del tiempo para una
tasa de crecimiento de α = 0,01 hab.

año . Se puede observar que la poblaci �on crece hasta llegar
a un equilibrio de aproximadamente 2500 habitantes. Esto se debe a que la poblaci �on
consigue poblar la zona de la actual Alaska, pero la tasa de crecimiento en conjunto con el
ambiente existente en la costa le impiden rodear a la masa de hielos continental, debiendo
esperar a la apertura del corredor libre de hielos para poder invadir el continente. Una
invasi �on del Continente con esta tasa de crecimiento es sustentable pero inviable desde el
punto de vista de los indicios arqueol �ogicos, ya que debe esperar la apertura del corredor
libre de hielos para ocupar todo Am�erica.

Figura 6.6: Poblaci �on en funci �on del tiempo para α = 0,01.

En la Figura 6.7 se observa la cantidad de poblaci �on en funci �on del tiempo para dife-
rentes tasas de crecimiento mayores a α > 0,01.

En todos los casos la poblaci �on sobrepasa la masa de hielo continental por la zona
costera, antes de la apertura del corredor libre de hielos y logra una invasi �on exitosa del
Continente. En las curvas presentadas esto puede observarse como un primer crecimiento
poblacional. Luego, la poblaci �on llega a una meseta que se encuentra representada por
el momento en el cual la poblaci �on ya ha invadido Norte y Centroam�erica. El segundo
crecimiento corresponde a la invasi �on de Sudam�erica.

A �n de comparar los mapas de densidad de poblaci �on conforme se realiza el avance,
se realiz �o una simulaci �on utilizando α = 0,03; los resultados se encuentran representados
en la Figura 6.8.
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Figura 6.7: Poblaci �on en funci �on del tiempo para diferentes tasas
de crecimiento α

Los mapas obtenidos para la soluci �on estoc �astica presentan un gran acuerdo con los
obtenidos para la soluci �on determinista. Sin embargo, las zonas con capacidad de sus-
tento K = 1 hab.

125,5km2 (desierto helado en la zona de la actual Alaska y el desierto c �alido
en el centro de la actual Venezuela, norte de Argentina y sur de Bolivia) aparecen como
despobladas, mientras que en la soluci �on determinista aparecen cubiertas. Esta diferencia
se debe a que en el caso estoc �astico, este ambiente resulta inviable para la reproducci �on.

Cuando una persona ingresa a una zona con K = 1 hab.
125,5km2 no puede reproducirse,

ya que se encuentra completa la capacidad de sustento del lugar. En cambio, la soluci �on
determinista al trabajar con densidades, admite fracciones de poblaci �on que sumada a la
caracter��stica de crecimiento poblacional hasta completar la capacidad de sustento, hacen
que las zonas de K = 1 hab.

125,5km2 se completen.

Esto hecho hace m�as evidente la diferenciaci �on en dos corrientes invasoras (oeste de
las grandes cadenas monta ~nosas y planicies del este), incluso desde los inicios de la in-
vasi �on a Norteam�erica (ver mapa correspondiente a 15700 rcybp). En Norteam�erica las
distribuci �on del avance de la poblaci �on coincide con los esquemas obtenidos para la evolu-
ci �on de las puntas de 
echa. En Sudam�erica, la invasi �on se separa en dos corrientes una
cordillerana y otra por el Amazonas que se unen en la zona del Chaco paraguayo, siendo
la primera, en coincidencia con los registros craneofaciales, la que llega en primer medida
a la Patagonia.

Al igual que en la soluci �on anis �otropa determinista, la soluci �on anis �otropa estoc �astica
permite corroborar todos los hechos antropol �ogicos, pero adem�as permite estimar una
tasa m��nima de crecimiento de�niendo a �un m�as los posibles escenarios en la invasi �on y
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Figura 6.8: Modelo anis �otropo soluci �on estoc �astica con α = 0,03
con la presencia de corredores ambientales

dispersi �on de hom��nidos por las Am�ericas.
Como conclusi �on, de acuerdo con lo desarrollado, si se aplica este modelo para la

dispersi �on inicial de hom��nidos por las Am�ericas, el mismo debe (para cumplir con toda
la evidencia antropol �ogica) poseer las siguientes caracter��sticas.

La invasi �on debe realizarse rodeando el corredor libre de hielos por la costa.
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Los corredores ambientales juegan un rol primordial para que exista una diferen-
ciaci �on entre hom��nidos de la costa oeste y de las planicies.

La tasa de crecimiento debe ser mayor a 2 % anual para que exista una invasi �on exi-
tosa. Este hecho es de suma importancia ya que implica tasas de crecimiento con-
sideradas como altas para tribus cazadoras-recolectoras.



Cap��tulo 7

Modelos de evoluci �on del DNA
mitocondrial - Efectos de los cuellos de
botella ambientales

\I love fool experiments, I am always making them".

Charles Darwin

Desde el punto de vista gen �etico, quiz �a las variaciones m�as importantes que pueden
darse en una poblaci �on ocurren cuando se reduce el n �umero de habitantes de un modo
brusco. Esto puede suceder ya sea por una selecci �on natural o simplemente por causas
estoc �asticas (eventos catastr �o�cos). A esta reducci �on en la cantidad de individuos se la
llama \cuellos de botella".

Por de�nici �on, un cuello de botella poblacional es un evento en el cual sobrevive s �olo
un bajo porcentaje de la poblaci �on; en general se considera en esta categor��a aquel que
reduzca la poblaci �on en m�as del 50 %.

Luego del cuello de botella, una cantidad limitada de individuos seleccionada por lo
general de modo estoc �astico, crea una poblaci �on que puede reconstruir a la antigua, con
una distribuci �on gen �etica probablemente modi�cada respecto de la poblaci �on antes del
evento.

El por qu �e una invasi �on o reconstrucci �on de la poblaci �on resulta exitosa depende de
muchos factores, tanto ecol �ogicos como gen �eticos (Nentwing, 2006). Por ejemplo, un in-
vasor puede verse bene�ciado por tener una mayor adaptabilidad a los cambios en las
condiciones f��sico-qu��micas, poseer una alta tasa de crecimiento demogr �a�co o una mejor
estructura social.

103



104 Los cuellos de botella como modi�cadores de la poblaci �on

Sin embargo, incluso si la poblaci �on recupera su n �umero, existen otros problemas
asociados con la reducci �on de diversidad gen �etica que implica un cuello de botella.

El primero de ellos es que los sobrevivientes se ven forzados a cruzarse entre parientes
cercanos, resultando en una perdida en la heterocigosidad (variabilidad en los genes que
ocupan un mismo lugar dentro de los cromosomas) de las c �elulas, es decir, el paso previo
para que una c �elula deje de ser normal y se convierta en maligna, generando distintos
tumores y la muerte del individuo (Kerrigan et al., 1998). Esta endogamia puede pro-
ducir un costo signi�cativo, impactando directamente sobre el estado f��sico y reduciendo
la posibilidad de supervivencia de la poblaci �on (Saccheri et al., 1998).

A pesar de la potencial importancia de los cuellos de botella en la conservaci �on de la
especie, el n �umero de individuos que se requieren para permitir una buena recuperaci �on
de la poblaci �on, sin los problemas gen �eticos asociados, es un tema que todav��a se encuen-
tra en discusi �on (Frankham et al., 2002).

En el caso particular de especies que invaden nuevos ambientes, cuando una poblaci �on
avanza en un nuevo territorio puede realizarlo principalmente de dos modos. El m �as sim-
ple desde el punto de vista de la din �amica de la poblaci �on consiste en un movimiento masi-
vo, en el cual toda la poblaci �on que se encuentra en cierto ambiente decide moverse hacia
un ambiente vecino por alg �un evento particular (cat �astrofe, invasi �on del antiguo territorio
por una especie m�as agresiva, etc.). Este tipo de movimiento tambi �en incluye invasiones
m �ultiples de la misma especie (Torchin y Mitchell, 2004). Este tipo de movimiento no
presenta gran inter �es desde el punto de vista gen �etico ya que la poblaci �on posee la misma
estructura que antes de realizar la migraci �on.

El segundo tipo de invasi �on se da cuando una peque ~na fracci �on de cierta poblaci �on
act �ua como fundadora (por ejemplo la recuperaci �on de la especie luego de alguna enfer-
medad o la b �usqueda de nuevos ambientes debido a una escasez de recursos). A este tipo
de eventos se les da el nombre de fundacionales, e involucra la existencia de un cuello
de botella poblacional. En general, este tipo de evento fundacional es la principal causa
de cambio en la variabilidad gen �etica, teniendo la habilidad de hacer persistir o no a la
especie a trav �es del tiempo.

Un buen indicador de este cambio gen �etico en la poblaci �on es el ADN mitocondrial
(mtDNA) debido a que el mismo presenta ciertas propiedades que simpli�can la inter-
pretaci �on de los resultados cuando se realizan estudios de su variabilidad (Roze et al.,
2005).

Las principales caracter��sticas del ADN mitocondrial son las siguientes:

La mutaci �on espont �anea posee una baja probabilidad de suceder, por lo cual se pro-
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duce en intervalos de tiempo largos desde el punto de vista antropol �ogico o no se
produce.

El grupo, llamado haplogrupo, de mtDNA se hereda s �olo de la madre, facilitando la
construcci �on de �arboles geneal �ogicos

Por lo tanto, resulta conveniente desarrollar un modelo que permita el seguimiento
de los grupos mitocondriales de cierta poblaci �on mientras se desarrolla la invasi �on a un
nuevo territorio, con el objetivo de aplicar el mismo para determinar posibles escenarios
en la distribuci �on mitocondrial humana en Am�erica.

7.1. Los cuellos de botella como modi�cadores de la poblaci �on

Cuando una poblaci �on se dispersa, podemos de�nir como cuellos de botella a circuns-
tancias, factores o barreras f��sicas en las cuales s �olo una peque ~na cantidad de la poblaci �on
sobrevive. En el caso particular de la dispersi �on de especies por nuevos ambientes, los
cuellos de botella se originan en zonas en donde la capacidad de sustento s �olo permite la
supervivencia de pocos organismos o en zonas en donde el espacio se reduce (p.e. istmos,
territorios separados por agua). Este tipo de proceso se encuentra en todos los niveles de
organismos vivos desde la dispersi �on de virus hasta la dispersi �on de mam��feros.

Por ejemplo, Ali et al. (2006) describen en su trabajo la p �erdida de variabilidad gen �etica
en un virus que afecta a especies vegetales debido al cuello de botella generado durante
la transferencia de una planta hacia la otra, es decir, el \salto" desde un hospedador ha-
cia otro hace que s �olo una parte de la poblaci �on se trasmita perdiendo la variabilidad. El
trabajo consisti �o en colocar una distribuci �on de plantas en forma lineal e inocular un virus
con toda su variabilidad gen �etica en la primera de ellas; luego de un tiempo se analizaron
los grupos gen �eticos presentes en la �ultima planta de la l��nea, obteniendo una reducci �on
considerable de la variabilidad gen �etica

Tsutsui et al. (2000) demostraron la p �erdida de diversidad gen �etica sobre la hormiga
\Linepithema humile" originaria de Argentina luego de analizar colonias de las mismas
halladas en Norteam�erica. En mam��feros Stewart et al. (2008) y Li et al. (2003) presentan
en sus trabajos modelos que asocian la perdida de variabilidad mitocondrial con cuellos
de botella.

En este contexto, se propondr �a una modi�caci �on de la soluci �on anis �otropa estoc �astica
con el objetivo de poder visualizar la distribuci �on de ADN mitocondrial de especies in-
vasoras antes y despu �es de ser sometidas a una reducci �on de la poblaci �on. Asimismo, se
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estudiar �a la evoluci �on del ADN mitocondrial en Am�erica. Dando como conocida la dis-
tribuci �on de haplogrupos en Norteam�erica, se estudiar �a el efecto causado por los cuellos
de botella del itsmo de Panam�a y el pasaje de la Patagonia hacia Tierra del Fuego (Martino
et al., 2008b).

7.2. Evoluci �on de ADN mitoncondrial en especies invasoras

Con el objetivo de visualizar la evoluci �on de distintos haplogrupos de una misma
poblaci �on conforme se realiza las dispersi �on por un nuevo ambiente, se modi�c �o el c �odigo
desarrollado para la soluci �on estoc �astica de modo tal de agregar la nueva variable \grupo
mitocondrial".

Para realizar esta modi�caci �on es necesario de�nir la cantidad de grupos de mtDNA y
su correspondiente distribuci �on en la poblaci �on que inicia la invasi �on a un nuevo territorio.

En el inicio de la simulaci �on a cada individuo se le asigna al azar de acuerdo con la
distribuci �on de haplogrupos de la poblaci �on un n �umero entero del 1 al n, donde n es el
n �umero de haplogrupos de la poblaci �on. Esa caracter��stica ser �a conservada hasta la muerte
del mismo y en caso de ser mujer y procrearse lo trasmitir �a a su hijo.

7.2.1. Estudio del modelo

Se realizaron simulaciones para poder observar el efecto de los cuellos de botella en
la dispersi �on de cierta poblaci �on en un nuevo ambiente.

A �n de minimizar las variables involucradas en el proceso, en todos los casos se parte
de una poblaci �on inicial constituida por cinco haplogrupos con igual probabilidad de se-
lecci �on.

La grilla utilizada posee una extensi �on de 500 × 500 celdas y se utiliz �o una tasa de
crecimiento α = 0,03, dejando la capacidad de sustento K y el coe�ciente de difusi �on D

como variable.

El escenario utilizado se puede observar en la Figura 7.1

El mismo consiste en un cuadrado separado en cuatro sectores triangulares, dos de los
cuales, el superior y el inferior se encuentran unidos mediante un peque ~no paso.

Al �nalizar cada simulaci �on se calcula el porcentaje de poblaci �on que pertenece a cada
uno de los haplogrupos en el tri �angulo superior e inferior, ordenando a cada uno de ellos
de mayor a menor. Luego de cierta cantidad de simulaciones se realizan histogramas seg �un
este orden. El objetivo principal de las simulaciones no es visualizar el comportamiento de
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Figura 7.1: Escenario utilizado para las simulaciones

un determinado haplogrupo sino interpretar los resultados globales para la distribuci �on
de los mismos antes o despu �es de alg �un evento en el cual se ve disminuida la poblaci �on.

7.2.2. >C �omo se interpretan los resultados?

Con la �nalidad de aclarar el modo en que se interpretar �an los resultados, se propone
una serie de cinco simulaciones �cticias con los resultados que se muestran en la Tabla
7.1 para los tri �angulos superior e inferior de la Figura 7.1

% de poblac. % de poblac. % de poblac. % de poblac. % de poblac.
Haplogrupo Sim. 1 Sim. 2 Sim. 3 Sim. 4 Sim. 5

T. sup T. inf T. sup T. inf T. sup T. inf T. sup T. inf T. sup T. inf
A 19 38 20 15 19 8 21 14 20 20
B 20 26 20 8 23 14 22 34 22 13
C 21 12 21 17 17 35 19 18 21 25
D 22 14 19 36 20 20 18 26 20 7
E 18 10 20 24 21 23 20 8 17 35

Tabla 7.1: Ejemplo de resultados obtenidos para cinco simulaciones

De este ejemplo podemos ver que la distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo supe-
rior es diferente que la del tri �angulo inferior, pues en el tri �angulo superior los haplogrupos
se encuentran equidistribuidos mientras que en el inferior hay haplogrupos que aumentan
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su poblaci �on relativa mientras que en otros disminuye. En la Tabla 7.1 puede observarse
tambi �en que no siempre es el mismo haplogrupo el que domina.

Estos resultados indican una variaci �on en la con�guraci �on gen �etica de la poblaci �on,
indicando que cualquiera sea la condici �on inicial (siempre y cuando los haplogrupos se
encuentren equidistribuidos), la condici �on �nal ser �a que un haplogrupo ganar �a en por-
centaje mientras que otros saldr �an perjudicados, disminuyendo su porcentaje total. Es
decir, el modelo no puede a�rmar que cierto haplogrupo sea dominante por sobre otro,
pero s�� puede anticipar la posibilidad de que luego de un determinado evento la distribu-
ci �on gen �etica de la poblaci �on se ver �a modi�cada.

Una forma de visualizar esto son los histogramas obtenidos de ordenar de mayor a
menor los porcentajes de la poblaci �on para la totalidad de las simulaciones realizadas.

En la Figura 7.2 se pueden ver las distribuciones obtenidas para el ejemplo menciona-
do anteriormente. Los histogramas en amarillo representan los porcentajes mayores de
la poblaci �on para el tri �angulo superior e inferior respectivamente, los de color verde re-
presentan a los porcentajes segundos, los azules a los terceros, los histogramas en rojo
a los cuartos y �nalmente los histogramas en celeste representan a los porcentajes m�as
peque ~nos.

Por lo tanto, para los distintos casos que se estudiar �an se seguir �a este procedimiento
utilizando el mismo c �odigo de colores empleado en la Figura 7.2.

7.2.3. Simulaciones num�ericas

Para las primeras simulaciones se utiliz �o una grilla con K1 = K2 = 30 hab.
125,5km2 y D1

= D2 = 500 km2

año , es decir una grilla homog �enea, con el objetivo de observar el correcto
funcionamiento del c �odigo modi�cado. La poblaci �on se inicia en el centro del lado superior
de la grilla.

Se realizaron 1000 simulaciones (aproximadamente 2400 horas de procesamiento con
un procesador de 3,2 GHz) con el objetivo de disminuir el error estad��stico de los resulta-
dos.

Los resultados de la distribuci �on de la poblaci �on en el tri �angulo superior y el tri �angulo
inferior pueden observarse en la Figura 7.3.

Como era de esperar, la distribuci �on de los haplogrupos en la poblaci �on en el tri �angulo
superior es similar a la del tri �angulo inferior debido a que en un ambiente homog �eneo no
hay ning �un factor que ocasione una variaci �on en la distribuci �on de los haplogrupos en la
poblaci �on.

Para el segundo escenario ensayado se utiliz �o la distribuci �on K1 = 30 hab.
125,5km2 , D1 =
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Figura 7.2: Histogramas correspondientes a los porcentajes de
poblaci �on ordenados de mayor a menor sin tener en cuenta el
haplogrupo de donde provienen obtenidos al �nalizar la simu-
laci �on. 1)Mayores porcentajes, 2)segundos porcentajes, 3)terceros

porcentajes, 4)cuartos porcentajes y 5) �ultimos porcentajes
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Figura 7.3: Distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior y el
tri �angulo inferior luego de 1000 simulaciones (K1 = K2 = 30 hab.

100km2

y D1 = D2 = 500 km2

año )

500 km2

año y K2 = 0 hab.
125,5km2 . Al ser K2 = 0 no puede haber movimiento por el ambiente 2,

lo que implica tambi �en un coe�ciente de movilidad D2 = 0 km2

año . Esta distribuci �on puede
simular un istmo o alg �un cuello de botella de tipo f��sico.

Luego de 1000 simulaciones los resultados obtenidos para la distribuci �on de haplo-
grupos en el tri �angulo superior e inferior puede observarse en la Figura 7.4.

Figura 7.4: Distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior y
el tri �angulo inferior luego de 1000 simulaciones (K1 = 30 hab.

125,5km2 y
K2 = 0 hab.

125,5km2 )

Se puede ver que la distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior concuerda
con la distribuci �on asignada al inicio de la simulaci �on. Luego de traspasar el cuello de
botella f��sico, la poblaci �on sufre una variaci �on en la distribuci �on. Dos de los haplogrupos
se transforman en dominantes (uno en mayor proporci �on que otro) mientras que dos de
los haplogrupos pierden representatividad dentro de la poblaci �on.
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Este efecto se debe a que el cuello de botella act �ua como un selector en el cual s �olo
una peque ~na cantidad de individuos pasa por �el, siendo dominantes en el nuevo territorio
los haplogrupos que consiguen pasar primero.

El siguiente objetivo fue visualizar si una distribuci �on de ambientes menos rigurosa
que la anterior puede contribuir a la selecci �on y distribuci �on de los grupos mitocondriales
de determinada poblaci �on, mientras realiza la invasi �on a un nuevo territorio. Se realizaron
simulaciones en diferentes escenarios para observar qu �e efecto produce cada una de las
variables en la distribuci �on �nal de los haplogrupos. Se vari �o la relaci �on K1

K2
y la relaci �on

D1
D2

, suponiendo siempre como ventajosos los ambientes de tipo 1, para que la invasi �on se
realice en forma privilegiada hacia el tri �angulo inferior.

En las Figuras 7.5, 7.6, 7.7 y 7.8 pueden observarse las distribuci �ones de los haplo-
grupos de la poblaci �on en el tri �angulo superior y el tri �angulo inferior, luego de 1000 si-
mulaciones en cada uno de los escenarios, respectivamente.

Figura 7.5: Distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior y
el tri �angulo inferior luego de 1000 simulaciones (K1

K2
= 10 y D1

D2
=

10)

Los resultados muestran que para los escenarios donde la relaci �on entre los coe�-
cientes de difusi �on es D1 = 10 D2 se logra una separaci �on de la distribuci �on inicial con
algunos haplogrupos dominantes. Esto puede deberse a que una reducci �on importante en
la movilidad en el ambiente 2 funciona del mismo modo que un cuello de botella para una
poblaci �on invasora.

Esta selecci �on (o p �erdida de de la participaci �on de algunos haplogrupos) es m�as marca-
da en el caso en el cual tambi �en existe diferencia una relaci �on 10:1 en la capacidad de sus-
tento del ambiente (Figura 7.5), obteniendo una distribuci �on �nal parecida a la situaci �on
en el cual la poblaci �on pod��a moverse s �olo por el ambiente 1 (Figura 7.4).

Para el caso D1 = 10 D2 y K1 = 2 K2, si bien existen dos haplogrupos dominantes y
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Figura 7.6: Distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior y
el tri �angulo inferior luego de 1000 simulaciones (K1

K2
= 2 y D1

D2
= 10)

Figura 7.7: Distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior y
el tri �angulo inferior luego de 1000 simulaciones (K1

K2
= 10 y D1

D2
= 2)

Figura 7.8: Distribuci �on de haplogrupos en el tri �angulo superior y
el tri �angulo inferior luego de 1000 simulaciones (K1

K2
= 2 y D1

D2
= 2)
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un haplogrupo que pierde participaci �on, la separaci �on no es tan marcada como en el caso
anterior.

En los casos en que D1 = 2 D2 tanto para la relaci �on K1 = 10 K2 como para la relaci �on
K1 = 2 K2, la distribuci �on en el tri �angulo superior es similar a la del tri �angulo inferior,
si bien en el caso de K1 = 10 K2 comienzan a aparecer vestigios de la separaci �on entre la
distribuci �on de haplogrupos.

Resumiendo, seg �un el modelo de dispersi �on desarrollado, los cuellos de botella llevan
a una redistribuci �on de los porcentajes de los haplogrupos en los procesos de difusi �on de
especies invasoras.

Dicha redistribuci �on puede estar ocasionada por barreras f��sicas (p.e. istmos, conec-
tividad entre islas o hu �espedes, etc.) o por la existencia de canales privilegiados de difusi �on
(la existencia de oasis en zonas des �erticas, corredores ambientales como pies de monte,
costa oce �anica, etc.). En ambos casos, lo m�as importante es la reducci �on de la poblaci �on
que permite a los primeros grupos gen �eticos que traspasan la barrera, en el caso de encon-
trarse con un ambiente propicio, marcar un diferencia en poblaci �on con los m�as rezagados.

7.3. El caso Americano

En el caso particular de los hom��nidos, al igual que en todos los mam��feros, el mtDNA
es un muy buen indicador del linaje gen �etico del individuo, debido a su caracter��stica
principal de ser heredado s �olo por v��a materna.

Debido a esta caracter��stica, los haplogrupos de mtDNA humano son una herramien-
ta invaluable para realizar estudios geneal �ogicos y antropol �ogicos. Otra propiedad impor-
tante es su bajo ��ndice de mutaci �on ya que permite realizar extrapolaciones hacia per��odos
pasados, permitiendo el seguimiento de cierto haplogrupo a trav �es del tiempo y el espa-
cio.

Las tribus ind��genas americanas poseen una baja variabilidad gen �etica si se las com-
para con tribus nativas de otros continentes (Wang et al., 2007). Dentro de las pobla-
ciones \nativas americanas", la mayor heterocigosidad se observa en las poblaciones de
Norteam�erica y los valores m�as bajos en Sudam�erica.

Particularmente en Sudam�erica la heterocigosidad es mayor en el oeste (tribus cer-
canas a la cordillera) que en el este, siendo algunos de los pueblos del Amazonas y del
este de Brasil los de menor variabilidad gen �etica del mundo.

Esta informaci �on muestra una declinaci �on lineal de la diversidad gen �etica con la dis-
tancia geogr �a�ca, propia de un modelo de tipo fundacional (Liu et al., 2006), observa-
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da tambi �en a nivel mundial desde la dispersi �on original del hom��nido desde Africa (Ra-
machandran et al., 2005).

Debido a esta evidencia, en Am�erica se puede considerar el modelo de una �unica in-
vasi �on por parte de tribus cazadoras-recolectoras desde el noroeste asi �atico . Consideran-
do a la zona de Beringia como un �unico foco de dispersi �on, los hom��nidos debieron avanzar
por la costa rodeando la masa de hielos continental de Norteam�erica (Schurr, 2002).

En particular, se han encontrado cinco haplogrupos en las tribus nativas americanas
llamados A, B, C, D y X. Estos grupos mitocondriales se encuentran de�nidos por la ganan-
cia o p �erdida de nueve pares-base en el ADN mitocondrial (Forster et al., 1996; Brown et
al., 1998).

A�anzando la hip �otesis de la herencia asi �atica, los haplogrupos A, B, C, y D se encuen-
tran en forma mayoritaria en poblaciones modernas de Mongolia, el centro de China, Tibet
y Taiwan. Recientemente Derevianko et al. (1998) encontraron que en las regiones de Tuva
y Buriat en el sur de Siberia el 72.2 % y 52.4 % respectivamente de la poblaci �on pertenec��a
a estos 4 haplotipos.

El haplotipo X, presente en grupos nativos norteamericanos, no ha sido visto todav��a
en poblaciones actuales del este asi �atico, sin embargo este tipo de mtAND se encuentra
en poblaciones europeas (p.e. �neses, italianos, drusos) que pudieron tener contacto en el
Paleol��tico superior con poblaciones del norte de China y Mongolia debido a migraciones
a trav �es de los Urales.

La frecuencia de distribuci �on de estos haplogrupos di�ere signi�cativamente entre las
distintas regiones de Am�erica. Por ejemplo, el haplogrupo A posee una alta frecuencia en
la regi �on norte de Norteam�erica pero se encuentra casi ausente en regiones del sur. Sin
embargo, estos haplotipos se encuentran en todo el continente americano (siendo el X el
m �as raro). En general todas las poblaciones ind��genas actuales muestran la existencia de
al menos dos o tres de estos haplogrupos, sin embargo los porcentajes relativos de cada
uno var��a de poblaci �on a poblaci �on. Por ejemplo, poblaciones Inuit, Haida y Athaspaskan
del noroeste de Estados Unidos poseen un porcentaje importante de A con porcentajes
menores de C y D, mientras que tribus del suroeste muestran una predominancia de B
con porcentajes menores de C y D, siendo el A raro o ausente (Lorenz y Smith, 1996)

Existen dos tipos de fuentes de informaci �on para la obtener mapas gen �eticos de po-
blaci �on en Am�erica. La primera de ellas es el ADN recuperado de momias con fechados
antiguos; la segunda, an �alisis de mtDNA realizados a abor��genes actuales. La distribuci �on
de estos cinco haplogrupos a lo largo del continente Americano, basados en los trabajos
de O'Rourke et al. (2000) y Merriwether et al. (1994) para Norteam�erica, Moraga et al.
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(2000), dos Santos et al. (1996)y Rothhammer y Silva (1992) en Sudam�erica y Lalueza et
al. (1997) y Dejean y Carnese (2007) para Tierra del Fuego puede observarse en la Tabla
7.2.

Zona N �umero Haplogrupo ( %)
de muestras A B C D X

Norte y Centroam�erica 275 25 25 22 17 11
Sudam�erica 240 20 34 18 15 13

Tierra del Fuego 45 0 0 44 54 2

Tabla 7.2: Distribuci �on de los haplogrupos de tribus abor��genes en
Am�erica

La distribuci �on de haplogrupos es diferente en cada uno de los subcontinentes, en-
tre los cuales existen cuellos de botella f��sicos: el istmo de Panam�a entre Centroam�erica
y Sudam�erica y el Estrecho de Magallanes entre la Patagonia y Tierra del Fuego. Estos
cuellos de botella pudieron jugar el rol de modi�cadores de la distribuci �on gen �etica de los
hom��nidos fundadores, encontr �andose una distribuci �on m�as homog �enea en Norte y Cen-
troam�erica respecto de Sudam�erica. En Tierra del Fuego es a �un m�as marcada esta selecci �on
de grupos gen �eticos debido a al total ausencia de dos de los haplogrupos.

7.4. Simulaciones num�ericas de la evoluci �on mitocondrial en Am�eri-
ca

Utilizando el modelo modi�cado y a partir de los resultados obtenidos en los cap��tulos
previos, se realizaron simulaciones con las siguientes caracter��sticas:

Las simulaciones se inician a los 17000 rcybp colocando una poblaci �on inicial de 1000
individuos en el extremo noroeste del actual Estados Unidos de Norteam�erica.

Se utilizan los mapas paleoambientales utilizados anteriormente con la misma dis-
tribuci �on de los par �ametros K y D, considerando la existencia de corredores am-
bientales.

La tasa de crecimiento se supone de 3 % anual con el objetivo de cumplir con todos
los fechados de los sitios arqueol �ogicos tempranos.
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La poblaci �on inicial posee cinco haplogrupos, con una distribuci �on inicial determi-
nada por la Tabla 7.2.

Luego de realizar 1000 simulaciones (aproximadamente 5000 horas de tiempo de m�aquina
en un procesador de 3,2 GHz) los resultados obtenidos para la distribuci �on de los haplo-
grupos para cada una de las regiones pueden verse en la Figura 7.9.

Figura 7.9: Distribuci �on de haplogrupos para Am�erica, resultados
de las simulaciones y datos antropol �ogicos
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Como se puede observar, en acuerdo con las simulaciones anteriores los cuellos de
botella de Panam�a y el estrecho de Magallanes, modi�can la distribuci �on de los haplo-
grupos.

Si elaboramos una tabla con los resultados obtenidos en la simulaciones (ver Tabla
7.3) podemos ver que las distribuciones obtenidas para las regiones de Am�erica del Sur
y Tierra del Fuego presentan gran concordancia con la distribuci �on de haplogrupos para
poblaciones nativas americanas.

Zona Tipo Haplogrupo ( %)
de dato 1 2 3 4 5

Sudam�erica Antrop. 34 20 18 15 13
Sudam�erica Simul. 34 28 18 14 6

Tierra del Fuego Antrop. 54 44 2 0 0
Tierra del Fuego Simul. 63 21 8 5 3

Tabla 7.3: Distribuci �on de los haplogrupos de tribus abor��genes en
Am�erica

Este hecho estar��a con�rmando que la distribuci �on de los distintos grupos de ADN
mitocondrial en Sudam�erica y en Tierra del Fuego pudieron verse in
uenciados en gran
medida por los cuellos de botella naturales del Istmo de Panam�a y el Estrecho de Maga-
llanes respectivamente.
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Cap��tulo 8

Conclusiones

En este trabajo se abord �o el problema de la dispersi �on de especies invasoras en nuevos
ambientes; para esto se realiz �o un estudi �o de la ecuaci �on de Fisher-Kolmogorov-Petrovsky-
Piskunov modi�cada para su aplicaci �on en la dispersi �on de especies invasoras. Se desa-
rrollaron tres tipos de soluciones num�ericas a la ecuaci �on, las primeras dos de car �acter
determinista y la �ultima estoc �astica.

La primer soluci �on desarrollada, de car �acter determinista homog �eneo, se realiz �o a
�n de reproducir los resultados obtenidos en trabajos previos. Si bien la soluci �on resulta
satisfactoria desde este punto de vista, muchos modelos de dispersi �on biol �ogicos no re-
sponden a casos en los cuales pueda utilizarse una soluci �on homog �enea. La bibliograf��a
muestra que variaciones en los ambientes pueden afectar en gran medida el modo en el
cual ciertas especies realizan una invasi �on de un territorio. La existencia de corredores am-
bientales puede disparar direccionalmente el avance de la poblaci �on debido a la existencia
de mayor cantidad de recursos.

Este hecho determina la necesidad de desarrollar una soluci �on que tenga en cuenta
el medio ambiente circundante mientras se realiza la dispersi �on. Con este objetivo, se
desarroll �o una soluci �on determinista anis �otropa, en la cual tanto la capacidad de sustento
como el coe�ciente de difusi �on son funciones del la posici �on en la cual se encuentra la
poblaci �on.

Este tipo de soluci �on, no desarrollada hasta el momento, permite obtener el com-
portamiento global (macrosc �opico) de una poblaci �on cuando realiza la invasi �on de nuevos
territorio, pudiendo realizar c �alculos de velocidades de invasi �on seg �un el medioambiente
o visualizar forma del frente de avance cuando la invasi �on se realiza por terrenos inho-
mog �eneos.

Al resolver la ecuaci �on en forma determinista, el t �ermino de crecimiento poblacional
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en el comienzo de la invasi �on ser �a siempre positivo y por ende la invasi �on ser �a exitosa
sin importar el ambiente que se est �e invadiendo. En la pr �actica existe gran cantidad de
ejemplos de invasiones a territorios que resultan infructuosas o que se ven contenidas
debido a territorios no aptos para la sobrevida de la especie en cuesti �on.

Otro punto a tener en cuenta es que las soluciones de tipo determinista no permiten
analizar la variedad de procesos dentro de la poblaci �on -p.e. nacimiento, reproducci �on y
muerte de los individuos- que son determinantes naturales de su densidad.

Para observar los comportamientos individuales de una poblaci �on dada fue necesario
resolver el problema realizando la dispersi �on para cada individuo por separado. Para esto
se realiz �o una �ultimo desarrollo de tipo anis �otropo estoc �astico en el cual el crecimiento
poblacional y la dispersi �on de los individuos se realiza al azar de acuerdo a ciertas proba-
bilidades determinadas por la ecuaci �on F-KKP.

Esta soluci �on permiti �o visualizar la evoluci �on temporal de cada uno de los individuos
que pertenece a la poblaci �on pudiendo realizar el c �alculo de espacio medio recorrido en la
vida del mismo, as�� como obtener una expresi �on funcional para el c �alculo de tasa m��nima
de crecimiento poblacional para que se realice una invasi �on exitosa.

La relaci �on entre el logaritmo natural de la capacidad de sustento del ambiente y el
logaritmo natural de la tasa m��nima de crecimiento poblacional result �o ser lineal y no
dependiente del coe�ciente de difusi �on del medio.

La expresi �on resultante fue:

αmin = A(M)K
−1/4 (8.1)

en donde A(M) es una funci �on que depende de la cantidad de pasos M que se le exige
al sistema para que la poblaci �on se extinga.

Estas soluciones pueden aplicarse a una gran cantidad de especies invasoras (incluyen-
do la dispersi �on de bacterias, virus) siempre que la poblaci �on cumpla con las siguientes
caracter��sticas:

Poseer car �acter n �omade o conquistador.

Tener un crecimiento limitado en cierto h �abitat.

Ausencia de predadores en la zona invadida.

Por lo que se supone que el trabajo desarrollado puede ser de gran utilidad en cuanto
a su aplicabilidad.
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Las soluciones de la ecuaci �on de F-KPP, fueron aplicadas a la dispersi �on inicial de
hom��nidos en Las Am�ericas (hasta el momento, s �olo se hab��a aplicado una soluci �on de-
terminista homog �enea a la dispersi �on en Am�erica del Norte) con el objetivo de obtener
diferentes escenarios de invasi �on y poder elegir cuales son los m�as compatibles con los
datos antropol �ogicos.

Para el caso del modelo is �otropo determinista, los resultados reproducen los obtenidos
en trabajos previos para la evoluci �on de hom��nidos en el continente Norteamericano. Sin
embargo, la existencia de fechados anteriores a la apertura del corredor libre de hielos
continental hacen que este modelo no cumpla con evidencia arqueol �ogica existente.

Otro hecho importante es que esta soluci �on posee un frente de avance homog �eneo
incompatible con la evidencia de la existencia de dos corrientes migratorias (dadas por
clad��stica de puntas de 
echa en Norteam�erica y evidencia craneofacial en sudam�erica).

La soluci �on determinista anis �otropa con una tasa de crecimiento α ≥ 0,03 1
año en con-

junto con la existencia de corredores ambientales, permite que el hom��nido se encuentre
presente a tiempo en las zonas en las cuales existe evidencia en sitios arqueol �ogicos. La
poblaci �on realiza la invasi �on en Norteam�erica separ �andose en dos corrientes una por las
Rocallosas y otra por las planicies del este tal como indican los an �alisis de clad��stica de
puntas de 
echa para la zona. En Sudam�erica la poblaci �on vuelve a separarse en dos gru-
pos, uno por la zona cordillerana y otro por la zona del Amazonas, cumpliendo la evidencia
craneofacial.

Los mapas obtenidos para la soluci �on estoc �astica presentan un gran acuerdo con los
obtenidos para la soluci �on determinista. Sin embargo, las zonas con capacidad de sus-
tento K = 1 hab.

125,5km2 (desierto helado en la zona de la actual Alaska y el desierto c �alido
en el centro de la actual Venezuela, norte de Argentina y sur de Bolivia) aparecen como
despobladas, mientras que en la soluci �on determinista aparecen cubiertas. Esta diferencia
se debe a que en el caso estoc �astico, este ambiente resulta inviable para la reproducci �on.

Este hecho hace m�as evidente la diferenciaci �on en dos corrientes invasoras (oeste de las
grandes cadenas monta ~nosas y planicies del este), incluso desde los inicios de la invasi �on a
Norteam�erica (ver mapa correspondiente a 15700 rcybp). En Norteam�erica las distribuci �on
del avance de la poblaci �on coincide con los esquemas obtenidos para la evoluci �on de las
puntas de 
echa. En Sudam�erica, la invasi �on se separa en dos corrientes una cordillerana
y otra por el Amazonas que se unen en la zona del Chaco paraguayo, siendo la primera, en
coincidencia con los registros craneofaciales, la que llega en primer medida a la Patagonia.

Al igual que en la soluci �on anis �otropa determinista, la soluci �on anis �otropa estoc �astica
permite corroborar todos los hechos antropol �ogicos. En funci �on de esta soluci �on la tasa de
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crecimiento poblacional necesaria para realizar una invasi �on exitosa debi �o ser αmin ≥ 0.01
lo que de�ne a �un m�as los posibles escenarios en la invasi �on y dispersi �on de hom��nidos
por las Am�ericas.

Resumiendo, si se utiliza la ecuaci �on de F-KPP para la dispersi �on inicial de hom��nidos
por las Am�ericas, las caracter��sticas principales que deber �a presentar el mismo deber �an
ser:

La invasi �on debe realizarse rodeando el corredor libre de hielos por la costa.

Los corredores ambientales juegan un rol primordial para que exista una diferen-
ciaci �on entre hom��nidos de la costa oeste y de las planicies.

La tasa de crecimiento debe ser mayor a 1 % anual para que exista una invasi �on exi-
tosa. Este hecho es de suma importancia ya que implica tasas de crecimiento con-
sideradas como altas para tribus cazadoras-recolectoras.

La tasa de crecimiento debe ser mayor a 3 % para que se cumpla la evidencia antro-
pol �ogica.

Para �nalizar se realiz �o una modi�caci �on en el c �odigo de la soluci �on estoc �astica de mo-
do tal de agregar la variable grupo mitocondrial con el objetivo de visualizar la evoluci �on
de distintos haplogrupos de una misma poblaci �on conforme se realiza las dispersi �on por
un nuevo ambiente, observando la in
uencia de cuellos de botella territoriales.

Seg �un el modelo de dispersi �on desarrollado, los cuellos de botella llevan a una redis-
tribuci �on de los porcentajes de los haplogrupos en los procesos de difusi �on de especies
invasoras.

Dicha redistribuci �on puede estar ocasionada por barreras f��sicas (p.e. istmos, conec-
tividad entre islas o hu �espedes, etc.) o por la existencia de canales privilegiados de difusi �on
(la existencia de oasis en zonas des �erticas, corredores ambientales como pie de monte, cos-
ta oce �anica, etc.). En ambos casos, lo m�as importante es la reducci �on de la poblaci �on que
permite a los primeros grupos gen �eticos que traspasan la barrera, en el caso de encontrarse
con un ambiente propicio, marcar una diferencia en poblaci �on con los m�as rezagados.

Al aplicar este modelo a la dispersi �on ind��gena inicial en Las Am�ericas se obtiene que
los cuellos de botella de Panam�a y el estrecho de Magallanes modi�can la distribuci �on de
los haplogrupos.

Las distribuciones obtenidas para las regiones de Am�erica del Sur y Tierra del Fuego
presentan gran concordancia con la distribuci �on de haplogrupos para poblaciones nativas
americanas.
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Para �nalizar, cabe destacar que este trabajo no s �olo permiti �o la interacci �on con otras
disciplinas (antropolog��a, paleo-biolog��a y paleo-gen �enetica); sino que obtuvo resultados,
que desde nuestro punto de vista, pudieron ser �utiles para poner en discusi �on temas to-
dav��a no resueltos como los primeros pasos del hombre en Am�erica.
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