¢ ‘% FILO:UBA
%'”'h*“ Uni vvvvv dad de Buar;os Aires

Estudio de la variabilidad
mitocondrial en poblaciones
orehistoricas de la Patagonia.

Sus implicancias en el proceso de
poblamiento regional.

Crespo, Cristian M.

Lanata, Joseé Luis

2015

Tesis presentada con el fin de cumplimentar con los requisitos finales para la
obtencion del titulo Doctor de la Facultad de Filosofia y Letras de la
Universidad de Buenos Aires en Antropologia




Estudlo de la Varlablhdad Mltocondrlal en problacmnes
prehistéricas de la Patagonia. Sus implicancias en el
proceso de poblamlento regional.

S TN ET . N

; Lic. Cristian M. Crespo.

Director: Dr. José L. Lanata.
Co-director: Dr. Sergio Avena.

Consejero de estudios: Dr. Francisco R. Carnese.




[ndice

e =T [T T a1 =T oL o LSRRt 4
(07T o1 { 0] Lo T KA VoY e Yo [V ol o 1 s VAU 7
00 2 o] o =L TR SRR 7
1.2 Arqueogenética: nuevo campo transdisciplinar y su utilidad en arqueologia........cccccecveeiveceerennneen. 9
Capitulo 2. La Patagonia en contexto: el poblamiento de AMEriCa........cocvvveciiiiiiiiiei e 14
P28 W [0} {oT g o o= ol o o T T o [UTTo) Lo ={ Tot- A0 PSP 14
D N =Yoo - N [T Yd U £y 4 Tor= ST 22
2.3. Teorias desde la antropologia biolOZICa. .......c.ueeiieciiiiieee e e 25
2.3.1. Estudios sobre piezas dentales. .........couiiie i e raa e e e eanes 26
2.3.2. Estudios sobre rasgos cran@ofaciales. ........occueiiiiciiiiiiiiiee e 28

2.4. Modelos generales de poblamiento AMEriCaN0........ccoucuiiiiiciiieeiciiee ettt e e e e e saree e 33
2.5. Poblamiento de 1a PAtagonia. ......cccueiiieciiie ettt et e e e et e e e e naae e e e naneeean 40
2.5.1. Aspectos fisico-geograficos y climaticos de la Patagonia. ........cccccveeeeeciiiiicciiee e 40
2.5.2. Paleoclimas de Patagonia. .......ceeecuiieeiciiiee ettt ettt e e et e e e et e e e e ette e e s e bte e e e erteeeeeraeeaeannes 46
2.5.3. Hipétesis arqueoldgicas sobre el poblamiento de 1a regidn.........ccevveciveeicciiee e 50
2.5.4. Hipétesis bioantropoldgicas sobre el poblamiento de [a region. ......cccoveevecieeeicciieeicciieeees 58
Capitulo 3: €l ADN MiItOCONAIIAL. coouviieiiiiiie e e et e e e e bte e e e sbaaeeesabeeeessntaeeesnnes 62
3.1. Propiedades del ADN mitoCONAIIal......cccccuiiiiiciiie et e e e e e e e e 62
3.1.1. REZIONES I ADNMIL. c...eiiiiieiiiee ettt e ettt e e e ette e e e et ae e e e ebteeeeebteeeeeabteeaeesteeaeesssaaesassanaesnes 63
3.1.2. HerencCia del ADNIML. ...couiiiiiiiiete ettt ettt ettt sht e sttt e bt e s bt e saeesateebeesbeesaeesanenas 63
3.1.3. Tasa de mutacion del ADNmt y el reloj molecular........c.oeeoiieiiiciiie e 65
3.1.4. Homoplasias, heteroplasmias y posiciones revertantes del ADNMt. .......cccccoveeerciveeencieeeenns 67

3.2 Linajes de ADN mitocondrial en América: modelos de poblamiento........cccccceeciieeiiciieeccciiee e, 69
3.2.1. ADN mitocondrial de poblaciones actuales. .........cccooeeeiiiiiieei e 71
3.2.2. Linajes mitocondriales de Patagonia. .......cccccuiiiiiiie e 81
Capitulo 4: €] ADN @NTIBUO. ..ccuuiiieeeiiiee ettt e ettt e e ettt e e e et e e e e e etaeeeeeeteeeeeebseeaaebsaeaeessseaeassasaesassaeaesassanaesnes 85
4.1. Breve historia de los estudios de ADN @ntigUO.........ccueeiiiiiieiiiiiiee e cciee e eeiree e esvee e s e evaee e saaeeas 85
4.2. Seleccidn, conservacion y degradacion de piezas esqueletales. .......cccveeeiieeiiciee e, 90



4.3. Conservacion, dafios e inhibicidon en el ADN antigUO. .......cceeeeeiiiiiieciiee e e 93

4.4. La problematica de la contaminacion y los criterios de autenticidad en estudios de ADN antiguo.

................................................................................................................................................................ 97
4.5. ADN mitocondrial de poblaciones humanas antiguas de AMErica........cccccveeeecieieeciieeeeecieee e 101
Capitulo 5: 0bJEtiVOS € NIPOLESIS. ciivviiii it e e s e e s e e e e s sabeeeessareeeean 108
5.1, ODbJEtIVOS BENEIAIES. .. ciiiieiiiee ettt e st e e s st e e e ssb e e e s sbe e e e e e bee e e e nbeeeeennreeas 108
I 0] oY [=1 4\ o T =T o T=Y o f o] o L PR 108
I [T o Lol (=T (o LI A= | o - [ PSR 109
Capitulo 6: Materiales Y METOUOS. ......ceiicuiieeiciiie ettt e et e e e erta e e e esataeeeesbreeesansaeeessnsaeeenan 111
6.1. Cuestiones éticas en el estudio de restos humanos. ........ccceeieeiienieniiniceeeeeee e 111
6.2. LoS iNdiVidUOS @NaliZados. ........eeiiiiiiiiiiiiieieeeiee ettt ettt ettt et et esne e sabee s 114
6.3. Seleccion de Partes aNatOMICAS. .....ccuuiii it ree e e e e e e e e e s s sabe e e e e sabeeeeenreeas 118
6.4. Procedimientos del andlisis de ADN antiSUO. ......ccoccuieiiiiiiiieieiiiee ettt e e e e e e 120
6.4.1. Medidas de laboratorio para evitar la contaminacion. ........cccccceeccieeeeiiieee e 120
6.4.2. Controles de contaminacién y corroboracion de los resultados. .........ccoceeeeecieieeiciieeecccineenn. 122

6.5. Proceso de extracCion de ADN........cccuiiiiiiiiiiiiie ettt ettt sttt s sbt e e sbe e e sbte e sareesbeeesaree s 123
6.5.1. Obtencion de 13 deNtiNg.......eeiiii ittt s e e 123
6.5.2. DESCAICITICACION. ..coutiiiiiieeee ettt s 124
6.5.3. EXTracCion de ADN. ......ooiiiiiiieeieee ettt ettt sttt et b e s ae e st st et e et esbe e s ne e eae e et e entean 124
6.5.4. Concentracion y purificacion del ADN. .........cueiiieiiiie et e e e etre e e e eaaeeeean 125
6.5.5. Extraccion a partir de equipos COMErCIAlES. ......ccccviiiieciiie e e 125

6.6. Protocolo de amplificacion d& ADN. ......c..uiiiiiiiiiei et eve e e e e e e areeas 126
6.6.1 Caracterizacidn genética: region codificante.........ccveviiciiiiieciiii e 127
6.6.2. Analisis de los polimorfismos de los segmentos amplificados (RFLP). .....cccceeeveeicieeeiieeccieeens 129
6.6.3. Caracterizacidn genética: secuenciaciéon de la region hipervariable 1.........ccccoeeeiiieenneenn. 129

6.7. Andlisis de 1as SECUENCIAS ODTENTAAS. ...cc.uiiiiieeeeee et et sttt 131
6.7.1. Lectura y revision de 1as SECUBNCIAS. ....c..ueiieciiiieeiiie et e ettt e et e e e ear e e e esrae e e eetreeeeeareeaeas 131
o A 1Y g o F- Yo ==Y o 1< ot PSRN 132
6.7.3. Andlisis de diferenciacion ENELICA. ......cuueiieciiii i e 133
6.7.4. Andlisis de correlacion entre las distancias genéticas y geograficas. .......ccceevvevevcciveeeciinennnn. 133
6.7.5. Construccion de redes medianas de haplotipos. .......ccocueiiieciiiiecciiee e 134

(07 o1 U] Lo T A =X U] 1 - o [o 1T 136



7.1. Comparacion de los métodos de extraccion utilizados. .......cocceeeeeeiiiiieciiee e e 136

7.2. Region codifiCante (RFLP). ...ccueieiieeiee ettt ettt e e ee et e st e e s te e et eebae e enteeenaeesnseesneeesaseean 137
7.3.5ecuenCias de 1@ RHV-l. ..ottt st sttt b e st eee s 140
7.4, ANAIISIS @STAUISTICOS. ..eeriiiiiiiieiieie ettt st st b e bbb st eae e e s 143
0 B B 1Y g o F= Yo =0T 1< ot PSR 143
7.4.2. Analisis de diferenciacion genética (AMOVA)........coccueeeieeeiiieeccee et ee e e e sree e svae e eee e 145
7.4.3 Andlisis de correlacion entre la variabilidad genética y geografica (procrustes). ........c......... 146
7.4.4. Red Mediana de Haplotipos. .....uii ittt e st e e s e e ssabae e e sneaeaeeas 148

(0 o1 U] Co TR T DT Yol ] o1 s PRI 154
8.1. Evaluacién de los métodos de extraccidn en relacidn a los resultados obtenidos.............c...c...... 154

8.2. Corroboracién de hipdtesis e interpretacion de los analisis estadisticos, filogenéticos y

[oTe] o] - Tel [0 g -1 L= PSP SPR 156
8.3. Implicancias para el poblamiento de América y de la Patagonia. ........cccoceeeecieeeccciee e, 158
8.4. Aportes de los resultados en relacidn a otras disciplinas. .......cccceeeecieeeiciiee e e 169
(07 o1 0] Lo Tge B 0o T s Vol [V 1] o] o V=TRSO 172
21 o oY= T - ol = Yo - 1A PSSR 176
Yo=Y oo Lol PP UPP 219
3 -1 o] = T PP P PP PR PR VRPOPPRPO 219
I = ( U - 1PNt 232
11.3. Reactivos y SOIUCIONES ULIlIZATOS. ..ccccuiieeeciiie ettt e et e e et e e e e sae e e e enaaeeeaeas 233



Agradecimientos

Muchas personas y contextos son los que de una u otra manera han colaborado con esta
tesis de doctorado y con todos los procesos biologicos, sociales, familiares y sobre todo

psicologicos que uno atraviesa para dar a luz esta suerte de hijo filoséfico e intelectual.

En realidad esta tesis es parte de un continuum que comenzd hace muchos afios de la
mano de dos campanas arqueoldgicas realizadas en los alrededores de la ciudad de Puerto San
Julian (Provincia de Santa Cruz) en el afio 2006 y 2007, siendo mis objetivos e intereses en ese
entonces (con GPS en mano) la arqueologia distribucional. Sin embargo, siempre tuve la
inclinacion por temas relacionados con la biologia, antropologia bioldgica y la antropologia
forense (la carrera de medicina seguira siendo un pendiente para otra vida seguramente). En estas
campafias tuve la oportunidad de relevar algunos restos humanos depositados en el museo de la
ciudad y con el permiso de las autoridades pertinentes, retirar algunas muestras para poder

analizarlas.

Fue en ese momento, por el afio 2008, cuando di mis primeros pasos por el mundo de las
soluciones, reactivos, tips y pipetas de la mano de Cristina Dejean y Sergio Avena, siempre bajo
la direccion de José Luis Lanata. Imaginar un arquedlogo en un laboratorio de genética y
biologia molecular...jincreible! De esta interaccion entre la bioquimica, la antropologia
biologica y la arqueologia surgid mi tesis de licenciatura defendida en el afio 2010. Ese fue un
momento de inflexion para mi, ya que pudimos extraer y tipificar ADN antiguo de los restos
esqueletales obtenidos en las campafias arqueoldgicas y a su vez, echar a andar un laboratorio
para este tipo de investigaciones. Estos pequefios logros fueron una tarea dificil y costosa, no
solo por la necesidad de financiamiento, sino también por la especializacion y las condiciones
técnicas necesarias para llevarlas a cabo. En esto la constante capacitacion y practica es
indispensable para obtener buenos resultados. En el afio 2011 tuve la oportunidad de proseguir
mis investigaciones gracias a la obtencion de la Beca de Doctorado Tipo 1 del CONICET, las

cuales se veran plasmadas en este trabajo (o por lo menos espero que sea asi).

En este proceso el apoyo de mi familia fue fundamental, mi mama, mi papa y mis

hermanos siempre me alentaron para que siga con mis estudios. A mi mujer Laura le agradezco



con el corazon su apoyo y amor incondicional, ademas de muchas charlas y momentos en donde,
ante mis dudas, siempre aparecia su frase alentadora jvos podes terminar todo, claro que podes
hacerlo, te va a ir re bien! A la familia que me dio el destino y con la que no comparto ningun
marcador genético, a mis amigos del camino, los cuales siempre estuvieron, estdn y estaran, mis

mayores agradecimientos por su continua presencia.

Una parte fundamental fue el apoyo y confianza de mis directores José Luis, Cristina y
Sergio. Aparte de las fructiferas discusiones y las charlas bibliograficas, sus consejos siempre
fueron utiles y acertados. Demads estd decir que he aprendido muchas cosas de sus correcciones
para esta tesis y de los diversos trabajos publicados y presentados en distintos congresos. Mis

agradecimientos para con ellos.

Un agradecimiento especial para mis companeros de ruta del laboratorio, Francisco,
Bérbara, Gabriela y Dario. Ellos saben muy bien (ya que tenemos temas de estudio similares) lo
frustrante que es el trabajo con ADN antiguo y las insoportables repeticiones y re-analisis
necesarios para decir jpude corroborar una muestra!....algo que mucha veces es un vaso de agua
en el desierto. Solo los que estdn en la trinchera saben lo duro del combate. También debo
agradecerles a todos ellos las inacabables charlas sobre biologia, estadistica e historia y que son

necesarias para realizar un trabajo transdisciplinario.

Agradezco a las autoridades del Museo Rosa Novak de la ciudad de Puerto San Julian,
Provincia de Santa Cruz y sobre todo a su directora, Marcela Villegas y al Museo Francisco P.
Moreno de la ciudad de San Carlos de Bariloche y su director Eduardo Bessera y su curador

Eduardo Pérez Navarro por confiar en mi y cederme las piezas para realizar este doctorado.

Un especial agradecimiento a los arquedlogos Cristian Favier Dubois, Alberto Pérez y
Adam Hajduk por brindarme alguna de las muestras estudiadas en esta tesis y confiar en mi para
realizar los andlisis y ser el responsable de las piezas durante estos afios. Un agradecimiento
también para Claudio Bravi por ayudarme a ubicar en contexto las secuencias de los individuos

analizados y por la frase “las tesis no se terminan, se abandonan”.

Otro agradecimiento especial para la Fundacion Félix de Azara y su director, Adridn
Giacchino, por su apoyo institucional a nuestras investigaciones y todas las facilidades que

siempre nos brind6. Todos los andlisis moleculares fueron realizados en las instalaciones del



CEBBAD (Centro de Estudios Biomédicos, Biotecnologicos, Ambientales y de Diagnostico),
Universidad Maimonides, y permitidos y apoyados por su director, Dr. Alfredo Vitullo, el cual
siempre tuvo un trato ameno y cordial. De mas est4 agradecerle la posibilidad de haber utilizado

las instalaciones y laboratorios de dicho centro de estudio para realizar esta ardua tarea.

También quiero agradecer al Dr. Roberto Carullo, director de la carrera de mecanica
dental de la Universidad Maimonides, el cual amablemente me ensefio como realizar réplicas de
piezas dentales y a remontarlas luego de su anélisis. Otro agradecimiento debe hacerse a la Dra.
Andrea Puebla, responsable técnica de la Unidad de Genémica del Instituto Nacional de
Tecnologia Agropecuaria por sus recomendaciones y tratamiento especial para la secuenciacion

de las muestras remitidas a dicha unidad, paso crucial para la finalizacion de esta tesis.

Mi maés sinceros agradecimientos a todo el equipo de Antropologia Bioldgica de la
Facultad de Filosofia y Letras, Universidad de Buenos Aires y sobre todo a su director, Dr.
Francisco Raul Carnese por permitirme trabajar con ellos y por las oportunas correcciones y
comentarios realizados en esta tesis. Todos estos trabajos fueron financiados por CONICET y

UBACYyT. Sin éstos todo hubiera sido imposible.



Capitulo 1: Introduccion.

1.1 Prdlogo.

La presente tesis de doctorado tiene como objetivo principal arrojar luz sobre la
diversidad y la variabilidad genética mitocondrial de poblaciones prehispanicas e histéricas de la
Patagonia argentina. Las investigaciones de este tipo son incipientes ain en esta region, por lo
cual los datos aportados por este trabajo resultan novedosos desde diferentes puntos de vistas.
Por un lado el metodologico, ya que actualmente pocas son las investigaciones y los proyectos de
ADN antiguo o degradado (ADNa de ahora en mads) desarrollados en su totalidad a nivel
nacional y por investigadores argentinos, y por el otro lado, resulta el primer acercamiento a una
tematica poco explorada desde la genética de poblaciones con este tipo de registro, como es el
tema del poblamiento de la Patagonia y las posibles vinculaciones biologicas de las poblaciones

que evolucionaron en la region en diferentes sectores del espacio durante el Holoceno.

La investigacion sobre el poblamiento de la Patagonia es una discusion compleja y que
estd relacionada con el poblamiento de América en general. Explicar como se poblo la region
mas austral del continente requiere poner en contexto e interrelacionar diferentes tipos de
evidencias locales en conjunto con las presentes en otras regiones, ya que no puede explicarse la
presencia de sitios tempranos patagdnicos sin considerar las posibles rutas de acceso, los sitios
de igual temporalidad en otras regiones y las constricciones ecologicas y geograficas que
pudieron atravesar los diferentes grupos o el grupo humano que se asentd y se adaptd

eficientemente al ambiente patagonico hasta la actualidad.

A su vez, es necesario prestar una gran atencion a las diferentes lineas de evidencia
disponibles. Si bien es un quehacer laborioso y agotador, para comprender este proceso resulta
de suma utilidad manejar diferentes tipos de registro, ya que prescindir del contexto geografico,
geologico, ecoldgico, bioldgico o arqueologico seria realizar un sesgo de las variables que
podrian haber tenido incidencia, en diferente magnitud, en este proceso. Actualmente cualquier
investigacion arqueoldgica que no tuviera en cuenta los cambios ambientales, geograficos o
ecologicos (por nombrar algunas variables) careceria de poder explicativo en cuanto a las

inferencias sobre procesos de cambio cultural, poblacional o demografico a través del devenir
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histérico de la poblacion en cuestion. Lo mismo ocurriria con cualquier investigacion enmarcada

dentro de la genética de poblaciones.

Por este motivo en los primeros capitulos de esta tesis he intentado realizar un
acercamiento comprensivo a las distintas evidencias disponibles y esbozadas por las diferentes
disciplinas que estudian el complejo proceso del poblamiento de la Patagonia y de América. Si
bien es un tema inagotable y con niveles de interrelaciones y complejidad elevados, una tesis es
uno de los pocos momentos en que se puede realizar una extensa revision bibliografica y
actualizacion de las diferentes teorias y modelos, que dificilmente pueda realizarse o encontrarse
en algliin articulo de una revista. Adicionalmente se realizd un exhaustivo andlisis y revision
bibliografica sobre la temdtica del ADNa, ya que es un tema complejo de entender y son
complejos también los protocolos, los criterios de autenticidad y la interpretacion de los
resultados obtenidos, todos temas en los cuales actualmente existen posturas diversas y hasta
contrapuestas en cuanto a la utilidad, contextualizacion y asimilacion de los datos aportados por

este tipo de registro.

En cuanto a la informacién arqueoldgica, paleoambiental y geoldgica se intentd
seleccionar los trabajos mas representativos y vigentes para cada tematica, ya que la informacion
generada por estas disciplinas en relacion al poblamiento de América y Patagonia es abundante y
dificil de conmensurar. Adicionalmente debe hacerse una aclaracidén respecto a algunos datos
arqueologicos. Muchos de los fechados radiocarbonicos de los sitios tempranos fueron realizados
hace décadas, algunos de ellos fueron reanalizados y corregidos, y otros mas son modernos, por
lo que existe una discrepancia entre los mismos debido su expresion y a las diferentes curvas de
calibracioén que se utilizan en el hemisferio Norte y Sur para transformar los fechados expresados
en afios radiocarbonicos antes del presente (AP), modo en el cual lo informa cada laboratorio, en
fechados calendaricos para que se vuelvan equiparables unos con otros. Debido a ello se opto por

aplicar el criterio utilizado por Politis et al. (2008, p. 23):

“...sobre la definicion de estas cronologias es importante hacer aqui un paréntesis y
aclarar que las fechas expresadas en afios radiocarbonicos antes del presente —aiios '*C AP- no
son equivalentes a fechas calendaricas convencionales, sino que para ello debe aplicarse un
factor de correccion o calibracion que enmmienda un error inherente al método de datacion

radiocarbonico...”.



“...Para tener una idea de la magnitud de las diferencias entre ambas edades, se puede
considerar de manera aproximada que una muestra de 12.000 aiios "*C AP tiene una antigiiedad

cercana a los 14.000 arios calendaricos AP...”.

Teniendo en cuenta estas aclaraciones, para esta tesis se utilizaron los fechados
radiocarbonicos segun fueron publicados por cada uno de los autores citados. En caso de poseer
fechados expresados en afos calendaricos, ya sea originales o convertidos por otro investigador,
se optd por utilizar los mismos. En caso de no disponer de ellos, se utilizaron los fechados
expresados en afios AP, por lo que el lector tendra que considerar que los mismos seguramente

son mas antiguos.

Los datos genéticos disponibles poseen un gran sesgo en favor de las poblaciones
actuales y la mayoria de los modelos y teorias de poblamiento se encuentran estructuradas a
partir de esa informacion. Los muestreos realizados sobre poblaciones arqueologicas son escasos
aun, y la mayoria se encuentran concentrados en ciertas regiones y temporalidades debido, por
un lado, a la disponibilidad de restos esqueletales en buen estado de conservacién y por otro, a la
cantidad de investigaciones arqueolodgicas realizadas en cada pais. Para Patagonia la utilizacion
de los analisis de ADN, tanto para poblaciones actuales como prehispanicas, es pequefia e
incipiente aun, por lo que cada nuevo dato aportado es de gran importancia y utilidad a la hora de

poner a prueba y relacionarla con las hipotesis de poblamiento aportadas por otras disciplinas.

1.2 Arqueogenética: nuevo campo transdisciplinar y su utilidad en
arqueologia.

La utilizacion de los datos recopilados en investigaciones genéticas para contestar
preguntas de indole arqueologica es un campo de estudio reciente. Hace tres décadas comenzoé a
incorporarse este tipo de datos en las investigaciones arqueoldgicas e historicas, pero aun no
puede hablarse de marcos tedricos compartidos o de estudios o proyectos multidisciplinarios,
sino que la aplicacion de este tipo de datos se ha dado mas asiduamente en la confrontacion de

los datos genéticos con las hipotesis arqueologicas.



Este campo de estudio transdisciplinar tuvo su inauguracion en la publicacion de Pddbo et
al. (1989), titulada “Ancient DNA and the polymerase chain reaction. The emerging field of
molecular archaeology”. La misma se produjo en realidad de la mano de la revolucion
metodoldgica provocada en biologia molecular por la invencion y aplicacion de la reaccion en
cadena de polimerasas (PCR) como técnica rutinaria en las investigaciones genéticas. Lo cierto
es que muy lentamente comenzaron a realizarse investigaciones sobre restos antiguos y durante

la década de 1990 pocas publicaciones fueron realizadas, sobre todo en restos humanos.

Muchas de estas primeras investigaciones (tanto antropoldégicas como arqueologicas y
forenses) fueron enmarcadas dentro de las aplicaciones del ADNa, el cual fue definido por
Hummel y Herrmann (1994, p. 2) como “ADN antiguo es cualquier parte o traza de ADN
procedente de un organismo vivo o de partes de él, asi como ADN extracorpodreo, que sirva
como material de partida en los estudios de biologia evolutiva, antropologia historica o ciencia
forense”. Actualmente se utiliza el término ADNa como un tipo de registro particular a
estudiarse con cierto tipo de técnicas y metodologias precisas y con protocolos estrictos y

definidos.

Fue nuevamente el equipo de Padbo (Haeseler et al. 1995) el que realizé una definicion
para este tipo de estudios, llamandolos como “arqueologia genética”, entendida como el estudio
de la variacion genética para reconstruir la historia de las poblaciones. Posteriormente, Stoneking
propuso a la utilizacion de datos genéticos de poblaciones como antropologia molecular, siendo
la misma “la utilizacion de técnicas de la genética molecular para responder cuestiones de

evolucion y diversidad humana” (1997: p. 87).

Luego de la publicacion de diversos trabajos, Renfrew (2000 y 2001) realizé una
recopilacion y sintesis de las diferentes lineas de investigacion de ADNa sobre restos
arqueolodgicos, definiendo a este nuevo campo transdiciplinar con el nombre de “arqueogenética”
para referirse a estudios que involucren el andlisis de ADNa, que junto a la informacion existente
en poblaciones actuales incorpora la dimension temporal a los estudios genético-poblacionales.
Posteriormente Soares et al. (2008) toma esta definicion de arqueogenética, pero proponiendo
que la mismas es la aplicacion de los datos genéticos para discernir aspectos de la prehistoria

humana.
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Sin bien se han utilizados en diversas publicaciones estas definiciones, el campo del
ADNa parece ser mucho mas complejo, tanto en su tematica de estudio como en sus aspectos
metodoldgicos en cuanto al tratamiento e interpretacion de los datos y la forma de obtencion de
los mismos, lo cual se encuentra intimamente relacionado a las dificultades técnicas vinculadas a
los criterios de autenticidad de este tipo de investigaciones. Adicionalmente, muchas cuestiones
¢ticas, legales e interpretativas de disciplinas como la antropologia, la bioantropologia, la
arqueologia y la genética se interceptan en un complejo entramado de conceptos y definiciones
que no siempre tienen los mismos significados e interpretaciones en cada una de las mismas. Un
ejemplo de esto es la problematica cuestion de los estudios genéticos en restos humanos y las
implicancias que los resultados pueden tener en comunidades actuales (ver Kaestle y Horsburgh
2002, Hummel 2003 y 2014 y Matisoo-Smith y Horsburgh 2012), lo cual ha tomado relevancia

en la Argentina en los ultimos afios.

Adicionalmente, Mulligan (2006) ha planteado las problemadticas asociadas a estos
estudios en relacion a la posibilidad de éxito de los mismos y a la necesidad de ciertas
condiciones técnicas y financieras para llevarlos a cabo. Adicionalmente, ha llamado la atencion
sobre las interpretaciones de los resultados, sobre todo en estudios donde se trata de inferir
reemplazos o continuidad poblacional, ya que muchas veces se utilizan las frecuencias de algin
marcador molecular, generalmente el ADN mitocondrial (ADNmt de ahora en mas) para apoyar
cambios poblacionales, pero los mismos pueden ser dificiles de detectar en poblaciones con baja
diversidad genética (como es el caso de las poblaciones americanas), siendo este problema mas
complejo aun en muestras antiguas, ya que los muestreos realizados en estas poblaciones suelen
ser pequefios y tener pocas poblaciones comparativas. Dicho de otra manera, segiin la autora,
desde una perspectiva genética la habilidad para determinar si los individuos estan relacionados
depende de la variacién genética presente en la poblacion y de la rareza de los haplogrupos
presentes en los individuos de interés. Si la variacion genética de la poblacion entera es baja,
puede no haber suficiente variacion para determinar con significancia estadistica si dos
individuos pueden aleatoriamente poseer el mismo haplotipo y, si éste es comun en la poblacion

general, puede ser dificil probar la relacion entre esos individuos.

Otro problema metodolégico radica en el calculo de los tiempos de coalescencia, el cuél

mide tedricamente a partir de los datos genéticos la separacion de dos moléculas de ADN con la
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que se infiere la separacion poblacional. Esto muchas veces ha sido puesto en la misma linea que
los fechados radicarbonicos, pero en realidad ambos miden cosas diferentes (la segregacion de
nuevas variantes o polimorfismos por un lado, y la desintegraciéon de atomos de carbono por el
otro) y muchas veces no tienen por qué estar en relacion o sincronia con fendmenos
poblacionales como las migraciones o fisiones poblacionales (Meltzer 1995 y 2003). La solucién
para muchos de estos problemas es la utilizacion de la informacion arqueologica y su contexto, el
cudl puede ser crucial a la hora de realizar y poner a prueba hipotesis, pero para ello los
proyectos deben ser cuidadosamente planeados y debe existir una colaboracion estrecha entre

arqueologos y genetistas.

Otros como Pluciennik (2006) han tenido una visiébn mas dura en cuanto a la aplicacion
del ADNa en problematicas arqueoldgicas, llamando la atencion sobre la hostilidad de muchos
arquedlogos en aplicar datos genéticos en sus investigaciones y la postura de muchos genetistas
en cuanto a considerar irrelevante la utilizacion de los datos generados desde la arqueologia en
investigaciones genéticas, ignorando muchas veces los procesos socioculturales, las
interpretaciones y los debates arqueologicos. Afortunadamente recientes acercamientos han
propuesto una sintesis para muchas de estas problematicas planteando que los estudios
arqueogenéticos deben incluir la provision de datos de aspectos paleodemograficos, migraciones
pasadas e historias poblacionales (Oliveira 2008). Su aplicaciéon no solo seria el estudio de
humanos, sino también de plantas y animales econdmica y ecoldgicamente relevantes y a micro-
organismos infecciosos, todos fendémenos que pudieron afectar la vida de los humanos del
pasado o tuvieron relacion con €l. Segun Oliveira (2008), la arqueogenética no posee una
problematica particular, su objeto de estudio es el ser humano en si, por lo que este enfoque
requiere de manera imprescindible informacion arqueoldgica e historica, lo cual seria una
caracteristica propia y no un sub-campo de la genética humana. Para llevar a cabo esta propuesta
en un campo que aun no posee un marco de referencia teorico propio, Oliveira (2008) propone:
a) procurar mejorar la comunicacion entre las ciencias sociales y naturales, especialmente con la
arqueologia, b) aumentar la interrelacion entre los campos de investigacion de la arqueologia y la
genética, c) definir y tener en cuenta las posibles consecuencias politicas y sociales de las
investigaciones arqueogenéticas, d) tener presente los aspectos éticos y morales del estudio de
los restos arqueologicos (especialmente restos humanos) y su relacion con las comunidades

actuales, e) definir los conceptos operativos en comun y aplicar los conceptos de la genética a la
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informacion arqueoldgica y, f) lograr un posicionamiento en el campo de la filosofia de la

ciencia para lograr marcos tedricos con validez.

En la propuesta de Oliveira (2008), que compartimos en esta tesis, la arqueogenética se
conforma como un campo de investigacion con sus propias reglas y debe ser visto como un
acercamiento multidisciplinario a la historia y evolucion humana, que requiere ain formulacion
tedrica y fuertes pisos epistemoldgicos y practicos, en donde el dato derivado del andlisis
genético debe ser integrado con la informacién de la cultura material para construir una correcta
narrativa del pasado. En esta misma linea Renfrew (2010) llamo la atencion sobre la importancia
de las caracteristicas culturales y la organizacion social como factor explicativo de los patrones
genéticos observados en muchos grupos humanos y los posibles impactos que los mismos
pueden provocar en el acervo genético de la poblacion estudiada (i.e. matrilocalidad y
patrilocalidad, tipo de organizacidén social, etc.), proponiendo a la arqueogenética como la
confluencia interpretativa de estas diferentes lineas de evidencia. Algunos han propuesto el
marco teérico de la teoria de la herencia dual como interfaz tedrica valida para estudiar la
interrelacion entre genes y cultura (Collard 2010), pero ain no se registran muchas aplicaciones

de este marco tedrico.

De los trabajos expuestos puede concluirse en la necesidad de la interrelacion de diversas
disciplinas a la hora de interpretar los datos obtenidos en cualquier investigacion que incluya en
su agenda los analisis de ADNa. Por muchas razones tanto tedricas y metodologicas, obtener
secuencias de ADN no conlleva el mismo tipo de complejidad que obtener un dato
radiocarbonico y su interpretacion posee multiples aristas a ser analizadas. Concordamos con
Matisso-Smith y Horsburgh (2012) en que la informacion que puede proporcionar el ADNa dice
muy poco por si solo, por lo que resulta necesario un planeamiento de proyecto y objetivos

especificos, siendo esto un proceso dialéctico de comunicacion entre diferentes disciplinas.
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Capitulo 2. La Patagonia en contexto: el poblamiento de
Ameérica.

2.1. Informacion arqueoldgica.

El estudio del proceso de poblamiento americano fue y es un tema en donde la
arqueologia es quizas la disciplina que mas investigaciones ha realizado desde el comienzo de la
indagacion sobre el origen, la dispersion inicial y la temporalidad de la ocupacion de las
diferentes regiones del continente. En las Ultimas décadas, propuestas realizadas desde distintas
disciplinas han apoyado o refutado algunos de los supuestos e hipotesis arqueoldgicas, las cuales
seran expuestas en los siguientes apartados, pero en general los datos aportados por este registro
se han conformado en el paradigma sobre el cual las demés disciplinas sustentan y ajustan sus
propuestas (por ejemplo, la utilizacion de los fechados radiocarbonicos de los sitios de ocupacion

humana temprana como edades limite para los modelos de poblamiento).

Sin embargo, las hipotesis propuestas desde la arqueologia distan de ser unanimes,
muchas veces son contradictorias y plagadas de debates e interpretaciones disimiles, tefiidas de
conflictividad y tensiones académicas, sobre todo en referencia a los hallazgos tempranos de
Sudamérica (ver Politis 2000). Un ejemplo claro de este tipo de problematicas es el rechazo y
tardia aceptacion de muchos sitios de gran profundidad temporalidad, los cuales solo
recientemente comenzaron a formar parte de los modelos de poblamiento y se incorporaron a las

nuevas teorias y revisiones sobre el tema (Politis et al. 2008).

Adicionalmente a estas problematicas, los paradigmas arqueoldgicos (y esto es parte de la
historia de la disciplina) han cambiado mucho tedrica y metodolégicamente desde el comienzo
de las investigaciones. Inicialmente el marco teodrico estuvo atado a concepciones historico-
culturales y ante la ausencia de fechados radiocarbdnicos, las interpretaciones del registro
arqueologico eran tipologico-descriptivas, lo cual limitaba el abanico explicativo sobre los
procesos de poblamiento, cambio y adaptacion de las poblaciones americanas. Un ejemplo de
esto es la controversia Hrdlicka-Ameghino de principios del Siglo XX. Actualmente la
utilizacion de diversos marcos tedricos, en especial los evolutivos y el avance de diferentes

técnicas han permitido ampliar el rango de preguntas que se le pueden hacer al registro
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arqueoldgico y que el mismo puede contestar. Esto ha ayudado a modelar la dispersion y
adaptacion de las primeras poblaciones que ingresaron al continente y las trayectorias evolutivas

particulares en las diferentes regiones ocupadas.

La historia de las teorias del poblamiento de América comienzan muy temprano, pero las
propuestas académicas se inician a principio del Siglo XX. Fue el antropologo fisico Ales
Hrdlicka (1920) el primero en lograr un relativo consenso en cuanto a la antigiiedad del hombre
en América, proponiendo una temporalidad cercana a los 6.000 AP y su la similitud
crancométrica de los nativos americanos con las poblaciones asiaticas. El descubrimiento de
puntas de proyectiles particulares en el afio 1926, posteriormente bautizas con el nombre Folsom,
asociadas a costillas de bisontes extintos en Nuevo México comenzd a dar forma a la primera
propuesta de poblamiento americano. Este descubrimiento permitio6 a arquedlogos y
antropologos proponer la coexistencia de humanos y megafauna que se creia extinta en la
‘“Ultima edad de hielo”, hace unos 10.000 afios AP. El posterior hallazgo de otro tipo de puntas
(bautizadas como Clovis), también en Nuevo México y asociadas a mamuts incentivo las
investigaciones en las décadas venideras. El descubrimiento de las puntas Folsom y Clovis en
toda Norteamérica entre 1920 y 1930 reforz6 la asociacion de puntas de proyectiles y fauna
extinta, principalmente bisontes y mamuts, y dejé en claro que los humanos modernos ya estaban
presentes en América en las postrimerias de la Gltima glaciacion, hacia fines del Pleistoceno
(Fiedel 2000). Segtn esta vision, el poblamiento pudo haber sido posible a través de una via
terrestre desde Asia (posteriormente llamado corredor Alberta) por medio del estrecho de Bering.
La aparicion y desaparicion de un puente terrestre continuo entre Alaska y el noreste siberiano
podria estar supeditada a los diferentes ciclos glaciares y a la oscilacion del nivel del mar que

acompafio la constante inestabilidad climatica de la transicion Pleistoceno-Holoceno.

Diversos investigadores, sobre todo en Sudamérica, comenzaron a realizar hallazgos de
puntas de proyectil, que fueron denominadas “cola de pescado”, y que se encontraron en algunos
casos en asociacion con taxones extintos (Bird 1938, Krieger 1964). A partir de la década de
1950, la posibilidad de realizar fechados radiocarbdnicos demostrd que la antigiiedad de dichas
puntas superaba muchas veces los 10.000 anos AP, llegando las puntas Clovis a obtener
contextos cronologicos cercanos a los 11.200 anos AP. Haynes (1966) fue el primero que infirid

a través de estos descubrimientos una imagen de la colonizacion humana inicial en América.
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Sobre la base de los estudios de este investigador se postuld el paradigma que luego seria
dominante hasta muy recientemente, en el cual la cultura material denominada “Clovis” se
dispersa en Norteamérica y algunas regiones de Canada y México, y que luego se transformaria
en la representante de los primeros habitantes del continente, que se dispersaron desde Asia por
el corredor libre de hielos a pie durante las postrimerias del Pleistoceno. Esta cultura estaria

adaptada a las condiciones frias del momento y especializada en la caza de grandes mamiferos.

Esta postura fue retomada afios posteriores por Martin (1973), culminando en el disefio
del modelo de poblamiento americano que postula que la “gente Clovis” eran grupos cazadores
recolectores de origen asiatico que ingresaron al continente por el corredor libre de hielos hace
unos 11.000 afios AP. Estos estaban especializados en la caza de grandes animales extintos, los
que habian sido perseguidos por todo el continente hasta su extincion, poblando asi todo el
continente de Norte a Sur. Pronto las culturas Folsom y Clovis se convirtieron en el emblema del
paradigma arqueoldgico llamado “Clovis First” (Clovis primero) a partir de la década de 1980,
también llamado Paleoindio por su forma de adaptacion. Segln este, Clovis era la inica imagen
aceptable de los primeros pobladores americanos y los sitios con temporalidades similares o
anteriores eran prontamente rechazados o cuestionados en cuanto a su posibilidad de ser
considerados en las discusiones sobre la ocupacion del continente. Actualmente se disponen de
datos radiocarbonicos y calibraciones, las cuales permitieron redefinir las temporalidades de los
sitios arqueoldgicos mediante métodos seguros. Waters y Stafford Jr. (2007) reanalizaron todos
los fechados Clovis, estableciendo que dicha entidad cultural se encuentra en un rango acotado

entre 13.250-12.800 afios cal AP (11.050-10.800 afios AP).

De todas maneras esta imagen cuasi decimondnica prontamente fue cuestionada por
diversos investigadores a lo largo de todo el continente, demostrando que la dispersion y las
adaptaciones de los primeros grupos humanos fueron mucho mas complejas de lo que se creia.
Este resquebrajamiento comenzd como una discusion estricta del campo arqueoldgico, pero
luego otras disciplinas también aportaron informacion novedosa y contradictoria con el modelo

impuesto.

El primer indicio de contradiccion con el paradigma Clovis fue la dificultad de encontrar
ancestros culturales directos en las regiones de Siberia y Alaska. Si bien algunos han considerado

a las industrias del paleolitico superior asidtico como evidencia directa del origen de los
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americanos (Morlan 1987, Dikov 1987, Stanford 1991, Hoffecker et al. 1993, Goebel 1999),
otros han criticado los enfoques tipoldgicos debido a sus dificultades metodologicas para trazar
filiaciones poblacionales, optando por proponer como posibles predecesores Clovis al complejo
Nenana en Alaska, al sitio Ushki en Kamchatka o al sitio Diuktai en el noreste de Siberia (Yiy
Clark 1985, Clark 1991, Adovasio 1993, Fiedel 2000, Dumond 2001). Sin embargo, revisiones
realizadas con la evidencia litica han concluido que el registro arqueologico de Alaska es variado
y complejo debido a diferencias culturales y funcionales, imposibilitando las conexiones a través
de la tipologia (Bever 2001). También se ha propuesto una posible conexién Atlantica con el
conjunto artefactual europeo denominado Solutrense (Stanford y Bradley 2000 y Bradley y
Staford 2004), pero la misma ha sido rechazada debido a problemas de indole empirica y

conceptual (Kelly 2003, Clark 2004, Guy-Strauss et al. 2005).

En los ultimos afos, diversos trabajos han hecho nuevos andlisis comparando los
fechados radiocarbonicos y la distribucion de puntas Clovis, llegando a la conclusiéon que su
utilizacion como datos proxy no es capaz de explicar el poblamiento inicial (Hazelwood y Steele
2004), pero si avalar la dispersion de esta cultura por el corredor libre de hielos y su posterior
divergencia en otros conjuntos tecnologicos (Buchanan y Collard 2007, Hamilton y Buchanan

2009).

Por otro lado, un conjunto de investigadores han propuesto una vision alternativa, en la
cual las primeras poblaciones que ingresaron al continente estarian mas asociadas a una tradicion
tecnoldgica maritima en el Océano Pacifico con probable utilizacion de botes producto de una
adaptacion a ambientes costeros. Estas costas podrian llegar a ser los corredores iniciales de la
dispersion desde Alaska hasta el Sur, en donde Clovis seria una adaptacion posterior derivada u
otra migracion independiente (Dixon et al. 1997, Dixon 2001 y 2013, Erlandson et al. 2005,
2007 y 2008, Faught 2008, Erlandson y Jew 2009, Erlandson y Braje 2011, Erlandson et al.
2011, Waters et al. 2011, Jenkins et al. 2012).

En Sudamérica algunos conjuntos arqueoldgicos tempranos de distintas regiones poseen
la peculiaridad de compartir puntas de proyectil llamadas “cola de pescado” y las cuales han sido
propuestas como caracteristicas de la cultura de los primeros grupos humanos (ver revision en
Nami 2013), pero a su vez también se ha comprobado la convivencia de muchos rasgos

culturales regionalizados, no existiendo una dominancia de un estilo sobre otro (Dillehay 1999 y
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2009). Algunos han propuesto que este hecho pueda tratarse de similitudes en la cadena de

reduccion litica mas que a una cultura compartida (Nami y Castro 2014).

El segundo indicio de contradiccion del paradigma Clovis radica en las reconstrucciones
geologicas y la/s ruta/s inicial/es de dispersion. Tempranamente fue Dixon et al. (1997 y 2001)
los que demostraron que el descenso del nivel del mar (entre 100 y 120 metros) habria
propiciado la exposicion de una amplia plataforma continental, la cual habria sido el lugar de la
primera dispersion de los grupos humanos. En este sentido, estudios ecologicos y geograficos
realizados por Mandryk et al. (2001) indicaron que la ruta costera pacifica habria estado
disponible y habria podido soportar poblaciones humanas hace unos 13.000 afios AP (2.000 afios
antes que el corredor Alberta), y que el corredor interior no habria sido habitable hasta momentos
posteriores a 11.500 afios AP. Esta ultima estimacion no seria concordante con los fechados
tempranos propuestos para Clovis. En este contexto, el interior del continente pudo estar vacio y
el aumento progresivo del nivel del mar pudo implicar el desplazamiento al interior y el inicio de

las caracteristicas del modelo Clovis.

En los ultimos afos las reconstrucciones detalladas sobre la geologia, geomorfologia y la
disponibilidad de ambientes para el momento del poblamiento, establecieron que la costa
pacifica de Norteamérica habria estado disponible por lo menos desde los 18.000 afios cal AP

(Erlandson et al. 2007, Dixon 2013, Anderson et al. 2013) — figura 2.1.

En esta reconstruccion, el corredor Alberta se habria visto libre de hielos a partir de los
15.000-14.000 atios cal AP, pero ecoldgicamente podria ser colonizado desde los 13.000 cal AP.
Por su parte, la evidencia alli recopilada demuestra que el corredor pacifico posee sitios
tempranos con restos de fauna variada, lo cual demostraria que tanto las islas como la costa
pacifica poseian suficientes recursos para sostener poblaciones humanas, atn bajo las crudas
condiciones climaticas impuestas durante el Ultimo Maximo Glaciar (UMG- 20.000-16.000 cal
AP) y el reavance glaciar Younger Dryas temporalmente ubicado entre 13.000 y 12.000 afios cal

AP (Davis 2011).
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ES

Figura 2.1. Reconstruccién de la secuencia de desglaciacién y cambio en los niveles del mar durante el ingreso de poblaciones a
Norteamérica segun Dixon (2013). En la misma se observa la disponibilidad de los sectores costeros del Noroeste del continente

anterior a la formacion del corredor Alberta.
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El tercer indicio de contradiccion del paradigma Clovis es la supuesta especializacion en
la megafauna, la cual tendria una escala continental en los primeros momentos de poblamiento y
habria provocado su desaparicion. Tres hipotesis han sido esgrimidas para explicar esta proceso;
aquellas que hablan de la sobrematanza y posterior extincion por mano humana (concordante con
el supuesto Clovis), las que proponen a la transiciéon Pleistoceno-Holoceno y la inestabilidad
climatica como factor desencadenante del cambio en la fauna y las que relacionan la interaccion
medio ambiente/humanos como escenario propiciatorio para desaparicion de muchos de estos

taxones (hipdtesis mixtas).

Diversos trabajos publicados han refutado la primera hipétesis. Alroy (2001) y Grayson y
Meltzer (2002 y 2003) reanalizaron la evidencia disponible y concluyeron que la acciéon humana
sobre la megafauna era menor. Sobre 35 géneros analizados y 76 sitios arqueologicos de
Norteamérica muestreados, s6lo 14 demostraban predacion segura y s6lo el mamut pareceria ser
la presa mas aprovechada. A su vez, Cannon y Meltzer (2004) encontraron que muchos de estos
sitios poseian mayor riqueza taxondémica que la supuesta, por la cual seria mas compatible una
estrategia mas generalista y enfocada en animales de menor porte. Esto estaria en contra de un
escenario de caza a gran escala, especializacion en estos taxones y rapida matanza, por lo cual

factores no humanos habrian intervenido en las extinciones.

Actualmente, la supuesta especializacion ha sido casi rechazada, primando las posturas
mas “ambientales” (Krasinsky y Haynes 2010, Prado et al. 2012, Reumer et al. 2014, Abramson
et al. 2015). Sin embargo otros han apoyado una visién mas integradora, proponiendo que la
combinacion de los nuevos factores ecologicos ambientales y las modificaciones inducidas a los
ecosistemas por la irrupcidon humana habria desencadenado cambios que propiciaron las
condiciones para la extincion de estos mamiferos (Fiedel 2009, Cione et al. 2003 y 2008, Lima-
Ribeiro et al. 2012, Prescott et al. 2012, Chichkoyan 2013). De todas maneras, Haynes (2007) y
Borrero (2009a) han sefialado las dificultades para apoyar o refutar alguna de las dos ultimas
hipdtesis debido a la existencia de sesgos, proponiendo que lo tnico inequivoco de probar es la
interaccion humano/megafauna, siendo dificil aceptar la especializacioén en estos animales por

parte de los primeros pobladores, sobre todo para distintas regiones de Sudamérica.

El altimo indicio de contradiccion con el paradigma Clovis (y el mas contundente) puede

rastrearse en diversas publicaciones de sitios arqueologicos tempranos, los cuales poseen
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fechados contemporaneos y hasta anteriores a Clovis, muchos de los cuales se encuentran en
Sudamérica (ver tabla 11.1 en apéndice). El descubrimiento y publicacion de sitios como Monte
Verde (Dillehay 1984) llevé a tensiones y discusiones en relacion con el paradigma Clovis First

a partir de la década de 1980 (ver Politis et al. 2009 para una mayor discusion).

Prontamente muchos defensores del modelo comenzaron a realizar trabajos de revision de
las evidencia pre-Clovis, criticando principalmente la supuesta falta de evidencia inequivoca de
estos sitios (Kelly y Todd 1988, Meltzer 1989), apoyando que la entidad cultural Clovis es la
unica innegable y resistente al escrutinio cientifico, estando la estratigrafia y fechados de los
sitios tempranos errébneos o con problemas interpretativos en cuanto a la asociacion de los restos
culturales con la posicion estatigrafica de los fechados (Kelly 2003, Fiedel y Kuzmin 2010).
Adicionalmente, en el mismo momento histérico, otras lineas de investigacion comenzaron a
criticar la temporalidad impuesta del modelo Clovis First. Esto es claro con la evidencia
generada desde la genética de poblaciones, que permite calcular tiempos de coalescencia para los
haplogrupos mitocondriales superiores a la temporalidad Clovis y los modelos de la
craneometria. Sin embargo, muchos arquedlogos pusieron en descrédito los postulados de estas
disciplinas, aduciendo que la antigiedad del hombre en América es una discusion estrictamente
arqueologica y que dicha tematica no tiene relacion con la historia biologica, ya que las
divergencias moleculares no necesitan estar en relacion con la divergencia cultural-poblacional

(Meltzer 1995 y 2003).

La comunidad cientifica actual ha comenzado a abandonar estos escepticismos y muchos
sitios arqueoldgicos antes criticados o denostados por cuestiones no estrictamente cientificas
comienzan a ser publicados en mayor detalle y considerados cada vez mas para las problematicas
de poblamiento. Esto puede deberse a cuestiones metodoldgicas en cierta forma, y también a la
evidente diferencia del registro arqueoldgico de momentos tempranos de Sudamérica. Dillehay
(1999 y 2009) fue uno de los primeros en realizar una sintesis de las diferencias culturales y
adaptativas de los modelos esgrimidos a partir del registro arqueoldgico. Segin el autor, el
poblamiento de este hemi-continente habria sido por una ruta costera pacifica y los vestigios
tempranos se caracterizan por la ausencia de estilos compartidos continentalmente, una mayor
movilidad de las poblaciones y una diferente dindmica ambiental, climética y geoldgica. El modo

de vida Paleoindio planteado por Clovis no tiene paralelo en Sudamérica, los desarrollos
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tecnologicos son mas regionalizados, con un complejo mosaico de practicas tecnologicas y de
subsistencia, siendo importante los recursos de ambiente acuaticos imposibilitando la aplicaciéon
de modelos generales, los cuales han enmascarado la diversidad de los primeros cazadores-
recolectores sudamericanos (Scheinson 2003). Esto puede verse en muchos sitios tempranos en
donde se observa desde un primer momento diversidad de adaptaciones y tipos tecnoldgicos, con
adaptaciones costeras (Jackson et al. 2007 y 2012), mixtas (Dillehay et al. 2008, Lopez Mazz
2013) y de altura (Sandweiss y Rademaker 2011).

Por los motivos expuestos, el modelo Clovis First puede rechazarse en la actualidad. Tal
vez una nueva interpretacion de la evidencia recolectada pueda dar informacion para generar
nuevas hipdtesis y responder otros interrogantes, pero no puede considerarse a esta cultura el
primer poblador de América, ni considerarse un modelo cultural de los contextos y

caracteristicas que tendrian que tener los primeros grupos humanos de todo el continente.

2.2. Teorias lingiiisticas.

La lingiiistica historica o evolutiva ha intentado reconstruir el origen y evolucion de las
lenguas en distintos grupos humanos. Para ello se ha valido de diversos enfoques en el intento de
construir e interpretar arboles filogenéticos lingiiisticos y poder develar el origen comin de
diferentes lenguajes para trazar la posible historia evolutiva de las poblaciones humanas y sus

posibles relaciones.

La glotocronologia (Swadesh 1972) es una metodologia que se utiliza para calcular la
temporalidad y el momento de divergencia entre grupos de lenguas que tedricamente comparten
un ancestro en comun (familias lingliisticas) a través del reconocimiento de polimorfismos de
vocabulario, gramadtica y correspondencia sonora. En la mayoria de este tipo de estudios, la
reconstruccion de arboles de lenguas se realiza a través de homologias entre algunas palabras y
de alli se deriva la existencia de un hipotético ancestro comun. Sin embargo, este método de
estudio ha sido cuestionado en las ultimas décadas, ya que diversos procesos culturales, como los
préstamos lingiiisticos entre diferentes grupos, el azar o procesos demograficos pueden afectar

este tipo de filogenias.
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En América, el primer acercamiento hacia una clasificacion de las diversas lenguas
presentes en los grupos Nativos Americanos fue realizado por Joseph Greenberg (1960).
Posteriormente, sus estudios le permitieron concluir que las lenguas de todas las poblaciones de
América estan divididas en tres grandes grupos lingiiisticos diferenciados (Greenberg 1987,

Ruhlen 1987 y 1991, Greenberg y Ruhlen 1992), definiendo los mismos como:

1. El tronco Eskimo-Aleutiano, restringido a poblaciones del Norte de Norteamérica, desde
el extremo Noreste de Siberia, pasando por las Islas Aleutianas, Sudoeste de Alaska y
Canada, hasta Groenlandia;

2. El tronco Na-dené, formado por cuatro lenguas: Haida, Tlingit, Eyak y Athabaska, cada
una con subfamilias. Todas ellas son originarias y parecen estar presentes sélo en
poblaciones de Norteamérica.

3. El tronco Amerindio, que forma todas las demas lenguas habladas en el continente, desde

Canada hasta Tierra del Fuego.

Esta division lingliistica fue tomada por distintos investigadores de diferentes disciplinas
y, sumada a algunos datos morfologicos y genéticos, se desarrolld la hipodtesis tripartita del
poblamiento de América (Greenberg et al. 1996, Ruhlen 1994). Segln estos, las tres familias
lingiiisticas serian el reflejo de diferentes migraciones al continente americano desde su lugar de
origen (continente asiatico), hace unos 12.000 afios AP aproximadamente. La primera de ellas
estaria vinculada a poblaciones proto-Amerindias (distribuidas en toda América), la segunda por
poblaciones Na-dené (Norteamérica) y una tercera por poblaciones Eskimo-Aleutianas (Norte de

Norteamérica) —figura 2.2.
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Figura 2.2. Mapa de distribucién de lenguas en América propuesto por Greenberg (1987), el cual demostraria las tres oleadas
poblacionales que ingresaron en diferentes momentos al continente.

Estas hipotesis fueron cuestionadas a partir de la década de 1990 por diferentes razones.
Algunos (i.e. Nichols 1997 y 1998) han opinado que es imposible a través de esta metodologia
establecer relaciones genéticas conclusivas entre las diferentes lenguas. Adicionalmente,
Campbel (1998) llama la atencion sobre la diversidad lingiiistica existente en Sudameérica, la cual
es mayor a la presente en Norte y Centroamérica, lo que resulta dificil de explicar en términos
temporales y de segregacion lingiiistica. Siguiendo estos planteos, se ha postulado que el
continente americano posee una gran variedad de lenguas, y tiene la menor profundidad temporal
en cuanto a ocupacion humana, hecho que puede parecer contradictorio con los postulados de la
lingiiistica evolutiva. Por este motivo, algunos investigadores (Nichols 1990 y 1992) han optado
por proponer una temporalidad de 35.000 afios AP y multiples migraciones como origen de las

lenguas de las poblaciones americanas.
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De todas maneras, las revisiones de estos supuestos y modelos (Nettle 1999 y Hill 2004),
han propuesto colonizaciones con temporalidades mas recientes. Pero las investigaciones
actuales con este tipo de registro han sido desestimadas debido a sus falencias metodolédgicas y
falta de evidencia y posibilidad de corroboraciéon empirica para tal profundidad temporal (Hill

2004).

Estos cuestionamientos hacen dificil hoy en dia tener en consideracion las hipotesis
desarrolladas a partir de estudios lingiiisticos para el poblamiento de América. Mucha de la
informacion recopilada aun se sigue utilizando para cuestiones mas regionales y establecer
correlaciones entre grupos de ciertos troncos lingiliisticos y otros marcadores de filogenia
(mayoritariamente genéticos) a fin de establecer posibles procesos migratorios en una escala
geografica y temporalmente mas acotada (Ward et al. 1993, Mazieres et al. 2007, Hunley et al.
2007, Sandoval et al. 2009, Kemp et al. 2010, Barbieri et al. 2011, entre otros), llegando a
diversas conclusiones en cuanto a la correlacion entre afinidades genéticas-lingiiisticas en el

continente americano.

2.3. Teorias desde la antropologia biologica.

La Antropologia Biologica surge de la union e interrelacion de dos areas previamente
consideradas como corrientes separadas: Antropogenia y Antropotaxia, preocupadas por el
origen y la clasificacion de las poblaciones humanas, respectivamente. Segun sefiala Pucciarelli
(1989), la primera estaba dada por la necesidad de estudiar y comprender el comportamiento y
caracteristicas bio-culturales de las poblaciones "exoticas— a los ojos de los conquistadores
europeos, adoptandose asi un criterio esencialmente taxonomista, ejemplificado en las cinco
variedades fundamentales descriptas por Blumembach en 1775. Luego, a mediados del siglo
XIX, se opera un cambio fundamental con la irrupcion del evolucionismo darwiniano. La
revolucion filosofico-cientifica que significo el pensamiento evolucionista en biologia inicia la
segunda vertiente de contenido de la antropologia fisica clasica. Concierne a la causa y forma en
que el hombre evoluciona y su inicio concreto debe situarse hacia el afio 1871, época en que
Darwin publica "The Descent of Man". A mediados del siglo XX se produce el reemplazo del

concepto tipologico predominante por el de poblacidon antropoldgica. Esto permite pensar en
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procesos adaptativos de las poblaciones humanas en su constante interaccion con el medio. El
enfoque tipoldgico comenzd a erosionarse hacia de los afios 1960, a partir de nuevos elementos

teoricos, entre ellos la genética de poblaciones (Avena 2011).

Afortunadamente, el uso de las categorias raciales en trabajos cientificos fue
disminuyendo, especialmente desde el fin de la segunda guerra mundial, no sélo por su carga
etnocéntrica y discriminante (recordemos que muchas de estas caracteristicas eran utilizadas para
justificar falso el atraso o adelanto intelectual de los diferentes grupos humanos y por ende el
sojuzgamiento de unos por otros), sino también por el descrédito y la dificultad en la utilizacion
del concepto de raza para dar cuenta de la variabilidad bioldgica de las poblaciones humanas (ver

Cartmill 1999 para una revision).

El estudio y planteamiento de hipotesis sobre el poblamiento de América ha sido
encarado por diversos investigadores a través del andlisis morfoldgico para establecer no sdlo la
temporalidad, el nimero de migraciones y el drea de proveniencia de los migrantes, sino también
las posibles relaciones y afinidades biologicas que pudieron establecerse entre los diferentes
grupos humanos que habitaron las distintas regiones de América en momentos holocénicos
posteriores. El pionero en este tipo de andlisis fue el antropdlogo Ales Hrdlicka (1920), siendo el
primero en postular la similitud y posible origen asiatico para todas las poblaciones americanas a

través de rasgos fenotipicos y dentales.

Mucho ha cambiado, y sobre todo se ha complejizado, en el estudio de restos humanos en
relacion al poblamiento de América en la actualidad, tanto tedrica como metodoldgicamente,
pero aun contintian utilizdndose basicamente piezas dentales y rasgos craneofaciales para rastrear

posibles relaciones de ancestria entre los Nativos Americanos y otras poblaciones.

2.3.1. Estudios sobre piezas dentales.

Los rasgos y caracteristicas morfologicas de las piezas dentales y su variacion a través de
diferentes grupos humanos han sido utilizados para trazar relaciones de ancestria entre

poblaciones de diferentes sectores geograficos. Para el caso del poblamiento de Ameérica,
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diferentes investigadores (Turner II 1984, Scott y Turner II 1988, Rodriguez Cuenca 2003) han
propuesto la existencia de dos patrones dentales diferenciados dentro del “Complejo Dental

Mongoloide” caracteristico del Este asidtico:

1. Un patrén sinodonte (alto porcentaje de incisivos en pala -“shovel shaped’-, pliegue
acotado en los molares inferiores, patrébn cuspidal 6, protostilido y rotacion de los
incisivos superiores centrales), propio de poblaciones mongoloides del Noreste asiatico y
del cual son derivados todas las poblaciones Americanas y;

2. Un patron llamado sundadonte (opuesto al anterior) perteneciente a poblaciones

mongoloides del Sur asiatico.

En afios posteriores se desarrolld una propuesta mas especifica respecto a las hipotesis
iniciales (Turner 1994, Turner 2002 y Turner y Scott 2007). El modelo general desarrollado
postula la existencia Unicamente de poblaciones con caracteristicas sinodontes en el Nuevo
Mundo, presentes en distintas morfologias craneales, con un origen exclusivamente del noroeste
asiatico, planteando que el niumero inicial de migrantes tendria que haber sido pequefio, ya que
no representa toda la variabilidad genética presente en Asia. El lugar de ingreso de estas
poblaciones habria sido el corredor Alberta, pero en un periodo “epi-Clovis” (pre-12.000 AP), y

que en Alaska habrian sufrido una expansion poblacional en su ingreso.

Sin embargo, en los tltimos afios ha habido diferentes criticas a este modelo. En el 2003
se publico el estudio realizado en uno de los esqueletos mas antiguos descubierto en Sudamérica,
llamada Luiza, encontrada en la region de Lagoa Santa, y asociada a dataciones que oscilan entre
11.960-9.500 AP (Neves et al. 2003) postulando, entre otras cosas, la ausencia de las
caracteristicas estrictamente sinodontes. En la misma linea, otros investigadores han criticado
este modelo (Rodriguez-Cuenca 2003, Pucciarelli 2004 y Neves et al. 2004), proponiendo la
existencia de una variabilidad bioldgica dental mayor a la supuesta en todas las poblaciones
amerindias como para identificar un sinodontismo pleno, existiendo heteronegeidad y

continuidad entre ambos extremos anteriormente nombrados.

La discusion sobre el origen de esta variabilidad biologica dental ain no estd
completamente comprendida, ya que algunos autores (Rodriguez-Cuenca 2003) optan por una

explicacion relacionada con las influencias ambientales como generadoras de esta variacion,
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mientras otros (Bernal et al. 2010) opinan que la forma y el tamafio dental y su variacion estarian
relacionados con factores microevolutivos aleatorios y no aleatorios, estando las diferentes
variedades estudiadas mas relacionadas con el tipo de dieta de las diferentes poblaciones que con

las variantes ecologicas de las distintas regiones, sobre todo en poblaciones de Sudamérica.

2.3.2. Estudios sobre rasgos craneofaciales.

Los estudios craneofaciales sobre diferentes poblaciones humanas comenzaron a
utilizarse a partir del Siglo XIX como una forma de establecer y comparar el origen de diferentes
individuos e hipotetizar posibles relaciones de ancestro-descendiente de diferentes regiones
geograficas. Para este propoésito se han utilizado y actualmente se utilizan diferentes variables
métricas y no métricas de diferentes sectores del craneo, con lo cual se logro establecer la
afinidad bioldgica existente entre las poblaciones asiaticas y americanas (Howells 1989,

Ossenberg 1994).

A partir de estas investigaciones y en un trabajo de revision, (Brace 2001) postuld que el
poblamiento del continente americano se habria realizado hace unos 15.000 afios AP desde el
noroeste de Asia, habiendo una migracion posterior con otras caracteristicas craneométricas hace

5.000 anos AP, caracteristica de poblaciones del norte de Norteamérica.

Si bien actualmente todos los investigadores que trabajan esta linea de investigacion estan
de acuerdo con el origen asiatico de los Nativos Americanos, existe una discrepancia en cuanto a
la temporalidad y las oleadas migratorias. En un andlisis de los craneos mdas tempranos de
América (Lapa Vermelha IV, Lagoa Santa, Brasil con fechados de 11.600 afios AP y Warm
Mineral Springs, Florida, EE.UU, con una antigiiedad de 10.000 afios AP), se postuld (Powell et
al. 1999) la existencia de dos poblaciones diferentes: a) una pre-mongoloide y sundadonte y; otra
mongoloide (o derivada) y sinodonte, presentando ambos esqueletos tempranos una afinidad
mayor con australianos y africanos, estando alejados de poblaciones asiaticas y Nativos actuales.
Esto también ha sido apoyado por el estudio de restos antiguos descubiertos recientemente
(Eggers et al. 2011) de un individuo masculino bautizado como Luzio, en el sitio Sambaqui

Capelinha con una temporalidad de 10.000 afios AP aproximadamente.
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Este hecho ha afiadido a la discusion la posibilidad de que haya existido una
discontinuidad poblacional durante la ocupacion de América, representando los valores
cranecométricos dos poblaciones diferentes: una temprana, relacionada con los primeros

pobladores del continente y una mas tardia en relacion con las poblaciones actuales.

Esta propuesta es conocida como la teoria de los dos stocks poblacionales o dos
componentes biologicos (Neves et al. 2003) y ha sido apoyada por diferentes estudios e
investigadores a lo largo de las ultimas dos décadas (Neves et al. 2004, Pucciarelli 2004, Neves y
Hubbe 2005, Neves et al. 2007, Pucciarelli 2009, Hubbe et al. 2010, Hubbe et al. 2011, entre
otros). Esta hipotesis propone que dos oleadas migratorias diferentes ingresaron al continente, la
primera relacionada con poblaciones de caracteristicas craneométricas no mongoloides
(australoides y africanas) ingresando por una ruta costera pacifica hace 14.000 afios AP y se
dispersaron por todo el continente y una segunda, de caracteristicas Mongoloides o “derivadas”
que habria ingresado hace unos 10.000 afios AP y habrian reemplazado a las poblaciones previas

(figura 2.3).
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Figura 2.3. Modelo de Dos Componentes Bioldgicos propuesto por Neves et al. (2003). Las flechas negras indican la dispersion
del componente biolégico no mongoloide (14.000 afios AP). Las blancas indican la dispersion del componente mongoloide
(11.000 afios AP).
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Posteriormente, Pucciarelli (2004 y 2009) ha propuesto llamar a estos primeros habitantes
con el término “paleoamericano” para distinguirlos de los Nativos Americanos posteriores con
perfil craneométrico mongoloide o “derivado”, y para diferenciarlos a su vez, del término
paleoindio, el cual refiere a un modelo de adaptacion cultural que habria existido en los primeros

momentos del poblamiento, pero dicha clasificacion no ha sido muy utilizada hasta el momento.

Resta destacar que las teorias anteriormente nombradas han sido criticadas, sobre todo en
relacion a ciertos supuestos que el estudio e interpretacion de los datos craneométricos propone.
Ya tempranamente algunos investigadores rechazaron esta division en dos poblaciones
diferenciadas fenotipicamente (Jantz y Owsley 2001) por dos cuestiones: a) si bien es verdad que
las primeras poblaciones poseen perfiles craneométricos diferentes, las mismas no son
equiparables con poblaciones australianas o africanas, y b) la heterogeneidad de craneos antiguos
no provee evidencia exacta de migraciones multiples, sino que puede haberse dado el caso de
que poblaciones de diferente ascendencia estuvieron relacionadas con los primeros pobladores,

demostrando un amplio rango de variacion.

Este ultimo punto también ha sido apoyado por hallazgos recientes en sitios de la
Patagonia Chilena (Manriquez et al. 2011), en donde datos craneométricos de restos tempranos
(del sitio Bafio Nuevo 1 fechado en 9000 afios AP) demuestran una variabilidad bioldgica mayor,
exhibiendo un amplio rango de valores craneales independientementes de la cronologia y no
adscribibles a los patrones “mongoloides o pre-mongoloides”. En este sentido, recientes
investigaciones realizadas sobre un individuo femenino hallado en el Este de la peninsula de
Yucatan, fechado entre 12.910-11.750 cal AP con una morfologia craneal y dental asignable a
perfiles paleoamericanos (Chatters et al. 2014), presentd caracteristicas genéticas propias de las
poblaciones americanas, lo cual sugiere que no sélo los paleoamericanos representan una
temprana expansion poblacional de origen Beringio, sino de que ambos perfiles (paleoamericano
y nativos americanos) derivan de una sola poblacidon, postulando que las discrepancias
craneométricas entre paleoamericanos y nativos son mejor explicadas por cambios evolutivos

posteriores a la divergencia en Beringia desde sus ancestros siberianos.

Una cuestion a resolver radica en el momento de reemplazo, desaparicion o absorcion de
las caracteristicas pre-mongoloides por las derivadas. En un primer momento se propuso que los

rasgos derivados comienzan a aparecer hace unos 8.000 afios AP, sin observarse una transicion
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gradual de los mismos (Neves et al. 2004). Por su lado, otros (Pucciarelli 2004) han planteado
que la evolucidn in situ de los mismos rasgos mongoloides en Asia y América es algo demasiado
dificil de aceptar, por lo que un reemplazo poblacional es mas factible como explicacion, aunque
posteriormente el mismo investigador propone una posible absorcion de los paleoamericanos por
los amerindios (Pucciarelli 2009). Esto ha sido apoyado por otros especialistas (Neves y Hubbe
2005), aceptando que es demasiado dificil que el mismo cambio evolutivo hacia una morfologia
generalizada ocurra en diferentes poblaciones de diferentes continentes o que los mismos
procesos morfoldgicos microevolutivos locales ocurran al mismo tiempo en lugares y
poblaciones diferentes. Segin estas propuestas, el mecanismo mas parsimonioso que permite
explicar el surgimiento de la morfologia craneofacial derivada en américa es el reemplazo de una

poblacion por otra.

Enfoques mas modernos (Gonzalez-José et al. 2008 y De Azevedo et al. 2011) han
aportado una perspectiva distinta a esta discusion. Analizando 576 muestras craneales de toda
América, proponen que pueden interpretarse los valores craneométricos como prueba de
continuidad en América. Segun esta interpretacion, la mayoria de los amerindios ocupan diversas
posiciones entre perfiles extremos (mongoloides) y generalizados (paleoamericanos). Las
categorias propuestas por el modelo de dos componentes bioldgicos estarian basadas en una
asignacion subjetiva asociada a alguno de los extremos de un continuum biologico. Bajo esta
postura, si se acepta que hubo una fuerte expansion demogrifica de una poblacion de
caracteristicas generalizadas, es posible que ciertas caracteristicas hayan evolucionado in situ y
otras se hayan mantenido, lo que explicaria por qué las poblaciones modernas poseen un mosaico
de rasgos. Vale también aclarar que dicha propuesta estd apoyada en la existencia de poblaciones
de caracteristicas paleoamericanas en restos esqueletales recientes de Patagonia (Gonzélez-José
et al. 2001). Seglin los trabajos de este investigador, el comienzo de las derivaciones
morfologicas habria comenzado por efecto estocéastico o adaptaciones al ingreso de las
poblaciones en América, entre los 18.000-12.000 afios AP, dandose la evolucion de las mismas a
partir de los 12.000 anos AP, con importante accion del flujo génico en poblaciones del Norte de

Norteamérica.

Siguiendo esta linea de pensamiento, el andlisis de Pucciarelli et al. (2010) en restos

esqueletales del Holoceno Temprano y Medio de la Region Pampeana de Argentina (sitios
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Arroyo Seco 2, Arroyo Chocori, Arroyo la Tigra y Fontezuelas, con cronologia desde los 8.000 a
los 4.500 afios AP) ha propuesto que muy posiblemente los cambios observados en la morfologia
craneal a través de la secuencia temporal de estos sitios se deban no a un cambio o reemplazo
poblacional, sino a la activacion de factores aleatorios y no aleatorios que habrian generado
cambios morfologicos de forma réapida, lo cual daria cuenta de la variacion craneofacial de las

poblaciones humanas, al menos en ésta area.

Un ultimo punto a tener en consideracion es la crucial pregunta ;es realmente la

craneometria un reflejo de la filogenia e historia de una poblacion?

Harvati y Weaver (2006) afirman que la morfologia craneal no posee mucha utilidad en
representar la senal de la historia poblacional de los grupos humanos. Los autores proponen que
so6lo una parte de la variacion morfoldgica puede ser explicada en términos de diferencias
genéticas neutrales, encontrando que los componentes craneales brindan diferente tipo de
informacion, y que estarian asociadas a variables climaticas, sobre todo la forma facial. En este
sentido, trabajos mas recientes (Hubbe et al. 2009, De Azevedo et al. 2010) han dejado planteada
la posibilidad de “ruido” ambiental en los analisis, discrepando sin embargo en las causas del
mismo. Cambios alométricos’ podrian haber ocurrido por modificaciones en la subsistencia
(Gonzalez et al. 2011), factores aleatorios y no aleatorios (Pérez 2011 y Pérez et al. 2011) y
procesos ontogenéticos” relacionados con la dieta y el ambiente (Barbeito-Andrés et al. 2011), lo
que habria influido en la variacion craneofacial observada, sobre todo en poblaciones

Sudamericanas.

Estos planteos son novedosos y aun no se ha llegado a un consenso aparente en cuanto a
las disparidades de los resultados planteados anteriormente, pero si es importante tener en cuenta
los sesgos que se pueden generar a la hora de trazar filogenias y reconstruir historias
poblacionales con este tipo de registro. En este sentido, algunos investigadores han propuesto
para las poblaciones de Sudamérica que “...los patrones de variacion probablemente presenten
mayor relacion con factores ecologicos que con la historia de dispersion y divergencia de las

poblaciones americanas...” (Pérez 2011, p. 99). Quedaré atin por comprender el posible impacto

! Alometria se refiere a las modificaciones en las dimensiones de las partes corporales relacionados con los
cambios en el tamafio total.

2 El término ontogenia se refiere a los cambios que se producen en un organismo durante toda su vida, la cual es
propia y no es heredable a su descendencia.
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o influencia de los factores ecologicos de los diferentes tipos de ambientes en las poblaciones
humanas. Actualmente existe un consenso establecido sobre el origen asiatico de las poblaciones
amerindias, faltando aun por resolver la cantidad de migraciones que originaron la ocupacioén

inicial del continente desde esta perspectiva de estudio.

2.4. Modelos generales de poblamiento Americano.

Actualmente se dispone de una gran cantidad de informacion producida por diversas
disciplinas en cuanto al poblamiento de América. Dicho cimulo de informacion hace cada vez
mas complejo realizar un acercamiento integral de los diferentes factores que intervienen en la
dispersion inicial y la evolucion de las poblaciones en el continente. Esto muchas veces dificulta
la posibilidad de realizar hipdtesis y contrastarlas con todas las diferentes conclusiones e
interpretaciones de las diferentes lineas de investigacion. Por este motivo resulta de utilidad la
realizacion de modelos que contengan la mayor cantidad de informacion posible, o explorar las
ventajas y limitaciones de alguno de los tipos de registros estudiados para establecer pardmetros

dentro de los cuales puedan generarse nuevas hipdtesis contrastables.

Un modelo puede ser definido como una representacion simple y/o mas accesible de las
relaciones, hipotéticas u observables, que puede haber en un proceso o sistema complejo; su
finalidad poder generar predicciones sobre la informacion y/o datos que se tienen actualmente y
generar nuevas hipotesis y/o modelos (Winterhalder 2002). Algunos investigadores han encarado
la tematica del poblamiento de América tratando de integrar diferentes lineas de evidencia dentro
de un modelo sintético. En lineas generales la informacion arqueologica (sobre todo los fechados
radiocarbonicos) es la mas utilizada como marco de referencia para todos ellos, sumada a la

informacion generada desde otras disciplinas.

Puede decirse que para América se han utilizado dos tipos de modelos: a) los que intentan
integrar distintas lineas de investigacion y establecer concordancias y discrepancias entre los
diferentes tipos de datos disponibles y a partir de ellos postular un consenso parsimonioso y b)
los que se construyen a través de simulaciones computacionales y/o matemadticas, en gran medida

basados en reconstrucciones ecolodgicas, tomando como marco de referencia ciertos limites
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derivados de las investigaciones de otra disciplina (i.e. fechados radiocabonicos,
reconstrucciones paleoambientales, demografia, etc.), siendo su objetivo establecer condiciones

minimas y maximas y generar marcos de referencia para cada registro particular.

Los primeros modelos realizados para América corresponden a la primera aproximacion
propuesta. Sauer (1944) realiz6 un acercamiento desde la geografia para proponer las posibles
rutas de los primeros ocupantes del continente teniendo en cuenta la estructura geologica y
geografica, aplicando la nocidn de corredores y caminos de menor costo para la dispersion como
la variable més significativa. Heusser (1960) propuso a partir de informacion palinologica de
Alaska la posible disponibilidad de un corredor costero pacifico que pudo haber sostenido
poblaciones humanas y facilitado la dispersion. Estos postulados fueron retomados y refrendados

posteriormente por Fladmark (1975) y Matson y Coupland (1995).

En la década de 1970, Martin (1973), y Mosimann y Martin (1975) proponen el “modelo
de avances en olas y sobrematanza” (Blitzkrieg) bajo la suposicion de que la poblacion entrante
se movido de manera rapida por todos los ambientes de forma semejante y relativamente
constante. Este movimiento “explosivo” era provocado debido a la propia presion demografica,
producto de una alta tasa de crecimiento poblacional (3,4%) lograndose el poblamiento de todo
el continente en s6lo mil afios. Econdmicamente, estas poblaciones estaban especializadas en la
caza de grandes animales, transformandose en sus principales predadores y posibles agentes de
su extincion. Este modelo se ajustaba a los primeros sitios arqueologicos antiguos descubiertos

hasta ese momento y se asociaba a la cultura Folsom y Clovis.

Modelos posteriores fueron disefiados para Norteamérica, tratando de contestar la
problematica del primer poblamiento y arrojar luz sobre discusion Clovis/pre-Clovis. Fueron
Hazelwood y Steele (2004) y Waters y Stafford Jr. (2007) los que realizaron una revision
exhaustiva de los fechados radiocarbdnicos de los primeros sitios arqueoldgicos para estimar la
tasa de dispersion, expansion y migracion poblacional de los primeros grupos humanos. Las
variables utilizadas por ambos fueron la temporalidad, ubicacién geografica y caracteristicas
tecnologicas de cada sitio. Ambos llegan a conclusiones similares, proponiendo que estas
variables no son capaces de explicar el poblamiento de América segin el paradigma Clovis

cuando se tienen en cuenta los sitios tempranos de Norteamérica y Sudamérica. Adicionalmente,
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proponen la posibilidad de una dispersion anterior como explicacion de los sitios tempranos con

temporalidades pre-Clovis.

Para Sudamérica fueron propuestos dos modelos de estas caracteristicas. Rothhammer et
al. (2001) y posteriormente Rothhammer y Dillehay (2009) utilizaron informacion genética,
geografica, craneométrica, lingiiistica y arqueoldgica para establecer la temporalidad, rutas

migratorias y cantidad de migraciones que explicarian el poblamiento de la region (Figura 2.3).
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Figura 2.4. Rutas de migracién propuesta por Rothhammer y Dillehay (2009) para Sudamérica. También se marcan en el texto
los sitios arqueoldgicos tempranos pre-Clovis y para-Clovis citados por los autores.
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Estos autores proponen una migracion ingresando por el estrecho de Panama, con una
temporalidad de entre 15.000-13.000 anos AP daria cuenta de los patrones encontrados en las
diferentes evidencias. Tres rutas de dispersion direccionadas por barreras biogeograficas se
habrian seguido: una hacia el Sur por el corredor pacifico y los Andes Centro-Sur, otra al
Noreste por los actuales territorios de Colombia y Norte de Brasil y una tercera al interior de
Venezuela. Dicho modelo resalta la importancia de tomar en cuenta las barreras biogeograficas y
la variedad ambiental para explicar las diferencias regionales y adaptativas encontradas en el
registro arqueologico temprano y la importancia de aplicar enfoques multidisciplinarios a

problematicas complejas como el poblamiento de Sudamérica.

El segundo conjunto de modelos propuestos son los realizados a partir de simulaciones en
base a datos obtenidos principalmente a partir de la arqueologia y la utilizacion de la ecuacion de
Fisher-Kolmogorov®. El primero de estos modelos fue presentado por Steele et al. (1998) quienes
realizaron una simulacion de la dispersion de los primeros humanos en Norteamérica desde el
corredor libre de hielos teniendo en cuenta las posibles barreras geograficas al movimiento y la
variedad paleovegetacional, definiendo categorias de hdbitats en los cuales era posible que la
poblacion se expandiera. La tasa de crecimiento demografico y espacial esta controlada como
una variable a eleccion y puede ser modificada por los diferentes valores de la capacidad de
carga de los habitats locales. Como control de la densidad demogréfica resultante del modelo se
tomaron en cuenta las distribuciones de densidades de las puntas acanaladas Clovis. El resultado
de esta comparacion no apoya el modelo de avance por oleadas propuesto por Martin (1973), ya
que cuando se suman los datos paleoambientales no concuerdan los lugares de expansion
poblacional posibles con las distribuciones de densidades de puntas. El modelo deja como
consecuencia importante la naturaleza del crecimiento poblacional dependiente de la densidad y
disposicion de la estructura de recursos y la capacidad de carga de los distintos ambientes, ya que
se asume que estas variables son las principales determinantes de la mortalidad y fertilidad de las
poblaciones humanas. Incorpora informacién demografica de cazadores-recolectores actuales,

presuponiendo que las poblaciones ingresantes al continente ya estaban adaptadas al nuevo

* La ecuacién de Fisher-Kolmogolov es usualmente utilizada para analizar la densidad, dindmica y difusion
poblacional a partir de la capacidad de carga de los ambientes y su posibilidad de sustentar el crecimiento de una
poblacidn.
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ambiente. El trabajo demuestra que la distribucion de puntas de EE.UU. es consistente con una

colonizacidn tardia desde el Noroeste americano.

Revisiones de este modelo fueron llevadas adelante posteriormente bajo los mismos
supuestos, pero incorporando nuevos datos. Hamilton y Buchanan (2007) y Steele (2010)
realizaron una revision de la ubicacion geografica y temporal de los sitios Clovis llegando a
conclusiones similares apoyando una rapida colonizacion en sentido Norte-Sur y hacia el Este,
pero admitiendo la posibilidad de una migracion pre-Clovis. Adicionalmente, los primeros
autores detectaron un sesgo en favor de Clovis, ya que la mayoria de los sitios se asocian a
condiciones ambientales y paisajes ecologicos y topograficos favorables, demostrando un uso
repetitivo de ciertos sectores del espacio. El segundo autor, a su vez, destaco la problematica de
estos modelos en relacion a las posibles modificaciones de la demografia debido a los cambios
ambientales caracterizados para la transicion Pleistoceno-Holoceno, los cuales son dificiles de

calcular.

El ultimo modelo sobre poblamiento americano que tuvo en cuenta multiples variables
con aplicacion a todo el continente fue realizado por Lanata et al. (2006 y 2008). Las variables
tenidas en cuenta son las utilizadas por Steele et al. (1998), pero el planteo de las relaciones
presentes en cuanto a la demografia es diferente, ya que tiene como premisa que la dispersion
humana como proceso general es afectada por la variabilidad medioambiental a través del tiempo
y el espacio. La formula matematica inicial utilizada por Steele et al. (1998) fue modifica para
lograr que el proceso fuera mas estocastico y real (Martino et al. 2007). A su vez, propone
diferentes escenarios y condiciones demograficas en los cuales la dispersion humana y
colonizacion del continente pudo haberse realizado exitosamente. Como conclusion observa una
dindmica poblacional para la dispersion diferente a los modelos anteriores. A través del mismo
se logré explorar las distintas condiciones demograficas bajo las cuales el movimiento humano
pudo tener éxito en colonizar las Américas. La simulacion muestra dos escenarios principales: a)
un Unico proceso de dispersion con dos tiempos, o b) dos diferentes procesos de dispersion, uno
desde Beringia hasta el estrecho de Panamd y la otra para Sudamérica. Estos resultados arrojan
datos concisos sobre la dindmica que habria tenido el proceso de dispersion y poblamiento de las
Américas. También marcan que estas poblaciones estan signadas por diferentes historias

demograficas, migraciones, movimientos poblacionales y procesos que deben haber modificado
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continuamente su estructura. Finalmente considera cual podria ser el rango en las tasas de

crecimiento poblacional plausibles para que la colonizacion del espacio haya sido posible (figura

2.3).
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Figura 2.5. Resultado del modelo de simulaciéon propuesta por Lanata et al. (2008). Se observa en la gréafica el avance y
dispersién de las poblaciones humanas con un crecimiento poblacional del 4% anual, el cual resulta necesario para cubrir la

mayoria de los sitios tempranos de Sudamérica y formar poblaciones bioldgicamente viables.

En otros modelos Anderson y Gillam (2000) han utilizado el Sistema de Informacion

Geografica y la distribucion de recursos a fin de establecer cuéles pudieron ser las rutas

preferidas. Suponen que estos migrantes optarian por tomar las rutas o caminos de menor costo y

de facil acceso y movimiento. Dentro de este planteo se eligieron sitios arqueologicos al azar a
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fin de cubrir la mayor parte del continente y las diferentes areas del mismo para entender como
pudieron desplazarse de un sitio a otro, viendo ademas las posibles rutas de menor costo. A su
vez, también se utilizaron datos demograficos de cazadores-recolectores etnograficos y datos
arqueologicos a fin de evaluar la posible escala temporal en la que se pobld el continente,
tomando como variables el tamafio de la poblacion fundadora y del grupo, la tasa de crecimiento
posible, el rango espacial de accion y la cantidad de individuos necesarios para la fision del
grupo. A fin de evitar el error de asumir que todos los territorios estuvieran disponibles para un
nuevo grupo y dado que seria irreal que todos los ambientes soportaran la misma cantidad de
poblacion, disenaron dos escenarios distintos de movimiento sobre la base de los modelos de uso
del espacio de Binford (1980 y 1982). Estos son: i) linea de perlas y ii) salto de rana para estimar
los rangos espaciales y territoriales de los grupos. En el primero y luego de la fision de los
grupos, el nuevo grupo se mueve a otro espacio, contiguo, y genera un nuevo rango de accion;
estos son tangentes el uno con el otro. En el segundo, los grupos recorren una distancia
considerable luego de la fision, resultando asi que los rangos de accidn estan separados por una
distancia que es mas o menos semejante al del rango de uso. El modelo de salto de rana generaria
un patrén similar al que actualmente tiene la distribucion de sitios arqueologicos tempranos. Una
de las criticas mas fuertes a este modelo ha sido la manera en que se emplean los datos

etnograficos (Moore y Moseley 2001).

Otros investigadores (Surovell 2003) han producido simulaciones similares con el
objetivo de vislumbrar las posibles rutas de ingreso para las primeras poblaciones, llegando a la
conclusidén de que una costera habria sido dificultosa, ya que los corredores més productivos y
generalizados para la supervivencia de los grupos humanos, en algunas partes de América, son
interiores y no costeros. A su vez, la simulacién de migracion costera es incapaz de explicar la
discrepancia espacio-temporal entre sitios tempranos en Sudamérica. Sin embargo, Anderson
(2010) y Anderson et al. (2013) han sefialado que uno de los problemas asociados a las
simulaciones de rutas costeras es la desaparicion de los sitios tempranos debido a la suba de los

niveles del mar ocurridos a partir del Holoceno.

Estos modelos tienen la capacidad de sintetizar de manera concreta multiples registros y

estimar parametros para construir marcos de referencia flexibles en donde los distintos tipos de
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datos pueden incorporarse. Sin embargo la aplicacion de estos modelos es novedosa aun, por lo

que muchas veces no son incorporados a las discusiones arqueologicas.

2.5. Poblamiento de la Patagonia.

2.5.1. Aspectos fisico-geograficos y climaticos de la Patagonia.

La Patagonia Argentina se extiende desde el Sur del Rio Colorado incluyendo las
provincias de Neuquén, Rio Negro, Chubut, Santa Cruz y Tierra del Fuego®. Cubren un area
aproximada de 786.595 km?, representando el 28% del territorio argentino. Debido a su
extension, presenta una heterogeneidad muy marcada en cuanto a las diferentes caracteristicas
ecologicas. De acuerdo a la informacion morfologica, geoldgica y fisiografica, se ha propuesto

que puede dividirse en tres areas principales: un drea andina, una sub-andina y otra extra andina
(Del Valle 1998) -ver figura 2.6.
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Figura 2.6. Regiones de la Patagonia argentina propuesta por Del Valle 1998.

4 . . . P
Cabe la aclaracién que muchas veces la Provincia de la Pampa suele ser considerada, por sus caracteristicas
fisiograficas y ambientales como parte de la Patagonia como lo indican los mojones/sefializaciones de diferentes

rutas de la regidn. En esta tesis se tomara la visidn tradicional, considerando a la regidn patagénica como aquella
presente al Sur del Rio Colorado (Borrero y Mena 2007).
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Puede decirse que la heterogeneidad climéatica presente en Patagonia esta moldeada por

dos gradientes (Paruelo et al. 1998):

1. Uno en sentido Este-Oeste, que es el que define las precipitaciones y la humedad
disponible en las diferentes partes de Patagonia (Longitud).

2. Otro en Sentido Norte-Sur, que es el que define la temperatura (Latitud) -ver

figura 2.7.
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Figura 2.7. Distribucidon estacional de precipitacion y temperatura en diferentes sitios de Patagonia. La linea punteada
corresponde a la temperatura y la linea continua a la precipitacidon mensual.
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Segun este autor, en general, la mayor parte de Patagonia estd dominada por masas de
aire provenientes del océano Pacifico. La region patagdnica se encuentra entre anticiclones
semipermanentes de los océanos Pacifico y Atlantico, con vientos fuertes y constantes del Oeste
-mayores a 25 km/h. Parte de la region (Sur de Santa Cruz, Tierra del Fuego, noreste de Chubut,
noreste de Rio Negro y Este de Neuquén) es afectada por masas de aire del océano Atlantico, lo
cual influye en una mayor distribucion estacional de las precipitaciones en esa parte de la
Patagonia. Los Andes juegan un rol crucial en determinar el clima de Patagonia ya que la
humedad transportada por los vientos se descarga en Chile, volviéndose el aire seco en la

Argentina (Paruelo et al. 1998).

Adicionalmente, el clima regional estd afectado por los vientos westerly, provocando
diferencias en la pluviosidad, con precipitaciones anuales de entre 7.000-4.000 mm al Oeste de la
cordillera, disminuyendo al Este de los Andes en un gradiente que va desde los 2.000 mm hasta

los 200 mm anuales en los sectores costeros (McCulloch et al. 1997).

Los suelos presentes en Patagonia son heterogéneos y su extension y variedad depende de
las condiciones climatolégicas y su amplitud, sumadas también a los diferentes sustratos
geologicos y diferentes procesos que establecieron su conformacion actual. Si bien gran parte de
su formacion se debe a procesos de origen tectonico, también son importantes los aportes
realizados por las glaciaciones en algunas areas (sobre todo las adyacentes a los cordones
montafiosos), de ingresiones marinas en otras (como los son diversas geoformas costeras) o de la

accion combinada de ambos procesos (Del Valle 1998).

El sistema fluvial patagdnico comprende el conjunto de rios de la pendiente atlantica que
atraviesan Patagonia, desde el rio Colorado hasta el rio Grande de Tierra del Fuego. Nacen en la
cordillera, sus cauces corren encajonados entre terrazas y son aldctonos, por lo que no reciben
ningun afluente en su curso medio e inferior y su caudal proviene de sus nacientes (Mondenutti
et al. 1998). En general, el sistema hidrografico de Patagonia esta caracterizado por diferentes
rios ubicados en lugares relacionados con glaciares (pretéritos y actuales). La mayor parte de los
recursos hidricos estan representados por rios, lagos y lagunas, en su mayoria relictos de las

glaciaciones que tuvieron lugar en la era pleistocénica (Figura 2.8).
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Figura 2.8. Mapa hidroldgico de Patagonia propuesto por Mondenutti et al. (1998). La linea punteada muestra el limite de los
lagos glaciares de la cordillera y las depresiones cercanas a ella.

En lineas generales la disponibilidad de agua dulce en el ambiente patagonico se
encuentra acotada a los sectores andinos, depresiones extra andinas sin escurrimiento superficial
y los principales sistemas hidricos (Rio Negro, Rio Chubut, Rio Colorado, Rio Senguerr, Rio
Chico, Rio Deseado, Rio Santa Cruz y Rio Gallegos). Este hecho también tiene influencias en la

biota local y regional y la distribucion de poblaciones actuales y pretéritas las cuales también
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estan relacionadas con los avances y retrocesos glaciares de los ultimos milenios (Mondenutti et

al. 1998).

La flora presente en Patagonia tiene como una de sus principales caracteristicas la
heterogeneidad. Esta se debe a la diversidad presente en cuanto a sus diferentes climas,
regimenes pluviales, tipos de suelo e hidrografia. A grandes rasgos, podria decirse que la
Patagonia posee un gradiente vegetacional de Oeste a Este (bosque, estepa graminosa, estepa
arbustivo-graminosa, estepa arbustiva y estepa erial) el cual configura diferentes distritos
fisondmicos-floristicos en base a las especies alli presentes, por las caracteristicas particulares de
cada region. En lineas generales la mayor parte de la Patagonia tiene la caracteristica de poseer
escasa cobertura vegetal, predominando arbustos enanos y gramineas en casi todas las regiones,

excepto en los sectores boscosos adyacentes a la cordillera (Ledn et al. 1998) — figura 2.9.
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Figura 2.9. Mapa de la distribucidn de la flora presente en Patagonia. Reproducido de Ledn et al. (1998).

44



Las principales especies estan representadas por arbustos bajos achaparrados y gramineas
(mata negra —Verbena tridens-, diferentes variedades de Berberis spp., coirdbn amargo —Stipa
spp-, neneo —Mulinum spinosum-, colapiche —Nassauvia glomerulosa-, quilimbay —Chuquiraga
avellanedae-, etc.). Hay una ausencia total de arboles en casi toda su extension, excepto por
aquellos presentes en los delgados cordones boscosos que corren linderos a la cordillera y
aquellos aldctonos sembrados en épocas de la instalacion de las estancias ganaderas. Las zonas
boscosas estan caracterizadas por especies arboreas Nothofagus (alpina, dombeyi, obliqua,

principalmente al Norte, y betuloides, pumilio y antartica mas al Sur) - McCulloch et al. 1997.

La diversidad faunistica es baja en la mayor parte del territorio, especialmente en los
mamiferos. Esa baja diversidad actual parece contradecirse con las muchas especies que se
encuentran hoy extintas (megafauna) en la regién, como los perezosos gigantes (Mylodon
Darwinii y listai), diferentes géneros de caballos (Onohippidium saldiasi y Macrauchenia sp),
felinos (Panthera mesembrina), zorros (Dusicyon avus), camélidos (Palaeolama y Lama

gracilis) y mastodontes (Cuvieronius) -McCulloch et al. 1997 y Borrero y McEwan 1997.

Principalmente se encuentran en la actualidad aves caminadoras o corredoras como el
choique (Pterocnemia pennata), las agachonas (Thinocorus rumicivorus), inambues (Nothura
maculosa) y las camineras patagoénicas (Geositta antarctica). Varias especies de mamiferos,
aves, reptiles y anfibios son endémicas de esta region (en especial, pequeias lagartijas —
Liolaemus sp.- y ranas). Entre los mamiferos se destacan el piche patagonico (Zaedyus pichiy), el
zorro gris o chilla (Pseudalopex griseus) y colorado o culpeo (Pseudalopex culpaeus). El
guanaco es el principal mamifero (Lama guanicoe), seguido por el puma (Felis concolor), el
zorrino patagonico (Conepatus humboldti), el huron menor (Lyncodon patagonicus) y algunos
roedores pequeios, siendo principal el tuco-tuco magallanico (Ctenomys magellanicus) - Bonino

2005.

En lineas generales, las condiciones esteparias son las dominantes en gran parte de la
region patagonica. Todas estas variables tienen una gran importancia debido a que de ellas
dependen todas las relaciones bidticas que estdn tanto actual como antiguamente presentes. Esto

tiene vital importancia debido a que en su conjunto, constituyen el marco dentro del cual se
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desarrolld la vida de los grupos cazadores-recolectores que habitaron estas regiones, tanto los

prehistoricos como los historicos.

2.5.2. Paleoclimas de Patagonia.

En el contexto del poblamiento y ocupacién del espacio por parte de las primeras
poblaciones humanas en la region patagonica, es de central importancia establecer las
condiciones paleoclimaticas y geoldgicas imperantes al momento de la dispersion. Dicha
importancia radica en las limitaciones que pudieron tener algunas regiones para soportar una
poblacion efectiva bioldgicamente viable y permitir su paso o asentamiento, por un lado, y por
otro las posibilidades de preservacion diferencial del registro arqueoldgico en relacion a las

diferentes caracteristicas de cada sector de Patagonia.

La Region Patagonica es poseedora de algunos de los fechados radiocarbonicos mas
antiguos de América (ver Miotti y Salemne 2004 y Prates et al. 2013 para una revision de sitios
tempranos). Dicha dispersion humana se produjo en momentos de la transicion Pleistoceno-
Holoceno (ca. 14.000 afios AP), en el estadio isotopico 2 (Clapperton 1993a y b). Este se
caracteriza por un momento de grandes fluctuaciones climaticas e inestabilidad ambiental. Si
bien es el comienzo del proceso que culminaria en la desglaciacion de muchos sectores de
Patagonia y las consecuentes modificaciones de los ecosistemas, pluviosidad, hidrografia y
geografia hasta el establecimiento de las condiciones actuales, en el mismo se registran

oscilaciones climaticas recurrentes.

Una de las principales oscilaciones en los primeros momentos del poblamiento es una
fase fria observada a nivel mundial llamada Younger Dryas (YD) la cual habria conllevado un
reavance glaciar a los 11.500 AP aproximadamente (Clapperton 1993b, Gilli et al. 2001) durante
un rango temporal acotado. Sin embargo, en los ultimos afios su magnitud ha sido discutida ya
que en Patagonia habria sido diferente a lo observado en otras partes del mundo y su impacto
habria variado en los distintos sectores del paisaje patagdnico (Rabassa et al. 2005). Actualmente
muchos investigadores han propuesto que para el cono sur de Sudamérica este periodo de

recrudecimiento climatico estaria vinculado al fendmeno de Frio Antartico Reverso —FAR-
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(McCulloch et al. 2000, Rabassa 2008). Recientes revisiones han identificado a la localizacion y
velocidad de los vientos Westerly Sur como el fendmeno principal en regir la climatologia de la
region (Mancini et al. 2013). Dichos autores han propuesto, por lo menos para la region del
Macizo Central de Deseado y la zona del Lago Argentino, ambos en Santa Cruz, la presencia de
condiciones mas secas que las actuales para los 12.900 anos cal AP durante FAR y para el

periodo posterior hasta los 11.000 afios cal AP, momentos en donde culminaria el YD.

Vinculado con estos procesos se observan modificaciones en la cantidad de agua de los
ecosistemas. Se han registrado en diferentes investigaciones realizadas en el Lago Cardiel a
través del analisis de polen, diatomeas y sedimentos lacustres (Gilli et al. 2001, Markraf et al.
2003) condiciones secas al momento de la transicion Pleistoceno-Holoceno. Luego habria
tendido a un aumento de la humedad hasta los 5.000 afos AP, en donde comienzan a producirse
fluctuaciones relacionadas con cambios en los vientos Westerlies y el establecimiento de los
patrones climaticos modernos relacionados con el establecimiento de ENSO (Oscilacion Sur El

Nifio).

Estas fluctuaciones también impactaron en la retraccion y avances glaciares y en los
niveles del mar y la geomorfologia costera, con las subsecuentes modificaciones de los
principales desaguaderos y rios patagonicos. El proceso de desglaciacion habria comenzado hace
14.000 afios AP aproximadamente, culminando hace unos 10.000 afios AP, ubicdndose en su

posicion actual (McCulloch et al. 2000) -ver figura 2.10.
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Figura 2.10. Reconstruccién aproximada de la extension glacial hacia los ca. 14.600 ¢ afos AP. Los cuadrados rojos muestran
las dreas estudiadas para realizar dicha reconstruccién. Modificado a partir de McCulloch et al. (2000).

La costa atlantica también registra fluctuaciones en los niveles de las aguas,
encontrandose entre 100 y 140 metros mas bajo que el nivel actual (Rabassa 2008), para
posteriormente registrar eventos transgresivos a partir de los 9.000 afios AP (Rabassa et al. 2009)
propiciando el desarrollo de los sistemas de drenaje que corren hacia el Este desde la cordillera

(Rabassa et al. 2011). Estos cambios produjeron grandes modificaciones en la fisonomia y
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geografia del paisaje, siendo importante la rapida inundacion de un amplio sector de la
plataforma continental que estaba expuesta y disponible para diversas poblaciones y la
separacion definitiva de la Isla Grande de Tierra del Fuego del continente y la formacion del
Estrecho de Magallanes, el cudl habria comenzado hace unos 15.000 afios calendéricos AP
aproximadamente, culminando para los 10.200 afios calendaricos AP (Ponce et al. 2011) -ver

figura 11.1 en apéndice.

Hacia el Holoceno Medio las condiciones climaticas parecen mejorar por un aumento de
temperatura, pero continuaron siendo fluctuantes en cuanto a la misma y a la cantidad humedad
en los distintos espacios patagdnicos, lo cual se ve reflejado en el registro de diferentes lagos,
estudios polinicos y de diatomeas (Stine y Stine 1990, Markgraf et al. 2003, Recasens et al.
2012). A su vez, parecerian cobrar mayor dominancia fendmenos climatologicos relacionados
con las oscilaciones climaticas de la region, como el establecimiento los vientos Westerlies, las
ENSO, la Oscilacion Antartica y las Oscilaciones Decadales Pacificas (PDO) -ver MacDonald et
al. (2008) y Moy et al. (2009).

En Holoceno Tardio se registran dos grandes fluctuaciones climaticas: la primera
relacionada con una mayor temperatura y sequedad denominada Anomalia Climatica Medieval
(ACM); y la segunda caracterizada como un periodo frio, llamado Pequefia Edad de Hielo
(PEH), la cual ha sido registrada a través del analisis lacustre y los anillos de los éarboles, con
temporalidades entre el siglo X y el XIV (ca. 1050-600 aios AP) y el siglo XIV y el XIX (ca.
450-300 afios AP) aproximadamente (Stine y Stine 1990, Stine 1994, Villalba 1994, Haberzettl
et al. 2005, Moy et al. 2009, Meyer y Wagner 2009, entre otros).

Estas oscilaciones globales son cruciales para la estructura y dindmica de las poblaciones
humanas de diferentes regiones aridas y semi-aridas de Argentina desde el momento de
poblamiento hasta épocas mas tardias (Morales et al. 2009). Para el caso de Patagonia, ha sido
planteado que la ocupacion humana, expansion o declinamiento poblacional estd dada por la
relacion con el clima y el ambiente (Ariztegui et al. 2010), ya que dependiendo de las
condiciones regionales, los grupos humanos seleccionan los lugares de asentamiento. Estas
modificaciones ambientales seguramente posean correlatos poblacionales que pueden llegar a

observarse en el acervo genético de los diferentes grupos cazadores-recolectores, por lo que
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deben tenerse en consideracion a la hora de realizar reconstrucciones y simulaciones sobre el

proceso de poblamiento y la posterior dindmica poblacional.

2.5.3. Hipétesis arqueologicas sobre el poblamiento de la region.

La Patagonia argentina es un vasto territorio caracterizado por ambientes
aridos/semidridos. Es de actual consenso que la Patagonia (tanto en su porcion argentina como
chilena) fue el ultimo territorio continental en recibir poblaciones humanas, durante las
postrimerias del Pleistoceno Tardio y los inicios del Holoceno Temprano. Dicho proceso fue
parte del movimiento humano que pobld América desde el estrecho de Bering, desplazandose
por diversos paisajes y, en el caso de Sudamérica, diversificindose y adaptandose a cada

ambiente en su derrotero hacia el Sur.

Arqueoldgicamente, la Patagonia argentina puede ser dividida en tres macro-regiones:
una Norte comprendida entre las Latitudes Sur 39° 30" y 44°; una Sur comprendida entre las
Latitudes Sur 44° hasta 52° (Estrecho de Magallanes); y una insular representada por la Isla
Grande de Tierra del Fuego y archipiélagos comprendida entre las Latitudes Sur 52° y 54°
(Borrero y Mena 2007 y Borrero 2008).

Tanto la profundidad temporal de su ocupacion, como la diversidad de ambientes en
donde aparecen (desde bosque pedemontanos hasta ambientes aridos y semi-aridos) han
incentivado a diferentes investigadores a emprender un andlisis y comprension de las
adaptaciones y los cambios que los grupos humanos prehistéricos tuvieron a través del
Holoceno. La region patagoénica es un area en donde se estan analizando, a distintas escalas
temporales y espaciales, fendmenos adaptativos, modificaciones paleoambientales y geoldgicas,
modificaciones en la subsistencia, la tecnologia, la movilidad, la organizacion y la cultura de los

grupos humanos, asi como también los cambios bioldgicos de las poblaciones.

La Patagonia tiene la peculiaridad de poseer una sefal arqueologica muy temprana en
diferentes sectores de su territorio. La ultima revision realizada de los sitios antiguos patagonicos

ha postulado un rango temporal entre los 13.000-12.000 aifios AP (15.500-13.900 afios cal AP),
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representada por los sitios Piedra Museo y Los Toldos, nivel 11 (Prates et al. 2013), aumentando
la densidad de sitios tempranos en el rango de los 12.000-10.000 afos AP (ca. 13.900-12.800
anos cal AP) -ver tabla 2.1.

Sitio | Latitud S Longitud O *C afios AP Referencia
Macizo Central del Deseado
Piedra Museo AEP-1 -47,985 -67,8677 12.890 Prates et al. 2013
Los Toldos -46,3666 -68,9666 12.600 Prates et al. 2013
Cueva Casa del Minero -48,5594 -68,8552 10.999 Prates et al. 2013
Cerro Tres Tetas -48,1661 -68,9333 10.915 Prates et al. 2013
La Gruta -48,8261 -69,3961 10.845 Prates et al. 2013
Cueva El Tunel -48,4575 -68,8725 10.510 Prates et al. 2013
Cueva Maripe -47,8513 -68,9341 9.518 Prates et al. 2013
El Ceibo -48,5166 -68,75 Ca. 9.500 Miotti y Salemme 2004
La Mesada -48,0833 -69,8333 9.090 Prates et al. 2013
La Martita -48,5 -69,25 8.050 Prates et al. 2013
Piedemonte y Cuencas Orientales y Occidentales de los Andes
Bafio Nuevo 1 - 45,2833 -71,5333 11.480 Miotti y Salemme 2004
Cerro Casa de Piedra 7 -47,9552 -72,0947 10.690 Prates et al. 2013
Chorrillo Malo 2 -23,2297 66,4561 9.740 Prates et al. 2013
Cueva de Las Manos -47,15 -70,75 9.320 Prates et al. 2013
Arroyo Feo -46,9333 -70,5 9.410 Prates et al. 2013
Cuenca Magalldnica y Tierra del Fuego
Tres Arroyos -53,3833 -68,7833 11.880 Miotti y Salemme 2004
Cueva Lago Sofia -51,5302 -72,5666 11.570 Miotti y Salemme 2004
Fell | -52,0666 -70 11.000 Miotti y Salemme 2004
Cueva del Medio -51,5769 -72,5925 10.930 Miotti y Salemme 2004
Alero Marazzi - 53,4666 -69,2833 9.590 Miotti y Salemme 2004
Patagonia Norte
Cueva el Trébol -41,0733 -71,4866 10.570 Prates et al. 2013
Cueva Epuyan -40,3891 -70,1944 9.970 Prates et al. 2013
Cuyin Manzano -40,6833 -71,25 9.920 Prates et al. 2013
Cueva Huenul -36,95 -69,9 9.531 Prates et al. 2013
Traful 1 -40,7176 -71,1138 9.430 Prates et al. 2013
Gruta del Manzano -36,15 -69,7666 8.141 Prates et al. 2013

Tabla 2.1 Sitios arqueoldgicos mas mencionados en la bibliografia consultada para la Patagonia argentina durante el periodo de
la transicién Pleistoceno-Holoceno.

Los primeros momentos de la investigaciéon del poblamiento de la region estaban mas
vinculados a paradigmas historicos-culturales y a la conformacién de secuencias tipologicas,
muchas veces interpretadas como sucesivas poblaciones ingresando al territorio patagonico. Las
investigaciones actuales han optado por enfoques mas ecoldgicos, ambientales y biogreograficos.
Sin embargo, muchas investigaciones han hecho hincapié en las dificultades del estudio de los

primeros asentamientos (entendidos arqueologicamente en el momento de la transicion
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Pleistoceno-Holoceno, entre los 13.000-12.000 y 8.000 afios AP aproximadamente -Borrero
1996 y Miotti y Salemme 2004) debido a la baja visibilidad arqueolégica, la cual ha sido
interpretada como la evidencia de una muy baja demografia y en algunos casos, ausencia de
poblaciones. Esto habria sido favorecido por las condiciones ambientales imperantes y las
oscilaciones climaticas propias de la transicion Pleistoceno-Holoceno, lo que habria provocado

poco atractivo ecologico y una baja posibilidad de sustentabilidad de algunos sectores (Borrero

2001).

Borrero (1989-1990, 1996 y 2001) fue el primero en proponer una sintesis de la
informacion arqueoldgica y un modelo de poblamiento para la region. Dicho modelo se sustenta
en la programacion de una jerarquia de espacios ecoldgicos relacionados con la productividad

ambiental. Segln esta logica, se darian 3 fases:

1. Una fase de exploracion, en la cual se produce la dispersion inicial a zonas vacias.
Esto implica movimiento a lo largo de rutas naturales y la utilizacion de localidades
no optimas. El correlato arqueoldgico de eso seria la ausencia de redundancia del uso
de los sitios y los sitios deben ser inferiores en nimero a los creados por ocupaciones
posteriores. Esta fase se caracterizaria por una discontinuidad ocupacional y una
probabilidad baja de hallar sitios. Esto estaria acompanado por rangos de accion muy
grandes.

2. Una fase de colonizacidn, en la cual se produce la consolidacién inicial de grupos
humanos en sectores determinados del espacio, con rangos de accion especificados.
El correlato arqueoldgico seria un uso mas repetitivo de sitios y lugares localizados
Opticamente. Se espera que se formen grupos mas o menos discretos de sitios con una
mayor visibilidad y resolucion.

3. Una fase de ocupacion efectiva del espacio, caracterizada por la utilizacion de todo el
espacio ecologicamente productivo. El correlato arqueologico inmediato seria la
aparicion de mecanismos dependientes de la densidad, incluyendo ajustes
poblacionales, deriva cultural o competencia por territorios de alta productividad. La
visibilidad arqueolégica tenderia a ser alta, pero baja la resolucioén por superposicion
de rangos de accion motivada por la densidad. Los rangos de accion de las

poblaciones deberian ser mas pequeios.
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En desarrollos posteriores este modelo planteé que la ocupacion humana de la Patagonia
no debe ser vista como un movimiento constante hacia el Sur y lineal en cuanto a la demografia,
sino como un flujo multidireccional dependiendo de la jerarquia de espacios disponibles en cada
sucesiva expansion, sobre todo vinculados a la disponibilidad de agua (la cual parece haber sido
el recurso esencial hasta tiempos historicos) y los cambios ambientales (Borrero y Franco 1997,
Borrero 1999 a y b, 2001, 2005 y Miotti y Salemme 2004). Si bien hubo sectores que pudieron
estar intransitables (relacionados con espacios inmediatos a la cordillera o mesetas altas), habia
otros por los que la dispersion era posible (Borrero 2001). El mecanismo de dispersion debid
combinar procesos de fision de bandas con ampliacion de radios de caza y una forma de
distribucion de grupos humanos (Borrero 1989-1990, 2001, Miotti y Salemme 2004), en otras
palabras un enfoque metapoblacional y la accién de efectos fundadores pareceria ser el escenario

mas adecuado para entender este proceso (Borrero 1996, 2001, Lanata et al. 2008).

En base al modelo de Borrero y la ubicacion y temporalidad de sitios arqueoldgicos,
Miotti y Salemme (2003 y 2004) y Miotti (2003 y 2006) han propuesto a la cuenca del Rio
Deseado, la cuenca magallanica y el Norte de Tierra del Fuego como nucleos poblacionales
durante la transicion Pleistoceno-Holoceno (ver tabla 2.1), acompafiada de estrategias
forrajeadoras (generalizadas y expeditivas) durante la fase de exploracion, para optar por
estrategias mas especializadas (collector sensu Binford 1982), incremento de la estacionalidad y
el comienzo de la consolidacion de un paisaje social “patagonico” para la fase de colonizacion, la
cual comenzaria hace unos 8.000 afios AP. Segun las autoras, es probable que el poblamiento se
hubiera dado por una ruta costera atlantica, ya que dichos sectores poseen caracteristicas
ecotonales altamente productivas y el la ocupacion interior se habria dado siguiendo los

principales cursos de agua, estando los sitios inciales de dispersion actualmente inundados.

El caso de la Isla Grande de Tierra del Fuego es particular, ya que sus sitios tempranos se
registran en momentos donde dicha isla aiin se encontraba unida al continente, por lo que es
esperable que cambios biologicos y culturales comenzaran a actuar una vez implantada la barrera
biogeografica (Estrecho de Magallanes) producto del ascenso del nivel de las aguas (Borrero
1989-1990). Por este motivo, Borrero (2008) sefiala dos momentos diferentes de ocupacion: uno
con caracteristicas de cazadores recolectores terrestres al Norte (ejemplificados por los sitios

Tres Arroyos y Alero Marazzi) y uno posterior a partir de ca. 8.500 afios AP, momento en el que
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se completa la formacion insular de Tierra del Fuego, en donde los sitios al Norte de la isla
comienzan a escasear y se registran mas ocupaciones al Sur. A partir de este momento, el grueso
de los sitios arqueoldgicos comienza a registrarse en la costa Norte del Canal de Beagle, con
temporalidades cercanas a los 7.800 afios AP (Orquera y Piana 1999, Prates et al. 2013) y a partir
de los cuales se detectan adaptaciones costeras. Estos grupos con adaptaciones costeras al Sur y

terrestres al Norte coexistieron hasta la época de contacto (Morello et al. 2012).

Hacia el Holoceno Medio es donde se registra el momento colonizacion, y comienzan a
liberarse ciertos sectores para la ocupacion humana, estando disponibles por lo menos
estacionalmente cordilleras y mesetas, registrindose también un momento de transgresion
marina que habria cambiado la morfologia costera y ocultado la informacion arqueoldgica de los
primeros sitios atlanticos (Miotti y Salemme 2003 y 2004 y Miotti 2003 y 2006). En lineas
generales, arqueologicamente se percibe un aumento de sitios y mayor depositacion de restos
arqueologicos en lugares que comenzaron a ser visitados con mayor frecuencia (Borrero 2001).
También se registra una ocupacion mas sistémica y mayor variabilidad tecnologica,
posiblemente como respuesta al estrés ambiental debido a los cambios climaticos y al comienzo
de las adaptaciones regionales (Borrero y McEwan 1997, Borrero 2001). Segin los autores
citados, en general no se puede apoyar un aumento demografico para estas poblaciones en estos
momentos, por lo que es posible que las condiciones de aislamiento en un contexto de grupos
pequefios muy moviles pudiera haber sido la regla en un ambiente como el patagénico, en donde
las sociedades humanas necesariamente se hubieran encontrado ligadas a ambientes con

disponibilidad de agua.

Este momento de colonizacion puede verse reflejado en el registro arqueologico de
muchas regiones patagonicas que han comenzado a investigarse sistematicamente en los ultimos
afios. En la region costera atlantica el sitio mas temprano registrado es Arroyo Verde 1, costa de
Rio Negro, con un fechado de 7.400 afios cal AP (Gémez Otero 2007, en Favier Dubois 2013),
pero en general las ocupaciones comienzan a partir de los 6.000-5.000 afios cal AP. Se ha
detectado en el curso inferior del Rio Colorado ocupaciones humanas débiles desde los 5.600
afios cal AP, volviéndose mas intensas a partir de los 3.200 afos cal AP. Los analisis isotopicos
realizados han demostrado una dieta combinada con recursos terrestres y peces, lo que implicaria

posiblemente circuitos de movilidad que incluian sectores de diferentes nichos ecologicos
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(Martinez 2008-2009 y Martinez et al. 2009 y 2013). La costa del Golfo de San Matias refleja
una situacion similar, ya que sus ocupaciones se detectan a partir de los 6.000 afios cal AP y al
igual que el caso del Rio Colorado, se percibe un aumento hacia los 3.000 afios cal AP (Favier
Dubois 2013). Las investigaciones arqueoldgicas han demostrado que dichas poblaciones
tendrian una adaptaciéon maritima muy marcada hasta por lo menos los 1.500 afios cal AP,
momento en el cual tenderian a incorporar recursos terrestres (Favier Dubois et al. 2009). La
costa de Chubut posee una temporalidad de ocupacion cercana a los 6.000 afios AP, representada
por el sitio Cabo Tres Puntas 1, Golfo de San Jorge, el cual evidencia el consumo de recursos
marinos (Goémez Otero et al. 1998). Dicho trabajo resalta la importancia de los sectores costeros
para las primeras poblaciones humanas debido a sus caracteristicas ecotonales, pero la mayor
parte de la evidencia y los sitios arqueoldgicos se ubican posteriormente, a partir de los 4.000
afios AP. La costa del Sur de Patagonia posee fechados desde los 5.500 afios AP
aproximadamente (Caracotche et al. 2005), pero en general las ocupaciones no superan los 1.700
anos AP (Mufoz et al. 2009). Los ultimos autores han sefialado que los fechados tempranos
ubicados en el Holoceno medio deben ser considerados como maximos, y que en general la senal

arqueologica para la costa de Santa Cruz es tardia.

De todas maneras, algunos de los investigadores anteriormente nombrados (Gomez Otero
et al. 1998, Favier Dubois y Kokot 2011, Favier Dubois 2013) han llamado la atencién sobre
estas temporalidades y la posibilidad de que la ausencia de sitios més tempranos se deba a
problemas de visibilidad y obstrusividad. Principalmente sesgos de origen geologico y
tafondmico habrian intervenido, ya que los procesos relacionados con los cambios en el nivel del
mar (i.e. desglaciaciones y transgresiones marinas) podrian haber destruido la evidencia de

ocupaciones mas tempranas.

El sector Norpatagonico andino registra sitios tempranos (ver tabla 2.1) en donde las
ocupaciones demuestran flujo entre poblaciones de ambos lados de la cordillera y con sectores de
la estepa desde momentos muy tempranos, presentdndose a partir del Holoceno Medio senales
discontinuas y al parecer estacionales. Para la Provincia de Neuquén Barberena et al. (2015), han
demostrado que el grueso de los sitios se presentan en sectores esteparios, habiendo cierta
continuidad a partir de los 4.000 afios AP. Segun estos autores, la discontinuidad ocupacional de

los sectores norpatagdnicos andinos se explicaria por la ausencia de adaptaciones al bosque, ya
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que este tipo de ecotono se habria utilizado en pulsos ambientales secos preferentemente. En la
Provincia de Rio Negro y Chubut, otras investigaciones han planteado un panorama similar,
encontrando que la ocupacion efectiva del bosque no puede establecerse a partir del registro

arqueoldgico y que la misma presenta discontinuidad ocupacional (Bellelli et al. 2008).

Para el Noroeste de la Provincia de Santa Cruz, Goii et al. (2004), han detectado
ocupaciones esporadicas hacia el Holoceno Medio en el lago Argentino y el lago Cardiel,
estando la mayoria de los sitios a partir de los 2.000 afios AP. Una misma temporalidad ha sido
propuesta para el Sur de esta provincia en las zonas cercanas al Estrecho de Magallanes, cuenca
del Rio Coyle y Pali Aike (Borrero y Barberena 2006, Borrero et al. 2008, 2009a, y 2011,
Carballo Marina et al. 2011, Cassiodoro et al. 2013), siempre acompafiado con una baja

demografia.

Para el Holoceno Tardio la situacion poblacional parece modificarse, ya que se registra
una mayor cantidad y variabilidad de sitios arqueoldgicos, ocupando espacios anteriormente
vacios o visitados esporadicamente, interpretado en relaciéon a la posibilidad de un aumento
demografico (Borrero 2001, Miotti y Salemne 2004). Algunos de los sectores patagonicos
anteriormente nombrados comienzan a experimentar cambios visibles en el registro
arqueoldgico. En la zona de la costa norpatagdnica se comienzan a registrar mayores densidades
demograficas, evidenciadas por un aumento de los sitios con fechados radiocarbdnicos y
posiblemente la saturacion del espacio hacia los ultimos 1.000 afios (Favier Dubois 2013),
proponiéndose procesos relacionados con concentraciones demograficas mas densas y/o
limitadas (“demographic packing” sensu Foley 1992, Lourandos 1997, Binford 2001, entre
otros), constrefiimientos espaciales, aparicion de la territorialidad, intensificacion en ciertos
recursos y reduccion de la movilidad con asentamientos mas estables y prolongados (Martinez et
al. 2013). Situacion similar se da en ese momento en el Noroeste de Santa Cruz, en donde se
evidencia una reacomodacion y concentracion poblacional en la cercania del Lago Salitroso
(Goitii et al. 2004, Goni y Barrientos 2004) pero no necesariamente atado a una saturacion del
espacio, sino mas vinculado a modificaciones en la movilidad y el asentamiento debido a las
condiciones climaticas imperantes de sequedad impuesta durante la Anomalia Climatica
Medieval (Morales et al. 2009), las cuales muy probablemente obligaron a las poblaciones del

area a asentarse en zonas con cuerpos de agua permanentes. Para la region Sur de Patagonia
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Borrero et al. (2008, 2009a y 2011) han propuesto que a partir de los 2.000 afios AP las
ocupaciones pueden dividirse entre intensas y redundantes (costa central del Estrecho de
Magallanes) y efimeras (asentamientos interiores), en donde las primeras serian nodos
poblacionales. En éstos podria haberse dado una circunscripcion espacial y ciertas
aglomeraciones demograficas, favorecidas por la capacidad ecoldgica que poseen ciertos
sectores del Estrecho para mantener altos niveles demograficos, pero sin llegar a la saturacion
del espacio. Adicionalmente se habrian dado complejas relaciones de interaccidon entre grupos
culturales a niveles supra-regionales entre cazadores terrestres y marinos, propiciando sistemas

de contactos y visitas.

En lineas generales, el poblamiento de Patagonia puede ser visto como una progresion en
la ocupacion de los ambientes mas Optimos (nodos) hacia las regiones menos “deseables”,
posiblemente visitadas para alguna tarea en particular o extraccion de algin recurso. Este hecho,
acompafado por las dificultades y sesgos acaecidos por las condiciones climaticas, geologicas y
tafonémicas de cada region, ha hecho dificil postular o tomar registro de las posibles rutas de

dispersion de las primeras poblaciones y el origen de estos grupos humanos.

En el Holoceno Tardio ciertas regiones y ambientes comienzan a evidenciar un aumento
demografico y la repeticion en la ocupacion de estos espacios con diversas adaptaciones, pero al
parecer nunca se llegd a evidenciar grandes tamafios poblacionales efectivos. Diversos
indicadores arqueoldgicos (materias primas, valvas y valores isotopicos) han evidenciado
contacto o movilidad a grandes distancias entre grupos de diferentes regiones y la posibilidad de
explotacion de recursos de diferentes sectores del espacio. Este hecho posiblemente indique
interaccion entre grupos o poblaciones locales, pudiendo incluir o no flujo génico, pero poco
puede decirse en realidad del cardcter de los mismos y la lejania o cercania biologica de los

grupos desde el estudio de la cultura material y los restos arqueologicos.

Por otro lado, como lo han planteado Borrero et al. (2011), es posible que muchos de
estos grupos poseyeran barreras sociales flexibles y sistemas de intercambio de informacién bien
establecidos, siendo dificil separarlos en entidades étnicas y culturales particulares. Este hecho
podria estar apoyado por causas ambientales, en donde la poca capacidad de carga y la
incertidumbre generada por este tipo de ambientes con condiciones climaticas oscilantes

alentarian este tipo de contactos. La informacion generada desde el ADNa dentro del marco de la
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genética de poblaciones puede tratar de contestar algunas de estas hipotesis y arrojar un poco de

luz sobre estos aspectos.

2.5.4. Hipétesis bioantropologicas sobre el poblamiento de la region.

Una cuestion central a la hora de inferir y analizar el poblamiento de esta region y que
debe tenerse en consideracion, es la ausencia de restos humanos tempranos bien conservados
para analizar ya que la mayoria pertenecen temporalmente al Holoceno Tardio. Adicionalmente,
muchas veces los restos analizados no se encuentran bien contextualizados, ya que pertenecen a
colecciones de museos, habiendo sido excavados con metodologias de principios del siglo XX,
muy diferentes a los enfoques y requerimientos cientificos actuales, por lo que este registro
desde el principio, al igual que los restos arqueologicos de indole cultural, se encuentra afectado

por diferentes tipos de sesgos.

Desde fines del siglo XIX y las primeras décadas del siglo XX diferentes investigadores,
atados a una metodologia tipoldgica, identificaron y postularon diversas entidades bioldgicas en
las poblaciones patagonicas. Autores como Outes, Imbelloni, Menghin y Bormida (ver Cocilovo
y Guichon 1999-2000 para una revisidn) propusieron la existencia de sucesivas oleadas
migratorias para diferentes sectores de Patagonia, difiriendo en la cantidad de migraciones que
poblaron el territorio patagonico. Desde ese entonces hasta la actualidad, mucho ha cambiado en
la investigacion sobre restos humanos, no sélo por el abandono de la metodologia tipologica,
sino por la aplicacion de métodos bioestadisticos a los valores craneométricos cada vez mas
complejos y robustos en el intento por establecer filogenias e historias poblacionales de los
antiguos grupos humanos y la adopcion de una perspectiva evolutiva moderna. Si bien existen
diferentes acercamientos a la problematica desde el analisis del esqueleto post-craneal, mucha de
la variacion existente parece estar vinculada a la accion ambiental y al estrés mecéanico (Beguelin
y Barrientos 2006, Beguelin 2010), motivo por el cual actualmente priman los estudios

craneométricos y dentales.

Una caracteristica llamativa y varias veces nombrada de las poblaciones de Patagonia es

su robusticidad y homogeneidad cuando se las compara con otras poblaciones del continente, lo
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cual fue interpretado por la mayoria de los modelos de poblamiento como prueba de la existencia
de los dos stocks poblacionales o componentes biologicos que ocuparon América y del caracter
relictual de estos grupos humanos (ver apartado 2.3 de esta tesis). Herndndez et al. (1997)
plantearon que la robusticidad caracteristica de estas poblaciones se debia més a una cuestion
climatica (adaptacion al frio) y ecologico-cultural (estrés masticatorio y utilizacion de la
mandibula como herramienta) que a una marca filogenética, persistiendo a través del Holoceno

debido al relativo aislamiento geografico de estas poblaciones.

Hasta el momento son pocos los modelos de poblamiento propuestos para Patagonia
exclusivamente y estan muy vinculados a la ocupacion de la Argentina en general. Cocilovo y
Guichon (1999-2000), comparando rasgos craneométricos de diferentes poblaciones propusieron
que el poblamiento pudo haber seguido dos direcciones: una andina, que habria llegado hasta la
Region Central del pais; y otra, mas vinculada a la region Litoral, Rio Parand y posteriormente
Patagonia y Tierra del Fuego. Como correlato de esto, el poblamiento habria tenido una vertiente
Pacifica y otra Atlantica, llegando ambas hasta el cono Sur de Sudamérica, siendo las
poblaciones cercanas al Canal de Beagle las mas diferenciadas. Siguiendo estos lineamientos,
Gonzalez-José et al. (2001), analizaron 253 craneos de siete poblaciones de Argentina a través de
variables no métricas con el fin de poner a prueba estas hipdtesis, llegando a la conclusion de que
la solucion mas parsimoniosa para explicar la variacion en Patagonia es aceptar un poblamiento
pre-mongoloide. Sin embargo, en un estudio posterior Gonzélez-José et al. (2002), con un mayor
tamafo muestreal, observan la afinidad y agrupamiento de todas las poblaciones patagdnicas,
pero diferenciandose las fueguinas del resto de la region y proponiendo dicho fendémeno como

resultado del aislamiento y la forma de vida de las mismas.

En la ultima década los estudios craneométricos estuvieron enfocados en el estudio del
origen de los grupos patagonicos. Frente a las dos hipdtesis posibles acerca de la homogeneidad
de las poblaciones de Patagonia (gran antigliedad pre-mongoloide o producto de mecanismos
microevolutivos), Sardi et al. (2005) proponen la existencia de un ingreso temprano de grupos
con una alta variacion morfologica, un escenario en donde una poblacion pequeiia con altos
niveles de dispersion y rangos geograficos fragmentados habria sido afectada por diversos
procesos microevolutivos dando lugar a dicha homogeneidad. Sin embargo, Bernal et al. (2006)

analizaron la variacidn craneal de cazadores-recolectores del Holoceno Tardio, estableciendo que

59



dentro de la robusticidad existe gran variacion craneofacial y de tamafio en los grupos
patagonicos, proponiendo a la latitud como explicacion de estas diferencias o la existencia de dos
componentes bioldgicos. Posteriormente, se propuso que la robusticidad se debia al accionar de
la deriva, una poblacion fundante pequeiia y al aislamiento por distancia, reforzado por barreras

biogeograficas (Pérez et al. 2007).

Los tultimos analisis de estos investigadores (Bernal et al. 2010a y b) en cuanto a la
variacion dental en individuos del Holoceno Tardio han propuesto, al igual que los modelos de
poblamiento americano basados en rasgos craneométricos, la accion de factores aleatorios y no
aleatorios como las fuerzas que modelaron la variacion de estas poblaciones. Adicionalmente,
observan un gradiente en esta variacion, el cual estaria vinculado a la distancia geografica,
resultado y demostracion de que el poblamiento de la region estuvo caracterizado a efectos
fundadores seriales. Este escenario plantea multiples expansiones y sucesivas dispersiones de
grupos pequefios de cazadores-recolectores como explicacion de la correlacion entre las
distancias biologicas y geograficas dentro de sociedades con bajas densidades demogréficas, por
lo que cada una de ellas estaria reflejando solo parte de la variacion genética y morfologica del
grupo primigenio. De todas maneras, es dificil descartar a la plasticidad fenotipica y a la dieta

como factor vinculado a las diferencias morfomeétricas de los individuos analizados.

Por otra parte, Barbeito-Andrés et al. (2011) realizan una comparacion entre poblaciones
del Holoceno Tardio de Patagonia, del Noroeste argentino y de San Pedro de Atacama desde una
perspectiva ontogenética. Proponen la existencia de una marcada diferencia entre los grupos
cazadores-recolectores y los de subsistencia agricola, planteando la posibilidad de que la
incorporacion de la produccion de alimentos y la tecnologia de coccion habrian sido un factor
que propicio la reduccion del aparato masticatorio a través del tiempo. Cobos et al. (2012) han
planteado cierta diferencia en los valores craneométricos de algunas poblaciones del Noroeste de

Patagonia, la cual estaria influenciada por el ambiente.

A partir del analisis de las investigaciones que utilizan rasgos craneométricos realizadas
hasta el momento surge predominante la postura que plantea la existencia de una similitud
filogenética de las poblaciones de Patagonia. Muy posiblemente ésta pueda deberse a un origen

comin y a una sola inmigracidon, con una divergencia posterior y eventos de efectos
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fundacionales seriales, los cuales explicarian las variaciones encontradas cuando se analiza los

diferentes grupos patagdénicos en su conjunto.

Este hecho resalta la importancia del analisis molecular de poblaciones prehistoricas de la
region con el fin de conocer no sélo la diversidad genética prehispanica, sino también para
verificar las posibles relaciones de ancestria de los diferentes grupos humanos y culturales del

area a través de estudios de ADNa.
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Capitulo 3: el ADN mitocondrial.

3.1. Propiedades del ADN mitocondrial.

Las mitocondrias son organelas localizadas en el citoplasma celular, las cuales estan
presentes en las células eucariotas de todos los organismos eucariotas y en todos los tejidos del
cuerpo. Poseen una pequena cantidad de ADN y su funcion bioquimica es intervenir en la
generacion de energia, en forma de ATP (fosforilacion oxidativa), utilizada para el
funcionamiento celular. Una de las principales caracteristicas de las mitocondrias es que poseen
un sistema genético de replicacion propio. Cada mitocondria contiene diversa cantidad de
moléculas de ADN, la cual se presenta en forma circular, cerrada y de doble hélice (Giles et al.
1980, Pakendorf y Stoneking 2005). A su vez, cada célula puede contener entre 1000 y 10.000

mitocondrias dependiendo del tipo de tejido analizado.

El ADNmt posee 37 genes, de los cuales codifican para 22 ARN de transferencia y 2
ARN ribosomales’ y los 13 restantes para proteinas que intervienen en el proceso de respiracion
celular para la produccion de ATP (Ballard y Whitlock 2004, Kivisild et al. 2006). Para el
funcionamiento de las mitocondrias son necesarias otras proteinas que estdn codificadas por
genes nucleares, se sintetizan en el citoplasma y son transportadas posteriormente al interior de

la mitocondria.

En el afio 1981 se obtuvo la primera secuencia completa del ADNmt perteneciente a un
linaje europeo (Anderson et al. 1981) revisada posteriormente por Andrews et al. (1999): la que
se denomina como la Secuencia de Referencia de Cambridge revisada (SRCr). Posee dos
cadenas de ADN complementarias con una proporcion de nucleotidos de citosinas y guaninas
muy diferentes, por lo cual el peso molecular de cada cadena difiere. Existe una hebra rica en

, . 6 . .
bases puricas’, que es llamada cadena pesada o H —/eavy-, y una cadena complementaria rica en

> El acido ribonucleico es una molécula presente en todas las células eucariotas y procariotas y su funcion es dirigir
las diferentes etapas de la sintesis proteica a través de la transferencia de informacidn genética

® Las bases puricas estan definidas por una estructura quimica particular a las cuales pertenecen las adeninas (A) y
guaninas (G) —Matisoo-Smith y Horsburgh (2012).
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pirimidinas’ conocida como cadena liviana o L -light. La cadena que se representa por
convencion y sobre la que se realiza la numeracion del genoma mitocondrial es la cadena L, que

va desde posicion 1 a la 16569 pares de bases.

3.1.1. Regiones del ADNmt.

El ADN mitocondrial esta dividido en dos grandes regiones: una region codificante y una
control. La primera contiene fundamentalmente los genes y los promotores de la transcripcion de
ambas cadenas, el origen de la replicacion de la cadena pesada y secuencias de regulacion
(Anderson et al. 1981). La region control o hipervariable ocupa aproximadamente el 10%, unos
1100 pares de bases aproximadamente (Pakendorf y Stoneking 2005). Esta tiene la caracteristica
de ser muy polimorfica y presenta tres secciones definidas como region hipervariable 1 (RHV-1),
desde la posicion 16024 a la posicion 16365, region hipervariable 2 (RHV-2), desde la posicion
73 a la posicion 340, y region hipervariable 3 (RHV-3), desde la posicion 438 a la posicion 574
(Malyarchuk et al. 2002).

El andlisis de estas regiones ha permitido identificar que ciertas mutaciones o
polimorfismos presentes pueden ser reflejo de la historia evolutiva y poblacional de los
diferentes grupos humanos. Su estudio y reconocimiento puede utilizarse para hipotetizar
filogenias entre diferentes poblaciones (Hummel 2003 y 2014, Schurr 2004, Brown y Brown
2011, Matisoo-Smith y Horsburgh 2012, entre otros), tanto pasadas como actuales.

3.1.2. Herencia del ADNmt.

La utilizaciéon del ADNmt para reconstruir historias poblacionales ha adquirido una gran
importancia en las ultimas décadas, ya que a diferencia del ADN nuclear, se hereda Uinicamente
por parte materna. En uno de los primeros estudios se comprobd en diferentes familias que la

progenie siempre presentaba la variante materna (Giles et al. 1980). Esta caracteristica, junto con

7 Las bases pirimidinas estan definidad por una estructura quimica particular alas cuales pertenecen las citosinas
(C) y las timinas (T) —Matisoo-Smith y Horsburgh (2012).

63



la gran cantidad de material genético por célula, lo convierte en el marcador molecular mas
utilizado en genética de poblaciones. Una de las primeras utilizaciones de este marcador fue el
trabajo de Cann et al. (1987), en el cual se postul6 una filogenia entre diferentes poblaciones
humanas en base a los polimorfismos de ADNmt, culminando con la conocida hipdtesis de la
Eva Mitocondrial Africana, postulado reconocido y aceptado en ese momento por diversas

disciplinas cientificas.

Los mecanismos por los cuales este pequefio genoma se hereda exclusivamente por linea
materna han sido estudiados y puestos a prueba por diferentes investigaciones. Inicialmente se
propuso que la proporcion de ADNmt de herencia paterna no seria tan alta como para distribuirse
en todos los tejidos a la proxima generacion de manera estable, por lo que el porcentaje de
ADNmt transmitido por linea materna seria ampliamente mayoritario (Shitara et al. 1998). Otra
posibilidad seria que en el momento de la concepcidn, las mitocondrias presentes son tinicamente
maternas, ya que las paternas presentes en el espermatozoide no ingresan en gran cantidad al
oocito (Cavalli-Sforza 1993, Hummel 2003). So6lo las mitocondrias femeninas contribuyen al

desarrollo del nuevo individuo y su mapa genético.

Se ha estudiado experimentalmente la cantidad de ADNmt paterno presente en el oocito,
dando como resultado una tasa de 1:1000 la relacion de ADNmt paterno/materno, poniendo en
duda la herencia de este genoma desde ambos progenitores (Danan et al. 1999). Otras
investigaciones han propuesto la existencia de un proceso de destruccion proteolitica selectiva de
las mitocondrias paternas al momento de la gestacion en el oocito (Sutovsky et al. 1999 y 2000).
Sin embargo, se ha registrado la asociacion de este genoma con algunas condiciones patologicas
(ver Taylor y Turnbull 2005) y en diversos estudios la presencia de ADNmt paterno en humanos
podria estar asociada a miopatias u otras patologias (Schwartz y Vissing 2002, Kraytsberg et al.
2004, Zsurka et al. 2005 y 2007). De todas maneras, estos pocos casos parecerian ser la

excepcion mas que la regla en cuanto a la heredabilidad del ADNmt (Ballard y Whitlock 2004).

También se ha propuesto la recombinacion con material genético paterno o nuclear para
explicar ciertas incongruencias en algunas posiciones en las secuencias de ADNmt (Awadalla et
al. 1999), ya que este fenomeno ha sido descripto para diferentes especies de ostras —Mytilus
Galloprovincialis- (Ladoukakis y Zouros 2001), peces —Platichthys Flesus- (Hoarau et al. 2002)

y aves —Parus Major- (Kvist et al. 2003). También ha sido detectado en humanos, pero asociado
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a condiciones patologicas (Bromham et al. 2003, Kraytsberg et al. 2004) y solo a tejidos

musculares (Zsurka et al. 2005).

Esto provocaria errores al establecer relaciones bioldgicas entre grupos e individuos,
ademds de provocar errores en las tasas de mutaciones calculadas, dando como resultado la
interpretacion erronea de los arboles evolutivos (Innan y Nordborg 2002). Sin embargo diversas
investigaciones han puesto en duda estos postulados, ya que la evidencia esbozada en favor de la
recombinacion no es robusta hasta el momento (Eyre-Walker y Awadalla 2001) y puede ser
erronea debido a la existencia puntos hipervariables en ciertos sectores del ADNmt con altas

tasas de mutacion (Innan y Nordborg 2002, Rokas et al. 2003).

Una critica importante respecto a los postulados en favor de la herencia paterna y
recombinacion del ADNmt es la utilizacion de las bases de datos publicas para obtener los datos
analizados. Diversos trabajos en la ultima década han subrayado la importancia de llevar a cabo
controles de calidad de la secuencias publicadas (Bandelt et al. 2001, Yao et al. 2004), ya que
muchas de ellas contienen errores de diversos tipos, siendo en algunos casos los polimorfismos
artificiales o “fantasmas” (Bandelt et al. 2004), producto de diferentes fallas de lectura de las
secuencias (Bandelt et al. 2002) o se encuentran atados a las condiciones especificas del trabajo
de cada laboratorio (Brandstitter et al. 2005), concluyendo que las bases de datos son limitadas
para reconocer estos errores o nuevos polimorfismos (Bandelt et al. 2006). Debido a estos
inconvenientes y en base a la falta de pruebas contundentes en favor de la recombinacion y
herencia paterna, el consenso actual se ha inclinado hacia el lado de la herencia exclusivamente

materna del ADNmt.

3.1.3. Tasa de mutacion del ADNmt y el reloj molecular.

La tasa de mutacion de un genoma estd dada por la velocidad en que surgen nuevas
variantes (polimorfismos) y la capacidad de fijacion que tienen en una poblacidon y ambiente
dado, permitiendo de esta manera introducir un calculo de temporalidad en la evolucion
molecular y poder construir o modelar una edad para el ancestro comiin mas reciente entre dos

individuos, linajes o poblaciones. Esto se ha denominado como reloj molecular, el cual mide a
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través de modelos matematicos y evolutivos, el tiempo de divergencia o coalescencia entre dos
moléculas presuponiendo que alguna vez estuvieron emparentadas por un ancestro en comun

(ver Matisoo-Smith y Horsburgh 2012).

Para el ADNmt se ha propuesto tempranamente la presencia de una alta tasa de mutacion,
de cinco a diez veces mayor que en los genomas nucleares y con una alta preponderancia de
transiciones por sobre las transverciones® (Brown et al. 1979, Giles et al. 1980, Brown et al.
1982, Cann y Wilson 1983, Malyarchuk et al. 2002). Diversos mecanismos han sido formulados
para explicar dicha velocidad mutacional, proponiéndose una falla en la fidelidad de replicacion,
mecanismos deficientes de reparacion o por la presencia de radicales libres, los cuales producen
altos niveles de dafos oxidativos con efectos mutagénicos importantes (Cann et al. 1984).
Adicionalmente a este hecho, las tasa de mutacion en cada region del ADNmt parecen ser
diferentes, ya que la RHV poseen una tasa de mutacion superior a la region codificante (hasta 31
veces mayor) siendo las transiciones mas comunes que las transversiones, inserciones y

deleciones’ (Malyarchuk et al. 2002).

Se han utilizado diferentes metodologias para estimar la tasa de mutacion de los distintos
sectores del ADNmt: a través del estudio de pedigries o a través de la filogenia, por lo cual puede
haber diferentes resultados para esta tasa en relacion a la utilizacién de uno u otro método y a su
calibracion (Ward et al. 1991, Stoneking et al. 1992, Sigurgardottir et al. 2000, Howell et al.
2003, Ho et al. 2006, Henn et al. 2008). De todas maneras, con el avance en el estudio de
secuencias de ADNmt, se ha descubierto la existencia de sitios hipervariables o ‘“puntos
calientes” (hot spots), principalmente en RHV 1y 2, proponiendo la necesidad de agregar a los
calculos del reloj molecular la tasa evolutiva de cada posicion (Meyer et al. 1999, Stoneking

2000, Pakendorf y Stoneking 2005, Ho y Larson 2006, Soares et al. 2008).

Sin duda se han logrado muchos avances en las ultimas décadas, pero muchos
interrogantes ain contintan tratando de responderse. El reloj molecular, que establece la
divergencia evolutiva entre las dotaciones genéticas de distintas especies o individuos y a partir

de alli conforma arboles evolutivos infiriendo relaciones de ancestria, depende de la adscripcion

® Una transicién es una mutacién puntual en una cadena de ADN caracterizada por la sustitucion de una base
purica por otra base purica (A-G o G-A) o una base pirimidinica por otra base pirimidinica (C-T o T-C).

° Una insercion es definida como el agregado de una base (purica o pirimidinica) en una cadena de ADN. La
delecidn es lo contrario, ya que se definie como la pérdida de una base en una cadena de ADN.
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a ciertos supuestos evolutivos: acumulacion secuencial de las mutaciones a través de la radiacion
de los linajes (es decir, misma tasa de mutacion para todos las secuencias de ADNmt en
cualquier tiempo y lugar), ausencia de presiones selectivas sobre el ADNmt (modelo de
neutralidad), herencia exclusivamente materna y una cierta estacionalidad poblacional (ver

Ballard y Whitlock 2004 para una revision).

Se ha propuesto que las incongruencias entre algunos arboles o filogenias del ADNmt se
debe a la posible influencia de la seleccion natural, ya que algunos linajes pueden ser
funcionalmente diferentes, siendo esperable que algunas variantes sean ventajosas o
desventajosas en algun ambiente en particular (Mishmar et al. 2003), lo cual significaria que el
reloj molecular no fue siempre constante en la historia humana. En este sentido, diferentes
trabajos (Ballard y Whitlock 2004, Elson et al. 2004, Kivisild et al. 2006, Balloux et al. 2009)
han cuestionado esta supuesta neutralidad en base a diversas pruebas estadisticas y evolutivas.
Sin embargo, otros (Pakendorf y Stoneking 2005, Sun et al. 2007) han puesto en duda estos

postulados, siendo el parecer del consenso comun la ausencia de seleccion sobre este genoma.

Algo que no parece estar en discusion es la dificultad para aceptar que las poblaciones se
mantengan estables a través del tiempo, ya que las genealogias y arboles de ADNmt no tiene por
qué marcar necesariamente la verdadera historia de una poblacidn, ya que esto puede depender
mucho del devenir poblacional y la historia de cada grupo (Ballard y Whitlock 2004, Elson et al.
2004, Mulligan 2006). Para evitar estos problemas, resulta de vital importancia conocer la
historia poblacional, tanto arqueoldgica como historica y etnografica de las poblaciones a

analizar con el fin de inferir sus posibles procesos evolutivos.

3.1.4. Homoplasias, heteroplasmias y posiciones revertantes del ADNmt.

Las filogenias de ADN (ADNmt en este caso) son una reconstruccion de genealogias o
relaciones biologicas hipotéticas que permiten filiar o relacionar individuos, poblaciones o
especies. No es otra cosa que una representacion grafica de posibles relaciones evolutivas.
Dichas reconstrucciones se realizan mediante la identificacion de polimorfismos que ocupan

lugares con diferentes jerarquias dentro de los arboles hipotetizados, definiendo de esta manera
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las ramas, los brazos y los nodos de donde se originan cada uno de los clados o linajes,
comunmente llamados haplogrupos. Por definicion un haplogrupo o grupo haplotipico es un
conjunto de haplotipos que tiene en comun un cierto polimorfismo o mutaciones que son
consecuencia de un estado de parentesco genealdgico (Schurr 2004). Adicionalmente, cada clado
o haplogrupo posee sub-haplogrupos, de jerarquia menor y haplotipos especificos, que pueden

ser privativos de ciertos individuos, poblaciones o regiones.

Ahora bien, suele ocurrir en algunos casos, que ciertos polimorfismos son compartidos
por diferentes brazos, clados o haplogrupos, lo cual suele generar inconsistencias en las
relaciones bioldgicas y evolutivas propuestas para las poblaciones analizadas. Si no se acepta,
como se analizd anteriormente, la herencia paterna o recombinacion del ADNmt, estos
polimorfismos tendrian que explicarse por otro mecanismo o fendmeno. Inicialmente Comas et
al. (1995), llamaron la atencidon sobre la presencia posible de heteroplasmias (definiendo las
mismas como la presencia de dos bases diferentes en una misma posicion en una cadena de
ADN) en un individuo producto de dos diferentes transiciones en la RHV-1. De todas maneras,
las mismas se tratarian de casos raros, tendrian muy baja frecuencia poblacional y serian tejido-
especificas (Samuels et al. 2013). Ademas también se ha propuesto la presencia de algunas
posiciones heteroplasmicas en el ADNmt relacionadas con la edad, también en tejidos

musculares (Theves et al. 2006).

Adicionalmente a este hecho, Parsons et al. (1997), detectaron una alta tasa de
segregacion de variantes cuando se la compara con la SRCr. Este hecho también fue avalado por
un estudio realizado en dos individuos de Escocia, en donde se encontrd una delecion de 9 pares
de bases, que hasta ese momento era tipicamente asociadas a algunas poblaciones asiticas y
amerindias (Thomas et al. 1998). Posteriormente, Pigneau y Eyre-Walker (2004) identificaron
casos de homoplasias (definida como una misma mutaciéon encontrada en dos brazos distintos del
arbol de ADNmt) en las filogenias, adjudicando las mismas a recombinacion, pero llamando la
atencion en cuanto a la posible existencia de sitios hipervariables como forma de explicacion de
este fendmeno. A su vez, Galtier et al. (2006) apoyaron parte de estos postulados estudiando
secuencias de citocromo B y proponiendo que los “puntos calientes” pueden generar
homoplasias, pero rechazando la recombinacion como factor generador de las incongruencias en

los arboles. También se ha descubierto y registrado la existencia de sitios revertantes (Torres et

68



al. 2006), definidos como posiciones en el ADNmt que han vuelto por mutacion a su estado

ancestral.

Todos estos fenomenos provocan en algunas ocasiones problemas para asignar la
pertenencia de secuencias de ADN a algin haplogrupo, sub-haplogrupo y haplotipo, sobre todo
cuando se utilizan segmentos de la RHV-1 solamente, ya que la misma puede no poseer la
resolucion suficiente para reflejar toda la variedad mitocondrial (Behar et al. 2007). Sin embargo,
actualmente se disponen de estudios detallados y filogenias muy precisas sobre los sitios
calientes o hipervariables en el ADNmt (ver Soares et al. 2008 y Van Oven y Keyser 2008 para
una revision) y su peso evolutivo, permitiendo de esta manera asignar los haplogrupos de forma
segura e interpretar correctamente los datos y las reconstrucciones realizadas a partir de los

arboles filogenéticos con mayor nivel de confianza.

3.2 Linajes de ADN mitocondrial en América: modelos de
poblamiento.

Los primeros estudios de genética de poblaciones sobre grupos americanos
contemporaneos analizaron en primera instancia grupos sanguineos, enzimas eritrocitarias y
séricas y el Sistema de Histocompatibilidad Mayor mediante técnicas seroldgicas con el fin de
analizar la variabilidad y posible origen de distintas poblaciones humanas a través de técnicas de
aglutinacion. No fue hasta la década de 1980 que comenzaron a investigarse marcadores
genéticos mediante técnicas moleculares mas refinadas. En lineas generales, son cuatro las
preguntas que se intentaron contestar desde un primer momento: a) cudl fue el origen geografico
de las poblaciones americanas; b) cuéles pudieron ser las posibles rutas de ingreso y dispersion al
continente; c¢) qué cantidad de migraciones explicarian el proceso de poblamiento, y; d) qué

estimaciones temporales podrian realizarse en funcion de los estudios genéticos.

Desde sus comienzos, el ADNmt fue, y sigue siendo actualmente, el marcador mas
utilizado para estudios de genética de poblaciones y por ende, su variabilidad y distribucion
geografica en los diferentes continentes es la mejor conocida. El primer estudio en poblaciones

nativas americanas fue realizado por Johnson et al. (1983), quienes tipificaron e identificaron
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polimorfismos diferentes a los hallados en poblaciones de origen europeo y asiatico por medio de
la técnica de RFLP'. Posteriormente, Wallace et al. (1985) demostraron la cercania genética de
las poblaciones americanas con las asiaticas. Estos trabajos pioneros permitieron y lograron la
apertura de un campo de investigacion que actualmente estd aportando un cumulo de
informacion y datos realmente abundantes y que estd permitiendo estudiar diversas
problematicas, no so6lo relacionadas con los procesos de poblamiento americano, sino también

preguntas de interés médico, forense y antropologico.

Debe tenerse en cuenta que el grueso de la informacién genética mitocondrial con el cual
se estan intentando contestar preguntas y contrastar hipdtesis sobre diversas problematicas (que
seran expuestas en esta seccion) proviene de poblaciones actuales, por lo que muchas veces,
sobre todo al intentar responder interrogantes de indole arqueoldgico, debe tenerse en
consideracion que las mismas poseen diferentes niveles de mezcla génica con poblaciones
europeas y en algunos casos africanas (Avena et al. 2007, Salas et al. 2008, Bobillo et al. 2010,
Avena et al. 2012, entre otros) y no son grupos “pristinos” sin contactos o modificacioén por el

mundo occidental.

Muchas son las modificaciones en los patrones de asentamiento, movilidad, migracion y
demografia que los diversos grupos nativos sufrieron a partir del contacto con el mundo europeo.
También debe tenerse en cuenta los procesos migratorios posteriores que ocurrieron con la
conformacion de las grandes urbes en cada pais y en los movimientos poblacionales de paises

limitrofes.

Si bien es verdad que muchos estudios suelen buscar grupos que se autoadscriban como
aborigenes o de los que se tenga informacion histérica precisa sobre su devenir reciente con el
fin de asegurar una supuesta “menor cantidad de mezcla”, debe tenerse en consideracion que
muchas de esas poblaciones poseian complejos sistemas de intercambios, migracion y flujo antes
del descubrimiento de América, por lo que es posible que algunos individuos fueran “extranjeros
o foraneos” dentro del mismo grupo nativo producto de mezcla génica entre diferentes grupos

originarios. Por este hecho, denominaciones como “Tehuelche, Mapuche, Pampa, etc.”, s6lo por

1% RFLP (por sus siglas en inglés Restriction Fragment Length Polymorphism) significa Largo del fragmento
polimdrfico de restriccion. Es una técnica que permite cortar una cadena de ADN en presencia o ausencia de
ciertas mutaciones a través de una digestion enzimdtica para luego verificar las mismas medienta la medicion de la
talla del producto obtenido.
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dar un ejemplo, deben ser tomadas con precaucion y realizar un extenso analisis antes de
adscribir algun linaje especifico a un rétulo étnico impuesto que es un reflejo, muchas veces, de
una condicidén y construccion histérica respecto al “otro” no europeo y no del proceso de
“etnogénesis” propia de cada grupo y sin tener en cuenta los procesos de “invisibilizacion”
(Rodriguez y Delrio 2000, Mandrini y Ortelli 2002, Bartolome 2003, Fernandez 2006, Nacuzzi
2007, entre otros). Adicionalmente, mucho del trabajo de genética de poblaciones depende de la
comparacion y cotejo de los perfiles obtenidos por cada investigacion con el resultado obtenido
por otros investigadores, muchos de los cuales son investigaciones forenses o muestreos
realizados, en algunos casos, sin tener en consideracion la genealogia individual de los
participantes y el lugar geografico de origen de su ascendencia, por lo cual la utilizacion de las
diversas bases de datos publicas disponibles en internet deben ser utilizadas con precaucion y

teniendo en cuenta este tipo de sesgos.

Otra cuestion radica en la diferencia de investigaciones realizadas en las distintas
regiones del continente, tendiendo Sudamérica a concentrar los estudios sobre poblaciones de los
Andes Centrales. Esta disparidad de muestreos ha provocado que muchos modelos de
poblamiento no realicen un acercamiento “sistematico” al caso sudamericano, mas alla de la
utilizacion de algunos estudios particulares. Solo en los Ultimos afios se ha intentado revertir esta
situacion, pero ain queda pendiente un acercamiento mas integrativo de las diversas lineas de

investigacion genética, arqueologica, geologica y paleoambiental.

3.2.1. ADN mitocondrial de poblaciones actuales.

Las primeras investigaciones intentaron definir las variantes que eran o podrian ser
propias de las poblaciones americanas. Basado en los trabajos pioneros de Wallace anteriormente
nombrados, Schurr et al. (1990) lograron tipificar por medio de enzimas de restriccion ciertos
polimorfismos en el ADNmt en poblaciones Pima, Ticuna y Maya, definiendo sus variedades
como haplogrupos A, B y C. Los afios inmediatamente posteriores a estos hallazgos fueron
testigos de un gran desarrollo de la literatura respecto al tema. Muchos equipos de investigacion
analizaron la diversidad genética mitocondrial en diferentes grupos nativos de todo el continente

(Ward et al. 1991, Wallace y Torroni 1992, Torroni et al. 1992, 1993 a y b, 1994 a y b, Ghinter et
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al. 1993, Shields et al. 1993, Horai et al. 1993, Baillet et al. 1994, Kolman et al. 1995, Bortolini y
Salzano 1996, Easton et al. 1996, Forster et al. 1996, Lorenz y Smith 1996, Ward et al. 1996,
Kolman y Bermingham 1997, Moraga et al. 2000, entre otros). Todos coinciden en el origen
asiatico de las poblaciones americanas, en que éstas habrian ingresado via Beringia en una
temporalidad temprana y que toda la variabilidad genética encontrada en América podia
asignarse a cuatro haplogrupos monofiléticos, denominados A, B, C y D, reconociendo
posteriormente un linaje adicional llamado X sélo para Norteamérica, siendo los cinco derivados
de poblaciones eurasidticas (Forster et al. 1996, Brown et al. 1998, Reidla et al. 2003). La
discrepancia en los estudios mencionados se circunscribe ain a la cantidad de oleadas
migratorias (que varia desde una a cuatro) y a la temporalidad de los linajes americanos, la que
podria haberse dado en un rango de 18.000 a 30.000 anos AP segun los diferentes calculos de los
autores. Cabe sefialar que muchas de estas investigaciones y tipificaciones fueron realizadas por
medio de la secuenciacion de la RHV-1, pero ain no se habia logrado un consenso sobre las
mutaciones determinantes de cada haplogrupo y el volumen de secuencias disponibles era muy

pequefio ain para obtener estimaciones mas confiables.

La ausencia de alguno de los haplogrupos dentro de las poblaciones analizadas se debia a
procesos microevolutivos, principalmente la deriva génica y por procesos de “tribalizacion”
posteriores al poblamiento del continente, segiin Torroni et al. (1993b). Estos autores fueron los
primeros en proponer una definicion operativa respecto a las variedades mitocondriales
especificamente americanas, definiendo a los haplogrupos A, B, C y D como fundantes debido a

que cumplian con las siguientes condiciones:

1. estar presentes y distribuidos en Amerindios, presentandose en todas las “tribus”, ya
que precede a la diferenciacion “tribal”.

2. ser nodal a su haplogrupo en la filogenia, ya que los nuevos haplotipos se generan a
partir de ¢l;

3. deben ser detectables en Asia y Siberia, debido a que es su lugar de origen;

Un cuarto punto fue agregado posteriormente por Fix (2005), quien sostuvo que los

fundantes propuestos deben ser identificables en muestras antiguas.
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A fines de la década de 1990, dos trabajos de recopilacion y andlisis de secuencias de la
RHV-1, primero del haplogrupo A y luego de todos los diferentes haplogrupos americanos, de
Bonatto y Salzano (1997 a y b) postularon el modelo llamado “out of Bering”. Los autores
analizaron la diversidad genética y estipularon a la region de Beringia como central en el
desarrollo de las variedades mitocondriales distintivas americanas, las cuales se habrian generado
por aislamiento en esta region y habrian ingresado en América por una ruta costera pacifica
luego de pasar por un cuello de botella, expandiendo su diversidad caracteristica por todo el
continente. Adicionalmente, la coalescencia con las poblaciones asidticas fue calculada en

30.000 afios AP.

A partir de trabajos posteriores de revision de las frecuencias y secuencias de los
haplogrupos en toda América y nordeste asiatico se fue logrando un consenso sobre el lugar de
origen, migraciones, rutas y temporalidad del poblamiento (Derenko 1998, Schurr y Wallace
1999, Derenko et al. 2000, Schurr et al. 2000, Fix 2002, Malhi et al. 2002, Salzano 2002, Schurr
2002, Silva et al. 2002, Eshleman et al. 2003 y 2004, Schurr 2004 a y b, Schurr y Sherry 2004,
Fix 2005, Dulik et al. 2012). Se postula que la variabilidad mitocondrial contenida en todas las
poblaciones nativas esta reflejada en cinco haplogrupos fundantes (A, B, C, D, y X), y que las
mismas habrian sufrido la accion de la deriva génica, con gran peso del efecto fundador tanto al
momento del ingreso como de la migracion al interior del continente, lo cual se verifica en la
distribucion diferencial de los haplogrupos o la ausencia y fijacion de alguno de ellos en ciertas
regiones geograficas. El lugar de origen méas probable en Asia son las regiones de Altai, Amur y
Baikal, ingresando a América por una ruta costera primero, y por el corredor Alberta
posteriormente, pero desde el mismo sustrato poblacional, siendo las temporalidades de
coalescencia de los haplogrupos cercanas los 20.000 anos AP. Una sola migracién seria
suficiente para dar cuenta de la distribucion y variabilidad mitocondrial presente en todos los
grupos humanos americanos (Lewis Jr. et al. 2007 y Lewis Jr. y Long 2008), siendo probable que
en Sudamérica también haya habido dos rutas principales, una pacifica y otra amazonica

(Keyeux et al. 2002).

La distribucion de los cinco haplogrupos es diferencial, observandose en Norteamérica

una alta frecuencia de A y la presencia exclusiva del X (Reidla et al. 2003 y Dornelles et al 2005)
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y una alta frecuencia de C y D en Sudamérica, particulamente en el sur, siendo el B mayoritario

en poblaciones andinas (Schurr 2004) — ver figura 3.1.
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Figura 3.1. Distribucidn de haplogrupos mitcondriales propuesta por Schurr (2004).

Un trabajo central en la discriminacion de las variedades mitocondriales americanas fue
llevado a cabo por Bandelt et al. (2003), los cuales analizaron secuencias completas de ADNmt
para establecer, por un lado, similitudes y diferencias con las poblaciones asiaticas, y por otro,
identificar polimorfismos exclusivos de las poblaciones americanas, identificando a los linajes
exclusivamente nativos como A2, B2, C1, D1, D2 y X2a. Este estudio demostr6 la necesidad y la
utilidad de aumentar el grado de resolucion de los linajes a través de la técnica de secuenciacion

de ADN.

A partir de la disponibilidad de un nimero mayor de secuencias de ADNmt de diversos
lugares geograficos se comenzaron a realizar hipdtesis y modelos de poblamiento mucho mas
complejos y precisos, ayudados por diferentes andlisis estadisticos. Fue el trabajo de Tamm et al.
(2007) el primero en presentar un modelo de poblamiento en base a un compendio de secuencias
completas de ADNmt de poblaciones asiaticas y originarias actuales. A través de diversos

calculos ratificaron la existencia de los clados y sub-clados fundadores presentes en América.
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Segun este modelo, la poblacién ancestral asiatica ingresé en Beringia antes del UMG hace
aproximadamente 30.000 afios AP y permanecid alli relativamente aislada hasta los 15.000 afios
AP, momento en el cual comenzd el movimiento dispersivo dentro de América por la ruta
costera del Pacifico. Estos milenios de aislamiento habrian provocado una suerte de incubacion,
en la cual se generaron las variedades exclusivamente americanas que luego se dispersaron muy
rapidamente por todo el continente en una sola migracidn, ya que las mismas presentan tiempos
de coalescencia similares, cercanos a los 14.000 anos AP, sugiriendo la divergencia simultdnea
para todos los clados fundadores presentes en Norte y Sudamérica. Posteriormente al
poblamiento inicial, se habrian dado diversos procesos de retromigracion, demostrado por la
presencia en Asia de ciertos clados y arribo posterior a América de otros relacionados con

migraciones de poblaciones circum-articas.

En este sentido, se realizaron simulaciones con los datos obtenidos (Kitchen et al. 2008 y

Mulligan et al. 2008), postulando un modelo de colonizacion de tres estadios:

1. Una primera fase de colonizacion del Nordeste de Asia entre los 43.000 y 36.000 afios
AP, en donde la poblacion inicial fue pequeia y poseia un muestreo de los clados
ancestrales asidticos, los cuales fueron reduciendo su diversidad genética pre-
amerindia por la accion de deriva génica, con escaso crecimiento poblacional.

2. Una fase intermedia, entre los 36.000 y 16.000 afios AP en donde se generaron todas
los clados amerindios en Beringia, con una estimacion de poblacion efectiva de unos
8.000 individuos.

3. Una fase final de ingreso a América entre los 17.000 y 14.000 afios AP luego de
UMG, en donde se da una rapida expansion geografica utilizando los corredores
costero e interior, derivando todas las poblaciones nativas americanas modernas de un

mismo sustrato poblacional de entre 1.000 a 2.000 individuos.

Desde la presentacion de estos modelos se han realizado diversas re-evaluaciones basadas
en diferentes tipos de informacion (Fagundes et al. 2008 a y b y Goebel et al. 2008) llegando
practicamente a las mismas conclusiones en cuanto a la diversidad genética, temporalidad y
cantidad de migraciones. Actualmente existe un consenso amplio con respecto a los clados
existentes en América, llegando a trece linajes, de los cuales ocho de ellos poseen una

distribucion continental estando en diferentes frecuencias en distintas poblaciones (A2, B2, C1b,
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Clc, Cl1d, C4c, D1 y D4h3), mientras los cinco restantes (D2a, D3, D4elc, X2a y X2g)
parecerian estar restringidos a poblaciones de Norteamérica, (Achilli et al. 2008, Perego et al.
2009 y 2010, Malhi et al. 2010, Figueiro et al. 2011, Kumar et al. 2011) siendo algunos de ellos
producto de expansiones posteriores relacionadas con poblaciones Eskimo-Aleutianas o como
han planteado otros (Ray et al. 2010 y Gonzalez-José y Bortolini 2011), producto de flujo génico
recurrente entre Asia y América como punto importante en la evolucién de las poblaciones

nativas americanas.

La distribucion de algunos de estos clados ha llevado a proponer que, si bien los primeros
colonos provienen del mismo sustrato poblacional, fueron posiblemente diferentes sus rutas de
ingreso. Tanto O'Rourke (2009) como Perego et al. (2009) han propuesto un modelo dual, en
donde el linaje D4h3a representaria un ingreso exclusivamente costero pacifico y pre-Clovis,
distribuyéndose desde las costas de Alaska hasta el Sur de Patagonia, y los linajes X2a y X2g
presentan una distribucion restringida a la zona de los Grandes Lagos de Norteamérica, por lo
cual se supone un ingreso posterior por el corredor libre de hielo en una temporalidad cercana a

Clovis (ver figura 3.2).

D4h3 migration route

Figura 3.2. Rutas de migracién humana temprana propuestas por el modelo de poblamiento dual basado en la
distribucidn actual de los clados X2a y D4h3. Reproducido de O’Rourke (2009). 76



Recientemente se ha propuesto mediante la revision de la diversidad, distribucion y
tiempos de coalescencia un escenario similar para el clado C4c, el cual se superpone con el X2a,
posiblemente proviniendo de la misma migracién y origen geografico, aunque este andlisis
encontro dificultades en explicar la presencia de este linaje en poblaciones Ijka de Colombia

(Hooshiar Kashani et al. 2012).

Posteriormente Achilli et al. (2013) realizaron un re-analisis de las filogenias y los
tiempos de coalescencia de cada clado junto a su distribucion geografica, proponiendo dieciséis
clados fundadores y tres eventos de flujo génico: uno inicial costero pacifico que migré hasta el
Sur de Sudamérica representado por nueve linajes (A2, B2, Clb, Clc, C1d*, Cldl, D1, D4h3 y
D4elc), un segundo movimiento por el corredor libre de hielo, ingresando tres linajes mas (C4c,
X2a y X2g) y un tercer movimiento exclusivamente circumartico con cuatro linajes
caracteristicos (A2a, A2b, D2al y D3). Segun los autores, en Norteamérica se da la evolucion in

situ de brazos adicionales a los linajes fundantes A2 y B2, tipificados como B2a, A2a4 y A2a5.

Si bien todos estos modelos poseen vital importancia en la identificacion de las
variedades mitocondriales pan-continentales y para la explicacion y testeo de hipdtesis acerca del
poblamiento inicial del continente, pocos han sido los trabajos abocados a estudiar sobre el
ingreso y dispersion de las poblaciones de Sudamérica debido a ausencia de muestreos con buena

cobertura geografica y por la menor cantidad de investigaciones de este tipo.

Tempranamente fueron identificados los cuatro haplogrupos fundantes (A, B, C y D) en
toda Sudameérica, estando ausente o en muy baja frecuencia alguno de ellos sobre todo al Sur y
Norte del continente (Horai et al. 1993, Kolman y Bermingham 1997, Rickards et al. 1999,
Moraga et al. 2000, Keyeux et al. 2002, entre otros) y descartando la presencia del X (Dornelles
et al. 2005). Hasta el momento, desde el ADNmt de poblaciones sudamericanas, no hay
objeciones respecto al origen poblacional, ubicado al Norte del continente via estrecho de
Panamd, pero si hay ain controversia con respecto a las rutas de ingreso y cantidad de
migraciones. Inicialmente Horai et al. (1993) propusieron, en base a secuencias de ADNmt de
Chile y Argentina, cuatro migraciones diferentes correspondientes a cada uno de los
haplogrupos. Sin embargo, un re-analisis de los datos y nuevos muestreos de poblaciones al Sur
y Centro del continente, acufiaron una hipdtesis de una sola migracion (Ghinter et al. 1993,

Baillet et al. 1994, Moraga et al. 2000), recalcando la importancia del istmo de Panama como
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productor de cuellos de botella en la entrada inicial de las poblaciones humanas mediante el
analisis de la diversidad de haplogrupos en grupos Chibchas, Choc6 y amazoénicos (Kolman y
Bermingham 1997, Keyeux et al. 2002), proponiendo este ultimo articulo citado la existencia de
dos rutas principales en el derrotero hacia el Sur: una pacifica costera hasta el Sur del continente

y otra por el Rio Amazonas hasta el este del continente.

Diversos patrones han sido expuestos con el paso de los anos. En un analisis de 590
secuencia de la RHV-1 de dieciocho poblaciones, Fuselli et al. (2003) encontraron diferencias en
la diversidad mitocondrial al este y oeste del sub-continente, avalando la hipotesis de dos rutas,
pero recalcando la posibilidad de que dichos resultados se encuentren afectados por las diferentes
historias poblacionales de dichas regiones. Sin embargo, répidamente esta hipodtesis fue
rechazada (Lewis Jr. et al. 2004, Lewis Jr. et al. 2007 y Lewis y Long 2008), postulando que
dicha diferenciacion era resultado de procesos microevolutivos y los diferentes tamafios
poblacionales de cada region, demostrando una dindmica poblacional mucho més compleja que
la supuesta hasta el momento y apoyando la idea de una sola poblacion fundacional mas alld de
las posibles rutas de dispersion posteriores. En este sentido, Melton et al. (2007) realizaron un
analisis y re-evaluacion de las secuencias de los grupos Chibchas y Caribes (grupos del Norte de
Sudamérica), proponiendo un ingreso por la ruta Pacifica para las mismas y s6lo una poblacién

inicial con desarrollos in situ, pero con contactos con Centro América.

Por otro lado, fue propuesto un gradiente de diversidad mitocondrial norte-sur (Moraga et
al. 2000, Garcia et al. 2004, Henriquez et al. 2004 y Garcia et al. 2006), estando mayormente C y
D representado en el Cono Sur de Sudamérica, y A y B en el Norte, explicado esto por un efecto
fundador al ingreso del subcontinente. Recientes investigaciones han observado que en general
existe una distribucion variada de los linajes, posiblemente alguno de ellos influenciado por la

Latitud (Bisso-Machado et al. 2011) - ver figura 3.3.
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Figura 3.3. Mapa de distribucion y densidades de los cuatro linajes fundadores (haplogrupos mitocondriales A, B, Cy D)
presentes en poblaciones actuales de Sudamérica. Los mas cercanos a rojo demuestran mayores densidades que los tonos
azules-verdes. Reproducido de Bisso-Machado et al. (2011).

Al igual que lo ocurrido con los modelos de poblamiento americano, recién en los ultimos
afios en Sudamérica comenzaron a estudiarse los linajes mitocondriales a través de secuencias en
gran numero y variadas geograficamente y en algunos casos se dispone de mitogenomas. Fueron
Bodner et al. (2012) los primeros en plantear un modelo de poblamiento para la region,
proponiendo a través del tiempo de coalescencia y la presencia de ciertos linajes una
temporalidad de ingreso cercana a los 14.600 afios AP. Su andlisis se centra en la distribucion de
dos clados del linaje D1, denominados como D1g y D1j, y que son exclusivos de Sudamérica
(presentes en Argentina, Bolivia, Chile, Brasil, Perti y Uruguay) habiéndose generado en un
proceso de incubacion previo al ingreso de las primeras poblaciones de la regién o durante este
proceso, y se habrian dispersado por medio de una ruta pacifica, para luego seguir una ruta

transandina, principalmente en el Cono Sur de Sudamérica (figura 3.4).
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Figura 3.4. Modelos de poblamiento esbozados a partir de la distribucion de los linajes D1g y D1j en Sudamérica. A: incubacion y
crecimiento poblacional al Norte de Sudamérica con posterior migracion costera e interior luego del desarrollo de esas
variedades. B: Colonizacion y migracion costera hacia el Sur seguida de movimientos poblacionales trans-andinos con limitado
flujo posterior. C: Colonizacidn y migracidn costera hacia el Sur seguida de grandes migraciones transcordilleranas especialmente
al Sur, sin limitaciones al flujo génico favorecido por los movimientos bidireccionales de poblaciones Mapuche al Este y Oeste de
los andes. Los autores proponen que el modelo C es el que mas se ajusta a los datos. Reproducido de Bodner et al. (2012).

Bodner et al. (2012), debido a la alta frecuencia en que se encuentran estos dos linajes en
el Cono Sur, sostienen que los mismos han estado presentes en los “ancestros de los Mapuche
actuales” que habitaban en el Norte de Chile,” que luego fueron migrando hasta ocupar su lugar
geografico actual, representando parte de la herencia genética de los pobladores pioneros, y que
probablemente se haya conservado en estos grupos. Sin embargo, ha recibido algunas criticas, ya
que uno de esos clados (el D1j) posee sus frecuencias més altas en el Centro de Argentina, por lo
cual diversos autores (Garcia et al. 2012 y Pauro et al. 2013) han propuesto a esta region como

lugar de origen del mismo, con un tiempo de coalescencia de unos 11.000 afios AP.

Teniendo en cuenta todos los modelos expuestos, la opinion actual desde la vision de los
linajes maternos apoyan un escenario en el cual tanto Norteamérica como Sudamérica fueron
poblados por grupos humanos pequefios de cazadores recolectores que portaban un subconjunto
pequefio de linajes asiaticos que fueron divergiendo mediante un proceso de incubacion (uno en
Bering y otro en algin lugar de Sudamérica) desarrollando variedades similares a las asiaticas,
pero especificas de cada uno de los subcontinentes. Este proceso se habria dado hace unos
18.000 afios AP (luego del UMG), temporalidad claramente pre-Clovis para Norteamérica y hace
unos 14.600 AP para Sudamérica. Si bien ain no hay un consenso respecto a esto, al parecer
habria existido una ruta principal de acceso costera pacifica hasta el extremo Sur del continente y

una sola poblacién (para ambos subcontinentes) habria estado inmiscuida en la colonizacion,
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pero no puede descartarse la presencia de posteriores eventos de flujo desde Asia, para el caso de

Norteamérica, y desde el Caribe, para el caso de Sudamérica.

Como se habra notado, la informacion genética actual es muy abundante, y la misma ha
ido aumentando de manera exponencial en los ultimos afios gracias a un mejor muestreo y a la
mucha mayor resolucion obtenida en cuanto a la definiciéon de linajes lograda por la utilizacion
de secuencias completas de ADNmt en estudios poblacionales. A su vez, el incremento de las
investigaciones han producido un cumulo de trabajos de revision (Kemp y Schurr 2010,
O’Rourke 2011, Salzano 2011, Mazieres 2011, Pitblado 2011, Bravi 2013 y Marangoni et al.
2013), los cuales han intentado unir comprensivamente las diferentes lineas de evidencias
genética, arqueoldgicas, geoldgicas y climdticas. De todas maneras, ain queda pendiente
incrementar el nimero de muestreos y su cobertura geografica, por un lado, y ampliar la
resolucion de las secuencias a través de la obtencion de mas mitogenomas para poder disefiar
filogenias mas especificas y refinadas, haciendo mas confiables las hipotesis y modelos que

puedan formularse.

3.2.2. Linajes mitocondriales de Patagonia.

Los primeros trabajos de ADNmt en poblaciones actuales de Patagonia se realizaron a
principio de la década del 1990. Horai et al. (1993) analizaron 45 individuos de la Isla de Chilog,
Chile, logrando identificar los haplogrupos A, B, C y D. Ese mismo afio, Ginther et al. (1993)
examinaron 76 individuos de adscripcion Mapuche procedentes de la localidad de Anecén
Grande, Rio Negro, Argentina, encontrando los mismos haplogrupos anteriormente citados. Asi
también, Baillet et al. (1994) tipificaron 58 Mapuche de la localidad de Cerro Policia y Aguada
Guzman, Rio Negro, Argentina y 38 individuos Huilliche de Chile, encontrando también los

mismos linajes.

Durante los afios posteriores se realizaron investigaciones en otras poblaciones de Chile.
Moraga et al. (2000) analizaron en 111 Mapuche, 105 Pehuenche y 21 Yaghanes, encontrando
los cuatro haplogrupos en las primeras dos poblaciones, pero estando los haplogrupos A y B en

muy baja frecuencia siendo mayoritarios el C y D. Los Yaghanes mostraron la presencia s6lo de
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los haplogrupos C y D. Estos resultados permitieron proponer a los autores la existencia de un
cline Norte-Sur de los haplogrupos A y B en favor de C y D (estando A y B ausentes en
Yaghanes), posiblemente producto de efecto fundador y que una sola migracién podria explicar
estos patrones. En esta misma linea, Garcia et al. (2004 y 2006) tipificaron 158 individuos de

diferentes localidades de Chiloé¢ demostrando nuevamente el gradiente propuesto.

Fue con los trabajos de Bodner et al. (2012) y De Saint Pierre et al. (2012 a y b) que se
realizd una revision de la informacién obtenida, una re-evaluaciéon de las secuencias y la
confeccion de una filogenia con el fin de modelar el origen y el poblamiento de la region. Como
se plante6 anteriormente, la distribucion de dos clados particulares (D1g y DIj) pareceria
explicar parte del primer poblamiento y la profundidad temporal de las primeras poblaciones de
Patagonia, siendo los mismos posiblemente los antecesores de los Mapuche. De Saint Pierre et
al. (2012 a y b) realiza un analisis de Mapuche, Pehuenche, Hulliche, Yamanas, Kaweskar y
Atacamefios y demuestra la existencia de un cliné Norte-Sur de B2, C1b y D1, desapareciendo el
primero e incrementdndose los dos ultimos, con una alta frecuencia de D1g en todos los casos,
siendo el mayor linaje en todas las poblaciones de Patagonia, archipié¢lagos y Tierra del Fuego.
El linaje A2 se presenta en el Norte de Patagonia en una frecuencia muy baja. Adicionalmente
define la presencia de clados B21, C1b13 en frecuencias considerables y siendo caracteristicos de
estas poblaciones y so6lo descriptos en Sudamérica, al igual que Dlg y con tiempos de
coalescencia cercanos a los 15.000 anos AP. Asimismo, el linaje D4h3a pareceria estar

confinado en Patagones y Tierra del Fuego (ver figura 3.5).
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Figura 3.5. Distribucién y densidad de los linajes mitocondriales en poblaciones actuales descendientes de comunidades
originarias de la regidn patagénica. Reproducido de De Saint Pierre et al. (2012b).

Seguin estos autores, D1g y B2l aparecieron en cazadores-recolectores del extremo sur,
junto a D4h3a, comprendiendo el 87,6% de la variacion, sugiriendo extremo aislamiento de las
poblaciones mas al sur. Toda Patagonia poseeria el mismo sustrato poblacional producto de un
poblamiento desde el Pacifico a través de los Andes, siendo las poblaciones actuales muy

probablemente descendientes de los primeros pobladores.

En un andlisis reciente en las mismas poblaciones y en individuos cosmopolitas de
ancestria Mapuche y Tehuelche, Sala y Corach (2014) han hallado los mismos linajes y en

proporciones similares, por lo que las hipotesis antes planteadas parecerian indicar que toda la
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Patagonia fue poblada por grupos pequenios cazadores-recolectores hace unos 15.000 afios AP
desde un mismo sustrato poblacional, siguiendo principalmente una ruta pacifica y que luego se

habrian dispersado por todo el Este de los Andes de forma rapida.
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Capitulo 4: el ADN antiguo.

4.1. Breve historia de los estudios de ADN antiguo.

Las investigaciones en el campo de ADNa poseen una extrema juventud. Fue en la
década de 1980 cuando comenz6 muy lentamente a desarrollarse un campo transdisciplinar que
actualmente es prolifico y fecundo, que realiza aportes a diversas areas, no solo a la arqueologia
como el caso de esta tesis, sino también a la biologia, la bioantropologia, la paleoantropologia, la

paleobotanica y hasta las investigaciones paleoclimaticas.

Estas investigaciones se hicieron conocidas tempranamente, no por sus propios
descubrimientos o hallazgos en algin dmbito cientifico particular, sino gracias al estreno en 1993
de “Jurassic Park”, pelicula que fue un éxito de taquilla y uno de los iconos modernos de la
ciencia ficcion de Hollywood. En la historia un grupo de genetistas extrac ADNa de un mosquito
preservado en ambar para clonar diferentes especies extintas. Sin embargo, la realidad cientifica,
estd lejos de estos logros y éxitos, y dificilmente se pueda recuperar ADN de restos de millones
de afios. Lo cierto es que la historia de estas investigaciones estd plagada de altibajos, pasando
por momentos de muchisimas publicaciones (como en los ultimos afios) y por otros de descrédito

debido a los problemas metodolédgicos y de autenticidad de los resultados publicados.

El primer trabajo fue publicado por Higuchi et al. (1984), en donde se recuper6 ADN de
tejidos musculares de un Quagga (un linaje extinto perteneciente a la familia de las cebras) de
140 afios de antigliedad, desaparecido a finales del Siglo XIX en el continente africano. Ese
mismo afio fue testigo de la primera investigacion en humanos (Piddbo 1984), en la cual se
recuper6 ADN de una momia egipcia de 2400 afios AP. Siguiendo la misma linea de
investigacion se logrod extraer material genético de otra especie extinta, un mamut, dando
resultados positivos para la preservacion del material genético (Johnson et al. 1985). Un evento
crucial en los estudios de genética y en la investigacion de ADNa fue la invencion de la reaccion
en cadena de polimerasa (PCR de ahora en mas) permitiendo amplificar y copiar los segmentos

de ADN que se desee, seglin el interés de la investigacion, de forma mas econdmica, sencilla,
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sensible y rapida que las demas técnicas moleculares que se venian aplicando (Saiki et al. 1985,

Mullis et al. 1986 y Mullis et al. 1987).

Fue nuevamente Péddbo et al. (1988) el que logré extraer ADNmt de tejido neuronal
conservado de un individuo de 7.000 afios AP, del sitio Little Salt Spring, Florida, EE.UU. Al
afio siguiente aparecieron dos importantes trabajos, uno de ellos logré obtener ADN de un lobo
marsupial de Tasmania extinto en 1936 a partir de tejido conservado (Thomas et al. 1989). El
otro fue publicado por Hagelberg et al. (1989), quienes extrajeron y tipificaron ADN a partir de
restos 6seos humanos con una temporalidad de entre 300 y 5.500 afios AP. Estos trabajos

evidenciaron la posibilidad de que restos 6seos preservaran material genético analizable.

En el afio 1990 se produjo la primera publicacion que fue cuestionada y posteriormente
rechazada. Golenberg et al. (1990) presentaron 820 pares de bases del gen rbcl del cloroplasto de
una magnolia fosil de entre 17-20 millones de afios. Sin embargo, estos estudios nunca pudieron
reproducirse, por lo cual los resultados fueron prontamente desechados. El mismo camino
transito las investigaciones de DeSalle et al. (1992) y Cano et al. (1992), los cuales publicaron la
recuperacion de ADN nuclear y mitocondrial de un insecto conservado en dmbar de 25-30
millones de afios, pero posteriormente se identifico que este material genético se trataba de una
contaminacion con Drosophila (Austin et al. 1997a). Woodward et al. (1994) manifestaron haber
podido recuperar una secuencia 174 pares de bases del ADNmt correspondiente al citocromo b
de un dinosaurio de 80 millones de afos de antigiiedad, pero posteriormente Zischler et al.
(1995) demostraron que la secuencia recuperada se trataba de una contaminacién con ADN
humano. Estos trabajos pusieron en evidencia las dificultades relacionadas con la contaminacion
y autenticidad de los resultados en este tipo de investigaciones, poniendo en el foco de discusion
los protocolos de extraccion y tipificacion del material genético, controles de laboratorio y las
instalaciones adecuadas para llevar a cabo este tipo de andlisis, lo cual se ve reflejado en diversas
publicaciones y revisiones sobre el tema (Pdibo et al. 1989, Rogan y Salvo 1990b, Richards y
Sykes 1995) y recopiladas en Cooper y Poinar (2000), las que luego se convirtieron en los

parametros estandar en investigaciones de ADNa.

Sin embargo y paralelamente a estos cuestionamientos, muchos trabajos demostraron la
viabilidad de este tipo de analisis bajo adecuadas condiciones de trabajo y se diversificod la

aplicacion de los mismos a diversas disciplinas. El trabajo de Cooper et al. (1992) sobre aves
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extintas en Nueva Zelanda, el de Hoss et al. (1994 y 1996b) sobre mamuts y perezosos gigantes
y el de Handt et al. (1994) realizado sobre restos humanos del Hombre de Tirol pusieron de

manifiesto la posibilidad de obtener resultados auténticos a partir de restos antiguos.

A fines de la década de 1990 y podria decirse hasta la actualidad, el grueso de las
investigaciones en ADNa se han volcado a dos tdpicos particulares. Por un lado al estudio de la
diversidad genética de especies extintas y a la investigacion de los posibles motivos de la
desaparicion de distintos taxones pleistocénicos, y por otro, a la investigacion de los procesos de
dispersion humana y el andlisis de la diversidad genética de distintas especies del género Homo y

sus posibles relaciones filogenéticas con los humanos modernos.

La primera de ellas puede rastrearse en los trabajos iniciales con diferentes géneros de
megafauna (Poinar et al. 1998b, Greenwood et al. 1999), diversos bovidos extintos (Lalueza-fox
et al. 2002) y osos pardos (Barnes et al. 2002). Fue sobre el Moa extinto de Nueva Zelanda que
se obtuvo el primer genoma mitocondrial completo desde restos antiguos (Cooper et al. 2001).
Asi mismo, Willerslev et al. (2003) logr6 recuperar secuencias de ADN de plantas y animales a
partir de sedimentos de permafrost con una cronologia de hasta 400.000 afos, demostrando no
solo la perdurabilidad del material genético en ciertas condiciones ambientales, sino también la
posibilidad de utilizar este tipo de registro para realizar reconstrucciones paleoambientales
mediante la identificacion del tipo de especies halladas. Shapiro et al. (2004) determinaron 685
pares de bases del ADNmt de 442 bisontes de Bering, analizando su diversidad genética para
estudiar los cambios demogréficos e inferir procesos de extincion. En este trabajo se postula que
la diversidad genética de estos bisontes comenzd a disminuir drasticamente (y por ende su
demografia) principalmente debido a los cambios ambientales y no tanto por la accion humana.
Krause et al. (2006) lograron obtener el primer genoma mitocondrial completo de un mamut a
través de la técnica llamada “multiple” y establecieron su cercania filogenética con el elefante
asiatico. Rompler et al. (2006) lograron recuperar con esta técnica el gen nuclear del receptor de
la melacortina de un mamut de 43.000 afios AP, demostrando que es posible conocer
caracteristicas fenotipicas de los animales extintos del pleistoceno que no pueden vislumbrarse a

través del registro fosil.

El segundo topico es el mas publicitado y difundido en la actualidad, y a nuestro parecer,

el mas revolucionario no sélo en el campo de la genética y la antropologia, sino en todas las
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disciplinas que estudian la evolucion humana. Fue en 1997 cuando se dio a conocer la primera
secuencia de ADN mitocondrial recuperada de un individuo neandertal de Feldhofer (Krings et
al. 1997, luego ampliada por Krings et al. 1999), la cual demostr6 que los linajes neandertales no
habrian contribuido en el acervo genético de las poblaciones humanas modernas. Posteriormente
se estudid el espécimen neandertal de Mezmaiskaya (Ovchinnikov et al. 2000), de Vindija
(Krings et al. 2000) y el segundo espécimen de Feldhofer (Schmitz et al. 2002). Estos trabajos
apoyaron los resultados inicialmente obtenidos en cuanto a la posicion filogenética de los
neandertales en relacion con los humanos modernos, pero llamaron la atenciéon sobre la
posibilidad de errores en las cadenas de ADN recuperadas debido a dafios producidos por
desaminacion de citosinas'' en la primera secuencia publicada por Krings et al. (1997). En este
sentido, Caramelli et al. (2003) lograron obtener secuencias mitocondriales de dos Cromafones,
encontrando que las mismas eran similares a los humanos modernos y se separaban de las

obtenidas en los neandertales, avalando atin mas las conclusiones inicialmente obtenidas.

Posteriormente se realizé una revision de las secuencias neandertales disponibles hasta
ese momento y se sumaron a los andlisis dos individuos més de Vindija, uno de Engis y otro de
La Chapelle-aux-Saints (Serre et al. 2004). Si bien los resultados de las comparaciones fueron
similares a los hallados anteriormente, este estudio fue el primero en considerar la imposibilidad
de excluir una posible contribucion genética de neandertales a grupos humanos modernos con
los reducidos tamafios muestrales estudiados hasta ese momento. A estos estudios le siguieron
los andlisis de especimenes neandertales de El Sidron (Lalueza-Fox et al. 2005), el de Les
Roches-de-Villeneuve (Beauval et al. 2005), el de Scladina (Orlando et al. 2006) y el de Monti
Lessini (Caramelli et al. 2006).

Todos estos analisis, tanto en restos de fauna y flora, como en humanos fueron realizados
por medio de las técnicas de PCR tradicionales, las cuales permitian s6lo amplificar y estudiar
segmentos cortos de ADN y validarlos luego de multiples extracciones y verificaciones de la
concordancia de multiples secuencias de un mismo extracto de cada individuo. En el afio 2005 se
pusieron a prueba sobre restos antiguos los nuevos sistemas de secuenciacion en masa, también

llamados ““secuenciacion de nueva generacion”, los cuales permiten obtener miles de cadenas de

11 . . s s .

La desaminacidn es un proceso quimico por el cual se produce la ruptura del grupo amino, lo cual degrada los
aminodacidos. En ADN antiguo este proceso suele asociarse a dafios oxidativos, el cual provoca la ruptura de la
cadena de ADN.
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ADN a partir de un extracto de un espécimen y luego analizar cada una de esas secuencias dentro
de una biblioteca de ADN, permitiendo reconstruir cadenas de miles de pares de bases, no s6lo
de ADN mitocondrial como se venia haciendo anteriormente, sino también de genomas
nucleares completos. El primer trabajo en poner a prueba estos nuevos métodos fue el de Noonan
et al. (2005) los cuales obtuvieron una secuencia gendémica de 26.861 pares de bases de dos Osos
de las Cavernas de 40.000 afios AP. Rapidamente se utilizd esta técnica en uno de los primeros
neandertales estudiados (Vindija) logrando recuperar el 0,04 % del ADN nuclear del individuo

(Green et al. 2006, Noonan et al. 2006).

Muchos trabajos fueron en la misma linea de investigacion en los ultimos afios, logrando
no so6lo avances técnicos, sino también muchas conclusiones novedosas que dificilmente podrian
haberse comprobado a través del andlisis osteoldgico tradicional, tanto de humanos como de
otros animales. Actualmente muchas investigaciones realizadas sobre restos de animales
pleistocénicos estan demostrando que la desaparicion de muchas especies en diversos sectores de
Europa, Asia y América del Norte estd mas ligada a procesos de deriva y reduccién demografica
debido a los cambios ambientales mas que al accionar humano (Campos et al. 2010 a y b,
Lorenzen et al. 2011, Stiller et al. 2013, entre otros). Adicionalmente, muchos trabajos se estan
realizando para tratar de responder interrogantes sobre procesos de domesticacion (Demirci et al.
2013, Druzhkova et al. 2013, Wannajuk et al. 2013, Cai et al. 2014, Flink et al. 2014, entre
otros), el cambio en la distribucion de ciertas especies en relacion con la dispersion de los grupos
humanos (Storey et al. 2012, Gutiérrez-Garcia et al. 2014, Jacomb et al. 2014, Thomson et al.
2014) y la identificacion molecular de especies a partir de restos arqueologicos (Byrd et al. 2013,

Grier et al. 2013, Moss et al. 2014).

Sin lugar a duda el avance técnico de la secuenciacion ha causado la mayor revolucion en
las investigaciones sobre el origen y la relacion genética en diferentes especies del género homo.
Diversos trabajos han demostrado a través de las evidencias genéticas el aporte de ADN nuclear
neandertal al acervo genético de poblaciones actuales euroasiaticas (Yotova et al. 2011, Méndez
et al. 2012, Vernot y Akey 2014), investigado las posibles habilidades cognitivas y el fenotipo de
individuos neandertales (Krause et al. 2007, Lalueza Fox et al. 2007 y 2008, Paixo-Cortés et al.
2013, entre otros), la posible existencia de grupos neandertales genéticamente diferentes (Dalen

et al. 2012) y la confirmacion de la presencia de otras especies hominidas (conocida como
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denisovanos) con una relacion genética mucho mas compleja y dindmica que la propuesta hasta
el momento por los diversos modelos de dispersion del homo sapiens (Krause et al. 2010, Reich
et al. 2010, Meyer et al. 2012, Méndez et al. 2013, Priifer et al. 2013). Los andlisis de otros
hominidos de Europa y Asia (Meyer et al. 2013, Fu et al. 2013) han avalado este escenario de
complejidad demografica y migratoria de las diversas especies Homo que habrian convivido
durante el Pleistoceno hasta su extincion (ver Sanchez-Quinto y Lalueza-Fox 2015 para una

revision sobre el tema).

En los afios venideros se lograran muchos mas avances en diversas tematicas y campos de
estudios. Las mejoras técnicas logradas han posibilitado un cimulo de informacién novedosa,
muchas veces contrapuesta con las teorias tradicionales. Esto ha abierto un campo de debates y
seguramente nuevas y viejas teorias seran propuestas y retomadas en el andlisis de diversas

disciplinas que cada vez son mas obligadas a tornarse “interdisciplinas”.

4.2. Seleccion, conservacion y degradacion de piezas esqueletales.

La conservacion y degradacion de las fuentes de ADNa es uno de los puntos cruciales en
cualquier investigacion de esta indole. Si bien actualmente se han desarrollado diferentes
metodologias y producido avances técnicos que han demostrado la posibilidad de extraer
material genético desde diferentes tipos de materiales (Bonnichsen 2001, Gilbert et al. 2006 a y
b, Roberts y Calloway 2007, Bengtsson et al. 2012, Olsen et al. 2012), los restos esqueletales
contintian siendo las principales fuentes de informacion genética disponible en la actualidad y las
que mayores posibilidades de éxito conllevan (Lassen et al. 1994), correspondiendo este hecho a
las caracteristicas intrinsecas de dichos tejidos debido a que ciertas condiciones suelen
preservarlos durante miles de afios. Sin embargo, muchas son las modificaciones tafonémicas y
diagenéticas que pueden actuar sobre estos tipos de restos, produciendo la subsecuente alteracion

y/o pérdida del material biologico contenido en ellas.

Varios han sido los estudios centrados en los procesos y modificaciones que acontecen en
diversos materiales desde su depositacion y entierro hasta el momento de descubrimiento y sélo

recientemente diversos trabajos han estudiado la afectacion del ADN en restos 0seos. Nielsen-
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Marsh y Hedges (2000) fueron unos de los primeros en publicar un trabajo experimental y de
compendio sobre la posible conservacion de trazas bioldgicas en restos esqueletales humanos y
animales. Analizaron parametros histologicos, de porosidad, cristalinidad y de contenido
proteico, calcico y de carbonatos en un total de 134 restos d0seos de 8 sitios diferentes de Europa
que experimentaron diferentes procesos diagenéticos, observando que existe un amplio rango de
variacion en la conservacion. Una de las principales conclusiones es que ésta es dependiente de
las propiedades de los procesos de formacion que experimenta cada muestra arqueoldgica y que
a su vez es diferencial entre sitios, estableciendo una cierta correlacion entre el contenido

organico y la preservacion morfologica.

En este sentido, Hedges (2002) estudi6 las condiciones de entierro y su relacion con los

procesos diagenéticos y establecio que los patrones de alteracion se debian a:

1. ataque microbial,
pérdida del colédgeno,
aumento de la cristalinidad Osea,

inclusion de solutos de la matriz sedimentaria y;

w»ok w N

cambios en temperatura, hidrologia y geoquimica a través del tiempo.

El autor concluye en la dificultad de realizar generalizaciones en cuanto a la conservacion
biologica Osea, ya que la misma estd relacionada con las cantidades y movimiento de agua y

solutos del ambiente de enterramiento, el cual no es constante a través de los afios.

Collins et al. (2002) realizaron una reevaluacién de todas las investigaciones en la
materia, postulando diferentes procesos de modificacion en funcion a los principales
componentes 0seos. Los huesos se componen de una fraccion organica, representada
principalmente por coldgeno y por una fraccidn inorganica compuesta por cristales de
hidroxiapatita. Ambas fracciones parecerian tener roles diferentes en la conservacion. Segun los

autores, existirian tres mecanismos generales de deterioro 6seo:

a) deterioro quimico de la fraccion orgéanica (principalmente el coldgeno);
b) deterioro quimico de la fraccion inorganica (cristales 6seos) y;

c) biodegradacion en general.
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El deterioro seria una cadena de eventos en donde la disolucion mineral expondria a la
fraccion organica a la biodegradacion, aumentando a su vez la porosidad de la pieza y su
exposicion a la hidrolisis, todo esto siendo dependiente del tiempo transcurrido, la temperatura y
el pH de los sedimentos en los que estuvo depositado cada espécimen. Adicionalmente, estos
autores comparan los resultados obtenidos mediante técnicas de racemizacion, espectometria de
masas, cromatografia de gases y patrones histologicos llegando a la conclusién de que dichos
andlisis empleados como proxis de material organico, también son sensibles a las mismas
condiciones diagenéticas que afectan a las moléculas buscadas. La supervivencia 6sea, y por

ende del ADN, dependeria de una compleja relacion entre los cristales 6seos y el colageno.

Por su parte, Gotherstrom et al. (2002) realizaron un andlisis de ambas fracciones por
difraccion de rayos X, observando una fuerte afinidad del ADN por la fraccion inorganica
(hidroxiapatita), postulando que mucho del material genético puede encontrarse absorbido por
los cristales 6seos logrando una cierta “estabilidad de conservacion”. Ademas coinciden con los
resultados encontrados por Collins et al. (2002) en cuanto a la compleja relacion de degradacion
existente entre la cristalinidad, coldgeno y ADN. Simultdneamente, Trueman y Martill (2002)
propusieron la disolucion de la hidroxiapatita como principal mecanismo de degradacién, pero
por mecanismos asociados a las bacterias, hongos y protozoos en su accionar desmineralizador,
junto con la hidrélisis. Haynes et al. (2002) establecieron una relacion entre la supervivencia del
ADN vy el espesor, histologia y tamafio dseo, proponiendo al ambiente como un factor critico y
encontrando una asociacion entre la preservacion histologica y la recuperacion de ADN. A su
vez, en un estudio comparativo Jans et al. (2004) apuntaron que todos estos factores de alteracion
se presentarian de forma mas acentuada en restos humanos que en animales debido a sus
caracteristicas estructurales y porosidad, siendo en éstos mas pronunciadas las alteraciones

provocadas por la putrefaccion.

Hasta el momento todo parece indicar que las condiciones tafonomicas y diagenéticas
definen la cantidad y tipos de alteracion dsea (y por ende del material organico presente), siendo
importantes la hidrologia, la temperatura, el pH de la matriz sedimentaria y la bioerosion
(microorganismos) de los contextos de los restos Oseos, teniendo en cuenta que la escala
temporal arqueoldgica del ambiente de enterratorio puede ser muy amplia y cambiante,

existiendo diferentes trayectorias diagenéticas (Turner-Walker 2008). En todos los casos, las
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caracteristicas morfologicas de las piezas dentales tenderian a conservar mejor el material
organico debido a la proteccion del esmalte dental, su menor porosidad y mayor dureza (Calvo et

al. 2001, Montiel et al. 2001, Wandeler et al. 2003, Grimoud et al. 2004, Turner-Walker 2008).

En los ultimos afios se han realizado algunos avances de importancia relacionados con la
seleccion de piezas, la porcidon anatomica que debe seleccionarse en los andlisis y su correlacion
con la conservacion del material genético. Misner et al. (2009) probaron si existia correlacion
entre el estado de meteorizacion 6sea y la talla del amplicon'? de ADN. Analizaron 36 restos en
diferentes estados de conservacion y de distintos puntos anatomicos. Se establecié una baja
correlacion entre la meteorizacion y la calidad del ADN amplificado, proponiendo que la
apariencia visual no puede utilizarse para predecir los resultados y que posiblemente los huesos y
el ADN no se degradan por los mismos mecanismos, siendo muy importante la fraccion mineral
de cada resto. Los autores encuentran una diferencia significativa segin la posicion anatémica
del hueso, siendo aquellos con mas material compacto (i.e. diafisis de huesos largos) y las piezas
dentales los que resultaron nuevamente las mas rendidoras en términos genéticos.
Adicionalmente, muchos trabajos posteriores (Campos et al. 2012, Pilli et al. 2013, Grunenwald
et al. 2014 a y b y Scorrano et al. 2014) han apoyado estos resultados y resaltado la importancia
del estudio de ambas fases (organicas e inorgénicas), ya que no sélo el colageno puede ser fuente
de ADN, sino también la hidroxiapatita por su afinidad y capacidad de adsorber trazas de ADN

antes de que el mismo sea degradado hasta su destruccion.

4.3. Conservacion, daios e inhibicion en el ADN antiguo.

La problematica de la conservacion, degradacion e inhibicidon de las trazas de material
genético (junto con la problematica de la contaminacion y autenticidad de los resultados
obtenidos) recuperados de restos arqueologicos es uno de los problemas metodoldgicos mas
importantes en las investigaciones de ADNa y que mas referencias bibliograficas posee en la
actualidad. Son temadticas muy estudiadas, pero que paraddjicamente, poseen menos consenso en

cuanto a su posible resolucion, lo que se ve reflejado en las disparidades de protocolos y

12 . p . s . . . .
En biologia molecular la palabra amplicén se refiere al ADN copiado in vitro.
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acercamientos al tema propuestos en cada publicacion. Si bien es verdad que numerosas
practicas de laboratorio han sido actualmente establecidas, muchas de ellas pueden variar
dependiendo del método de extraccion y analisis, protocolos de amplificacion y tipo de material
estudiado, influyendo también los recursos disponibles de cada laboratorio. En esta tesis se ha
decidido separar esta problematica en diferentes apartados para que sea mas ordenado y practico
a la lectura, pero todas ellas se encuentran intimamente relacionadas y muchas veces se

encuentran concatenadas unas con otras.

Al igual que ocurre con los procesos destructivos del material 6seo anteriormente
expuesto, el ADN contenido en los mismos sufre similares procesos degradativos y destructivos.
En un organismo vivo existen mecanismos enzimaticos reparativos que evitan o reparan el dano
en las cadenas de ADN. Al deceso del mismo, estos mecanismos cesan y los dafios ocasionados
por la descomposicion molecular comienzan a acumularse rapidamente. Tempranamente fue
demostrado por Lindhal (1993) que dos procesos son los que esencialmente causan los dafios del
material genético: la hidrolisis, que causa principalmente la inestabilidad estructural en las
uniones quimicas del ADN, y la oxidacién, la cual altera y degrada los componentes de dicha
cadena. Estos procesos causan la rdpida depurinacion y desaminaciéon, modificando y
destruyendo las bases que conforman las largas cadenas de ADN fragmentandola en pequefios
trozos. Este investigador plante6 tedricamente, a través de estudios in vitro, la imposibilidad de

la supervivencia de material genético analizable en especimenes de mas de 10.000 afios.

Este estudio fue en cierta forma fundacional y derivd en la blisqueda de métodos de
escaneo para detectar la supervivencia de las trazas de ADN en restos dseos con el motivo de
ahorrar tiempo y dinero en las investigaciones. Fueron los trabajos de Poinar et al. (1996) y Hoss
et al. (1996) los que propusieron al analisis de las tasas de racemizacion de acido aspartico, a la
cromatografia de gases y la espectometria de masas como estudios tendientes a detectar el
material genético remanente en los restos Oseos. Sin embargo, sus conclusiones fueron
cuestionadas (Poinar y Stankiewcz 1998, Collins et al. 1999) ya que los valores indicados como
limites de la supervivencia del material genético pueden ser afectados por el ambiente y la
temperatura de los sitios, siendo dificil su extrapolacion a todas las posibles variaciones que
ocurren en el contexto arqueologico. A su vez, el limite tedrico fijado para la supervivencia de

ADN fue realizado bajo condiciones de laboratorio las cuales no son equiparables a las presentes
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en sitios arqueologicos, siendo dependiente la conservacion y supervivencia del material
genético de la temperatura y la absorcion del ADN por parte de la hidroxiapatita 6sea (Geigl
2002 y Garzon 2002, Mitchell et al. 2005, Salamon et al. 2005). También fue propuesto (Garzon
2002, Smith et al. 2003) el calculo de edad termal (entendido como el tiempo que toma producir
algin grado de degradacion del ADN cuando la temperatura es de 10 °C constante) como
indicador de supervivencia, pero dicha propuesta posee las mismas limitaciones anteriormente
nombradas, ya que un sitio arqueoldgico puede pasar por diferentes condiciones ambientales,
dificultando el célculo de la temperatura media y su variacion a través del tiempo arqueoldgico.
Actualmente, muchos trabajos han criticado la utilizacion de los diferentes métodos de
prediccion indirecta de ADN nombrados (Bollongino et al. 2008, Collins et al. 2009, Fernandez
et al. 2009, Schwarz et al. 2009), siendo mayoritaria la postura de realizar los analisis genéticos y

en base a los resultados obtenidos verificar la condicion y preservacion del ADN.

Algunos trabajos han llamado la atencion sobre las condiciones de exposicion de los
restos. Provust et al. (2007) analizaron especimenes de diversos sitios arqueologicos, ambientes
y temporalidades hallando que no solo la temperatura, sino también el pH, radiaciéon solar,
composicion quimica del hueso, la matriz sedimentaria y la hidrologia del sitio son variables que
inciden en la conservacion del material genético ya que los mismos producen dafios hidroliticos
y oxidativos. A su vez, los autores demostraron que los restos recién excavados poseen mas
probabilidades de contener ADN que aquellos conservados durante décadas en museos,
demostrando que ciertas caracteristicas microambientales y el lugar de almacenamiento juegan
un papel fundamental en la degradacion del material genético (ver también Bollongino et al.

2008, Zimmermann et al. 2008 y Sosa et al. 2013).

Con respecto a la caracterizacion del dafio, fue el trabajo de Hofreiter et al. (2001) el
primero en demostrar a través de clones de secuencias de ADNa el tipo de degradacion que
ocurre en las cadenas de ADN, centrado en el proceso de desaminacion de citosinas y la
incorporacion de uracilos. El mismo provoca la incorporacion erronea de nucleotidos y
transiciones artificiales de C—T y G—A, siendo mayoria la primera, lo cual puede crear
problemas a la hora de realizar analisis filogenéticos y célculos de coalescencia, por la
incorporacion de mutaciones falsas (véase Capitulo 3). Trabajos posteriores (Gilbert et al. 2003 a

y b, Binladen et al. 2006, Stiller et al. 2006, Brotherton et al. 2007, Mateiu y Ranala 2008)
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propusieron la accion de las endonucleasas post mortem, hidrélisis y oxidacion como los
principales responsables de la desaminacidon y la existencia de dos tipos de dafios: el tipo 1,
caracterizado por la presencia de transiciones T—C y A—G, y el tipo 2, caracterizado por la
presencia de transiciones C—T y G—A, siendo este ultimo tipo el mas frecuente y
presentandose en raras ocasiones eventos de transversiones. Diferentes trabajos han intentado
mitigar estos tipos de dafio a través de distintas técnicas de extraccion (Gilbert et al. 2007b, Barta
et al. 2014), la incorporacion de aditivos quimicos reparadores a los extractos (Briggs et al. 2010)
y la aplicacion de andlisis estadisticos y simulaciones para identificar posibles errores en las
secuencias obtenidas (Ho 2011, Molak y Ho 2011, Ginolhac et al. 2011, Jonsson et al. 2013),
pero este tipo de enfoques no han sido muy aceptados y no poseen un consenso formado respecto

a su aplicabilidad.

Otro problema que puede darse con frecuencia en algunos restos es la inhibicion. Este se
produce por la intervencion de ciertas sustancias en la actividad enzimatica de copia de la Taq
polimerasa'®, impidiendo el mecanismo de replicacion de la PCR. Inicialmente fue sefialada por
Wilson (1997) la posibilidad de que ciertos fluidos, materiales medio ambientales y algunos
reactivos de laboratorio intervengan en el desempefio de la PCR creando reacciones sub-0ptimas.
En restos provenientes de sitios arqueologicos se ha reconocido la accion de los 4cidos hiimicos,
falvicos y procesos relacionados con la reduccion de azicares (reaccion de Maillard) como los
principales inhibidores de la PCR (O'Rourke et al. 2000). Dicho fendmeno se convierte en un
problema y en una decision metodologica sobre qué modificaciones deberian hacerse en los
protocolos para descubrir cuales muestras no amplificadas en realidad poseen inhibidores.
Diversos protocolos de extraccion y purificacion (Hanni et al. 1995 a y b, Yang et al. 1998,
Bourke et al. 1999, Kemp et al. 2006 y 2014, Loreille et al. 2007, Rohland y Hofreiter 2007 a y
b, Rohland et al. 2010, Jakubowska et al. 2011, Pandey et al. 2011) y agregados facilitadores de
la PCR junto a polimerasas de mayor fidelidad (Al-Soud y Rastrom 2000, Radstrom et al. 2004,
Matheson et al. 2010, Aleaddini et al. 2012, Monroe et al. 2013) han sido propuestos, pero aun
no se ha llegado a un consenso sobre la utilidad de las mismas. Ademads, debe tenerse en

consideracion que muchas veces estos inhibidores son particulares de alguna muestra y no de

13 . . . . . . .

La Taq Polimerasa es una enzima que permite copiar de manera in vitro un ADN molde de manera exponencial a
través de la reaccidén en cadena de polimerasas (PCR). En muestras antiguas, los extractos producidos pueden estar
acompanfados por agentes que bloguean la accion de la Taq, impidiendo la copia del ADN.
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otras, siendo complejo ajustar un protocolo exclusivo para cada particularidad de cada muestra
estudiada. Por otro lado, los agregados utilizados como facilitadores pueden agregar

contaminacion y no funcionar correctamente, provocando mas dificultades que soluciones.

4.4. La problematica de la contaminacion y los criterios de
autenticidad en estudios de ADN antiguo.

La casuistica de la contaminacion en muestras de ADNa estd intimamente relacionada a
la poca cantidad y fragmentacién que usualmente poseen las trazas de material genético que
logran sobrevivir a los procesos de degradacion bioldgica mencionados anteriormente y a los
criterios de seguridad bioldgica y autenticidad que sean aplicados en cada laboratorio que realice
este tipo de analisis. Debido a que la principal técnica utilizada, la PCR, posee una alta
sensibilidad, cualquier cadena de ADN moderno que se encuentre en los extractos y/o equipos de
laboratorio posee una posibilidad mayor de amplificarse en comparacion con el ADN degradado,
dafiado y en baja cantidad. Este hecho genera un halo de desconfianza constante con los

resultados obtenidos, obligando a extremar los cuidados relacionados al trabajo de laboratorio.

Tanto los inconvenientes relacionados con el control de las posibles fuentes de
contaminacion (ADN exogeno), en primer lugar, y luego la demostracion de la autenticidad y
reproducibilidad de los resultados (ADN end6geno) son campos extremadamente complejos y
complicados de resolver. Estas problematicas han sido sefialadas muy tempranamente por
diferentes equipos de investigacion en numerosos articulos (Pddbo et al. 1989, Rogan y Salvo
1990, Richards y Sykes 1995, Schmidt et al. 1995, Stoneking 1995, Austin et al. 1997 a y b,
Cooper y Wayne 1998, Wayne 1999, entre otros), los cuales propusieron una serie de
recomendaciones y practicas de trabajo a la hora de realizar andlisis genéticos sobre restos
antiguos. Fueron los trabajos de Cooper y Poinar (2000) y Poinar (2003) los primeros en realizar
una amplia revision y proponer la siguiente serie de criterios para establecer la validez de los

resultados obtenidos:

1. Aislamiento fisico de las dreas de trabajo: resulta esencial que todos los trabajos que

se realicen con los restos antes, durante y luego de la extraccion, se lleven a cabo en
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10.

un laboratorio aislado fisicamente y utilizado unicamente para este tipo de material,
separado de cualquier espacio en donde se realicen pruebas o analisis con ADN
moderno, cuidando el flujo de ingreso y salida de personal.

Controles de amplificacion de la PCR: realizacion de blancos diversos (libres de
ADN), tanto de reactivos como ambientales con el fin de monitorear posibles focos de
contaminacion.

Conducta molecular apropiada: debido a que el ADNa se presenta fragmentado, es
esperable que s6lo sea posible amplificar fragmentos de pocos pares de bases, siendo
dificil y posiblemente producto de contaminacion, obtener amplificaciones para
fragmentos largos.

Cuantificacion: utilizacion de PCR en tiempo real para aproximar el ntimero de
moléculas iniciales y de esta manera detectar posibles contaminaciones.
Reproducibilidad: los resultados obtenidos deben poder replicarse en diferentes
extractos provenientes de un mismo individuo.

Clonado: los productos de PCR deben ser copiados mediante clones en bacterias y
luego secuenciados con el fin de determinar la tasa de ADN endogeno y exogeno y
los posibles errores en las secuencias inducidos por la degradacion.

Replicacion independiente: reproducibilidad de los resultados en otro laboratorio de
los mismos individuos.

Preservacion bioquimica: aplicacion de métodos indirectos para asegurar la
preservacion y cantidad de ADN presente en cada muestra analizada.

Restos asociados: el estudio de fauna asociada a restos humanos puede ser de utilidad
para verificar de forma indirecta las condiciones de preservacion y presencia de ADN.
Sentido filogenético: las secuencias obtenidas y reproducibles deben poder ubicarse
dentro de los arboles filogenéticos junto con otros haplotipos con el fin de asegurar la

autenticidad final de la secuencia y detectar error en la misma.

Diversos investigadores de distintos laboratorios han remarcado la importancia de la

aplicacion de muchos de los puntos mencionados, adhiriendo en mayor o en menor medida a
estos postulados. Una gran cantidad de revisiones han sido publicadas evaluando la utilidad de
muchos de estos criterios (O Rourke et al. 2000, Hofreiter et al. 2001, Montiel et al. 2001, Yoder
y Delefosse 2002, Kaestle y Horsburgh 2002, Pusch et al. 2003, Fernandez-Dominguez et al.
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2003, Hofreiter y Vigilant 2003, Yao y Zhang 2003, Yang et al. 2003, Péddbo et al. 2004,
Willerslev y Cooper 2005, entre otros). Los mas aceptados son aquellos relacionados con la
disposicion aislada de los laboratorios, la cuantificacion, la reproducibilidad y la necesidad del
sentido filogenético de las secuencias obtenidas. Sin embargo, con el paso del tiempo la utilidad

de muchos de ellos fue puesta en duda por diversos motivos metodoldgicos y empiricos.

Algunos autores criticaron los modelos y andlisis de preservacion bioquimica (Kaestle y
Horsburgh 2002, Fernandez-Dominguez et al. 2003, Hofreiter y Vigilant 2003, Willerslev y
Cooper 2005, Montiel y Sivoli 2007, Collins et al. 2009, Kirsanow y Burger 2012), ya que son
muy costosos, consumen mucha cantidad de muestra cuando la misma es muy valiosa y las tasas
propuestas muchas veces no son concluyentes en cuanto a la preservacion del ADN propiamente
dicho y pueden alterarse por las caracteristicas ambientales. La utilizacion del clonado también
fue cuestionada (Pusch y Bachmann 2004, Bower et al. 2005, Malmstrom et al. 2005, Sampietro
et al. 2006, Kemp y Glenn-Smith 2010, Deguilloux et al. 2011, Winters et al. 2011), primero por
la dificultad de estimar qué cantidad de clones son necesarios para aceptar o rechazar una
secuencia consenso y segundo, por la dificultad de discriminar, en caso de que presenten varios
perfiles, cudl de ellos es el auténtico. En la misma linea se encuentra el criterio de la conducta
molecular, ya que muchas veces las secuencias exogenas, producto del paso del tiempo y de los
tratamientos de descontaminacion, suelen presentarse dafiadas y fragmentadas dificultando
distinguir las posibles contaminaciones con ADN exogeno (Pusch y Bachmann 2004, Spencer y
Howe 2004, Montiel y Sivoli 2007, Winters et al. 2011). Por otro lado, si bien es importante la
utilizacion de controles y blancos de reaccion, algunos estudios (Schmidt et al. 1995, Austin
1997 a, Yang et al. 2003, Piibo et al. 2004, Malmstrom et al. 2005, Gilbert et al. 2006¢, Xu et al.
2009, Deguilloux et al. 2011, Hummels 2014) han indicado la problematica de la contaminacion
de carga o “carry over”, la cual puede provocar la aparicion de trazas de ADN exogenas en
cualquier momento, tanto en los controles como en las muestras, sobre todo en PCR’s con

grandes cantidades de ciclos, siendo dificil identificar la fuente contaminante.

Los restos arqueologicos asociados han sido utilizados en diversas oportunidades para
monitorear la conservacion genética del sitio, pero ha sido demostrado que la misma puede
variar entre muestras e individuos (Montiel y Sivoli 2007). También otros estudios han

encontrado contaminacion de animales en varios reactivos (Leonard et al. 2007) y ademas se ha

99



observado contaminacién cruzada entre humanos y animales procedente del mismo sitio

arqueoldgico (Mohandesan et al. 2008).

El criterio de replicacion independiente también ha sido cuestionado principalmente
porque si la muestra estudiada presenta mucha contaminacion antes de ingresar al laboratorio y
la misma no puede eliminarse con los protocolos de descontaminacion se corre el riesgo de
amplificar contaminacion en ambos casos (Richards y Sykes 1995, Malmstrom et al. 2005 y

2007, Kemp y Glenn-Smith 2010, Deguilloux et al. 2011, Garcia-Garcera et al. 2011).

En vistas de la complicacion generada por las diferentes propuestas de criterios de
autenticidad universales y a la falta de consenso en alguno de ellos, el foco de atencion ha sido
desviado en sentidos diferentes dentro de los que se encuadran ciertos investigadores. Algunos
han optado por tomar a los criterios anteriormente nombrados como una guia de referencia
necesaria pero no obligatoria y de caracter asistencial (Kaestle y Horsburgh 2002, Malmstrom et
al. 2005, Yang y Watt 2005, Bouwman et al. 2006, Gilbert et al. 2006c, Montiel y Sivoli 2007,
Kemp y Glenn-Smith 2010, Deguilloux et al. 2011, Barta et al. 2013, Pilli et al. 2013, Hummel
2014) proponiendo un trabajo en base a la reflexion sobre la propia experiencia. Asi se reconoce
que la contaminacidn es constante e inevitable, siendo cada investigacion muestra-individuo y
hasta sitio especifico, haciéndose necesario también un registro detallado de la historia de cada
muestra desde su excavacion hasta su llegada al laboratorio con el motivo de conocer la
naturaleza del ADN exogeno presente y poder controlar y eliminar la posible contaminacioén que

conlleva.

Compartimos esta vision y la propuesta de una actitud critica y reflexiva constante sobre
los resultados obtenidos. Cada muestra a analizar puede potencialmente tornarse en un nuevo
reto tanto practico como tedrico y metodologico. En este sentido resulta de vital importancia la
experiencia y el conocimiento sobre la poblacion estudiada con el fin de poder evaluar los
resultados y considerarlos como auténticos en base a un conocimiento mas interdisciplinario y no

s6lo como una regla a cumplir a rajatabla.

100



4.5. ADN mitocondrial de poblaciones humanas antiguas de
América.

En la ultima década se han registrado los mayores avances en el campo del ADNa
aplicado a estudios poblacionales y prehistéricos en América. No sélo técnicos y metodologicos,
sino también por un mayor muestreo e investigaciones y por el analisis de individuos de una gran

profundidad temporal.

En lineas generales, la disciplina tiene muy poca profundidad histérica y los muestreos
realizados hasta el momento son pequefios y heterogéneos, tanto a nivel geografico como
temporal, por lo que sus resultados aun no han aportado un modelo de poblamiento general.
Muchos sectores de América poseen una gran cantidad de muestreos bien contextualizados
cultural y temporalmente, mientras otros solo tienen el andlisis de pocos individuos muy
separados temporalmente y sin informacién contextual. Por este motivo los datos de ADNa
publicados hasta el momento han sido utilizados mayoritariamente para apoyar o refutar las
hipotesis generadas desde los datos producidos en poblaciones actuales. La gran mayoria de las
investigaciones intentaron contestar interrogantes relacionados con la diversidad genética
presente en poblaciones prehistoricas, su relacion con poblaciones vecinas y/o reemplazos-
continuidad poblacional y con el estudio de qué procesos microevolutivos pueden dar cuenta de
la estructura genética prehistorica observada y a su vez, compararla con las poblaciones nativas
americanas actuales para inferir el impacto de la colonizacidon europea en diferentes grupos

humanos.

Los primeros estudios realizados en América fueron los publicados por Rogan y Salvo
(1990a) y Horai et al. (1991), los cuales buscaron la delecion de 9 pares de bases en momias
(delecion determinante del haplogrupo B) chilenas de 500 afios AP, en el primer caso, y once
momias procedentes del sudeste de EE.UU y norte de Chile en el segundo, no detectando la
misma en ningun caso. Posteriormente Hauswirth et al. (1991 y 1994) identifico en tejidos
blandos de momias del sitio Windower, Florida, fechados entre los 7000 y 8000 afios AP los
haplogrupos B y D. En el mismo sentido, Handt et al. (1996) lograron identificar el haplogrupo
C por secuenciacion en una momia Hokoham del sitio Ventana Cave, Arizona, ubicada

temporalmente entre los 1000 y 1400 DC.
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El primer trabajo que analiz6 un gran nimero de muestras contextualizadas geografica y
culturalmente fue llevado a cabo por Stone y Stoneking (1993), actualizado y re-analizado en
diversas publicaciones (Stone y Stoneking 1998 y 1999). Estos estudios se enfocaron en estudiar
la diversidad mitocondrial a través de RFLP y secuenciacion de la RHV-1 (inicialmente 50
individuos, pero posteriormente se analizo un total de 152) del sitio arqueologico Norris Farm,
en el estado de Illinois, asociado a la cultura Oneota y ubicado temporalmente en 1300 DC,
logrando obtener 108 tipificaciones y 52 secuencias de ADNmt. Este estudio encontr6 los cuatro
haplogrupos mitocondriales (A, B, C y D) que posteriormente se denominaron fundantes (aunque
cabe la duda sobre la posible presencia del haplogrupo X en uno de los individuos), demostrando
la continuidad de esos linajes hasta tiempos actuales, ademdas de proponer que los mismos
representan un subconjunto de linajes asiaticos, muy posiblemente producto de una unica oleada
migratoria como explicacion del poblamiento de todo el continente. Fueron Malhi y Glenn-Smith
(2002) los que lograron tipificar el haplogrupo X en un individuo del sitio Vantage (Rio
Columbia, Washington, EE.UU), datado en 1340 afios AP, siendo la primera confirmacién de su
presencia en poblaciones prehistoricas y apoyando aun mas el caracter fundador de dicho

haplogrupo.

Posteriormente, se publicaron diversos trabajos que lograron grandes avances
metodologicos: Kaestle y Glenn Smith (2001) lograron tipificar uno de los restos esqueletales
mas antiguos de Norteamérica, procedente del sitio Wizard’s Beach, en Nevada (EE.UU), datado
en 10.560-10.250 cal AP, identificando al haplogrupo fundante C1. Luego se logré recuperar y
tipificar los haplogrupos B y C (Poinar et al. 2001) en tres coprolitos humanos de 2300-2200
afios AP del sitio Hinds Cave, Texas, demostrando la posibilidad de recuperar ADNmt de este
tipo de material. Gilbert et al. (2007a) reconocieron los haplogrupos A2a y A2b en momias Inuit
de Groenlandia del siglo XV, pero utilizando cabellos como fuente de ADNmt. El mismo grupo
de investigacion realizd posteriormente otro gran avance (Gilbert et al. 2008a), ya que lograron
las primeras secuencias completas de ADNmt a partir de cabellos humanos paleo-esquimales
Saqqaq, datados en 3.400-4.500 afios AP, descubriendo el clado D2al. Siguiendo esta linea de
investigacion Rasmussen et al. (2010) lograron extraer perfiles uniparentales y ADN nuclear
(353.151 SNPs) en los mismos cabellos de sitios Saqqaq redatados en 4.170-3.600 cal AP. Esto
les permiti6 avalar los resultados obtenidos de los linajes anteriormente informados por Gilbert y

se determind el grupo sanguineo A factor Rh +, color de ojos marrones, tez oscura y
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adaptaciones metabolicas a climas frios. A su vez la comparacion del ADN nuclear con otras
poblaciones modernas indicd su cercania a grupos siberianos, sin mezcla con poblaciones

curopcas.

Con respecto a los modelos de poblamiento americano, fue muy importante el trabajo de
Kemp et al. (2007). Primero porque se efectué sobre el que hasta ese entonces era el resto
esqueletal humano mas antiguo (sitio On Your Knees Cave, 10.500 cal AP, Isla Principe de
Gales, Alaska) en poder ser tipificado mediante secuenciacion de la RHV-1. En esta oportunidad
se identific6 como portador del linaje D4h3. Y segundo, porque demostraba la profundidad
temporal tedrica presumida para este linaje y apoyaba junto con su localizacion geografica, la
posibilidad cierta de una ruta temprana de dispersion pacifica, la cual habia sido sélo supuesta
hasta el momento. Este hallazgo, junto con la dispersion geografica costera de los actuales linajes
D4h3 fue el sustento para la hipétesis de poblamiento pre-Clovis costero pacifico temprano y la
posterior postulacion del ingreso Clovis a través del corredor de Alberta. Estos resultados fueron
apoyados en parte por Cui et al. (2013), demostrando la presencia a través de mitogenomas, de
los linajes D4h3a7, A2ag y A2ah en individuos de la Columbia Britanica fechados de 6.260,
5.870 y 5.680 afios AP. Esto indica la persistencia del primer linaje nombrado y su distribucion

por la Costa Pacifica durante el Holoceno Medio.

Malhi et al. (2007) realizaron analisis de tres individuos procedentes del sitio Big Bar
Lake, Columbia Britanica, Canada, con una temporalidad de 4950 afios AP, identificando el
haplogrupo asiatico M (del cual derivan los haplogrupos C y D) en dos individuos y el
haplogrupo A en otro. Esto resultados son consistentes con las hipdtesis del origen asiatico de las
poblaciones americanas ingresadas via Bering. Adicionalmente, la presencia de un nuevo
haplogrupo demostrdé mayor diversidad genética que la encontrada en poblaciones modernas, lo
cual dejo en evidencia las limitaciones de utilizar datos genéticos de poblaciones
contemporaneas solamente. Posteriormente (Carpenter et al. 2013) detectd este haplogrupo en
una momia de Peru a través de la prueba de un nuevo sistema de secuenciacion, pero este
resultado atin no ha sido criticamente evaluado y no ha sido muy publicitado, pero de ser

aceptado el haplogrupo M podria ser elevado a la categoria de fundante.

Gilbert et al. (2008b) presentaron los resultados obtenidos del andlisis de diversos

coprolitos de origen humano del sitio Paisley 5 Mile Point Cave, Oregon, EE.UU, datados en
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12.300 afios AP (14.200-14.000 cal AP), detectando la presencia de los haplogrupos A2 y B2 en
seis individuos. Estos resultados provocaron discusiones diversas, no solo por ratificar la
presencia de los haplogrupos amerindios en contextos muy tempranos, sino también porque

probd la presencia humana segura en un sitio arqueoldgico pre-Clovis.

Recientemente dos trabajos han sido de gran importancia para los modelos de
poblamiento americano. El primero fue publicado por el equipo de Willerslev (Rasmussen et al.
2014). En ¢l se realiza un analisis mediante nuevos sistemas de secuenciacion, lograndose
recuperar el genoma mitocondrial completo y el linaje paterno de los fragmentos esqueletales de
un individuo subadulto fechado entre 12.707 y 12.556 cal AP del sitio Anzick, oeste de Montana,
el cual estd asociado a la cultura material Clovis. La secuencia obtenida indico la pertenencia al
clado mitocondrial D4h3a. Los autores concluyen que muy posiblemente el individuo Anzick
pertenezca a una metapoblacion de la cual derivan la mayoria de los Nativos Americanos
actuales, siendo su tiempo de coalescencia anterior a la cultura Clovis, y mas cercano
genéticamente a las poblaciones actuales sudamericanas que a las actuales de Norteamérica. Esto
tiene profundas implicancias. En primera instancia, su ubicacion geografica al interior de
Norteamérica estaria indicando que el estudio de la distribucion actual de los linajes no seria
reflejo necesariamente del movimiento y distribucion de las poblaciones del pasado. Los autores
plantean que esto se opone a la postura de un ingreso exclusivamente costero pacifico para este
linaje materno. También dejaria con poca validez la propuesta de una migracion dual pre-Clovis
por via pacifica y una posterior Clovis por el corredor libre de hielo portando sélo linajes tipicos
de las grandes planicies, ya que es muy probable que todos los linajes hayan ingresado a la vez
desde un mismo sustrato poblacional. Adicionalmente, son pocas las probabilidades para las
teorias de dos stocks bioldgicos provistas por la craneometria o la teoria arqueologica Solutrense

por ausencia de linajes europeos en individuos Clovis.

El segundo trabajo fue presentado en la misma revista por el mismo equipo de
investigacion (Raghavan et al. 2014), en donde se analizd, también mediante las nuevas técnicas
de secuenciacion, un individuo juvenil del sitio Malta fechado en 24.423 afios cal AP, ubicado
en el Lago Baikal, en el sur de Siberia. Este sitio es cultural y temporalmente asociado al
Paleolitico Superior y ha sido propuesto desde hace tiempo como una de las regiones claves para

rastrear los origenes de los nativos americanos, debido a su temporalidad y ubicacién geografica.
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Su linaje materno correspondio6 al haplogrupo U, el cual no se encuentra en las regiones al este
de Altai en poblaciones actuales pero es caracteristico de poblaciones del Mediterraneo, centro-
sur de Asia, oeste de Siberia y Europa. A su vez su linaje paterno se corresponde con el
haplogrupo R, del cual deriva el sub-linaje Q presente en todos los nativos americanos. Segun los
autores, esto implicaria un origen mixto para las poblaciones americanas, demostrando el
individuo de Mal'ta una mezcla entre grupos humanos del este y oeste asidtico. Este hecho posee
multiples implicancias, ya que indicaria que los nativos americanos actuales y las poblaciones
del oeste de Eurasia comparten un ancestro en comun por flujo génico desde poblaciones del
Paleolitico Superior de Siberia y explicaria la presencia del haplogrupo X en América ya que sus

mayores frecuencias se encuentran al Oeste de Eurasia y no al Este.

So6lo un estudio (Raff et al. 2011) ha sido realizado en base a las frecuencias de
haplogrupos mitocondriales de restos antiguos de toda América. En este caso los autores
sostienen que es dificil llegar a un resultado conclusivo debido a las discrepancias entre los
tamafios muestrales de cada zona y la falta de muestreos homogéneos en cuanto a region y las
temporalidades. Sin embargo, en algunas regiones de América puedieron observarse complejos
procesos de deriva génica y movimientos poblacionales, los cuales dificultan la posibilidad de

indagar en la variabilidad mitocondrial presente en el ingreso inicial al continente.

Todas estas investigaciones han aportado un cimulo de datos para contrastar los modelos
expuestos en el apartado anterior, tomando vital importancia para apoyar o refutar alguno de los
postulados mencionados y estando la mayoria de los mismos centrados en el ingreso a

Norteamérica.

El primer trabajo en Sudamérica fue publicado por Ribeiro Dos Santos et al. (1996), el
cual analiz6 26 restos esqueletales procedentes del Amazonas ubicados entre los 500 y 4000 afios
AP, logrando tipificar 18 individuos dentro de los haplogrupos A, B, C y D, demostrando la
presencia de los principales haplogrupos fundadores en Sudamérica. La primera investigacion
realizada en Argentina fue llevada a cabo por Demarchi et al. (2001), la cual intent6 identificar la
delecion de 9 pares de bases en 34 restos esqueletales del Noroeste (asociados a la Cultura
Candelaria y distintos sectores de la Puna de Jujuy), Centro (Provincia de Cérdoba y Buenos

Aires) y Sur de Argentina (Chubut), no logrando identificarla en ninguno de los restos.
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En la tltima década se increment6 notablemente la cantidad de muestreos realizados en
Sudamérica, siendo principalmente la zona de los Andes Centro-Sur la que cosecha la mayor
cantidad de investigaciones y un tamafio muestral ampliamente superior al existente en otras
regiones. Actualmente también hay disponibles diversos trabajos de tipificacion de ADNmt
antiguo (ver tabla 11.2 en apéndice) en distintos paises de esta region. Todos estos trabajos han
detectado los mismos haplogrupos fundantes y llegado a las mismas conclusiones que las
propuestas por los modelos desde el ADN de poblaciones modernas, pero en algunos casos se

han identificado clados especificos que parecen haberse generado en este subcontinente.

Recientemente Postillone et al. (2014) presentaron una revision y analisis de los datos de
ADNa mitocondrial de Sudamérica. Su fin fue el de evidenciar si existen relaciones filogenéticas
entre las poblaciones antiguas muestreadas y verificar la existencia/ausencia de un patréon de la
dispersion de los haplogrupos. En el conjunto de datos se encontraron las limitaciones
subrayadas por Raff et al. (2011) debido a la falta de homogeneidad en las investigaciones y
muestreos disponibles hasta el momento. Esto imposibilitaria por ahora la generacion de

hipotesis mas precisas sobre el poblamiento de esta region.

Un dato interesante es la propuesta de la posible existencia de flujo génico con algin
sector de la Polinesia. Gongalvez et al. (2010) lograron recuperar y tipificar ADNmt por
secuenciacion de la RHV-1, 14 individuos antiguos del siglo XIX y algunos modernos de una
poblaciéon de cazadores-recolectores conocida como “Botocudos”, de Minas Gerais, Brasil. En
los mismos encontraron los haplogrupos amerindios B, C y D, pero alguno de esos B poseian
polimorfismos hasta ahora no descriptos en poblaciones americanas y las mismas también
estaban presentes en algunos individuos actuales. En un estudio posterior Gongalvez et al.
(2013), presentan un re-andlisis de las secuencias obtenidas como B, y las mismas se asignan a
un linaje conocido como B4alala, el cual parece estar presente en poblaciones de Polinesia
indicando algln tipo de flujo génico. Sin embargo, los autores explican dicha aparicién por
intermedio y/o comercio de esclavos, ya que dicho linaje también estd presente en poblaciones
de Madagascar que pudieron haber sido capturadas y trasladadas y se habrian mezclado en

tiempos historicos.

Posteriormente, Malaspinas et al. (2014) re-analizaron 3 de estos individuos por medio de

nuevas técnicas de secuenciacion y fechados radiocarbonicos (los cuales arrojaron una fecha
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cercana a 1862 AD), encontrando a través del analisis de 6000 SNPs que dos de ellos poseian
ascendencia polinésica, explicando dicho fendmeno como producto de la expansion pacifica de
poblaciones polinesias (la cual histéricamente estd ubicada entre los 1200 y 1300 AD, en el
poblamiento de las islas de Nueva Zelanda, Hawaii e islas del Este Pacifico) y posterior flujo en
sentido oeste-este en Sudamérica o por el mismo comercio de esclavos desarrollado por las
empresas britanicas a finales del siglo XIX. Esto viene a colacion de un estudio realizado por
Moreno-Mayar et al. (2014), en el cual se analizé con 650.000 SNPs la ancestria de poblaciones
actuales nativas de la isla Rapanui del oeste del pacifico, descubriéndose que el 8% de los
marcadores nucleares estudiados eran producto de mezcla con nativos americanos. Si bien estos
trabajos no tienen relacion con la tematica del poblamiento inicial de Sudamérica, si resulta
importante para tener en cuenta la complejidad de la movilidad y dinamismo de las poblaciones

pasadas.

Ya entrando en Patagonia, Lalueza et al. (1997) analizaron por medio de RFLP 60 restos
esqueletales de individuos argentinos y chilenos que los autores identifican como relacionados
con las etnias Kaweskar, Aonikenk, Yamana y Selk 'nam. Este estudio demuestra la presencia de
los haplogrupos C y D en diferentes frecuencias, y los autores explican la ausencia de A y B por
deriva génica, particularmente por efecto fundador. Afios mas tarde, sobre los mismos
individuos, se realiz6 la secuenciacion de la RHV-1 (Garcia-Bour et al. 2004) identificando las
variedades (en ese momento ignominadas) conocidas actualmente como CI1, D1, D1g y D4h3a.
Posteriormente Moraga et al. (2010) analizaron 7 restos humanos por secuenciacion de la RHV-1
adscriptos a la etnia Kaweskar, procedentes de diferentes islas de la region de los archipiélagos
chilenos patagénicos, datados entre 1700 y 150 afios AP. Tan s6lo se registraron los haplogrupos
C y D, estando representadas en el ultimo las variedades D4h3a y D1g. Estos resultados son
concordantes con el modelo de poblamiento pacifico y con los muestreos realizados por Lalueza
et al. (1997) y Garcia-Bour et al. (2004), continuando la teoria de un cuello de botella o efecto
fundador como explicacion de la fijacion de estas variedades mitocondriales. Sin embargo,
Manriquez et al. (2011) analizaron 4 restos esqueletales del sitio arqueoldgico Bafio Nuevo 1 de
la Patagonia Chilena y datados en 9.000 afios AP, encontrando que 3 de los mismos portaban el
haplogrupo B y el restante era C. Estos resultados demuestran la posibilidad de la pérdida de
algunas variedades mitocondriales por efecto de deriva y aislamiento geografico o un problema

de muestreo por los pocos individuos analizados en toda la region.
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Capitulo 5: objetivos e hipdtesis.

5.1. Objetivos generales.

El objetivo general de la presente Tesis consiste en extraer y tipificar ADN mitocondrial
de restos esqueletales procedentes de diferentes sectores de la Patagonia argentina con la
finalidad de analizar la variacion espacio-temporal de las poblaciones humanas, a partir de los

postulados y el marco tedrico de la genética de poblaciones.

Adicionalmente, se intentard desarrollar un protocolo poco invasivo de extraccion y
tipificacion de marcadores genéticos a partir de piezas esqueletales antiguas de sitios
arqueoldgico y/o museos, y comparar diferentes métodos de obtencion de ADNa reportados en la

literatura citada.

5.2. Objetivos especificos.

Como objetivos especificos nos proponemos extraer y tipificar ADN de cuatro regiones

diferentes de la Patagonia Argentina a partir de muestras de individuos de:

a) Sitios arqueoldgicos y de museos procedentes de las inmediaciones de la ciudad de San
Carlos de Bariloche, Provincia de Rio Negro (Norpatagonia Andina). Alguno de ellos
poseen cronologia correspondiente al Holoceno Tardio, mientras que otros no poseen
contexto cronologico atn.

b) Sitios arqueologicos y de museos procedentes del Golfo de San Matias, Provincia de Rio
Negro (costa atlantica de Norpatagonia). Dichos individuos se ubican temporalmente en
el Holoceno Tardio.

¢) Museos procedentes de la ciudad de Puerto San Julian, Provincia de Santa Cruz, ain sin
contexto cronolédgico.

d) Museos procedentes de la Isla Grande de Tierra del Fuego (Canal de Beagle), sin

contexto cronoldgico atn.
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Se determinara el linaje materno de cada individuo (haplogrupo, subhaplogrupo y
haplotipo) mediante la utilizacion de RFLP y la secuenciacion directa de la region hipervariable
1 (RHV-1) del ADN Mitocondrial. Luego, se analizaran las afinidades bioldgicas y se
comparara la diversidad genética de cada area entre si. Se cotejaran los datos obtenidos con otras
poblaciones antiguas reportadas en la region con el fin de establecer posibles relaciones
pretéritas entre las mismas. Ademas se evaluara la posible accion de procesos microevolutivos
sobre estas poblaciones. Adicionalmente se compararan los linajes antiguos con los presentes en
poblaciones actuales, para inferir continuidades/discontinuidades en la region, con el fin de

establecer un mapa de distribucion de haplotipos en Patagonia.

Como ultimo objetivo se compararan los resultados obtenidos de los diferentes analisis
con las teorias de poblamiento de la Patagonia propuestas por otras lineas de evidencia
(arqueoldgica y bioantropologica) con el fin de establecer concordancias y discrepancias entre

los diferentes tipos de registro disponibles y esbozar hipotesis sobre el poblamiento de la region.

5.3. Hipotesis de trabajo.

Las investigaciones realizadas e hipoOtesis aqui propuestas contienen un caracter
exploratorio, al menos en la etapa actual de conocimiento del tema, debido a las constricciones
impuestas por el numero de individuos analizados. Cabe destacar que para los individuos
analizados con una temporalidad cercana a momentos histéricos habria que considerar la
dinamica poblacional acaecida a partir del siglo XVI, que culminaria doscientos anos después
con el proceso llamado ‘“‘araucanizacion”. Por ende, es esperable encontrar linajes “novedosos”
en el acervo genético de algunas poblaciones (sobre todo en Norpatagonia) en temporalidades
cercanas al periodo colonial producto de flujo génico con poblaciones andinas. Hechas estas

necesarias aclaraciones, pueden proponerse diferentes hipotesis:

1) Hipotesis nula Hy: existiria una ausencia de diferenciaciéon genética entre los
conjuntos de individuos estudiados de cada una de las regiones analizadas. De ser
correcta esta hipotesis, no encontraremos diferencias estadisticamente significativas

entre las poblaciones estudiadas, indicando que los individuos pueden pertenecer a
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una misma poblacion o descender de una misma poblacion ancestral. Este hecho
también podria poner de manifiesto la ausencia de flujo génico con areas y grupos
fuera de la Patagonia (con linajes mitocondriales diferentes) y la accion de la deriva
génica como principal proceso microevolutivo actuando sobre las poblaciones
humanas. Si este es el caso, se esperaria encontrar una baja diversidad genética y la
representacion de unos pocos linajes mitocondriales en todos los grupos analizados,
compartiéndose la mayoria de las variedades mitocondriales.

2) Hipotesis alternativa H; Existiria diferenciacion de alguna region y/o sector
patagénico debido a la presencia de diferentes trayectorias evolutivas de las
poblaciones humanas. Esto podria deberse a adaptaciones locales propuestas desde el
registro arqueoldgico para diferentes sectores de la region (Norpatagonia y Tierra del
Fuego principalmente), sobre todo hacia el Holoceno Tardio, y/o a la acciéon de la
deriva génica. En este escenario se esperaria encontrar diversos linajes y diferencias
significativas en algunas de las poblaciones analizadas producto de trayectorias
evolutivas  divergentes, encontrandose semejanzas so6lo con los  grupos
inmediatamente cercanos geograficamente.

3) Hipotesis alternativa H, Existiria una mayor diferenciacion genética entre todas las
regiones consideradas, producto de una marcada adaptacion local y/o intenso
aislamiento, con limitacion del flujo génico. Esta hipotesis se confirmaria en caso de

encontrar diferencias genéticas significativas entre todos los sectores analizados.
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Capitulo 6: Materiales y métodos.

6.1. Cuestiones éticas en el estudio de restos humanos.

La capacidad técnica y metodologica de extraer y tipificar ADNa desde diferentes restos
arqueologicos para realizar estudios genéticos poblacionales se ha vuelto una herramienta para
contestar interrogantes de diversas disciplinas. Este tipo de investigaciones son novedosas y
muchos interrogantes de indole ética y legal permanecen aun sin resolver. Usualmente cuando se
realizan estudios genéticos poblacionales en grupos actuales (ya sean originarios o cosmopolitas)
suelen utilizarse consentimientos informados previamente establecidos y consensuados por las
partes interesadas, estableciendo los limites y alcances de la investigacion propuesta previniendo

de esta manera problemas éticos y/o legales.

Sin embargo, cuando los analisis se realizan a partir de restos esqueletales humanos las
implicancias ético-legales pueden ser diferentes y estar tefiidas de intereses tanto politicos, como
econdmicos y sociales. Esto se encuentra intimamente relacionado con los procesos historicos y
el desarrollo de cada pais en cuestion. En la Argentina, si bien cada region tuvo un desarrollo
particular, en general se tuvieron politicas tendientes a la eliminacion de la presencia indigena y
posteriormente con el desarrollo de los estados modernos, a la absorcion y asimilacion mas o
menos forzada de los grupos autdctonos como parte de la sociedad mayor, generalmente bajo el
rotulo de “criollos o gauchos™, lo cual fue en cierta manera, una forma de “englobar sin
reconocer” a otros grupos culturales y someterlos como mano de obra, la cual era cada vez mas

necesaria dentro del modelo de desarrollo econdmico nacional.

Este proceso fue llamado por algunos como “invisibilizacion” (Rodriguez y Delrio 2000,
Bartolomé 2003, Crespo 2005, entre otros), en donde el estado nacional incorpord a los
individuos provenientes de comunidades originarias, siempre y cuando los mismos adoptaran las
pautas y cultura de la comunidad nacional emergente, abandonando (por lo menos publicamente)
aquellas practicas culturales propias (i.e. idioma y tradiciones) que no podian formar parte o no

eran aceptadas por la nueva cultural nacional hegemonica.
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Esto cambio6 levemente a partir de las ultimas décadas, en donde comenzo6 a reconocerse
y aceptarse la pre-existencia de estas comunidades. La reforma de la constitucion argentina en el
afio 1994 ayud¢ a la “visibilizaciéon” de muchas comunidades y la resignificacion de practicas y
objetos culturales. Estos grupos comenzaron un proceso de re-identificacion étnica y
autoadscripcion a ciertas etnias, las cuales muchas veces eran pensadas por la historiografia
oficial nacional como desaparecidas o absorbidas por la sociedad mayor. Este hecho fue de la
mano de muchas discusiones legales y procesos de re-patrimonializacion de practicas y objetos
que en momentos histéricos anteriores formaban parte del “acervo cultural nacional” de
sociedades del pasado que se encontraban en muchos museos nacionales, provinciales y
municipales. A su vez, todo este proceso, al estar cruzado por cuestiones econdémico-sociales
(como la tenencia de tierras y derechos sobre restos del pasado aborigen, tanto bioldgicos como
culturales) tuvo su correlato legal, completando un panorama donde confluyen multiples actores

y significados Estas discusiones alin contintan y lejos se estd de su resolucion.

Este resurgir de las culturas nativas ha modificado y continuard modificando la labor
arqueologica y museistica en cuanto a la relacion con su objeto de estudio y las nuevas
concepciones acerca de los restos arqueologicos y colecciones de museos provenientes de grupos
originarios. Un caso bien plasmado de estas nuevas problematicas son las diversas restituciones
de restos humanos que han sido legalmente autorizadas por importantes museos de la Argentina
(i.e. Museo de Ciencias Naturales de La Plata), sumando un nuevo interlocutor a estas

problematicas, los diferentes grupos que se autoadscriben como pueblos originarios.

Esto ha complejizado el trabajo de los arquedlogos y bioantropdlogos de diversos centros
de investigacion y ha creado en cierta forma, una “pugna” con muchas comunidades por distintos
restos arqueoldgicos. En la actualidad, existen ciertos requisitos y normas legales a los cuales
atenerse a la hora de realizar cualquier andlisis sobre restos arqueoldgicos. En los ltimos afios y
en vista de las crecientes investigaciones del registro bio-cultural, la Asociacion de Antropologia
Biologica Argentina ha expedido recomendaciones para el tratamiento y el quehacer en la
investigacion con este tipo de registro (AABA 2007 y Aranda et al. 2014). Dicha acta apoya el
estudio de los restos humanos teniendo en cuenta el respeto y responsabilidad que ello merece,

sumado a la obligatoriedad de trabajar con las comunidades de origen (en caso de que existieran
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reclamos legales). Asimismo, aconseja una adecuada gestion y manejo de los restos humanos de

las colecciones disponibles para su correcta catalogacion, estudio y preservacion.

La Ley Nacional 25.517 y su decreto reglamentario proveen el marco de las posibilidades
de trabajo con los restos humanos, ya sea procedente de excavaciones arqueoldgicas o de
colecciones de museos. Siguiendo lo establecido en dicha Ley, las muestras analizadas en esta
tesis fueron obtenidas a través de un préstamo para realizar todos los analisis. Previamente fue
presentado este el proyecto de estudio a las autoridades de los organismos correspondientes
(Secretaria de Cultura de la Ciudad de Puerto San Julidn, Santa Cruz y Administracion de
Parques Nacionales, Museo de la Patagonia Francisco P. Moreno, Ciudad de San Carlos de
Bariloche, Provincia de Rio Negro), los cuales fueron aprobados por sus autoridades. Las
muestras analizadas de estos museos no han sido reclamadas por ninguna comunidad aborigen
hasta el momento, siendo cada uno de estos organismos los encargados velar por su cuidado y
proteccion. Adicionalmente, dicho proyecto fue autorizado y avalado por las autoridades y por el
comité de ética del lugar donde se llevaron a cabo las investigaciones (CEBBAD, Universidad

Maimonides).

Actualmente es posible extraer ADN de piezas dentales sin perder las mismas ya que al
trabajar con la pulpa dental, el dafio ocasionado es pequefio, teniendo la posibilidad de
remontarla luego de la extraccion. De todas maneras, cabe la posibilidad de que las piezas
arqueoldgicas analizadas sufran algun tipo de dafio —i.e. fracturas o fisuras por la fragilidad de la
pieza o algun otro tipo de desgaste. En este caso, es importante tener en cuenta la obligacion
primordial de preservacion que debe tener cualquier investigador en la materia por sobre

cualquier proyecto o interés cientifico.

Debido a que los recursos arqueoldgicos son escasos € irremplazables, creemos que los
analisis que puedan llegar a implicar alguna accion destructiva sobre la/s pieza/s, s6lo deben
realizarse en los casos en donde los resultados puedan llegar a ser informativos o resolutorios de
importantes debates o que puedan proveer nuevos datos a fin de comprobar hipotesis, siempre y
cuando no reporte en una pérdida irreparable para el patrimonio cultural y arqueoldgico en su
sentido amplio. Siempre estd también la posibilidad del pedido de analisis por parte de algin

organismo interesado o comunidad originaria. Estas muestras pueden y deben ser conservadas
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para las futuras generaciones o hasta que se desarrollen nuevos métodos de extraccion que sean

menos destructivos o invasivos para la pieza en si.

Todas las muestras estudiadas en esta tesis cuentan con los permisos de las autoridades de
cada una de las instituciones y el aval de los municipios de origen de cada museo.
Adicionalmente, para el caso de Museo Francisco P. Moreno, se cuentan con los permisos de la
Administracion de Parques Nacionales. Para el caso de las muestras recuperadas en
investigaciones arqueologicas se cuenta con los permisos municipales y provinciales de cada

profesional que suministro cada espécimen.

6.2. Los individuos analizados.

Para esta tesis se analizaron un total de 50 individuos procedentes de sitios arqueologicos
recuperados en diferentes proyectos de investigacion recientes y de colecciones de museos de
distintos sectores de la Patagonia Argentina. El proyecto inicial de esta investigacion era analizar
la diversidad genética mitocondrial de diferentes sectores de Norpatagonia (sector costero y
andino), pero ante la posibilidad de contar con individuos de otras regiones, se decidié aumentar
los muestreos para lograr una cobertura geografica mas amplia y de esta manera poder

incrementar las observaciones sobre la diversidad de la region.

Las muestras de los individuos analizados procedentes de sitios fueron cedidas por

arqueologos en dos regiones de Norpatagonia:

1. Del sector costero se cuenta con 16 muestras de diferentes zonas del Golfo de San
Matias, las cuales fueron cedidas por C. Favier Dubois. Estos individuos poseen
estudios arqueologicos, radiocarbonicos e isotopicos detallados y estan
contextualizados.

2. Del sector andino se cuenta con 10 muestras provenientes del Sur de Neuquén y Norte
de Rio Negro, cedidos por A. Hajduk y A. Pérez. Todos los individuos poseen datos de

contexto y estudios arqueoldgicos.
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El resto de las muestras analizadas provienen de dos colecciones de museos producto de

recolecciones por parte de coleccionistas particulares y por el hallazgo fortuito en relacion a

trabajos de infraestructura o de guardaparques de la zona:

1. Se seleccionaron 5 muestras (cuatro piezas dentales y un fémur izquierdo),

provenientes de dos colecciones diferentes (Hofmann y Walker) del Museo Rosa
Novak, Ciudad de Puerto San Julian, Provincia de Santa Cruz. La coleccion esta
conformada por varios craneos y mandibulas y algunos huesos largos. Segun sus
autoridades, no se ha realizado ningun andlisis de indole bioantropoldgico en las
mismas. Ambas colecciones presentan buen estado de conservacion. No poseen
fechados ni informacion contextual, pero segin los registros provienen de las zonas

cercanas a la actual ciudad.

. Se seleccionaron para los analisis 19 individuos (tomando dos piezas dentales de cada

uno) del Museo Francisco P. Moreno, San Carlos de Bariloche, Provincia de Rio
Negro. La coleccion estd conformada por craneos en su mayoria y hasta la fecha no
constan en el museo publicaciones relacionadas con estos restos, pero si un registro
detallado de su procedencia y contextos de hallazgo. En algunos casos poseen una
ficha en donde se describen algunos rasgos de la pieza (i.e posible sexo y patologias
presentes) y algunos elementos culturales asociados a los mismos. En cuanto al origen
de los individuos es la coleccion mas diversa, ya que se registran restos desde Tierra
del Fuego hasta el Sur de la Provincia de Buenos Aires (tabla 6.1). Hasta el momento

no se pudo obtener el contexto cronologico de cada individuo.

Muestra Parte esqueletal Sitio/Coleccién Region Provincia *C afios AP

Ahl 1 M subadulto El Trébol Bariloche Rio Negro 5600 AP

Ah2 Incisivo inferior El Trébol Bariloche Rio Negro 5600 AP

FD16 1 PM Inf. Izq. Playén Cementerio | San Antonio Este Rio Negro 4900 AP

FD15 Hueso mastoideo Playon Cementerio | San Antonio Rio Negro 4800 AP
Oeste

FD9 2 M Inf. Izq. Playon Cementerio | San Antonio Rio Negro 3135 AP
Oeste

FD4 3 M Inf. Izq. Barrio Alpat San Antonio Rio Negro 3100 AP
Oeste

FD8 1 M Sup. Izq. Playon Cementerio | San Antonio Rio Negro 3022 AP
Oeste

FD7 2 M Inf. Izq. San Antonio Oeste San Antonio Rio Negro 2330 AP
Oeste
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FD5 2 M Inf. Izq. Buque Sur Il Las Grutas Rio Negro 2195-2300 AP
FD12 2 M Inf. Izq. Buque Sur | Las Grutas Rio Negro 2195-2300 AP
FD13 3 M Inf. Izq. Buque Sur lll Las Grutas Rio Negro 2195-2300 AP
FD14 3 M Inf. Der. Buque Sur IV Las Grutas Rio Negro 2195-2300 AP
FD2 3 M Sup. lzq. Faro San Matias San Antonio Este Rio Negro 1588 AP
FD11 3 M Inf. Izq. Centro Minero Las Grutas Rio Negro 1513 AP
FD6 2 M Inf. Izq. Cima de los Huesos | San Antonio Rio Negro 1173 AP
Oeste
FD1 3 M Inf. Der. Bahia Final San Antonio Este Rio Negro 796 AP
FD10 Canino Sup. Izq. Centro Minero Las Grutas Rio Negro 689 AP
Ah3 2 MInf. Izq. Puerto Tranquilo 1 Isla Victoria, Rio Negro 640 AP
Bariloche
FD3 2 PM Sup. Der. Saco Viejo San Antonio Este Rio Negro 421 AP
Ah4 3 M Inf. Der. Rebolledo Arriba Aluminé Neuquén S XVI
BP1 Incisivos subadulto Cerro Comandante | San Martin de los | Neuquén S XVI
Diaz Andes
BP3 1 M Inf. Der. Cerro Comandante | San Martin de los | Neuquén S XVI
Diaz Andes
BP7 3 Minf. 7 Manzanos San Martin de los | Neuquén S XVI
Andes
BP8 2 M Inf. Newen Antug San Martin de los | Neuquén S XVI
Andes
BP9 3 Mnf. Newen Antug San Martin de los | Neuquén S XVI
Andes
Ah5 3 M Inf. Izq. Valle Encantado Bariloche Rio Negro S XVl
Dal 2 PM Sup. lzq. Museo Rosa Novak | Puerto San Julidn | Santa Cruz Nd
Da2 2 PM Sup. Der. Museo Rosa Novak | Puerto San Julidn | Santa Cruz Nd
Da3 3 M Sup. Der. Museo Rosa Novak | Puerto San Julidan | Santa Cruz Nd
Da4d 1 PM Sup. Der. Museo Rosa Novak | Puerto San Julidan | Santa Cruz Nd
FSJ Fémur Izq. Museo Rosa Novak | Puerto San Julidan | Santa Cruz Nd
MB28 2 M Inf. Izq. Museo de la Bariloche Rio Negro Nd
2 M Inf. Der. Patagonia
MB34 3 M Sup. Der. Museo de la San Blas Bs. As. Nd
2 M Sup. Der. Patagonia
MB21 2 M Inf. Der. Museo de la Santa Cruz Santa Cruz Nd
1 M Inf. Der. Patagonia
MB36 1 M Sup. lzq. Museo de la Ushuaia Ushuaia Nd
1 M Sup. Der. Patagonia
MB12 1 M Sup. Izq. Museo de la San Antonio Este Rio Negro Nd
2 M Sup. Der. Patagonia
MB20 3 M Inf. Der. Museo de la San Blas Bs. As. Nd
3 M Sup. lzq. Patagonia
MB26 2 M Sup. lzq. Museo de la Bariloche Rio Negro Nd
2 M Sup. Der. Patagonia
MB17 2 M Sup. lzq. Museo de la San Antonio Este Rio Negro Nd
2 M Sup. Der. Patagonia
MB27 1 M Sup. Der. Museo de la Lago Mascardi, Rio Negro Nd
3 M Inf. Der. Patagonia Bariloche
MB37 1 MInf. Izq. Museo de la Ushuaia Ushuaia Nd
1 M Sup. Der. Patagonia
MB31 3 M Sup. Der. Museo de la Lago Mascardi, Rio Negro Nd
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3 MInf. Izq. Patagonia Bariloche

MB48 3 MInf. Izq. Museo de la San Antonio Este Rio Negro Nd
2 MInf. Izq. Patagonia

MB25 3 MInf. Izq. Museo de la Bariloche Rio Negro Nd
3 M Sup. Der. Patagonia

MB40 3 M Sup. Der. Museo de la Bariloche Rio Negro Nd
3 M Inf. Der. Patagonia

MB18 1 PM Der. Museo de la San Antonio Este Rio Negro Nd
2 PM Der. Patagonia

MB22 3 M Inf. Der. Museo de la Bariloche Rio Negro Nd
1 M Inf. Izq. Patagonia

MB33 3 MInf. Izq. Museo de la Ushuaia Ushuaia Nd
3 M Sup. Der. Patagonia

MB52 3 M Inf. Izq. Museo de la San Antonio Este Rio Negro Nd
2 M Sup. Der. Patagonia

MB13 2 M Sup. lzq. Museo de la Ushuaia Ushuaia Nd
1 M Sup. Der. Patagonia

Tabla 6.1. Muestras de cada Individuo analizadas en esta tesis.

M: molar. PM: pre-molar.
Inf: inferior. Sup: superior.
Der: derecho. Izq: izquierdo.

Nd: no disponible.

En cuanto a la distribucion geografica (figura 6.1), son cinco las zonas de las que

disponemos muestras para analizar:

1. Ushuaia (n: 4), procedente de las colecciones del Museo Francisco P. Moreno;

2. Costa de Santa Cruz (n: 6), procedentes del Museo Rosa Novak y del Museo

Francisco P. Moreno;

3. Norpatagonia costera, sector Golfo de San Matias, Rio Negro (n: 21) procedentes de

los sitios arqueologicos del Dr. Favier Dubois y del Museo Francisco P. Moreno;

4. Norpatagonia andina, sectores de San Carlos de Bariloche y San Martin de los Andes

(n: 17), procedentes de los Dres. Hajduk y Pérez y del Museo Francisco P. Moreno y;

5. Sur de Provincia de Buenos Aires, Bahia de San Blas (n: 2), procedentes del Museo

Francisco P. Moreno.
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Bahia de San Blas (n:2)

Norpatagonia Andina (n:17)

Mo, = Lo g Ushuaia, Tierra del Fuego (n:4)

Figura 6.1. Mapa con los lugares de procedencia geografica de cada una de las muestras analizadas.

Como se observo anteriormente, las muestras analizadas en esta tesis no poseen la misma
cantidad de informacioén. Para los individuos procedentes de excavaciones controladas, se tomara
como referencia la asignacion cronologica aproximada asignada por el investigador y/o rasgos
culturales asociados, que ocupan rangos temporales desde los 4.900 afios cal AP hasta el siglo

XVII (ver tabla 6.1).

6.3. Seleccion de partes anatomicas.

Puede decirse que son cuatro los principales retos en cualquier investigacion de ADNa: a)
la seleccion de las piezas; b) la prevencion y/o eliminacion de la posible contaminacion presente

en cada espécimen analizado en todas las etapas de la investigacion (antes, durante y después de
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la extraccion y tipificacion de ADN); ¢) monitorear exhaustiva y constantemente los protocolos
utilizados, y establecer controles estrictos tendientes a identificar y controlar la contaminacion vy;
d) establecer parametros de corroboracion de resultados y autenticar los mismos de manera

segura.

Si bien existe bibliografia especifica en cuanto a qué tipo de tejido y/o parte esqueletal
seleccionar a la hora de realizar estos analisis (ver capitulo 4 para una revision), persiste un
consenso sobre la utilizacion de piezas dentales como mejor opcidn, tanto por los problemas
asociados a la contaminacion como por la posibilidad de preservacion que tiene el material
genético en este tipo de tejidos (particularmente la dentina) debido a la proteccion del material

interno aportada por el esmalte dental.

El mayor problema asociado a la seleccion de piezas dentales para anélisis de ADNa es la
poca cantidad de dentina disponible en las mismas y la necesidad de conservacion de estas partes
esqueletales para otros estudios bioantropoldgicos, relacionados con dieta, estado de salud bucal
y determinacion de la edad. Adicionalmente, se encuentra la problematica de que muchas veces
los restos humanos encontrados en sitios arqueologicos no poseen todas las piezas dentales, se
presentan muy desgastadas (sin coronas) o muy fragmentadas y en algunos casos se observa la
pérdida total de las mismas, fendmeno que vuelve ain mas valioso este tipo de registro en cuanto

a su preservacion y utilizacion en estudios no destructivos.

Por estos motivos siempre es necesario realizar una evaluacion anterior al muestreo y
decidir qué partes esqueletales seleccionar en relacion a la disponibilidad y estado de
conservacion de las mismas y las posibilidades de éxito en la tipificacion genética de cada

individuo.

Para esta tesis se decidid analizar piezas dentales siguiendo dos criterios: a) se
seleccionaron las de mayor tamafio (molares, o en su defecto pre-molares, descartando caninos e
incisivos) en caso de que estuvieran disponibles (de no estarlo, se decidi6 no analizar el
individuo); b) su estado de constitucion y preservacion, privilegiando aquellas que no tuvieran
fracturas, mellas o quebraduras y que poseyeran aunque sea parte de su corona y esmalte sin

excesivo desgaste (junto con la ausencia de caries, lesiones infecciosas, abscesos) con el objetivo
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de asegurar parcialmente la preservacion interna del material y la ausencia de ADN exdgeno en

el interior de la pieza.

6.4. Procedimientos del analisis de ADN antiguo.

Hay relativo consenso respecto a las condiciones mas deseables en cuanto al analisis de
ADNa (ver revision capitulo 4), pero no en todas las investigaciones con este tipo de material se
utilizan los mismos protocolos de laboratorio. Si bien ciertas condiciones deben cumplirse
estrictamente, muchas practicas relacionadas con el proceso de descontaminacion de las piezas,
la extraccion de los tejidos, el método de obtencion del ADN y su tipificacion posterior pueden
variar, no solo entre laboratorios y operadores, sino muchas veces entre las diferentes muestras
analizadas en un mismo trabajo. Esto es en parte dependiente de la naturaleza de la muestra
(contexto, lugar de guarda, historia tafonémica), de los fondos y equipamiento disponibles y en

gran medida de la experiencia en el estudio de este tipo de registro.

La obtencion y tipificacion del ADN que puede haber persistido en un resto es un reto
metodolégico y de reflexion continua, ya que muchos protocolos que pudieron funcionar
eficientemente en un caso, pueden no ser exitosos para otra pieza, con lo cual la prueba y puesta
a punto de protocolos tanto de descontaminacion, como de extraccion y tipificacion de ADN es

un ejercicio permanente.

6.4.1. Medidas de laboratorio para evitar la contaminacion.

Como se menciond anteriormente, no existe un consenso en cuanto a los protocolos de
trabajo con materiales antiguos. Actualmente, diferentes investigaciones han dado una serie de
recomendaciones generales (ver capitulo 4) y medidas tendientes a eliminar y evitar la
contaminacion en todos los pasos del andlisis de trazas de ADN antiguas. Para este trabajo se
seleccionaron diferentes criterios recopilados tanto de la bibliografia especializada como de la

experiencia en el trabajo con este tipo de material. Los protocolos seguidos fueron:
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1. Todas Ilas instancias de trabajo aqui ralizadas con las muestras antiguas
(descontaminacion, recoleccion de dentina, extraccion de ADN vy tipificacion del
mismo) fueron desarrolladas en los laboratorios de la Seccién de Antropologia
Biologica del Centro de Estudios Bioldgicos, Biomédicos, Ambientales y de
Diagnoéstico (CEBBAD-Universidad Maimoénides), los cuales se encuentran
fisicamente aislados de investigaciones con ADN humano moderno.

2. Todas las superficies de trabajo, equipos y materiales (no plasticos) incluidos en el
trabajo con los muestras antiguas fueron lavados con hipoclorito de sodio 10%,
enjuagados con agua calidad biologia molecular libre de ADN e irradiados con luz
UV por cuarenta y cinco minutos en cada una de sus caras.

3. En caso de reutilizacion de alguno de los equipos, se procedié a su cepillado y lavado
con hipoclorito de sodio 10%, luego etanol 70% y enjuagados con agua calidad
biologia molecular libre de ADN. Posteriormente se volvian a exponer a luz UV por
cuarenta y cinco minutos de cada uno de sus lados.

4. Todos los plasticos utilizados (tips, tubos, pipetas, capsulas de Petri, etc) poseian la
condicién de libre de ADN y fueron utilizadas s6lo para ADNa, previa irradiaciéon con
UV.

5. Todas las soluciones, reactivos y enzimas utilizadas fueron preparadas y alicuotadas
para uso exclusivo en la extraccion, tipificacion y purificacion de ADNa. Los equipos
comerciales que se utilizaron en algunas de las pruebas de extraccion fueron abiertos
y utilizados s6lo en el laboratorio para las muestras antiguas.

6. Para cada paso de trabajo se utilizaron cofias, barbijos, camisolines, guardapolvos y
doble par de guantes. Los mismo eran descartados luego de cada proceso o irradiados
durante cuarenta y cinco minutos (en el caso de los guardapolvos) para evitar la
contaminacion cruzada y asegurar la eliminacion del ADN exodgeno en cada rutina de
trabajo.

7. Todo el personal involucrado en los trabajos con las muestras antiguas fue

previamente tipificado para los marcadores estudiados en este trabajo, con el fin de

gl hipoclorito de sodio tiene como accidn principal oxidar la cadena de ADN, destruyendo las mismas. La luz UV
provoca dafios en la cadena de ADN, fragmentando en pequefias porciones las cadenas que pudieran estar
presentes.
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comparar posteriormente los perfiles genéticos obtenidos de las muestras y validar los

resultados.

6.4.2. Controles de contaminacién y corroboracion de los resultados.

El monitoreo sobre los posibles focos de contaminacién y la corroboracion de los
resultados obtenidos son puntos cruciales en cualquier analisis de ADNa. Lo que se busca en este
paso es establecer criterios y procesos de revision para autentificar de manera reflexiva los
posibles errores no s6lo en el momento de extraccidon sino también en el de tipificacion y analisis

del ADN. Para este fin se adoptaron los siguientes controles:

1. Se realizé un blanco de control (testigo) durante todos los pasos de la extraccion de
ADN, con todas las mismas soluciones y reactivos (misma solucion y misma alicuota)
a la par del proceso de cada una de las muestras. Adicionalmente, todas los extractos
de cada muestra fueron realizadas independientemente para evitar posibles
contaminaciones cruzadas.

2. En cada determinacion por medio de PCR se realiz6 un blanco de reaccion con el fin
de identificar contaminacién en la mezcla de PCR. Adicionalmente se incluy6 cada
blanco de extraccion de cada muestra a la reaccion con el fin de monitorear posibles
contaminaciones durante el proceso de extraccion o la existencia de trazas de material
genético en alguna de las soluciones utilizadas.

3. Con el fin de comprobar el correcto funcionamiento de la PCR y la correcta
tipificacion de las muestras antiguas se utilizaron controles modernos, agregados
posteriormente en el laboratorio de ADN moderno.

4. Obtencion de resultados idénticos y reproducibles en al menos dos tipificaciones
genéticas de dos extractos distintos.

5. En caso de contar con mas de una pieza del mismo individuo (como en el caso de las
muestras procedentes del Museo Francisco P. Moreno) se procedi6 a analizar ambas.

6. Para el caso de las secuencias de ADNmt, se realizd un consenso entre los multiples

segmentos de ADN amplificados para evitar incorporar mutaciones erréneas debido a
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la posible la falla de lectura durante la secuenciacion, provocada por dafios post-
mortem a las bases nucleotidicas de la cadena de ADN.
7. En el caso de que se observe alguna secuencia concordante con los perfiles de cada

operador se descarto el resultado y se desecho el extracto obtenido de ese individuo.

6.5. Proceso de extraccion de ADN.

6.5.1. Obtencion de la dentina.

Como primera medida se procedio a eliminar las posibles trazas de ADN exdgeno de la
superficie de las muestras analizadas. Cada pieza dental fue colocada en un tubo Falcon libre de
ADN Yy pre-tratado con UV por cuarenta y cinco minutos, adicionandole hipoclorito de sodio 5,5
grs por litro durante diez minutos (Kemp y Glenn-Smith 2005, Malmstrom et al. 2007, Dissing et
al. 2008). Luego se realizaron dos lavados con agua calidad biologia molecular, se retir6 la pieza
y se la colocé en una placa de Petri para su secado en una campana libre de ADN.

Posteriormente se irradio con UV cada una de sus caras.

Una vez terminado el proceso de descontaminacion externa, cada pieza fue colocada en
una morsa (previamente descontaminada) para sujetarla y se procedid a realizarle un corte
transversal a su raiz y exponer su interior con un minitorno Dremel 3000. Como paso siguiente,
se extrajo la dentina por desbaste con el mismo minitorno desde el canal reverso o radicular de
cada pieza y la misma fue recolectada en un tubo Eppendorf libre de ADN (el cual fue tratado
con luz UV por cuarenta y cinco minutos previo a su utilizacion), realizando alicuotas de 80 mg
aproximadamente para cada caso (Kuch et al. 2007). La cantidad de dentina recuperada por
muestra fue de aproximadamente 300-400 mg en casi todos los casos, dependiendo de su tamaio
y estado de conservacion. Posteriormente cada muestra fue guardada en un freezer a -20 °C hasta

su momento de extraccion.

Para el caso de fémur, se siguieron todos los protocolos de descontaminacion y extraccion
del polvo del hueso reportados en Gibbon et al. (2009), con el fin de evitar dafios en el

espécimen y favorecer su conservacion.
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6.5.2. Descalcificacion.

Debido a que la mayor parte del ADN presente en restos esqueletales se encuentra
encapsulado en la matriz mineral, antes de la extraccion se requiere un primer paso de
descalcificacion. A cada alicuota de dentina se le agregd 1 ml solucién de EDTA (ver apéndice
11.3) con el objeto de retirar el calcio de los tejidos y liberar el material organico presente. Para
que dicho proceso tenga un mejor efecto se coloc6 cada muestra en un balanceador orbital

durante un dia.

6.5.3. Extracciéon de ADN.

Luego de un dia de descalcificacion, se centrifugd cada muestra durante diez minutos a
14.000 Rpm. Se retird el sobrenadante de solucion de EDTA y se agrego al pellet remanente 1
ml de solucion de digestion (ver apéndice 11.3) y 50 ul de una enzima proteolitica (Proteinasa K
en una concentracion de 20 mg/ml). Se homogeniz6 brevemente y se coloco en agitacion por una

noche en estufa a 55 °C.

Seguidamente se realiza la extraccion de ADN siguiendo protocolo de Fenol-Cloroformo-
Isoamilico en proporcion 25:24:1 para 1ml de mezcla (Carnese et al. 2010). Se agregd a cada
tubo 500 pl de Fenol, se mezcld y se centrifugd durante diez minutos a 14.000 rpm.
Posteriormente se retird el sobrenadante (fase acuosa) y se trasvasd un nuevo tubo Eppendorf
estéril. Se le adicionaron 500 pl de Cloroformo-Isoamilico (24:1), se mezclo y luego se
centrifugd nuevamente durante 10 minutos a maxima velocidad. Como ultimo paso se retir6 el
sobrenadante (fase superior acuosa) que contiene el ADN en solucion y se traspasé a un tubo

Eppendorf estéril e irradiado.
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6.5.4. Concentracion y purificacion del ADN.

Comunmente los extractos de ADN producidos a partir de tejidos antiguos son una
mezcla de diferentes sustancias presentes de forma diferencial en cada una de las muestras
(tejidos 0Oseos, restos del suelo donde estuvo enterrada la muestra y sustancias presentes en ¢l,
componentes productos de la descomposicion del cuerpo, etc.) y que se co-extraen con las
mismas (Yang y Watt 2005, Kemp y Glenn-Smith 2006). Por lo tanto se sugiere un paso
adicional reportado en los protocolos de extraccion (Yang et al. 1998, Rohland et al. 2010, Barta
et al. 2014) de este tipo de muestras es la concentracion y purificacion de las trazas de ADN

obtenidas por medio de columnas de silica.

Para ello se utilizé el equipo comercial de purificacion Wizard SV Gel and PCR Clean-
Up System (Promega, Winsconsin, USA) —Ver Boletin Técnico de protocolo de utilizacion del
equipo ante cualquier consulta (www.promega.com) siguiendo las instrucciones sugeridas por el
fabricante-. Debido a que es esperable que haya poco ADN y degradado, se utilizd este equipo
de purificacion por que poseia el mayor porcentaje de retencion de fragmentos cortos para poder
luego amplificarlos. Este método de purificacion estd basado en columnas silica, que retienen el
ADN extraido por otro medio, y luego es eluido en Tris a 80° C en una cantidad de 40 pl por

extraccion.

6.5.5. Extraccién a partir de equipos comerciales.

De manera adicional se compard la eficacia de métodos de extraccion comerciales a partir
de la dentina obtenida de algunas piezas dentales. En esta tesis se utilizaron dos equipos de
diferentes fabricantes, ambos basados en la afinidad aparente del ADN por la silica en presencia
de una sal caotrdpica (isotiocianato de guanidina) y retenidos por una columna de filtrado, que

posteriormente libera el ADN por desabsorcion en medio acuoso facilitado por la temperatura.

El primero de ellos fue el conjunto comercial QIAamp DNA Investigator Kit (Qiagen) —
ver boletin técnico del producto en: http://www.qiagen.com/products/catalog/sample-

technologies/dna-sample-technologies/genomic-dna/qiaamp-dna-investigator-kit, y se siguieron
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todas las recomendaciones del fabricante para la extraccion del ADN. El segundo equipo
comercial utilizado fue el QIAamp DNA Investigator Kit (MP Biomedicals) — ver boletin técnico
del producto en: http://www.mpbio.com/featured.php?fid=39&country=10, y se siguieron todas

las recomendaciones del fabricante para la extraccion del ADN.

6.6. Protocolo de amplificacion de ADN.

La técnica de la reaccion en cadena de polimerasas (PCR) es una metodologia bien
conocida y empleada desde la década de 1980. Su ventaja radica en que es una técnica sencilla y
que permite realizar un gran nimero de copias de un segmento de ADN de interés. La reaccion
consiste en una amplificacion in vitro llevada a cabo por enzimas y consta de tres pasos
concatenados (desnaturalizacion, alineacion y elongacidn), los cuales permiten en cada ciclo
obtener el doble de ADN original (Hummel 2003). Esto ciclos se aumentan segun la cantidad de
ADN que se requiera tener para los diferentes estudios que se realicen. El numero de ciclos
utilizados puede variar, dependiendo del tipo de muestras y cantidad y calidad del ADN que
desea ser copiado. En general no hay un parametro estandar que defina la cantidad de ciclos en

ADNa, pero en lineas generales se utilizan de treinta y cinco a cuarenta ciclos por reaccion.

La secuencia del primer o cebador' es un punto crucial en el disefio de PCR en las
investigaciones con ADNa. Se deben buscar cebadores de entre 20-30 bases y fragmentos
amplificables no mayores a los 200-250 pares de bases (Hummel 2014) debido a que rara vez el
ADN de tejidos antiguos suele superar estos tamanos y puede encontrarse dafiado en fragmentos
impidiendo el funcionamiento de la reaccion. En la actualidad se disponen de una enorme
cantidad de recursos bibliograficos y bases de datos de secuencias de distintos marcadores
genéticos, por lo cual el disefio de los cebadores se ha facilitado, pudiendo facilmente probar la
efectividad de diferentes pares de ellos y decidir en base a un conocimiento practico la

efectividad y utilizacion de cada uno.

 Un primer o cebador es un fragmento de ADN pequeiio (de pocos pares de bases) que se disefia artificialmente
de forma complementaria a la cadena de ADN que se busca estudiar. Su secuencia determina el segmento
particular del genoma que se desea amplifica.
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En esta tesis se utilizaron conjuntos de cebadores publicados en diferentes revistas
internacionales y algunos fueron de disefio exclusivo o modificados a partir de otros trabajo por

el Equipo de Antropologia Bioldgica de la Facultad de Filosofia y Letras, UBA.

6.6.1 Caracterizacion genética: region codificante.

Se realizaron cuatro PCR correspondientes a secciones especificas del ADNmt de cada
uno de los haplogrupos amerindios presentes en Sudamérica. Inicialmente se utilizaron los
cebadores y las enzimas de restriccion publicadas en el trabajo de Stone y Stoneking (1993) -

tabla 6.2:

Haplogrupo | Hae lll | Delecion Hinc Il Alul Tamaiio
sitio de sitio . L del
5176 Secuencia del cebador (5 a 3°) amplicén
663 9 pb 13.259
F611-ACCTCCTCAAAGCAATACACTG 176
A + - + +
R734-GTGCTTGATGCTTGTTCCTTTTG 123
F8215-ACAGTTTCATGCCCATCGTC 122
B - + + +
R8297-ATGCTAAGTTAGCTTTACAG 82
F13232-CGCCCTTACACAAAATGACATCAA 208
C - - - +
R13393-TCCTATTTTTCGAATATCTTGTTC 161
F5120-TAACTACTACCGCATTCCTA 149
D - - + -
R5230-AAAGCCGGTTAGCGGGGGCA 110

Tabla 6.2. Cebadores disefiados para amplificar la regidon control del ADNmt y enzimas de restriccidn utilizadas para reconocer
los polimorfismos tipicos de cada haplogrupo mitocondrial amerindio. Adicionalmente se presentan las tallas de ADN
esperadas de cada amplificacion y digestion.

Sin embargo, ante el bajo porcentaje de amplificaciones obtenidas en un primer
momento, se optimizd la reaccion cambiando los cebadores buscando amplificar segmentos mas

pequefios. Para este fin se utilizaron los cebadores publicados por Fehren-Schmitz et al. (2010)
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para los haplogrupos A, C y D, mientras que para el haplogrupo B se disefiaron cebadores

especificos -tabla 6.3:

Talla del Enzima de Talla del
Haplogrupo Secuencia del cebador 5°a 3’ amplicon . producto Referencia
(pb) restriccion
P # |6
A F603-AATACACTGAAAATGTTTAGACG Hae Il pn sitio Fehren-
80 663 transicion | 35/45 80 Schmitz et
R737-GGTGATTTAGAGGGTGAAC A/G al. 2010
B F8250-GGCCCGTATTTACCCTAT Delecién de 9 Cardozo et
pb en la al. 2014
region
R8310-AGTTAGCTTTACAGTGGGCTCT intergenética 52 61
61 citocromoin
oxidasa
I/tRNAY  pn
8272-8280
C F13229-TCAAAAAAATCGTAGCCTTCTC Hinc 1l pn Fehren-
13.259 Schmitz et
R13365-GGAGCACATAAATAGTATGGC 13| ansicion 113 1 82/31 | L5010
A/G
D F5130-TTAAACTCCAGCACCACGA Alu | pn 5176 Fehren-
96 transversion 96 31/65 | Schmitz et
R5273-TTCGATAATGGCCCATTTG c/A al. 2010

Tabla 6.3. Segundo conjunto de cebadores utilizados para amplificar la region control del ADNmt y enzimas de restriccion
utilizadas para reconocer los polimorfismos tipicos de cada haplogrupo mitocondrial amerindio. Obsérvese la menor talla de los
fragmentos amplificados.

Para la determinacion de los haplogrupos mitocondriales se realizé una mix de PCR para
un volumen final de 12,5 ul conteniendo: 1X de Go Taq PCR Buffer (Promega), 2mM de MgCl2
(Promega), 0,2 mM de cada dNTP (Thermo Scientific), 0,4 uM de primers, 1,25 U de Go Taq

Polymerase (Thermo Scientific) y 3 ul de ADNa. Las condiciones de ciclado fueron: un ciclo de

5 minutos a 94°C; 45 ciclos de 45 segundos a 94°C, 45 segundos a 53°C y 45 segundos a 73°C; 1

ciclo de 5 minutos a 73°C; mantenimiento a 15°C.
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6.6.2. Analisis de los polimorfismos de los segmentos amplificados (RFLP).

Desde hace varias décadas se utiliza la técnica de RFLP (analisis de polimorfismos de
largo de fragmentos de restriccion) para reconocer puntos de mutacion especificos en una cadena
de ADN. En el caso de los grupos amerindios, diferentes enzimas pueden ser utilizadas para
cortar la cadena de ADNmt en presencia o ausencia de los polimorfismos tipicamente
americanos con el fin de reconocer cada haplogrupo (Stone y Stoneking 1993). Esta técnica se
basa en la separacion de las moléculas de ADN de acuerdo con su peso molecular a través de un

campo eléctrico y en un medio que pueda ser sometido a electroforesis.

Una vez amplificados los segmentos de la region control de ADNmt con los cebadores
descriptos en la tabla 6.3, se digirieron con la enzima de corte correspondiente para los
haplogrupos A, C, y D. Para esto se realizéo una mix de digestion que contiene: 18 pl de H20
calidad biologia molecular, 2 pl de buffer de la enzima y 0,5 pl de la enzima especifica para cada
haplogrupo. Posteriormente se incubaron las reacciones a 37°C durante 18 horas, al cabo de las
cuales se analizaron los fragmentos de restriccion (la ausencia o presencia de los polimorfismos
amerindios) en un gel de poliacrilamida 12% tefiido con Gel Red a través de un transiluminador

UV.

Para el caso del haplogrupo B, cuya caracteristica es la delecién de 9 pb en la region
amplificada, se analizaron los fragmentos obtenidos en un gel de agarosa al 3% para verificar su
talla. En caso de presencia de la delecion (haplogrupo B) el mismo tiene un tamafio de 52 pares

de bases, cuando no hay delecion la talla del fragmento es de 61 pares de base.

6.6.3. Caracterizacion genética: secuenciacion de la region hipervariable 1.

Se realizaron diversas PCR para secuenciar la region hipervariable 1 (RHV-1) del
ADNmt. Dicha seccion posee diferentes polimorfismos que permiten identificar no sélo
haplogrupos, sino también linajes maternos, permitiendo de esta manera aumentar la resolucion
en la identificacion de las variedades mitocondriales amerindias y la diversidad interna de cada

haplogrupo a través de la identificacion de haplotipos.
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Inicialmente se utilizaron cuatro cebadores para dividir la RHV-1 en dos fragmentos

solapantes (tabla 6.4) desde las posiciones 15989 hasta la posicion 16410 Carnese et al. (2010):

Tamaiio
Segmento Posicion Secuencia del cebador 5a 3° del Referencia
amplicon
F15984-TAGCACCCAAAGCTAAGATTCTAAT Gabriel et al. 2001
1 15989-16239 250 pb
R16258-TGGCTTTGGAGTTGCAGTTG Ivanov et al. 1996
F16190-CCCCATGCTTACAGGCAAGT Gabriel et al. 2001
2 16190-16410 220 pb
R16410-GAGGATGGTGGTCAAGGGAC Gabriel et al. 2001

Tabla 6.4. Cebadores utilizados para amplificar la RHV-1 del ADNmt.

En algunos casos las amplificaciones con estos cebadores no tuvieron la efectividad

esperada y se probaron un nuevo conjunto de cebadores, pero dividiendo esta region en tres

fragmentos solapantes desde la posicion 15984 hasta la posicion 16391 (tabla 6.5):

Segmento Posicion Secuencia del cebador 5" a 3° Taman.o del Reference
Amplicon

F15984-TAGCACCCAAAGCTAAGATTCTAAT Gabriel et al. 2001

1 15989-16186 197 bp
R16186-GGGTTTTGATGTGGATTGGG Ricaut et al. 2004
F16101-TTACTGCCAGCCACCATGAA Adachi et al. 2004

2 16101-16258 157 pb
R16258-TGGCTTTGGAGTTGCAGTTG Ivanov et al. 1996
F16204-GCAAGTACAGCAATCAACCCT Cardozo et al. 2014

3 16204-16410 206 pb
R16410-GAGGATGGTGGTCAAGGGAC Gabriel et al. 2001

Tabla 6.5. Segundo conjunto de cebadores utilizados para amplificar la RHV-1 del ADNmt.

Para la determinacion de la RHV-1 se realizé una mix de PCR para un volumen final de
25 pl que contiene: 1X de Hot Start PCR Buffer (Thermo Scientific), 2mM de MgCI2 (Thermo
Scientific), 0,2 mM de cada ANTP (Thermo Scientific), 0,4 uM de primers, 1 U Maxima Hot
Start Taq DNA Polymerase (Thermo Scientific) y 5 ul de ADNa. Las condiciones de ciclado
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fueron: un ciclo de 5 minutos a 94°C; 45 ciclos de 45 segundos a 94°C, 45 segundos a 54°C y 45

segundos a 72°C; 1 ciclo de elongacion final de 7 minutos a 72°C.

Se verifico la amplificacion de cada uno de los fragmentos a través de geles de agarosa al
1% teniidos con Gel Red y se compard con una escalera de peso molecular con el fin de
cuantificar cada una de las muestras amplificadas. Los fragmentos de cada una de las muestras
que presentaban buena amplificacién fueron purificados con el conjunto AccuPrep PCR

Purification Kit de Bioneer (http://us.bioneer.com/products/accuprep/PCRPurification-

overview.aspx) segun indicaciones del fabricante.

Una vez purificados los segmentos amplificados, los mismos fueron remitidos al Servicio
de Gendmica del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) para su secuenciacion

mediante el método Sanger.

6.7. Analisis de las secuencias obtenidas.

6.7.1. Lectura y revision de las secuencias.

Las secuencias de ADN obtenidas de las muestras por el INTA fueron leidas, revisadas y
alineadas respecto a la Secuencia de Referencia de Cambridge revisada (Andrews et al. 1999)
con el programa MEGA 5.1 (Tamura et al. 2011). Aquellas secuencias que contenian muchos
errores de lectura, heteroplasmias o inconsistencias fueron descartadas y repetidas
posteriormente, ya sea del mismo extracto o de uno diferente del mismo individuo. Con el fin de
eliminar el error intra-observador, muchas secuencias seleccionadas al azar fueron leidas por
diferentes investigadores del Laboratorio de Antropologia Biologica (Maimonides-UBA) con el
fin de establecer el pardmetro de lectura (Yao et al. 2004, Brandstattér et al. 2005, Bandelt et al.
2006) y una secuencia consenso. Se observaron las mutaciones puntuales dentro de cada una de

ellas con el mismo programa.

Para verificar la autenticidad de cada mutacidn detectada, se tuvieron en cuenta la
repeticion de las secuencias de cada extracto de cada individuo, y se consideraron mutaciones

solo aquellas que se repitieron en todos los segmentos secuenciados. En caso de encontrar alguna
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discrepancia entre diferentes secuencias de un mismo individuo, la mutacion fue confirmada con

una nueva secuencia de una nueva extraccion.

Cada secuencia consenso de cada individuo fue comparada contra una base de datos de
ADNa y moderno propia obtenida de revision bibliografica con el fin de verificar la previa
identificacion de cada variedad mitocondrial encontrada y asignar un clado a cada individuo.
Como segunda comprobacion se utilizo la herramienta HaploGrep'® (http://haplogrep.uibk.ac.at/)
-Kl16ss-Brandstitter et al. 2011- la cual asigna a cada secuencia un linaje o clado identificado por

Phylotree (Van Oven y Kayser 2008).

6.7.2. Diversidad genética.

Las secuencias de ADNmt antiguas obtenidas en este trabajo fueron agrupadas segin su
proximidad geografica para realizar los analisis a nivel poblacional: Norpatagonia Andina (n: 4),
Norpatagonia Costera (n: 11), costa de Santa Cruz (n: 4) y Ushuaia (n: 3). Debido a que el
tamafio muestreal es pequefio y no se disponen de secuencias antiguas comparativas en la
Patagonia Argentina, se utilizaron ademads para el armado de los grupos 6 individuos antiguos
adscriptos a la cultura Kaweskar analizados por Moraga et al. (2010) procedentes del Sur de los
Archipi€lagos chilenos y 2 individuos analizados por Dejean et al. (2008) procedentes del canal

de Beagle.

Adicionalmente, se realizaron dos agrupaciones Norte-Sur diferentes segin la division
propuesta por Borrero y Mena (2007): tomando el paralelo 44°, en donde se incluyeron las
secuencias de Norpatagonia andina (n: 4) y costera (n: 11) en el grupo Norte, y las secuencias de
la costa de Santa Cruz (n: 4), Ushuaia (n: 3), Canal de Beagle (n: 2) y archipiélagos chilenos (n:
6) en el grupo Sur. El segundo agrupamiento tomo como limite el Estrecho de Magallanes,

incluyendo a las muestras de la costa de Santa Cruz en el grupo Norte.

% | programa haplogrep permite realizar un aproximacion a las variedades mitocondriales halladas. Identifica el
haplogrupo, sub-haplogrupo y haplotipo presente en un individuo mediante la comparacién de sus mutaciones
dentro de una base de datos mundial de ADNmt. Segun las mutaciones presentes, coloca cada secuencia de ADN
dentro del arbol filogenético mitocondrial humano (Phylotree).
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Para cada grupo o poblacion se calcularon estadisticos de variabilidad genética: el
numero de haplotipos presentes (h), la diversidad haplotipica (Hd), definida como la posibilidad
de que dos individuos elegidos al azar en una poblacién posean haplotipos diferentes (Nei 1987)
y la diversidad nucleotidica (), definida como el niimero de secuencias nucleotidicas por sitio
entre dos secuencias tomadas al azar (Nei y Li 1987), utilizando el programa DnaSP v.5.10

(Librado y Rozas 2009).

Se realizaron los mismos calculos en las poblaciones originarias actuales de grupos
adscriptos a comunidades Mapuche argentinas y chilenas (Ginther et al. 1993, Moraga et al.
2000, De Saint Pierre et al. 2012), Tehuelche (De Saint Pierre et al. 2012), Pehuenche (De Saint
Pierre et al. 2012), Yamanas (De Saint Pierre et al. 2012) y Kaweskar (Moraga et al. 2010)
disponibles en la bibliografia con el fin de comparar la variabilidad de los grupos precolombinos
y actuales. Adicionalmente, se realizaron los mismos célculos en los haplogrupos A2, B2, Cl y
D1, con el fin de comprobar la diversidad presente en cada uno de los linajes, incluyendo en los

mismos a los grupos antiguos y actuales.

6.7.3. Analisis de diferenciacion genética.

Con el fin de establecer la existencia de diferencias genéticas estadisticamente
significativas entre los grupos Norte-Sur propuestos, para cada uno de ellos se realizd un
Analisis Molecular de la Varianza (AMOVA) con el programa Arlequin v. 3.5.1.3 (Excoffier y
Schneider 2005) y su significancia fue obtenida con 1000 permutaciones. Para este analisis se
calculd el modelo evolutivo que mas se ajustaba a los datos con el programa MEGA 5.1 (Tamura
et al. 2011) siendo el mismo el TN93 + G propuesto por Tamura y Nei (1993), con un valor de
G =0,36.

6.7.4. Analisis de correlacion entre las distancias genéticas y geograficas.

Se realizé un analisis de Procrustes, el cual permite correlacionar la distancia genética

entre pares de individuos con la distancia geografica de los mismos dentro del conjunto de datos.
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Para ello a cada secuencia se le asignd su coordenada geografica. En caso de poseer puntos
exactos por medio de equipos GPS se utilizaron dichas coordenadas. En caso de no poseer este
registro detallado, se estimaron sus coordenadas geograficas con la aplicacion Google Earth

segun la informacion geografica que figura en el registro de cada individuo analizado.

Se realiz6 una matriz de distancias genéticas entre pares de secuencias con el programa
MEGA 5.1 (Tamura et al. 2011). Para este analisis se calculd con el mismo programa el modelo

evolutivo que mas se ajustaba a los datos siendo el mismo el TN93 (Tamura y Nei 1993).

Se utilizé el programa R 3.0 para correlacionar las distancias genéticas con las
geograficas. Para ello, a partir de las distancias genéticas se realizé un Analisis de Componentes
Principales (utilizando la funcidén pca) y se extrajeron los dos primeros ejes de variacion.
Posteriormente para estos ejes se obtuvo la rotacidn que mejor se ajusta a las coordenadas
geograficas utilizando las funciones procrustes y protest del paquete vegan. Las coordenadas
genéticas y geograficas obtenidas fueron mapeadas con la aplicacion QGIS 2.2.0 Valmiera (Free

Software Fundation Inc. 1989, 1991).

6.7.5. Construccion de redes medianas de haplotipos.

Por ultimo se construyeron redes medianas de haplotipos para los linajes C1 y D1
utilizando el programa NETWORK v. 4.6.1.3 (Bandelt et al. 1999; fluxus-engineering.com). Los
pesos evolutivos'’ de cada sitio polimérfico fueron aplicados siguiendo los calculos hechos por
Soares et al. (2009). Para realizar las redes se utilizaron ademds de las secuencias antiguas
obtenidas aquellas disponibles en bibliografia, tanto de poblaciones antiguas como de
poblaciones modernas (para este caso se utilizaron s6lo las secuencias que procedieran de
individuos que se autoadscriben como grupo originario debido a sus caracteristicas culturales y
lugar geografico). Se utilizaron un total de 336 secuencias completas de la RHV-1 (342 pares de
bases) las cuales corresponden a grupos antiguos y modernos. Los antiguos estan conformados

por los siguientes individuos estudiados en la presente tesis: 4 de Norpatagonia Andina, 11 de

17 . o . . ez . s . s T
El peso evolutivo se refiere a la frecuencia de aparicion de una mutacidn en una posicién nucleotidica dada.
Cuanta mas frecuencia de aparicion tenga menor peso evolutivo se le asigna.
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Norpatagonia Costera, 4 de la costa de Santa Cruz, 3 de Tierra del Fuego, ademas se han incluido
para los analisis estadisticos a 2 individuos Yamanas del Canal de Beagle (Dejean et al. 2008) y
6 individuos Kaweskar de diferentes puntos de los archipi¢lagos chilenos (Moraga et al. 2010).
Los grupos modernos se encuentran conformados por: 39 individuos Mapuche de la localidad de
Anecon Grande, Provincia de Rio Negro, Argentina (Ginther et al. 1993), 51 individuos
Mapuche de las localidades de Cerro Policia, Aguada Guzmén y Lonco Vaca Arriba, Provincia
de Rio Negro, Argentina (De Saint Pierre et al. 2012), 29 individuos Tehuelche de la localidad El
Chalia, Provincia de Chubut, Argentina (De Saint Pierre et al. 2012), 42 individuos Pehuenche
de la localidad de Trapa Trapa, Provincia de Bio Bio, Chile (De Saint Pierre et al. 2012), 34
individuos Mapuche de la localidad Isla Huapi, Provincia de Valdivia, Chile (Moraga et al.
2000), 19 individuos Mapuche de la localidad de Temuco, Chile (De Saint Pierre et al. 2012), 58
individuos Huilliche de la localidad de San Juan, Chile (De Saint Pierre et al. 2012), 21
individuos Yamanas de la localidad de Puerto Williams, Provincia Antartica, Chile (De Saint
Pierre et al. 2012) y por ultimo 13 individuos Kaweskar, de la localidad de Punta Arenas,
Provincia de Magallanes, Chile (Moraga et al. 2010). Se dejaron de lado para este analisis la
poblacion actual analizada por Horai et al. (1993) de las localidades de Chiloé y la IX region de
Chile y los individuos historicos Kaweskar, Yamanas, Aonikenk y Selk'nam publicados por
Garcia-Bour et al. (2004) debido a que analizaron un fragmento menor de la RHV-1, por lo que
prioriz6 analizar una mayor cantidad de posiciones nucleotidicas en el conjunto de datos

disponibles.

Para los linajes A2 y B2 no se construyeron dichas redes debido a la baja cantidad de
secuencias disponibles de los mismos en la region y a la poca representatividad de las mismas en
el conjunto de las muestras antiguas analizadas. Asimismo, la red del linaje D1 se confeccion6
sin secuencias del clado D4h3a debido a que corresponde a una rama diferente de este
haplogrupo y la combinacion de las mismas puede causar confusion en la interpretacion de los
resultados. Por otro lado, las secuencias disponibles de este clado, tanto en grupos antiguos como
modernos son minoritarias. Por este motivo la red correspondiente a D1 se construyd a partir de

las secuencias de los clados D1, D1g y D1;.
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Capitulo 7: Resultados.

7.1. Comparacion de los métodos de extraccion utilizados.

Uno de los objetivos planteados en esta tesis es la elaboracion, prueba y puesta a punto de
protocolos de extraccion basados en diferentes métodos (ver capitulo 5 y 6). Si bien existe
bibliografia especializada abundante respecto a este tema, ain no se ha logrado un consenso

sobre este punto.

Se han implementado tres métodos de extraccidon, uno mixto basado en una primera
extraccion con solventes organicos (fenol-cloroformo-isoamilico) y una posterior purificacion y
concentracion del material genético con columnas de silica comerciales (Wizard SV Gel and
PCR Clean-Up System, Promega) y dos técnicas basadas en el empleo de equipos comerciales
(QIAamp DNA Investigator Kit de Qiagen y Gene Clean for Ancient DNA de MP Biomedicals).
En la totalidad de las muestras el método inicial empleado fue el mixto. En 40 muestras se
ensayaron al menos uno de los dos equipos comerciales empleados y se obtuvieron diferentes
resultados para cada uno de ellos. La amplificacion de cada método fue probada por RFLP y con
algiin segmento de la RHV-1. El método organico fue el mas exitoso logrando obtener ADN
tipificable en 19 muestras (47,3%), el empleo del equipo QIAmp Investigator Kit permitid
obtener ADN en 13 ocasiones (32,5%), mientras que el equipo Gene Clean no dio resultados
positivos en ningun caso, pero solo fue ensayado en 10 muestras. Sin embargo, en cuatro de éstas
ultimas se obtuvieron amplificaciones cuando el método de extraccion utilizado fue el mixto y/o

QIAmp Investigator Kit (tabla 7.1).

Muestra Método orgdnico QIAmp Investigator Kit Gene Clean
Da2 Positivo Positivo Negativo
Da3 Positivo Positivo Negativo
Da4d Positivo Positivo Negativo
FSJ Negativo Negativo Negativo
Ahl Negativo Negativo Nr
Ah2 Negativo Negativo Negativo
Ah3 Negativo Negativo Negativo
Ah4 Negativo Negativo Negativo
Ah5 Positivo Negativo Negativo
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BP1 Negativo Negativo Negativo
BP3 Negativo Negativo Negativo
BP7 Negativo Negativo Nr
BP8 Negativo Negativo Nr
BP9 Negativo Negativo Nr
MB40 Positivo Negativo Nr
MB22 Positivo Positivo Nr
MB28 Positivo Positivo Nr
MB26 Negativo Negativo Nr
MB27 Positivo Negativo Nr
MB31 Negativo Negativo Nr
MB25 Negativo Negativo Nr
MB34 Positivo Negativo Nr
MB20 Positivo Positivo Nr
MB21 Positivo Positivo Nr
MB13 Positivo Positivo Nr
MB33 Negativo Negativo Nr
MB36 Positivo Positivo Nr
MB37 Positivo Positivo Nr
MB12 Positivo Positivo Nr
MB17 Positivo Negativo Nr
MB18 Positivo Positivo Nr
MB48 Positivo Negativo Nr
MB52 Positivo Positivo Nr
FD7 Negativo Negativo Nr
FD8 Negativo Negativo Nr
FD9 Negativo Negativo Nr
FD11 Negativo Negativo Nr
FD12 Negativo Negativo Nr
FD14 Negativo Negativo Nr
FD16 Negativo Negativo Nr

Positivo: se obtuvieron amplificaciones.
Negativo: no se obtuvieron amplificaciones.

Nr: no realizado.

7.2. Region codificante (RFLP).

Tabla 7.1. Resultados obtenidos con cada uno de los métodos de extraccion utilizados en 40 muestras analizadas.

De las 50 muestras analizadas pudo extraerse y tipificarse exitosamente ADN

mitocondrial por RFLP en 27 de ellas (54%). Los haplogrupos detectados se detallan en la tabla

7.2, mientras que en las 23 restantes (46%) no se obtuvieron amplificaciones.

Muestra Sitio/Coleccion Region Provincia *c afios AP Haplogrupo
FD4 Barrio Alpat San Antonio Oeste Rio Negro 3100 AP D
FD5 Buque Sur I Las Grutas Rio Negro 2195-2300 D

AP
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FD13 Buque Sur lll Las Grutas Rio Negro 2195-2300 D
AP
FD2 Faro San Matias San Antonio Este Rio Negro 1588 AP C
FD6 Cima de los Huesos San Antonio Oeste Rio Negro 1173 AP D
FD1 Bahia Final San Antonio Este Rio Negro 796 AP D
FD10 Centro Minero Las Grutas Rio Negro 689 AP A
FD3 Saco Viejo San Antonio Este Rio Negro 421 AP D
Ah5 Valle Encantado Bariloche Rio Negro S XVII A
Da2 Museo Rosa Novak Puerto San Julidn Santa Cruz Nd D
Da3 Museo Rosa Novak Puerto San Julian Santa Cruz Nd C
Da4d Museo Rosa Novak Puerto San Julidn Santa Cruz Nd D
MB28 Museo de la Patagonia Bariloche Rio Negro Nd D
MB34 Museo de la Patagonia San Blas Bs. As. Nd D
MB21 Museo de la Patagonia Santa Cruz Santa Cruz Nd C
MB36 Museo de la Patagonia Ushuaia Ushuaia Nd C
MB12 Museo de la Patagonia San Antonio Este Rio Negro Nd D
MB20 Museo de la Patagonia San Blas Bs. As. Nd C
MB17 Museo de la Patagonia San Antonio Este Rio Negro Nd C
MB27 Museo de la Patagonia Lago Mascardi, Bariloche Rio Negro Nd C
MB37 Museo de la Patagonia Ushuaia Ushuaia Nd C
MB48 Museo de la Patagonia San Antonio Este Rio Negro Nd D
MB40 Museo de la Patagonia Bariloche Rio Negro Nd D
MB18 Museo de la Patagonia San Antonio Este Rio Negro Nd C
MB22 Museo de la Patagonia Bariloche Rio Negro Nd C
MB52 Museo de la Patagonia San Antonio Este Rio Negro Nd D
MB13 Museo de la Patagonia Ushuaia Ushuaia Nd D

Tabla 7.2. Resultados obtenidos de las muestras analizadas por RFLP.

Sin embargo, algunas de estas ultimas muestras rindieron amplificaciones positivas no
reproducibles, que nunca pudieron corroborarse en todos sus extractos. En las mismas no se
obtuvieron resultados positivos en los blancos de reaccion paralelos a cada una de las
extracciones. La explicacion mas parsimoniosa para estas amplificaciones espurias podria ser
que muchas de ellas contuvieran ADN, pero el mismo estuviera muy degradado o se tratara de

amplificaciones producto de contaminacion de carga (“carry over”).

De las 27 muestras con resultados positivos y reproducibles, 2 de ellas se tipificaron
como haplogrupo A (7,4%), 10 como haplogrupo C (37%) y 15 como haplogrupo D (55,6%),

siendo este ultimo linaje el mas frecuente en el muestreo realizado.

Con respecto a la distribucidén temporal, el haplogrupo D es hallado en las muestras de
mayor antigiiedad (3.100 afios AP) y persiste hasta momentos historicos. El haplogrupo C se

encuentra a partir de los 1.588 aflos AP, también hasta momentos histdricos. Por su parte, el
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haplogrupo A se encuentra asociado a muestras de momentos mas tardios en un caso y épocas de

contacto hispano-indigena en otro.

Por otro lado, respecto a la distribucion espacial, tanto el haplogrupo D como el
haplogrupo C se encuentran distribuidos y presentes en todas las regiones analizadas, mientras
que el haplogrupo A sdélo se observo en el Norte de Patagonia, tanto en su vertiente costera como

andina (figura 7.1).

Norpatagonia Andina
Norpatagonia Costa (n: 23)

(n:17).
Indet: 12 Indet: 8
HgA:1 ERAt
Hg C: 2 HgC: 4
Hg D:2 Hg D: 10
Indet. Indet
=5 mA
EmC EmC
sh =D
Costa Santa Cruz (n: 6)
Indet: 2
HgC: 2
Hg D:2
Ushuaia (n: 4)
Indet. Indet: 1
we HgC: 2
HgD:1
mD
Indet.
mC
ED

Figura 7.1. Distribucion geografica de los haplogrupos obtenidos.

En cada una de las regiones analizadas, los haplogrupos D y C se encuentran en paridad
excepto en la zona de Norpatagonia costera, en donde el linaje D triplica en nimero al que le

sigue (C), mientras que el A es minoritario en todas las regiones en donde se encuentra presente.
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7.3. Secuencias de la RHV-I.

De las 50 muestras analizadas pudo amplificarse el linaje mitocondrial mediante la

secuenciacion de la RHV-1 en 22 de ellas (44%) -tabla 7.3-, mientras que en las 28 restantes

(56%) no se obtuvieron amplificaciones o, como en el caso de los RFLP, no pudieron

corroborarse en diferentes extractos por los motivos anteriormente expuestos, relacionados con la

degradacion del ADN. En ciertas muestras se logré tipificar alguno de los tres segmentos en la

cual fue dividida esta region y se verifico la presencia de mutaciones tipicas de los haplotipos

amerindios. Sin embargo, no se pudo obtener un perfil completo de esta region del ADNmt, por

lo que estas muestras no fueron incluidas en los andlisis. Los resultados obtenidos por

secuenciacion corroboran las determinaciones de haplogrupos por RFLP.

Fragmento 1 Fragmento 2 (16101 a Fragmento 3 (16204- c afios AP Haplotipo

Muestra (15984 a 16186) 16258) 16410) inferido

FD4 N/A* 16223T 16242T, 16311C, 16325C, | 3100 AP D1j
16326C

FD5 N/A* 16223T 16242T, 16311C, 16325C, 2195-2300 AP D1j
16326C

FD13 Sin mutaciones 16169T, 16189T, 16223T | 16325C, 16326C 2195-2300 AP | D1g+16169T

FD2 Sin mutaciones 16223T 16298C, 16325C, 16327T 1588 AP C1/Cib

FD6 16092C?*** 16187T, 16189T, 16223T | 16362C 1173 AP Dig2a

FD1 Sin mutaciones 16223T 16241G, 16298C, 16301T, | 796 AP D4h3a
16342C, 16362C

FD10 161117 16192T, 16223T 16290T, 16319A, 16362C 689 AP A2a/A2f

FD3 N/A* 16223T 16242T, 16311C, 16325C, | 421 AP D1j
16326C

Ah5 Sin mutaciones 16223T 16290T, 16319A, 16362C | SXVII A2

Da2 16051G 16223T 16241G, 16301T, 16342C, | Nd** D4h3a
16362C

Da3 Sin mutaciones 16223T 16298C, 16325C, 16327T Nd** C1/Cib

Da4d Sin mutaciones 16223T 16242T, 16311C, 16325C, Nd** D1j
16326C

MB34 16093C, 16126C 16223T 16259T, 16325C, 16362C Nd** D1

MB21 Sin mutaciones 16171G, 16223T 16298C, 16325C, 16327T Nd** C1/Cib

MB36 Sin mutaciones 16223T 16291T, 16298C, 16325C, | Nd** C1/Cib
163277

MB12 Sin mutaciones 16187T, 16189T, 16325C, 16362C Nd** D1g5

16209C, 16223T
MB27 Sin mutaciones 16223T 16298C, 16325C, 16327T Nd** C1/Cib
MB37 Sin mutaciones 16223T 16298C, 16325C, 16327T, | Nd** C1/Cib

16362C
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MB48 Sin mutaciones 16187T, 16189T, 16325C, 16362C Nd** D1g5
16209C, 16223T

MB40 Sin mutaciones 16223T 16241G, 16298C, 16301T, | Nd** D4h3a
16342C, 16362C

MB22 Sin mutaciones 16223T 16298C, 16325C, 16327T, | Nd** C1/Cib
16390A

MB13 Sin mutaciones 16223T 16241G, 16301T, 16342C, | Nd** D4h3a
16362C

Tabla 7.3. Secuencias obtenidas para la RHV-1.

*N/A: no se pudo confirmar ese segmento.

**Nd: no disponible.

**%*7. esta mutacion sélo se observé en una de las secuencias en uno de los extractos, no estando presente en otras amplificaciones,
por lo que se decidié informar la misma pero no se tendra en cuenta para los posteriores andlisis.

Del conjunto de muestras en las que pudieron obtenerse secuencias se observa que el
clado A2 estd presente en 2 de ellas (9,1%), el C1 en 7 (31,81%), y el D se encuentra en 13
muestras dividido en 4 clados: 4 D1j (18,18 %), 4 D1g (18,18 %), 4 D4h3a (18,18 %) y 1 D1
(4,54%).

La distribucion temporal indica que las muestras mas antiguas presentan el linaje D1j
(3.100 y 2.300 anios AP), seguido por el D1g (2.300 afios AP), mientras que el C1 se detecta en
las muestras a partir de los 1.588 afios AP, siendo que los individuos pertenecientes al clado A2

aparecen en muestras mas tardias.

La distribucion espacial de estos linajes evidencia la presencia de Dlg y A2 s6lo en
Norpatagonia (region costera para el primero y costera y andina para el segundo). El linaje
C1/C1b se encuentra presente en todas las regiones analizadas, ocurriendo lo mismo con la
variedad D4h3a. Por su parte, el clado D1j se encuentra en Norpatagonia y en Santa Cruz, pero
siempre en regiones costeras. Por ultimo, el linaje D1 s6lo se halld en la muestra de la costa del

Sur de Buenos Aires perteneciente a la Bahia de San Blas (figura 7.2).
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Figura 7.2. Distribucion geografica de los linajes obtenidos por secuenciacion de la RHV-1.

Sin embargo, a pesar de que estos clados son compartidos y se encuentran presentes en
las distintas regiones muestreadas, no todos los individuos poseen los mismos haplotipos. El
linaje A2 presente en la costa de Norpatagonia (muestra FD10) posee dos mutaciones adicionales
(16111T y 16192T) cuando se lo compara con el individuo de Norpatagonia andina (muestra

AhS), el cual es nodal a ese clado.

El linaje C1/C1b posee algunas diferencias. El individuo FD2 de Norpatagonia costera
comparte las mismas mutaciones que el individuo Da3 de la costa de Santa Cruz y que el
individuo MB22 de Norpatagonia Andina (los tres nodales). Mientras tanto, los otros 3

individuos tipificados con este linaje presentan mutaciones adicionales: MB21 (costa de Santa
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Cruz) suma la mutacion 16171G, MB36 (Ushuaia) suma la mutacion 16291T, y MB37 (Ushuaia)

adiciona la mutacion 16362C.

El linaje D presenta mas diversidad. El clado D1j se encuentra presente en las mismas
variedades tanto en los 3 individuos de la costa de Norpatagonia (FD3, FD4 y FD5) como en el
individuo Da4 de la costa de Santa Cruz, todos caracterizados por las mutaciones 16223T,
16242T, 16311C, 16325C y 16362C. Por su parte el clado D1g s6lo fue hallado en la region
norpatagénica costera. Dos individuos (MB12 y MB48) que comparten haplotipo, caracterizado
por las mutaciones 16187T, 16189T, 16209C, 16223T, 16325C y 16362C, mientras que el
individuo FD13 presentd la mutacion 16169T y una reversion en @16187T. Por otro lado, el
individuo FD6 present6 las mutaciones 16187T, 16189T, 16223T y 16362C con una reversion
para la posicion @16325C. El clado D4h3a presento 3 variedades, una de ellas caracterizadas
por las mutaciones 16223T, 16241G, 16298C, 16301T, 16342C y 16362C, las cuales son
compartidas por los individuos FD1 y MB40 (norpatagonia costera y andina), una segunda
presente en el individuo Da2 (costa de Santa Cruz) en donde suma la mutacion 16051G, pero sin
la mutacion 16298C y una tercera representada por la muestras MB13 (Ushuaia) sin las

mutaciones 16051G y 16298C.

El individuo MB 34 fue tipificado como D1 y present6 las mutaciones 16093C, 16126C y
16259T, adicionales a las nodales del clado 16223T, 16325C y 16362C. Es el tnico linaje que no

se ha encontrado en ninguno de los individuos analizados en las demads regiones de Patagonia.

7.4. Analisis estadisticos.

7.4.1. Diversidad genética.
Se calcularon los estadisticos de variabilidad (nimero de haplotipos, diversidad

haplotipica y diversidad nucleotidica) de cada uno de los grupos propuestos para cada una de las

regiones muestreadas y analizadas en esta tesis y de las disponibles en bibliografia (tabla 7.4):

143



Poblacion. n h Hd n

Antiguas analizadas en esta tesis

Norpatagonia Costera 11 8 0,927 0,01542
Norpatagonia Andina 4 3 0,833 0,01462
Tierra del Fuego 3 3 1 0,01559
Costa Santa Cruz 4 4 1 0,01754
Antiguas disponibles en bibliografia

Kaweskar Chile 6 4 0,867 0,01365
Canal de Beagle 2 2 1 0,01170
Grupos antiguos propuestos

Norte A 19 11 0,918 0,01573
Sur A 11 9 0,964 0,01276
Norte B 15 9 0,924 0,01571
Sur B 15 12 0,971 0,01326
Modernas

Huilliche San Juan, Chile 58 19 0,930 0,01751
Pehuenche Bio Bio, Chile 42 13 0,880 0,01847
Mapuche Anecén Grande, Argentina 39 13 0,912 0,01599
Mapuche Lonco Vaca, Aguada Guzman y 51 26 0,958 0,02023
Cerro Policia, Argentina

Mapuche Temuco, Chile 19 15 0,971 0,01830
Tehuelche Loma Redonda y el Chalia, 29 14 0,929 0,01909
Argentina

Yamanas Ukika, Puerto Williams e Isla 21 6 0,786 0,01426
Navarino, Chile

Kaweskar Punta Arénas, Chile 13 8 0,897 0,01679

Tabla 7.4. Diversidad genética de los grupos estudiados.
n: nimero de individuos.

h: nimero de haplotipos.

Hd: diversidad haplotipica.

1t Diversidad nucleotidica.

En los resultados se observa que las poblaciones antiguas poseen similares niveles de
diversidad haplotipica (Hd) y nucleotidica (). Por otro lado, los grupos antiguos propuestos para
realizar las posteriores comparaciones poseen niveles de diversidad genética semejante (tanto

para Hd como para m).

Las poblaciones modernas analizadas poseen una diversidad similar, siendo la mas
diversa la de los Mapuche de la ciudad de Temuco, Chile. La de menor diversidad resulto ser la
de los Yamanas, también de Chile. Cuando se compara a los grupos antiguos propuestos con las
poblaciones modernas se puede comprobar que poseen niveles similares de diversidad
haplotipica. A su vez, la diversidad nucleotidica resultd ser mayor en los grupos Mapuche de
Lonco Vaca y Tehuelche de Loma Redonda, siendo la menor la hallada en Ydmanas, Mapuche

de Anecon Grande y Kaweskar.
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Haplogrupo n h Hd n
A2 23 9 0,854 0,00740
B2 84 24 0,937 0,00830
Cc1 92 26 0,615 0,00346
D1 109 28 0,909 0,00848

Tabla 7.5. Resultados del célculo de la variabilidad genética para cada haplogrupo incluyendo muestras antiguas y modernas.
n: cantidad de individuos.

h: cantidad de haplotipos.

Hd: diversidad haplotipica.

1t diversidad nucleotidica.

Cuando se realizan los célculos a partir de las secuencias de los grupos antiguos y
modernos en conjunto se observa (tabla 7.5) que los linajes D1 y B2 son los que poseen mayor
diversidad haplotipica, pero la diversidad nucleotidica demostr6 ser la mayor en el primero de
estos, lo cual demuestra mayor diversidad. El linaje C1 posee la menor diversidad de todos los
haplogrupos presentes en poblaciones precolombinas y actuales de la Patagonia, tanto para sus

valores haplotipicos como nucleotidicos.

7.4.2. Analisis de diferenciacion genética (AMOVA).

El primer estudio de diferenciacion genética mediante el Analisis Molecular de la
Varianza (AMOVA) para los dos grupos armados a partir de la division Norte-Sur tomando
como limite el paralelo 44° demostr6 que no hay diferencias genéticas significativas (p: 0,15543-

Fs: 0,03965) -tabla 7.6.

Fuente de variaciéon | Grados de libertad Suma de cuadrados | Componentes de Porcentaje de
varianza variacion

Entre las 1 4,454 0,11358 3,97

poblaciones

Dentro de las 28 77,018 2,75063 96,03

poblaciones

Total 29 81,472 2,86421

Tabla 7.6. Tabla de AMOVA obtenida para la comparacién de los grupos tomando como limite el paralelo 44°. Se obtuvo un p

valor de 0,15543. El valor de p para la significancia debe ser menor a 0,05.
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El segundo andlisis de distancias genéticas pero estableciendo como limite Norte-Sur el
Estrecho de Magallanes tampoco demostro diferencias biologicas estadisticamente significativas

(p: 0,23851- Fy: 0,01924) -tabla 7.7.

Fuente de variacién

Grados de libertad

Suma de cuadrados

Componentes de

Porcentaje de

varianza variacion
Entre las 1 3,194 0,04920 1,92
poblaciones
Dentro de las 28 70,239 2,50854 98,08
poblaciones
Total 29 73,433 2,55775

Tabla 7.7. Tabla de AMOVA obtenida de la comparacién de los grupos tomando como limite el Estrecho de Magallanes. Se
obtuvo un p valor de significancia de 0,23851. El valor de p para la significancia debe ser menor a 0,05.

Seglin los resultados obtenidos de ambas comparaciones, la mayor cantidad de variacion
se encuentra dentro de las poblaciones, siendo menor la hallada entre las poblaciones. Con las
secuencias y muestreos disponibles en la actualidad, no se observan diferencias genéticas
significativas entre las poblaciones analizadas, independientemente de las formas de agrupacion
propuestas en este trabajo. Esto estaria demostrando la ausencia de estructuracién poblacional, al

menos con los datos disponibles hasta el momento.

7.4.3 Analisis de correlacion entre la variabilidad genética y geografica (procrustes).

A partir del andlisis de procrustes se obtuvo una correlacion entre la distancia genética y
geografica de todas las muestras de los individuos antiguos que poseen secuencias de la RHV-1,
tanto los escasos disponibles en bibliografia como aquellos obtenidas en esta tesis. La matriz de
distancias genéticas calculada se encuentra en la tabla 11.3 en apéndice. Dicho analisis posee la
ventaja de no necesitar la agrupacion de las secuencias dentro de grupos establecidos bajo algun
criterio o presuncidn, sino que se puede comparar la correlacion entre la distancia genética y
geografica de a pares de secuencias. Esta prueba permite graficar dentro de un eje ambas
distancias y ajustar las mismas hasta encontrar la mejor superposicion o correlacion posible de
ambos puntos. Los calculos realizados demostraron una baja correlacion entre ambas distancias

(0,3366) y la ausencia de diferenciacion estadisticamente significativa (p: 0,061) -figura 7.3.
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Figura 7.3. Mapa de la region patagdnica en el cual se marcan los puntos goegraficos de las muestras analizadas en esta tesis y las
utilizadas para el analisis de Procrustes (puntos amarillos) y las coordenadas geograficas obtenidas luego de correlacionar para cada
individuo su distancia bioldgica y geografica (puntos rojos). La flecha negra indica en Norte geogréfico.
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7.4.4. Red Mediana de Haplotipos.

Las redes medianas de haplotipos obtenidas resultaron diferentes en cuanto a sus

patrones. Para el haplogrupo C1 se observd un patrén unimodal en estrella, el cual suele ser

interpretado como producto de un cuello de botella seguido de expansion poblacional (Motti

2012). Esto puede deberse a la menor diversidad genética encontrada para este linaje en las

poblaciones tanto antiguas como actuales (figura 7.4).
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Cerro Policia

- Mapuche Temuco

Figura 7.4. Red de haplotipos del haplogrupo C1 generada a partir de las secuencias de la RHV-1 de los individuos antiguos analizados en esta tesis y las
disponibles de poblaciones modernas y antiguas de la regidon patagdnica. El circulo mayor representa al haplotipo nodal del cual se desprenden las
demas variantes del linaje. Cada una de las mismas se encuentra determinada (respecto de la SRCr) por las mutaciones en rojo sobre las ramas. El
tamano de cada circulo es proporcional a la cantidad de individuos que pertenecen a cada haplotipo.
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La mayor cantidad de los individuos y poblaciones analizadas poseen las mutaciones
nodales caracteristicas de este haplogrupo (16223T, 16298C, 16325C y 16327T), siendo alguno
de ellos portadores de mutaciones particulares, las cuales en su mayoria parecerian ser privativas

de la region y/o grupo analizado.

Las secuencias obtenidas a partir de las muestras antiguas poseen algunas
particularidades. El individuo FD2 de la region de norpatagonia costera, los individuos MB27 y
MB22 de la region de norpatagonia andina y el individuo Da3 de la costa de Santa Cruz portan
solo las mutaciones nodales, compartiendo el haplotipo con todas las poblaciones modernas
incluidas en la red. Solo la muestra MB21de la costa de Santa Cruz posee el polimorfismo
16171G, el cual no se encuentra presente en ninguna de las poblaciones de la region utilizadas

para las comparaciones.

Los individuos analizados de Ushuaia también poseen diferencias respecto al nodal. La
muestra MB37 posee la transicion 16362C, la cual parece no estar presente en ninguna poblacion
comparativa analizada aqui. De todas maneras debe tenerse en consideracion que dicha posicion
posee una alta tasa de mutacion, por lo cual puede no ser muy informativa a nivel filogenético.
La muestra MB36 posee la transicion 16291T, la cual es compartida con dos individuos
adscriptos a grupos Yamanas modernos procedentes de las regiones de Ukika, Puerto Williams e

Isla Navarino, Chile.

Por otro lado, cuando se amplia el analisis de la red se observa que las poblaciones
adscriptas como Mapuche son las que poseen la mayor cantidad de polimorfismos no
compartidos por ninguno de los grupos analizados, siendo los mismos mas diversos dentro del
haplogrupo C1, pero debe tenerse en consideracion que este grupo es el que posee la mayor
cantidad de individuos analizados. EI mismo s6lo comparte polimorfismos con un individuo
Kaweskar (con las mutaciones16274A y 16311C) y con tres individuos Huilliche (con la

mutacion 16311C), ademas de las mutaciones nodales.

En general se observa que todas las poblaciones incluidas en el andlisis filogenético
poseen muchas similitudes, estando a uno o dos pasos mutacionales del haplogrupo nodal
propuesto para C1. Sélo algunos individuos de grupos Kaweskar, Mapuche y Tehuelche poseen

mas mutaciones y por ende mayor distancia genética respecto al centro del linaje.
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La red de haplotipos del haplogrupo D1 (figura 7.5) generada a partir de las secuencias de
la RHV-1 es mas compleja debido a que la misma posee mas diversidad haplotipica y
nucleotidica (ver tabla 7.5). Ademas, comprende dentro de si distintos linajes bien establecidos
filogenéticamente a partir de diferentes mutaciones. Debido a esta complejidad se disefio la red
para el haplogrupo D1 sin el linaje D4h3 y porque este linaje posee una baja representacion en

nuamero efectivo de individuos.
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Figura 7.5. Red de haplotipos del haplogrupo D generada a partir de las secuencias de la RHV-1 de los individuos antiguos analizados en esta tesis y las
disponibles de poblaciones modernas y antiguas de la regidon patagdnica. El circulo mayor representa al haplotipo nodal del cual se desprenden las
demas variantes del linaje. Cada una de las mismas se encuentra determinada (respecto de la SRCr) por las mutaciones en rojo sobre las ramas. El
tamafio de cada circulo es proporcional a la cantidad de individuos que pertenecen a cada haplotipo.
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Para este haplogrupo se observa un patron multimodal, el cual puede ser interpretado
como reflejo de estabilidad demografica y diferenciacion poblacional. El linaje D1 propuesto
como fundante pan-americano con las mutaciones nodales 16223T, 16325C y 16362C posee una
baja representacion, encontrandose solamente en dos individuos Yamanas actuales de Ukika,
Puerto Williams e Isla Navarino (Chile) y un individuo antiguo también adscripto a esta étnia,
procedente del Canal de Beagle. S6lo una muestra analizada en esta tesis (MB 34) posee este
linaje, pero con las mutaciones adicionales 16093C, 16126C y 16259T, la cual es oriunda de la
Bahia de San Blas. Este haplotipo no ha sido reconocido en otra poblacion publicada o en bases

de datos publicas, por lo cual por el momento puede considerarse privativo de la region.

Se observa que el clado mas representado es el D1g, el cual posee una gran diversidad y
ha sido propuesto como fundante para Sudamérica y de gran importancia para el area patagdnica
(Bodner et al. 2012). El mismo estd definido por las mutaciones nodales 16187T, 16223T,
16325C y 16362C, de las cuales se desprenden diferentes ramas como se observa en la red
(figura 7.4). Ninguno de los individuos antiguos analizados en este trabajo posee dicha variante

nodal, siendo todos los haplotipos encontrados derivados.

Todas las muestras prehispanicas que pertenecen a este clado se encuentran en
norpatagonia costera, zona del Golfo de San Matias. El individuo FD13 posee una mutacién
adicional en la posicion 16169T, la cual no se encuentra en las demés poblaciones y no ha sido
hallada hasta el momento en ninguna base de datos o en publicaciones, por lo que puede
considerarse privativa de esta region o grupo. Por otro lado, el individuo FD6 suma la mutacion
16189C vy revierte la posicion @16325C, no compartiendo este haplotipo con ninguna de las
poblaciones amerindias de la region utilizadas para la comparacion. Sin embargo, esta muestra
present6 la mutacion 16092C en uno de los extractos, sin poder reproducirse porteriormente. De
ser correcta dicha mutacion, esta secuencia estaria compartida por poblaciones Pehuenche y
Mapuche de Chile y Tehuelche y Mapuche de Argentina. Esta variedad ha sido nombrada por
Bodner et al. (2012) como D1g2a.

Por otro lado, se encuentran en los individuos MB12 y MB48, procedentes de San
Antonio Este, las mutaciones adicionales 16189C y 16209C (ademas de las nodales). Este linaje
también se ha hallado en poblaciones actuales de Pehuenche (Chile), Mapuche y Tehuelche de

Argentina y ha sido definido por Bodner et al. (2012) como D1g5.

151



El ultimo clado hallado en las muestras antiguas analizadas es el D1j, también propuesto
como fundante para Sudamérica segiin Bodner et al. (2012). Dicho clado se caracteriza por las
mutaciones 16223T, 16242T, 16311C, 16325C y 16362C, las cuales son nodales de esta
variedad mitocondrial. El1 mismo ha sido reconocido en cuatro muestras antiguas, tres de ellas
procedentes del Golfo de San Matias (FD3, FD4 y FDS5) y la restante en la costa de Santa Cruz
(Da4). Esta variante es compartida por grupos Mapuche de Argentina, encontrandose ausente en
los demas grupos de la region utilizados para las comparaciones. La misma ha sido denominada
por Bodner et al. (2012) como D1jla. Cabe destacar que las muestras del Golfo de San Matias
pertenecientes a este linaje no poseen las primeras cien bases de la RHV-1, pero dicho segmento
no suele tener mutaciones adicionales en este clado particular, por lo que puede aceptarse la

asignacion de los individuos a esta variedad especifica.

El linaje D4h3 presentd otras particularidades y debido a que no se realizé una red con
este clado, se compararon manualmente las secuencias antiguas obtenidas con las poblaciones
actuales de las regiones en la bibliografia citada. Cuatro individuos antiguos han sido
reconocidos para este clado mitocondrial, estando el mismo representado en todas las regiones
analizadas. Las muestras MB40 (de la region norpatagonica andina) y FD1 (de la region
norpatagénica costera) comparten el haplotipo caracterizado con las mutaciones 16223T,
16241G, 16298C, 16301T, 16342C y 16362C, que no se encuentra presente en ninguna de las
poblaciones modernas de los grupos utilizados para las comparaciones y ha sido definida por
Perego et al. (2009) como D4h3a2. La secuencia del individuo Da2 con las mutaciones 16051G,
16223T, 16241G, 16301T, 16342C y 16362C fue encontrada en seis individuos Tehuelche de
Loma Redonda y el Chalia, Chubut, Argentina y definida como D4h3a5 por Perego et al. (2009).
El ultimo individuo antiguo con este clado es el MB13, procedente de Usuhaia. Posee las
mutaciones nodales 16223T, 16241G, 16301T, 16342C y 16362C, estando este linaje también
presente en un individuo Mapuche de Temuco y un individuo Huilliche de San Juan (ambos

procedentes de Chile) y definido como D4h3a por Perego et al. (2009).

So6lo dos individuos pudieron asignarse al haplogrupo fundador A2. El mismo se
encuentra en dos individuos, ambos en el Norte de Patagonia. En la region cordillerana se halld
en un individuo (Ah5) la variedad nodal de este linaje caracterizado por las mutaciones16223T,

16290T, 16319A y 16362C). Esta variedad ha sido hallada en Mapuche de Anecon Grande,
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Provincia de Rio Negro, Argentina (Ginther et al. 1993). En la region costera se hall6 la variedad
A2 + 16111T + 16192T, la cual no se ha encontrado en las poblaciones de la region utilizada

para las comparaciones.
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Capitulo 8: Discusion.

8.1. Evaluacion de los métodos de extraccion en relacion a los
resultados obtenidos.

Los experimentos realizados en esta tesis han demostrado que la eleccion del método de
extraccion y la posibilidad de comprobar y comparar diferentes metodologias es de crucial
importancia en el campo del ADNa, no sélo para lograr optimizar los resultados, sino también

para verificar el estado de conservacion del ADN en cada una de las muestras analizadas.

La extraccion organica fue reportada como preferible por varios autores y su superioridad
con respecto a otros métodos puede deberse a los cambios en los niveles del pH que provoca la
incorporacion de altas concentraciones de isotiocianato de guanidina. Sin embargo, también
puede provocar dafios a las cadenas de ADN y fragmentarlas en pedazos tan pequeios que
imposibilitaria su amplificacién, disminuyendo asi rendimiento. Ademas, se ha descripto que
puede ser también un potente inhibidor (Primorac et al. 1996, O'Rourke et al. 2000, Kemp et al.
2007b, Barta et al. 2014).

Adicionalmente, se ha notado que la procedencia de las muestras desde diferentes
regiones de la Patagonia puede influir en la cantidad y calidad del material genético contenido.
El porcentaje de recuperacion para RFLP fue marcadamente diferente: Norpatagonia Andina
presentd un 29,41%, Norpatagonia Costera un 65,21%, la costa de Santa Cruz un 66,66% y
Ushuaia un 75%. Para la obtencion de secuencias esta tendencia se mantuvo, ya que
norpatagonia andina presenta un 23,52%, norpatagonia costera un 47,82%, la costa de Santa
Cruz un 66,66% y Ushuaia un 75%. Las dos variables centrales a la hora de analizar el éxito de

los resultados parecen ser el nivel de precipitaciones y la temperatura de cada region.

Estos datos demuestran que el sector andino norpatagénico presenta el menor porcentaje
de recuperacion de ADNa y por ende, una menor cantidad de tipificaciones. Este hecho
seguramente esté relacionado a cuestiones ambientales, ya que la mayoria de los individuos
analizados provenientes de esa region se hallaron en sectores boscosos (Ciudad de San Carlos de

Bariloche y San Martin de los Andes), los cuales pueden poseer condiciones muy humedas (por
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su alta cantidad de precipitaciones), generando suelos con grandes variaciones en su pH,
producto de la relacion entre la retencion de agua y la descomposicion del material organico y de
eventos relacionados con la pedogénesis (Gaitan y Lopez 2007). Todas estas condiciones
disminuyen la preservacion de material genético en los restos 6seos. Los sectores que presentan
menor precipitacion (costa de norpatagonia y de Santa Cruz) arrojaron mayores tipificaciones,
por lo cual puede inferirse una mejor preservacion del material genético. La region con mayor
porcentaje de recuperacion fue Ushuaia, que si bien posee altos niveles de precipitaciones
(aunque menores que norpatagonia andina), su temperatura mas fria y su menor amplitud térmica
anual respecto a las demads regiones analizadas, pudo favorecer la preservacion del material
genético estudiado. Esto demuestra que un complicado entramado de variables inciden en el

éxito de las amplificaciones cuando se trabaja con muestras de ADNa.

A su vez, el nimero de muestreos es pequefio aun, por lo que las conclusiones en cuanto
a la preservacion expuestas en este apartado deben ser tomadas con precaucion. Seria
recomendable ampliar el minero de individuos analizados para poder estimar el impacto del
ambiente sobre la preservacion del material genético contenido en restos arqueologicos de

Patagonia.

También cabe senalar que las amplificaciones aumentaron en cantidad y calidad al
incluir cebadores que copiaran segmentos mas pequeios. Las primeras muestras investigadas con
el primer conjuto de cebadores lograron pocas amplificaciones y las mismas eran débiles. De
hecho, de las 19 muestras provenientes del museo Francisco P. Moreno, solo 5 habian podido ser
tipificadas, tanto por RFLP como por secuenciacion. Al utilizar cebadores que amplificaran
segmentos mas pequeios se logré aumentar a 10 las muestras tipificadas por secuenciacion y a
15 las identificadas por RFLP (en este caso los fragmentos son ain menores que los copiados

para RHV-1).

Estos hechos demuestran la importancia de utilizar distintos métodos de extraccion y
analisis en muestras antiguas, no solo para lograr mejores resultados, sino también para
reconocer la naturaleza de estado del ADNa de cada muestra analizada y los posibles

inconvenientes que pueden darse a partir del contexto de enterratorio regional.
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8.2. Corroboracion de hipoétesis e interpretacion de los analisis
estadisticos, filogenéticos y poblacionales.

En esta tesis se han propuesto tres hipodtesis relacionadas con diferentes escenarios
posibles en relacion a la diversidad y diferenciacion genética encontrada en poblaciones
precolombinas de la region patagdnica. La primera de ellas propone la ausencia de diferenciacion
genética entre las regiones analizadas, la segunda una diferenciacion en al menos algunas de
ellas y la tercera apoyaria una diferenciacion genética generalizada. Estos tres escenarios podrian
explicarse por diferentes procesos micro-evolutivos que habrian operado sobre las poblaciones

de la region patagonica.

Dichas hipétesis fueron puestas a prueba mediante el calculo de la diversidad genética y
el analisis Analisis Molecular de la Varianza (AMOVA). Adicionalmente se elaboraron redes
medianas de haplotipos con el objetivo verificar la relacion filogenética de las secuencias de la
RHV-1 de cada muestra analizada y un analisis de procrustes para correlacionar dichas

relaciones biologicas con la distancia geografica que separa a cada uno de los individuos.

Los célculos estadisticos de variabilidad demostraron que la misma es similar en todas las
poblaciones y/o regiones analizadas en esta tesis y disponibles en la bibliografia, esto se ha
apreciado tanto en la diversidad haplotipica (Hd) como la nucleotidica (m). Sin embargo, se
observa que esta ultima disminuye en grupos que se encuentran sectores mas meridionales
(grupos Kaweskar y Yamanas). Cuando se comparan los valores obtenidos con las poblaciones
modernas de grupos originarios se observan valores similares de diversidad comparables a las
poblaciones antiguas analizadas y también se observa una disminucion de la diversidad

nucleotidica hacia el Sur, representada por los grupos Yamanas.

En las divisiones Norte-Sur propuestas a partir del paralelo 44° y del Estrecho de
Magallanes se observd que la diversidad haplotipica se encuentra en niveles similares, pero no

asi la nucleotidica, la cual siempre resulté menor en las agrupaciones de mayor latitud.

Ahora bien, cuando dichos calculos se realizan a partir todos de los linajes mitocondriales
analizando poblaciones antiguas y modernas en conjunto se observan diferencias importantes.

Los haplogrupos B2 y D1 poseen similar diversidad haplotipica, seguida por A2 (0,854), siendo
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la menor de todas la de C1 (0,615). Sin embargo, la diversidad nucleotidica de D1 fue mayor que
los demas linajes, incluyendo B2, siendo las muestras de este Gltimo linaje exclusivamente de

poblaciones modernas.

En el andlisis de procrustes se observo una baja correlacion entre las distancias genéticas
y geograficas calculadas a partir de la comparacion de a pares de individuos, aunque el p valor
estuvo cerca del limite de significancia, indicando que la influencia de la distancia geografica
sobre la distancia genética es limitada. Sin embargo, si se pueden observar algunas tendencias
respecto a la relacion entre las distancias genéticas y geograficas calculadas para los linajes Cl1,
D1 (clados D1g y D1j) y D4h3. Los individuos que se agrupan al Sur de la Patagonia linderos al
Atlantico pertenecen al linaje C1 y sus variedades. A su vez, los individuos que se acercan a
Norpatagonia parecerian mostrar dos tendencias separadas: la primera es la agrupacion de los
linajes D1, D1g y D1j hacia la costa. La segunda agrupacion ubica al linaje D4h3a en el sector
cordillerano. Las secuencias del linaje A2 aparecen en una posicion intermedia en el Centro de

Norpatagonia.

Las redes medianas de haplotipos realizadas para los linajes C1 y D1 (sin el clado D4h3a)
son congruentes con los resultados obtenidos a través de los analisis de diversidad. La topologia
en forma de estrella del haplogrupo C1 indica que la mayoria de los individuos de la region se
ubican dentro del nodal del linaje, con escasos haplotipos alejandose del mismo y por pocos

pasos mutacionales, lo que refleja su baja diversidad haplotipica y nucleotidica.

Por su parte, el haplogrupo D1 presentd una topologia multimodal. E1 mismo contiene
diversos clados bien definidos como D1g y D1j, siendo el primero muy diverso y con amplia
variedad de sublinajes desprediéndose de €l. Este hecho no es llamativo, ya que D1 presenta los

mayores niveles de diversidad haplotipica y nucleotidica.

Los resultados de las diferentes pruebas realizadas fueron congruentes entre si,
encontrando que las diferencias obtenidas no fueron estadisticamente significativas. A este
respecto, no puede soslayarse la limitacion impuesta por el reducido tamafio muestral, inherente
a la mayoria de los estudios de arqueogenética. Esto es particularmente relevante dada la

extension geografica de la Patagonia, por lo cual una linea de trabajo futura que se desprende de
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la presente tesis se refiere a la incorporacion de nuevas muestras de distintos sectores geograficos

y temporalidades.

8.3. Implicancias para el poblamiento de América y de la Patagonia.

A nivel continental se ha demostrado que ciertos linajes mitocondriales poseen una
distribucion y temporalidad particular, la cual ha sido utilizada para proponer momentos y rutas
de dispersion, junto con el fechado de los sitios arqueologicos mas tempranos (i.e. Monte Verde
2). Este es el caso del linaje D4h3a, el cual se presenta en poblaciones actuales en regiones casi
exclusivamente pacificas (O Rourke 2009, Perego et al. 2009, entre otros). En muestras antiguas
este linaje se ha hallado en restos del Pleistoceno Final en Alaska (Kemp et al. 2007) y en el
Holoceno Medio en la Columbia Britanica (Cui et al. 2013), ambos con una ubicacidn cercana al
Pacifico. Sin embargo, también se lo ha hallado en restos humanos tempranos asociados a la
“cultura” Clovis (Rasmussen et al. 2014) en el Centro-Oeste de Norteamérica y a la “cultura”
Hopewell en el Holoceno Tardio al Este de Norteamérica (Bolnick y Glenn-Smith 2007). En
Sudamérica se lo ha encontrado mayoritariamente sobre el Pacifico (aunque se registran casos en
Venezuela y Brasil -O'Rourke 2009, Perego et al. 2009) en poblaciones actuales y en antiguas
(Perego et al. 2009, Moraga et al. 2010, De Saint Pierre et al. 2012a), siendo uno de los linajes

mas frecuentes en la Patagonia Argentina y Chilena (De Saint Pierre et al. 2012a).

Adicionalmente, para Sudamérica se ha propuesto la presencia de dos clados particulares
derivados del linaje D1 (D1g y D1j), los cuales serian fundantes como indican su tiempos de
coalescencia y su distribucion casi exclusivamente pacifica, la cual se ha propuesto como ruta de
poblamiento del subcontinente (Bodner et al. 2012). Esto también se encuentra avalado por la
presencia de sitios arqueoldgicos tempranos ubicados al oeste de la cordillera. En dicho modelo,
la dispersion de estos linajes habria sido primero por el corredor costero, para ingresar luego al
sur del continente mediante migraciones transcordilleranas que posteriormente involucraron flujo
génico bidireccional. Sin embargo, diferentes investigaciones han demostrado que dicha
hipotesis con respecto a la distribucion de estas variedades mitocondriales pueden ser
cuestionadas, ya que al ampliarse los muestreos en poblaciones modernas la dispersion de estos

linajes pareceria ser diferente. Salas et al. (2008), Bobillo et al. (2010), Garcia et al. (2012),
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Motti et al. (2012) y Pauro et al. (2013) detectan la presencia del clado D1j en frecuencias
diversas en poblaciones actuales del Centro y Norte de Argentina, por lo que proponen para el
mismo un origen en esas regiones. Por su parte De Saint Pierre et al. (2012a) ha sefialado la
importancia del clado D1g en todas las poblaciones nativas modernas de la region patagonica,
tanto chilena como argentina, siendo uno de los linajes mas presentes junto al D4h3a, C1, C1b13

y B2i siendo estos dos ultimos exclusivamente patagonicos (De Saint Pierre et al. 2012b).

Los andlisis realizados en esta tesis sobre muestras de individuos precolombinos de la
Patagonia Argentina han demostrado la presencia de la mayoria los linajes estudiados por De
Saint Pierre et al. (2012a), Bodner et al. (2012) y Sala y Corach (2014). El clado D4h3a se ha
detectado en cuatro individuos, estando dos de ellos en el litoral atlantico, con una temporalidad
minima de ca. 800 afios AP. Este hecho ampliaria su distribucion geografica incluyendo sectores
costeros orientales y es la primera vez que logra reconocerse en poblaciones patagénicas
antiguas del actual territorio argentino. Las variedades halladas de este linaje se encuentran
presentes en poblaciones argentinas cosmopolitas de Cordoba, Buenos Aires (Catelli et al. 2011)
y Chile (Perego et al. 2009), en comunidades nativas actuales de Argentina (Tehuelche de Loma
Redonda y el Chalia en Chubut) y Chile (Mapuche de Temuco y Huilliche de San Juan) -De
Saint Pierre et al. 2012a- y en restos antiguos atribuidos a grupos Kaweskar de Chile (Garcia-

Bour et al. 2004, Moraga et al. 2010) y Selk nam del mismo pais (Garcia-Bour et al. 2004).

Por otro lado, la variedad DI1j ha sido hallada en cuatro individuos ubicados
geograficamente en sectores costeros y su antigiiedad puede remontarse a los 3.100 afios AP,
persistiendo en el mismo sector hasta los 421 afios AP, por lo cual puede plantearse una
continuidad de este linaje por lo menos desde el Holoceno Tardio. Es la primera vez que este
clado se detecta en poblaciones precolombinas de Sudamérica y en la region patagonica, por lo
que este hallazgo no s6lo amplia su distribucidn espacial, sino también su profundidad temporal.
A su vez estd presente en grupos Mapuche actuales de las localidades de Anecon Grande, Lonco
Vaca, Aguada Guzman y Cerro Policia (De Saint Pierre et al. 2012a) y posee una alta frecuencia
en el Centro Oeste y Norte de Argentina (Salas et al. 2008, Bobillo et al. 2010, Garcia et al.
2012, Motti et al. 2013, Pauro et al. 2013).

El clado Dlg fue hallado exclusivamente en la Region Norpatagénica Costera,

presentando los haplotipos correspondientes a las variedades D1g2a, DIg5 y Dlg + 16169T.
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Este ultimo haplotipo ha sido encontrado en un individuo de 2.300 afios AP y hasta el momento
no se ha sido reportado en muestras antiguas ni en poblaciones actuales, lo cual podria estar
indicando que la diversidad de las poblaciones precolombinas podria haber sido mayor y que
algunos linajes pueden ser privativos de la region. El clado D1g y sus variedades reviste especial
importancia en las poblaciones antiguas y actuales Patagonia (Bodner et al. 2012, De Saint Pierre
et al. 2012a), por lo que puede proponerse como fundador para el Cono Sur de Sudamérica, lo
cual también puede fundamentarse en sus altos niveles de diversidad, que implicarian una gran

profundidad temporal.

Sélo se ha encontrado un individuo perteneciente al linaje D1, oriundo de la Region
Norpatagénica Costera (Bahia San Blas) portando las mutaciones 16093C, 16126C y 16259T
adicionales al nodal del haplogrupo (16223T, 16325C y 16362C). Esta variedad no pudo
encontrarse ni en poblaciones antiguas ni en modernas, pero D1 + 16126C es frecuente en el
Centro-Oeste de Argentina (resultados inéditos del Laboratorio de Genética Molecular
Poblacional del IMBICE, comunicacién personal de Claudio Bravi, 02/2014) y se encuentra
también en Mapuche de Argentina. Por su parte la variante D1 + 16093C se ha hallado en
Huilliche de Chile (De Saint Pierre et al. 2012a).

Por su parte, el linaje C1 fue hallado en siete individuos y en todas las regiones
analizadas con una profundidad maxima de 1588 afios AP. Cuatro pertenecen al nodal de
haplogrupo (16223T, 16298C, 16325C y 16327T), el cual se encuentra presente en todo el
continente. De los restantes individuos, algunos presentan mutaciones adicionales a las del nodal:
el individuo MB37 presenta la mutacion 16362C, compartida por multiples poblaciones en toda
América debido a que es una posicion hipervariable. MB36 (Ushuaia) presenta la mutacion
16191T, la cual es compartida con grupos Yamanas de Ukike, Puerto Williams e Isla Navarino
(Chile). Por ultimo, MB21 (costa de Santa Cruz) posee la mutacion adicional 16171G, que ha
sido descripta por Horai et al. (1993) en individuos de Chiloé y de localidades de la IX Region
(Chile) y en Argentina en dos individuos: uno en El Bolson (Provincia de Rio Negro) y otro en
Villa Tulumaya, Dpto. de Lavalle (Mendoza). La encuesta genealdgica de este ultimo refiere que
su abuela materna desciende de grupos aborigenes chilenos (resultados inéditos del Laboratorio
de Genética Molecular Poblacional del IMBICE, comunicacion personal de Claudio Bravi,

05/2014).
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El haplogrupo fundador A2 fue identificado en dos individuos con temporalidades
tardias, ambos en el Norte de Patagonia. En la region cordillerana se hallé en un individuo la
variedad nodal de este linaje (16223T, 16290T, 16319A y 16362C), que ha sido encontrada en
multiples poblaciones de todo el continente. En la region costera se hallé la variedad A2 +
16111T + 16192T. Este haplotipo ha sido definido como A2a (Achilli et al. 2013) y se encuentra
poblaciones actuales del Norte de Norteamérica, sobre todo en Eskimo-Aleutianos. Si bién su
ubicacion geografica es atipica, el mismo también se ha hallado en un individuo de Chiloé
(Horai et al. 1993), en una persona descripta como “de ascendencia Mapuche” (Sala y Corach
2014) y en dos individuos (uno de la Provincia de Cordoba y otro de Buenos Aires) presentados
por Catelli et al. (2011) y también puede definirse en base a las mutaciones de esta region como

A2f (Van Oven y Kayser 2008).

Cuando se amplia el marco de las comparaciones (ver tabla 11.4 en apéndice) a las
poblaciones cosmopolitas y originarias del Cono Sur se observa que la mayoria los linajes
hallados en las muestras de los individuos antiguos analizados en esta Tesis también se
encuentran en otras poblaciones del Sur de Sudamérica. El linaje DI1j estd presente en
frecuencias considerables en la region Central y Noroeste de Argentina y en baja prevalencia en
Cuyo y Mesopotamia. También ha sido detectado en Chile, Uruguay y Sur de Brasil. Los linajes
CI1 nodal, C1 + 16362C y A2 nodal se detectaron en multiples poblaciones, tanto de Argentina
como de otros paises. En cambio, las variedades D4h3a2, D4h3a5, C1 + 16171G, C1 + 16291T,
Dlg2a y D1g5 parecerian estar restringidas a la Patagonia. Sin embargo, un individuo porta el
linaje D1g5 en Cordoba. La variedad nodal D4h3a se observa mayoritariamente en las
poblaciones patagdnicas (antiguas y actuales), pero también en la provincia de Cérdoba, Chile y
Bolivia. Por ultimo, el linaje identificado como A2a/A2f se encuentra en diversas poblaciones
patagonicas de ascendencia Mapuche y Tehuelche, en dos individuos de muestras cosmopolitas
(uno de Cordoba y otro de San Juan) y también ha sido registrado en el Centro-Sur de Chile y

Sur de Brasil.

Las muestras FD13 (D1g + 16169T) y MB34 (D1 + 16093C, 16126C y 16259T) no han
sido detectados en poblaciones actuales: uno perteneciente al clado D1g y otro al D1. Esto puede
demostrar que algunos linajes pudieron perderse con el paso del tiempo o no se han detectado

aun, lo cual estaria demostrando las limitaciones que actualmente posee este tipo de estudios
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debido a los sesgos de muestreos y puede sugerirse que la diversidad de los grupos
precolombinos podria haber sido distintas a la observada actualmente. A su vez, también nos
informa sobre la existencia de una importante continuidad de los linajes maternos en el espacio
patagonico, ya que la mayoria de ellos existen en poblaciones actuales de la region. Esto también
refuerza la idea de la ausencia de diferencias estadisticamente significativas entre las regiones

patagonicas estudiadas a la fecha mediante muestreos de ADNa.

Los modelos clasicos de genética de poblaciones han postulado para la especie Homo
sapiens una correlacion entre los niveles de diversidad genética y la distancia geografica para
explicar los patrones de diversidad genética hallada en diferentes continentes (Ramachandran et
al. 2005, Rosenberg et al. 2005). Adicionalmente, se ha detectado la importancia de la
orientacion de los continentes como explicacion de las diferencias observadas en la diversidad
genética entre diferentes grupos humanos, resaltando la particularidad de que América es el
continente de mayor extension latitudinal (Ramachandran y Rosenberg 2011) y la necesidad de
la deteccion de clines, de barreras biogeograficas y de metapoblaciones para explicar los
patrones espaciales observados en el paisaje genético (Manel et al. 2003). Diferentes estudios
han analizado la diversidad genética y los niveles de heterocigosidad a través de microsatelites
(ADN nuclear) y marcadores uniparentales de las poblaciones nativas americanas detectando una
reducion de la misma en sentido Norte-Sur en todo el continente (Wang et al. 2007, Yang et al.
2010). El mecanismo que habria primado para explicar este patron es el “efecto fundador serial”,
en donde la diversidad genética comienza a disminuir a partir del distanciamiento del lugar de
origen de la o las poblaciones analizadas (Ramachandran et al. 2005, Lewis Jr et al. 2010). Sin
embargo, algunos investigadores han cuestionado este modelo para Sudamérica, ya que el
analisis de marcadores genéticos nucleares ha demostrado que factores relacionados con amplios
rangos migratorios y de expansion, adaptaciones locales, la direccionalidad de los casamientos y
la conquista espaiola afectaron los patrones de diversidad, oscureciendo la posibilidad de inferir
patrones de forma clara (Callegari-Jacques et al. 2011). Otros estudios han llamado la atencion
sobre los procesos de mezcla producidos entre las diferentes regiones y grupos amerindios, lo
cual tenderia a generar escenarios mucho mas complejos a los propuestos por los modelos
clasicos (Reich et al. 2012). Adicionalmente, se ha sefialado la necesidad de dar cuenta de la

historia poblacional de cada region particular a la hora de realizar inferencias sobre
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estructuracion poblacional, demografia y procesos microevolutivos (Demarchi 2009, Gutenkunst

et al. 2009, entre otros).

Para el caso del poblamiento de la Patagonia, la mayoria de los modelos apuntan a la
importancia de la deriva génica como forma de explicacion de los patrones de diversidad
genética encontrados en esta region. En poblaciones modernas se observa hacia el extremo
austral del continente una tendencia a la disminucion de la frecuencia de los haplogrupos A2 y
B2 y un aumento notable de C1, D1 (y su variante D1g) y D4h3a, encontrandose sélo los ultimos

4 linajes en latitudes altas (Moraga et al. 2000, Moraga et al. 2010, De Saint Pierre et al. 2012a).

En restos antiguos la situacion pareceria ser la misma. Los primeros analisis realizados
sobre restos esqueletales antiguos debido a la ausencia de A2 y B2 postularon una combinacion
de cuellos de botella seguido de aislamiento poblacional para la region (Lalueza et al. 1997 y
Garcia-Bour et al. 2004). Posteriormente, Manriquez et al. (2011) detectaron el haplogrupo B en
restos de 9.000 afios AP (sitio Bafio Nuevo 1, Chile), siendo el unico registro en muestras
antiguas de la Patagonia. Estos autores han planteado un escenario diferente, en donde habrian
ingresado diversos linajes, perdiéndose por la accion de la deriva génica durante el Holoceno

(Moraga et al. 2000).

En las muestras analizadas aqui no se han encontrado en ninguno de los individuos el
haplogrupo B2 y so6lo se detect6 el haplogrupo A2 en Norpatagonia en una baja frecuencia, en
temporalidades tardias y de contacto hispano indigena. Los datos recabados sostienen la
hipdtesis que apoyan un cline Norte-Sur, primando los linajes C1, D1, D1g, D1j y D4h3a desde
los primeros momentos. Este decrecimiento en la diversidad mitocondrial se encuentra también
apoyada por los andlisis estadisticos descriptivos realizados (diversidad haplotipica y

nucleotidica).

En vista de los antecedentes e hipotesis propuestos, se derivan ciertas cuestiones de los
datos presentados y calculos realizados. El primero de ellos es la alta ocurrencia del haplogrupo
B2 en comunidades originarias actuales de la Patagonia Septentrional. Si el escenario propuesto
por los andlisis de ADNa, en donde primaron C1, D1, Dlg y D4h3a desde tiempos muy
tempranos es el correcto, debe poder explicarse la presencia de las altas fecuencias de B2

demostrada por los muestreos en las poblaciones modernas de Norpatagonia por migraciones
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relativamente recientes. A este respecto, sefiala Boccara (1999) que a partir del Siglo X VI las
poblaciones del Centro-Sur de Chile comenzaron un gran proceso de dispersion transcordillerano
debido a la presion de la corona espafiola y su accionar bélico, y al gran incentivo econdmico que
significaban las rutas comerciales que derivaban en las regiones de cuyo, norpatagonia y

pampeana. Senala el autor que:

“...La primera gran maloca indigena en la provincia de Cuyo se registra en 1650, y
durante las deécadas siguientes vuelven a ocurrir en la zona de Mendoza. Ya para las ultimas
décadas del siglo se nota la existencia de algunos asentamientos indigenas al este de la
cordillera, y a principios del siglo dieciocho se afianza un complejo sistema economico-guerrero
(la maloca) que supone la union y colaboracion de varias etnias a través de un territorio que se
extiende del Pacifico al Atlantico. Los mapuche cruzaban la cordillera en busca de la sal e iban
tejiendo una red de relaciones politicas, matrimoniales y economicas con los pueblos de la
Pampa y del norte de la Patagonia... tenemos aqui un interesante proceso de mestizaje

interétnico que queda todavia por estudiar.” (Boccara 1999, pag: 442).

Esta informacion historica estaria indicando que grandes contigentes de personas
provenientes del Centro-Sur de Chile estaban ingresando y mezclandose con las poblaciones de
Norpatagonia, las cuales posiblemente portaban una acervo mitocondrial diferente. Esto podria
explicar la alta incidencia del linaje B2 y B2i en la region descripta por De Saint Pierre et al.
(2012a) en poblaciones actuales (y su ausencia en las antiguas aqui analizadas) y proveer una
explicacion alternativa para la alta diversidad haplotipica calculada para el mismo en esta tesis.
Adicionalmente, también seria una explicacion pausible para la presencia de A2 en las muestras

antiguas aqui registradas, las cuales tienen poca profundidad temporal.
Con respecto a la estructura social de los grupos Mapuche, Boccara sefala que:

“... la unidad social mas fundamental era la ruca (casa), en la cual solia habitar un
sefior con su esposa o sus esposas, ademds de sus hijas e hijos solteros. Ocasionalmente algunos
de los hijos varones casados y su progenie permanecian en la casa del padre, haciendo en este
caso de la ruca el lugar de habitacion de la familia poligama extendida... el siguiente "nivel"
era el caserio, generalmente compuesto por 4 a 9 ruca. Teoricamente, los miembros masculinos

de cada caserio pertenecian a un mismo linaje...Los reche centrales practicaban la residencia

164



virilocal, es decir, después de casarse, una pareja establecia su residencia en el caserio de la
familia del esposo. Pero el hecho de que solo los hijos varones nacidos del matrimonio primario
(v entre ellos el primogenito era el preferido) obtuvieran por derecho de sucesion las cargas y
titulos de su padre, permite suponer que solo estos hijos permanecian en su caserio de origen

después de casarse...” (Boccara 1999, pag: 429).

Esto indica, ademas de la importancia del movimiento migratorio que significé para
Norpatagonia el denominado “proceso de araucanizacion”, que los patrones de movilidad
masculino y femenino habrian sido diferentes. Este hecho esta relacionado con la segunda
cuestion llamativa hallada en esta tesis, que el grado de diferenciacion genética interregional de
los linajes mitocondriales no fue significativo, a pesar de la gran amplitud del espacio

patagonico.

Seglin la informacion y los modelos arqueologicos explicitados anteriormente, seria un
escenario proclive para que ocurrieran divergencias poblacionales, y por ende, se encontrara
diferencias genéticas significativas entre las regiones muestreadas (Borrero 1989-1990, Borrero
1996). El marco de referencia planteado por la mayoria de los arquedlogos en cuanto al
poblamiento de Patagonia propone que la disponibilidad de territorios para colonizar y explotar
en la region aparecieron luego de la desglaciacion hace aproximadamente 14.000 AP y se
registra presencia humana segura hace 12.000 AP en diversos ambientes. Si bien hubo sectores
que pudieron estar intransitables (relacionados con espacios inmediatos a la cordillera o mesetas
altas), habia otros por los que la dispersion era posible, combinando procesos de fision de bandas
con ampliacion de radios de caza y una forma de distribucion de grupos humanos (Borrero 1989-
1990, Borrero 2001a, Miotti y Salemme 2004) en donde una perspectiva metapoblacional con
movimiento multidireccionales dependiente de la disponibilidad de recursos (sobre todo agua
dulce) habria generado una jerarquia de espacios a ocupar hasta tiempos historicos. Dichos
grupos humanos estan caracterizados como cazadores-recolectores de un bajo nimero de
integrantes y con grandes circuitos de movilidad logistica hasta fines de Holoceno. Si bién
algunos han detectado un aumento demografico en algunas areas hacia el Holoceno Tardio (Goiii
et al. 2004, Borrero et al. 2008, 2009 y 2010, Favier Dubois 2013, Martinez et al. 2013), en
general existe un consenso de una muy baja demografia para toda la Patagonia y la ausencia de

pobladores para algunos sectores particulares del espacio (o sélo visitados ocasionales), lo cual
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estaria vinculado a la poca oferta de recursos o a condiciones climatico-geograficas adversas

para el establecimiento humano, las cuales fueron fluctuantes (Borrero 2001a).

Teniendo esto en consideracion, se puede plantear un escenario explicativo de la ausencia
de diferenciacion genética. Si aceptamos la propuesta de la fuerte presencia de deriva al
momento del ingreso de las primeras poblaciones a la region, la cual habria reducido la
variabilidad mitocondrial inicial a s6lo unas pocas variantes y consideramos que estos grupos
poseian una muy baja demografia hasta el Holoceno Tardio, puede ser probable que bajos
niveles de variacion genética mitocondrial fueran la regla. En este contexto pueden darse casos
de lo que Borrero (1989-1999 y 1996) llamo “vicariancia” (concepto que remite al proceso de
especiacion alopatrica, pero el autor lo utiliza para dar cuenta de la generacion de nuevas
variantes tecnoldgicas a través de efecto fundador), pero desde el punto de vista biologico es
probable que fuera dificil mantener niveles sustentables de viabilidad biolégica por milenios en

grupos tan pequefios y separados por la fragmentariedad ambiental propuesta.

Si bien esto puede ser verdad para los primeros momentos del poblamiento, el registro
arqueologico demuestra amplios radios de movilidad logistica (Miotti y Salemme 2003, Miotti
2003) la cual es avalada, por ejemplo, en las diferentes evidencias arqueoldgicas de contacto
entre sectores costeros e interiores (Gomez Otero et al. 1998, Orquera y Gomez Otero 2007), por
lo que es dificil sostener que muchos de estos grupos o metapoblaciones se mantuvieran
completamente aislados el tiempo suficiente como para generar una diferenciacion bioldgica de
magnitud. Hacia el Holoceno Tardio, que es cuando el registro arqueologico demuestra indicios

crecimiento poblacional, comienzan a registrarse contactos entre muchos sectores patagonicos.

Diversas investigaciones a través del analisis de elementros traza en artefactos liticos han
demostrado contacto entre diferentes sectores del espacio. Por ejemplo, la dispersion de clases de
obsidiana provenientes de diferentes fuentes ha demostrado contactos entre distintos sectores de
la Patagonia: en la costa Norte de Chubut Gémez Otero y Stern (2005) identificaron obsidianas
de Telsen (Nordeste de Chubut), Sacanana (Centro-Norte de Chubut) y Pampa de Asador
(Noroeste de Santa Cruz); en la costa Norte de Santa Cruz Caracotche et al. (2005) demostraron
la presencia de obsidianas precedentes de Pampa del Asador, Seno de Otway (Sur de
archipié¢lagos chilenos) y Sierra Baguales (Region de Magallanes, Chile); en el Golfo de San

Matias diversos sitios estudiados por Favier Dubois et al. (2009) presentaron obsidianas
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procedentes de Telsen, Sacanana, Somuncurad (Centro-Sur de Rio Negro) y del Lago Lolog
(Suroeste de Neuquén). Asi mismo una cantera de obsidiana recientemente analizada por Lopez
et al. (2010) y Stern et al. (2012) ubicada en el centro de Neuquén pareceria haber proveido su
materia prima a diferentes sitios del Sur de Chile, Chubut, Rio Negro y la Pampa, al menos
durante los ultimos 4.000 afios. A su vez, andlisis isotopicos de algunos individuos del Holoceno
Tardio estarian demostrando posibles dietas mixtas, lo cual fue interpretado por algunos
investigadores como evidencia de movimientos o contactos entre sectores costeros e interiores
para algunos sectores de Patagonia (Tessone et al. 2005, Borrero y Barberena 2006, Martinez et
al. 2009, Moreno et al. 2011), aunque Borrero et al. (2009b) han planteado una circunscripcion
espacial para el uso de comida marina en relacion a la distancia de la costa sugiriendo niveles de
movilidad maés restringidos para el Sur de Patagonia. Sin embargo, al Sur de Santa Cruz,
Carballo Marina et al. (2011) realizaron prospecciones en la cuenca del Rio Coyle, el cual posee
ocupacion temporalmente tardia, y a través del hallazgo de restos de moluscos procedentes del
océano Atlantico a mas de 400 kilometros de su lugar de procedencia, propusieron una alta

movilidad residencial para las poblaciones del Sur de esta Provincia.

Adicionalmente, las regiones andinas de Norpatagonia comienzan a registrar un aumento
en su dinamica poblacional y circulacion de objetos, lo cual queda evidenciado en los motivos
ceramicos compartidos hallados en diversos sitios de Neuquén y Rio Negro y algunas regiones
de Chile (Pérez y Reyes 2009, Pérez 2010) y en la presencia de moluscos marinos de origen
pacifico y atlantico en sitios del Suroeste de Neuquén, posiblemente desde el Holoceno Medio
(Silveira et al. 2010), proceso que se incrementaria ain mas en épocas de contacto hispano

indigenas (Hajduk y Albornoz 1999).

Recientemente, Borrero et al. (2011) realizaron una re-evaluacion de los grupos étnicos
conocidos etnograficamente para el Sur de la Patagonia (Aonikenk y Kaweskar), llegando a la
conclusion de que la division realizada cominmente en base a su forma de vida caracteristica
(cazadores recolectores terrestres y maritimos, respectivamente) es en realidad una vision
sobresimplificada. Segun los autores, la informacion moderna no permite de forma sencilla
establecer la pertenencia entre los diferentes grupos, ya que muchos sitios costeros muestran
recursos terrestres y muchos sitios terrestres poseen valores isotopicos o restos culturales tipicos

de contextos marinos, creando patrones poco claros para la distincion. Esto puede deberse a que
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estos grupos eran muy dinamicos socialmente y posiblemente poseyeran sistemas de visitas,
intercambio de informacion y bienes y la blisqueda pareja o casamientos con otros grupos,
siendo proclive la formacion de grupos culturales mezclados y socialmente abiertos a nivel
supra-regionales. Este sistema de interaccion habria comenzado a funcionar hace 2.000 afios AP.
De ser cierta esta posibilidad, podria pensarse si este esquema no es también aplicable a ciertos

sectores de Norpatagonia o para los grupos mas septentrionales.

Sin lugar a dudas, todo este caimulo de informacion generada en los ultimos afios a partir
del hallazgo y estudio de los restos arqueoldgicos permite pensar en la existencia de redes de
comunicacion/intercambio, que muy probablemente conllevaron episodios de flujo génico a
nivel supra regional desde momentos tempranos entre diferentes sectores de la Patagonia, el cual
se habria incrementado a partir de los ultimos 4.000-3.000 afios AP. De aceptar estos postulados
como ciertos, dicho flujo génico entre diferentes sectores de la Patagonia se habria efectuado a
partir de un conjunto muy pequefio de variantes mitocondriales y de origen comun relativamente
reciente, y podria haber tendido con el correr de los milenios a lograr una suerte de
“homogenizacion”, dando como resultado que la mayoria de los grupos compartieran muchos
haplotipos, pero poseyendo alguno de ellos variedades privativas propias de la region, no siendo
suficientes estos ultimos para diferenciarlos significativamente. A partir del siglo XVII y como
producto de las grandes migraciones desde la Araucania, el acervo genético mitocondrial de
Norpatagonia podria haberse modificado. Esta suposicion se basa en las variedades
mitocondriales halladas en grupos originarios actuales y que estdn ausentes en las muestras

antiguas.

Se desprende de estos postulados la necesidad de aumentar el numero de individuos y
regiones analizadas y analizar ademaés, muestras mas antiguas para avalar estos postulados, ya
que todos los individuos analizados en la presente tesis que poseen fechados radiocarbdnicos se

ubican temporalmente en el Holoceno Tardio.
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8.4. Aportes de los resultados en relacion a otras disciplinas.

Los antecedentes expuestos en esta tésis (capitulo 2) han planteado las hipdtesis
propuestas por diferentes lineas de estudio que investigan el proceso de poblamiento de América.
Desde la década de 1990 el estudio del ADNmt en poblaciones actuales de grupos originarios ha
demostrado ciertas discrepancias con estas propuestas, las cuales se encuentran avaladas por los
estudios de ADNa de los ultimos afios. En la actualidad todos los andlisis realizados desde este
tipo de registro estan indicando que el continente americano fue poblado hace aproximadamente
unos 17.000-14.000 afios AP con linajes mitocondriales derivados y diferentes de los asiaticos y
que posteriormente evolucionaron en el continente generando nuevas variedades propias de

ciertas regiones americanas.

Las hipotesis que proponen diferentes oleadas migratorias para explicar la diversidad
lingiiistica (Greenberg 1987) no se condicen con los modelos planteados desde la genética y
ademads poseen ciertos problemas metodologicos (como casos de prestamos lingiiisticos o de
extinciones poblacionales) que hacen dificil poder estudiar con este tipo de datos procesos con

tanta profundidad temporal.

Asimismo, las propuestas realizadas desde la craneometria poseen otras dificultades. El
modelo de dos stocks poblacionales o componentes biologicos planteado por diferentes
investigadores (Neves et al. 2003, Neves et al. 2004, Pucciarelli 2004, Neves y Hubbe 2005,
Neves et al. 2007, Pucciarelli 2009, Hubbe et al. 2010, Hubbe et al. 2011) que propone la
presencia de dos oleadas migratorias temporalmente diferentes (14.000 y 10.000 afios AP) para
explicar la presencia de caracteristicas no mongoloides (australoides y africanas) y mongoloides
o “derivadas” y acudiendo a la nocion de reemplazo poblacional de la segunda por la primera en
tiempos holocénicos no encuentra correlato en el estudio de la diversidad del ADNmt. Sumado a
esto, los recientes andlisis realizados en diferentes restos humanos tempranos que portan el perfil
y/o pertenecen a la temporalidad pre-mongoloide han demostrado la presencia de variedades
mitocondriales tipicamente amerindias y descriptas en poblaciones actuales. Este es el caso de
los restos tempranos del xenote de Yucatan (fechado entre 12.910-11.750 cal AP y que posee el
linaje mitocondrial D1), del nifio Clovis del sitio Anzick (fechado entre 12.707 y 12.556 cal AP,

el cual posee el linaje mitocondrial fundador D4h3a) y del hombre de Kennewick (fechado entre
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9.200 y 8.340 cal AP) el cual demostr6 la presencia del linaje X2a (Rasmussen et al. 2015).
Estos resultados estarian indicando la presencia de los linajes propuestos como fundadores en los
restos humanos mas tempranos de América, los cuales se generaron en Beringia y se encuentran
presentes en todo el continente, demostrando que ambos perfiles (paleoamericano y nativos

americanos) derivan de una misma poblacion ancestral.

Colateralmente, los analisis craneométricos realizados por Pucciarelli et al. (2010) en
restos del Holoceno Temprano y Medio de diversos sitios de la regiéon pampeana han demostrado
que los cambios de una morfologia por otra puede deberse a presencia de factores aleatorios y no
aleatorios como generadores de los cambios morfoldgicos y no a la presencia de un reemplazo
poblacional. Algunos de esos individuos poseen andlisis genéticos (Figueiro y Sans 2007) y al
comparar estos resultados con los perfiles craneométricos, Pérez et al. (2009) concluyeron que la
variacion morfoldgica del centro-este de Argentina no se correlaciona con las diferencias del
ADNmt y que si bien los valores craneales antiguos y modernos difieren, presentan los mismos
haplogrupos mitocondriales. A partir de estos hechos puede postularse que las discrepancias
craneométricas son mejor explicadas por cambios evolutivos posteriores a la divergencia en
Beringia y la activacion de factores aleatorios y no aleatorios (Pérez 2011) o al diferente

mecanismo de herencia del ADNmt y los rasgos craneométricos (Pérez et al. 2009).

Este Gltimo planteo estaria avalado por algunos de los resultados obtenidos en esta tesis.
Para el Golfo de San Matias, Favier Dubois et al. (2009) a partir de la variacion de los valores
isotopicos y del registro artefactual han propuesto dos periodos continuados de ocupacion
humana: uno que va desde ca. 5.000 a los 2.200 afios AP y se caracteriza con un intenso
aprovechamiento de los recursos marinos, y otro que va desde los ca. 1.500 hasta los 400 afios
AP caracterizado por una utilizacion baja de los recursos marinos, apareciendo sefiales de dietas
y explotacion de especies terrestres hasta el abandono de la region en el siglo XVIIIL. Cobos et al.
(2014) analizaron la variacion morfoldgica facial y de la base del craneo, observando que en la
primera se perciben cambios relacionados con la propuesta de dos periodos de ocupacion
humana. Sin embargo, los resultados obtenidos para la base del craneo arrojaron resultados
diferentes, apoyando la continuidad de estas poblaciones. Segin los investigadores, esta
discrepancia en los resultados del estudio de regiones diferentes del craneo estaria demostrando

que los rasgos faciales se encuentran mas relacionados con factores ambientales (cambio en la
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dieta), mientras que la base del craneo es un mejor indicador de la historia poblacional a nivel
regional. Algunos de estos individuos pertenecientes a los diferentes momentos planteados
anteriormente fueron estudiados en esta tesis, encontrandose la continuidad de los linajes D1j y
Dlg. Adicionalmente, casi todas las variedades mitocondriales encontradas en los individuos

antiguos de esta region fueron halladas en poblaciones nativas actuales.

Con respecto a las hipotesis arqueolodgicas, la principal consecuencia que se desprende
del estudio del ADNmt es la mayor profundidad temporal propuesta para el poblamiento (ca.
17.000-14.000 anos AP, dependiendo del autor), la cual se encuentra estimada a partir del
calculo del tiempo de coalescencia de los diferentes linajes. La misma es superior a la propuesta
por el modelo “Clovis first” (Fiedel 2000) y se encuentra mas acorde con los sitios tempranos pre
Clovis mas aceptados hasta el momento, los cuales poseen temporalidades similares.
Adicionalmente, a partir de la frecuencia, temporalidad y ubicacion geografica del linaje D4h3a
en poblaciones actuales y antiguas, la ruta de la primera dispersion pareceria ser el litoral

pacifico, hecho que contrasta ain mas con los postulados del modelo Clovis.

Para Sudamérica, si bien no existe atin la formulaciéon de un modelo explicativo general
de su poblamiento que integre multiples lineas de investigacion, toda la informacion del ADNmt
estaria apoyando el escenario de dispersion propuesto por algunas hipotesis arqueologicas
(Dillehay 1999, Rothhammer y Dillehay 2009) en donde el ingreso inicial se habria dado en el
rango de ca. 18.000-14.000 afios AP y la ruta de ingreso hasta el Cono Sur habria sido el litoral
pacifico, lo cual se encuentra avalado incialmente por la dispersion de los linajes D1g, D1j y
D4h3a (Perego et al. 2009, Bodner et al. 2012). Sin embargo, a partir de los hallazgos realizados
en esta tesis de esos mismos linajes en el litoral atlantico puede plantearse la posibilidad de una
ruta oriental de dispersion, por lo menos para la region patagonica. Esta posibilidad ya habia sido
esbozada por Miotti (2006), quien basandose en la importancia y cantidad de recursos que dicho
sector costero posee propuso que fue un corredor desde los primeros momentos de poblamiento.
Sin embargo, debe tenerse en cuenta que si la cordillera de los Andes fue una barrera permeable
desde momentos tempranos, puede también postularse un ingreso y dispersion temprana de los
grupos humanos, llegando a algunos sectores de la Patagonia, y que luego fueron
“dispersandose” por la movilidad y el flujo génico de los primeras poblaciones, lo cual es

concordante con el modelo propuesto por Bodner et al. (2012).
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Capitulo 9: Conclusiones.

En esta tesis se han expuesto los principales antecedentes e hipotesis sobre el
poblamiento de América y la Patagonia Argentina. Estas investigaciones han intentado responder
las preguntas respecto a la cantidad de oleadas migratorias, la temporalidad de las dispersiones
iniciales, el origen geografico de los grupos y en el caso de los acercamientos desde la biologia,

la diversidad bioldgica de los primeros migrantes.

En la actualidad existe un fuerte consenso sobre el origen poblacional asidtico de las
poblaciones nativas americanas, el cual se encuentra apoyado desde las diferentes evidencias que
estudian este proceso. En los ultimos afios la revision de muchas propuestas y teorias desde
diferentes lineas de evidencia han demostrado las dificultades de continuar aceptando el
paradigma Clovis como UuUnica forma de explicacion del poblamiento de América y han
cuestionado la aplicabilidad de sus supuestos a todo el continente. Sin embargo, el origen
poblacional asiatico y al menos una de las rutas propuestas (el corredor Alberta) continian
siendo avaladas, estando en el centro de la discusion la temporalidad propuesta por dicho modelo
(la cual seria mas temprana segln el registro bioldgico y arqueoldgico, si se aceptan los sitios

tempranos sudamericanos).

Los estudios craneométricos y genéticos han calculado a través del andlisis de la
variabilidad biologica de poblaciones antiguas y actuales una dispersion inicial mas temprana
que la supuesta desde el registro arqueoldgico. Sin embargo, existe aun una discrepancia en la
cantidad de migraciones que propone cada una de estas teorias y sobre todo, en los niveles de
variacion biologica existente en los primeros grupos humanos que ingresaron al continente. En
los ultimos afos, diversos trabajos han puesto en duda los anélisis craneométricos enfocados a
estudios de poblamiento y de continuidad o discontinuidad poblacional, ya que diversas
investigaciones han demostrado la posibilidad de la alteracion o influencia por el accionar del
ambiente y de factores aleatorios y no aleatorios, de la confornacion de los diferentes sectores del

craneo.

Para el caso de la Patagonia, son pocos los modelos de poblamiento propuestos que

analicen multiples lineas de evidencia, siendo escasa aun la utilizacion de datos genéticos y la
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generacion de hipotesis a partir del marco tedrico de la genética de poblaciones. Los modelos
arqueologicos presentados y generados a través del estudio de sitios tempranos y las condiciones
geologicas y ecoldgicas imperantes durante el poblamiento de la regién han avalado un modelo
de ocupacion del espacio desde de la disponibilidad ambiental de los diferentes sectores de la
region y la posibilidad ecoldgica (principalmente condiciona por la presencia de agua) de
mantener poblaciones humanas de manera relativamente estable planteando una jerarquia de
espacios posibles de ser ocupados. Este modelo ha propuesto una demografia baja por lo menos
hasta el Holoceno Tardio y un patrén de dispersion de tipo metapoblacional. Sin embargo, no se
ha podido establecer aun el origen y la direccionalidad migratoria de las poblaciones que
ocuparon la region desde tiempos tempranos ni comprobar la continuidad poblacional de la o las

misma.

Por medio de técnicas moleculares se logré recuperar, a partir de muestras de restos
esqueletales humanos procedentes de diversos sectores de la Patagonia argentina, ADNmt de 27
de los 50 individuos analizados. Se pudieron tipificar los haplogrupos A, C y D, con
temporalidades que abarcan un lapso desde los ca. 3.100 a los 400 anos AP, para aquellos que
disponen de fechados radiocarbonicos. Adicionalmente, en 23 de las 27 muestras pudo obtenerse
secuencias de la RHV-1 del ADNmt, demostrando la presencia de los linajes A2, C1, D1 (con las
variedades D1g y D1j) y D4h3a, estando ausente B2.

Se observod una distribucion diferencial de los linajes: Norpatagonia andina presentd los
linajes A2, C1 y D4h3a, Norpatagonia costera demostr6 poseer los mismos linajes, afiadiendo el
D1, Dlg y D1j, siendo estos dos tltimos exclusivamente costeros. La costa de Santa Cruz posee
los linajes C1, D1j y D4h3a, estando en Ushuaia solo C1 y D4h3a. La diversidad haplotipica y
nucleotidica calculada para cada sector analizado se compar6 con la presente en grupos actuales,
observandose similares niveles de diversidad, siendo siempre menor en los grupos ubicados mas
al Sur, lo cual apoyaria las propuestas esbozadas en favor del accionar de la deriva génica
produciendo un cline de reduccion de la variabilidad genética en sentido Norte-Sur.
Adicionalmente, este calculo realizado para cada haplogrupo, incluyendo los individuos antiguos
y modernos, demostrd que B2 y D1 (y sus variedades D1g y D1j) poseian los mayores niveles de
diversidad haplotipica, pero la nucleotidica fue mayor en el Gltimo de estos linajes, lo que estaria

indicando que si bien, ambos poseen un similar nimero de haplotipos, la diversidad dentro de las
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secuencias analizadas es mayor en D1. Este hecho avalaria la idea de la importancia de D1g en
las poblaciones patagodnicas y su alta diversidad (la cual implica una gran profundidad temporal)
estaria demostrando su posicion como linaje fundador dentro de la filogenia patagénica. Por su

parte, C1 y A2 fueron los linajes menos diversos a nivel haplotipico y nucleotidico.

Las pruebas estadisticas realizadas demostraron que, por el momento y con la
informacion disponible en cuanto al ADNmt, no existen diferencias significativas de
diferenciacion biologica entre las poblaciones analizadas, y no se ha encontrado estructuracion
poblacional. A su vez, se verifico una baja correlacion entre la distancia genética y geografica de
cada individuo antiguo analizado. Esto podria explicarse debido a la amplia movilidad de los
grupos cazadores recolectores, redes de intercambio/flujo génico a grandes distancias y muy
posiblemente, a un tipo de organizacidbn exogdmico y posiblemente patrilocal similar al
observado en grupos nativos de la época de contacto e informado por diversos etnohistoriadores.
Dentro de este marco, las mujeres, las cuales son las que transmiten el ADNmt podrian ser la que
se diseminaron por diferentes espacios patagdnicos a partir de una cantidad pequeiia de variacion
genética original, la cual seguramente esta relacionada a la baja demografia imperante hasta

tiempos hispanicos.

So6lo 2 haplotipos de los 23 observados no fueron hallados en poblaciones actuales. Los
restantes se encuentran distribuidos en poblaciones nativas de la region, tanto de Argentina como
de Chile. Adicionalmente, alguno de ellos se identificaron en poblaciones cosmopolitas del
Centro y Noroeste de Argentina y en algunos paises limitrofes como Uruguay y Sur de Brasil.
Esto estaria demostrando por un lado, cierta continuidad poblacional, y por otro, la pérdida de

algunos linajes patagonicos o problemas vinculados al muestreo.

Los datos aqui recabados son compatibles con ciertas expectativas derivadas de los
modelos de poblamiento en cuanto a la frecuencia y distribucion de ciertas variedades
mitocondriales. Se han hallado en las muestras analizadas la mayoria de los linajes propuestos
como fundadores para América en general (A2, Cl1, DI y D4h3a) y para Sudamérica y la
Patagonia en particular (D1g y D1j). Sin embargo, la distribucién precolombina de los mismos
parece ser diferente, observandose una tendencia costera pacifica de éstos ultimos clados. Este
hecho podria estar indicando dos escenarios explicativos: una migracion temprana pacifica

portando unos pocos linajes fundadores, la cual posteriormente cruzo la cordillera, asentandose
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algunos grupos (y consigo estos linajes) es sectores atlanticos, habiendo flujo en sentido
longitudinal. Esto encuentra sustento en la afinidad que poseen los grupos nativos de uno y otro
lado de la cordillera, al compartir muchos linajes idénticos. Otra posibilidad que no excluye la
anterior, es la migracion desde el Centro-Norte de Argentina, la cual habria culminado en una
ruta costera atlantica al ingreso a la Patagonia Argentina, esto explicaria la presencia en las
muestras antiguas portadoras de muchos clados compartidos con poblaciones actuales de la

region del NOA y Centro.

Posteriormente, en Norpatagonia pareceria haber existido un gran proceso dispersivo
relacionado con la araucanizacion. Las muestras antiguas analizadas y las disponibles en
bibliografia (excepto por el sitio temprano Bafio Nuevo 1 en Chile) indican la ausencia de los
linajes A2 y B2. La misma puede explicarse por el efecto de deriva propuesto por diferentes
autores. Sin embargo, los grupos nativos actuales poseen una frecuencia considerable de esta
variedad, la cual parece haberse originado en la regién y fue bautizada como B2i, estando
presente en poblaciones de Chile y Argentina. Desde momentos tempranos el registro
arqueologico ha demostrado que la cordillera fue una barrera permeable, por lo que puede
suponerse que el flujo siempre fue una posibilidad. Ademas, las fuentes historicas muestran que
a partir del siglo XVII importantes migraciones de sentido Oeste-Este debido a la presion que
provocaba la corona espafiola en los grupos araucanos y por el aprovechamiento de rutas
comerciales. Esto podria explicar la presencia del linaje B2i en los grupos actuales y su ausencia

en las muestras antiguas.

De todas maneras, atin son pocos los individuos analizados y la cobertura espacial y
temporal no es completa. Por otra parte, los individuos aqui analizados pertenecen al Holoceno
Tardio, por lo cual pueden no representar de manera adecuada la diversidad genética inicial de
los grupos patagdénicos. Por este motivo, resulta necesario en un futuro ampliar los marcos

temporales para comprender la dindmica poblacional del pasado.

La futura ampliacion de este tipo de investigaciones permitira una mejor comprension del
complejo proceso de poblamiento de la Patagonia Argentina. Con el incremento del nimero de
individuos estudiados, por un lado y la incorporacion de muestras temporalmente previas al
Holoceno Tardio por otro, se espera obtener datos sobre la diversidad genética inicial de los

grupos patagonicos y la dindmica poblacional de los grupos que en el pasado poblaban la region.
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Apéndice.

11.1. Tablas.
Sitio | Region “C aiios AP | Referencia
Norteamérica y Centroamérica
Rancho La Ampollo y el San Luis de Potosi, México 30.000 Politis et al. (2008)

Cedral

Valsequillo Puebla, México 27.000-11.500 Fiedel (2000)
Bluefish Cave Yukdn, Canada 25.000-12.210 Fiedel (2000)
Tlapacoya 1 Cuenca de México 22.000 Gonzalez et al. (2014)
Meadowcroft Sudoeste de Pensilvania, EE.UU 19.000-11.000 Fiedel (2000)

Topper Carolina del Sur, EE.UU 16.000 Fiedel (2000)

Debra L. Friedkin Texas, EE.UU 15.500-13.200 Waters et al. (2011)
Wilson Butter Cave Idaho, EE.UU 15.000-14.500 Fiedel (2000)

Cactus Hill

Sudeste de Virginia, EE.UU.

15.000

Fiedel (2000)

Izapan Cuenca de México 14.700 Gonzalez et al. (2014)
Saltville Virginia, EE.UU 14.500 Politis et al. (2008)
Mudlake Wisconsin 13.500 Waters y Stafford Jr. (2007)
Chesrow Sudeste de Wisconsin, EE.UU 13.450 Fiedel (2000)
Fort Rock Cave Oregon, EE.UU 13.200-10.200 Fiedel (2000)
Paisley Cave Oregon, EE.UU 13.100 Hockett y Jenkins (2013)
Arlington Spring Isla Santa Rosa, EE.UU 13.000 Erlandson et al. (2011)
Page Ladson Florida, EE.UU 12.570 Dumbar (2006)
Schaefer Mammoth Kenosha, Wisconsin, EE.UU 12.570 Joyce (2006)
Herbior Wisconsin 12.500 Waters y Stafford Jr. (2007)
Broken Mammoth Alaska, EE.UU 11.770 Waters y Stafford Jr. (2007)
Swan Point Alaska, EE.UU 11.671 Faught (2008)
Naharon Peninsula de Yucatan, México 11.650 Politis et al. (2008)
Mesa Alaska, EE.UU 11.600 Peldez (2001)
Walker Road Alaska, EE.UU 11.600 Faught (2008)
Mead Alaska, EE.UU 11.586 Faught (2008)
Manis Mastodon Peninsula Olimpica, Washington, | 11.560 Fiedel (2000)

EE.UU
Daisy Cave Isla San Miguel, EE.UU 11.500 Erlandson et al. (2011)
Dry Creek Alaska, EE.UU 10.625 Faught (2008)
Sudamérica
Pedra Furada Noreste de Brasil 40.000 Pelaez (2001)
Monte Verde 1 Sur de Chile 33.370 Dillehay (1997)
Arroyo Vizcaino Canelones, Uruguay 30.000-27.000 Farifa et al. (2014)
Santa Elina Mato Grosoo, Brasil 25.000 Politis et al. (2008)
Tagua-Tagua Noreste de Brasil 17.000 Fiedel (2000)
Pubenza Rio Magdalena, Colombia 16.400 Aceituno y Loaiza (2014)
Taima-Taima Venezuela 14.000-12.000 Fiedel (2000)
La Pochola Valle del Cauca, Colombia 13.098 Dickau et al. (2015)
El Jordan Cordillera Central, Colombia 12.910 Aceituno y Loaiza (2014)
Piedra Museo AEP-1 Sur de Patagonia 12.890 Prates et al. (2013)
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Monte Verde 2 Sur de Chile 12.800 Dillehay (1999)

Los Toldos Sur de Patagonia 12.600 Prates et al. (2013)
Pucuncho Sur de Peru 12.800-11.500 Radamaker et al. (2014)
Cuncaica Sur de Peru 12.400-11.500 Radameker et al. (2014)
El Abra 2 Sabana de Bogota, Colombia 12.400 Aceituno y Loaiza (2014)
Arroyo Seco 2 Regidn Pampeana, Argentina 12.240 Prates et al. (2013)
Itaparica Noreste de Brasil 12.000 Schmidt Dias (2004)
Tres Arroyos Magallanes 11.880 Miotti y Salemme (2004)
Tibito Sabana de Bogota, Colombia 11.740 Aceituno y Loaiza (2014)
Los Burros Costa Atlantica, Uruguay 11.690 Lépez Mass (2013)
Cueva Lago Sofia Sur de Patagonia 11.570 Miotti y Salemme 2004
Cerro Tres Tetas Sur de Patagonia 11.560 Prates et al. (2013)

Bafio Nuevo 1 Sur de Patagonia 11.480 Miotti y Salemme (2004)
Cerro La China Region Pampenaa, Argentina 11.150 Prates et al. (2013)
Pedra Pintada/Monte Noreste de Brasil 11.145 Schmidt Dias (2004)
Alegre

Quebrada Santa Julia Choapa, Chile 11.090 Jackson et al. (2007)

El Alto 3 Cordoba, Argentina 11.010 Prates et al. (2013)

Fell | Cuenca Magallanica 11.000 Miotti y Salemme (2004)
Cueva Casa del Minero Sur de Patagonia 10.999 Prates et al. 2013

Pay Paso Norte de Uruguay 10.930 Lépez Mass (2013)
Cerro Tres Tetas Sur de Patagonia 10.915 Prates et al. (2013)

Tabla 11.1. Sitios arqueoldgicos tempranos pre y para-clovis mas citados en la bibliografia consultada.
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Poblacién | N | A% | B% | C% | D% | X% | Ind.% | Localidad "C afios AP Referencia
Norteamérica
Paisley 5 Miles 6 17 83 0 0 0 0 Oregon, EE.UU 12.300 Gilbert et al.
Point Caves (2008b)
Xenote 1 0 0 0 100 0 0 Quintana Roo, 10.976 Chatters et al.
México (2014)
Anzick Site 1 0 0 0 100 0 0 Montana, 10.705 Rasmussen et al.
EE.UU (2014)
On Your Knees 1 0 0 0 100 0 0 Alaska, EE.UU. 10.300 Kemp et al. (2007)
Wizard’s 1 0 0 100 0 0 0 Nevada, EE.UU 9.225 Kaestle y Smith
Beach 2001 (en Chatters
et al. 2014)
Kennewick 1 0 0 0 0 100 0 Washintong 9200-8340 | Rasmussen et al.
(2015)
Windower 14 0 7,1 0 21,4 0 71,5 | Florida, EE.UU 9.000-8.000 | Hauswirth et al.
(1991)
Pyramid Lake 18 11 33 0 56 0 0 Nevada, EE.UU 9.000 a 800 | Kaestle y Smith
(2001)
Hourglass 1 0 100 0 0 0 0 Oeste de 8.000 Stone y Stoneking
Cave. Colorado, (1996)
EE.UU
Columbia 4 75 0 0 25 0 0 Oeste de 6.000-5.000 | Cui et al. (2013)
Britanica Canada
Stillwater 22 4,4 36 0 55,3 0 4,4 Gran Cuenca, 6.000-300 O’Rourke et al.
Marsh EE.UU (2000)
CA.MNT.831 7 57,1 0 28,6 0 0 14,3 | Monterrey, 5.253-200 Breschiniy
EE.UU Haversat (2008)
Columbia 3 333 0 0 0 0 66,4 | Columbia 5.000 Malhi et al. (2007)
Britanica Britanica,
Canada.
Paleo-eskimo 1 0 0 0 100 0 0 Bahia Disko, 3.900-3.100 | Gilbert et al.
Groenlandia (2008a)
Cecil 16 0 6 56 38 0 0 Sudoeste 3.600-2.860 | Eshleman 2002 (en
EE.UU Raff et al. 2011)
Aleutianos 11 73 0 0 23 0 0 Aleutianas 3.500-1200 | Smith et al. 2009
tempranos (en Raff et al. 2011)
Stillwater 21 5 38 0 57 0 0 Nevada, EE.UU 3.290-290 Kaestle y Smith
Marsh (2001)
Glacial Kame 18 17 61 17 5 0 0 Ontario, 2.900 Schultz-Shook y
Canada Smith (2008)
Morse 9 11 33 56 0 0 0 Fulton, Illinois 2.700 Schultz-Shook y
Smith (2008)
Hinds Cave 3 0 33 67 0 0 0 Texas. EE.UU. 2.300-2.200 | Poinar et al. (2001)
Dorset 2 0 0 0 100 0 0 Artico/Subdrtic | 2.260-1.216 | Hayes 2002 (en Raff
o etal. 2011)
Sitios varios 7 14 29 29 14 0 14 Diversas 2.250-350 Bolnick et al. (2012)
regiones de
EE.UU
Port Moller 4 25 0 0 50 0 25 Artico/Subartic 2.070 Raff et al. (2010)
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(0]

Alaska 18 36 15 49 0 0 0 Peninsula de 2.070-938 Raff et al. (2010)
Alaska
Applegate 6 0 33,3 | 66,7 0 0 0 Sudoeste 2050-1765 | Eshleman 2002 (en
EE.UU Raff et al. 2011)
Anazasi 22 23 59 9 0 0 9 Sudoeste 2.010-1.010 | O’Rourke et al.
EEUU. (2000)
Cook 23 4 8,7 | 43,3 | 44 0 0 Sudoeste 2.000 Eshleman 2002 (en
EE.UU Raff et al. 2011)
Hopewell 39 23 12 49 13 3 0 Illinois 1.775 Bolnick y Smith
(2007)
Ohio Hopewell | 34 38 3 38 21 0 0 Noreste EE.UU 1.700 Mills 2003 (en Raff
et al. 2011)
Anazasi 27 22 56 15 0 0 7 Arizona, Utahy 1.630-540 Carlyle et al. 2000
Nuevo México
Great Salt 43 0 73 13 7 0 7 Great Salt Lake 1.500-500 Parr et al. 1996 /
Lake Fremont. O’Rourke et al.
Fremont EEUU. (2000)
Vantage 1 0 0 0 0 100 0 Washington, 1340 Malhi y Smith
Columbia River (2002)
near Vantage
Brooks River 8 63 24 0 13 0 0 Artico/Subartic 1.318-938 | Raffetal. (2010)
o
Schild 118 | 13 6 10 5 0 66 Artico/Subértic | 1.318-938 | Raff et al. (2010)
o
Mink Island 6 17 0 0 83 0 0 Artico/Subdrtic | 1.215-1.029 | Raff et al. (2010)
o
Late 5 0 40 40 0 0 20 Oeste de 1.200-350 Kolman y Tuross
Woodland EE.UU (2000)
Schild Late 19 30 10 15 10 35 Noreste EE.UU 1.200 Raff 2008 (en Raff
Woodland et al. 2011)
Thule 15 | 100 0 0 0 0 0 Artico/Subartic 1.130-628 Hayes 2002 (en Raff
o et al. 2011)
Aleutianos 27 55 0 0 45 0 0 Umnak Island 1.100 Smith et al. (2009)
Tommyy Mine | 48 16 60 14 10 00 Nuevo México 1.100-250 | Snow et al. (2010)
Cayon,
San Juan
Aleutianos2 52 23 0 0 77 0 0 Umnak Island 1.000-400 Smith et al. 2009
(en Raff et al. 2011)
Sadlermiut 18 56 0 0 44 0 0 Artico/Subartic 977-682 Hayes 2002 (en Raff
o et al. 2011)
Schild 47 36 13 21 13 17 0 Sudeste EE.UU 900 AP Raff 2008 (en Raff
Mississippian et al. 2011)
Angel Mound 2 50 0 50 0 0 0 Ohio, Indiana, 900-550 Marshall et al.
EE.UU (2011)
Ventana Cave, 3 0 0 33 0 0 67 Arizona, EE.UU 900-550 Handt et al. (1996)
Castle
Mountain,
Arizona
Orendorf 11 46 0 27 27 0 0 Fulton, Illinois. 800 Schultz-Shook y

EE.UU

Smith (2008)
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Great Western 6 40 0 60 0 0 0 Ontario, 800 Schultz-Shook y
Park Canada Smith (2008)
Grupo Oneota | 108 | 31,5 | 12 | 42,6 | 8,3 0 5,6 Illinois, EEVU. 650 Stone y Stoneking
(1998)
Inuit 8 100 0 0 0 0 0 Groenlandia 500 Gilbert et al. (2007)
Tatshenshini- 1 100 0 0 0 0 0 Alaska 500 Monsalve et al.
Alsek (2002)
Arikara 63 40 23 19 6 0 12 Dakota del Sur 350-100 Lawrence et al.
(2010)
Beothuk 2 0 0 0 50 50 0 Newfoundland 180 Kuch et al. (2007)
, Canada
Centroamérica
Ciboneys 47 7 0 60 33 0 0 Bahia Onda, 4.700-1.600 | Lalueza Fox et al.
Mogote y (2003)
Caminar. Cuba
Cuba 1 100 0 0 0 0 0 La Havana, 2.220 Leonart et al.
Cuba (1999)
Maya 9 0 0 88 0 0 12 Copan, 1.600-1.200 | Merriwether et al.
Honduras (1997)
Maya 25 84 4 8 0 0 4 Quintana Roo, 1.400-500 Gonzalez-Oliver et
México al. (2001)
Pre-conquista 11 27 27 0 36 0 10 Xaltocan, 1.300 Mata-Miguez et al.
México (2012)
Tainos 27 0 0 75 25 0 0 La Caleta. 1.280-270 Lalueza Fox et al.
Republica (2001)
Dominicana
Xaltocan 3 67 33 0 0 0 0 Xaltocan, 800-400 Bolnick et al. (2012)
México
Tlatelolco 30 46 37 6 10 0 0 Tlatelolco 600-550 Solorzano Navarro
et al. (2009)
Aztecas 14 57 21 7 14 0 0 Tlatelolco 500 De la Cruz et al.
(2008)
Uto-Aztecas 23 65 13 4 18 0 0 Tlatelolco 500 Kemp et al. (2005b)
Tetetzontlilco 30 73 7 17 3 0 0 Tizayuca 450-400 Solorzano Navarro
et al. (2009)
Texcalac 30 47 23 10 10 0 0 Tlaxcala 250-150 Solorzano Navarro
et al. (2009)
Post-conquista | 26 46 23 4 23 0 23 Xaltocan, 700-400 Mata-Miguez et al.
México (2012)
Sudamérica
Bafio Nuevo 1 4 0 75 25 0 0 0 Sur de Chile 9.000 Manriquez et al.
(2011)
Quebrada de 4 25 0 50 25 0 0 Tarapaca, 9.000-7.500 | Manriquez et al.
Acha Norte de Chile (2011)
Tagua Tagua 4 0 0 100 0 0 0 Centro de 8.000 Manriquez et al.
(Cuchipuy) Chile (2011)
Lauricocha 5 80 20 0 0 0 0 Peru centro 7.871-3.337 | Fehren-Schmitz et
andino al. (2015)
Argentina 24 0 20,8 | 16,7 | 4,2 0 58,3 | Surdela 7.800-4.578 | Figueiro (2013)
region
pampeana

223




Camarones 14 4 25 50 25 0 0 Norte de Chile 7.500 Manriquez et al.
(2011)
Chen Chen 27 | 33,3 (33,3148 | 3,7 14,8 | Valle de 7.200-1.000 | Lewis Jr. et al.
Moquegua, sur (2007b)
de Peru
Norte de Chile 14 50 36 7 7 0 Norte de Chile 6.000- Moraga et al.
3.9000 (2005)
Cérdoba 48 16 23 39 20 0 Sierrasy 4.525-345 Nores et al. (2011)
llanuras de
Cérdoba
Sambaquis 13 0 0 31 0 69 Rio de Janeiro 4.160-3.960 | Marinho et al.
(2006)
Indios 18 28 6 22 5 39 Brasil 4.000-500 Ribeiro dos Santos
amazodnicos et al. (1996)
Norte de Chile | 19 32 42 26 0 0 Norte de Chile 3.900-1.650 | Moraga et al.
(2005)
Centro 2 0 50 50 0 0 Centro de 3.500-2.000 | Figueiro (2013)
Argentina Prov. De
Cérdoba
Sierras 35 23 26 34 17 0 Cordoba, 3.360-345 Nores et al. (2011)
Centrales Argentina
Chile 32 31 22 31 3 13 Valles de 2.900-600 Moraga et al.
Azapa, (2001)
Camaronesy
Lluta, Chile
Sur de Brasil 14 0 7,2 | 14,2 0 78,6 | Sur de Brasil 2.500-200 Figueiro (2013)
Tiwanaco 13 8 15 23 23 31 Bolivia 2.300-1.000 | Rothhammer et al.
(2003)
Argentina 7 14,3 0 42,9 | 28,5 14,3 | Sur de Region 2.245-2.470 | Figueiro (2013)
Pampeana
Colombia 11 0 100 0 0 0 Este de 2.000 Silva et al. (2008)
Colombia
Uruguay 18 | 55 | 16,7 | 11,2 | 11,2 55,5 | Oeste de 1.910-400 Figueiro (2013)
Uruguay
Uruguay 20 15 30 30 5 20 Este de 1.700-300 Figueiro (2013)
Uruguay
Kaweskar 7 0 0 55 45 0 Archipielagos 1.700-250 Moraga et al.
Chile (2010)
Norte de Chile 15 20 53 20 7 0 Norte de Chile 1.650-1.000 | Moraga et al.
(2005)
Colombia 6 50 16 34 0 0 Colombia 1.543-213 Monsalve et al.
(1996)
Pampa Grande | 21 11 47 0 42 0 Salta, 1310 Carnese et al.
Argentina (2010)
Cortaderas 3 0 0 100 0 0 Salta, 1.300 Dejean et al. (2006)
Derecha Argentina
Sican 28 21 25 4 25 25 Costa Norte de 1.260-600 Shimada et al.
Peru (2004)
Paracas-Nasca | 130 | 3,3 | 16,7 | 27,7 | 52,3 0 Costa Sur de 1.200-800 Fehren-Schmitz et
Peru al. (2010)
Valles altos del | 56 7,1 | 51,8339 | 7,2 0 Valle del Rio 1.200-800 Fehren-Schmitz et
Rio Palpay Palpa, Sur de al. (2011)
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Viscas Peru

La Purnia 17 35 41 0 24 0 0 La Purnia, 1.090 Casas-Vargas et al.
Santander, (2011)
Colombia

Cuzco 1 0 0 0 100 0 0 Peru 1.033-840 Luciani et al. (2006)

Conchopata 16 29 50 14 7 0 0 Costas de Peru 1.000-500 Kemp et al. (2009)

Huari 18 17 22 55 6 0 0 Costa de Peru 1.000-500 Kemp et al. (2009)

Los Amarillos 18 72 6 6 17 0 0 Jujuy, 1.000-500 Mendisco et al.
Argentina (2011)

Llullaillaco 3 0 0 33 64 0 0 Noroeste de 690-520 Wilson et al. (2007)
argentina

Norte de Peru 57 5 40 14 2 0 39 Costa Norte de 500-400 Shinoda et al.
Peru (2006)

Nahuelquin 1 1 0 0 0 100 0 0 Isla Traiguén, 430 Reyes-Bdez et al.
Chile (2011)

Tompullo 2 24 | 83 | 708 | 42 | 16,7 | O 0 Arequipa, Peru 400-300 Baca et al. (2012)

Guajajara 12 20 0 20 20 0 40 Brasil 300-150 Leite et al. (2014)

Patagonicos 60 0 0 38,3 | 60 0 1,7 | Patagonia 150 Lalueza et al. (1997)
Argentina

Yamana 2 0 0 50 50 0 0 Isla Hoste, 150 Dejean et al. (2008)
Chile

Botocudos 14 0 14,3 | 85,7 0 0 0 Vale do 100 Gongalves et al.
jaquitinhonha, (2010)
Minas Gerais,
Brasil

Peru 3 0 33 0 33 0 34 Momias de Sin fechar Carpenter et al.
Peru (2013)

Tabla 11.2. Porcentajes de haplogrupos mitocondriales en muestras histdricas y prehistdricas. El porcentaje correspondiente a
indeterminados de Malhi et al. (2007) y de Carpenter et al. (2013) pertenecen al haplogrupo M, el cual es nodal de los linajes C
y D. Rogan y Salvo (1990a), Horai et al. (1991), Lalueza et al. (1993-1994), Merriwether et al. (1994) y Demarchi et al. (2001) no
detetaron la delecion de lo 9 pares de base en momias del Norte del Chile, en tejido blando y dientes del Norte, Centro y Sur de
la Argentina. Garcia-Bour et al. (2004) secuenciaron 24 restos de los 60 estudiados por Lalueza et al. (1997) y confirmaron la
ausencia de los haplogrupos A y B en Tierra del Fuego-Patagonia. El porcentaje de indeterminados de Leite et al. 2014

corresponde al haplogrupo africano L.

225




AhS |FD10 [Da3 |FD2 |MB22 |MBZ21[MB36|MB37 |MB27 |CdB125|MKO2 |MKDO3|IPO3 [De2 |Da4 |FD1 |FD3 [FD4 |FDS5 |FD& |[FD13 [MB4E8 |MB12 |MB13 |MB40 [MB34|CdB12|IPO4 [IPOE [IPO10
AhS 0,000| 0.005 (0.017)0.017|0.017|0.020(0.021]0.014|0.017|0.0209|0.020|0.020|0.017 [ 0.017]0.014)|0.017|0.014({0.014]|0.014|0.011 | 0.014[0.017|0.017|0.014| 0.017 [ 0.017 | 0.008 | 0.014 | 0.014]0.011
FO10 0.005| 0,000 |0.024)|0.024|0.024(0.027]|0.027|0.021|0.024| 0.027 |0.027 (0.027|0.024|0.024(0.021|0.024|0.021(0.021]|0.021|0.017 [ 0.021 | 0.024| 0.024 | 0.020| 0.024| 0.024 | 0.014| 0.020| 0.020( 0.017
Da3 0.017| 0.024 [0,000]0,000) 0,000 0.0:02 | 0.002 | 0.002 | 0,000| 0.002 | 0.002 [D.002 | 0,000) 0.024|0.015]|0.017|0.015(0.015]| 0.015| 0.018(0.015]0.013| 0.018(0.021 ]| 0.017| 0.015 | 0.008 | 0.021 | 0.021 [ 0.017
FD:2 0.017| 0.024 [0,000]0,000) 0,000 0.0:02 | 0.002 | 0.002 | 0,000| 0.002 | 0.002 [D.002 | 0,000) 0.024|0.015]|0.017|0.015(0.015]| 0.015| 0.018(0.015]0.013| 0.018(0.021 ]| 0.017| 0.015 | 0.008 | 0.021 | 0.021 [ 0.017
MB22 0.017| 0.024 [0,000]0,000)0,000] 0.002 [ 0.002 | 0.002 | 0,000| 0.002 |0.002)0.002|0,000(0.024)0.015)0.0170.015({0.015]0.015]|0.018| 0.015(0.018]0.013| 0.021 | 0.017 [ 0.018| 0.008| 0.021 | 0.021 ] 0.017
MB21 0.020| 0.027 [0.002)0.002)0.002|0,000(0.005]0.005|0.002 | 0.005 |0.005)0.005|0.002 [ 0.027)0.017)0.020]|0.017(0.017]0.0170.021 | 0.017 [ 0.021]0.021|0.024| 0.020(0.021]0.011| 0.024| 0.024 ] 0.020
MB3& 0.021| 0.027 [0.002)]0.002 | 0.002 | 0.005(0,000]0.005| 0.002 | 0.005 |0.005)0.005|0.002 [ 0.027)0.018)|0.021|0.018({0.018|0.018|0.021|0.018({0.021]0.021|0.024|0.021]0.021]0.011|0.024 | 0.024]0.021
MB37 0.021]| 0.021 [ 0.002 | 0.002 | 0.002 | 0.005 | 0.005| 0,000 0.002 | 0.005 | 0.005(0.005| 0.002 | 0.020(0.011]|0.014|0.011(0.011|0.011 | 0.015({0.011 | 0.015| 0.015( 0.017 | 0.014| 0.015| 0.005| 0.017 | 0.017 [ 0.014
MB27 0.021| 0.024 [0,000]0,000) 0,000 0.0:02 | 0.002 | 0.002 | 0,000| 0.002 |0.002 [D.002 | 0,000 0.024|0.015]|0.017|0.015(0.015]| 0.015)| 0.018(0.015]|0.013| 0.018(0.021 | 0.017| 0.013 | 0.008 | 0.021 | 0.021 [ 0.017
CdB12539)0.021| 0.027 (0.002)0.002 | 0.002 | 0.005 | 0.005| 0.005 | 0.0:02 | 0,000 | 0.005(0.005)| 0.002 | 0.027 [ 0.017]0.020]| 0.017 [ 0.017]0.017|0.021 [ 0.017]0.021 | 0.021 [ 0.024| 0.020| 0.021 [ 0.011 | 0.024| 0.024 | 0.020
MKD2 0.021| 0.027 [0.002]0.002)0.002|0.005(0.005]0.005|0.002 | 0.005 |0,000)0,000| 0.002 [ 0.027]0.017)0.020|0.017(0.017]0.017]0.021 | 0.017[0.021]0.021|0.024| 0.020(0.021]0.011| 0.024| 0.024 [ 0.020
MKO3 0.021| 0.027 [0.002]0.002)0.002 | 0.005(0.005)0.005|0.002 | 0.005 | 0,000)0,000| 0.002 [ 0.027]0.017)0.020|0.017(0.017]0.017]0.021 | 0.017(0.021]0.021|0.024| 0.020({0.021]0.011 | 0.024| 0.024 ] 0.020
IF03 0.021| 0.024 [0,000]0,000|0,000] 0.002 [ 0.002 | 0.002 | 0,000| 0.002 |0.002)0.002|0,000(0.024)0.015)|0.017|0.015({0.015|0.015|0.018| 0.015[0.018]|0.018|0.021 | 0.017 | 0.018| 0.008| 0.021 | 0.021] 0.017
Da2 0.021| 0.024 (0.024)|0.024|0.024(0.027|0.027|0.020(0.024| 0.027 |0.027 (0.027|0.024| 0,000( 0.020| 0.005| 0.020( 0.020| 0.020| 0.017 [ 0.020| 0.024| 0.024 | 0.002 | 0.005| 0.024 | 0.014 | 0.003 | 0.008 | 0.005
Dad 0.021| 0.021 (0.015]0.015|0.015({0.017]0.013|0.011{0.015| 0.017 |0.017 (D0.017]|0.015)| 0.020( 0,0:00] 0.021 | 0,000 | 0,000 0,000 0.015(0.011|0.015| 0.015[0.017]0.021 | 0.015| 0.005| 0.011 | 0.011 [ 0.014
FO1 0.021| 0.024 (0.017]0.017)|0.017(0.022]0.021|0.014(0.017| 0.020 |0.020(0.020]|0.017|0.005(0.021| 0,000 0.021(0.021]0.021|0.017 [ 0.021 | 0.024| 0.024 | 0.002 | 0,000 0.024 | 0.014| 0.003 | 0.008 | 0.005
FD3 0.022| 0.021 (0.015]0.015)0.015|0.017(0.018]0.011|0.015| 0.017 |0.017|0.017|0.015(0.020| 0,000) 0.021 | 0,000 | 0,000] 0,000 0.015| 0.011{0.015]0.015|0.017| 0.021 [ 0.015]0.005| 0.011 | 0.011 [ 0.014
FO4 0.022| 0.021 (0.015]0.015)0.015|0.017(0.018]0.011|0.015| 0.017 |0.017]0.017|0.015(0.020| 0,000) 0.021 | 0,000 | 0,000] 0,000 0.015| 0.011{0.015]0.015|0.017| 0.021 [ 0.015] 0.005| 0.011 | 0.011 [ 0.014
FD5 0.022| 0.021 {0.015]0.015|0.015({0.017]0.013|0.011({0.015| 0.017 |0.017(0.017]0.015| 0.020( 0,000| 0.021 | 0,000 { 0,000 | 0,000 0.015({0.011]0.015| 0.015(0.017]0.021 | 0.015( 0.005] 0.011 | 0.011 [ 0.014
FD& 0.022| 0.017 (0.018)|0.013|0.018(0.021]0.021|0.015({0.0183| 0.021 |0.021(0.021]|0.013|0.017 [ 0.015]|0.017|0.015(0.015| 0.015| 0,000 | 0.008 | 0.005| 0.005( 0.014) 0.017| 0.015 | 0.008 | 0.014| 0.014 [ 0.011
FD13 0.022| 0.021 (0.015)0.015|0.015(0.017]0.013|0.011 | 0.015| 0.017 |0.017(0.017]|0.015)| 0.020(0.011]|0.021|0.011[0.011]|0.011 | 0.008 | 0,000 | 0.003 | 0.008 [ 0.017]0.021 | 0.015| 0.005| 0.017 | 0.017 [ 0.014
MB4B 0.022| 0.024 (0.013)|0.013|0.018(0.021]|0.021|0.015({0.018| 0.021 |0.021(0.021]|0.013|0.024|0.015]| 0.024|0.015(0.015]| 0.015| 0.005 | 0.008 | 0,000 0,000 0.021 | 0.024| 0.013 | 0.008 | 0.021 | 0.021 [ 0.017
MB12 0.022| 0.024 (0.018]0.018)|0.018|0.021(0.021]0.015]|0.018| 0.021 |0.021)0.021|0.018(0.024]0.015)0.024|0.015(0.015]0.015| 0.005| 0.00& | 0,000| 0,000| 0.021 | 0.024]0.018] 0.008| 0.021 | 0.021]0.017
MB13 0.022)| 0.020 (0.021]0.021)0.021|0.024(0.024]0.017]|0.021| 0.024 |0.024)|0.024|0.021(0.002]0.017)0.002|0.017(0.017]0.017]0.014|0.017[0.021]0.021 | 0,000 | 0.002 [ 0.021]0.011 | 0.005 | 0.005 ] 0.002
MB40D 0.022| 0.024 (0.017]0.017|0.017(0.020]0.021 | 0.014{0.017| 0.020 | 0.020{0.020]0.017|0.005(0.021| 0,000 0.021(0.021]0.021 | 0.017(0.021 | 0.024| 0.024( 0.002 | 0,000 0.024( 0.014 | 0.003 | 0.003 | 0.005
MB34 0.022| 0.024 (0.0183)|0.013|0.018(0.021]|0.021|0.015(0.0183| 0.021 |0.021(0.021]|0.013|0.024|0.015| 0.024|0.015(0.015]|0.015| 0.018(0.015]|0.013| 0.018(0.021| 0.024| 0,000 | 0.008 | 0.021 | 0.021 [ 0.017
CdB125590|0.023| 0.014 (0.008)|0.003| 0.008(0.011)0.011 | 0.005( 0.008| 0.011 |0.011{0.011| 0.003)| 0.014 | 0.005| 0.014| 0.005 | 0.005 | 0.005| 0.008 | 0.005 | 0.003 | 0.005 | 0.011 | 0.014| 0.005 | 0,0:00| 0.011 | 0.011 | 0.003
1IP04 0.023| 0.020 (0.021]|0.021)|0.021(0.024)0.024|0.017(0.021| 0.024 |0.024(0.024]|0.021|0.005(0.011|0.003|0.011(0.011]|0.011 | 0.014{0.017|0.021 | 0.021 [ 0.005| 0.003 | 0.021 [ 0.011 | 0,000 | 0,000 | 0.002
IPOS 0.023| 0.020 (0.021]0.021)0.021|0.024(0.024]0.017|0.021| 0.024 |0.024)|0.024|0.021(0.008)0.011)0.005|0.011{0.011]0.0110.014|0.017[0.021]0.021 | 0.005| 0.00&8]0.021]0.011 | 0,000 | 0,000] 0.002
1010 0.023]| 0.017 {0.017]0.017]0.017]|0.020{0.021]0.014]|0.017| 0.020 |0.020]0.020]| 0.017 (0.005] 0.014] 0.005| 0.014{0.014]0.014]0.011| 0.014{0.017]0.017| 0.002 | 0.005 | 0.017 | 0.008 | 0.002 | 0.002 | 0,000

Tabla 11.3. Matriz de distancias genéticas entre pares de secuencias realizado con el programa MEGA 5.1 (Tamura et al. 2011). Se utilizé para dicho célculo el modelo evolutivo TN93 (Tamura y Nei 1993).
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Linaje

Ubicacion

Muestra c*afios AP Procedencia Haplotipo . . Poblacién L g Pais Referencia
inferido geografica
FD4, FD5, FD3 y De 3.100 a Costa de D1+16242Ty D1j Mapuche Rio Negro Argentina | De Saint Pierre et al.
Da4 400 Norpatagonia y costa 16311C (2012a)
de Santa Cruz. Wichi y Pilaga Formosa Argentina | Cabana et al. (2006)
Diaguita 'y Catamarca Argentina | Bodner et al. (2012),
cosmopolitas Motti (2012)
Coyasy Salta y Jujuy Argentina | Alvares-Iglesias et al.
cosmopolitas (2007), Bodner et al.
(2012)
Cosmopolita Buenos Aires Argentina | Bobillo et al. (2010)
Cosmopolitas San Juan Argentina | Motti (2012)
Cosmopolitas Mendoza Argentina | Motti (2012)
Cosmopolita Tucuman Argentina | Bodner et al. (2012)
Cosmopolita Cordoba Argentina | Salas et al. (2008),
Bodner et al. (2012),
Garcia et al. (2012).
Rural Santiago del Argentina | Pauro et al. (2013)
Estero
Cosmopolita Corrientes Argentina | Bobillo et al. (2010)
Cosmopolita Neuquén Argentina | Catelli et al. (2011)
Cosmopolita La Rioja Argentina | Catelli et al. (2011)
Cosmopolita Jujuy Argentina | Cardoso et al. (2013)
Cosmopolita Valparaiso, Chile Bodner et al. (2012)
Maule y Bio Bio.
Cosmopolita Rio Grande do Brasil Bodner et al. (2012)
Sul y Sao Pablo
Cosmopolita Varias Uruguay | Sansetal. (2014)
FD13 2.300 Costa Norpatagonia D1+ 16169Ty D1g+16169T | NE NE NE NE
16189T
FD2, Da3, MB27 1588 Costa de C1 nodal C1/Cib Kaweskar Archipielagos Chile Moraga et al. (2010),
y MB22 Norpatagonia, costa antiguos y chilenos Garcia-Bour et al.
de Santa Cruzy actuales (2004)
Norpatagonia andina Yamanas Archipielgos Chile Garcia-Bour et al.
antiguos y chilenos (2004), Dejean et al.
actuales (2008), De Saint

Pierre et al. (2012a)
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Aonikenk Punta Delgada Chile Garcia-Bour et al.

antiguos (2004)

Wichi Formosa Argentina | Cabana et al. (2006)

Mapuche y Rio Negro Argentina | Ginther et al. (1993),

Cosmopolitas De Saint Pierre et al.
(2012), Bobillo et al.
(2010)

Mapuche Isla Huapi Chile Moraga et al. (2000)

Mapuche Temuco Chile De Saint Pierre et al.
(2012a)

Tehuelche Chubut Argentina | De Saint Pierre et al.
(2012a)

Pehuenche Bio Bio Chile De Saint Pierre et al.
(2012a)

Huilliche San Juan Chile De Saint Pierre et al.
(2012a)

Coyas Noa Argentina | Alvares-Iglesias et al.
(2007)

Ascendencia Provincias Argentina | Salay Corach (2014)

Mapuche y varias

Tehuelche

Cosmopolitas Chiloé y IX Chile Horai et al. (1993)

Regidn

Poblaciones Centro Argentina | Catelli et al. (2011),

varias Pauro et al. (2013)

Poblaciones Centroy Noa Argentina | Catelli et al. (2011),

varias Motti (2012),
Cardoso et al. (2013)

Cosmopolitas Buenos Aires Argentina | Catelli et al. (2011),
Bobillo et al. (2010)

Cosmopolitas Amazonas Brasil Feio dos Santos et al.
(2006)

Cosmopolitas Centro-Sur Brasil Alves-Silva Et al.
(2000)

Cosmopolitas Varias Uruguay | Sansetal. (2014)

Cosmopolitas Sur Brasil Fridman et al. (2014)

FD6 1173 Costa Norpatagonia D1 +16092C?, Dlg2a Mapuche Rio Negro Argentina | Ginther et al. (1993)
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16187T, 16189T Tehuelche Chubut Argentina | De Saint Pierre et al.
y @16325 (2012a)
Pehuenche Bio Bio Argentina | De Saint Pierre et al.
(2012a)
Ascendencia Provincias Argentina | Salay Corach (2014)
Mapuche y varias
Tehuelche
Cosmopolitas Rio Negro Argentina | Bobillo et al. (2010),
Bodner et al. (2012)
FD1y MB40 796 Costa de D4h3a +16298C | D4h3a2 Cosmopolitas Bio Bio Chile Perego et al. (2009)
Norpatagonia y
Norpatagonia andina
FD10 689 Costa de A2 +16111Ty A2a/A2f Ascendencia Chubut Argentina | Salay Corach (2014)
Norpatagonia 161927 Mapuche y
Tehuelche
Cosmopolitas Chiloé y IX Chile Horai et al. (1993)
Region
Cosmopolitas Sudeste Brasil Alves-Silva et al.
(2000)
Cosmopolitas Centro Sur Brasil Feio dos Santos et al.
(2006)
Cosmopolitas Cordoba, Argentina | Catelli et al. (2011)
Buenos Aires y
San Juan
Ah5 Ca. 300 Norpatagonia andina | A2 nodal A2 Coyas Noa Argentina | Cardoso et al. (2013)
Pilaga Formosa Argentina | Cabana et al. (2006)
Coyas Noa Argentina | Alvares-Iglesias et al.
(2007)
Cosmopolitas Santa Fé Argentina | Catelli et al. (2011)
Cosmopolitas Cordoba Argentina | Pauro et al. (2013)
Cosmopolitas Varias Brasil Friedman et al.
(2014)
Cosmopolitas Alagoas Brasil Barbosa et al. (2008)
Cosmopolitas Chiloe y IX Argentina | Horai et al. (1993)
Regidn
Cosmopolitas Centro Sur Brasil Feio dos Santos et al.

(2006)
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Cosmopolitas La Paz Bolivia Taboada-Echalar et
al. (2013)
Da2 Nd Costa de Santa Cruz D4h3a +16051G | D4h3a5 Tehuelche Chubut Argentina | De Saint Pierre et al.
(2012a)
MB34 Nd Costa de D1 + 16093C, D1 NE NE NE NE
Norpatagonia 16126Cy 16259T
MB21 Nd Costa de Santa Cruz Cl1+16171G Clb/C1b13 Cosmopolitas Chiloé y IX Chile Horai et al. (1993)
Region
Cosmopolitas Rio Negro Argentina | Bravi, C.
Comunicacion
personal
Cosmopolitas Lavalle Mendoza | Bravi, C.
Comunicacion
personal
MB36 Nd Ushuaia Cl+16291T C1/Cib Yamanas Archipielagos Chile Moraga et al. (2000)
chilenos
MB12 y MB48 Nd Costa de D1+ 16187T, D1g5 Kaweskar Archipielagos Chile Garcia-Bour et al.
Norpatagonia 16189Ty 16209C antiguos chilenos (2004)
Aonikenk Cerro Johnny Argentina | Garcia-Bour et al.
antiguos (2004)
Pehuenche Bio Bio Chile De Saint Pierre et al.
(2012a)
Mapuche Rio Negro Argentina | De Saint Pierre et al.
(2012a)
Tehuelche Chubut Argentina | De Saint Pierre et al.
(2012a)
Cosmopolitas Chiloé y IX Chile Horai et al. (1993)
Region
Cosmopolitas Rio Negro Argentina | Bobillo et al. (2010),
Bodner et al. (2012)
Cosmopolitas Cordoba Argentina | Catelli et al. (2011)
MB37 Nd Ushuaia C1+16362C Clb/C1b13 Coyas Noa Argentina | Alvares-Iglesias et al.
(2007)
Rural La Paz Bolivia Taboada-Echalar et
al. (2013)
Cosmopolitas Varias Argentina | Catelli et al. (2011)
Cosmopolitas Noa Argentina | Tamm et al. (2007)

230




Cosmopolitas Centro Sur Brasil Feio dos Santos et al.

(2006)
MB13 Nd Ushuaia D4h3a nodal D4h3a Mapuche Isla Huapi Chile Moraga et al. (2000),

De Saint Pierre et al.
(2012a)

Mapuche Temuco Chile De Saint Pierre et al.
(2012a)

Huilliche San Juan Chile De Saint Pierre et al.
(2012a)

Cosmopolita La Paz Bolivia Taboada-Echalart et
al. (2013)

Cosmopolita Varias Chile Perego et al. (2009)

Cosmopolita Buenos Aires Argentina | Catelli et al. (2011),
Bobillo et al. (2010)

Cosmopolita Coérdoba Argentina | Catelli et al. (2011)

Tabla 11.4. Poblaciones que poseen los mismos haplotipos que los hallados en las muestras analizadas en esta tésis para la RHV-1. Muchas de las mismas poseen variantes de
estos haplotipos diferenciadas por sélo uno o dos pasos mutacionales, pero no fueron considerados para la confecciéon de esta tabla.
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11.2. Figuras.

Late Glacial

A20m p T 80m
~22.000 cal. yr B.P. d ~14.100 cal. yr B.P

Late Glacial ¥’ Late Glacial

A10m oy 70m
~18.000 cal, yr B.P ~13.200 cal. yr B.P.

Late Glacial : Late Glacial

100 m i " 60 m
~16.100 cal. yr B.P. ~12.500 cal. yr B.P

Late Glacial r Late Glacial

90m & 50 m
~15.300 cal. yr B.P. ~11.800 cal. yrB.P.

Figura 11.1. Modelo de evolucidn paleogeogréfica de la costa de la regidn de Pampa-Patagonia desde los 22.000 afios cal AP (cuadro A) hasta los 11.800
afios cal AP (cuadro H). Se observan los cambios producidos por la elevacion del nivel de las aguas desde el UMG.
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11.3. Reactivos y soluciones utilizados.

Solucion de descalcificacion: EDTA 0,5 M a pH 8. Esta solucioén se preparo con agua calidad
biologia molecular y las sales utilizadas fueron de uso exclusivo para ADNa. Esta solucion fue

irradiada durante 45 minutos antes y después de cada utilizacion.

Solucion de digestion: 0,8 ml de buffer de extraccion (conteniendo cada 250 ml de H20 calidad
biologia molecular, 1,25 ml de Tris Cl 2M, 2,5 ml de EDTA 0,5 M, 10,2 grs de acetato de sodio,
0,2 ml de sodio dodecil sulfato al 10%) y 50 ul de proteinasa K 20mg/ml. Todos los reactivos
utilizados tambien fueron de uso exclusivo para ADNa. Esta solucion fue irradiada durante 45
minutos antes y después de cada utilizacion. Debido a que la luz UV degrada las enzimas, la
proteinasa K no se irradiada y era agregada a la solucion de extraccion al momento de uso, pero
se realizaban alicuotas de la misma para evitar el pipeteo constante y posibles focos de

contaminacion.

Extraccion a partir del fémur: se extrajo material dseo a través de una pequefia incision en la
fosa intercondilea (la cual fue pre tratada con etanol 10% y lijada previamente), que luego fue
desbastada desde dentro y recuperado el polvo de hueso en tubos plasticos estériles segin lo
recomendado por otras investigaciones (Gibbon et al. 2009). Para la extraccion de esta muestra
se siguieron los mismos protocolos que los utilizados en las piezas dentales pero con 200 mg de

material 6seo como punto de partida para cada extracto.
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