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EXPLORANDO DINAMICAS POBLACIONALES ANCESTRALES EN EL NORESTE
PERUANO: MARCADORES UNIPARENTALES DE ADN EN LOS CHACHAPOYA

MODERNOS

Evelyn K. Guevara®, Jukka U. Palo®, Antti Sajantila, Sonia Guillén”

Resumen

El objetivo de este estudio es entender la historia poblacional de los chachapoya al determinar: 1) la cantidad y natura-
leza de la diversidad genética en la poblacion Chachapoya moderna y en grupos vecinos (Huancas, Jivaro, y Cajamarca),
2) afinidades genéticas entre los chachapoya y poblaciones de pool andino y amazénico, 3) si hubo una reduccion drdstica
de la diversidad genética Chachapoya, ya que la documentacion etnobistrica reporta un colapso demogrifico notable
en la region. Para tales fines, estudiamos la diversidad mitocondrial (HVRI y HVRII) y de cromosoma Y (23STRs) en
cuatro poblaciones de la region Amazonas (Chachapoya=276, Jivaro=47, Huancas=21, y Cajamarca=34). Observamos
el flujo genético europeo asimétrico en la region (Chachapoya: ADN mitocondrial=11%; cromosoma Y=43%). Al
examinar inicamente el componente nativo-americano, la poblacion Chachapoya mostrd niveles relativamente altos
de diversidad genética y elevados indices Tajimas D and Fu’s Fs. Esto sugiere que no existieron reducciones drdsticas en
el tamanio poblacional en el pasado. En el contexto de transformaciones culturales en la region, la posicion basal de los
chachapoyas entre las poblaciones sudamericanas puede sugerir que las civilizaciones que se desarrollaron en la frontera
Andes-Amazonia habrian desempeniado un rol mds importante entre las sociedades del noreste andino.
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Abstract

EXPLORING ANCESTRAL POPULATION DYNAMICS IN NORTHEASTERN PERU: DNA
UNIPARENTAL MARKERS IN THE MODERN CHACHAPOYA

This study aimed to provide a better understanding of the population history of the Chachapoyas by assessing 1) the
amount and nature of genetic diversity in the modern Chachapoya and their immediate neighbors (Huancas, Jivaro,
and Cajamarca), 2) the genetic affinities of the Chachapoya and populations from Andean and Amazonian pools, and
3) whether a severe reduction of the genetic diversity in the Chachapoya occurred since ethnohistorical documents report
a drastic population decline in the region. We studied mitochondrial (HVRI and HVRII sequences) and Y-chromosomal
(23 STR loci) diversity in four populations (Chachapoya=276, Jivaro=47, Huancas=21, and Cajamarca=34) from
the Amazonas region. Our findings show asymmetrical European gene flow in the region (Chachapoya: meDNA=11%;
Y-Chromosome=43%). When examining the Native American component only, the Chachapoya population displayed
relatively high levels of genetic diversity and large Tajima’s D and Fu's Fs values. This suggests that no drastic reduction in
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the effective population size has taken place in the past. In the context of cultural transformations in the region, the basal
position of the Chachapoya amidst the South American populations may suggest that civilizations which developed along
the Andes-Amazon divide played a more important role among the societies in the Northeast Andes.

Keywords: MtDNA, Y-chromosome, basal population, Chachapoya

1. Introduccién

El territorio Chachapoya, ubicado en la frontera nororiental de las esferas de interaccién de los
Andes Centrales, se ha mantenido por muchos afos al margen del interés de la comunidad cien-
tifica. No es hasta hace pocos afios atrds que existe un renovado interés, no sélo por la arqueologia
Chachapoyas (Church y von Hagen 2008; Koschmieder 2010; Guengerich 2015), sino, ademds,
por el estudio de sociedades mucho mds tempranas (Olivera 2012; Clasby 2014).
Durante la década pasada, la evidencia genética ha asumido un rol fundamental en la evaluacién
de ciertas hipétesis que emergen de la arqueologia, la historia y la lingiiistica. La caracterizacién
genética de las poblaciones contempordneas de América ha probado ser de suma utilidad para
reconstruir procesos de dindmica poblacional a diferente escala (Batista provincia de. 1995; Fuselli
provincia de. 2003; Schmitt provincia de. 2004; Lewis provincia de. 2005; Tamm provincia de.
; Perego provincia de. ;). A pesar de la existencia de argumentos que ponen en relieve las
2007; Pereg, de. 2010;). A pesar de | t de arg tos que p lieve 1
limitaciones de un enfoque basado en el estudio de ADN en poblaciones modernas, ciertamente es
posible usar esta perspectiva para hacer inferencias sobre fenémenos ocurridos en la historia pobla-
cional de determinados grupos.

2. Las poblaciones locales y su entorno

Los Andes nororientales tienen una configuracién geofisica singular que ha producido una gama
variada de zonas ecoldgicas, desde bosques montanos y premontanos, hasta sistemas alpinos y
subalpinos (Holdridge 1967). La topografia en el drea Chachapoya es variable, con altitudes que
van desde 1000 a mds de 4000 msnm. Estos elementos, sumados a la influencia climatoldgica de
sistemas adyacentes (z.g. cuenca Amazdnica), han hecho posible crear una ecologfa compleja y altos
niveles de biodiversidad en la regién.

Este segmento de los Andes (sur de Ecuador y norte de Pertt), ha permitido la formacién de
innumerables corredores que, sin duda, facilitaron el acceso a diversos ecosistemas y sus recursos.
Las pocas barreras fisiograficas, como ha sido notado por algunos investigadores (Brunschén y
Behling 2009), han permitido incluso el avance de especies vegetales de este a oeste. Otro elemento
fundamental en esta parte de los Andes es que las distancias para transitar de una zona ecolégica
a otra son mucho mds cortas que en otras latitudes, e incluso el movimiento desde la costa a la
Amazonia serfa mejor en términos costo-efectivo (menos dias).

3. Las fuentes arqueolégicas

La topografia y fisiografia entre el sur de Ecuador y el noreste de Perti (Fig. 1), podria haber facili-
tado el movimiento de los primeros grupos trashumantes desde diferentes extremos, situacion que
mds hacia el norte o hacia el sur se dificulta. De hecho, investigaciones en sitios tempranos como
la cueva Manachaqui (3650 msnm), situada en el extremo sur del territorio Chachapoyas, y con
ocupaciones tempranas de 12000 y 11900 AR (calib.), han revelado la existencia de puntas de
proyectil que se asemejan a industrias liticas del sitio El Inga en la sierra ecuatoriana y de Paijdn en
la costa norte del Perti (Church y von Hagen 2008), reforzando la idea de que esta es una region
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Figura 1. Mapa de Sudamérica con la ubicacion de las poblaciones estudiadas.

de intenso trdnsito. En esta misma linea, los autores sugieren que estas puntas de proyectil bien
podrian representar la extensién sureste de una industria litica nortena y que la gran variedad esti-
listica ademds podria significar que mds de un grupo trashumante usé esta cueva. Ademds de los
trabajos en la cueva Manachaqui, hasta ahora son inexistentes en la regién estudios que se hayan
concentrado en las primeras ocupaciones sudamericanas y proporcionado un registro arqueold-
gico completo. Las innumerables cuevas y abrigos rocosos tienen el potencial de cubrir ese vacio;
sin embargo, debido a la naturaleza de la investigacién arqueoldgica, debemos aguardar nuevos
descubrimientos.

Los sitios con ocupacién mds tardia (v.g., Formativo, Periodo Intermedio Tard{o), han aportado
evidencia que también apunta a intensos contactos entre las sociedades asentadas en el bosque
nuboso y otras en regiones vecinas o més alejadas (Olivera 1998; Church y von Hagen 2008;
Guffroy 2008; Clasby 2014). Esto brinda sustento adicional a la importancia de esta regién en la
formacién y transformacién de sociedades del nororiente peruano.

4. Objetivos y preguntas
A pesar de los avances notables en la arqueologia y bioarqueologfa chachapoya, nuestro conoci-

miento sobre los origenes de estas poblaciones y sus caracteristicas biogeograficas atn es limitado.
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Elementos en la iconografia chachapoya aluden a rasgos tipicos del entorno amazénico, apoyando la
idea de una interaccién constante con poblaciones vecinas de la Amazonia. Igualmente, productos
provenientes de tierras bajas tropicales encontrados en contextos arqueoldgicos denotan ciertos
niveles de accesibilidad a una gran gama de recursos provenientes de aquellos ecosistemas (von
Hagen 2002, 2004; Church y von Hagen 2008; Guengerich 2014). La frontera oeste, delimitada
por el rio Maraidn, pareciera no haber sido una gran barrera para la comunicacién entre pobla-
ciones pertenecientes a dos dreas culturales contiguas, Chachapoyas y Cajamarca. Los artefactos
de origen Cajamarca en sitios chachapoya sugieren una fuerte influencia cultural de sociedades
asentadas al oeste, desde el perfodo Intermedio Temprano (Ruiz 1972; Schjellerup 2005; Church y
von Hagen 2008;). La arqueologia de la regién ha demostrado que el territorio Chachapoyas habria
sido un 4rea de intenso trinsito y que las sociedades formadas en el bosque nuboso eran vitales en
el funcionamiento de las redes de intercambio en el noreste del Pert; sin embargo, no sabemos el
impacto de estas interacciones en la estructura genética de las poblaciones locales, de haber existido
alguno. Examinar la diversidad genética de las poblaciones locales y compararla con otros grupos
nos va a permitir revelar vinculos entre poblaciones a nivel bioldgico (v.g., flujo genético) y consti-
tuye uno de nuestros primeros objetivos.

Durante el Horizonte Tardio, los inka trasladaron gran parte de las poblaciones locales a otros
territorios controlados por el estado, produciendo una disminucién del tamafio de las poblaciones
locales (Lerche 1995; Schjellerup 2005). El arribo de los conquistadores marcé igualmente un
periodo critico de reestructuracién poblacional a nivel biolégico y social. Las enfermedades, los
constantes enfrentamientos bélicos y la sobreexplotacién de la mano de obra local, redujeron a
la poblacién nativa de América. La evidencia histérica indica ademds que el colapso demogréfico
en el nororiente peruano fue rdpido, generalmente mayor que el promedio de la sierra norte y
muy similar al de las zonas costeras (Cook 2010). Tomando en cuenta estos eventos histéricos, la
expectativa serfa observar limitada diversidad genética en las poblaciones de la regién debido a una
constante disminucion del tamafio de las poblaciones locales en el pasado.

Con el presente enfoque, estudiando el ADN de los «descendientes chachapoyas» modernos,
buscamos entender cémo los eventos histéricos (vg. llegada de los europeos a América) y/o
elementos biogeogréficos, han modelado la diversidad genética de estas poblaciones. La etiqueta
«Chachapoyas» en este texto se refiere a los pobladores que habitan actualmente en territorio con
evidencia cultural chachapoya y que forman parte de nuestra muestra. Cabe aclarar, que la capital
de la regién Amazonas es la ciudad de Chachapoyas, también referida en el texto.

Especificamente buscamos: 1) caracterizar la diversidad genética en la poblacién Chachapoya
moderna y en tres poblaciones vecinas, Jivaro, Huancas, y Cajamarca; 2) identificar afinidades
genéticas entre los Chachapoyas y otras poblaciones de origen andino o amazdnico; 3) determinar
si hubo una reduccién dréstica de la diversidad genética en la poblacién Chachapoya, esto tltimo
vinculado al colapso demogréfico registrado en fuentes histéricas (Cook 2010; Lerche 1995).
Analizamos para esto la diversidad mitocondrial (HVR1 y HVR2) y de cromosoma Y (23-loci) en
cuatro poblaciones de la regién Amazonas (Fig. 1): Chachapoya (IV=276), Jivaro (/N =47), Huancas
(IV=21) y Cajamarca (/N =34).

5. Materiales y métodos

5.1. Las poblaciones estudiadas

Chachapoya. Los patrones de migracién antiguos y contempordneos dificultan la identificacién de
unidades poblacionales representativas de acuerdo a la distribucién geografica de ciertas entidades
étnicas precolombinas. Ademds, el conocido fenémeno de cambio de lengua adoptado por muchas
sociedades prehispdnicas (Adelaar 2004), es sin duda un factor que entorpece la asignacién de indi-
viduos a unidades poblacionales especificas. Por estas razones, obtuvimos una muestra amplia del
drea Chachapoya con la finalidad de capturar gran parte del componente ancestral Chachapoya. El
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principal criterio de inclusién de individuos en este grupo fue tener como lugar de origen alguna
localidad dentro del drea Chachapoya hasta la generacién de los abuelos y tinicamente aquellos
que posean apellidos locales, ya sean de origen nativo (zg Zuta, Catpo) o espanol (zg., Trauco,
Torrején).

Jivaro. Este grupo estd compuesto por pobladores de ascendencia Wampis o Awajin. Ambos grupos
amazdnicos pertenecen a la familia etnolingiistica Jivaro. Durante el Horizonte Tardio (1470-
1532 d.C.), los inkas intentaron conquistarlos; sin embargo, estas poblaciones lograron mantener
su independencia (Ungurahui-IWGIA 2010). Como consecuencia de la llegada de europeos a la
regién, muchos nativos Jivaro se replegaron hacia el norte (Uriarte y Surrallés 2007). Actualmente
los Awajtn estdn distribuidos en mds de 300 comunidades entre el norte del Perd y el sureste
ecuatoriano. Las comunidades Wampis se localizan hacia el lado este de la Cordillera del Céndor,
generalmente en el extremo norte de la provincia de Condorcanqui (Amazonas) y a lo largo del rio
Morona, as{ como en la provincia del Datém del Marafién en Loreto. Los criterios de inclusion en
este grupo fueron la autoidentificacién étnica (Awajin o Wampis), la lengua materna y el lugar de
nacimiento hasta la generacién de los abuelos.

Huancas. Este grupo representa a los habitantes del pueblo de Huancas muy préximo a la ciudad
de Chachapoyas. Ellos son referidos como los descendientes de individuos que migraron desde el
valle del Mantaro en los Andes Centrales a esta regi6én alrededor de 1475 d.C. (Schjellerup 2005),
quienes se especializaron en la manufactura de cerdmica. Para ser incluidos en este grupo se requirié
que los padres y abuelos hayan nacido en el pueblo de Huancas.

Cajamarca. En este estudio el término Cajamarca ha sido usado para describir al conjunto de
migrantes cuyo lugar de origen de padres y abuelos ha sido alguna de las provincias de la vecina
regién de Cajamarca. Se ha observado un flujo constante de cajamarquinos hacia la regién
Amazonas que se ha intensificado en las tltimas décadas, como resultado de presiones econémicas.
Sin embargo, es interesante anotar que elementos culturales Cajamarca han estado presentes en
territorio Chachapoya desde antes del Intermedio Tardio.

5.2. Marcadores genéticos uniparentales y haplogrupos

Los marcadores uniparentales de ADN son sexo-especificos, aquellos de la parte no recombinante
del cromosoma Y (NRY-DNA), transferidos a través de la linea paterna y marcadores de ADN
mitocondrial (mtDNA) transferidos a través de la linea materna (Kayser 2007). Ambas partes del
genoma son heredadas en ausencia de recombinacién homéloga y por lo tanto permanecen sin
modificaciones de una generacién, paterna (NRY-DNA) o materna (mtDNA), a otra.

El hombre moderno, gracias a su movilidad, ha sido capaz de colonizar varios espacios geogré-
ficos a través del tiempo, desde su salida del continente africano. En este recorrido, el genoma
humano ha ido acumulando mutaciones que son de extrema utilidad en estudios de dindmica
poblacional ya que ciertas mutaciones estdn restringidas a regiones geograficas especificas. De esta
manera, las mutaciones distintivas que podamos observar para ambos marcadores (NRY-DNA
y mtDNA) en poblaciones nativas americanas serdn diferentes de aquellas que caracterizan a las
poblaciones europeas o africanas. La clasificacién de haplogrupos a nivel mundial udiliza estas
mutaciones (o marcadores genéticos) para poder asignar una nomenclatura especifica. Sin bien
actualmente es posible obtener un nivel de resolucién detallado que permite caracterizar las ramas
terminales de la filogenia materna y paterna, nuestra investigacion se concentra Ginicamente en el
nivel de haplogrupo.

Las poblaciones nativas de América estdn caracterizadas por cuatro haplogrupos mitocondriales
etiquetados como A, B, Cy D (Horai provincia de. 1993; Torroni et al. 1993). La determinacién
directa de haplogrupos se efectda a través de polimorfismos en la regién codificante mitocon-
drial; sin embargo, también se puede emplear polimorfismos en la regién no codificante (vg.,
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regiones hipervariables HVR1 y HVR2) para la determinacién de haplogrupos. Por ejemplo, en la
Regi6én Hipervariable 1 (HVR1), el haplogrupo A se caracteriza por contar con los polimorfismos
16111T-16223T-16290T-16319A, el haplogrupo B tiene mutaciones en las posiciones nucleoti-
dicas 16189C-16217C, el haplogrupo C tiene tres polimorfismos 16223T -16325C -16327T, y
finalmente el haplogrupo D cuenta con los polimorfismos 16223T -16325C -16362C (Forster ¢
al. 1996). Adicionalmente, en la parte noreste de Norteamérica, se ha reportado el haplogrupo X,
el que no se ha encontrado en Sudamérica hasta la fecha (Brown ez al. 1998; Reidla ez 4l. 2003;
Dornelles ez al. 2005).

En la linea paterna, existen dos haplogrupos nativos, denominados C y Q de acuerdo a la
nomenclatura de YCC 2002 (Y cromosome consortium). Especificamente el haplogrupo Qla3a*
(Q-M3) es el mds frecuente en poblaciones nativas sudamericanas mientras que las poblaciones
norteamericanas muestran elevadas frecuencias de haplogrupo P-M45 (Bortolini ez a/. 2003). El
sublinaje C3b o C-P39 estd restringido a una pocas poblaciones nativas americanas (Zegura et al.
2004). Mds recientemente, se ha reportado un sub-linaje denominado C3*(C-M217), restringido
a dos poblaciones del 4rea ecuatoriana (Roewer ef 2. 2013), siendo el tnico linaje que no pertene-

cerfa al haplogrupo Q.

5.3. Tipo de muestra

Se colecté muestras de saliva de pobladores locales considerados como descendientes de los anti-
guos Chachapoyas (V = 276), del grupo amazénico Jivaro (IV = 47), del pueblo de Huancas (V=
21), y de migrantes cajamarquinos en la parte sur de la regién Amazonas (/V = 34). Se informé de
los objetivos del estudio a las autoridades regionales y locales, a los representantes comunales, asi
como a cada participante. Se registr6 informacién demogréfica hasta la generacién de los abuelos y
cada muestra fue codificada y mantenida anénima para su procesamiento posteriormente.

Las muestras de saliva fueron recolectadas en tubos Eppendorf conteniendo 1ml de buffer
(0.05M TRIS, 0.05M EDTA pH 8.0, 0.05M sucrosa, 0.1M NaCl, y 1% SDS 50ml/L), y se usé
un protocolo modificado de extraccién de ADN basado en alta salinizacién (Quinque et al. 2006)
para recuperar el ADN.

5.4. Genotipificacién y andlisis de datos

En el caso de cromosoma Y, efectuamos la genotipificacion de 23 marcadores o STR (short- tamdem
repeat, unidades de repeticién de una a seis bases), mediante el uso del kit comercial PowerPlex Y23.
Los haplotipos han sido depositados en la base de datos mundial de haplotypos de cromosoma
Y, YHRD (Y-chromosome STR Haplotype Reference Databasel https://yhrd.org). Los haplogrupos
fueron proyectados en base a los haplotipos usando el predictor de haplogrupos Whit Athey’s
(heep://www.hprg.com/hapest5).

En el ADN mitocondrial, se secuenciaron dos regiones hipervariables del segmento no recom-
binante del ADN mitocondrial, HVR1 (pares de bases: 16,024-16,385) y HVR2 (pares de bases:
72-340). Todas las secuencias han sido depositadas en la base de datos nucelotidica GenBank (heep://
www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank). Los haplogrupos mitocondriales fueron estimados mediante el
uso del predictor Haplogrep Build 16 (http://haplogrep.uibk.ac.at) con informacién de Phylotree
Build 16 (Kloss-Brandstaetter et al. 2010 ; van Oven y Kayser 2009).

Se calcularon indices de diversidad bdsicos, diversidad haplotipica (), diversidad nucleo-
tidica/locus (mtDNA: =, Y-STR: hd) y MINPD (mean number of pairwise differences) para todas las
poblaciones estudiadas usando el software Arlequin ver. 3.5.1.2 (Excofhier ez a/. 2005). Distancias
genéticas (D), distribuciones de histogramas denominadas mismatch distributions, al igual que
los tests de neutralidad Tajima’s D (Tajima 1989) y Fu’s Fs (Fu 1997) fueron también obtenidos
en Arlequin. Las distancias genéticas fueron simplificadas mediante arboles filogenéticos Neighbor
Joining (NJ), usando el soffware MEGA 5 (Tamura ez al. 2007). Las diferencias observadas en las
frecuencias de haplogrupos fueron resumidas con un andlisis de componente principal (principal
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component andlisis, PCA) usando XLSTAT (Addinsoft Corp. 17.12. 2015). Con la finalidad de
explorar la estructura genética dentro del bosque nuboso, dividimos nuestra muestra Chachapoya
en ocho sub-unidades que representan aproximadamente la distribucién geografica de «grupos
étnicos Chachapoya», denominados Corobamba, Pomacochas, Chillao, Chachapoya, La Jalca,
Leymebamba, Chilchos, y Rodriguez de Mendoza, parcialmente de acuerdo a descripciones
etnohistéricas (Espinoza Soriano 1967; Schjellerup 2008). Debemos especificar que en el caso
de Corobamba, Pomacochas, Chillao, Chachapoya, y Chilchos, estas etiquetas representan 4reas
muestrales (compuestas por el agrupamiento de individuos de acuerdo al lugar de nacimiento), que
se superponen de alguna manera a los territorios de los grupos étnicos reportados en las fuentes
histéricas. Por ejemplo, Chillaos representa a las localidades de Luya, Lamud y Olto, entre otros
(Tabla S1). Esta forma de agrupar las subpoblaciones responde al criterio geogréfico usado por
nosotros y es considerada como una de las posibilidades en las que se puede dividir la muestra total
Chachapoya. El objetivo de esta divisién fue explorar de forma preliminar si existen diferencias
significativas o no entre estas subunidades.

Adicionalmente a estas cuatro poblaciones estudiadas, se reunié data de referencia de HVR1
(mtDNA) de 76 poblaciones y Y-STR haplotipos de seis a diecisiete loci de 51 poblaciones de
nativos americanos de fuentes publicadas (Tabla S2).

6. Resultados

6.1. ADN mitocondrial

Haplogrupos. En la poblacién Chachapoya los haplogrupos de nativos americanos A, B, Cy D
(Torroni er al. 1992, 1993, 1994; Horai ez al. 1993) constituyen el 89%. Entre las poblaciones de
nuestra drea de estudio, la Chachapoya mostré la mayor proporcién de haplogrupos no nativos
con 11.2%, los que estuvieron ausentes en Huancas y en reducida frecuencia en Jivaro (2%). Los
haplogrupos més frecuentes en todas las poblaciones a excepcién de Huancas fueron B y C. El
haplogrupo A fue el més frecuente en Huancas (42.9%) y el haplogrupo B en la poblacién Jivaro
(59.6%). Es interesante observar que el haplogrupo D estd ausente en la poblacién Jivaro (Tabla 1).
En la muestra Cajamarca la proporcién de haplogrupos B y C es la misma (32.4%). Debido a
que nuestro interés es discutir procesos de dindmica poblacional previos a la conquista europea,
excluimos aquellas secuencias que no contenfan HVR1 y HVR2, mutaciones caracteristicas de
nativos americanos en los andlisis subsecuentes.

Diversidad haplotipica nativo-americana. La diversidad haplotipica en una determinada pobla-
cién es representada por el indice H, considerando la més alta diversidad cuando se alcanza el
100% o H=1. Incluyendo ambas regiones hipervariables (HVR1 y HVR2), todas las poblaciones
estudiadas tienen altos niveles de diversidad haplotipica. La poblacién Chachapoya muestra uno
de los indices mds altos (H = 0.9671+0.0051). Los grupos Jivaro (H = 0.9343+0.0178) y Huancas
(H = 0.9286+0.0325) exhiben niveles intermedios y el grupo Cajamarca (4 = 0.9715+0.0137)
posee el més alto indice (Tabla 2).

Se observaron también altos niveles de diversidad cuando se usé solamente secuencias de
HVR1 (Regién Hipervariable 1). Después de emplear métodos de rarefaccién, asumiendo V=20,
en un rango de 4r=0.91 a hr=17.10, las poblaciones Chachapoya (47=12.51), Jivaro (hr=12.13), y
Cajamarca (hr=12.461) atn mantienen niveles relativamente altos de diversidad.

En cuanto a los otros indices, la diversidad nucleotidica se encuentra en un rango de
7=0.0128+0067 en Jivaro a 7=0.0160£0.0081 en Huancas. Las cuatro poblaciones estudiadas
tienen niveles intermedios de diversidad genética cuando son comparadas en el contexto de pobla-
ciones nativas americanas, donde se observa niveles muy altos, v.g. Cheyenne (7= 0.0256+0.0135),
o muy bajos, como en la poblacién amazénica Aché (7=0.003710.0026). De forma similar, los
indices MNPD son ademds altos en nuestras cuatro poblaciones de interés (Tabla S3).
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Poblacién / Haplogrupo N A B C D Otros
Corobamba 27 14.9% (4)  40.7% (11)  22.2% (6)  18.5% (5) 3.7% (1)
Pomacochas 49 10.2% (5)  53.1% (26) 16.3% (8) 10.2% (5)  10.2% (5)
Rodrigues de Mendoza 28 0% 35.7% (10)  21.4% (6) 25% (7) 17.9% (5)
Chillao 40 22.5% (9) 17.5% (7) 25% (10) 20% (8) 15% (6)
Chachapoyas 50 18% (9) 32% (16) 16% (8) 24% (12) 10% (5)
La Jalca 33 18.2% (6)  48.5% (16) 18.2% (6) 3% (1) 12.1% (4)
Leymebamba 38 13.1% (5) 21.1% (8) 31.6% (12) 21.1% (8) 13.1% (5)
Chilchos 12 0% 33.3% (4) 41.7% (5) 25% (3) 0%
Chachapoya (combinado) 277  13.7% (38) 35.4% (98)  22% (61) 17.7% (49) 11.2% (31)
Jivaro 47 12.8% (6)  59.6% (28) 25.5% (12) 0% 2.1% (1)
Huancas 21 42.9% (9) 42.9% (9) 4.7% (1) 9.5% (2) 0%
Cajamarca 37 10.8% (4)  32.4% (12) 32.4% (12) 16.3% (6) 8.1% (3)
Total 382 15.9% (66) 38.2% (158) 23.2% (96) 14.2% (59) 8.5% (35)

! Subunidades Chachapoya en cursiva
*Tamano de poblacién en paréntesis

Tabla 1. Haplogrupos y tamaro de poblacién (ADN mitocondrial)

Poblacién N A h SDh 4 SD MNPD SDMNPD
Chachapoya 245 99 0.9671 0.0051 0.0157 0.0079 9.8241 4.5125
Jivaro 46 19 0.9343 0.0178 0.0128 0.0067 8.0141 3.7916
Huancas 21 12 0.9286 0.0325 0.0164 0.0087 10.2445 4.8721
Cajamarca 34 22 0.9715 0.0137 0.0141 0.0074 8.8323 4.1756

Tabla 2. Indices de diversidad con ambas regiones hipervariables (HVRI y HVR2).

Diferenciacién entre poblaciones. En genética de poblaciones se emplea un pardmetro denomi-
nado @, que nos da informacién sobre cudn diferentes son dos poblaciones comparadas entre
si. Cuando los valores obtenidos son mayores de 0.05 se puede interpretar que las poblaciones
comparadas son diferentes. En el contexto local, la poblacién Chachapoya mostré diferenciacién
significativa con las muestras Jivaro (@, = 0.059, p < 0.01) y Huancas (0.057, p < 0.01) pero no
diferenciacién significativa con Cajamarca (@, = 0.002, p = 0.303). En el contexto andino, el
grupo Chachapoya tiene distancias cortas pero significativas (0.02<®_, < 0.05, p< 0.05) con las
poblaciones extintas de Chiribaya y con series modernas de Arequipa y Yungay, ademds de una
muestra combinada Quechua - Uros. De otro lado, las comparaciones con Ancash, Tayacaja, y San
Martin no mostraron diferenciacién significativa (p 2 0.05). A nivel subcontinental (Sudamérica),
la poblacién Chachapoya tiene distancias genéticas cortas pero estadisticamente significativas con
poblaciones extintas y modernas de Chile (Norte de Chile antiguo: @, = 0.0418, p = 0.012,
Mapuche y Pehuenche: @ = 0.0255, p = 0.007), con una poblacién Coya de Argentina (P

ST

= 0.0190, p = 0.0106), con Kalina de la Guyana Francesa (@, = 0.0258, p = 0.045), con Wayuu
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de Colombia (@, = 0.0267, p = 0.038), con Embera (®,= 0.0196, p = 0.032) y Wounan (D,
= 0.0527, p = 0.003) de Panamd, y con un set combinado de las poblaciones norteamericanas
hablantes de lenguas Yuman y Pima (@, = 0.0431, p = 0.020). Para simplificar los valores @, en
las comparaciones pareadas, se emplea un método estadistico denominado Neighbor-Joining (NJ)
que permite construir arboles filogenéticos; en donde poblaciones con cortas distancias genéticas
se agruparan generalmente en el mismo cluster o grupo. En arboles NJ es interesante observar al
grupo Chachapoya en una posicién basal entre la mayoria de las poblaciones Sudamericanas de
referencia incluidas en este estudio (Fig. 2). Este patrén es reforzado en un grafico de andlisis de
componente principal (PCA) construido en base a las frecuencias de haplogrupos donde la unidad
muestral Chachapoya se posiciona muy cerca del centroide. El primer componente principal (PC1)
es responsable del 41.76% de la variacion total y correlaciona la frecuencia del haplogrupo B versus
la suma de frecuencias de los demds haplogrupos (A, C, y D). El segundo componente principal
(PC 2) representa el 31.33% de la variacién y correlaciona la frecuencia del haplogrupo C versus la
suma de los haplogrupos A, B, y D (Fig. 3). En el gréfico se puede identificar un grupo compuesto
principalmente por poblaciones andinas del centro y del sur; sin embargo, también se observan
poblaciones amazénicas como Xavante, Aché, Matsiguenga, y San Martin. Las cuatro poblaciones
estudiadas estdn distribuidas en el mismo grupo, lo cual refleja la elevada frecuencia del haplogrupo
B en su composicién (Jivaro fue dividido en Wampis y Awajiin Gnicamente en este andlisis).

Historia demogréfica. En genética de poblaciones, se usan histogramas denominados distribu-
ciones mismatch (mismatch distributions) para poder observar las distancias moleculares entre pares
de haplotipos en una poblacién determinada. Los histogramas representan, para un niimero de
secuencias o haplotipos, la frecuencia de comparaciones pareadas (eje Y) que tienen 0, 1, 2...n
méximo de diferencias (eje X) (Pereira ez a/. 2002). La forma particular que adquiere un histo-
grama es altamente influenciada por eventos demogrificos antiguos o barridos selectivos (Rogers y
Harpending 1992; Slatkin y Hudson 1991). Por ejemplo, es posible observar eventos que reflejan
una reduccién dréstica en el tamafo de la poblacién en el pasado. El patrén de alta diversidad
genética en la poblacién Chachapoya observado a través de los indices de diversidad es corroborado
por estos histogramas, donde se observan picos a cuatro y seis diferencias. Se registra un evento
que denota reduccién en la diversidad en el pasado reciente a una diferencia, pero no es drastico
(Fig. 4a). Las demds poblaciones de interés tienen patrones similares, sin embargo registran frecuen-
cias menores alrededor de una a cinco diferencias (Fig. 5). A escala continental, la mayorifa de las
poblaciones incluidas en este estudio exhiben patrones que denotan una reduccién dréstica en la
diversidad, a excepcidn de algunas series andinas (z.g. Chiribaya, Sicdn, Tayacaja, Yungay [informa-
cién no presentada aqui]).

En estudios de dindmica poblacional también se usan tests de neutralidad que permiten
distinguir entre crecimiento poblacional y tamafo de poblacién constante. En este estudio usamos
el indice de Tajima llamado «D» y el indice de Fu denominado «Fs». Este tltimo probablemente
detecta con mayor sensibilidad expansiones poblacionales de gran magnitud, las cuales son mani-
festadas a través de valores negativos grandes. Valores positivos, por el contrario, pueden indicar
que una determinada poblacién ha experimentado deriva genética (Excoffier ez al. 2005; Fu 1997;
Tajima 1989). La muestra Chachapoya exhibe valores negativos significativos para ambos indices
(Fs =-23.98616, p = 0.0018 y D = -1.51132, p = 0.0309), lo cual es consistente con los hallazgos
de alta diversidad. En el contexto local, nuestra muestra Cajamarca también ha producido valores
estadisticamente significativos en el caso de uno de los indices (Fs= - 6.35202, p = 0.0268). A
nivel continental, pocas poblaciones mostraron valores significativos para ambos indices (2., El

Salvador, Ancash, Tayacaja, Coya).

Grupos étnicos Chachapoya. Considerar que La Jalca, Leymebamba y Rodriguez de Mendoza
aluden al pueblo y caserios vecinos de donde se obtuvo la muestra (sobre las subunidades ver 2.4.
Materiales y Métodos). Cuando la muestra Chachapoya es dividida geogréficamente en funcién a
la distribucién étnica aproximada de grupos Chachapoya (Tabla S1), se observa variabilidad en las
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Figura 2. Arbol filogenético (Neighbor-Joining) construido en base a valores D, para ADN mitocondrial.
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Figura 3. Grdfico de Andlisis de Componente Principal (PCA). Nombres de haplogrupos relativo al eje en rojo.

frecuencias de haplogrupos A, B, Cy D (Fig. 6). Localmente se calcularon distancias genéticas entre
las subunidades, lo cual revel¢ distancias genéticas significativas entre Pomacochas y Chillao (@, =
0.0745, p = 0.0005), e igualmente entre Pomacochas y Leymebamba (@, = 0.0549, p = 0. 0040)
También se observaron grandes distancias genéticas entre Chillao y Rodnguez de Mendoza (P,
= 0.0703, p = 0.0009). Las demds comparaciones produjeron valores no significativos, indicando
estrecha afinidad genética entre las subunidades. Adicionalmente, se utiliz6 AMOVA para identificar
estructura poblacional entre las subunidades Chachapoya con la muestra Jivaro. Se obtuvo una ligera
reduccién de indices F, , de 3.20 2 2.56 (p < 0.0001), tnicamente cuando Pomacochas es agrupada
con Jivaro. A nivel continental, las afinidades genéticas con poblaciones de las Américas tienden a ser
muy similares entre las subunidades e igualmente el patrén se asemeja mucho al obtenido cuando
dichas subunidades formaban un tnico grupo. De la misma manera, en drboles filogenéticos todas
las unidades Chachapoya tienden a asumir posiciones basales en diferentes clusters (Fig. 7).

6.2. Cromosoma 'Y

Haplogrupos. A diferencia del marcador femenino, existe una menor proporcién de haplotipos
nativos americanos de cromosoma Y en todas las subunidades Chachapoya (Fig. 8). El haplogrupo
predominante nativo-americano es Q, el cual alcanza un 60% en la poblacién Chachapoya en su
conjunto. Es interesante observar una casi ausencia de linajes fordneos (no Q) en las poblaciones
Jivaro (4%) y Huanca (8%). La poblacién Cajamarca, por el contrario, posee una gran cantidad de
linajes fordneos (52%) (Tabla 3).
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Poblacién/Haplogrupo N Q Otros
Corobamba 7 85.7% (6) 14.3% (1)
Pomacochas 21 71.4% (15) 28.6% (6)
Rodriguez de Mendoza 13 23.1% (3) 76.9% (10)
Chillao 14 85.7%(12) 14.3% (2)
Chachapoyas 24 50% (12) 50% (12)
La Jalca 15 86.7% (13) 13.3% (2)
Leymebamba 19 36.8% (7) 63.2% (12)
Chachapoya (combinado) 113  60.2% (68) 39.8% (45)
Jivaro 24 95.8% (23) 4.2% (1)
Huancas 12 91.7% (11) 8.3% (1)
Cajamarca 25 48% (12) 52% (13)
Total 174 65.5% (114)  34.5% (60)

! Subunidades Chachapoya en cursiva
*Tamafio de poblacién en paréntesis

Tabla 3. Haplogrupos y tamaro de poblacién (cromosoma Y)

Poblacién N A h SDh Hdloci SDHdloci MNPD SDMNPD
Chachapoya 68 63  0.9974 0.0032  0.5320 0.2694 12.2366  5.5901
Jivaro 23 17 09170 0.0531 0.3774 0.2009 8.6798 4.1457
Huancas 10 8 0.9333 0.0773  0.4783 0.2664 11.0000 5.4249

Cajamarca 11 11 1.0000 0.0388  0.5557 0.3039 12.7818 6.2023

Tabla 4. Indices de diversidad con 23 loci (cromosoma )

Diversidad haplotipica nativo-americana. En el contexto de las Américas, incluyendo 23-loci,
observamos niveles relativamente altos de diversidad haplotipica en todas las poblaciones estu-
diadas (H > 0.92, Tabla 4). Las poblaciones Chachapoya y Cajamarca exhiben los valores mds altos,
con H = 0.9974+0.0032 y H = 1+0.0388 respectivamente. Nuevamente, excluimos los haplo-
tipos fordneos, ya que el énfasis es en el componente nativo-americano. Igualmente, en compa-
raciones a nivel continental pero usando un subgrupo de poblaciones peruanas con nueve loci
(DYS19-DYS385 1-DYS385 I11-DYS389 1-DYS389 I1-DYS390-DYS391-DYS392-DYS393),
Chachapoya (H = 0.9833+0.0066) y Cajamarca (H = 1£0.0388) muestran elevada diversidad
haplotipica, similar a la poblacién de Junin (' =1£0.0302) o a la poblacién Quechua-hablante del
Cusco (H =0.9613+0.0194). Las otras dos poblaciones estudiadas, Jivaro (/4 = 0.8972+0.0503) y
Huanca (A =0.9111+0.0773), tienen niveles relativamente menores de diversidad, pero atin mds
altos que muchas poblaciones amazdnicas de Sudamérica, las que generalmente tienen /' < 0.85. La
diversidad haplotipica por loci (haplotype diversity over loci, hd) en el contexto americano muestra
niveles moderados en las poblaciones Chachapoya (b4 = 0.5309+0.2909) y Cajamarca (bd =
0.5616+0.3308). Indices mucho menores son observados en los casos Jivaro (bd = 0.4515+0.2598)
y Huancas (bd = 0.4494+0.2748). Patrones similares son observados con el indice MNPD. La
diversidad haplotipica después de rarefaccién (h7) a N = 10, incluyendo poblaciones peruanas de
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Figura 4. Distribuciones mismatch para: a) ADN mitocondrial, b) Cromosoma Y.

relevancia, también muestran a Chachapoya y Jivaro entre los grupos mds diversos, con hr = 17.554
and Ar = 13.156, respectivamente (Tabla S4). Rarefaccién es un método usado para comparar
diversidad genética en varias poblaciones con diferentes tamafios de muestra (z.g. dos poblaciones,
una con /N=10 and otra con N=70).

Diferenciacién genética. Incluyendo 23-loci, la poblacién Chachapoya tiene distancias genéticas
cortas pero significativas con Huancas (®,=0.0447, p = 0.0227) y Cajamarca (@,,= 0.0430, p =
0.0117). La comparacién con Jivaro produjo un valor grande y significativo (@ = 0.1673, p <
0.0001). Cuando las comparaciones incluyen nueve loci (DYS19-DYS385 [-DYS385 I1I-DYS389
[-DYS389 II-DYS390-DYS391-DYS392-DYS393), el grupo Chachapoya muestra distancias

genéticas no significativas cuando se compara con Huancas (@, = 0.0181, p = 0.1946). Sin
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Figura 5. Distribuciones mismatch en Jivaro, Huancas, y Cajamarca (ADN mitocondrial).

embargo, exhibe distancias genéticas grandes pero significativas con Cajamarca (@, = 0.0706,
2=0.0052) y Jivaro (D, = 0.0996, p<0.0001). En el contexto andino, solo una comparacién de
una muestra general de Pert (varias regiones) produjo un valor pequefno pero altamente signifi-
cativo (D, = 0.0522, p<0.0001). A nivel continental, solamente se observé distancias genéticas
cortas pero significativas en la comparacién con la poblacién Mapuche (@, = 0.0494, p<0.0001) y
Tehuelche (@, = 0.0506, p = 0.027) de Chile. Este patrén se mantiene incluso cuando incremen-
tamos el nimero de marcadores (15-loci o 17-loci, data no presentada aqui). La falta de afinidades
de la muestra Chachapoya con otras poblaciones de Sudamérica se ve reflejada en los drboles filo-
genéticos Neighbor-Joining (NJ), usando loci data donde la poblacién Chachapoya no se encuentra
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en el grupo «andino, sino que se ubica en una rama independiente junto a Huancas y Yanomami,
a pesar de ser genéticamente distante con este dltimo (Fig. 7).

Historia demogrifica. El histograma (mismatch distribution) en Chachapoya muestra un consis-
tente incremento en las frecuencias desde cero a seis diferencias, lo que no implica una reduccién

drdstica de la diversidad genética (Fig. 4b).

Grupos étnicos Chachapoya. Para observar si existe diferenciacion entre los grupos étnicos
Chachapoya, en el caso de cromosoma Y, también calculamos distancias genéticas (®,,) y
efectuamos tests AMOVA (Analysis of Molecular Variance). El grupo de La Jalca fue el tnico
que mostré consistentemente distancias genéticas grandes con Pomacochas (CDST = 0.1335, p <
0.0001), Chilchos, Leymebamba (@, = 0.1255, p < 0.0001), Chillao (@, =0.1309, p < 0.0001),
y Chachapoya (@, = 0.0899, p = 0.0180). La comparacién entre Chillao y Pomacochas también
produjo distancias relativamente grandes (@, = 0.0815, p < 0.0001). Las demds comparaciones
produjeron valores @ no significativos o distancias genéticas cortas. A diferencia de la evidencia
mitocondrial, los andlisis jerdrquicos AMOVA a este nivel no mostraron valores F _ significativos
cuando las subunidades nortefias (Pomacochas, Corobamba, y Chillao) fueron agrupadas con
Jivaro. A nivel continental todas las subunidades tienen distancias genéticas largas con otras pobla-
ciones de las Américas. En drboles filogenéticos, las subunidades Chachapoya tienden a agruparse
en un dnico c/uster cerca a la rafz, con ninguna asociacién a otra poblacién ya sea de origen andino
o amazénico (Fig. 8).

7. Discusién

7.1. Los Chachapoyas en el contexto local y regional

Uno de nuestros objetivos fue entender a la poblacién Chachapoya moderna en el contexto de
otros grupos del noreste andino. Incluimos entonces a la poblacién amazénica Jivaro, al enclave
Huanca y a la poblacién Cajamarca de la regién vecina del mismo nombre.

Anteriormente pusimos en evidencia la influencia de elementos amazénicos en la iconografia
Chachapoya, un fenémeno ademds recurrente en los Andes desde periodos muy tempranos.
Sabemos que existen innumerables grupos étnicos de origen amazdnico que ocupan territorios
adyacentes a los dominios de los Chachapoyas. En ese sentido, buscamos evaluar la posibilidad de
flujo genético entre la poblacién Chachapoya y el grupo amazénico Jivaro moderno. A pesar de
que la lengua usada por los Chachapoyas no sobrevivi6 a las dramdticas transformaciones sociales
y culturales de la segunda mitad del siglo XVI, lingiiistas y arquedlogos han sugerido que los
Jivaros histdricos compartian algunos topénimos al igual que otras caracteristicas culturales con
los Chachapoyas (Taylor 1996, 2000; Guffroy 2006; Koschmieder 2012). La data genética, en
ambos marcadores (ADN mitocondrial y cromosoma Y), ha mostrado que los Chachapoyas y los
Jivaros se encuentran genéticamente distantes. Debemos considerar aqui que los genes, tanto como
los elementos culturales, siguen trayectorias y grados de evolucidn distintos. Sin duda, incorporar
muestras de los Jivaros histéricos puede ayudar a refinar estos hallazgos.

La arqueologia regional ha mostrado que los Chachapoyas mantuvieron interacciones con
sociedades cajamarquinas, incluso antes del Periodo Intermedio Tardio (1000-1470 d.C.). Existe
abundante cerdmica de estilo Cajamarca en la mayoria de sitios Chachapoya investigados hasta
hoy (Ruiz 1972; Schjellerup 2005; Church y von Hagen 2008), lo cual no sélo apunta a intensos
contactos entre estas dos 4reas culturales, sino que también podria trascender del plano cultural
al biolégico. De hecho, durante el tiempo de los inkas, mitmagkuna Cajamarca fueron relocali-
zados en territorio Chachapoya (Schjellerup 2005). Los marcadores uniparentales indican estrecha
afinidad genética entre la gente Chachapoya y Cajamarca; sin embargo, no sabemos si esto refleja
fenémenos antiguos o modernos, pues desde la segunda mitad del siglo pasado hasta ahora, se ha
observado una fuerte migracién cajamarquina hacia el departamento de Amazonas.
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La poblacién del pueblo de Huancas ha sido considerada como un enclave originario del depar-
tamento de Junin en el Pert central. Los habitantes de Huancas se especializaron en la manufactura
de cerdmica desde perfodos prehispdnicos (Colin 1907) y son muy conocidos por esta actividad
incluso hoy en dfa. Considerando que esta poblacién fordnea se establecié en esta regién durante el
tiempo que los inkas estuvieron expandiéndose en la sierra central del Pert, esperdbamos encontrar
distancias genéticas cortas entre la poblacién Chachapoya y la muestra de Huancas. El transcurrir
de més de 20 generaciones debe haber permitido un intenso mestizaje entre las poblaciones locales
y los Huancas implantados en la regién. La evidencia genética apoya esta idea en el caso de la linea
paterna; sin embargo, el ADN mitocondrial indica que atin existe cierta diferenciacién (@, =
0.057, p < 0.01). Estas trayectorias divergentes por cada marcador estdn probablemente vinculadas
al tipo de alianzas matrimoniales adn vigentes en esta poblacién.

Cuando dividimos la muestra Chachapoya moderna de acuerdo a la distribucién aproximada
de «grupos étnicos Chachapoya», observamos que algunas sub-unidades tienden a diferenciarse.
En el caso del marcador femenino, identificamos ausencia o casi ausencia (/V = 1) de ciertos haplo-
grupos en unidades étnicas especificas. En cuanto a distancias genéticas, los subgrupos Pomacochas
y Chillao fueron los que mds se diferenciaron de las otras subunidades. De otro lado, la data de
cromosoma Y mostr6 que el grupo de La Jalca se diferencia significativamente de las otras subu-
nidades. Estos resultados guardan coherencia con las fuentes etnohistéricas, que describen a los
Chachapoyas como un agregado de varios grupos étnicos, y de hecho nueva evidencia arqueo-
l6gica apunta a diferencias en atributos materiales en este territorio (Koschmieder 2008, 2010).
Anteriormente, esta hipdtesis en torno a la diversidad al interior de la entidad cultural denominada
Chachapoya también habia sido evaluada por Nystrom, quien reportd escasas barreras para el flujo
génico entre estas subunidades en base a rasgos métricos en el esqueleto (Nystrom 2006). Debemos
indicar que si bien los marcadores esqueléticos pueden ser usados para hacer este tipo de inferencias,
existen ciertas limitaciones en su uso debido a que el fenotipo es altamente influenciado por factores
medioambientales, entre otros. Data concluyente sobre esta heterogeneidad puede dnicamente ser
obtenida mediante estudios de ADN antiguo sumada a informacién isotdpica y dependerd de la
disponibilidad de muestras de colecciones representativas de la regién.

7.2. La poblacién Chachapoya en el contexto sudamericano

Mediante este estudio hemos podido identificar diversidad genética nativo-americana singular en
esta region del bosque nuboso, particularmente en el caso del ADN mitocondrial. Al igual que
en muchas otras poblaciones de la Américas, ha sido posible observar una mayor proporcién del
componente fordneo (mayormente europeo) en los linajes de cromosoma 'Y (40%). Este fendmeno
de flujo genético asimétrico, v.g. Chachapoya: mitocondrial=11%, Y= 40%, es un conocido fené-
meno reportado en otras poblaciones nativas americanas, el cual refleja la historia de conquista
europea durante la segunda mitad del siglo XVI (Seielstad 2000; Bolnick ez a/. 2006; Mendizabal
et al. 2008;). Estas proporciones tienden a variar dependiendo del grado de mestizaje de las pobla-
ciones estudias. En relacién al componente nativo-americano, todas las poblaciones estudiadas
muestran variacion en las proporciones de haplogrupos (linajes) A, B, Cy D. Es importante sefialar
que entre las poblaciones estudiadas aqui, el haplogrupo B, ampliamente distribuido en los Andes,
es el mds comin. Generalmente las proporciones de haplogrupos (A-D) en cada poblacién en
América varfa geograficamente (Bisso-Machado e# 2/. 2012). Sabemos, por ¢jemplo, que pobla-
ciones norteamericanas de América Central y del norte de Sudamérica carecen de haplogrupo D
o lo tienen en muy baja proporcién (Malhi ez /. 2003), lo cual también ocurre en la poblacién
Jivaro, donde estd ausente.

Como predmbulo a la discusién de los altos niveles de diversidad genética hallados en
los Chachapoyas, es importante brindar primero el contexto histérico local. Es ampliamente
sabido que los inkas (1470-1532 d.C.) aplicaron la politica de mitmaq también en el territorio
Chachapoya tanto por cuestiones estratégicas como de control. En las fuentes histéricas, se ha
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reportado que mitmaqkuna de origen Chachapoya fueron trasladados hacia al menos dieciocho
ubicaciones diferentes y tan lejos como Argentina y Bolivia (Schjellerup 2005; Espinoza Soriano
2006). En general, los estudios etnohistéricos apuntan a una considerable reduccién en las pobla-
ciones locales durante aquella época (Cook 2010). Incluso, a pesar de no proporcionar evidencia
contundente, algunos investigadores indican que mds del 50% de la poblacién local Chachapoya
fue relocalizada (Espinoza Soriano 1988; Lerche 1995). La documentacién de la época, sin
embargo, no cuenta con detalles como las localidades de origen y la proporcién de género en
estos segmentos de las poblaciones locales (Schjellerup 2005). De igual manera, sabemos que
mitmaqkuna de otras regiones fueron trasladados a diferentes partes del territorio Chachapoya;
sin embargo, el nimero de migrantes en esta region pareciera no haber sido tan significativo
(Schjellerup 2005).

Con la llegada de los espafioles, la poblacién nativa de América se redujo no tinicamente debido
a enfrentamientos bélicos y enfermedades sino, ademds, debido a sobre explotacién de la fuerza de
trabajo local. Un estudio etnohistérico ha reportado que entre los afios 1570 y 1600, los Andes
nororientales sufrieron un colapso demografico més severo que otras regiones de los Andes (Cook
2010). Aparentemente, el segmento masculino de la poblacién fue afectado mds dramdticamente,
ya que los hombres se reclutaban como fuerza militar. La casi incansable basqueda del El Dorado
por las huestes espafiolas durante los afios inmediatos a la conquista es un claro ejemplo de enlis-
tamiento de hombres en las tropas espafiolas (Schjellerup 2005). En la parte sur del territorio
Chachapoya, se ha sugerido que durante los afios de intensa ocupacién espafiola en la region,
muchos individuos se replegaron hacia las densas forestas tropicales hacia el norte y hacia el este,
con la finalidad de evadir el control espafol (Church 1996; Vizquez de Espinosa 1969 [1620]).
Otro ejemplo en el que se ve afectado el segmento masculino de la poblacién de un asentamiento,
es el evento acaecido en Kuélap, donde se ha registrado el asesinato masivo de hombres jévenes y
nifios (Toyne y Narvédez Vargas 2014). Estos acontecimientos, brevemente expuestos aqui, indican
una dréstica reduccion de la poblacién del bosque nuboso (Lerche 1995; Church 1996; Schjellerup
2005; Cook 2010) y sugieren que al examinar las poblaciones modernas de la regién deberiamos
encontrar una significativa reduccién de la diversidad genética en el 4rea.

En el contexto americano, cuando examinamos tinicamente el componente nativo-americano,
el grupo Chachapoya exhibe alta diversidad haplotipica en ambos sistemas (mitocondrial y
cromosoma Y). Esto es apoyado ademds por los resultados de los tests de neutralidad (z.g. valores
negativos grandes de los indices Fu’s Fs y Tajima’s D) e histogramas unimodales. Estos patrones son
raramente observados en poblaciones nativas americanas, las cuales generalmente exhiben histo-
gramas que denotan una notable reduccién de la diversidad genética. En el caso de ADN mitocon-
drial, tnicamente cuatro poblaciones, de un total de 76, muestran histogramas similares al grupo
Chachapoya (data no mostrada).

Existen algunas explicaciones potenciales al fenémeno de altos niveles de diversidad observados
en el nororiente peruano. De haber existido una reduccién en el tamafio de poblaciones, que
podria ser descrito como drastico en escala humana, este no habrfa sido lo suficientemente severo
para reducir la diversidad genética. Sabemos que los efectos de cuello de botella (bostleneck) son
determinados por cierto nimero de factores y que la diversidad genética puede persistir atn en
situaciones que parecieran ser severas (por ejemplo ver (Kekkonen ez /. 2012). Debido a que la
muestra Chachapoya tiene niveles de diversidad genética inusuales, una caracteristica observada en
muy pocas poblaciones sudamericanas, nos obliga a considerar ademds otros factores mds alld de las
dindmicas de cuello de botella.

La primera posibilidad seria que el grupo Chachapoya haya albergado clevados niveles de diver-
sidad genética desde antes del Intermedio Tardio. En la literatura arqueoldgica, se indica que las
poblaciones que predatan a los inkas en la regién habrian sostenido grandes tamanos poblacionales
(Church y von Hagen 2008; Schjellerup 2005); sin embargo, existe escasa informacién docu-
mental, y el tamafio de los asentamientos en s{ mismos no puede apoyar esta idea ya que no existe
una secuencia cronoldgica bien definida para toda la regién.
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Durante el periodo colonial temprano, los conquistadores espafioles emprendieron decenas de
expediciones en busqueda de El Dorado, usando como puntos de partida en el norte a las ciudades
de Quito y Chachapoyas (Saignes 1999). Esto pone en evidencia no solo la importancia de estos
asentamientos, sino, ademds, la presencia de individuos de diverso origen étnico que atravesaron
el territorio Chachapoya, muchos de los cuales podrian haber permanecido en la regién. En el afio
1549, alrededor de 300 individuos tupi («indios Brasiles») llegaron al 4rea de Chachapoyas. Ellos
habrian salido del litoral brasilefio y después de varios afios, usando como vias el rio Amazonas y
Marafién, arribaron a Santiago de los ocho valles de Moyobamba (Nunes 1992; Saignes 1999). Si
bien se hace un recuento de la llegada de un considerable nimero de poblacién Tupi, no se tiene
miés informacién relevante sobre el destino de esta poblacién, como, por ejemplo, si decidieron
permanecer en el drea como una unidad o si el grupo se dividié y diseminé mds alld de los dominios
de los Chachapoyas. Estos dos eventos, sucedidos durante los afios de friccién entre las poblaciones
locales y los espanoles, bien podrian haber influido en las dindmicas de flujo genético en la region,
incrementando la diversidad en las poblaciones locales.

Otro escenario involucraria a la politica de reducciones de indios (Medina 1975) implementada
en el Pert colonial y a un probable efecto inesperado, o antes no evaluado, que podria haber
incrementado la diversidad genética en dreas como esta. Siguiendo esta idea, cabe sefalar que un
estudio etnohistérico basado en documentacién del siglo XVI y XVII muestra un mapa preliminar
en donde mds de diez grupos étnicos se encontrarian ocupando un 4rea relativamente pequefia al
noreste del territorio Chachapoya (Espinoza S. 1973). Esto, sumado a la existencia de otros grupos
v.g. jivito y choldn, distribuidos al este, proporciona evidencia no sélo de la alta diversidad étnica
en dichas 4reas, sino también documenta el origen de potenciales migrantes hacia el territorio de
los chachapoya. En el contexto de las reducciones esto significarfa la incorporacién de individuos
de diversas etnias para formar unidades tributarias mds grandes, ya que usualmente se describe
a la regién como poco atractiva en términos tributarios (Cook 2010). Sobre esto, es necesario
contar con documentacién histérica mds detallada respecto a dichos eventos para poder evaluar
esta hipdtesis.

La dltima posibilidad seria que, debido probablemente a las caracteristicas geograficas y topo-
gréficas de este segmento de los Andes, la diversidad de las poblaciones de la regién podria haber
sido enriquecida continuamente gracias al movimiento de personas a través de la regién, durante
y después del colapso demografico reportado para esta drea. Para poder determinar qué factores
contribuyeron significativamente a potenciar la diversidad genética en los chachapoyas y cuando
sucedieron estos eventos, es necesario refinar nuestros hallazgos con marcadores que brinden
mayor resolucién. Considerando estas limitaciones, el andlisis de la diversidad genética moderna
ha mostrado, en general, que el tamafo de la poblacién Chachapoya no suftié deriva genética en
el pasado. En este sentido, el grupo Chachapoya se asemeja mucho a otras poblaciones andinas,
pero, sin embargo, existen otras caracteristicas que lo hacen bastante singular, tal como explicamos
a continuacion.

En un contexto mds amplio, comparamos a los chachapoyas con otras poblaciones nativas ameri-
canas para poder develar afinidades genéticas que nos ayuden a inferir sus probables origenes. El
marcador femenino (ADN mitocondrial) muestra que los chachapoyas tienen afinidades genéticas
con varias poblaciones de diverso origen y amplia distribucion geogréfica. En Pert tiene afinidades
con las poblaciones modernas de Yungay, Ancash, Tayacaja y San Martin. También tienen distancias
genéticas reducidas con las poblaciones extintas de Chiribaya, Palpa y Cuzco. En Sudamérica el
patrén es similar, donde los Chachapoyas mantienen afinidad genética con poblaciones andinas
(v.g. Coya) y también amazénicas (ng. Embera, Arawak-Wayuu, Kalina), ademds de otras pobla-
ciones geograficamente mds distantes, como los Mapuche en Chile y grupos del Norte de América
(hablantes de lenguas Yuman y Upper Piman). En drboles filogenéticos, la poblacién Chachapoya
(integrada y en subunidades) tiende a sumir posiciones basales entre gran parte de las poblaciones
de referencia incluidas en el estudio. Este patrén es similar al obtenido mediante el grafico de PCA,
extrapolado en base a las frecuencias de haplogrupos, en donde el grupo Chachapoya se ubica muy
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cerca del centroide (interseccion de los dos ejes). Las afinidades con un gran niimero de poblaciones
en las Américas, ademds de su posicién basal, pueden indicar que los Chachapoya modernos han
retenido diversidad genética mitocondrial comun en varias poblaciones provenientes de diferentes
regiones. Esto puede implicar persistencia de diversidad de los primeros grupos que colonizaron
las Américas, o bien altos niveles de flujo genético en la regién desde diferentes flancos, o ambos.
No existen reportes o informacién histdrica especifica que documente grandes migraciones hacia el
territorio de los Chachapoya, con la salvedad de la migracién Tupi antes mencionada.

En ese sentido, el hecho de que el grupo Chachapoya tenga afinidades genéticas con pobla-
ciones de diferentes familias lingiiisticas (v.g. Tupi, Caribe, Arawak, Chibcha, Quechua) y tan lejos
como América del Norte, América Central y el Cono Sur (z.g. Mapuche), puede sugerir que esta
diversidad comun (linajes) fue retenida en periodos preinka e inka. Es decir que tal vez, algunos
linajes muy antiguos hayan sobrevivido en el drea. En la literatura sobre la ocupacién humana en
Sudamérica, existe una hipétesis que propone una ruta de dispersion hacia el sur desde los Andes
orientales del norte del Perti y el sur de Ecuador (Sauer 1944; Lothrop 1961; Hester 1966), la
cual fue revisada recientemente en funcién a industrias liticas recuperadas en la regién (Church y
von Hagen 2008). Esto pone en evidencia la importancia geografica de este estrecho de los Andes,
incluso en periodos muy tempranos, cuando grupos méviles transitaban por esta regién. De hecho,
varios investigadores consideran el territorio Chachapoya como una interseccién importante para
el acceso ¢ intercambio de productos provenientes de diferentes lugares, lo cual es més evidente
cuando las sociedades sedentarias mds complejas se consolidaron en esta drea (Church y von Hagen
2008; Schjellerup 2005; Clasby 2014). El hecho de que la altitud de la cordillera en esta regién varia
ripidamente y se estrecha, formando una serie de corredores y haciendo mds fécil el movimiento
horizontal (z.g. de la costa a la Amazonia), ciertamente dota de singularidad al este territorio. En ese
sentido, el escenario mds probable tal vez haya involucrado el constante enriquecimiento del poo/
genético local a través del tiempo.

Cuando examinamos el componente paterno, el grupo Chachapoya tiene afinidades con un
nimero reducido de poblaciones, con una muestra de Pert que incluye individuos de distintas
regiones y con dos poblaciones chilenas. A diferencia del marcador femenino, en drboles filogené-
ticos, el grupo Chachapoya no se agrupa con poblaciones de origen andino o amazénico, sino que
aparece en una rama independiente. Hemos mencionado anteriormente que los eventos de despo-
blacién tuvieron un mayor impacto en el segmento masculino local, lo cual podria haber resultado
en afinidades con muy pocas poblaciones sudamericanas.

8. Conclusiones

Es posible que en el bosque nuboso, muchos grupos humanos usaran los corredores formados entre
el sur de Ecuador y el norte de Perd por milenios. Una vez que los asentamientos sedentarios se
formaron en este territorio, sus habitantes habrian estado constantemente en contacto con grupos
méviles provenientes de diferentes direcciones. La intensificacién de estos contactos a través de los
afios, durante el florecimiento de sociedades mds complejas, habria permitido la formacién de redes
de intercambio entre las élites, lo cual habria garantizado el movimiento de bienes desde y hacia
los asentamientos de la regidn, tal como ha sido reportado por varios investigadores (Schjellerup
2005; Church y von Hagen 2008; Clasby 2014). En este contexto, los resultados aqui presentados
sugieren que las poblaciones sedentarias de esta regién (tempranas o tardias), habrfan enriquecido
con mayor intensidad su pool genético a diferencia de otras poblaciones en ecosistemas puramente
«andinos» o «amazénicos». Si bien el tipo de data atin no nos permite inferir qué factores habrian
contribuido mds significativamente a lograr elevados niveles de diversidad genética observados en
las poblaciones locales modernas, y ubicar cronolégicamente las transformaciones en el tamafio
de las poblaciones locales, este estudio representa un primer paso con miras a develar la intrincada
historia poblacional de los chachapoyas y otros grupos del bosque nuboso.
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Corobamba

Pomacochas

Chillao

San Carlos
Jazén
Goncha
Chiliquin
Olleros
Quinjalca

Jumbilla
Yambrasbamba
Shipasbamba
Pomacochas
Cuispes

Recta

Chisquilla

Luya
Lamud
Olto
Inguilpata

Conila-
Coechdn

Cuemal

Colmata

Chachapoyas

Rodriguez de Mendoza

| La Jalca

| Leymebamba

Nota: Detalle de procedencia de muestras (lugar de nacimiento)
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Chachapoyas
Levanto
Molinopampa

San Isidro del Mayno
Tingo

Kuelap

Maria

Pisuquia

Rodriguez de Mendoza
Limabamba
Chirimoto

Vista Alegre

Totora

La Jalca Grande

Leymebamba

Dos de Mayo
Palmira
San Francisco de Yeso

Santo Tomis

Chilchos
Uchucmarca

Tabla 1. Subunidades chachapoya considerando el lugar de nacimiento.
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Nombre, tamafio de muestra y referencia para cada marcador

mtDNA (HVR1) Y-STRs

Poblacién N Referencia Poblacién N Referencia
Chachapoya 276 | Este estudio 1 Chachapoya 113 | Este estudio
Jivaro (Wampis y Awajtin) 47 | Este estudio 2 | Jivaro (Wampis y Awajiin) 24 | Este estudio
Huancas 21 | Este estudio 3 Huancas 12 | Este estudio
Cajamarca 37 | Este estudio 4 | Cajamarca 25 | Este estudio
Coya (Argentina) 61 | Alvarez-Iglesias et al. 2007 5 Embera (Panam4) 17 | Ascunce et al. 2008
Aymara (Pert) 20 | Barbieri et al. 2011 6 Kuna (Panamd) 18 | Ascunce et al. 2008
Quechua (Pert) 37 | Barbieri et al. 2011 7 Ngdebe (Panamd) 26 | Ascunce et al. 2008
Uros (Pert) 7 | Barbieri et al. 2011 8 Wounan (Panamd) 16 | Ascunce et al. 2008
Kuna (Panam4) 63 | Batista et al. 1995 9 Colla (Argentina) 14 | Blanco-Verea et al. 2010
Ignaciano (Bolivia) 15 | Bert et al. 2004 10 | Chippewa Wisconsin (USA) 12 | Bolnick et al. 2006
Movima (Bolivia) 12 | Bert et al. 2004 11 | Chippewa Sioux (USA) 24 | Bolnick et al. 2006
Trinitario (Bolivia) 12 | Bert et al. 2004 12 | Oklahoma (USA) 15 | Bolnick et al. 2006
Yuracaré (Bolivia) 15 | Bert et al. 2004 13 | Athabaskan (Alaska) 23 | Davis et al. 2011
Surui (Brasil) 21 | Bonatto and Salzano 1997 14 | Aymara (Bolivia) 59 | Gaya-Vidal etal. 2011
Wai wai (Brasil) 25 | Bonatto and Salzano 1997 15 | Quechua (Bolivia) 55 | Gaya-Vidal etal. 2011
Aymara (Piedemonte Boliviano) 10 | Corella et al. 2007 16 | Waorani (Ecuador) 39 | Gonzilez Andrade et al. 2007
Chimané (Piedemonte Boliviano) | 10 | Corella et al. 2007 17 | Peruvian 78 | Iannacone et al. 2005
Mosetén (Piedemonte Boliviano) 10 | Corella et al. 2007 18 | Rio Grande do Sul (Brasil) 203 | Leite et al. 2008
Quechua (Piedemonte Boliviano) | 16 | Corella et al. 2007 19 | Maya Qeqchi (Guatemala) 11 | Martinez -Gonzélez et al.2012
Ayoreo (Bolivia, Paraguay) 91 | Dornelles et al. 2004 20 | Maya Mam (Guatemala) 13 | Martinez -Gonzilez et al.2012
Palpa (Pert)* 57 | Fehren-Schmitz et al. 2010 21 | Maya Kiche (Guatemala) 16 | Martinez -Gonzilez et al.2012
Arequipa (Pert) 22 | Fuselli et al. 2003 22 | Maya Kaqchiquel (Guatemala) 13 | Martinez -Gonzdlez etral.2012
San Martin (Pert) 22 | Fuselli et al. 2003 23 | Awa-Guaja (Brasil) 46 | Palha eral. 2010
Tayacaja (Pertt) 61 | Fuselli et al. 2003 24 | Parakana (Brasil) 38 | Palhaetal. 2010
Fueguino-Patagonia* 24 | Garcfa-Bour et al. 2004 25 | Tiriyé (Brasil) 35 | Palhaetal. 2010
Aymara (Bolivia) 96 | Gaya-Vidal et al. 2011 26 | Urubu-Kaapor (Brasil) 27 | Palhaetal. 2010
Quechua (Bolivia) 93 | Gaya-Vidal et al. 2011 27 | Waidpi (Brasil) 13 | Palha et al. 2010
Cheyenne (USA) 39 | Kittles et al. 1999 28 | Zoé (Brasil) 25 | Palhaetal. 2010
Ngoebe (Panama4) 46 | Kolman et al. 1995 29 | Arara (Brasil) 20 | Roewer et al. 2013
Embera (Panamad) 44 | Kolman and Bermingham 1997 | 30 | Arequipa (Pert) 16 | Roewer et al. 2013
‘Wounan (Panam4) 31 | Kolman and Bermingham 1997 | 31 | Asurini (Brasil) 15 | Roewer et al. 2013
Ancash (Pertt) 33 | Lewis et al. 2007 32 | BariBoxi (Brasil) 16 | Roewer et al. 2013
Tupe (Pert) 17 | Lewis et al. 2007 33 | Cauca-Narifio-Chocé (Colombia) | 31 | Roewer et al. 2013
Yungay (Pert) 38 | Lewis et al. 2007 34 | Cuzco (Pert) 10 | Roewer et al. 2013
Athapaskan (USA) 13 | Malhi et al. 2003 35 | Embera Chami (Colombia) 24 | Roewer et al. 2013
Pueblo (USA) 13 | Malhi et al. 2003 36 | Gaviio (Brasil) 18 | Roewer et al. 2013
Pima Superior (USA) 9 | Malhi et al. 2003 37 | Guarani (Argentina) 76 | Roewer et al. 2013
Uto-Azteca (USA) 5 | Malhi et al. 2003 38 | Ipixuna (Brasil) 21 | Roewer et al. 2013
Yuman (USA) 14 | Malhi et al. 2003 39 | Junin (Perd) 13 | Roewer et al. 2013
Guaran{ (Brasil) 202 | Marrero et al. 2007 40 | Karitiana (Brasil) 16 | Roewer et al. 2013
Kaingang (Brasil) 78 | Marrero et al. 2007 41 | Kayapo (Brasil) 16 | Roewer etal. 2013
Apalai (Brasil) 102 | Mazieres et al. 2008 42 | Kichwa Pastaza (Ecuador) 42 | Roewer et al. 2013
Emerillon (Guyana Francesa) 30 | Mazieres et al. 2008 43 | Lecos (Bolivia) 11 | Roewer et al. 2013
Kalina (Guyana Francesa) 27 | Mazieres et al. 2008 44 | Mapuche (Chile) 49 | Roewer et al. 2013
Matsiguenga (Pert) 38 | Mazieres et al. 2008 45 | Mojenos (Bolivia) 15 | Roewer et al. 2013
Palikur (Guyana Francesa) 48 | Mazieres et al. 2008 46 | Mosetén (Bolivia) 11 | Roewer et al. 2013
Wayampi (Brasil) 53 | Mazieres et al. 2008 47 | Pilagd (Argentina) 65 | Roewer etal. 2013
Chibchan Arsario (Colombia) 20 | Melton et al. 2007 48 | Tehuelche (Argentina) 10 | Roewer et al. 2013
Chibchan Tjka (Colombia) 31 | Melton et al. 2007 49 | Terena (Brasil) 32 | Roewer et al. 2013
Chibchan Kogi (Colombia) 21 | Melton et al. 2007 50 | Shipibo Conibo (Pert) 21 | Roewer et al. 2013
Arawak Wayuti (Colombia) 30 | Melton et al. 2017 51 | Wayuu (Colombia) 19 | Roewer et al. 2013
Mapuche Huapi (Chile) 34 | Moraga et al. 2000 52 | Wichi (Argentina) 45 | Roewer et al. 2013
Pehuenche (Chile) 23 | Moraga et al. 2000 53 | Yanomami (Brasil) 10 | Roewer et al. 2013
Norte de Chile* 26 | Moraga et al. 2005 54 | Beni (Bolivia) 63 | Tirado et al. 2009
Cayapa (Ecuador) 120 | Rickards et al. 1999 55 | Toba (Argentina) 90 | Toscanini et al. 2008
Mby4-Guarani (Argentina) 121 | Sala et al. 2010
El Salvador 90 | Salas et al. 2008
Huetar (Costa Rica) 27 | Santos et al. 1994
Aché (Paraguay) 63 | Schmitt et al. 2004
Sicdn (Pera)* 28 | Shimada et al. 2004
Cuzco (Pert)* 35 | Shinoda et al. 2006
Formativo Ilo (Perd)* 15 | Shinoda et al. 2010
Chiribaya LIP (Pert)* 27 | Shinoda et al. 2010
Pre-contacto (Mexico)* 27 | Solorzano 2006
Contacto (Mexico)* 26 | Solorzano 2006
Post-contacto (Mexico)* 25 | Solorzano 2006
Apache (USA) 20 | Tamm et al. 2007
Arsario (Colombia) 47 | Tamm et al. 2007
Catamarca (Argentina) 25 | Tamm et al. 2007
Coreguajé (Colombia) 27 | Tamm et al. 2007
Dogrib (Canada) 23 | Tamm et al. 2007
Salta (Argentina) 18 | Tamm et al. 2007
Este de Colombia 21 | Torres et al. 2006
Sur de Colombia 23 | Torres et al. 2006
Oeste de Colombia 15 | Torres et al. 2006
Guahibo (Venezuela) 59 | Vona etal. 2005
Bella Coola (Canada) 40 | Ward et al. 1993
Gavido (Brasil) 27 | Ward et al. 1996 * Muestras antiguas
Xavante (Brasil) 25 | Ward etal. 1996 Poblaciones de este estudio en negrita
Zoré (Brasil) 29 | Ward etal. 1996

Tabla S2. Poblaciones de referencia para ambos marcadores
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Indices de diversidad

irial (ADN

ial)

Poblacién N A H SDH n SDn MNPD  SDMNPD | hr (HVSI)
Chachapoya 245 149 0.9759 0.0051 0.016005 0.008124 10.003297 4.589423| 12.511
Jivaro 46 34 0.9797 0.0105 0.012823 0.006735 8.014116 3.791601| 12.129
Huancas 21 16 0.9571 0.0319 0.016817 0.008914 10.510918 4.990734| 9.714
Cajamarca 34 27 0.9857 0.0108 0.014333 0.007527 8.958238 4.230781| 12.461
Dogrib 23 8 0.5257 0.1262 0.005159 0.003433 1.826453 1.089845| 3.715
Bella Coola 40 11 0.9038 0.0203 0.016839 0.009218 5.337922 2.630545( 7.927
Cheyenne 39 24 0.9649 0.0137 0.025608 0.013492 8.117879 3.849663| 10.640
Athapaskan 13 8 0.8974 0.0666 0.016502 0.009215 8.052995 4.000543 n.o.
Pueblo 13 7 0.8718 0.0670 0.005275 0.003397 2.574306 1.474622 n.o.
Apache 20 11 0.8684 0.0640 0.021059 0.011472 7.454736 3.636295 n.o.
Yuman & Pima 23 17 0.9644 0.0258 0.014484 0.007869 7.068215 3.443454 n.o.
Mexico* 78 39 0.9264 0.0217 0.024533 0.013453 4.710341 2.330817 n.o.
El Salvador 90 54 0.8956 0.0305 0.007311 0.004151 3.582152 1.836099| 10.292
Huetar 27 27 1.0000 0.0101 0.011859 0.006872 3.759388 1.956005( 4.210
Ngdéebe 46 11 0.6329 0.0664 0.014333 0.007968 4.543530 2.275230| 2.869
Kuna 63 38 0.9042 0.0326 0.012235 0.006902 3.878366 1.973235( 2.227
Wounan 31 28 0.9935 0.0100 0.025458 0.013514 8.070092 3.850714| 10.030
Embera 44 36 0.9905 0.0071 0.022084 0.011743 7.000692 3.352497( 8.316
Arawak Wayuu 30 5 0.7885 0.0263  0.020755 0.011166 6.973702 3.371353| 3.666
Chibcha Kogi 21 3 0.5238 0.1055 0.011323 0.006626 3.804548 1.994390( 2.000
Chibcha Arsario 20 3 0.6474  0.0565 0.014972 0.008477 5.030436 2.550320 n.o.
Chibcha ljka 31 3 0.1849 0.0905 0.005090 0.003398 1.710205 1.026198( 1.527
Arsario 47 33 0.9029 0.0412 0.013817 0.007609 4.891099 2.426655| 3.670
Kalina 27 13 0.9316 0.0236 0.022811 0.012223 7.664646 3.687670( 9.706
Palikur 48 10 0.8076 0.0340 0.014516 0.007993 4.877326 2.419714| 5.385
Emerillon 30 4 0.5241 0.0737 0.011264 0.006495 3.784618 1.961007( 2.333
Wayampi 53 12 0.8824 0.0217 0.022627 0.011899 7.602556 3.603375| 6.871
Apalai 102 16 0.8715 0.0174 0.021229 0.011119 7.132786 3.373192( 5.937
Wai wai 25 11 0.8333 0.0543 0.024811 0.013310 7.865175 3.786100| 6.329
Guahibo 59 27 0.9158 0.0204 0.018180 0.009789 5.763043 2.797821( 5.302
Colombia (este & oeste) 36 23 0.9333  0.0325 0.020574 0.011011 6.912867 3.328516 n.o.
Colombia (sur) 23 10 0.8300 0.0562 0.010999 0.006434 3.695764 1.938374( 7.075
Coreguajé 27 18 0.9430  0.0318 0.017938 0.009773 6.350130 3.106378( 7.572
Cayapa 120 13 0.7766 0.0274 0.017334 0.009241 5.824223 2.804158( 3.919
Sican* 28 17 0.9550  0.0203 0.018118 0.009897 6.087757 2.986787( 7.437
Yungay 38 29 0.9744 0.0151 0.019963 0.010755 6.328319 3.068149( 9.434
Ancash 33 30 0.9924  0.0104 0.021745 0.011672 6.893083 3.327073| 13.710
Matsiguenga 38 11 0.7767 0.0544 0.008393 0.005031 2.820083 1.521271( 6.074
San Martin 22 15 0.9394  0.0367 0.017927 0.009908 6.023593 2.983746| 10.268
Tayacaja 61 42 0.9678 0.0144 0.021151 0.011158 7.106791 3.380603 | 13.160
Tupe 17 13 0.9265  0.0579 0.020347 0.011339 6.449942 3.211958 n.o.
Palpa* 57 54 0.9981 0.0037 0.016406 0.008766 6.267217 3.018737| 13.569
Arequipa 22 18 0.9784 0.0213 0.016464 0.009179 5.531994 2.764291| 12.082
Formativo-llo* 14 12 0.9670 0.0437 0.011116 0.006698 3.734923 2.004785 n.o.
Chiribaya-llo* 27 19 0.9573  0.0257 0.013657 0.007707 4.588807 2.325376( 4.210
Cuzco* 35 21 0.9244 0.0311 0.024751 0.013767 4.801779 2.402416 n.o.
Quechua (Peru&Bolivia) anc 137 81 0.9816  0.0052 0.018542 0.009765 6.526718 3.104896 n.o.
Aymara (Pert) 20 14 0.9474 0.0344 0.008887 0.005370 3.128089 1.692449 n.o.
Aymara (Bolivia) 96 61 0.9875  0.0036 0.010159 0.005457 5.526349 2.680027 11.829
Quechua & Aymara (Pieden 26 25 0.9969 0.0117 0.010177 0.005989 3.419430 1.806315 n.o.
Chimané & Mosetén (Piede 20 15 0.9632 0.0282 0.019822 0.010906 6.660329 3.280901 n.o.
Ignaciano & Movima & Trin 39 25 0.9406 0.0280 0.018444 0.009949 6.197048 3.008847 n.o.
Yuracaré 15 13 0.9810 0.0308 0.021960 0.012203 7.378602 3.656797 n.o.
Ayoreo 91 8 0.4733 0.0608 0.008156 0.004836 2.740475 1.466803| 2.166
Gavido 27 13 0.9031 0.0331 0.015764 0.008807 4.997177 2.506774( 4.726
Zoro 29 8 0.7586 0.0661 0.013172 0.007444 4.438992 2.253782( 5.244
Xavante 25 4 0.6767 0.0528 0.010218 0.006019 3.433093 1.814842| 2.800
Surui 21 20 0.9952 0.0165 0.003750 0.002793 1.188836 0.793033 1.952
Norte de Chile* 26 25 0.9969 0.0117 0.018767 0.010179 6.774821 3.298389( 17.100
Coya-Argentina 61 57 0.9973 0.0038 0.014981 0.007881 7.340463 3.482065| 13.493
Salta 18 15 0.9739 0.0293 0.017787 0.009899 6.296738 3.133601 n.o.
Catamarca 25 11 0.8767 0.0401 0.016296 0.008992 5.768709 2.856287| 7.162
Aché 63 3 0.2038 0.0639 0.003650 0.002607 1.226396 0.789942( 0.910
Kaingang 78 12 0.7729 0.0320 0.022736 0.011876 7.639143 3.600871| 5.039
Guarani 202 11 0.7682 0.0205 0.008538 0.004992 2.868764 1.515690( 4.149
Mbya-Guarani 121 17 0.7963 0.0238 0.013958 0.007622 4.689844 2.313105| 4.580
Mapuche & Pehuenche 57 20 0.8709 0.0367 0.018450 0.009868 6.199299 2.989178 n.o.
Fueguino-Patagonia* 24 16 0.9167 0.0482 0.014331 0.008081 4.815051 2.435693( 4.476

A: Haplotipos

H:
n:
MNPD:

hr:

n.o.:

Diversidad haplotipica
Diversidad nucleotidica

Mean Number of Pairwise Diferences
Diversidad después de rarefaccién a N =20 (HVSI)

no observable

Poblaciones de estudio en negrita

* Muestras antiguas

Tabla S3. Indices de diversidad y diversidad genética después de rarefaccion a N = 20
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Indices de diversidad para Cromosoma Y (9 loci)

Poblaciéon N A H SDH Hd loci SD Hd loci MNPD SDMNPD hr
Chachapoya 68 47 0.9833 0.0066 0.530875 0.290882 4.777875 2.361316| 17.554
Jivaro 23 13 0.8972 0.0503 0.451471 0.259821 4.063241 2.096258 | 13.162
Huancas 10 7 0.9111 0.0773 0.449383 0.274847 4.044444 2.186735 n.o.
Cajamarca 11 11 1.0000 0.0388 0.561616 0.330762 5.054545 2.638923 n.o.
Athabaskan 23 10 0.9368 0.0210 0.657883 0.362206 5.920949 2.923090 8.915
Chippewa Wisconsin 12 10 0.9697 0.0443 0.602694 0.349267 5.424242 2.792229 n.o.
Chippewa Sioux 24 10 0.9348 0.0202 0.608696 0.337237 5.478261 2.722514 n.o.
Oklahoma 15 8 0.9143 0.0425 0.440212 0.260402 3.961905 2.089565 n.o.
Qeqchi (Maya) 11 9 0.9636 0.0510 0.444444 0.269512 4.000000 2.149465| n.o.
Mam (Maya) 13 10 0.9615 0.0412 0.502849 0.295539 4.525641 2.365937 n.o.
Kiche (Maya) 16 11 0.8750 0.0810 0.486111 0.282554 4.375000 2.269847 n.o.
Kagchiquel (Maya) 13 11 0.9744 0.0389 0.658120 0.375273 5.923077 3.005238 n.o.
Ngoebe 26 10 0.8277 0.0607 0.372308 0.219217 3.350769 1.770379 n.o.
Kuna 18 6 0.7451 0.0790 0.369644 0.221730 3.326797 1.783639 n.o.
Wounan 16 9 0.9167 0.0457 0.451852 0.265173 4.066667 2.130050 n.o.
Embera 17 8 0.8529 0.0663 0.323529 0.199000 2.911765 1.599293 n.o.
Embera Chami 24 10 0.9022 0.0331 0.564010 0.315135 5.076087 2.543961 n.o.
Wayuu 19 18 0.9942 0.0193 0.555556 0.314463 5.000000 2.532312 n.o.
Bari-Boxi 16 5 0.7417 0.0727 0.351852 0.214256 3.166667 1.720539 n.o.
Yanomami 10 7 0.8667 0.1072 0.407407 0.252607 3.666667 2.009431 n.o.
Tiriyo 35 19 0.9294 0.0284 0.458263 0.259296 4.124370 2.098832( 17.050
Waidpi 13 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 n.o.
Zoe 25 2 0.0800 0.0722 0.008889 0.019381 0.080000 0.156100 2.567
Urubu-Kaapor 27 5 0.3390 0.1147 0.149731 0.106399 1.347578 0.858912 5.831
Awa-Guaja 46 8 0.6715 0.0664 0.167579 0.113943 1.508213 0.923184 9.090
Asurini 15 6 0.8476 0.0613 0.344974 0.211664 3.104762 1.697945 n.o.
Gavido 18 6 0.8301 0.0481 0.416848 0.245600 3.751634 1.975901 n.o.
Parakana 38 7 0.6174 0.0729 0.126916 0.093363 1.142248 0.755523 4.924
Ipixuna 21 2 0.0952 0.0843 0.010582 0.021411 0.095238 0.172080 0.952
Kayapo 16 7 0.8167 0.0729 0.452778 0.265643 4.075000 2.133831 n.o.
Arara 20 4 0.6684 0.0738 0.469591 0.270635 4.226316 2.180365 n.o.
Cauca-Narifio-Chocé (Colombia) 31 18 0.9419 0.0252 0.486977 0.274365 4.382796 2.219139( 15.421
Kichwa Pastaza (Ecuador) 42 21 0.9361 0.0215 0.571429 0.313184 5.142857 2.537772| 12.804
Waorani 39 4 0.5789 0.0550 0.369771 0.215190 3.327935 1.742713 3.689
Shipibo-Conibo 21 12 0.8524 0.0710 0.346561 0.208319 3.119048 1.678769 | 15.286
Peru (pool diversas regiones) 78 70 0.9953 0.0037 0.668887 0.356695 6.019980 2.896786 n.o.
Junin 13 13 1.0000 0.0302 0.549858 0.319712 4.948718 2.559749 n.o.
Cuzco 10 8 0.9556 0.0594 0.461728 0.281379 4.155556 2.238815 n.o.
Arequipa 16 12 0.9583 0.0363 0.525926 0.302724 4.733333 2.432088 n.o.
Lecos 11 10 0.9818 0.0463 0.612121 0.357098 5.509091 2.849385 n.o.
Mosetén 11 10 0.9818 0.0463 0.515152 0.306503 4.636364 2.445058 n.o.
Quechua (Bolivia) 55 39 0.9751 0.0110 0.613244 0.331678 5.519192 2.690738 n.o.
Aymara (Bolivia) 59 35 0.9731 0.0096 0.561140 0.306135 5.050263 2.484065 n.o.
Beni 63 35 0.9652 0.0117 0.549297 0.300102 4.943676 2.435624 | 14.958
Mojefios 15 9 0.9048 0.0544 0.417989 0.249056 3.761905 1.998396 n.o.
Karitiana 16 4 0.5167 0.1324 0.282407 0.178641 2.541667 1.434140 n.o.
Terena 32 11 0.7883 0.0658 0.251568 0.157617 2.264113 1.274602| 12.012
Colla 14 7 0.9011 0.0465 0.604396 0.345670 5.439560 2.771610 n.o.
Pilaga 65 29 0.9615 0.0095 0.430502 0.242535 3.874519 1.968469 | 15.496
Toba 90 41 0.9620 0.0079 0.440089 0.246168 3.960799 1.999678 | 17.167
Wichi 45 17 0.8465 0.0433 0.342761 0.201227 3.084848 1.630759 | 13.346
Guarani 76 20 0.8021 0.0425 0.454659 0.253691 4.091930 2.059967 n.o.
Rio Grande do Sul 203 157 0.9927 0.0023 0.620072 0.330771 5.580647 2.690271 n.o.
Mapuche 49 27 0.9600 0.0125 0.537604 0.295753 4.838435 2.398128 n.o.
Tehuelche 10 10 1.0000 0.0447 0.567901 0.337432 5.111111 2.685747 n.o.

A: Haplotipos
H: Diversidad haplotipica
n: Diversidad de locus
MNPD: Mean Number of Pairwise Diferences
hr: Diversidad después de rarefaccion a N =20 (HVSI)
n.o.: no observable

Poblaciones de estudio en negrita

Tabla S4. Indices de diversidad y diversidad genética después de rarefaccion a N = 20 (9-loci)




