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EL ADN ANTIGUO Y LA HISTORIA DEL POBLAMIENTO TEMPRANO
DEL OESTE DE SUDAMERICA:
LO QUE HEMOS APRENDIDO Y HACIA DONDE VAMOS*

Lars Fehren-Schmitz,** Bastien Llamas,* Elsa Tomasto® y Wolfgang Haak*

Resumen

Atin cuando el andlisis de ADN de huesos arqueoldgicos tiene algunas grandes limitaciones, constituye la manera mds directa de
investigar eventos prehistdricos de dindmica poblacional. La contextualizacion interdisciplinaria de los datos genéticos con los re-
gistros arqueoldgico y paleoecoldgico permite reconstruir las historias poblacionales pasadas y la demografia de sociedades antiguas.
Por otro lado, el niimero de estudios paleogenéticos en Sudamérica se estd incrementando. En este articulo revisamos los datos de
ADN antiguo de individuos prehispdnicos que existen en la actualidad con la finalidad de evaluar su potencial para contribuir
a nuestro entendimiento de la historia temprana del poblamiento de Sudamérica. La distribucion espacial y temporal de las po-
blaciones sudamericanas antiguas muestreadas a la fecha es muy irregular y la resolucion de los marcadores genéticos analizados es
baja. Sin embargo, los datos sugieren que existieron procesos de dindmica poblacional que acomparniaron el desarrollo cultural de
la parte oeste de Sudamérica. Con las nuevas metodologias y mejores estrategias de muestreo que se emplean hoy en dia en los pro-
yectos de paleogenética, y con una cooperacion interdisciplinaria mds efectiva, pronto serd posible lograr un mejor entendimiento
del poblamiento del continente, asi como de los hechos sucesivos de su historia poblacional.
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Abstract

ANCIENT DNA AND THE EARLY POPULATION HISTORY OF WESTERN SOUTH AMERICA: WHAT HAVE
WE LEARNED SO FARAND WHERE DO WE GO FROM HERE

Even though the analysis of DNA from archaeological bone comes with some major limitations, it constitutes the most direct
means of investigating prebistoric population dynamics. The interdisciplinary contextualization of genetic data with the archaeo-
logical and palaeoecological record helps to reconstruct past population histories and the demography of ancient populations. For
South America, palacogenetic studies have become increasingly important. Here we review the existing ancient DNA data from
pre-Columbian individuals to assess their potential to contribute to our understanding of early South American population
history. The spatial and temporal distribution of ancient South American populations analysed to date is very uneven and the
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data resolution of the analysed genetic markers is low. Nevertheless, the data suggest that there were population dynamic processes
accompanying cultural development in Western South America. With the new methodologies and better sampling strategies em-
ployed in current paleogenetic projects and more effective interdisciplinary cooperations it will be soon possible to achieve a better
understanding of the peopling of the continent and the succeeding population bistory.

Keywords: ancient DNA, population history, mitochondrial DNA, initial peopling, America

1. Introduccién

El andlisis de ADN antiguo y las estrategias de muestreo heterocrénicas han demostrado ser medios efecti-
vos para ampliar nuestro entendimiento de historias poblacionales antiguas. Especialmente a una escala re-
gional, ha sido usado de forma exitosa para describir relaciones, interacciones y dispersiones poblacionales.
Cuando se ha usado en contexto con datos arqueolégicos ha ayudado a explicar los procesos de dindmica
poblacional que acompafaron los cambios culturales. Més alld de ello, varios estudios de ADN antiguo
han esclarecido procesos de dispersién humana a escalas geograficas mayores como, por ejemplo, en el
contexto de la Transicién Neolitica Europea (véase, por ejemplo, Haak ez /. 2005; Bramanti ez al. 2009;
Haak ez al. 2010). Los datos del ADN antiguo constituyen la manera mds directa de investigar eventos y
procesos genéticos in tempore en la prehistoria, y pueden proporcionar profundidad temporal adicional a
los andlisis genéticos de la historia evolutiva de la humanidad.

En ese sentido, este tipo de estudios ofrece, también, puntos de referencia importantes para la evalua-
ci6n de modelos coalescentes en la evolucién del genoma y para analizar modelos demograficos generales
del desarrollo de la diversidad genética en poblaciones colonizadoras. Su potencial se ha incrementado de
manera sustancial con recientes avances metodoldgicos, como la revolucién de la Secuenciacién de Nueva
Generacién (Next Generation Sequencing o NGS). La NGS ha abolido, en la prictica, las limitaciones
en nimero y tipo de marcadores genéticos que pueden ser evaluados por medio de las técnicas cldsicas/
tradicionales de ADN antiguo. Los resultados mds impresionantes de la revolucién NGS son los genomas
casi completos de hominidos como los neandertales (Green ez a/. 2010) y el hallazgo de un espécimen tipo
previamente desconocido en la cueva de Denisovan, en las montafias Altai, en Asia (Meyer et al. 2012).
No obstante, a pesar de los recientes avances técnicos, el trabajo con ADN antiguo tiene todavia algunas
limitaciones mayores, especialmente cuando se trabaja con el del ser humano antiguo. Estas limitaciones
incluyen el bajo ndmero de intentos exitosos al detectar el ADN vy la necesidad del uso continuo de cri-
terios rigurosos para asegurar la autenticidad de los resultados. El ADN antiguo es, usualmente, menos
abundante que el ADN moderno y puede ser afectado significativamente por contaminacién de ADN
exdgeno y por procesos de diagénesis. El material para muestreo es valioso y raro, lo cual lleva a que las
muestras tengan que set pequefas y, por lo general, con distribuciones geogréficas y temporales irregula-
res. Resefias respecto a las caracteristicas del ADN antiguo y sus limitaciones pueden encontrarse en los
trabajos de Kaestle y Horsburgh (2002), Piibo ez al. (2004), Willerslev y Cooper (2005), y Kirsanow y
Burger (2012).

Se han llevado a cabo numerosos estudios de ADN antiguo de individuos precolombinos y de pobla-
ciones americanas (véase Raff ez a/. 2011 para una revision reciente de los estudios de ADN antiguo de
nativos americanos). En relacién con Sudamérica, el interés en estudios paleogenéticos de poblaciones
precolombinas de los Andes Centrales, tanto de la costa pacifica como de las serranfas aledafias, se ha
incrementado de manera reciente, pero en otras regiones del continente dichos estudios estdn poco re-
presentados. En este articulo revisamos los estudios de ADN antiguo que han sido publicados, asi como
la distribucién geogréfica y temporal de las series de datos existentes, evaluando su potencial para contri-
buir al entendimiento de la historia temprana del poblamiento de Sudamérica. Sobre esta base, definimos
futuras direcciones para las investigaciones con este tipo de andlisis en un intento por maximizar nuestro
entendimiento de los complejos patrones de diversidad genética de las poblaciones sudamericanas y de los
procesos que estdn detrds de las formaciones de estos patrones, considerando las limitaciones naturales del
ADN antiguo en ambientes tropicales y subtropicales.
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2. Estudios de ADN antiguo en poblaciones sudamericanas precolombinas
2.1. Datos publicados de ADN antiguo de poblaciones sudamericanas precolombinas

A pesar de que las poblaciones indigenas modernas de Sudamérica han sido bien caracterizadas a escala
molecular, especialmente en relacién con los marcadores genéticos heredados de manera uniparental, como
son el genoma mitocondrial y el cromosoma Y (¢f. Bisso-Machado er al. 2012) —y, de forma reciente,
también con marcadores autosémicos (Wang et al. 2007; Lewis 2009a; Reich ez al. 2012; Watkins ez al.
2012)—, en comparacién, pocas poblaciones precolombinas han sido caracterizadas por andlisis de ADN
antiguo, aun cuando el nimero de individuos es relativamente alto.

Al revisar la literatura disponible encontramos 20 estudios que reportan datos de 494 individuos an-
tiguos (Tabla 1). La gran mayoria de los estudios de ADN antiguo se enfocaron en el andlisis del ADN
mitocondrial, de herencia materna, con unos pocos casos de andlisis de marcadores autosémicos y del cro-
mosoma Y. La mejor explicacién por esta preferencia por el ADN mitocondrial radica en las caracteristicas
de la preservacién del ADN antiguo, puesto que cada célula viva contiene cientos de miles de copias del
ADN mitocondrial, en tanto que solo posee un niicleo que contiene una tnica serie diploide de cromoso-
mas. De esta manera, es mucho mds probable que se preserven mds fragmentos de ADN mitocondrial que
de ADN cromosémico en restos humanos esqueletizados después de que el ADN ha pasado por procesos
de degradacién post mértem (Pakendorf y Stoneking 2005). Para obtener mayor informacién respecto
a las caracteristicas del ADN antiguo e informacién general respecto de la genética humana se pueden
consultar los trabajos respectivos de Hummel (2003), Pédbo ez al. (2004), Willerslev y Cooper (2005) y
Fehren-Schmitz (2011).

Los estudios de ADN pueden clasificarse de acuerdo a la forma y profundidad de la resolucién con
la que el ADN mitocondrial ha sido analizado. Esto tiene que ser hecho a la luz de los avances técnicos
ocurridos en las dos tltimas décadas y la disponibilidad de fondos y recursos, que no estdn distribuidos
de manera uniforme en todos los laboratorios. Como resultado de ello, algunos estudios solo genotipan
los haplogrupos mitocondriales por medio del andlisis de Polimorfismos de Nucledtidos Simples (Single
Nucleotide Polymorphisms o SNDs) relevantes o fragmentos de restriccion en la region codificante del
genoma (tipificacién RFLP). Otros estudios secuencian también la Regién Mitocondrial Hipervariable
I (HVR]) o partes de ella, que es una seccién del genoma mitocondrial que puede determinar el linaje
materno distintivo de un individuo (¢f Tabla 1). Independientemente de los métodos usados para generar
informacién sobre un haplogrupo mitocondrial, la distribucién regional de los haplogrupos mitocondria-
les A, B, Cy D de los nativos americanos (Schurr et a/. 1990; Torroni et al. 1993) es muy especifica a lo
largo de Sudamérica (¢f” Fehren-Schmitz 2011). No obstante, la resolucién de los datos a este nivel es muy
baja y de uso limitado como para esclarecer historias regionales y continentales. Las diferencias de fre-
cuencias de haplogrupos observadas en comparaciones diacrénicas podrian ser explicadas por procesos de
dindmica poblacional como migraciones o discontinuidades, pero estos procesos a menudo no pueden ser
distinguidos de fuerzas evolutivas como la deriva, que también puede ser causa de los patrones de frecuen-
cia observados (Lewis 2009b). El uso de datos de la HVR I para reconstruir historias poblacionales sufre
de los mismos problemas, pero la resolucién de los datos de la secuencia es comparativamente més alta y
permite distinguir entre linajes maternos especificos y haplotipos mitocondriales, asi como hacer andlisis
de genética poblacional adicionales y generar modelos demograficos.

La distribucién geografica de las poblaciones precolombinas analizadas genéticamente se restringe a las
zonas oeste y sur de Sudamérica. La mayoria de colecciones esqueletizadas que se han examinado proce-
den de Colombia, Pert, Bolivia, Chile y Argentina (¢f Fig. 1). A la fecha, solo existe una publicaciéon que
reporta datos de individuos de la regién amazdnica (Ribeiro-dos-Santos ez al. 1996), pero estos individuos
no representan una poblacién tnica sino que fueron muestreados de multiples regiones y correspondian a
un amplio rango temporal. Ademds, se han publicado datos de cuatro individuos del Arcaico Tardio pro-
cedentes de dos sitios de la costa atldntica de Brasil, cerca de Rio de Janeiro (Marinho e 2/. 2006). Debido
a la poca cantidad de muestras y a que la distribucién temporal de estos dos estudios no es regular, no los
vamos a considerar en los siguientes andlisis.
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1000 2000 3000
o] Escala en kilémetros
1 pulgada en el mapa = 1080,95 kildmetros

Fig. 1. Mapa que muestra los sitios arqueoldgicos de los que proceden los individuos para el andlisis de ADN antiguo. Para los
nombres de los sitios, véase la Tabla 1 (elaboracion del dibujo: Lars Fehren-Schmitz).

En una escala geoecoldgica, las muestras analizadas pueden ser subdivididas en dos grupos: las que
proceden de los desiertos de la costa pacifica y de los valles de la vertiente occidental de los Andes (n=227
individuos) y aquellas que proceden de las serranfas por encima de los 2500 metros sobre el nivel del
mar (n=231 individuos). A la fecha se han podido recuperar marcadores genéticos autosémicos y del
cromosoma Y solo de los individuos procedentes de la sierra. El patrén geogréfico que se observa en las
muestras analizadas podria ser atribuido al nimero limitado de investigaciones, aunque la eleccién de los
marcadores genéticos estudiados refleja la probabilidad diferencial de preservaciéon del ADN y el hueso en
ambas regiones. Sobre la base de la experiencia obtenida con varios proyectos de investigacion, se puede
afirmar que los mejores niveles de preservaciéon del ADN se observan en los restos humanos de la sierra.
La preservacién del ADN en restos humanos procedentes de sitios costefios parece ser significativamente
inferior (Fehren-Schmitz 2008).

Al comparar los contextos funerarios costefios y serranos muestreados se hace evidente que los trata-
mientos funerarios son muy disimiles y, por lo tanto, podrian explicar las diferencias de preservacién que
se han hallado. De esta manera, mientras que la mayor parte de individuos de la sierra fueron descubiertos
en cuevas o espacios semejantes —como, por ejemplo, chullpas—, la mayorfa de los individuos costefios
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estaban enterrados en el suelo. Se sabe que las condiciones ambientales de las cuevas o similares son ideales
para la preservacién del ADN, puesto que en ellos las temperaturas son bajas y constantes, el porcentaje
de humedad tiene un cardcter sostenido y no hay exposicién a los rayos ultravioleta (Burger ez /. 1999;
Allentoft ez al. 2012). Las estructuras funerarias en la sierra estdn, por lo general, revestidas con piedras y
los esqueletos, en su gran mayoria, no estdn cubiertos de sedimentos. Por el contrario, los enterramientos
de la costa estdn casi siempre sepultados bajo grandes cantidades de suelo desértico, el cual suele tener valo-
res bajos de pH, que no son favorables para la preservacién del ADN. De manera adicional, las condiciones
ambientales en la costa han favorecido la preservacion de materiales orgdnicos humanos y otros, como los
textiles y plantas que formaban grandes fardos funerarios caracteristicos de varios grupos culturales. Llama
la atencién la excelente preservacién de los materiales orgdnicos en contraposicién a la mala conservacién
del ADN en los mismos contextos. La explicacion de esto podria estar en la descomposicién parcial de los
materiales orgdnicos y, asimismo, la acumulacién de productos de desecho de los individuos mismos al
interior de los fardos, lo que pudo haber causado reacciones bioquimicas que alteraron los valores de pH
0, simplemente, acentuaron los procesos ya existentes de degradacién del ADN. Otra posible explicacién
podria radicar en los rituales funerarios prolongados que algunos de estos pueblos realizaban, los cuales han
sido detectados a partir de la presencia de moscas y otros insectos al interior de los fardos, asi como de capas
de textiles de distintos estilos en un mismo fardo. Estos rituales extendidos pudieron haber significado el
traslado de los cuerpos y cambios en la temperatura y la humedad, asi como la exposicién a los rayos UV
que podrian haber influenciado en la preservacion del ADN.

La humedad y las condiciones ecolégicas cdlidas en las regiones tropicales de las estribaciones orientales
mds bajas de los Andes y en la adyacente regién amazdnica producen una descomposicién mds rdpida de
los materiales orgdnicos y, como resultado de ello, solo se conocen algunos pocos restos esqueletizados
procedentes de dichas 4reas. Puesto que solo existe un estudio que ha analizado muestras de esta re-
gién ecoldgica, no se tiene mucha experiencia en relacién con la preservacién del ADN de la Amazonia.
Consecuentemente, considerando que las condiciones ambientales no favorecen la preservacién del ADN
o del material orgdnico en general, esto reducird los futuros andlisis de ADN antiguo a un néimero muy
pequefo de hallazgos casuales y hard que las investigaciones genéticas a gran escala sean poco probables.

La distribucién temporal de las muestras analizadas en relacién con los periodos arqueolédgicos de
colonizacién humana es igualmente irregular (Fig. 2). La mayor parte de los individuos y sitios arqueolé-
gicos muestreados datan del Horizonte Medio (28%), seguidos por el Periodo Intermedio Tardio (26%)
y el Periodo Intermedio Temprano (20%). Los sitios de los periodos Arcaico, Formativo y del Horizonte
Tardio estdn subrepresentados, mientras que el Perfodo Arcaico es el que tiene menor representacion (4%),
seguido por el Formativo (9%) y el Horizonte Tardio (13%). La mayor parte de estudios publicados
analizan muestras de un solo periodo (Tabla 1), mientras que unos pocos comparan por lo menos dos
periodos sucesivos en una regién (Kemp ez a/. 2009; Rothhammer ez /. 2010). Notablemente, solo el
drea de Palpa, en la costa sur del Perd, y Arica, en la parte norte de Chile, tienen una cobertura crono-
légica que va desde el Periodo Arcaico Tardio hasta el Periodo Intermedio Tardio (Moraga et al. 2005;
Fehren-Schmitz, Hummel y Herrmann 2009; Fehren-Schmitz 2011; Fehren-Schmitz, Reindel, Tomasto,
Hummel y Herrmann 2010; Fehren-Schmitz, Warnberg, Reindel, Seidenberg, Tomasto, Isla, Hummel y
Herrmann 2011). La poca cantidad de muestras del Arcaico y Formativo reflejan la disponibilidad de restos
esqueletizados de estos perfodos, quizds debido al reducido tamano de esas poblaciones. Por otro lado, el
bajo ntimero de individuos analizados del Horizonte Tardio parece reflejar un limitado interés en investigar
poblaciones de esta época, lo cual es también evidente para periodos poscolombinos.

Al comparar las distribuciones cronoldgica y geografica de los grupos humanos precolombinos ana-
lizados genéticamente, resulta claro que las muestras de los periodos Arcaico y Formativo se derivan solo
de sitios localizados en la costa o en la vertiente occidental de los Andes. A la fecha, casi todas las muestras
del Arcaico proceden de la regién de Arica (Moraga et al. 2005), mientras que solo hay dos de la regién de
Palpa (O’Fallon y Fehren-Schmitz 2011). Asimismo, todos los datos conocidos del Formativo provienen
exclusivamente de esta tltima (Kaulicke ez /. 2010; Fehren-Schmitz ez al. 2010). Los datos genéticos mds
antiguos de poblaciones serranas reportados corresponden al Perfodo Intermedio Temprano y proceden
de restos humanos de Pampa Grande, un sitio localizado en la sierra nortena de Argentina (Carnese e 4.
2009). El Horizonte Medio estd representado por un creciente niimero de individuos serranos, mientras
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Arcaico

Periodo Formativo

© Periodo Intermedio Temprano

™ Horizonte Medio

W Periodo Intermedio Tardio

B Horizonte Tardio

Fig. 2. Distribucion cronoldgica del niimero total de individuos precolombinos sudamericanos estudiados por medio del and-
lisis de ADN antiguo (elaboracion del diagrama: Lars Febren-Schmitz).

que, por el contrario, la proporcién de individuos de la costa es menor, y en poblaciones posteriores dicho
ntmero se ve sustancialmente subrepresentado (Fig. 3). En una escala geogrifica mds grande, se puede
mencionar que la mayor parte de informacién de ADN antiguo procede del Pert, en particular de las
regiones surcentral y sur, mientras que la mayoria de la informacién del Arcaico procede del norte de
Chile.

En suma, al hacer una revisién de los datos publicados de ADN antiguo de individuos precolombi-
nos, observamos que las distribuciones geografica y temporal son muy irregulares y desbalanceadas y que,
ademds de ello, el espectro de marcadores genéticos analizados es muy limitado. El 45% de individuos
examinados proviene de una sola drea geogréfica en la costa sur del Pert, cerca de las actuales ciudades de
Palpa y Laramate (Fig. 1).

2.2. EI ADN antiguo en una escala regional

La contextualizacién interdisciplinaria de informacién del ADN antiguo con datos arqueoldgicos en la
mayor parte de estudios publicados tiene la finalidad de reconstruir historias poblacionales regionales y
evaluar las discontinuidades y continuidades poblacionales que coincidan con procesos culturales. En esta
escala regional, el ADN antiguo proporciona una herramienta efectiva que incrementa nuestro entendi-
miento de la prehistoria de Sudamérica. En el presente trabajo resaltaremos tres ejemplos.

Un estudio de restos humanos precolombinos del valle de Azapa, realizado por Moraga y colaboradores
(2005) inclufa individuos de tres periodos arqueoldgicos diferentes: el Arcaico Tardio, el Horizonte Medio
y el Periodo Intermedio Tardio (Tabla 1). Los autores compararon sus resultados con una poblacién ay-
mara moderna. La comparacién diacrénica de los datos sugiere un constante incremento del haplogrupo
B y una constante disminucién del haplogrupo A en el transcurso del tiempo. Mientras que el haplogrupo
A es predominante en la poblacién chinchorro del Periodo Arcaico y el haplogrupo B muestra la segunda
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frecuencia mds alta, estas frecuencias estdn invertidas en la poblacién del Horizonte Medio. Un mayor
incremento de B y la disminucién de A ocurrieron desde el Periodo Intermedio Tardio hasta la actualidad.
El acrecentamiento del ritmo microevolutivo de la frecuencia de cambio es explicado por los autores por
medio del andlisis interdisciplinario de los datos arqueolégicos y genéticos. Empezando en el Horizonte
Medio, el registro arqueolégico muestra un incremento de procesos culturales dindmicos, en especial in-
teracciones mds intensivas entre los grupos costefios y serranos de la regién. Este ritmo de interaccién
cultural debié haber acentuado, también, el ritmo de intercambio biolégico, por ejemplo mediante la
migracién, lo que llevé a una homogeneizacién de los patrones de frecuencia de haplogrupos observados
en las poblaciones costefias y serranas (Moraga ez al. 2005).

Los resultados de esta investigacién no apuntan a una discontinuidad poblacional directa o a un reem-
plazo en un determinado lapso, sino que sugieren un cambio microevolutivo que fue alimentado por un
impulso cultural que produjo un aumento del intercambio biolégico y se correlaciona con un incremento
de la complejidad social y econdmica. Pero depender de la frecuencia de haplogrupos para inferir procesos
de dindmica poblacional tiene que ser visto de una manera critica. Por medio de la prueba exacta de Fisher
para la comparacién de las diferentes frecuencias observadas, Kemp ez a/. (2009) demostraron que las
poblaciones del Arcaico Tardio no difieren significativamente de las poblaciones del Periodo Intermedio
Tardio, lo que sugiere que la interpretacién de los resultados hecha por Moraga ez a/. (2005) no tiene un
sustento estadistico a partir de los datos genéticos.

Kemp et al. (2009) analizaron ADN mitocondrial de individuos del Horizonte Medio y del Periodo
Intermedio Tardio procedentes de Ayacucho con el objetivo de determinar si hubo cambios significativos
en la composicién genética matrilineal en esta region después de la caida del Imperio wari. Su estudio in-
cluyé individuos wari, en su mayoria procedentes de Conchopata, e individuos poswari hallados en el sitio
de Monqachayoq (Huari). Los autores secuenciaron ADN mitocondrial de la HVR I de 10 individuos
wari y 18 individuos poswari y descubrieron una distancia genética baja, de 0,0029 (pareada FST), entre
ambas poblaciones. Asimismo, examinaron la distancia genética observada con modelos de escenarios
evolutivo/demogréficos para determinar la continuidad o discontinuidad de la poblacién. Los resultados
de las simulaciones no pudieron descartar la continuidad poblacional, lo que sugerfa que no ocurrieron
modificaciones en la composicién genética femenina en el drea nuclear wari después del colapso del impe-
rio debido a la inmigracién de gente desde fuera de ella (Kemp ez 2. 2009).

No obstante, como también mencionan los autores, es posible que el acervo génico (gene pool) de ADN
mitocondrial de la sierra andina (;la poblacién de origen?) sea demasiado homogéneo como para detectar
signos de inmigracién femenina. A la fecha, los individuos mds tempranos de la sierra peruana que han
sido analizados con métodos paleogenéticos datan del Horizonte Medio (Fig. 3). Al comparar la infor-
macién mitocondrial existente de todos los sitios arqueoldgicos serranos y poblaciones andinas modernas
se observa, en general, distancias genéticas bajas, lo cual da sustento a la hipétesis de una homogeneidad
genética mitocondrial en los Andes Centrales, y continuidad genética matrilineal hasta el dia de hoy, lo
que empezd, por los menos, en el Horizonte Medio (Lewis 2009b; Fehren-Schmitz er a/. 2011). Con
el fin de mostrar cualquier transformacién en la estructura genética de las poblaciones que pueda estar
vinculada con cambios sociales y politicos importantes en Ayacucho a la caida del Imperio wari, serfa in-
teresante analizar, también, marcadores genéticos cromosémicos. La posible fragmentacién del imperio en
entidades politicas mds pequefas podrfa haber resultado en una poblacién estructurada, lo que produjo,
posiblemente, una reduccién de la heterocigosidad general en la poblacién poswari en comparacién con
la wari, un efecto conocido en genética de poblaciones como el Efecto Wahlund (Wahlund 1928), pero
también debemos mencionar que la preservacién del ADN, en muchos casos, no permite el andlisis de
ADN cromosémico.

En los trabajos de Fehren-Schmitz, Reindel, Tomasto, Hummel y Herrmann (2010) y de Fehren-
Schmitz, Warnberg, Reindel, Seidenberg, Tomasto, Isla, Hummel y Herrmann (2011) se analizaron mues-
tras del curso inferior de la cuenca del Rio Grande de Nasca (varios sitios alrededor de la moderna ciudad
de Palpa) y las partes altas adyacentes en los valles de Viscas y Palpa, por encima de los 3000 metros de alti-
tud (diversos sitios alrededor del actual poblado de Laramate). El propésito principal de estos estudios fue
revelar la historia poblacional del drea de Palpa y evaluar si los cambios culturales trascendentes —como,
por ejemplo, el advenimiento y caida de la cultura Nasca— estuvieron acompanados por transformaciones

ISSN 1029-2004



26 FEHREN-SCHMITZ, LLAMAS, TOMASTO Y HAAK

100%

90%

80%

70%

60%

50%

= Sierra
= Costa

40%

30%

20%

10%

0%

in 3. Histograma que muestra las proporciones de individuos de la costa y sierra analizados para cada periodo arqueoldgico
(elaboracion del grdfico: Lars Fehren-Schmitz).

significativas en la composicién genética de las respectivas poblaciones debido, por ¢jemplo, a las migra-
ciones. Los individuos muestreados proceden de varios complejos funerarios que datan desde el Formativo
(Paracas Temprano, Ocucaje 3-4) hasta el Perfodo Intermedio Tardio. Debido a la limitada disponibilidad
de material dseo, la distribucién geogréfica de las muestras es heterogénea en términos cronoldgicos. La
mayoria de las muestras de la costa cubren un rango que va desde el Formativo hasta el Horizonte Medio,
mientras que las muestras de la sierra datan del Horizonte Medio y del Periodo Intermedio Tardio. En
conjunto, se pudo obtener y analizar con éxito el ADN mitocondrial de 129 individuos costefios y 72 se-
rranos (¢f- Tabla 1). Se observaron distancias genéticas cortas entre todas las poblaciones costefias desde el
Formativo hasta el Horizonte Medio, lo cual sugiere una continuidad genética en la costa durante, por lo
menos, 2000 afios. Sobre la base de esta observacién y las evidencias del registro arqueolégico, los autores
plantearon que no ocurrieron eventos migratorios mayores durante este lapso y que la cultura Nasca (200
a.C.-650 d.C.), asi como su predecesora, la cultura Paracas, se desarrollaron de manera autdctona en esta
drea del territorio peruano.

Adicionalmente, no se encontré discontinuidad después de la cultura Nasca, lo cual sugeria que el fin de
esta cultura no fue causado por la invasién del Imperio wari, sino, posiblemente, por los cambios clim4ti-
cos que estaban ocurriendo desde antes, pero que se agravaron al final del Periodo Intermedio Temprano
(Fehren-Schmitz ez al. 2010). Las distancias genéticas entre las poblaciones de la costa y de la sierra son
altas hasta el Periodo Intermedio Tardio, aun cuando hay una distancia geogréfica muy corta, de unos
50 kilémetros, entre ambas regiones (Fehren-Schmitz, Reindel, Tomasto, Hummel y Herrmann 2010;
Fehren-Schmitz, Warnberg, Reindel, Seidenberg, Tomasto, Isla, Hummel y Herrmann 2011; Fehren-
Schmitz 2011). Durante el subsiguiente Periodo Intermedio Tardio, las poblaciones costenas y serranas
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eran genéticamente indistinguibles, es decir, que las distancias genéticas eran bajas o inexistentes, con lo que
compartian una distribucién homogénea de haplotipos y de haplogrupos similares. Los autores postula-
ron que esto apuntaba a una historia poblacional diferente para las dos principales regiones ecolégicas y
culturales de la parte oeste de los Andes Centrales —la costa y la sierra— y que los ancestros de los grupos
serranos, al poblar la regién, siguieron una ruta distinta a la de los ancestros de los grupos costefos. Ellos
postularon, ademds, un proceso de homogeneizacién poblacional durante el Periodo Intermedio Tardio,
muy posiblemente debido a inmigraciones desde la sierra hacia la costa (Fehren-Schmitz 2010). Todas
estas hipdtesis estdn basadas solo en distancias genéticas y no han sido comparadas con modelos de esce-
narios de evolucién como los que usaron Kemp ez a/. (2009). Como resultado de ello, es posible que las
diferencias y transformaciones genéticas diacrdnicas observadas fueran el resultado de fuerzas evolutivas,
como la deriva, y no de procesos culturales. Andlisis comparables por medio del empleo de estadistica ba-
yesiana se preparan en la actualidad (Fehren-Schmitz 2010), y en ellos se utilizan nuevos datos genéticos de
poblaciones que fueron muestreadas especificamente para llenar vacios cronoldgicos. Asimismo, un resu-
men de los andlisis genéticos realizados para el drea de Palpa puede ser consultado en un trabajo publicado
anteriormente (Fehren-Schmitz 2011).

Estos tres estudios son limitados debido a que emplearon datos mitocondriales para abordar cuestiones
relativas a migracién en un marco de genética poblacional. Las migraciones pueden estar muy sesgadas en
relacién con los sexos y es esperable que existan diferentes niveles de intercambio de hombres y mujeres
(Sanjek 2003), dependiendo de los factores de atraccién-repulsién que pueden influenciar en esos procesos
de migracién. Por ejemplo, si son principalmente los hombres quienes inmigran a un 4rea, bajo los su-
puestos escenarios de dominio de elite o colonizacion, este proceso se veria en la linea paterna y no podria
reconocerse si los estudios se basan solo en ADN mitocondrial. Sin embargo, los tres estudios dan nuevas
luces acerca de la historia poblacional precolombina de Sudamérica y prueban el potencial del andlisis de
ADN antiguo como una herramienta efectiva para posteriores trabajos en conjunto entre arquedlogos y
paleogenetistas.

2.3. Datos mitocondriales antiguos en una escala continental

Los resultados de la mayoria de estudios de ADN antiguo fueron puestos también en el contexto mds am-
plio de la historia del poblamiento de Sudamérica, en especial al momento de abordar preguntas de larga
data como la historia del poblamiento del continente. Aqui resulta obvio lo que se puede esperar a partir
de la revisién de los datos publicados hecha en el acdpite anterior. La distribucion geogréfica y cronolégica
irregular limita la aplicabilidad de estos estudios para abordar esos temas. En una reciente revisién de los
datos de ADN de poblaciones nativas americanas se observaron diferencias en las frecuencias de haplogru-
pos mitocondriales entre los grupos humanos precolombinos y las poblaciones modernas de Sudamérica,
y que no se encuentran en Centroamérica ni en Norteamérica. Los autores postularon que este patrén fue
causado por procesos mayores de dindmica poblacional (Raff ez /. 2011). A continuacién vamos a exami-
nar de nuevo los datos de ADN antiguo publicados, lo que incluye una serie de datos de mayor extensién
espacial y cronoldgica con el fin de evaluar si las diferencias genéticas advertidas fueron el resultado de
eventos demogréficos o de sesgos en el muestreo.

La Fig. 4 muestra el desarrollo diacrénico de las frecuencias de haplogrupos mitocondriales, desde el
Periodo Arcaico hasta la actualidad, a lo largo de todo el continente sudamericano y solo en el Pert (Fig. 4,
B). Ambos paneles muestran que las proporciones de los cuatro haplogrupos cambian en el transcurso del
tiempo. Considerando los datos de toda Sudamérica, observamos una tendencia decreciente del haplogrupo
A. El haplogrupo D era predominante durante el Formativo y empezé a disminuir rdpidamente después de
dicho periodo, mientras que el haplogrupo B se incrementé y se volvié predominante durante el Horizonte
Medio. Este cambio en la frecuencia de los haplogrupos B y D en el tiempo es mucho mds perceptible
cuando solo se consideran los datos del Perti (Fig. 4, B). Esto sugiere una transformacién mayor en la com-
posicién genética matrilineal de las poblaciones precolombinas, la que posiblemente ocurrié alrededor del
Horizonte Medio. Esto coincide bien con los procesos socioculturales que ocurrieron durante esa época, es
decir, las expansiones de los primeros imperios serranos, Wari y Tiwanaku (Isbell 2008). No obstante, esta
figura constituye una generalizacién muy gruesa que no toma en cuenta detalles que son cruciales para la
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interpretacién. Estos detalles comprenden, principalmente, la distribucién geogréfica de las poblaciones, el
ntmero de sitios y el nimero de individuos por periodo. Por ejemplo, todo el Formativo estd representado
por muestras de la costa sur del Perti (Palpa y la peninsula de Paracas). Consecuentemente, sus frecuencias
de haplogrupos denotan una poblacién bioldgica muestreada de una regién geoecoldgica (la costa; ver Fig.
3). En contraste, las frecuencias para el Horizonte Medio estdn representadas por muestras de tres sitios
costefios (n=51) y cuatro serranos (n=76), con una distribucion geografica que va desde el norte del Pert
hasta el norte de Chile. Problemas similares existen con los otros periodos.

Al considerar los origenes geoecoldgicos de nuestras poblaciones de interés observamos una significa-
tiva diferencia de frecuencias de haplogrupos entre las poblaciones de la sierra y de la costa (p<0,0001).
El haplogrupo B es predominante en las poblaciones de la sierra, mientras que el haplogrupo D es mds
comun en las poblaciones costenas (Fig. 5). Se puede observar el mismo patrén a una escala regional para
el drea de Palpa, en la costa sur del Pert (Fehren-Schmitz ez al. 2011). No obstante, extrapolar este patrén
regional a una escala continental supone los mismos problemas descritos antes. La mayor parte de los
individuos costefios que dan cuenta de la alta frecuencia del haplogrupo D derivan del drea de Palpa, de
tal manera que las diferencias observadas son, en primera instancia, un fenémeno local. La poblacién del
Periodo Intermedio Temprano de la costa norte analizada por Shimada ez 4/. (2005) también exhibe una
alta frecuencia del D (67%), comparable con lo que puede observarse en la costa central, en tanto que
las poblaciones del Horizonte Medio de la misma 4rea tienen una frecuencia mayor del B (Shimada ez /.
2004). Por lo tanto, se podria plantear la hipdtesis de que el patrén distintivo que define las poblaciones
costefias y serranas en el sur del Perd existe también en el norte. Esta suposicién también coincide con
la homogeneizacién entre las poblaciones costefias y serranas, aunque con un inicio mds temprano en el
norte. Esta hipdtesis podria evaluarse si hubiera datos disponibles de ADN antiguo de la sierra norte del
Perti (¢f. Tabla 1).

La cantidad de datos reportados de ADN mitocondrial es ain menor si se toman en cuenta solo los
datos de haplotipos (secuencias de la HVR I). Para la sierra solo se tiene suficiente informacién de com-
plejos arqueoldgicos de las regiones sur y surcentral del Perti. De esta manera, para el Horizonte Tardio
estd el sitio de Tompullo; para el Periodo Intermedio Tardio el complejo de Huari y otros de la regién
de Laramate, y Conchopata y, nuevamente, sitios de la regién de Laramate para el Horizonte Medio. La
costa y las estribaciones occidentales de los Andes estdn representadas por muestras del drea de Palpa y
de la peninsula de Paracas, que datan del Formativo, y por muestras del Periodo Intermedio Tardio y del
Horizonte Medio que proceden solo del drea de Palpa. Datos de la secuencia de la HVR I existen también
para sitios en Chile (Moraga ez al. 2005) y Colombia (Casas-Vargas ez al. 2011), con la limitacién de que
solo una parte de la region fue analizada, lo cual afecta la resolucién de los datos y su comparabilidad con
las poblaciones sudamericanas indigenas, antiguas y modernas, mencionadas lineas antes.

3. E1 ADN antiguo a la luz de los datos de la poblacién indigena actual

A la fecha, la mayor parte de nuestros conocimientos acerca de la estructura genética e historia poblacional
de los grupos humanos indigenas de Sudamérica ha sido inferida de estudios que analizan poblaciones
modernas. Se tiene informacién de haplogrupos mitocondriales de 7455 individuos de Sudamérica (Bisso-
Machado ez al. 2012), de los cuales solo el 7% (494 individuos) corresponde a individuos antiguos, mien-
tras que el resto corresponde a poblaciones indigenas modernas. Esta proporcién es comparativamente mds
alta que en otras regiones del continente. La proporcién de datos del cromosoma Y de individuos antiguos
es menor a 1% a escala continental.

3.1. El poblamiento inicial de Sudamérica
Si bien los estudios genéticos de nativos americanos han contribuido mucho a nuestro entendimiento del
poblamiento inicial de las Américas en las tltimas décadas, el ADN antiguo ha tenido, a lo mucho, un

cardcter de respaldo, lo que es especialmente cierto para Sudamérica. Los principales temas abordados por
los estudios genéticos incluyen las siguientes grandes preguntas: scudndo llegaron los primeros habitantes?,
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¢«de dénde venian?, sen cudntas oleadas migraron hacia y a lo largo de las Américas? Si bien estas preguntas se
refieren, en primer lugar, a la entrada a América a través de Beringia, pueden ser aplicadas, de igual manera,
a Sudamérica.

Los andlisis genéticos han revelado que todos los nativos americanos, en Norte y Sudamérica, com-
parten un ancestro comun asidtico nororiental. Esto se sustenta en marcadores genéticos nucleares, el
ADN mitocondrial y el cromosoma Y (Merriwether ez al. 1995; Schurr y Sherry 2004; Lewis et al. 2007;
Lewis 2009a; Reich ez a/. 2012). La diversidad genética molecular entre los nativos americanos modernos
puede atribuirse a cinco haplogrupos mitocondriales fundadores (A, B, C, D y X) y a dos haplogrupos
fundadores del cromosoma Y (Cy Q) (¢f- Bisso-Machado ez a/. 2012), y todos estos haplogrupos se en-
cuentran entre las poblaciones indigenas del sur de Siberia, desde la regién de Altai hasta Amur (Lell ez
al. 2002; Schurr y Sherry 2004). Hasta el momento, todos los estudios de ADN antiguo de restos dseos
precolombinos han dado como resultado solo haplogrupos de origen asidtico (¢f- Raff ez /. 2011). Sobre
la base de los registros de ADN antiguos y actuales, es evidente que Asia fue la tierra de origen de los pri-
meros americanos. En la actualidad no existe evidencia de una contribucién europea significativa al acervo
génico americano antes del siglo XVI. De esta manera, el ADN permite descartar la hipétesis solutrense,
que postula inmigraciones de poblaciones de la Peninsula Ibérica a América durante el Paleolitico Superior
(Bradley y Stanford 2004).

Sobre la base de la comparacién de crineos humanos americanos del Pleistoceno Final y Holoceno
Temprano (en especial Lagoa Santa, Brasil) con crdneos prehistéricos mds recientes y crdneos modernos,
se ha sugerido que la variacidén craneométrica observada podria reflejar dos migraciones sucesivas desde
dos origenes geograficos y temporales diferentes. De esta manera, los paleoamericanos habrian llegado
primero al Nuevo Mundo y, luego, habrian sido reemplazados por los ancestros de los nativos americanos
modernos (Powell y Neves 1999; Neves y Hubbe 2005). Los datos genéticos no dan sustento a este mo-
delo. Todos los haplogrupos nativos americanos mitocondriales y del cromosoma Y comparten fechados
similarmente coalescentes, lo cual indica que un solo acervo génico antiguo es ancestral para todas las po-
blaciones nativas americanas. Adicionalmente, todos los nativos americanos y grupos del oeste de Beringia
relacionados comparten un tnico alelo en un locus microsatélite especifico (el alelo 9 en DS9S1120), y un
polimorfismo del cromosoma Y especifico que no han sido hallados en otra poblacién del Viejo Mundo
(Schroeder ez al. 2007; Bisso-Machado ez al. 2011). El andlisis de ADN mitocondrial de los pocos indivi-
duos que datan de los inicios de la presencia humana en las Américas ha dado como resultado solamente
los mismos haplogrupos nativos americanos que estin presentes en poblaciones precolombinas posteriores
y en poblaciones indigenas modernas (Gilbert ez a/. 2008; Goebel ez al. 2008). No obstante, es importante
mencionar que, hasta el momento, no existe ADN antiguo de individuos anteriores a 4000 a.C. proceden-
tes de Sudamérica. El nlimero de muestras de, aproximadamente, la misma antigliedad o mds tempranas
es, también, muy bajo en Norteamérica y, hasta el momento, los andlisis se han restringido al ADN mito-
condrial (Smith ez al. 2005; Kemp ez al. 2007; Gilbert er al. 2008; Raff ez a/. 2011). Sin embargo, compa-
raciones a escala continental también revelaron que la poca variacién entre todas las poblaciones indigenas
sudamericanas sustenta la suposicién de que todos los sudamericanos derivan de una dnica poblacién de
origen (Wang ez al. 2007; Lewis 2009a). En concordancia con el registro arqueolégico, los datos genéticos
apoyan el postulado de un escenario con una sola poblacién fundadora —con un tamafio de poblacién
efectiva bajo— que habria entrado a las Américas por Beringia y se habria dispersado rdpidamente hacia
Sudamérica a lo largo de la linea costera (Fagundes ez a/. 2008; O’Fallon y Fehren-Schmitz 2011; Bodner
et al. 2012). En un estudio reciente que analizé Polimorfismos de Nucle6tido Simple (SNPs) de todo el ge-
noma en 52 poblaciones nativas americanas se hallé prueba de dos oleadas adicionales de inmigracién a las
Américas, ademds de la primera gran oleada, pero estas trajeron a los esquimales aleutianos y a los na-dené
a Norteamérica, y no contribuyeron al acervo génico sudamericano (Reich ez a/. 2012), lo cual da sustento
a la evidencia de tres familias idiomdticas mayores. De esta manera, las diferencias morfol6gicas observadas
entre las poblaciones tempranas y tardfas sudamericanas son, posiblemente, el resultado de deriva genética
y seleccién natural, y no tanto de oleadas de migracién separadas.

No obstante, las rutas de dispersién de los primeros habitantes después de pasar el Istmo de Panami,
y los sucesivos procesos que formaron los patrones de diversidad genética, permanecen desconocidos
(Rothhammer y Dillehay 2009). Esto puede atribuirse, en parte, al hecho de que nuestros conocimientos
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actuales acerca de la historia bioldgica del poblamiento de Sudamérica han sido derivados de andlisis ge-
néticos de poblaciones indigenas actuales. Sin embargo, la informacién acerca de la estructura genética y
dispersién de las poblaciones a lo largo de la etapa precolombina, inferida a partir de poblaciones moder-
nas, puede estar oscurecida por eventos demograficos histéricos.

Sobre la base de la observacién de que las poblaciones indigenas modernas de los Andes Centrales son
genéticamente muy homogéneas, se ha asumido que la colonizacién de la sierra andina ocurrié mediante el
mismo proceso de migracién (Schurr 2004). Sin embargo, los recientes estudios de ADN antiguo descritos
en el acdpite 2.3 hallaron distancias genéticas mitocondriales altas entre las poblaciones precolombinas
de la costa y de la sierra. Las poblaciones modernas de los Andes Centrales muestran frecuencias altas del
haplogrupo B, mientras que el haplogrupo D solo se da en bajas frecuencias. Por ejemplo, en poblaciones
quechuas se ha observado una distribucién de frecuencias de 14% para A, 62% para B, 15% para Cy 9%
para D, mientras que en poblaciones aymaras las frecuencias son de 4% para A, 76% para B, 8% para C
y 11% para D (datos compilados en Bisso-Machado ez a/. 2012). Las poblaciones precolombinas de la
costa peruana hasta el Periodo Intermedio Tardio se caracterizaron por altas frecuencias del haplogrupo
D (¢ Fig. 6). Altas frecuencias del haplogrupo D se encuentran hoy en dia en poblaciones de la parte sur
de Sudamérica, Patagonia y Tierra del Fuego (Fig. 6). Para poblaciones huilliche se puede advertir una
distribucién de frecuencias de 4% para A, 28% para B, 20% para C y 48% para D, mientras que para los
pehuenche la distribucién es de 2% para A, 9% para B, 40% para C, y 49% para D (Merriwether ez al.
1995; Moraga ez al. 2000; Bisso-Machado ez al. 2012). Los cdlculos de distancia genética basados en las
secuencias de la HVR I colocan a las muestras antiguas de la costa cerca de las poblaciones modernas de
Chile, mientras que las poblaciones antiguas de la sierra se agrupan con las poblaciones modernas de los
Andes Centrales y de la Amazonia (Fig. 7). Esto sugiere que cada una de estas 4reas culturales clave pudie-
ron haber sido colonizadas por rutas diferentes (Rothhammer y Dillehay 2009; Fehren-Schmitz, Reindel,
Tomasto, Hummel y Herrmann 2010; Fehren-Schmitz, Warnberg, Reindel, Seidenberg, Tomasto, Isla,
Hummel y Herrmann 2011). Un posible escenario para el poblamiento de la parte oeste de Sudamérica
podria ser que, después de pasar el Istmo de Panamd, la poblacién se dividi6 en, por lo menos, dos subpo-
blaciones. Una de ellas migré directamente hacia el sur, a lo largo de la costa pacifica hasta el extremo sur
de Sudamérica, mientras que el segundo grupo se extendié primero hacia la llanura amazénica, via la costa
norte de Sudamérica o a lo largo de las estribaciones orientales de los Andes y, luego, pobld las serranias
andinas desde el este (¢ff Rothhammer ez a/. 2001). Esta hipétesis se sustenta con datos geolégicos que ve-
rifican la existencia de barreras fisicas en la parte mds alta de los Andes (los glaciares), lo cual hace que una
colonizacién de los Andes desde la costa oeste durante el Pleistoceno Final sea menos verosimil (Michtle y
Eitel 2012). No obstante, considerando el bajo nimero de datos de ADN antiguo disponibles y el hecho
de que son solo mitocondriales, este escenario no se puede probar estadisticamente en la actualidad, pero
con mejores estrategias de muestreo, que aseguren una mejor cobertura espacial y temporal para la parte
oeste de Sudamérica, y el andlisis de marcadores genéticos que no solo se refieran a la dindmica de pobla-
cién femenina, serfa posible verificar tales escenarios.

3.2. La dindmica poblacional precolombina en Sudamérica

Se sabe poco acerca de los procesos de dindmica poblacional que siguieron al poblamiento inicial del
continente. Los andlisis de ADN antiguo han proporcionado algunas luces sobre discontinuidades po-
blacionales y/o mezclas en algunas regiones especificas (¢f- acdpite 2.2), pero los datos tienen todavia una
distribucién muy irregular como para permitir la reconstruccién de procesos a una escala mayor. La di-
ferenciacién hallada entre las poblaciones costefias y serranas del Perti, que ha sido descrita lineas atrés,
parece desvanecerse en el Horizonte Medio (650-1000 d.C.). Esto sugiere que la estructura genética que
se observa hoy en dia en las poblaciones de los Andes Centrales es una consecuencia de procesos cultura-
les y politicos mds o menos recientes en lugar de haber sido causados por el poblamiento inicial del drea
(Fehren-Schmitz ez al. 2011). El incremento de la interaccién entre las principales dreas culturales proba-
blemente aumentd, también, el flujo genético entre las poblaciones costefias y serranas. El surgimiento de
los Estados serranos de Wari y Tiwanaku y, luego, el Inca, con sus bien conocidas estrategias de expansion

y teemplazo (Stanish 2001; Salazar-Burger, 2004; Isbell 2008; Tung 2008) debe haber tenido un impacto
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Fig. 4. Desarrollo diacrénico de las frecuencias de haplogrupos mitocondriales. A. Todas las muestras antiguas de Sudamérica;
B. Muestras antiguas solo del Perii (elaboracion de los grificos: Lars Fehren-Schmitz).

en la estructura genética y la conducta migratoria de las poblaciones en el territorio, lo que originé un pos-
terior proceso de homogeneizacion genética. Para revelar el impacto del desarrollo cultural en la estructura
demogrifica y patrones de distribucién genéticos de las poblaciones precolombinas tienen que haber mds
datos genéticos con una mejor cobertura temporal y espacial.

Un reciente estudio que combind haplotipos mitocondriales precolombinos de Norteamérica y
Sudamérica con haplotipos de individuos indigenas modernos americanos para realizar un andlisis hetero-
crénico y de modelacién demogrifica (O’Fallon y Fehren-Schmitz 2011) reveld que el tamafio efectivo de
poblacién femenina en las Américas permanecié bajo durante un tiempo después del poblamiento inicial,
un tiempo un poco mds largo de lo que se habia sugerido con anterioridad (Fagundes ez /. 2008; Ho y
Endicott 2008). El momento en el que la expansién demografica comenzé permanece incierto, aunque los
fechados mds probables deben estar en el rango de 12.000 a 8000 AP (O’Fallon y Fehren-Schmitz 2011).
Asi, mientras que los datos arqueoldgicos indican presencia humana hacia 14.500 AP en el sitio de Monte
Verde, en la parte sur de Sudamérica (Dillehay 1989; Dillehay ez al. 2008) y quizds mds temprano, hacia
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Fig. 5. Comparacion de frecuencias de haplogrupos mitocondriales observadas en poblaciones costerias y serranas precolombinas
(elaboracion del diagrama: Lars Fehren-Schmitz).

15.500 AP en el sitio Debra L. Friedkin en Texas (Gilbert ez a/. 2008), el andlisis sugiere que la densidad
de poblacién permanecié baja durante esta etapa y posiblemente no aumentd de manera sustancial hasta
después de la desaparicién del complejo Clovis. Esta observacidn es consistente con modelos que sugieren
una dispersion inicial costefia y riberefia de los primeros pobladores a lo largo de las Américas, seguida
por una prolongada época de establecimiento en nichos, diferenciacién cultural y posterior incremento
demogrifico en magnitud y complejidad (Dixon 2001; Fix 2005; Rothhammer y Dillehay 2009). De
modo notable, el tamaiio de la poblacién parece permanecer estable hasta el siglo XVI (O’Fallon y Fehren-
Schmitz 2011), después de lo cual se puede observar una significativa aunque transitoria contraccién del
tamafio de la poblacién nativa, durante la cual el tamafo efectivo de la poblacién femenina se reduce en,
aproximadamente, un 50%. Esto coincide con la caida reportada de las poblaciones centro y sudamerica-
nas después de la llegada de los europeos (O’Fallon y Fehren-Schmitz 2011). Si bien el devastador impacto
de la colonizacién europea en las poblaciones indigenas era ya evidente a partir del registro histérico (Livi-
Bacci 20006), los dos estudios previos que emplearon modelacién demogréfica no descubrieron signos de
una reduccién de poblacién (Fagundes ez a/. 2008; Ho y Endicott 2008). Esto puede atribuirse al uso de
datos genéticos de poblaciones nativas modernas, lo cual implicaria que la integracién de datos de ADN
antiguo es indispensable para la reconstruccién precisa de la historia poblacional de Sudamérica. Si bien
el estudio de O’Fallon y Fehren-Schmitz (2011) aborda el desarrollo demogrifico de una manera amplia
y presenta varios aspectos inciertos, los resultados indican que serfa posible obtener una reconstruccién
demogréfica mds precisa de la prehistoria sudamericana si se emplea una serie de muestras mds grande y
temporalmente mds heterogénea.

4. Perspectivas

El acdpite 2 de este articulo enfatiza el hecho de que los estudios de ADN antiguo en poblaciones preco-
lombinas existentes en la actualidad son limitados en su potencial para contribuir a nuestro entendimiento
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Fig. 6. Mapa gradiente que muestras la distribucion de frecuencia de los haplogrupos B (izquierda) y D (derecha) en una
poblacion indigena sudamericana moderna. Las frecuencias altas estin coloreadas de azul. La linea blanca marca la maxima
expansion del Imperio inca (tomado de Fehren-Schmitz 2011: fig. 3).

de la historia del poblamiento temprano de la parte oeste de Sudamérica. El nimero de muestras preco-
lombinas estudiadas es muy reducido, su distribuciéon geografica y cronoldgica es irregular, y los marca-
dores genéticos analizados son de un limitado valor informativo. Sin embargo, como se ha bosquejado en
el acdpite 2.2, los andlisis de ADN antiguo han ayudado a entender mejor los procesos de dindmica de
poblacién regional y, como se ha delineado en el acdpite 2.3, proporcionan evidencias de que hubo alte-
raciones en los patrones de distribucién y estructura genética en el transcurso del tiempo, como ya habia
sido observado por Raff ez /. (2011). Sobre la base de los datos existentes no es posible identificar las causas
de estos cambios con precisidn, pero la observacion subraya la necesidad de andlisis de ADN antiguo para
mostrar por completo la historia poblacional temprana de Sudamérica y para reconstruir un cuadro mds
preciso de los cambios de dindmica poblacional a través de etapas consecutivas.

Para alcanzar esta meta serdn necesarios los siguiente requisitos: a) incrementar el tamafio de las mues-
tras y mejorar su cobertura especial y temporal; b) obtener datos de poblaciones del Periodo Arcaico para
revelar el estado original de la diversidad genética antes de los sucesivos procesos que oscurecen el cuadro,
y ¢©) incrementar la resolucién de los datos por medio del andlisis no solo de haplogrupos mitocondriales,
sino también de genomas mitocondriales y otros datos del genoma completo, no solamente mitocondrial.
Los aspectos a y b requieren, en especial, una mayor colaboracién entre arquedlogos y paleogenetistas.

Atn cuando el andlisis de ADN antiguo es destructivo y las muestras son valiosas y raras, hay un gran
potencial para la arqueologia en el andlisis genético de material esquelético humano prehistérico. Las téc-
nicas modernas de muestreo pueden reducir el cardcter invasivo de los andlisis genéticos a un minimo, y
las muestras pueden ser escogidas de tal manera que no se pierda informacién morfoldgica relevante del
esqueleto. En cooperacién con los arquedlogos se pueden desarrollar estrategias de muestreo mds efectivas,
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Fig. 7. Escalamiento multidimensional (MDS) que ilustra las distancias genéticas (FST) entre varias poblaciones sudamerica-
nas antiguas y modernas. Las distancias genéticas estdn basadas en secuencias mitocondriales de la HVR I. ASC_LA. Arcaico
Tardio, costa sur peruana; ASC_EH. Formativo, costa sur peruana; ASC_EIP Periodo Intermedio Temprano, costa sur
peruana; ASC_MH: Horizonte Medio, costa sur peruana; ASC_LIP Periodo Intermedio Tardio, costa sur pernana; AHL_
MH. Sierra de Laramate, Horizonte Medio; AHL_LIP Sierra de Laramate, Periodo Intermedio Tardio; TO_LH. Tompullo,
Horizonte Tardio; CON_MH. Conchopata, Horizonte Medio; AA_EIR Pampa Grande Periodo Intermedio Temprano;
AMA. Amazdnicos modernos; NP Peruanos modernos del norte; SR Peruanos modernos del sur; GC. Gran Chaco, poblacién
moderna; SMC. Chilenos modernos del sur; TdF: Tierra del Fuego; NCA. Colombianos modernos del norte (elaboracion del
diagrama: Lars Fehren-Schmitz).

con lo que se incrementaria la cobertura espacial y temporal y, por tanto, el valor informativo del ADN
antiguo. Asimismo, se debe propiciar el trabajo colaborativo entre distintos proyectos que aborden diferen-
tes lineas de investigacién con el objeto de evitar volver a muestrear las colecciones, con lo que se ayudaria
a su preservacién. Si bien el sur del Pert y el norte de Chile estén bien representados en los estudios de
ADN, serfa de mucha ayuda tener muestras de poblaciones precolombinas del norte del Pert y Ecuador, y
de las partes media y sur de Chile. Adicionalmente, ain cuando las condiciones climdticas no favorecen la
preservacion del ADN, tener mds muestras procedentes de las estribaciones orientales de los Andes —o, en
general, de su regién este— aumentarfa nuestro entendimiento de la historia poblacional precolombina. A
una escala cronoldgica, definitivamente hay una carencia de muestras anteriores al Horizonte Medio que
procedan de las serranfas.

La introduccién de la tecnologfa llamada Secuenciacién de Nueva Generacidn (véase pérrafos an-
teriores) al campo del andlisis de ADN antiguo es significativamente promisoria para el aspecto c. Las
NGS combinan la amplificacién y secuenciacién de, pricticamente, todos los fragmentos presentes en la
extraccién de ADN, lo que incluye a los muy pequefios que, de otra manera, serfan imposibles de analizar
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por medio de métodos cldsicos. De forma adicional, la NGS brinda la posibilidad de generar una cantidad
de datos que no tiene precedentes, inclusive genomas completos, lo cual no era concebible mediante el
empleo de metodologias previas de ADN antiguo (Knapp y Hofreiter 2010). Por medio de estrategias
de enriquecimiento del ADN objetivo, seria posible generar grandes cantidades de datos a lo largo del
genoma con el potencial de distinguir mejor entre poblaciones sudamericanas y, finalmente, identificar
procesos de dindmica poblacional.

En la actualidad hay varios proyectos de ADN antiguo en proceso entre nuestros propios grupos de
investigacién y en otras instituciones, y su meta es superar los problemas tratados. Se estdn analizando
muestras de sitios precolombinos tempranos, como Lauricocha, La Paloma, Caral y La Galgada, y nuestra
posicién es muy optimista respecto de que estos andlisis ayudardn pronto a acrecentar nuestro entendi-
miento de la historia poblacional temprana de Sudamérica. Varios grupos trabajan también en la mejora de
las metodologfas y no pasard mucho tiempo para que se genere la primera serie de datos de todo el genoma
de los grupos humanos precolombinos. El proceso se ha iniciado y, quizd en algunos afios, en una revisién
como la presente, serd posible citar contribuciones significativamente mds exitosas a la investigacién de
ADN antiguo para el entendimiento de la historia poblacional de Sudamérica. Pero, ademds de las mejoras
metodolégicas y de muestras mds grandes, es importante subrayar que la principal clave para el éxito es
la cooperacién interdisciplinaria de arquedlogos, antropélogos, lingiiistas, genetistas y representantes de
todas las otras ciencias relevantes. Solo esta colaboracién puede ayudar a traducir los datos genéticos a una
historia poblacional.
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