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Analisis genéticos aplicados al estudio de la dinamica de poblaciones
humanas prehispanicas del Noroeste Argentino

Resumen

Existen diversos procesos sociales, politicos y culturales de las poblaciones humanas
que pueden dejar huellas en su acervo génico. En consecuencia, el analisis del ADN constituye
una herramienta complementaria para su estudio. En esta tesis se abordaron distintos aspectos
de las poblaciones que habitaron el actual Noroeste Argentino (NOA) y el resto del Area
Centrosur Andina en tiempos prehispanicos a partir del analisis del ADN antiguo, es decir, del
material genético extraido de restos 6seos. Utilizando al ADN mitocondrial como el principal
marcador y a fin de contribuir al estudio de la dinamica y el estilo de vida de estas poblaciones,
se emplearon dos escalas de analisis: local y regional.

A nivel local, en la Quebrada de Humahuaca se intent6 establecer: a) la procedencia de
los habitantes de un sitio del Periodo Incaico, hallindose evidencias del origen local de una
parte de la poblaciéon, que habria sido probablemente relocalizada desde otros poblados
cercanos; y b) las relaciones de parentesco entre individuos de dos asentamientos,
obteniéndose indicios de que aquellos enterrados en un mismo recinto o unidad habitacional
se encontraban emparentados.

En una escala de andlisis regional, se evalu6 la variabilidad y la diferenciacién genética
entre distintas poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina. Por un lado, no se
encontraron evidencias de diferenciacién entre poblaciones como las de los actuales territorios
del NOA, norte de Chile y Bolivia. Por el otro, en lineas generales se observé la existencia de
estructuraciéon considerando toda el area analizada, sobre la que habrian incidido factores
como diferencias temporales y las caracteristicas particulares de cada poblacién en cuanto a su
interaccién con otras.

Los resultados obtenidos en este trabajo han permitido poner a prueba hipétesis
vinculadas al estilo de vida, los procesos migratorios y las interacciones entre distintos grupos,
contribuyendo especialmente al conocimiento de las dinamicas poblacionales prehispanicas del

NOA vy del resto del Area Centrosur Andina.

Palabras clave: ADN antiguo; dindmica poblacional prehispanica; NOA; Area Centrosur

Andina.



Genetic analyses applied to the study of pre-Hispanic human population

dynamics in north-western Argentina

Abstract

The genetic pool of human populations can be influenced by several social, political
and cultural processes. Consequently, DNA studies became a helpful tool to understand these
phenomena. The present thesis comprises the study of different aspects of pre-Hispanic
populations from north-western Argentina (NWA) and the rest of South-Central Andes area
through the analysis of ancient DNA, meaning the genetic material recovered from human
remains. Using mitochondrial DNA as the main genetic marker and with the aim of
contributing to the study of population dynamics and lifestyle, two levels of analysis were
employed: local and regional.

At a local level in Quebrada de Humahuaca, we tried to establish: a) the origin of the
inhabitants of a site from the Inca Period, finding that part of the population was probably
resettled from other nearby sites; and b) the kinship relationships among individuals from two
archaeological sites, detecting evidences of relatedness among those buried in the same grave
or residential space.

At a regional scale, genetic variability and differentiation among diverse pre-Hispanic
populations from the South-Central Andes area were studied. On one hand, no evidence of
differentiation was found among some groups like those from the current territories of NWA,
northern Chile and Bolivia. On the other hand, we found a structured population considering
the entire analyzed area as a whole with the probable influence of several factors, such as
chronological differences and the characteristics of each population related with the
interaction with others.

The results obtained allowed to test hypothesis about the lifestyle, migratory processes
and interactions among different groups, contributing to the study of pre-Hispanic population

dynamics in NWA and the rest of the South-Central Andes area.

Key words: Ancient DNA; pre-Hispanic population dynamics; north-western Argentina;

South-Central Andes area.



Agradecimientos

Ia base de algunas nubes es plana. Esto es porque indica el nivel altitudinal de la
atmosfera a partir del cual se inicié la condensacién del vapor de agua y el consecuente
crecimiento vertical por conveccién. Todo el trabajo condensado en esta tesis ha crecido desde

su base gracias al apoyo de muchas personas e instituciones. Vamos por capas.

Gracias al CONICET vy a la Universidad Maimoénides por otorgarme y cofinanciar la
beca que permitié la realizacién de mi doctorado. Gracias a todas las instituciones que han
financiado esta investigacién con subsidios, infraestructura y materiales: CONICET, ANPCyT,

UBA, Fundacién Cientifica Felipe Fiorellino y Fundacién de Historia Natural Félix de Azara.

Gracias al CEBBAD (Universidad Maimoénides), principalmente a Alfredo Vitullo y a
Alejandra Fisz, por el apoyo a esta investigacion, facilitando desde el espacio fisico hasta los
tramites burocraticos. A todos sus integrantes, con quienes comparti el dia a dia académico.
Entre ellos, un agradecimiento muy especial a Coti Gariboldi por su gran ayuda a través del

intercambio de opiniones y consejos estadisticos.

A la UBA, especialmente a la FCEyN, por seguir siendo publica, gratuita y laica. Por
permitirme volver a formarme como profesional accediendo al titulo maximo. En particular,
gracias a todos los docentes de los cursos de postgrado que realicé, por sus excelentes
contribuciones a mi formacion. Agradezco ademas a Esteban Hasson por haber sido mi

consejero de estudios.

Un agradecimiento muy especial a Ratl Carnese y a toda la Secciéon de Antropologia
Biologica (FFyL, UBA), de cuyo convenio con la Universidad Maimoénides surgid el

establecimiento del Equipo de Antropologia Biolégica dentro del CEBBAD.

A todas las personas e instituciones que permitieron el traslado y analisis de las
muestras. A Moénica De Lorenzi, directora del Museo Arqueolédgico Pio Pablo Diaz de Cachi.
A todo el personal del Museo, en especial a Diego Lamas, por la excelente predisposicion y
colaboracién. A Clara Rivolta por invitarme a participar en un dia de campafia, excavando un
recinto habitacional en el sitio Salvatierra. A Beatriz Cremonte por la colaboracién y la compra
de insumos para el analisis de las muestras de Esquina de Huajra. A todas las personas que me
ayudaron aportando informacién sobre los individuos analizados en esta tesis. En particular, a
Coqui Zigaran por su colaboracién en la presentacién del sitio Salvatierra en las jornadas

sobre el Valle Calchaqui, a Totty Diaz por su gran ayuda con respecto a las muestras del



Museo de Antropologia de Salta, a Fanny Mendisco por la colaboracién con los datos
genéticos de los sitios Flores 1 y Muyuna, y a Sole Gheggi por toda su ayuda en relacion a los

individuos de Esquina de Huajra.

A Sergio Maciorowski, por su grandisima ayuda con la edicién de muchas figuras de

esta tesis.

A mis directores: Verénica, Sergio y Cristina. Por contribuir a mi crecimiento tanto
profesional como personal. Ha sido muy enriquecedor para este trabajo y para mi haber
contado con su aporte desde sus distintas disciplinas y formas de ver el mundo. A todos mis
compafieros del Equipo de Antropologia Biolégica. Principalmente, gracias a Barby, Crespo,
Fran y Pacha por compartir mesadas, viajes, escabio, analisis, ideas, mates, risas, llantos... En
fin, por compartir esta experiencia desde un lugar de amistad y compafierismo. A todos,
directores y compafieros, por las ganas de seguir construyendo este equipo, creciendo y

trabajando en conjunto.

A todos mis amigos. Especialmente a aquellos que me dio la FCEyN: Albert, Anu,
Celes, Gaby, Gus, Lily, Lu, Maru, Nadine y Pablo. A todos les agradezco por apoyarme y
darme siempre fuerzas. A aquellos que vivieron como yo esta experiencia del doctorado les
agradezco ademas por entender y compartir todos los aciertos, las frustraciones, las idas y

venidas que implica una tesis.

A toda mi familia. Especialmente a mis viejos por comprenderme y apoyarme tanto. A
Lilu y a Santi, por jugar siempre conmigo como si no hubiera pasado tanto tiempo desde la

ultima vez que jugamos.

A todos, gracias por entender las ausencias y las presencias complicadas. Espero que

sientan que vali6 la pena.



indice

RESUMEN 2
ABSTRACT 3
AGRADECIMIENTOS 4
iNDICE 6
iNDICE DE TABLAS Y FIGURAS 9
CAPITULO I: INTRODUCCION GENERAL 11
1.1. ORGANIZACION GENERAL DE LA TESIS 12
1.2. ANTECEDENTES ARQUEOLOGICOS 14
1.2.1. POBLAMIENTO DEL ACTUAL NOROESTE ARGENTINO 14
1.2.1.1. Periodo Arcaico 16
1.2.1.2. Periodo Formativo 16
1.2.1.3.  Periodo de Desarrollos Regionales 18
1.2.1.4. Periodo Incaico 20
1.2.1.5.  Periodo de contacto Hispano-Indigena 23
1.3. ANTECEDENTES GENETICOS 25
1.3.1. GENETICA DE POBLACIONES HUMANAS 25
1.3.2. CARACTERISTICAS MOLECULARES DEL GENOMA MITOCONDRIAL HUMANO 25
1.3.3. ELADN MITOCONDRIAL HUMANO COMO MARCADOR 26
1.3.4. LINAJES MITOCONDRIALES EN AMERICA 28
1.3.5. ELESTUDIO DEL ADN ANTIGUO 30
1.3.6. Los ESTUDIOS DE ADNA EN POBLACIONES NATIVAS DE SUDAMERICA 32
1.4. OBIJETIVOS E HIPOTESIS 35
1.5. METODOLOGIA GENERAL 36
1.5.1. PROTOCOLO DE CESION DE MUESTRAS Y CONSIDERACIONES ETICAS 36
1.5.2. PROCESAMIENTO INICIAL DE LAS MUESTRAS 37
1.5.3. EXTRACCION DE ADN 39
1.5.4. DETERMINACION DE HAPLOTIPOS MITOCONDRIALES 42
1.5.5. PREVENCION DE LA CONTAMINACION Y AUTENTICACION DE LOS RESULTADOS 43
1.5.6. INDIVIDUOS ANALIZADOS EN LA PRESENTE TESIS 44
CAPITULO II: DINAMICA POBLACIONAL EN LA QUEBRADA DE HUMAHUACA DURANTE EL

PERIODO INCAICO 48
2.1. INTRODUCCION 49
2.1.1. LA QUEBRADA DE HUMAHUACA DURANTE EL PERIODO INCAICO 49
2.1.2. ELSECTORSURY LA DINAMICA EN LA FRONTERA IMPERIAL 50
2.1.3. ELESTUDIO DE MIGRACIONES HUMANAS A TRAVES DEL ADN MITOCONDRIAL 53



2.1.4. OBIETIVOS E HIPOTESIS 55
2.2. MATERIALES Y METODOS 56
2.2.1. INDIVIDUOS ANALIZADOS 56
2.2.2. ANALISIS DE LOS DATOS 57
2.2.3. RED DE HAPLOTIPOS MITOCONDRIALES 58
2.3. RESULTADOS 59
2.3.1. TASA DE RECUPERACION DE MATERIAL GENETICO 59
2.3.2. HAPLOTIPOS HALLADOS EN ESQUINA DE HUAIRA 60
2.3.3. REDES DE HAPLOTIPOS MITOCONDRIALES 61
2.4. DiscusiON 65
2.4.1. AUTENTICIDAD DE LOS RESULTADOS 65
2.4.2. LA PROCEDENCIA DE LA POBLACION DE ESQUINA DE HUAIRA 65
2.4.3. PUESTA A PRUEBA DE LAS HIPOTESIS Y PERSPECTIVAS 68
CAPITULO Ill: GENETICA Y PRACTICAS MORTUORIAS EN LA QUEBRADA DE HUMAHUACA 70
3.1. INTRODUCCION 71
3.1.1. LAS PRACTICAS MORTUORIAS DE LAS POBLACIONES PREHISPANICAS 71
3.1.2. LOS ANALISIS DE PARENTESCO GENETICO 72
3.1.3. OBIETIVOS E HIPOTESIS 76
3.2. MATERIALES Y METODOS 77
3.2.1. INDIVIDUOS ANALIZADOS 77
3.2.1.1. Sitio Flores 1 77
3.2.1.2. Sitio Muyuna 78
3.2.2. PROCESAMIENTO DE LAS MUESTRAS 80
3.2.2.1. Analisis de ADN mitocondrial 81
3.2.2.2. Anilisis de STRs autosémicos 81
3.2.2.3. Analisis de cromosoma Y 81
3.2.3.  ANALISIS DE LOS DATOS 82
3.2.3.1. Linajes uniparentales 82
3.23.2. Coeficientes de parentesco 82
3.2.3.3. Analisis de genealogfas 85
3.3. RESULTADOS 86
3.3.1. FLores1 86
3.3.1.1. ADN mitocondrial 86
3.3.1.2. Marcadores nucleares 86
3.3.1.3.  Determinacién del parentesco 87
3.3.2. MUYUNA 87
3.3.2.1. ADN mitocondrial 87
3.3.2.2.  Marcadores nucleares 88
3.3.2.3. Determinacién del parentesco 90
3.4. DiscusiON 92
3.4.1. AUTENTICIDAD DE LOS RESULTADOS 92
3.4.2. ELENTIERRO DE INDIVIDUOS EMPARENTADOS EN LA QUEBRADA DE HUMAHUACA 92
3.4.3. PUESTA A PRUEBA DE LAS HIPOTESIS Y PERSPECTIVAS 95



CAPITULO IV: EL NOA EN EL CONTEXTO DE LOS ANDES CENTROSUR

97

4.1. INTRODUCCION 98
4.1.1. LAS RELACIONES DE INTERCAMBIO EN EL AREA CENTROSUR ANDINA 98
4.1.2. ELESTUDIO DE LA MOVILIDAD Y EL FLUJO GENICO EN POBLACIONES PREHISPANICAS 100
4.1.2.1. Genética de poblaciones prehispanicas 102
4.1.3. OBIETIVOS E HIPOTESIS 104
4.2. MATERIALES Y METODOS 105
4.2.1. INDIVIDUOS ANALIZADOS 105
4.2.1.1.  Valle Calchaqui 105
42.1.2. Valle de Lerma 107
4.2.1.3.  Yungas Saltefias 107
4214. Quebrada de Humahuaca 108
4.2.2. ANALISIS ESTADISTICOS 112
4.22.1. Agrupamiento de los individuos analizados 112
4.2.2.2.  Variabilidad genética poblacional 115
4.22.3. Diferenciacion genética interpoblacional 116
4224. Correlacién entre la distancia geografica y la diferenciacién genética 117
4.3. RESULTADOS 119
4.3.1. TASA DE RECUPERACION DE MATERIAL GENETICO 119
4.3.2. VARIABILIDAD GENETICA POBLACIONAL 123
4.3.3. DIFERENCIACION GENETICA INTERPOBLACIONAL 125
4.3.4. CORRELACION ENTRE LA DISTANCIA GEOGRAFICA Y LA DIFERENCIACION GENETICA 128
4.4. DISCUSION 129
4.4.1. AUTENTICIDAD DE LOS RESULTADOS 129
4.4.2. VARIABILIDAD GENETICA DE POBLACIONES PREHISPANICAS 130
4.4.3. MOVILIDAD Y FLUJO GENICO EN EL AREA CENTROSUR ANDINA 133
4.4.4, PUESTA A PRUEBA DE LAS HIPOTESIS Y PERSPECTIVAS 136
CAPITULO V: DISCUSION GENERAL 138
5.1. RESUMEN DE LOS RESULTADOS 139
5.2. ALCANCES Y LIMITACIONES EN EL ESTUDIO DE POBLACIONES PREHISPANICAS 140
5.3. CONSIDERACIONES ETICAS EN LOS ANALISIS DE ADNA 146
5.4. CONSIDERACIONES FINALES 147
BIBLIOGRAFIA 149
ANEXO 167
7.1. PROTOCOLO PARA EL ANALISIS DE ADN ANTIGUO EN RESTOS ARQUEOLOGICOS 167
7.2. FORMULARIO PARA EL ANALISIS DE ADN ANTIGUO EN RESTOS ARQUEOLOGICOS 169
7.3. PERMISOS OTORGADOS PARA EL ANALISIS DE LAS MUESTRAS 170
7.4. MATERIAL SUPLEMENTARIO 184



Figura 1.1.
Tabla 1.1.

Figura 1.2.
Figura 1.3.
Figura 1.4.
Figura 1.5.
Figura 1.6.
Figura 1.7.
Tabla 1.2.

Tabla 1.3.

Figura 2.1.

Figura 2.2.
Tabla 2.1.
Tabla 2.2.
Figura 2.3.
Figura 2.4.
Figura 3.1.
Figura 3.2.
Figura 3.3.
Figura 3.4.
Tabla 3.1.
Tabla 3.2.
Tabla 3.3.

Tabla 3.4.
Tabla 3.5.

Tabla 3.6.
Tabla 3.7.

indice de Tablas y Figuras

Mapa del NOA con sus principales subregiones.

Periodos de ocupacion del NOA.

Extension total alcanzada por el Tawantinsuyu o territorio estatal incaico.
Esquema del genoma mitocondrial humano.

Distribucidn geografica mundial de los principales haplogrupos mitocondriales.
Representacion del poblamiento inicial de América.

Ejemplo de pieza dental y su réplica de acrilico.

Esquema del procedimiento de extraccion de dentina.

Cebadores utilizados para la amplificacién por PCR de la RHV I.

Muestras analizadas en esta tesis.

Porcién sur del Qollasuyu con algunos de los sitios incaicos de la region
valliserrana del NOA.

Localizacién de Esquina de Huajra y los demas sitios mencionados.

Individuos de Esquina de Huajra analizados.

Linajes maternos hallados en Esquina de Huajra.

Red de haplotipos mitocondriales realizada para el haplogrupo A2.

Red de haplotipos mitocondriales realizada para el haplogrupo C1.
Distribucion de los principales linajes del cromosomaY.

Filogenia parcial del haplogrupo Q del cromosoma Y.

Localizacién de los sitios arqueoldgicos Flores 1 y Muyuna.

Croquis del Recinto 3 del sitio Muyuna.

Muestras de los sitios Flores 1 y Muyuna analizadas.

Poblaciones de referencia utilizadas en la estimacion de las frecuencias alélicas.
Secuencias de la RHV | del ADNmt y genotipo de STRs autosdmicos obtenidos
para los individuos de Flores 1.

Secuencias de la RHV | del ADNmt obtenidas para los individuos de Muyuna.
Genotipo en funcién de STRs autosémicos y sexado genético obtenidos para los
individuos de Muyuna.

Haplotipos del cromosoma Y obtenidos para los individuos de Muyuna.

Coeficientes de parentesco (r) entre pares de muestras del sitio Muyuna.

15
15
21
26
27
29
38
39
42
46

50
51
57
59
62
64
73
74
78
79
80
84

86
87

89
89
90



Tabla 3.8.

Figura 3.5.
Figura 4.1.

Tabla 4.1.
Tabla 4.2.

Figura 4.2.

Tabla 4.3.
Tabla 4.4.

Figura 4.3.

Tabla 4.5.

Figura 4.4.
Figura 4.5.

Probabilidades a posteriori y cociente de verosimilitud (LR) obtenidas para las
genealogias entre pares de muestras del sitio Muyuna.

Parentesco posible entre todos los individuos del sitio Muyuna analizados.
Ubicacidn de los sitios arqueoldgicos de donde provienen los individuos
analizados.

Individuos analizados.

Grupos poblacionales prehispanicos del Area Centrosur Andina analizados.

Ubicacién de los grupos poblacionales analizados.

Mutaciones en la RHV | obtenidas para la totalidad de las muestras analizadas.

Estadisticos de variabilidad genética.

Diversidad nucleotidica (rr) en funcidn de la diversidad haplotipica (H,).
AMOVA realizado con los grupos poblacionales prehispanicos del Area
Centrosur Andina.

Comparaciones de a pares (Fs7) entre los grupos poblacionales prehispanicos.
Cantidad de poblaciones de las cuales se diferencia y diversidad nucleotidica

de cada grupo poblacional.

91
94

109
110
114
115
121
123
124

125
126

127

10



Capitulo |
Introduccion General

11



1.1. Organizacion general de la tesis

La presente tesis comprende el analisis genético de restos 6seos de individuos
recuperados en diversos sitios arqueoldgicos del Noroeste Argentino (NOA). Si bien se
encuentra centrada en un abordaje genético, debe considerarse que las poblaciones
prehispanicas han sido ampliamente estudiadas a través de distintas disciplinas con sus
respectivas metodologias. Ciertos interrogantes propuestos desde la arqueologia y la
bioarqueologia se incluyen dentro del planteo de los problemas abordados en este trabajo y

han servido como referencia para el desarrollo de las hipdtesis puestas a prueba.

Las investigaciones arqueoldgicas dan cuenta, a través del andlisis de los restos
materiales, de la diversidad cultural de los distintos grupos humanos que habitaron la region a
lo largo del tiempo. La bioarqueologia, por su parte, intenta responder interrogantes acerca del
estilo de vida, estado de salud y evolucién de las poblaciones a partir del analisis de los restos
6seos humanos. Ambas lineas de evidencia aportan valiosa informacién y permiten formular

preguntas de investigacién que pueden analizarse desde los estudios genéticos.

En esta tesis se emplean analisis genéticos mediante dos escalas diferentes: local y
regional. La primera se relaciona con problematicas especificas que se plantean ya sea para un
determinado sitio arqueolégico o para un aspecto en particular del estilo de vida de las
poblaciones prehispanicas. Por otro lado, la escala regional de andlisis comprende el estudio de
dichos grupos del NOA en el contexto de los Andes Centrosur, evaluando sitios arqueolégicos

de diferentes regiones y temporalidades.

Debido a la diversidad de analisis realizados y a las diferentes disciplinas vinculadas, a
fin de facilitar la comprensién de cada una de las problematicas abordadas, la presente tesis se

encuentra organizada en los siguientes capitulos:

— Capitulo I: Comprende la presente introduccién general a la tesis, sus objetivos e
hipétesis, junto con una breve recopilacion de los principales antecedentes
arqueolégicos y genéticos que resultan relevantes para los objetivos de esta
investigacién. En cuanto a los arqueoldgicos, se hace particular énfasis en los
aspectos socioculturales que influyeron en la movilidad e interaccién entre los
distintos grupos humanos prehispanicos del NOA. En el caso de los antecedentes
genéticos, se resaltan principalmente las caracteristicas intrinsecas de los estudios

de ADN antiguo. Finalmente, se describe la metodologia empleada que es comun a

12



todos los capitulos subsiguientes.

Capitulo II: Comprende el primer caso de analisis a escala local. Se intenta
establecer, a partir del dato genético, la procedencia de los habitantes de un sitio
arqueoldgico (Esquina de Huajra, Quebrada de Humahuaca, Jujuy) que data del
Periodo Incaico. Se presenta una breve introduccidén, objetivos e hipdtesis

particulares, metodologia empleada, resultados y discusion.

Capitulo III: Corresponde al otro analisis a escala local. Se evaldan las relaciones
de parentesco genético entre individuos provenientes de dos asentamientos (Flores
1 y Muyuna, Quebrada de Humahuaca, Jujuy), enterrados en ambos casos en un
mismo recinto. Nuevamente, se presenta una breve introduccién, objetivos e

hipétesis particulares, metodologia empleada, resultados y discusion.

Capitulo IV: Comprende el analisis a nivel regional. Se estudia la variabilidad
genética en muestras provenientes de distintos sitios arqueoldgicos tanto del NOA
como de otras regiones del Area Centrosur Andina y se evala la diferenciacién
entre los distintos grupos. Para ello se utilizan los datos obtenidos en este trabajo,
como asi también los previamente publicados en otras investigaciones. Se presenta
una breve introduccién, objetivos e hipétesis particulares, metodologia empleada,

resultados y discusion.

Capitulo V: Abarca la discusién y conclusiones generales. Se resumen los
resultados obtenidos y se enfatiza el aporte de los datos genéticos al estudio de las
poblaciones prehispanicas. Asimismo, se resaltan las principales dificultades

encontradas y las perspectivas futuras.
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1.2. Antecedentes arqueologicos

1.2.1. Poblamiento del actual Noroeste Argentino

A los fines de la presente tesis, se ha considerado que el NOA comprende las actuales
provincias de Jujuy, Salta, Tucuman, Catamarca, La Rioja y parte de Santiago del Estero
(Figura 1.1). En un gradiente oeste-este contiene tres zonas o subregiones principales: de
altiplano o puna (aproximadamente entre 3000 y 4500 msnm), valliserrana (por debajo de
3000 msnm) y de yungas o valles orientales (Prates e¢7 a/, 2013; Subelza, 2010). La diversidad
de alturas, y en consecuencia de paisajes y climas, ha influenciado la dinamica poblacional de

los grupos humanos que habitaron el territorio desde los primeros momentos.

El registro arqueoldgico indica que el NOA posee ocupaciones humanas con
temporalidades mas tardfas al poblamiento de Patagonia y Pampa, y que la Puna fue la primera
zona en ser ocupada (Prates ez 4/, 2013). Si bien se desconoce hasta el momento la
procedencia exacta de los primeros habitantes, hay evidencias de que desde momentos
tempranos existieron interacciones entre distintas poblaciones. Estos intercambios se habrian
realizado tanto entre diversas regiones del NOA como con grupos distantes, incluyendo la
costa del Océano Pacifico (Fernandez Distel, 1986; Yacobaccio, 1997; Aschero, 2000; Olivera,
2001).

Desde el aspecto sociocultural, las poblaciones del NOA se encontraron inmersas en
las dinamicas que caracterizaron a todos los grupos prehispanicos del Area Centrosur Andina’
(Figura 1.1). Las investigaciones arqueoldgicas realizadas en dicha area indican que las
sociedades prehispanicas (o precolombinas, en general) atravesaron una serie de procesos de
cambio, desde los primeros asentamientos hasta la invasién europea. Estos cambios dieron
lugar a diferentes formas de organizacién social que pueden agruparse en periodos de
ocupacion, denominados de maneras diferentes en distintos pafses. Para el NOA en particular,
se reconocen al menos cinco periodos: Arcaico, Formativo, Desarrollos Regionales, Incaico e
Hispano-Indigena (Tabla 1.1). En los apartados siguientes se realiza una breve descripcién de

cada uno de ellos.

1A fin de simplificar, a lo largo de la presente tesis se utilizara el término Centrosur para referirse al
area andina que abarca lo que algunos autores consideran dos regiones distintivas: el Area Centrosur
y el Area Meridional (e.g. Subelza, 2010).
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Figura 1.1. Mapa del NOA con sus principales subregiones. Los circulos representan las capitales de
las actuales provincias que forman parte de la regién. Se muestra ademds la llanura chaquefia, con la
que limita hacia el este. El mapa de la izquierda indica su localizacién dentro del Area Centrosur

Andina. (Confeccionada a partir de los mapas disponibles en mapoteca.educ.ar y d-maps.com.)

Tabla 1.1. Periodos de ocupacién del NOA con su correspondiente temporalidad en afios antes del
presente (AP).

Periodo Temporalidad (AP)
Arcaico 11000-2500
Formativo 2500-1050
Desarrollos Regionales 1050-520
Incaico 520-414
Hispano-Indigena 414-285
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1.2.1.1. Periodo Arcaico

Las evidencias de la primera ocupaciéon humana en la region del NOA son escasas y
datan de 11000 afios antes del presente’ (AP) (Prates e a/, 2013). Al igual que en el resto del
continente, los primeros habitantes fueron grupos de cazadores-recolectores que utilizaban
reparos rocosos O cuevas tanto para asentarse temporalmente como para el entierro de
difuntos, de acuerdo a las evidencias de los restos hallados en los sitios Huachichocana

(Fernandez Distel, 19806) e Inca Cueva (Aschero, 1984).

El sistema de subsistencia involucraba la caza de ciertos roedores, camélidos y cérvidos
(Aschero, 2000). Los artefactos liticos evidencian, ademas de puntas de proyectil utilizadas
probablemente para la caza (Aschero y Martinez, 2001; visto en Prates ¢t al, 2013), otras

actividades como el procesamiento de vegetales con instrumental de molienda (Babot, 2011).

Es importante destacar que no es abundante el registro arqueolégico de este perfodo
en comparacién con los subsiguientes. Sin embargo, las evidencias indicarian que este sistema
de subsistencia basado en la caza y la recoleccién se mantuvo en la regién durante al menos 8
milenios, hasta que se registra la apariciéon de los primeros grupos sedentarios. Es en este
sentido que las sociedades prehispanicas del NOA se diferencian de las de otras regiones de
nuestro actual territorio. Por ejemplo, muchos grupos humanos de Patagonia, Pampa, Chaco y
Nordeste continuaron con una organizacién cazadora-recolectora hasta los tiempos de
contacto con los invasores europeos, aunque algunos incorporaron a lo largo del tiempo

economias mixtas, con pesca y horticultura (Ceruti, 2000; Politis, 2000; Nacuzzi, 2007).

1.2.1.2. Periodo Formativo

Las primeras sociedades con produccién de alimentos y el surgimiento de tecnologias
como la ceramica, se desatrollaron en el Formativo (2500-1050 AP). Este nuevo sistema de
subsistencia implicé enormes cambios con respecto a la economia basada exclusivamente en la
caza y la recoleccion. La sedentarizacién que acompaind el proceso de domesticaciéon de
plantas y animales produjo nuevas formas de organizacién social y vinculos con grupos que

aumentaron en tamafio y complejidad (Olivera, 2001).

2 Por convencion, el “presente” hace referencia al afio calendarico 1950.
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Las evidencias arqueolégicas indican que ya hacia los 2500 AP existieron comunidades
pequefas asentadas en terrazas bajas, accesibles y cercanas a los cursos de los rios, en zonas
aptas para el cultivo (Olivera, 2001; Nielsen, 2001). Si bien su forma de subsistencia
probablemente se basara en agricultura y pastoreo de camélidos (llamas, en particular), habria

estado complementada con recursos provenientes de la caza y la recoleccién (Olivera, 2001;

Seldes y Zigaran, 2010).

Todas las actividades productivas eran llevadas a cabo en los espacios domésticos
(Leoni y Acuto, 2008) al igual que las practicas rituales, tales como el entierro de los difuntos,

aunque se han hallado excepciones (Leoni y Acuto, 2008; Seldes, 2014).

Ia organizacién social durante esta época habria estado caracterizada por la ausencia

de desigualdades sociales estructurales y de un poder centralizado (Nielsen, 2001).

Las evidencias arquedlogicas dan cuenta de relaciones de intercambio con otros
poblados y, por consiguiente, de contactos e interacciones entre distintas regiones (Leoni y
Acuto, 2008). En el Valle Calchaqui, por ejemplo, el analisis de la alfareria en los sitios
Salvatierra y Cancha de Paleta indicarfa vinculaciones con poblaciones de quebradas
prepunenas y de la actual Puna argentina asi como con San Pedro de Atacama en Chile
(Baldini, 2007). Asimismo, las caracteristicas de la cerdmica de sitios Formativos en la

Quebrada de Humahuaca se encuentran también en la Puna (Nielsen, 2001).

Por otro lado, los estudios del comportamiento mortuorio indican que existié una gran
variabilidad de practicas. Como se sefialé anteriormente, la mayorfa de las comunidades
enterraban a sus difuntos en los espacios domésticos (Seldes, 2007, 2014). Sin embargo existen
algunos asentamientos con areas segregadas para el entierro, como por ejemplo los sitios
Cancha de Paleta (Baldini, 2007) y Salvatierra (Rivolta ez a/, 2007; Seldes y Zigaran, 2010). En
muchos casos, como el dltimo mencionado, existié incluso vatiacion dentro de un mismo sitio
ya que se han hallado entierros individuales y colectivos, con diferencias en el
acompafiamiento mortuorio, en cistas revestidas con lajas planas o sin revestir, por citar

algunos ejemplos (Seldes y Zigaran, 2010).

Hacia el final de este periodo comienza a incrementarse el registro arqueoldgico. La
informaciéon de los perfodos siguientes evidencia las profundas transformaciones sociales que
atravesaron estas poblaciones, que durante el Formativo eran relativamente igualitarias, hasta

llegar a una organizacién de tipo corporativa (Nielsen, 2001).
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1.2.1.3. Periodo de Desarrollos Regionales

A partir del Periodo de Desarrollos Regionales (PDR; 1050-520 AP) comienza una
mayor visibilidad arqueolégica en todo el NOA, que podria reflejar un verdadero aumento en
la cantidad de asentamientos y la densidad de los mismos (Nielsen, 2001). En lineas generales
se evidencia una intensificacién en los procesos de cambios sociales que comenzaron durante
el Formativo. En funcién de estas transformaciones visibles en el registro arqueoldgico es
posible dividir a este periodo en Desarrollos Regionales I (1050-700 AP) y II (700-520 AP)
(Nielsen, 2001, 2007).

Durante la primera etapa, comienzan a observarse cambios en los patrones de
asentamiento, tanto en relaciéon a la distribucién como a la organizacién interna de los mismos.
A los asentamientos ubicados en lugares accesibles, similares a los del periodo anterior,
comenzaron a sumarse otras instalaciones mas elevadas y con mayor visibilidad, lo que les
otorgd caracteristicas defensivas por lo estratégico de su ubicacion. Estos sitios, denominados
pukara, aumentaron su frecuencia durante la etapa siguiente. Por otro lado, se evidencia un
ordenamiento dentro de cada asentamiento, separando las zonas de habitacién de aquellas
destinadas a la produccién (como por ejemplo corrales, terrazas de cultivo y basurales)

(Nielsen, 2001).

A partir del PDR 1I, la variacién en la distribucion de los asentamientos se hizo mas
evidente. Muchos sitios con ocupacién en periodos anteriores fueron abandonados y la
poblacién se concentrd sobre las quebradas o valles principales, disminuyendo la ocupacién de
las quebradas laterales. Asimismo se incrementé la densidad de la mayorfa de los
asentamientos pasando a ser de tipo conglomerado y con complejas estructuras internas
(Nielsen, 2001). Estos poblados estaban constituidos por numerosos recintos habitacionales,
algunos de ellos probablemente vinculados a tareas especificas (eg. Angiorama, 2005). En
muchos casos, estaban conectados a espacios publicos en donde se habrian llevado a cabo
eventos sociales que involucraban a la comunidad local y posiblemente también reunfan a

individuos provenientes de otros grupos (Nielsen, 2006a).

Como se menciond anteriormente, a este petiodo también corresponde el aumento de
los sitios de tipo pukara en varias regiones del NOA como la Quebrada de Humahuaca y el
Valle Calchaqui (Tarragd, 2000), aunque en la Puna Jujefia se habrfan dado menos casos
(Albeck y Ruiz, 2003). Ademas, y posiblemente vinculado al proceso de concentracién

poblacional, durante todo el periodo se evidencia un marcado incremento en la produccién
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agricola y las actividades de pastoreo (Tarrago, 2000; Nielsen, 2001). Las zonas de cultivo y los
corrales se encontraban separadas de aquellas de residencia, y en algunos casos llegaron a
ocupar terrazas de miles de hectareas (Tarragd, 2000) donde se construyeron puestos de
ocupacion temporaria para desarrollar las actividades productivas, como Coctaca y Rodero en

la Quebrada de Humahuaca, por ejemplo (Nielsen, 2001).

Esta separacién espacial entre las actividades productivas y los espacios de vivienda
permanente constituye una de las diferencias con respecto a periodos antetiores. Sin embargo,
algunos rituales como el entierro de los difuntos continuaron realizindose mayormente dentro
de los espacios domésticos a lo largo de todos los periodos, si bien se han hallado algunos

sitios con areas segregadas, como Pukara de Tilcara y Volcan (Seldes, 2014).

Este marcado cambio registrado hacia el PDR 1I se ha relacionado con la denominada
Anomalfa Climatica Medieval (Thompson 7 al., 1985; Shimada ef a/., 1991; Fritz et al., 2004),
fenémeno que habria producido una disminucién en la disponibilidad de recursos y una
posible competencia interregional por los mismos debido a un recrudecimiento de las
condiciones ambientales (Seldes, 2007). Independientemente de las causas desencadenantes,
existe consenso en que junto a la concentracién de la poblacion se habrian generado tensiones
intergrupales, situaciones de violencia y una sensacién de inseguridad latente (Nielsen y
Boschi, 2007). Las principales evidencias al respecto se encuentran en las ya mencionadas
caracteristicas defensivas de los asentamientos (pukaras), en la presencia de sepulturas de
cuerpos decapitados y en la manipulacién de crineos como trofeo’. Por ejemplo, anilisis
bioarqueoldgicos sefialan que tanto en la Quebrada de Humahuaca como en el Valle Calchaqui
los individuos habrfan sufrido situaciones de violencia; aunque la presencia de craneos trofeo y
el registro de lesiones traumaticas en mujeres indicarfa una mayor evidencia de conflicto en la

quebrada jujena (Gheggi y Seldes, 2012).

A pesar de la existencia de conflicto social, estas poblaciones habrian vivido bajo un
sistema de caricter corporativo con ausencia de acumulacién de poder a nivel individual
(Nielsen, 2006b). En la gran mayoria de los sitios del NOA se evidencia que durante todo el
PDR los grupos humanos no constituyeron comunidades fragmentadas sino integradas,
aunque esto no necesariamente implica la ausencia de conflictos (Acuto, 2007). Posiblemente
las mayores tensiones se generaron entre distintos grupos de regiones vecinas en la disputa por
recursos que se hacfan escasos. Sin embargo, esto no invalidé el sistema de relaciones

interregionales, ya que durante este perfodo se intensificaron la movilidad y el intercambio

3 Craneos habitualmente hallados desarticulados del esqueleto y con dos perforaciones (occipital y
parietal) que indicatfan su utilizacién y exhibicién como trofeo de guerra (Gheggi y Seldes, 2012).
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cultural entre las diversas regiones del NOA y de toda el Area Centrosur Andina (Nielsen,

2001).

Si bien ya desde petriodos anteriores la cultura material indicaba fuertes vinculos entre
regiones distantes, hacia el PDR 1I se evidencia un aumento en el trafico de recursos, en
particular, mediante caravanas. Los grupos caravaneros habrian trasladado bienes utilizando
lamas (Lama glama) para llevar la carga, circulando a través de rutas que unian sectores del
altiplano de la actual Bolivia, la Puna Jujefia, la region valliserrana y las yungas (Nielsen, 2003).
Estas relaciones de intercambio acompafiadas por el traslado de personas podrian haber

implicado flujo génico entre distintas regiones.

1.2.1.4. Periodo Incaico

Como se describe en los apartados anteriores, desde los primeros momentos de
ocupacion las poblaciones humanas del NOA interactuaron con grupos del resto del area de
los Andes Centrosur, atravesando diferentes procesos socioculturales. Sin embargo, la
incorporacion de la region al Imperio Incaico (520-414 AP) marcé el inicio de un periodo de

transformaciones sociopoliticas muy profundas (Nielsen, 2001; Acuto, 2004).

El NOA fue incorporado a lo que se denominé Qollasuyn, es decir, la porcién sur del
territorio estatal o Tawantinsuyn (Figura 1.2). El dominio incaico en la regién estuvo vinculado
a la produccién de materias primas para el imperio y al control de la frontera oriental, aunque
los aspectos politicos y econémicos fueron acompafiados también por un dominio ritual y

simbolico (Acuto, 2004).
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Figura 1.2. Extension total alcanzada por el Tawantinsuyn o territorio estatal incaico. Se destacan los

principales caminos construidos por el imperio. (Tomada y modificada de Williams ez a/. 2005.)

En relacién a la cultura material, por ejemplo, aunque se continué con la utilizaciéon de
materiales de origen local, se incorporaron atributos y estilos incaicos (Cremonte, 2000).
Ademis, se introdujeron nuevos artefactos y materias primas, como el bronce, de uso

ornamental o ritual (Nielsen, 2001).

Sin embargo, probablemente la evidencia material mas importante del dominio
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simbdlico sea la reorganizacion espacial (Acuto, 2004). Si bien hubo una continuacién en la
ocupacion de la mayoria de los asentamientos correspondientes al perfodo anterior, algunos de
los poblados fueron total o parcialmente abandonados (como Juella, Hornillos y Los
Amarillos en la Quebrada de Humahuaca; Nielsen, 2001) y se establecieron nuevos sitios
(Esquina de Huajra por ejemplo, también en la Quebrada; Cremonte ¢z al., 2008). Ademas, se
construyeron complejos arquitectonicos vinculados a distintas actividades estatales, tanto

rituales como de produccién (Nielsen, 2001).

Debido a que existe una relativa escasez de infraestructuras de almacenaje, se asume
que los bienes producidos eran ripidamente trasladados. Las estructuras construidas para la

explotacién excedentaria incluyen terrazas, obras de irrigaciéon y caminos (Nielsen, 2001).

La confeccién de caminos es de particular importancia puesto que se relaciona ademas
con otro de los mecanismos de control ejercidos por el imperio: el traslado o relocalizaciéon de
personas. En efecto, la extensa red vial construida (Figura 1.2) favorecié el movimiento entre
regiones diversas a lo largo de todo el imperio y con distintos fines. Por ejemplo, muchos de
los enclaves productivos fueron sostenidos por witmagkuna; individuos, familias y hasta grupos
enteros trasladados de sus comunidades de origen y relocalizados en los nuevos sitios
(Williams, 2000; Williams e al, 2005). Por otro lado, los yanakuna fueron individuos
seleccionados entre un grupo especial de habitantes de una provincia para servir al estado. A
algunos de ellos se les otorgaban posiciones administrativas y aquellos que realizaban
actividades artesanales eran frecuentemente relocalizados para trabajar en los talleres estatales
y se les entregaban tierras cultivables (DeMarrais, 2005). Entre las mujeres, las agllakuna eran
hijas de una élite local elegidas para tener el honor de servir al imperio y trasladadas desde su
lugar de origen para realizar actividades de gran importancia (como la confeccién de ciertas
telas o la fabricacion de dhicha'), para servir como esposas de élites imperiales o para ser

sacrificadas en rituales de culto a los ancestros (DeMarrais, 2005).

Todas las evidencias indican que la incorporacién de las comunidades del NOA al
imperio Inca fue un proceso de dominaciéon e imposicion de una nueva cosmovision. Ademas
de la relocalizacién de personas, su utilizacién como fuerza de trabajo y la exigencia de tributar
al estado, involucré la apropiacién e incluso destruccion violenta de varias estructuras y
tumbas relacionadas a rituales locales (Nielsen, 2001; Acuto, 2004). Las transformaciones
ocurridas en estas poblaciones durante este periodo fueron seguidas por una profunda

desestructuracion a partir de la conquista europea.

4 Bebida alcohdlica fabricada en base a fermentacion de maiz.
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1.2.1.5. Periodo de contacto Hispano-Indigena

El comienzo del periodo denominado Hispano-Indigena se asocia al ingreso a la

region de la expedicion al mando de Diego de Almagro en el afio 1536 (Barcena, 2007).

Las evidencias arqueoldgicas de la presencia espafiola en el NOA incluyen restos 6seos
bovinos, objetos de hierro o vidrio y prendas textiles europeas. Estos materiales muchas veces
fueron encontrados como ajuar en sepulturas cuyas caracteristicas arquitecténicas y de
manipulacién del cuerpo remiten a una practica nativa (Nielsen, 2001). Probablemente estas
evidencias daten de los primeros momentos, para los cuales también se encuentran sitios sin

materiales de origen europeo (Garay de Fumagalli y Cremonte, 2007).

Sin embargo, el proceso de dominacién sobre los pueblos originarios, acompafiados
del asentamiento definitivo de los conquistadores luego de la caida del imperio Inca y la
fundaciéon de ciudades, iniciada en la regién con Santiago del Estero en 1553, dio comienzo a
una serie de profundas transformaciones que culminaron con la desestructuracion de las
comunidades que habitaban la regiéon y la imposicién de un nuevo sistema sociopolitico

(Mandrini, 2008).

Este proceso también involucré resistencia por parte de algunas comunidades a través
de enfrentamientos violentos. No obstante, hacia pasada la mitad del siglo XVII los espafioles
lograron el sometimiento en las regiones mas resistentes, como por ejemplo el Valle Calchaqui
(Mandrini, 2008). En efecto, la derrota de las poblaciones calchaquies es tomada como la

finalizacién del periodo Hispano-Indigena, a mediados de la década de 1660 (Raffino, 2007).

La estrategia de la invasion europea incluyé el sometimiento, el trabajo forzado para la
explotaciéon de recursos y el traslado de comunidades enteras a zonas distantes, no sélo para
servir como fuerza de trabajo sino también con fines de desestabilizar los levantamientos
locales. En el primer caso, los sistemas empleados fueron las llamadas “encomiendas” y

“mitas” (Palomeque, 2000).

El sistema de encomiendas fue un modo de repartir territorio y recaudar por parte de
la Corona espafiola (Palomeque, 2000). A aquellos espafioles que habian financiado o
participado de las exploraciones se les otorgaba como compensaciéon un territorio y se les
transferfa el derecho a percibir el tributo de determinadas comunidades o grupos originarios
que lo poblaban. Esto implicé entonces el derecho a ocupar esas tierras y tener bajo su control

a un grupo de personas, al tiempo que este encomendero debifa favorecer la conversion de la
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poblacién al catolicismo (Mandrini, 2008).

Por otro lado, bajo el sistema de mitas fueron empleadas personas de diferentes
comunidades originarias. Este sistema se basaba en la realizacién de distintas actividades de
produccién o extraccién de recursos a cambio de un salario que les servia en parte para

costear el pago del tributo (Palomeque, 2000; Mandrini, 2008).

En cuanto a las relocalizaciones y traslados, generalmente vinculada al sistema de
encomiendas estuvo la concentracién de los grupos en pueblos denominados “reducciones”, a
fin de tener un mayor control (Rodriguez e al, 2015). Asimismo, finalizados los
enfrentamientos en el Valle Calchaqui, por ejemplo, la poblaciéon nativa que sobrevivié fue
desarticulada y relocalizada en distintas zonas de la gobernacién, como el caso de los grupos
Quilmes que fueron trasladados hasta el actual partido de la provincia de Buenos Aires que
toma su nombre (Lorandi, 1992; Mandrini, 2008). En la Quebrada de Humahuaca la
poblacion fue obligada a abandonar los pukaras para concentrarse en las areas cercanas a los

rios, en el actual pueblo de Tilcara por ejemplo (Zaburlin, 2009).

Como consecuencia de todo este proceso, las poblaciones nativas del NOA, al igual
que las del resto de nuestro actual territorio, sufrieron lo que se conoce como etnocidio o
genocidio: “Una parte de la poblacion sobrevivid al impacto, pero su universo material, social y espiritual se
transformd. La guerra, el saqueo, la explotacion a través del trabajo forzado, la pérdida de tierras y la difusion
de enfermedades hasta entonces desconocidas provocaron un colapso demogrdfico y destruyeron las bases
materiales y las estructuras sociopoliticas nativas. La introduccion de una economia monetaria contribuyd a
disolver antignas prdcticas econdmicas y a socavar los lazos comunitarios; por diltimo, la imposicion del

cristianismo, al cambiar antignas costumbres y creencias, contribuyd eficazmente a la desintegracion cultural’

(Mandrini, 2008:180).
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1.3. Antecedentes genéticos

1.3.1. Genética de poblaciones humanas

En las poblaciones humanas existen distintos aspectos y procesos sociales, politicos y
culturales que pueden tener influencia sobre su acervo génico (Jobling, 2012). Entre ellos, los
patrones de asentamiento, la movilidad, las interacciones intergrupales y los cambios en el
tamafio poblacional son de particular interés debido a que, como se menciona en el apartado
anterior, han caracterizado toda la historia prehispanica de las poblaciones del NOA que se

estudian en la presente tesis.

Muchos de estos eventos pueden ser rastreados utilizando distintas herramientas
moleculares que permiten detectar procesos como flujo génico y deriva genética. A lo largo de
toda esta tesis se analiza uno de los principales marcadores moleculares utilizados: el ADN
mitocondrial (ADNmt). Por lo tanto, la presente introduccion se centra en el ADNmt por ser
comun a todos los capitulos, mientras que las caracteristicas de otros marcadores analizados se

describen oportunamente en el capitulo correspondiente (ver Capitulo III).

1.3.2. Caracteristicas moleculares del genoma mitocondrial humano

El ADNmt humano, al igual que el de otros animales, es una molécula circular de
ADN doble cadena que codifica para varias subunidades de los complejos enzimaticos que
intervienen en la fosforilacién oxidativa y para toda la maquinaria traduccional de la
mitocondria (Figura 1.3). Tiene una longitud de 16.569 pares de bases (pb), de las cuales
1.121 corresponden a una regién no codificante o “control” (Anderson e al., 1981; van Oven
y Kaiser, 2009). La region control es frecuentemente llamada hipervariable debido a su alta

tasa de mutacién, y se encuentra subdividida en al menos dos fragmentos: Region

Hipervariable I RHV 1) y II (RHV II) (Figura 1.3).
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Figura 1.3. Esquema del genoma mitocondrial humano con el detalle de la regién control. ARNz#
acido ribonucleico (ARN) de transferencia; ARN7: ARN ribosomal.

Por convencion, las posiciones nucleotidicas del ADNmt humano son numeradas
siguiendo a la Secuencia de Referencia de Cambridge revisada (tCRS, por sus siglas en inglés;
GenBank Nro.: NC_012920.1) (Andrews ez a/, 1999). Por lo tanto, las distintas variantes del
genoma mitocondrial halladas por secuenciaciéon son anotadas en funcién de sus mutaciones

en cada posicién con respecto a dicha referencia.

1.3.3. El ADN mitocondrial humano como marcador

El ADNmt es uno de los marcadores mas utilizados en genética de poblaciones tanto
en humanos como en otras especies (Ballard y Whitlock, 2004). Las principales caracteristicas
que lo convierten en un marcador apropiado son su herencia por via materna, la falta de
recombinacién, un alto numero de copias en las células y una alta tasa de mutacién en

comparaciéon al ADN nuclear (Ballard y Whitlock, 2004; van Oven y Kaiser, 2009).

ILa herencia exclusivamente materna y la ausencia de recombinaciéon del ADNmt
permite agrupar a todas las variantes de secuencia o haplotipos en grupos monofiléticos,
denominados haplogrupos (Kloss-Brandstitter e a/., 2011). Esto implica que los haplotipos
que pertenecen a un mismo linaje comparten una serie de mutaciones por poseer un ancestro

comun. Mas adn, todos los haplotipos mitocondriales humanos comparten un ancestro que se
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remonta a los origenes de la especie en Affrica, y pueden representarse en un solo arbol

filogenético (van Oven y Kaiser, 2009).

La dispersién de los Homo sapiens desde Africa a través de los distintos continentes ha
dado como resultado una asociacién entre los haplogrupos mitocondriales y su distribucién
geografica (Figura 1.4). Por lo tanto, los primeros estudios en genética de poblaciones
humanas se basaron en la identificacién del haplogrupo al cual pertenecen los miembros de
una muestra para sacar conclusiones acerca de distintos eventos migratorios (Schurr, 2004;

Kloss-Brandstitter e al., 2011).
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Figura 1.4. Distribucién geografica mundial de los principales haplogrupos mitocondriales. (Imagen

modificada a partir de la realizada por J. D. McDonald copyright 2005.)

Posteriormente, la secuenciacién de segmentos de la regién control (particularmente la
RHV 1) se convirti6 en una herramienta ampliamente utilizada. Por las caracteristicas
mencionadas en el apartado anterior, el andlisis de las secuencias de la RHV permite obtener
una mayor resolucién en la determinacion de linajes mitocondriales, estudiar la variabilidad
nucleotidica de una poblacién y establecer afinidades entre distintos grupos humanos, entre

otros.
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Uno de los procesos mas estudiados y de particular interés para esta tesis es el
poblamiento del continente americano. En efecto, en antropologfa molecular, los primeros
haplogrupos mitocondriales identificados (denominados A, B, C y D) fueron los que se
encontraron en poblaciones nativas de América y permitieron establecer el origen asiatico de
los primeros pobladores del continente (e.g. Torroni e# al., 1992). El avance de las tecnologfas
de secuenciaciéon y el estudio de genomas mitocondriales completos (mitogenomas) ha
corroborado algunas de las primeras teorfas, al tiempo que ha permitido mejorar la
identificacion de los linajes que ingresaron con las poblaciones fundadoras, establecer distintas
rutas posibles para la dispersién, datar los eventos migratorios y estimar tamafios

poblacionales, por ejemplo (Bodner ¢ al., 2012; Achilli ¢f a/., 2013; Lippold ez al., 2014).

1.3.4. Linajes mitocondriales en América

Los analisis realizados hasta el momento en poblaciones nativas americanas
contemporaneas han establecido que son al menos 16 los linajes mitocondriales que han
ingresado a América con los primeros grupos fundadores (Achilli ez 4/, 2013). Sin embargo,
s6lo 8 de ellos, denominados A2, B2, Clb, Clc, Cld, C4c, D1 y D4h3a, se encuentran en
Sudamérica (Tamm ez a/., 2007; Achilli ez /., 2013). Estos linajes, denominados haplogrupos
fundadores, fueron caracterizados a partir de la secuenciaciéon de mitogenomas completos. Sin
embargo, gran parte de la informacién acerca de poblaciones nativas americanas proviene del
analisis de la RHV 1, cuya secuenciacién permite la determinacién de la mayorfa de los
haplogrupos fundadores a excepcién de las variantes Clb, Clc y Cld. Estos linajes no logran
ser discriminados con el nivel de resolucién que posee el andlisis de dicha region del genoma
mitocondrial, por lo que en muchos estudios (como la presente tesis) los individuos solamente
pueden ser asignados a los haplogrupos A2, B2, C1, D1 y D4h3a.

Todos los linajes fundadores habrfan estado presentes en poblaciones que
probablemente migraron hacia el continente desde Beringia, provenientes del sudeste asiatico,
hace alrededor de 20.000-15.000 AP (Figura 1.5) (Tamm ez a/., 2007; Achilli e# a/., 2008, 2013;
O’Rourke y Raff, 2010).
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Figura 1.5. Representacion del poblamiento inicial de América con la cronologia asociada a los linajes
mitocondriales fundadores. 74P: miles de afios antes del presente. (Tomada y modificada de Achilli ¢

al, 2013)

Si bien no constituye un objetivo de esta tesis profundizar acerca de las distintas teorias
propuestas para el ingreso de los primeros humanos al continente, cabe destacar que las
principales discrepancias se encuentran en relacién al momento del ingreso, las posibles rutas
seguidas y el nimero de oleadas o eventos migratorios (para un analisis sobre el tema ver
Tropea, 2014). En este contexto, el analisis del ADNmt ha aportado valiosa informacién a
estas discusiones, permitiendo establecer incluso hipdtesis contrastantes sobre las distintas

dinamicas poblacionales de los primeros grupos humanos.

Por otro lado, existe un relativo consenso con respecto a la variabilidad y distribucion
de ciertos linajes en el continente. Por ejemplo, las poblaciones que se dispersaron hacia el sur
no portaban el haplogrupo X2a, o bien éste se habria perdido en el proceso, pues hasta el
momento ha sido hallado exclusivamente en Norteamérica (Perego ez al, 2009). En lineas
generales puede hablarse de una disminucién de la variabilidad genética a lo largo de un
gradiente norte-sur, siendo Patagonia la regién con menos linajes representados; la mayoria
pertenecientes a los haplogrupos C1, D1 y D4h3a (Lalueza-Fox ez al, 1997; Moraga et al.,
2000; Schurr, 2004; de Saint Pierre ez al., 2012; de la Fuente ef al., 2015; Crespo ez al., 2016). No
obstante, el establecimiento de las poblaciones en Sudamérica y su incremento demografico

favorecieron el surgimiento de variantes especificas en distintas regiones del subcontinente
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(Bodner et al., 2012; de Saint Pierre e al., 2012; Garcia et al., 2012; Taboada-Echalar ez a/., 2013;
Sans et al., 2015).

Algunos de los linajes especificos de D1 (como el Dlg) y el haplogrupo D4h3a,
poseen una distribucién geografica y tiempos de coalescencia que permiten asociarlos a una
migracién rapida hacia el sur a través de la costa pacifica (Perego ez al., 2009; Bodner ez al.,
2012). Esta hip6tesis explicarfa la presencia de algunos sitios arqueoldgicos tempranos con
evidencias de ocupacién humana en el extremo sur como es el caso de Monte Verde en el

actual territorio de Chile, con una datacién de por lo menos 12.500 AP (Dillehay, 1999).

Actualmente, a la discusién acerca de la dindmica migratoria de los primeros
americanos se ha incorporado el analisis de miles de marcadores distribuidos por todo el
genoma tanto en poblaciones contemporaneas (Reich ez 4/, 2012; Skoglund ¢z a/, 2015) como
en individuos recuperados de sitios arqueolégicos (Raghavan ef al., 2015). Este dltimo punto es
importante puesto que la variacién genética hallada en poblaciones actuales no siempre
constituye un reflejo fiel de la historia evolutiva y de los eventos demograficos en grupos
humanos del pasado (Pickrell y Reich, 2014). De esta forma, adquiere relevancia el analisis del
material genético extraido de restos 6seos y piezas dentales de individuos recuperados de sitios

arqueolégicos con dataciones anteriores a la conquista europea de América.

1.3.5. El estudio del ADN antiguo

El material genético presente en restos esqueletales u otro tipo de tejido (piel, pelo,
etc.) proveniente de individuos de especies extintas o poblaciones del pasado se conoce como
ADN antiguo (ADNa). Los estudios de ADNa, que comenzaron en la década de 1980
(Higuchi ez al, 1984; Piibo, 1985), se han ido perfeccionando a lo largo de los afios
conjuntamente con el avance en las tecnologias de extraccién, amplificacién y analisis del
material genético. En la actualidad existen diversos protocolos que han sido desarrollados para
optimizar la recuperacion del ADNa considerando que estos estudios poseen caracteristicas y

dificultades intrinsecas (Hofreiter e a/., 2001, 2015; Crespo et al., 2010; Hummel, 2007).

En primer lugar, el ADNmt es la principal herramienta utilizada. De todas las
caracterfsticas ya mencionadas que lo convierten en un marcador muy util en genética de
poblaciones, la mas relevante para los estudios de ADNa es su gran nimero de copias por

célula. Dado que cada célula somatica posee miles de copias de ADNmt (Pakendorf y
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Stoneking, 2005) pero sélo una copia genémica de ADN nuclear, existe una posibilidad
proporcionalmente mayor de recuperar ADNmt a partir de distintos tejidos, considerando que
ambos son susceptibles de ser degradados en los procesos de descomposicion de material

organico.

Aunque los estudios de ADNa basados en ADNmt poseen una mayor tasa de
recuperacion, no se encuentran exentos de dificultades. Entre los aspectos mas importantes a
tener en cuenta en el trabajo con ADNa se encuentran: 1) la degradacion postmortens del
material genético; 2) la existencia de inhibidores de la reacciéon de amplificacién por PCR; y 3)

la contaminacién con ADN exégeno.

Los procesos de degradacion postmortems de las moléculas de ADN representan una de
las grandes dificultades intrinsecas de este tipo de estudios. Cuando un organismo muere se
detienen los mecanismos de reparacién del ADN vy las células comienzan rapidamente el
proceso de autolisis. Adicionalmente, comienza la accién de degradaciéon por parte de
microorganismos externos junto con comunidades bacterianas comensales que se expanden
rapidamente, tales como las alojadas en la flora intestinal. A este ataque biolégico se le suman
diversos procesos bioquimicos como hidrdlisis y oxidacién que resultan en la ruptura de la
cadena de ADN, en la formacién de crossiinks (reacciones entre dos moléculas de ADN o entre
ADN vy proteinas) y en la modificaciéon o pérdida de bases nucleotidicas (Willerslev y Coopet,
2004). Como consecuencia de todos estos procesos, el material genético que puede ser

extraido se encuentra tanto en baja cantidad como calidad.

El alcance del dafio al ADN es altamente dependiente de las condiciones de
preservacién. Ambientes frios, secos y de temperatura estable, como cavernas y permafrost, se
encuentran dentro de los mejores como fuentes de muestras en buen estado de preservacion.

En contraposicion, las altas temperaturas, la humedad y las fluctuaciones térmicas favorecen la

degradacion (Hofreiter ez 4/, 2001; 2015; Fulton, 2012).

Como se desprende de los parrafos anteriores, el dafio al ADN representa una
limitacién en este tipo de estudios debido a que se trata de un proceso natural e inevitable por
el que han atravesado todas las muestras que son analizadas. Como consecuencia, el esfuerzo
metodolégico radica en intentar recuperar la mayor cantidad posible de material genético
enddgeno. Sin embargo, junto con el ADNa pueden extraerse otras moléculas que inhiben la
posterior reacciéon de amplificacién del ADN por PCR. Estos inhibidores pueden ser
componentes del suelo, tales como taninos y acidos himicos y fulvicos (e.g. Seo ¢f al., 2011),

asi como productos de reaccion de Maillard, entre otros (Hofreiter ez a/, 2001; Willerslev y

31



Cooper, 2004). Los protocolos de extraccion de ADN basados en la adsorcion a particulas de

sflica han demostrado ser eficaces para evitar la coextraccién de algunos inhibidores (e.g.

Rohland y Hofreiter, 2007).

Finalmente, uno de los mayores desafios a la hora de realizar analisis de ADNa es
evitar la contaminacién con ADN exégeno. Por ser de mejor calidad y debido a la alta
sensibilidad de las metodologias moleculares, el ADN contaminante puede ser recuperado
preferencialmente por sobre el endégeno conduciendo a resultados erroneos. Existen distintas
fuentes de contaminacion relacionadas tanto a los diversos procesos tafonémicos como a las
manipulaciones metodolégicas. En primer lugar, las muestras (ya sean piezas dentales, restos
6seos u otro tipo de tejido) pueden contaminarse por la adherencia de ADN exdgeno
proveniente de los microorganismos que, como se menciond anteriormente, residen en el
ambiente de depositacion y e intervienen en los procesos de descomposicion. Pero ademis, y
mas importante ain, puede encontrarse contaminacién con ADN humano moderno
perteneciente a todos los investigadores que tuvieron contacto con las muestras durante la
colecta, traslado, analisis y demas manipulaciones realizadas tanto fuera como dentro del

laboratorio.

Es importante destacar que la tasa de recuperaciéon del material genético también
depende del tipo de muestra analizada. Las piezas dentales, por poseer el esmalte que actia
como una barrera a los microorganismos, los compuestos inhibitorios y la contaminacion,
presentan una mayor tasa de recuperacion que los restos 6seos (Gilbert ¢f al., 2005; Cardozo ez

al., 2014).

A fin de lidiar con todos estos problemas, se han establecido en la literatura una serie
de criterios de autenticidad para el trabajo con ADNa que especifican los procedimientos

necesarios para obtener resultados fiables (ver apartado 1.5 en este capitulo).

1.3.6. Los estudios de ADNa en poblaciones nativas de Sudamérica

Los avances realizados han permitido incrementar los analisis de ADNa en muchas
poblaciones humanas incluyendo grupos nativos de Sudamérica (Postillone ez al, 2014).
Histéricamente, estos trabajos se han centrado en la identificacién de los haplogrupos
mitocondriales caracteristicos del subcontinente. Sin embargo, actualmente la mayoria analizan

la variacién nucleotidica mediante secuenciacién de la RHV 1, unos pocos incorporan ademas
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marcadores autosémicos y del cromosoma Y y, mas recientemente, se han comenzado a

secuenciar mitogenomas completos (e.g. Llamas ¢z al., 2010).

Hasta el momento se cuenta con informacién de sitios arqueoldgicos en el norte de
Sudamérica y la region del Amazonas (Ribeiro-Dos-Santos ef al., 1996; Casas-Vargas ez al.,
2011; Raghavan ¢z al, 2015), en los Andes Centrosur (eg Moraga et al, 2001; 2005;
Rothhammer ¢ al., 2003, 2009; Shimada e# a/., 2004; Luciani et a/., 2006; Dejean et af., 2000;
Shinoda 7 al., 2006; Lewis ¢t al., 2007; Wilson e# al., 2007; Silva ez al., 2008; Kemp ef al., 2009;
Carnese ¢ al., 2010; Fehren-Schmitz ¢ 4/., 2010, 2011, 2014, 2015, 2016; Mendisco ez a/., 2011,
2014; Baca ¢t al., 2012, 2014; Georges ¢t al., 2012; Raghavan e al., 2015; Llamas ez al., 2016), en
la regioén central de nuestro actual territorio (Nores y Demarchi, 2011), en el delta del Rio de la
Plata y costa atlantica (Marinho ef al., 2006; Figueiro, 2011; Sans et af., 2012, 2015), y en
Patagonia (Lalueza-Fox ez al., 1997; Garcia-Bour ef al., 2004; Dejean ef al., 2008; de la Fuente e
al., 2015; Llamas et al., 2016; Crespo et al., 2016).

A pesar de los avances realizados, este tipo de estudios aun resultan escasos
considerando todas las problematicas que se han planteado desde otras disciplinas respecto a
la dinamica de las poblaciones humanas en tiempos prehispanicos. Por ejemplo, como se
mencioné en apartados anteriores, las poblaciones prehispanicas que habitaron el actual NOA
atravesaron por una serie de procesos que pueden haber tenido un impacto sobre su acervo

génico, convirtiendo al analisis del ADNa en una herramienta 1til para su estudio.

Especificamente en lo concerniente a esta tesis, si bien la mayor parte de la
informacion genética proviene de sitios arqueolégicos del Area Centrosur Andina, hasta el
momento son escasos los estudios de ADNa que se han realizado en la region del NOA. Uno
de los primeros corresponde al analisis de tres individuos del sitio Cortaderas Derecha (Valle
Calchaqui, Salta) del Perfodo Incaico, para los cuales se cuenta con secuencias de la RHV 1
(Dejean ef al., 20006). Posteriormente, se analizaron 21 individuos del sitio Las Pirguas (Pampa
Grande, Salta) correspondiente al Periodo Formativo, con una dataciéon de 1310 £ 40 afios AP
(Carnese ef al., 2010). Este ultimo trabajo analiz6 no solamente la RHV I del ADNmt, sino
también marcadores nucleares (STRs autosémicos y del cromosoma Y). El cromosoma Y
como marcador también ha sido incorporado junto con el ADNmt al analisis de un total de 39
individuos de diversos sitios arqueolégicos en la Quebrada de Humahuaca, junto con 9
provenientes del Valle Calchaqui y tres de la Puna Jujefia, todos ellos con una temporalidad
que los asigna al PDR (Mendisco e¢# a/., 2011, 2014). Estos trabajos se basan en la comparacién
de las variantes encontradas en los sitios arqueoldgicos estudiados con aquellas presentes en

otros sitios prehispanicos o grupos nativos actuales, a fin de hallar afinidades poblacionales.
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Mas recientemente, dos de los tres individuos recuperados de un contexto de enterramiento
ritual incaico en la cima del volcan Lullaillaco (Salta), para los que ya se contaba con secuencias
de la RHV I (Wilson ¢# al., 2007), han sido incorporados a un estudio sobre la temporalidad
del poblamiento de América a través del analisis de mitogenomas antiguos (Llamas ez 4/,

2016).

Es importante destacar que existen distintas escalas de analisis que pueden
proporcionar informacién diferente y que no siempre han sido abordadas. Por un lado es
posible plantear interrogantes a nivel regional relacionados, por ejemplo, con patrones de
migracién a gran escala (como el proceso de poblamiento americano) o interacciones entre
distintos grupos distantes, como ocurre en los trabajos anteriormente mencionados. Por otro
lado, la evidencia hallada en un determinado sitio arqueolégico permite plantear hipotesis
sobre el estilo de vida y otras caracteristicas de la poblacién que habitaba en el lugar, dentro de

un enfoque a escala local.

En resumen, se destaca la importancia de considerar: 1) la gran cantidad de estudios
realizados en poblaciones prehispanicas del NOA a través de disciplinas tales como
arqueologia y bioarqueologia, que han permitido plantear diversas hipétesis; 2) los procesos
socioculturales que han atravesado dichas poblaciones, que pueden haber tenido influencia
sobre su acervo génico; 3) la potencialidad de los estudios de ADNa en relacién al
conocimiento de las dinamicas de estas poblaciones, y el hecho de que aun resultan escasos; y
4) que la insercién de las poblaciones prehispanicas del NOA en el contexto de los Andes
Centrosur permite plantear interrogantes no sélo a escala local, sino también regional.
Teniendo en cuenta todo esto, se han delineado los objetivos y las hipétesis que subyacen a la

presente tesis.
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1.4. Objetivos e hipotesis

El objetivo general de la presente tesis es contribuir al conocimiento de la variabilidad
genética y la dinamica poblacional prehispanica en el Area Centrosur Andina mediante el
analisis de ADNa extraido de restos humanos provenientes de diversos sitios arqueoldgicos
del NOA. A fin de intentar responder distintos interrogantes sobre la historia de estas
poblaciones, en cada capitulo se plantean objetivos e hipétesis particulares en relaciéon a

problematicas especificas bajo dos niveles de analisis: local y regional.

A escala local, se analizan dos casos particulares. En primer lugar, se estudia la posible
procedencia de los habitantes del sitio arqueolégico Esquina de Huajra, en la Quebrada de
Humahuaca, bajo la hipdtesis principal de un posible origen foraneo (Capitulo II). En segundo
lugar, se evalian las relaciones de parentesco genético entre individuos provenientes de un
mismo enterratorio en los sitios arqueolégicos Flores 1 y Muyuna, también de la Quebrada de

Humahuaca, bajo la hipétesis de que se encontraban emparentados (Capitulo I1I).

Finalmente, a una escala regional se analiza la variabilidad y diferenciacién genética
entre distintas poblaciones prehispanicas, en vinculacién con su distribucién geografica,
considerando la insercién del NOA en el Area Centrosur Andina. Para ello, a las muestras ya
analizadas se suman las provenientes de los sitios Salvatierra, El Tero, El Pichao (Valle
Calchaqui), Club Libertad, Escuela Zorrilla, Misién Salim, Universidad Catdlica, Finca La
Barranca, Don Santiago (Valle de Lerma) y Campo Duran (Yungas saltefias) (Capitulo IV).
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1.5. Metodologia general

En esta seccién se describen los protocolos empleados para la obtencién del material
genético de las muestras analizadas en la presente tesis por ser comunes a todos los capitulos
subsiguientes. Se detallan las precauciones y procedimientos particulares del trabajo con
ADNa que fueron considerados para cumplimentar con los objetivos planteados. Ademis, se
presentan brevemente algunas caracteristicas en relacién al procesamiento del material 6seo y
dental de la totalidad de los individuos analizados en esta tesis, mientras que la descripcion

detallada de cada sitio arqueolégico estudiado se encuentra en cada capitulo particular.

1.5.1. Protocolo de cesidn de muestras y consideraciones éticas

Las diferentes formas de enterrar a los difuntos se encuentran dentro de las practicas
rituales de cada grupo humano y, en ese sentido, constituyen parte del patrimonio de todas las
sociedades. A partir de este reconocimiento, desde hace algunos afios, la problematica de la
conservacion de los restos humanos y su cesién para su analisis ha comenzado a incluirse en
los estudios en Antropologia Biolégica (Aranda y Del Papa, 2009). El procedimiento de cesién
del material a ser analizado implementado por el Equipo de Antropologia Bioldgica
(Universidad Maimoénides — Seccién de Antropologia Bioldgica, FFyL, UBA) sigue esta linea.
En primer lugar, se entregd al investigador responsable de la cesion de las muestras un
“Protocolo para el analisis de ADN antiguo en restos arqueologicos” (ver Anexo, apartado
7.1) en el cual se detallan los procedimientos llevados a cabo en el laboratorio para la
obtencion de ADN, los riesgos que conllevan en cuanto a la integridad del material y el
compromiso de nuestro equipo por conservar los restos prefiriendo la utilizaciéon de métodos
minimamente invasivos. De esta manera, se enfatiza la voluntad de su devolucién al
investigador responsable (ver apartado siguiente) posteriormente a la finalizacién del analisis y
entrega de los resultados correspondientes. Asimismo, se incluyé un formulario de
cumplimiento obligatorio (ver Anexo, apartado 7.2) en el cual cada investigador proporciond
detalles vinculados a las muestras cedidas y presenté copia de los permisos que autorizaban el

analisis de las mismas, ya sean institucionales, provinciales, etc.
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1.5.2. Procesamiento inicial de las muestras

En esta tesis se analizaron piezas dentales y fragmentos de restos éseos pertenecientes
a individuos que habitaron el actual territorio del NOA en épocas prehispanicas. Considerando
lo expuesto en el apartado anterior sumado al hecho de que las muestras utilizadas en muchos
casos forman parte de las escasas evidencias que se encuentran disponibles para el estudio de
estas poblaciones, se siguieron distintas metodologias a fin de conservar de la mejor manera
posible la informacion morfologica del material. En primer lugar, para todas las piezas
dentales y algunos restos 6seos pequefios (falanges, por ejemplo) se realizaron réplicas para ser
entregadas posteriormente a los museos o investigadores que cedieron las muestras analizadas.
Las réplicas se fabricaron en acrilico de uso odontolégico (O’Dent S.R.L y Vaicril S.A.) a partir
de un molde de silicona mediana (Integra VPS) asegurindose de tomar la impresién de la
corona y raices de las piezas dentales (Figura 1.6), asi como de la morfologia total de las
falanges. Como segunda medida para conservar la informacién del material, siempre que fue
posible, se procuré no utilizar la totalidad de la pieza dental para la obtencién del polvo a
partir del cual se extrae el ADN (ver apartado siguiente). En cambio, la mayoria de las piezas
dentales fueron remontadas luego de la obtencién del polvo usando acrilico como adhesivo,
para posteriormente ser devueltas al museo o a los investigadores responsables (ver mas

adelante Figura 1.7).

37



c™M

Figura 1.6. Ejemplo de pieza dental en el momento previo a su procesamiento (A) y su réplica
fabricada en actilico (B).

Todas las muestras fueron sometidas a un proceso de limpieza de su superficie. En el
caso de las piezas dentales, siguiendo a Kemp y Smith (2005), se realiz6 un lavado
sumergiendo la muestra en una solucién de agua lavandina comercial al 10% (0,55% p/v de
hipoclorito de sodio, aproximadamente) y luego se las enjuagd tres veces con agua de calidad
biologia molecular. Para los restos éseos, se empled una técnica mecanica de pulido de la
superficie externa del hueso utilizando una fresa de alta velocidad adosada a un taladro
(Dremel 3000). Posteriormente, todas las muestras fueron irradiadas con luz UV durante un
tiempo minimo de 45’ en cada una de sus caras. Los procedimientos tienen como fin eliminar
fuentes de contaminacién superficial con ADN exdgeno proveniente principalmente de los
investigadores que han tenido contacto con las muestras desde su recoleccion, asi como

también de microorganismos que residen en el ambiente de depositacion.

Para favorecer la recuperaciéon de ADN a partir de dentina o hueso, es necesatio partir
del material en forma de polvo puesto que aumenta la superficie de contacto con las
soluciones de extraccién. Por esta razén, luego del proceso de descontaminacién y limpieza, a
partir de las piezas dentales que se encontraban en mejor estado de preservacion se obtuvo el

polvo de dentina por desbaste interno. Para ello, se removid la raiz realizando un corte
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transversal en la unién entre la rafz y la corona con un disco de corte (23,8 mm) adosado al
taladro (Dremel 3000). El polvo de dentina se obtuvo entonces desbastando el interior de la
corona utilizando una fresa de 2 mm de punta. De esta forma, como se detall6 anteriormente,
la corona y la raiz pueden luego ser adheridas para remontar la pieza (Figura 1.7). Los
fragmentos de huesos y algunas de las piezas dentales, cuyo estado de conservacién no
permitié la extracciéon de dentina, fueron molidas en su totalidad utilizando un molino

eléctrico (Instrumentalia, Yellow Line).

I 2 3

(=I=-0E

l

Figura 1.7. Esquema del procedimiento de extracciéon de dentina. La rafz es separada de la corona (1),
cuyo intetior es luego desbastado (2) pata obtener el polvo a partir del cual se realiza la extraccién de
ADN. Posteriormente, la pieza puede ser remontada (3) utilizando actilico como adhesivo.

1.5.3. Extraccion de ADN

Para cada muestra se realizaron al menos dos extracciones de ADN independientes
utilizando métodos diferentes puesto que cada uno de ellos pueden variar en su eficacia
dependiendo de las caracteristicas de la muestra analizada. A continuaciéon se describen los tres

métodos empleados en la presente tesis.

1. Extraccién con columnas de silica

Todas las piezas dentales analizadas en este trabajo fueron extraidas con este método al

menos una vez. Partiendo de 100 mg de polvo aproximadamente, se realizé la extraccion de
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ADN utilizando QIAamp® DNA Investigator Kit (QIAGEN) siguiendo el protocolo para
huesos y dientes especificado por el fabricante, con excepcién de que la elucién final fue
realizada en 50-60 pl de Buffer ATE previamente calentado a 80°C para facilitar la

recuperacion de mayor cantidad de material genético.

2. Extraccién con suspension de silica

Partiendo de aproximadamente 200 a 300 mg de polvo de dentina o de hueso, la
extraccién de ADN se realizé6 con GENECLEAN® Kit For Ancient DNA (MP Biomedicals)
siguiendo las modificaciones propuestas por Figueiro (2013) respecto al protocolo
recomendado por el fabricante. En primer lugar, se agregaron 2 ml de EDTA 0,5 M (pH 8,0) y
250 pg/ml de Proteinasa K (Promega) al polvo de material y se incubé a 55°C durante toda
una noche con agitacién. En el caso de que la digestién resultara incompleta, se volvid a
agregar 250 pg/ml de proteinasa K y se dejé digerir durante 24 hs. adicionales.
Posteriormente, se centrifugaron los tubos a 14000 rpm durante 10’ y el sobrenadante fue
transferido a tubos nuevos de 2 ml. Se adicionaron al sobrenadante 1 ml de DeHybernation
Solution A y 400 ul de Ancient DNA GLASSMILK (suspensiéon de silica), y se dejé
incubando a temperatura ambiente durante 3 horas con agitaciéon. La mezcla fue luego
transferida (de a 700 ul por vez) a la columna provista y se centrifugd a 14000 rpm por 1°,
descartando el eluido y repitiéndolo hasta que la totalidad de la suspensién pasé por la
columna. Se procedié luego al lavado del peler depositado en la columna. Se agregaron 500 pl
de Salton Wash #1, se centrifug6 a 14000 rpm por 1’y se descarté el eluido. La operacion se
repiti6 luego con 500 ul de Salton Wash #2 y finalmente se realizaron dos lavados con 500 ul
de Ancient DNA Alcohol Wash, centrifugando luego de cada uno. A fin de eliminar el
remanente de alcohol, la columna se centrifugé a 14000 rpm por 2’, fue traspasada a un nuevo
tubo colector y el pellet de GLASSMILK fue resuspendido en 100 pl de DNA-free Elution
Solution previamente calentada a 80°C. Se dejé incubar durante 10-20” y se centrifugé a 14000

rpm por 1’ para obtener finalmente la eluciéon de ADN.

3. Extraccién organica

Todos los restos 6seos y piezas dentales analizados en este trabajo fueron extraidos al
menos una vez con el presente método. En el caso de material esqueletal, aproximadamente 1
g de polvo de hueso fue incubado con 7,5 ml de EDTA 0,5 M (pH 8,0) a temperatura

ambiente y con agitacién durante toda una noche. Posteriormente, se centrifugé a 14000 rpm
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por 10’y el precipitado fue incubado con 300 ul de SDS 10%, 2,1 ml de Tris-HCI 15 mM, 125
ul de Ditiotreirol 10X y 1,5 mg de Proteinasa K (Promega) toda la noche a 55°C en agitador.
Para las piezas dentales se utilizaron aproximadamente 100 mg de polvo que fueron incubados
con 1 ml de EDTA 0,5M (pH 8,0) a temperatura ambiente y con agitaciéon durante toda una
noche. Luego, se centrifugd durante 10’ a 14000 rpm, se descartd el sobrenadante de EDTA y
el precipitado fue incubado con 1 ml de solucién de digestion (Tris-HCI 10 mM, EDTA 5mM,
Acetato de Sodio 4% y SDS 2%) y 1 mg de Proteinasa K toda la noche a 55°C en agitador.

En ambos casos, posteriormente a la digestion se realizé la extraccién organica
utilizando Fenol-Cloroformo-Alcohol Isoamilico (25:24:1; v:v:v). A la solucién digerida se
agregaron 500 ul de fenol y 500 ul de cloroformo-alcohol isoamilico (24:1) y se centrifugd
durante 1’ a 14000 rpm. La fase acuosa supetior fue retirada y traspasada a un nuevo tubo para
agregatle otros 500 ul de cloroformo-alcohol isoamilico y volver a centrifugar. Nuevamente, la
fase acuosa fue traspasada a un tubo limpio y se realizé un proceso de purificacion del ADN
extraido mediante columnas de silica utilizando AccuPrep” PCR Purification Kit
(BIONEER), siguiendo las especificaciones del fabricante. Para algunos restos 6seos la elucion
final se realiz6 en un volumen mayor al especificado (400 pl aproximadamente) y el extracto
fue posteriormente concentrado con Amicon” Ultra 0,5 ml 30k (Millipore), siguiendo los

protocolos descriptos por el fabricante.

Alternativamente, para algunas muestras, tanto piezas dentales como restos 6seos, el
sobrenadante de EDTA obtenido en el primer paso descripto anteriormente no fue
descartado. Por el contrario, fue igualmente incubado con Proteinasa K y posteriormente se
realiz6 la extraccién organica acorde al método ya detallado. La purificaciéon de los dos
extractos obtenidos para una misma muestra (a partir del sobrenadante de EDTA y a partir de
la digestién) fue realizada en una sola columna de silica a fin de incrementar la recuperacién de

material genético.

Para cada individuo analizado en esta tesis se realizaron al menos dos extracciones de
ADN independientes utilizando algunos de los tres métodos descriptos previamente, a
excepcion de un sélo individuo para el cual se realizé una sola extracciéon debido a la mala
calidad de la muestra analizada (ver mas adelante Tabla 1.3). En cada extraccién realizada se
incorpord un blanco que consiste en un tubo sin muestra sometido al mismo protocolo, y que
posteriormente es analizado en paralelo al ADN extraido, a fin de corroborar que no hubo

contaminacién durante todo el procedimiento.
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1.5.4. Determinacion de haplotipos mitocondriales

A fin de determinar los haplotipos mitocondriales de cada individuo analizado, se
amplificé por PCR la RHV I en tres fragmentos solapados que comprenden las posiciones

15984 a 16411 del genoma mitocondrial, utilizando los cebadores que se presentan en la

Tabla 1.2.

Tabla 1.2. Cebadores utilizados para la amplificacién por PCR de la RHV I del ADNmt en tres
fragmentos solapados.

Posicién Nombre del Tamafio

Fragmento nucleotidica cebador Secuencia 5' - 3' amplicon (pb) Referencia
ARG eAccer Gabriel ¢ al.
F15989 AAG CTA AGA el
A 15989-16186 TTC TAA'T 197 o
RL6186 GGG TTT TGA TGT Ricaut o7 2l
GGA TTG GG 2004
Fl6101 TTA CTG CCA GCC Adachi o al
B 16101-16258 ACC ATG AA 157 2004
R16258 TGG CTT TGG AGT Tvanov of al.
TGC AGT TG 1996
F16204 GCA AGT ACA GCA Russo ¢# al.,
C 16204-16410 ATC AAC CCT 206 o 2016b
R16410 GAG GAT GGT GGT Gabricl oz ol
CAA GGG AC 2001

p.b.: pares de bases.

Las reacciones de PCR se llevaron a cabo en un volumen total de 25 ul conteniendo
1X de Hot Start PCR Buffer (Thermo SCIENTIFIC), 2 mM de MgCl, (Thermo
SCIENTIFIC), 0,2 mM de cada dNTP (Thermo SCIENTIFIC), 0,4 uM de cebadores
(Invitrogen), 1 U de Maxima Hot Start Tug DNA Polymerase (Thermo SCIENTIFIC) y 6 ul
de la muestra de ADNa. En las reacciones de amplificacién se incluyeron controles positivos
con ADN de individuos contemporineos y blancos tanto de reaccién como de extraccion,

correspondientes a cada muestra.

Las condiciones de ciclado fueron: un ciclo de 5' a 94°C (desnaturalizacién inicial); 45
ciclos de 45 segundos a 94°C (desnaturalizacién), 45 segundos a 54°C (hibridacién) y 45

segundos a 72°C (elongacién); 1 ciclo de 7' a 72°C (elongacién final); mantenimiento a 15°C.

Los productos de amplificacién fueron visualizados en geles de agarosa al 1% y se

putificaron con AccuPrep® PCR Purification kit (BIONEER), siguiendo el protocolo

42



descripto por el fabricante. Las reacciones de secuenciacion se llevaron a cabo utilizando los
mismos cebadores empleados en la amplificaciéon de cada fragmento (tanto sentido como
antisentido), en un secuenciador automatico 3130 XL Genetic Analyzer con BigDye™
Terminator Sequencing Kit (Applied Biosystems), a través del servicio prestado por la Unidad

de Genodmica del Intituto de Biotecnologia del INTA.

Para cada muestra se obtuvieron secuencias de al menos dos amplificaciones diferentes
por fragmento, correspondientes a extracciones independientes. Las mismas fueron revisadas
manualmente utilizando el programa BioEdit 7.2.5 (Hall, 1999) y se corroboraron las
mutaciones obtenidas con respecto a la rCRS (Andrews e 4/, 1999). La secuencia consenso de
la. RHV 1 obtenida para cada individuo se clasific6 como perteneciente a uno de los
haplogrupos caracteristicos de Sudamérica mediante Haplogrep (Kloss-Brandstitter ez al,
2011) y comparando con datos tomados de la literatura (Achilli et al., 2008, 2013; O’Rourke,
2009; Perego et al., 2009, 2010; O’Rourke y Raff, 2010).

1.5.5. Prevencion de la contaminacion y autenticacion de los resultados

En una seccién anterior (apartado 1.3.5.) se explicitaron las principales dificultades que
conllevan todos los estudios de ADNa, que involucran el dafio al material genético producido
por la descomposiciéon del organismo y la posible contaminacién de las muestras analizadas
con ADN humano moderno, entre otras. A fin de lidiar con estos problemas, diversos autores
han establecido una serie de criterios de autenticidad para este tipo de trabajos (eg Cooper y
Poinar 2000; Pdabo e al. 2004; Kemp y Smith 2010; Crespo e /. 2010; Fulton 2012). Muchos
de éstos difieren en la cantidad y rigurosidad de medidas que consideran obligatorio tomar
(Kemp y Smith 2010). Sin embargo, todos los estudios realizados en ADNa coinciden en la
necesidad de contemplar basicamente dos puntos que fueron tenidos en cuenta en este
trabajo: 1) una infraestructura que permita aislar las areas de trabajo con ADNa y moderno (o
amplicones generados por PCR), y 2) la corroboracién y reproducibilidad de los resultados

obtenidos.

El procesamiento inicial de las muestras (fabricaciéon de réplicas, corte, pulido y
obtencién del polvo de hueso o dentina) se realizé en un area destinada exclusivamente a ello.
Ademas, la extraccién de ADN y demds procedimientos previos a la PCR se realizaron en un

sector que se encuentra separado fisicamente del destinado a los procedimientos posteriores a
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la amplificacién, a fin de evitar contaminacién de las muestras con amplicones. Todos los
cuartos y campanas destinados al trabajo con ADNa, incluido su equipamiento, fueron
irradiados con luz UV durante 45' previamente a su utilizacion, lo que provoca la destruccion
del ADN ex6geno reduciendo los riesgos de contaminacion. Previamente a la exposicion con
luz UV, las superficies y los materiales de trabajo no descartables fueron limpiados con una
solucién de agua lavandina comercial al 10% (0,55% p/v de hipoclorito de sodio,
aproximadamente) y luego con etanol al 70%. Todos los procedimientos se llevaron a cabo
utilizando indumentaria adecuada previamente irradiada con luz UV: guardapolvo, cofia,

barbijo y doble par de guantes descartables.

Como se detalld en apartados anteriores, los protocolos de extraccién incluyeron
blancos que fueron analizados en paralelo a las muestras a fin de comprobar que no hubo
contaminaciéon con ADN ex6geno durante todo el procedimiento. Ademas, se incluyeron
blancos de PCR y para cada muestra analizada los resultados obtenidos fueron corroborados a

partir de varias amplificaciones de al menos dos extracciones independientes.

Por dltimo, a fin de identificar una posible contaminacién con ADN moderno, se
contoé con los haplotipos y/o genotipos de todos los investigadores que tuvieron contacto con
las areas de trabajo en ADNa del Equipo de Antropologia Biol6gica (CEBBAD, Universidad
Maimoénides — UBA) y, en particular, con las muestras analizadas en el presente trabajo (Tabla

S1, Anexo).

1.5.6. Individuos analizados en la presente tesis

Todos los individuos analizados en la presente tesis fueron recuperados de sitios
arqueolégicos de diversos sectores del NOA (ver Figura 1.1): Valle Calchaqui (sitios
Salvatierra, El Tero y El Pichao), Valle de Lerma (Club Libertad, Escuela Zorrilla, Misién
Salim, Universidad Catolica, Finca Ia Barranca y Don Santiago), Yungas Saltefias (Campo
Duran) y Quebrada de Humahuaca (Esquina de Huajra, Pukara de Perchel, Pukara de Tilcara,
Flores 1 y Muyuna). La documentacién asociada a los permisos de traslado y procesamiento

de las muestras se encuentra en el Anexo (apartado 7.2).

Algunas caracteristicas de las muestras analizadas y los detalles de su procesamiento se
muestran en la Tabla 1.3. Asimismo, se indica en qué capitulos se presentan los resultados
correspondientes a cada muestra, en los cuales se detallan las caracteristicas de cada uno de los

sitios arqueologicos estudiados.
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En total se analizaron 60 individuos, 52 de los cuales fueron procesados enteramente
en el laboratorio del Equipo de Antropologia Biolégica. Para algunos individuos se cont6 con
mas de una muestra, ya sea dos piezas dentales o una pieza dental y un fragmento de resto

6seo, que fueron analizadas en paralelo como criterio de autenticidad adicional (Tabla 1.3).
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Tabla 1.3. Muestras analizadas en esta tesis con el detalle de su procesamiento y los capitulos
en los cuales se presentan resultados.

Método  Extracciones de ADN  Capftulo

ar ilotig ico Individuo  Muestra mbir;;:g?i(;f%n Pieza analizada d?jgrhﬂcizo e . ) B con
queolog u molienda  Cantidad  Métodos* . 100406
SAL1 Molar Si Total 3 1;2 v
1 e 2-622
SAL2 Falange Si Total 1 3 v
2 SAL3 2-749 Fragmento hueso Total 2 23 v
largo
3 SAL4 2-611 Molar Si Total 4 1;2 v
SALS5 Pieza dental Si Total 3 1;2 v
I 2-645
SALG Falange No Total 2 23 v
5 SAL7 2-693 Fragmento hueso Total 2 23 v
largo
6 SALS 2-715 Falange Si Total 2 23 v
7 SAL9 2-704 Falange Si Total 2 2;3 v
8 SAL10 2-709 Fragmento No Total 2 23 v
humero
9 SAL11 2-752 Fragmento fémur No Total 2 23 v
10 SAL12 2-606 Fragmento costilla No Total 1 2 v
Salvatierra 11 SAL13 2-666 Falange No Total 2 23 v
12 SAL14 2-555 Fragmento cubito No Total 2 23 v
SAL15 3er molar inferior Si Total 3 1,3 v
13 _— 2-591
SAL16 Falange No Total 2 2;3 v
14 SAL17 2-679 Fragmento hueso Total 2 23 v
largo
15 SAL18 2-540 Falange No Total 2 23 v
16 SAL19 2-708 Fragmento No Total 2 23 v
clavicula
17 SAL20 2-643 2do molar inferior Si Total 3 12 v
(deciduo)
18 SAL21 2-598 2do molar inferior Si Total 3 12 v
(deciduo)
19 SAL22 2-630 Fragmento hueso Total 2 23 v
largo
20 SAL23 2-637 Fragmento No Total 2 23 v
clavicula
21 TERO1 2-324-32 2do molar Si Dentina 4 13 v
superior (?)
22 TERO2 2847 Molar Si Dentina 4 1;3 v
23 TERO3 2-324-21 3er molar Si Dentina 4 1;3 v
24 TERO4 2472 Molar superior St Dentina 4 1,3 v
25 TERO5 2335 2do molar Si Dentina 4 1,3 v
26 TEROG 2327 2do molar Si Dentina 4 1;3 v
Fl Tero 27 TERO7 2339 Molar deciduo Si Dentina 3 1,3 v
28 TEROS8 81.82 R48 Molar deciduo Si Total 4 1;3 v
29 TEROY 4273 Premolar deciduo Si Total 4 1;3 v
30 TERO10 2-324-45 Molar Si Total 4 1;3 v
31 TEROT11 2-352-22 Molar deciduo Si Total 4 1;3 v
32 TERO12 2-324-37 Canino Si Total 4 1;3 v
33 TERO13 2-324-41 Premolar St Total 3 2;3 I\
34 TERO14 4271 Falange No Total 2 2;3 v
. 35 PICH1 n.d. Molar Si Dentina 4 1;2;3 v
El Pichao X
36 PICH2 n.d. Molar Si Dentina 4 1;2;3 v
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Tabla 1.3. Continuacién.

Método  Extracciones de ADN  Capitulo

o ey i Mo NS gy NG e AT,
! 8! molienda ~ Cantidad  Métodos™ g 10405
b 37 cL1 nd. Molar St Dentina 4 123 v
gicr‘r‘ﬁi: 38 EZ1 nd. Molar Si Dentina 4 1,23 v
I\é[;igl“ 39 MS1 nd. Molar Si Total 4 1,23 v

U‘é‘;fgﬁiad 40 uct nd. Molar Si Dentina 4 123 v
Finca La i i
Barranca 41 FLB1 n.d. Molar Si Dentina 4 1;2;3 v
Salzt?:go 2  Dsl nd. Molar S Dentina 4 123 v
%1:52 43 CD1 nd. Molar Si Dentina 4 1,23 v

44 nuapn Y “g:;‘lolm Molar Si Dentina 3 13 myIvV
45 HUA2Z Y “g:;‘lozm fer molar Si Dentina 3 13 MyIv
4% HUAJ3 SJujTum10 T2 ler molar superior Si Dentina 3 1;3 IIyIvV
Esquina de HUAJ4 Crineo 3 2do molar inferior No Dentina 3 13 ylv
Huajra i
] o mHuAs Y “g:;‘lofz ler premolar Si Dentina 3 13 MyIv
48 HUAJ6 SJujTum10 T3 Molar inferior Si Dentina 3 1;3 IIyIv
HUAJ7 Ind 1 2do molar superior No Dentina 3 1,3 mylv
49 HUAJ8 S‘“‘TI‘;I;”ZO T Molar inferior Si Dentina 3 13 myIvV
Pgle‘fcrﬁie 50 PERI PSeJr ‘;g‘ﬁ‘:o Ter molar superior Si Dentina 3 13 v
Pukara d 51 TIL1 UAI_ESE?ZZS 2do molar supetior St Total 3 1;3 v
ukara ae
Tilcara
52 TIL2 Secﬁggf;;“ * 2do molar superior  No  Dentina 3 13 v
53 FLO1 F115-38 Dos molares No Total 4 o My IV
Flores 1 inferiores
54 FLO2 F115-14 Ds z;gﬂj;es No Total 4 o Iy IV
55 MUY1  UP2141C3 Dl(r’fferﬁzltfses No Total 4 o Iy IV
56 MUY2 UP220 Ind. Sup, VlOlary premolar No Total 4 ok My IV
inferiores
MUY3  UP2201C1 Dos molares No Total 4 o My 1V
57 superiores
MUY4  UP2201C0 Dos molares No Total 4 o My 1V
Muyuna inferiores
58 MUY5  UP2201C3 Dos molares No Total 4 o Iy IV
supeﬂores
59 MUY6 — UP2211C2 Dos molares No Total 4 o My IV
supeﬂores
MUY7 — UP2211C3A  “olary premolar No Total 4 o My IV
60 superiores
MUY$  UP221IC3B Dos molares No Total 4 o Iy IV
inferiores

* Métodos descriptos en el apartado 1.5.3 del presente capitulo.
n.d.: no determinado.
** Muestras procesadas por la Dra. Mendisco (ver Capitulo I1I).
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Capitulo I
Dindamica poblacional en la Quebrada de Humahuaca durante
el Periodo Incaico
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2.1. Introduccion

2.1.1. La Quebrada de Humahuaca durante el Periodo Incaico

Como se menciond en el capitulo anterior (apartado 2.1.4.), el NOA formé parte de la
porcién sur del Imperio Inca, denominada Qollasuyn (Figura 2.1). La gran cantidad de sitios
arqueolégicos con evidencias de ocupacién incaica ubicados en todo el borde sudoriental
(DeMarrais, 2002) indicarfa que, luego de la incorporacién de territorios periféricos como
provincias estatales, los objetivos imperiales se centraron en consolidar las zonas conquistadas
y reforzar las fronteras hacia el este, principalmente. Ademas, todo el borde oriental se
convirti6 en una zona de gran importancia para el abastecimiento del imperio y las
poblaciones locales, con lo cual, muchos de los sitios pudieron ser utilizados también para la

produccion de bienes como maiz y madera (Williams ez a/., 2005).

En la Quebrada de Humahuaca, en particular, hacia este periodo se incrementan los
sitios arqueoldgicos en sectores circundantes al valle troncal; area que en el perfodo anterior se

encontraba escasamente aprovechada (Nielsen, 2001).

Al igual que en todas las provincias o regiones periféricas, el control por parte del
estado incluyé la relocalizacién de poblaciones en los nuevos sitios construidos para servir
como mano de obra estatal (DeMarrais, 2005). Muchos de estos asentamientos funcionaron

como centro de produccién agricola desde donde los excedentes eran rapidamente trasladados

(Nielsen, 2001).

Considerando esta forma de control ejercido mediante la construcciéon de nuevos sitios
en areas anteriormente no utilizadas y el reasentamiento de comunidades enteras en ellos
(Acuto, 2004), resulta interesante analizar el sector sur de la Quebrada de Humahuaca. Siendo
parte de la frontera sudoriental del imperio, este sector podria haber adquirido relevancia con
fines preventivos y como fuente de materias primas para el estado, considerando su

vinculacién con los valles o yungas orientales.
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Figura 2.1. Porcion sur del Qollasuyn con algunos de los sitios incaicos de la region valliserrana del
NOA. El drea en gris en el recuadro superior derecho indica la extensién maxima del territorio estatal.

(Tomada y modificada de Williams e a/., 2005.)

2.1.2. El sector sur y la dinamica en la frontera imperial

En el sector sur de la Quebrada de Humahuaca el interés econémico del Imperio Inca
se habrfa enfocado principalmente en la obtencién de mano de obra tanto para la produccion
(por ejemplo, de maiz), como para la extraccion de recursos de las yungas (como cebil, plumas
de colores, plantas medicinales y madera, entre otros) (Garay de Fumagalli y Cremonte, 2002).
Por otro lado, dentro de los intereses politicos se encontraba el ya mencionado reforzamiento
de la frontera oriental. En este sentido, es importante destacar que la estructuraciéon de esta

frontera parece no haber implicado un cordén defensivo, sino que se trataria de un espacio
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conectivo y dinamico, en el que los asentamientos cumplirian objetivos tanto de caracter

preventivo como de extraccidon productiva (Cremonte y Garay de Fumagalli, 2013).

En este contexto de compleja dindmica poblacional, algunos sitios construidos por los
Incas en ubicaciones estratégicas podrian haberse establecido como centros de articulacién
entre distintas regiones. Un ejemplo lo constituye el sitio Esquina de Huajra, que no posee
evidencias de ocupacién previa al momento incaico (Cremonte ef al., 2008). Este sitio, junto
con Pukara de Volcan, habria formado parte de un sistema de asentamientos que vinculaban el
sector sur de la Quebrada de Humahuaca con los sitios productivos y de frontera localizados
en las yungas orientales, como el Cucho de Ocloyas y sitios del sistema Tiraxi (ver mas
adelante). Esta vinculacion se verfa favorecida mediante vias de circulacion directa, asi como
por la cercania que existe entre el sector meridional de la quebrada y esas regiones de tierras

mas bajas hacia el este (Cremonte y Garay de Fumagalli, 1997; Cremonte, 2007) (Figura 2.2).
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Figura 2.2. Localizaciéon de Esquina de Huajra y los demas sitios mencionados en el texto
(estrellas). Los circulos indican los poblados actuales. (Mapa confeccionado a partir del
disponible en mapoteca.educ.ar.)
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Las principales evidencias de articulacién entre el sector sur de la Quebrada de
Humahuaca y otras regiones provienen principalmente de la cultura material recuperada. Por
ejemplo, entre la alfarerfa hallada en Esquina de Huajra se encuentran formas tipicamente
incaicas y otros tipos de vajilla no local (Cremonte y Scaro, 2011). También se hallé un alfiler o
topu con una aleaciéon de cobre y plata que sugiere un origen lejano, posiblemente de los Andes
Centrales (Angiorama, 2013). Las evidencias indicarian que tanto Esquina de Huajra como
Pukara de Volcan fueron centros de producciéon y/o de acopio de camélidos tanto para
obtencién de lana como para actividades cargueras, vinculadas con el transporte de mercancias

(Mengoni Gonalons, 2013).

Hacia la zona de las yungas orientales se encuentran algunos sitios cuya cultura
material también se vincula a poblaciones de regiones diversas. En el Cucho de Ocloyas
(Figura 2.2), por ejemplo, se hallaron escasas vasijas tipicas de la Quebrada de Humahuaca,
mientras que muchos recipientes poseen caracteristicas de zonas mas orientales (tanto
fabricados en el lugar como traidos de esas regiones), asi como atributos incaicos (Garay de
Fumagalli y Cremonte, 2007). Las caracteristicas arquitecténicas y el emplazamiento del sitio
permiten plantear que se trataba de un asentamiento de frontera, desde el cual el imperio
habrfa intentado articular las relaciones con los habitantes de las llanuras chaquefias (Garay de

Fumagalli, 2003; Cremonte y Garay de Fumagalli, 2013).

Otro ejemplo de este tipo de emplazamientos lo constituyen algunos sitios que
componen el sistema Tiraxi, localizados aproximadamente a 20 km de El Cucho de Ocloyas
(Figura 2.2). Los sitios fueron construidos durante el Perfodo Incaico y, nuevamente, la
ceramica recuperada posee caracteristicas de distintas regiones. Se encontraron atributos
incaicos, fragmentos con estilos de la Quebrada de Humahuaca, de regiones hacia el norte, y
de poblaciones hacia los valles del este. Debido a su emplazamiento en este sector de yungas,
probablemente estos sitios estuvieron asociados a la extraccion de recursos provenientes de

este nicho ecolégico (Cremonte y Garay de Fumagalli, 2013).

Teniendo en cuenta todas las evidencias, puede plantearse que en el sector meridional
de la Quebrada de Humahuaca los sitios construidos bajo el dominio incaico habrian
potenciado las vinculaciones con poblaciones de las yungas y llanuras orientales (chaquefias)
con fines tanto econémicos como politicos. Si bien la presencia de alfarerfa foranea permite
hipotetizar el contacto entre poblaciones diversas, el traslado de materiales no constituirfa una
evidencia directa de movilidad o flujo génico entre poblaciones de distintas regiones

(Manzanilla, 2007). Sin embargo, cabe recordar que una practica frecuente del imperio fue el
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traslado y reasentamiento de poblaciones (ver Capitulo I, apartado 1.2.1.4.) y, en este sentido,

cobra importancia la posibilidad de incorporar el analisis de ADNa al conjunto de evidencias.

2.1.3. El estudio de migraciones humanas a través del ADN mitocondrial

Los movimientos migratorios de distintos grupos humanos han sido ampliamente
estudiados utilizando marcadores genéticos, en particular, el ADNmt (ver Capitulo I, apartado
1.3.). Dichos anilisis se han centrado principalmente en procesos tales como el poblamiento
de América, es decir, movimientos migratorios a gran escala. A pesar de tratarse de un solo
marcador, la variabilidad existente entre distintas poblaciones humanas permite asociar

algunos linajes mitocondriales con distribuciones geograficas especificas.

Si bien todas las poblaciones nativas poseen un origen comun, en Sudamérica existen
algunos linajes mitocondriales especificos. Por ejemplo, en algunas poblaciones del Cono Sur
Sudamericano parecen haber surgido los linajes denominados B2i2, C1b3 (de Saint Pierre e#
al., 2012) y D1g (Bodner ez al., 2012); este tltimo posiblemente asociado a una ruta migratoria
de rapido acceso hacia el sur a través de la costa pacifica. Otro linaje que ha sido asociado a
este proceso es el D1j, aunque se ha discutido si su origen se encuentra en poblaciones nativas
de Patagonia (Bodner ¢ al., 2012), o en la regién central de nuestro actual territorio (Garcia ef
al., 2012). Por otro lado, en el delta del Rio de la Plata, se identificé un linaje denominado
C1d3 que posee una distribucién aparentemente exclusiva del actual territorio de Uruguay y
cuyo tiempo de coalescencia es concordante con el poblamiento inicial de la region (Sans ez 4/,
2012, 2015). Finalmente, en la regién de las yungas de la actual Bolivia se hall6 la variante
A2ah, que probablemente se originé en ese territorio o aledafios y que hasta el momento no se
ha encontrado en otra poblacion (Taboada-Echalar e 4/, 2013). Todos estos linajes
representan ejemplos de que es posible establecer, en algunos casos, una asociacién entre

variantes mitocondriales y una determinada region geografica.

A pesar de que el analisis del genoma mitocondrial completo posee un mayor poder
resolutivo, la alta tasa de mutacién de la RHV I permite identificar algunos haplotipos
asociados a determinadas poblaciones. Por ejemplo, dentro del haplogrupo A2 es posible
definir al mencionado linaje A2ah a través de dnicamente dos mutaciones en la RHV 1
(Taboada-Echalar ¢ 4/, 2013). Asimismo, la alta tasa de mutacién en dicho fragmento

mitocondrial favorece la existencia de variabilidad entre distintos grupos humanos, siendo de
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utilidad su comparacién para el establecimiento de posibles vinculos entre ellos.

Por otro lado, es necesario tener en cuenta que la gran mayoria de la informaciéon
genética de sitios arqueoldgicos del NOA proviene de la RHV I del ADNmt (ver Capitulo I,
apartado 1.3.6 y Tabla S2, Anexo). Ademas, los trabajos realizados en ADNa en dicha regién
(eg. Carnese et al., 2010; Mendisco et al, 2011, 2014) aun resultan escasos para intentar
describir la variabilidad genética de estas poblaciones. En este contexto, el analisis de la RHV 1
del ADNmt en individuos del sitio Esquina de Huajra podria aportar informaciéon no
solamente a la problematica acerca de su procedencia, sino también a la comprensioén de los

patrones de diversidad genética en el NOA en épocas prehispanicas.
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2.1.4. Objetivos e hipotesis

Considerando que el asentamiento Esquina de Huajra parece haber sido construido
por los Incas y que una practica frecuente del imperio fue el traslado y reasentamiento de

poblaciones, resulta interesante estudiar la constitucién de la poblacién de este sitio.
Por lo tanto, los objetivos del presente capitulo son:

1. Determinar, a través del analisis de la RHV 1, los haplotipos mitocondriales presentes en

individuos del sitio Esquina de Huajra, correspondiente al Periodo Incaico (500-320

AP).

2. Intentar establecer la posible procedencia de sus habitantes mediante comparacién con
los haplotipos presentes en otras poblaciones del Area Centrosur Andina y de las tierras

bajas adyacentes.

3. Contribuir al conocimiento acerca de la composicién genética de las poblaciones
prehispanicas del NOA, en particular, y del Area Centrosur Andina, en general, a través

del analisis de individuos provenientes de la Quebrada de Humahuaca.

Debido a las evidencias halladas en la cultura material, es probable que en Esquina de
Huajra hayan habitado individuos provenientes de la misma Quebrada de Humahuaca, de las
yungas adyacentes y/o de poblaciones relocalizadas desde otras regiones andinas. Teniendo en

cuenta esto, pueden plantearse las siguientes hipotesis:

1. El acervo génico mitocondrial de la poblacién de Esquina de Huajra refleja la

coexistencia de grupos poblacionales de distintas regiones.

2. Los haplotipos presentes en individuos de Esquina de Huajra se encuentran ademads en

otras poblaciones del Area Centrosur Andina y de las yungas o tierras bajas del este.
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2.2. Materiales y métodos

Las muestras fueron analizadas siguiendo la metodologia descripta en el capitulo
anterior (apartado 1.5). Para cada una, se realizaron tres extracciones de ADN independientes

con los métodos 1y 3 (Capitulo I, apartado 1.5.3; Tabla 1.3).

2.2.1. Individuos analizados

Sitio Esquina de Huajra

Los individuos analizados provienen del sitio arqueolégico Esquina de Huajra
(SjujTum10) en el sector centro-sur de la Quebrada de Humahuaca (65° 27' 20" O y 23° 52!
56,30" S) (Figura 2.2). Esta situado aproximadamente a 1900 msnm vy frente a la entrada de la
quebrada subsidiaria de Huajra, uno de los accesos naturales mas directos e importantes hacia

las yungas orientales.

Los restos humanos se hallaron en excavaciones llevadas a cabo durante el afio 2001
bajo la direccién de la Dra. Cremonte, como parte de un rescate arqueolédgico resultado de
remodelaciones realizadas en la Ruta Nacional N° 9, que pasa inmediatamente por enfrente del
sitio.

Las areas residenciales y de enterramiento se ubicaron en la terraza mas elevada
(Terraza III). Se excavaron cuatro entierros que mostraron variaciones en las técnicas
constructivas, en las modalidades de inhumacién y en sus acompafiamientos mortuotios,

aunque todos presentaron caracteristicas correspondientes al momento incaico (Gheggi, 2005-

2006).

Para este sitio se cuenta con 9 fechados radiocarbonicos (Cremonte y Gheggi, 2012;
Garay de Fumagalli y Cremonte, 2007), cuyo analisis indica que habria sido ocupado durante el
Periodo Incaico (aproximadamente 500-420 AP) y el Hispano-Indigena (aproximadamente

420-320 AP) (Greco, 2014).

Los analisis bioarqueolégicos determinaron un nimero minimo de 18 individuos, entre

adultos de ambos sexos y subadultos (Gheggi, 2005-2006, 2012). Las piezas dentales
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analizadas en el presente capitulo corresponden a 6 de esos individuos. Para dos de ellos,
como las condiciones de preservacién lo permitieron, se analizaron independientemente dos

muestras (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Individuos de Esquina de Huajra (SJujTum10) analizados en este capitulo. Las muestras
HUAJ3/4 y HUAJG/7 provienen del mismo individuo.

Muestra Individuo Sexo* Edad* Fechado**
HUAJ 1 S u)T?mlo T2 Indeterminado 6 t 2 afios n.d.
Craneo 1
HUAJ 2 SJuTuml0 T2 o nino Adulto nd.
Craneo 2
_ HUA)S S u)T}unlo T2 Indeterminado  Adulto mayor n.d.
HUAJ 4 Craneo 3 /
. 450 £ 60 AP
HUAJ 5 SJUTumI0 T2y 4oterminado 8 % 2afios  1419-1627 AD (calib.
Craneo 4
2 0- Oxcal)
HUAJ 6 . 320 £ 50
SuTuml0T3 o ino 40 + 5afios  1460-1799 AD (calib.
Ind 1
HUAJ 7 2 o- Oxcal)
HUAJ 8 SJujTum 10°T4 Indeterminado 7 £ 2 afios n.d.

Ind 2

n.d.: no determinado.
*Gheggi, 2005-2006, 2012.
**Cremonte y Gheggi, 2012.

2.2.2. Andlisis de los datos

Se obtuvieron secuencias de la RHV I del ADNmt siguiendo la metodologia descripta
en el capitulo anterior (apartado 1.5.4). Los haplotipos determinados se compararon con una
base de datos de 413 secuencias reportadas en la bibliografia para sitios prehispanicos de los
Andes Centrosur (Tabla S2, Anexo), a fin de encontrar afinidades que puedan explicar la

procedencia de los individuos de Esquina de Huajra.

Es importante destacar que, hasta el momento, no se cuenta con estudios publicados
de ADNa en la zona de yungas o llanuras chaquefias. Debido a esto y considerando que los
datos genéticos de muestras prehispanicas que si se encuentran disponibles son aun escasos, se
extendié la busqueda a poblaciones contemporaneas. Para ello, se seleccionaron aquellos

grupos cuyos individuos se autoadscriben como pertenecientes a poblaciones originarias,
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habitan en zonas rurales y/o hablan una lengua nativa. Se utilizaron en total 1755 secuencias

de poblaciones tanto andinas como de las yungas y llanuras orientales, de los territorios de

Peru, Chile, Bolivia, Argentina y Brasil (Tabla S2, Anexo).

2.2.3. Red de haplotipos mitocondriales

Considerando que se cuenta con datos de un solo marcador, la posible afinidad
poblacional de los individuos de Esquina de Huajra se estudi6 a través de la evaluacion de los
haplotipos compartidos con otros grupos o, en su defecto, de las relaciones entre los linajes.
Estas relaciones se analizaron contruyendo una red de haplotipos para cada haplogrupo

mitocondtial.

Las redes fueron realizadas incorporando las secuencias de todas las poblaciones de la
base de datos (Tabla S2, Anexo) y con el método Median Joining utilizando el programa
Network 4.6.1.3 (Bandelt e# a/., 1999; fluxus-engineering.com). A cada sitio polimérfico se le
asigné un peso acorde a las tasas mutacionales descriptas en la literatura (Meyer e a/., 1999;
Soares ¢ al., 2009) y se realizé un postprocesamiento de la red por maxima parsimonia (Polzin

y Daneshmand, 2003).
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2.3. Resultados

2.3.1. Tasa de recuperacion de material genético

En lineas generales, no se observaron variaciones en la eficiencia entre los métodos de
extraccion de ADN utilizados. Se obtuvieron al menos dos secuencias de la RHV I a partir de
extracciones independientes en cuatro de los 6 individuos analizados, lo cual representa una
tasa de recuperacion de material genético del 66,7%. La dnica excepcién esta dada en la
muestra HUAJ1, para la cual la mutacién 16111T no pudo ser confirmada puesto que el
primer fragmento de RHV I pudo amplificarse solo una vez (ver Tabla 4.3, en el Capitulo IV).
Sin embargo, dado que dicha mutacién corresponde al haplotipo nodal de A2, se opté por la
opcién mas conservadora, es decir, incluirla en los analisis. La secuencia final de cada
individuo se obtuvo a partir del consenso entre todos los fragmentos amplificados. En dos
individuos se conté con dos piezas dentales que fueron analizadas independientemente. En
uno de los casos sélo se recuperd material genético de una de las muestras (HUAJ4), mientras

que para el otro individuo (HUAJ6/7) ambas secuencias resultaron coincidentes (Tabla 2.2).

Tabla 2.2. Linajes maternos hallados en Esquina de Huajra. Se muestran las mutaciones (SNPs) con
respecto a la rCRS para la RHV 1 y el correspondiente haplogrupo mitocondrial. Las muestras
HUAJ3/4 y HUAJG6/7 provienen del mismo individuo.

Muestra SNPs RHV I (16024-16365 pb) Haplogrupo
16111T 16125A 16223T 16290T 16319A
HUAJ 1 16362C A2
HUAJ 2 16223T 16298C 16325C 16327T C1
HUAJ 3 n.d. n.d.
HUAJ 4 16223T 16292T 16298C 16325C 16327T C1
HUAJ 5 n.d. n.d.
HUA]J 6 16111T 16126C 16209C 16223T 16290T 16319A 16362C A2
HUAJ 7 16111T 16126C 16209C 16223T 16290T 16319A 16362C A2
HUAJ 8 n.d. n.d.

n.d.: no determinado.
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2.3.2. Haplotipos hallados en Esquina de Huajra

A partir de las mutaciones con respecto a la tCRS halladas en la regién secuenciada
(16024-16365 pb) se pudo asignar a dos de los individuos como pertenecientes al linaje A2
(50%) y a los otros dos dentro de C1 (50%), pero los cuatro individuos poseen haplotipos

diferentes (Tabla 2.2).

La comparacién de los linajes hallados con los publicados para otras poblaciones
(Tabla S2, Anexo) revela que tres de los cuatro haplotipos hallados son muy poco frecuentes
en otros sitios prehispanicos del Area Centrosur Andina y no se encuentran en poblaciones

contemporaneas.

En primer lugar, uno de los dos haplotipos A2 de Esquina de Huajra (HUAJ6/7;
Tabla 2.2) no fue encontrado hasta el momento en ninguna de las poblaciones utilizadas para
la comparacién, tanto prehispanicas como contemporaneas. El otro haplotipo A2,
correspondiente a la muestra HUAJ1 (Tabla 2.2), se encontr6 unicamente en un individuo de
Los Amarillos (Mendisco ¢ al., 2011), un sitio ubicado al norte de la Quebrada de Humahuaca

cuyos individuos analizados corresponden a la ocupacién durante el PDR (1050-520 AP).

En cuanto a los haplotipos C1, una de las variantes (HUAJ4; Tabla 2.2) fue
encontrada solamente en otros dos individuos: uno del sitio San José (Mendisco e al., 2014),
del PDR I de la Quebrada de Humahuaca; y otro del sitio Huaca Pucllana, ubicado en el actual

territorio de Perd, con dataciones de alrededor de 700 AP (Llamas ef a/., 2016).

Ninguno de estos tres haplotipos fue hallado hasta el momento en las poblaciones
contemporaneas del Area Centrosur Andina o de las yungas y tierras bajas orientales utilizadas
para la comparaciéon. La unica variante que fue encontrada en poblaciones contemporaneas
corresponde al otro haplotipo C1 (HUAJ2; Tabla 2.2), que posee las mutaciones basales del
linaje y, por lo tanto, se encuentra ampliamente distribuido en todo el continente tanto en

poblaciones prehispanicas como contemporaneas.
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2.3.3. Redes de haplotipos mitocondriales

Las redes de haplotipos realizadas para ambos haplogrupos evidencian la baja
frecuencia de la mayoria de los linajes hallados en Esquina de Huajra y, al mismo tiempo, las

posibles relaciones con aquellos presentes en otras poblaciones.

Ia red realizada para los haplotipos de A2 (Figura 2.3) muestra, en primer lugar, que
el haplotipo central (que corresponde al basal con las mutaciones 16111T, 16223T, 16290T,
16319A y 16362C con respecto a la rCRS) se encuentra en mayor frecuencia y representado en
la mayoria de las poblaciones que se incluyeron en el analisis comparativo. Ademas, ilustra la
ya mencionada exclusividad de las variantes halladas en este trabajo, que se encuentran
unicamente en sitios de la Quebrada de Humahuaca. Pero por otro lado se observa que el
linaje de Esquina de Huajra (HUAJ6/7; Tabla 2.2) que no se hall6 en ninguna de las
poblaciones recopiladas para la comparacion, esta sélo a un paso mutacional (16126C) de otro
haplotipo frecuente en Guaranies actuales de Brasil. Ademas, dos individuos Kaingang de
dicho pals poseen esa misma mutacion, pero sumada a otras tres (Marrero ez af., 2007; Yang ef

al., 2010) (Figura 2.3).
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Figura 2.3. Red de haplotipos mitocondriales realizada para el haplogrupo A2. Se observa la ubicacion de las muestras analizadas en el presente capitulo. Los
numeros indican la posicién nucleotidica en el genoma mitocondrial de las mutaciones de cada rama.



En el caso del haplogrupo C1 (Figura 2.4), se observa que el haplotipo nodal
(correspondiente al individuo HUAJ2; Tabla 2.2) es el de mayor frecuencia y se encuentra,
como ya se menciond, en poblaciones de todas las regiones y temporalidades analizadas.
Asimismo, se observa que el otro haplotipo de Esquina de Huajra (HUAJ4; Tabla 2.2) se hall6
solamente en otros dos individuos de dos sitios prehispanicos: San José en la Quebrada de
Humahuaca y Huaca Pucllana en el actual Perd. Este ultimo cuenta con la secuencia
correspondiente al mitogenoma completo y fue asignado al linaje C1b (Llamas e7 4/, 2016). Sin
embargo, no se puede afirmar que los otros dos individuos (HUAJ4 y el proveniente del sitio
San José) pertenezcan a este linaje puesto que solo se cuenta con la secuencia de la RHV 1.
Finalmente, de este haplotipo deriva otra variante presente en cinco individuos de una

poblacién contemporanea Quechua en Yungay, Perd (Lewis ¢f a/. 2007).
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numeros indican la posiciéon nucleotidica en el genoma mitocondrial de las mutaciones de cada rama.



2.4. Discusion

2.4.1. Autenticidad de los resultados

Los resultados presentados en este capitulo fueron obtenidos siguiendo todos los
protocolos de autenticidad para el trabajo en ADNa (ver Capitulo I, apartado 1.5.5). Es
importante destacar que no se detectaron evidencias de contaminaciéon de las muestras con
ADN humano proveniente de los investigadores que participaron de su procesamiento en el

laboratorio (Tabla S1, Anexo).

La tasa de recuperacién de material genético (66,7%) concuerda con las de otros
trabajos de ADNa en muestras del NOA, que se encuentran entre el 65% (Mendisco ef al.,
2011) y el 90% (Carnese et al, 2010). Este resultado probablemente se deba no sélo a las
condiciones de preservacién favorables para las muestras en la Quebrada de Humahuaca, sino

también al hecho de tratarse de piezas dentales (ver Capitulo I, apartado 1.3.2).

2.4.2. La procedencia de la poblacion de Esquina de Huajra

La evidencia arqueoldgica posiciona a Esquina de Huajra como un sitio clave en
relaciéon con los objetivos del Imperio Inca en el sector meridional de la Quebrada de
Humahuaca, que habrian incluido la explotacién de los recursos de las yungas y el
fortalecimiento de la frontera oriental, entre otros. Teniendo en cuenta a la relocalizacion de
poblaciones como una prictica frecuente del imperio, se presume que los individuos de este
sitio podrian provenir de otros poblados de la Quebrada de Humahuaca, de asentamientos en
los Andes Centrales cercanos al centro administrativo estatal, asi como de regiones orientales

de tierras bajas.

Acorde a lo hallado hasta el momento, y teniendo en consideracién el tamafio muestral
con el que se trabajo, cabe mencionar que la composicion de haplogrupos mitocondriales en
Esquina de Huajra, con una exclusividad de A2 y C1, se encuentra en discrepancia con lo
obtenido para la mayorfa de los sitios andinos en los cuales el linaje B2 se presenta como
mayoritario (e.g. Kemp ez al., 2009; Fehren-Schmitz ez al., 2011, 2014; Baca ef al., 2012, 2014).

Esto ocurre incluso en otros sitios del NOA, como Tilcara y Sarahuaico, también de la
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Quebrada de Humahuaca, asi como en El Tero del Valle Calchaqui (Mendisco e 4/, 2014) y en
la serrania Las Pirguas (Carnese ef al., 2010). No obstante, en Los Amarillos, ubicado al norte
de la Quebrada de Humahuaca, es el haplogrupo A2 el mas frecuente (Mendisco ef al, 2011).
Esto podria estar indicando que la distribuciéon de linajes mitocondriales en épocas
prehispanicas probablemente haya sido compleja, no pudiendo especificarse un patrén general
para toda la region del NOA. Asimismo, este hecho remarca la necesidad de incrementar la

cantidad de sitios analizados a fin de obtener un mapa mas preciso de esta distribucion.

Por otro lado, el hecho de que todos los individuos presenten haplotipos distintos
(Tabla 2.2) representa un primer acercamiento al conocimiento de la variabilidad mitocondrial
de esta poblacién, al tiempo que constituye una evidencia de que los individuos analizados no
se encuentran emparentados por linea materna. En este sentido, estos resultados se
diferencian de los hallados para el sitio LLos Amarillos, donde la gran mayoria de los individuos
comparten el haplotipo (Mendisco e# al., 2011); incluso aquellos provenientes de recintos

diferentes (Dejean ef al., 2014).

Algunos de los haplotipos de Esquina de Huajra fueron hallados también en otras
poblaciones. En el caso de la variante C1 del individuo HUAJ2 (Tabla 2.2), como a este nivel
de resolucion se trata de un linaje nodal ampliamente distribuido en todo el continente (Achilli
et al., 2013 y referencias allf citadas), el hecho de haberla hallado en numerosas poblaciones no
resulta concluyente con respecto a la posible vinculacion entre Esquina de Huajra y el resto de
los grupos en donde se encuentra. Es decir, no es posible descartar que ese haplotipo se
encuentre en muchas poblaciones nativas porque todas ellas comparten un ancestro
poblacional antiguo, que probablemente se remonte a los primeros momentos del
poblamiento del continente. Esto remarca la necesidad de extender el analisis a otros
fragmentos del ADNmt o al mitogenoma completo a fin de aumentar el poder resolutivo, asi

como de incorporar otros marcadores moleculares como STRs autosémicos y del cromosoma

Y.

A pesar de la limitacion que supone analizar solamente la RHV I del ADNmt, el resto
de los haplotipos hallados en Esquina de Huajra aportan a la discusiéon acerca del posible
origen de sus habitantes. De particular interés son aquellos compartidos tnicamente con otras
poblaciones prehispanicas, es decir, los dos haplotipos A2 y C1 (muestras HUAJ1 y HUAJ4;
Tabla 2.2) que solamente se encuentran en escasos individuos de otros sitios arqueolégicos:
dos de la Quebrada de Humahuaca y uno del actual territorio de Perd, correspondientes a
ocupaciones durante periodos anteriores al Incaico. Considerando que los haplotipos hallados

en Esquina de Huajra se compararon con 456 secuencias A2 y 407 C1 de poblaciones tanto
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prehispanicas como contemporaneas (Tabla S2, Anexo), resulta interesante que estos linajes
se encuentren en tan pocos individuos y exclusivamente prehispanicos. Ademas, es importante
destacar que la singularidad del linaje A2 de la muestra HUAJ1 (que posee las mutaciones
basales adicionalmente a la 16125A, Tabla 2.2) fue comunicada por Motti ¢f al. (2014) quienes,
comparando con mas de 6000 secuencias, sefialan que no se encuentra en poblaciones actuales
del NOA, del centro-oeste argentino ni del resto de Sudamérica, sino Gnicamente en el sitio
Los Amarillos (Mendisco e a/., 2011). Todas estas evidencias en relacién a estos dos linajes
(HUAJ1 y HUAJ4) entrarfan en concordancia con la hipétesis de un origen local para parte de
los habitantes de Esquina de Huajra. En el caso del haplotipo del individuo HUAJ4, el hecho
de que se encuentre en un sitio arqueolégico del actual territorio de Perd y que de él derive
otro hallado en poblaciones contemporaneas del mismo pais también serfa consistente con la
hipétesis de que algunos habitantes podrian haber provenido de regiones andinas del norte,

mas cercanas al centro administrativo del imperio.

Finalmente, resulta llamativa la singularidad del otro de los haplotipos de A2 hallados
en Esquina de Huajra, que no fue encontrado en ninguno de los sitios arqueoldgicos
compilados en el presente trabajo (HUAJ6/7, Tabla 2.2). Es importante tener en cuenta que
todas las poblaciones prehispdnicas con las que se realizé la comparacidén corresponden a
grupos del Area Centrosur Andina puesto que, hasta el momento, no se cuenta con datos
provenientes de sitios arqueolégicos de otras regiones mas orientales que pudieron haber
tenido contacto con la Quebrada de Humahuaca, como por ejemplo las Yungas o el Chaco.
Constituyen una excepcion los trabajos realizados en sitios del actual territorio uruguayo y del
sur de Brasil (Marinho e al., 2006; Figueiro, 2011; Sans ef al., 2012, 2015), pero los mismos
incluyen muestras mayoritariamente de la costa atlantica y para aquellos sitios ubicados al oeste
de Uruguay sélo se hall6 un haplotipo B2 (Figueiro, 2011). Por este motivo, resultd
fundamental la comparacién con secuencias de la RHV I de poblaciones originarias actuales,
habitantes tanto de los Andes Centrosur como de regiones en las tierras bajas del este (Tabla
S2, Anexo). En ninguna de las poblaciones utilizadas en la comparacién se hall6 el haplotipo
de A2 encontrado en Esquina de Huajra (HUAJ6/7, Tabla 2.2). Sin embargo, un total de 50
individuos Guarani tanto Kaiow4a como Nandeva (habitantes de Brasil) poseen la transicién
16209C (Marrero e# al., 2007) y, ain considerando en el calculo de la red de haplotipos que el
sitio 16126 posee una alta tasa mutacional (Meyer e al, 1999; Soares et al., 2009), el linaje
hallado se presenta como relacionado filogenéticamente al observado en esa poblacién actual
(Figura 2.3). Cabe destacar que, a pesar de la alta tasa mutacional, la mutacién 16126C se

encuentra en baja frecuencia en el conjunto de datos analizado, hallindose ademas sé6lo en dos
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individuos Kaingang de Rio Grande do Sul (Brasil) que se separan por tres pasos mutacionales
adicionales del haplotipo presente en Hsquina de Huajra. El hecho de haberla hallado en
grupos originarios que actualmente habitan regiones del este es importante puesto que dicho
polimorfismo hasta el momento no fue encontrado en otras poblaciones prehispanicas del
Area Centrosur Andina. Debido a esto, resulta evidente la necesidad de incrementar el
muestreo de poblaciones prehispanicas de zonas mas orientales, en particular, aquellas que

pudieron tener contacto con los grupos andinos, como de las Yungas y del Chaco.

2.4.3. Puesta a prueba de las hipétesis y perspectivas

Los resultados obtenidos en el presente capitulo, a pesar de tratarse de pocos individuos,
se encuentran en concordancia con la hipdtesis (1) que sostiene una procedencia
multirregional para la poblacién de Esquina de Huajra. Considerando que en este sitio se
encuentran evidencias de cultura material Inca de manufactura local y no local provenientes de
los Andes Centrales, otras tipicas de la Quebrada de Humahuaca y alfareria con caracteristicas
de las Yungas o de tierras bajas adyacentes al area andina (Cremonte e/ al., 2005; Cremonte,
2007; Cremonte y Scaro, 2011), fue posible hipotetizar una procedencia desde esas zonas para
los habitantes de este asentamiento (2). Sin embargo, teniendo en cuenta la baja frecuencia en
distintas regiones de los haplotipos mitocondriales hallados, posiblemente el componente local
haya tenido un mayor peso en cuanto a la composicién de esta poblacion. Es decir,
probablemente la mayorfa de los individuos relocalizados en este sitio hayan habitado
previamente otros sitios de la Quebrada de Humahuaca, aunque no puede descartarse la
procedencia desde otras regiones, ya sea mas cercanas al centro administrativo del Imperio, o

bien aquellas regiones de yunga o llanuras hacia el este de la zona andina.

Los resultados obtenidos representan el primer analisis genético de individuos
provenientes de un contexto incaico en la Quebrada de Humahuaca y uno de los pocos
realizados en el NOA, por lo que adquieren especial relevancia a la hora de interpretar los
patrones de poblamiento y movilidad en la regiéon. Ademds, constituyen una evidencia mas de
la complejidad de los procesos poblacionales ocurridos en toda el Area Centrosur Andina en

épocas prehispanicas.

Dentro de las principales perspectivas que se desprenden de estos resultados se

encuentra la de continuar con los andlisis en los individuos de Esquina de Huajra, no
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solamente aumentando el tamafio muestral, sino también el nimero y la calidad de los
marcadores utilizados. Por un lado, incluir la secuenciacion de otras regiones del ADNmt o del
mitogenoma completo permitira incrementar el poder resolutivo facilitando la identificacion
de haplotipos y su comparacién. Por otro lado, intentar determinar los linajes paternos e
incluso marcadores autosémicos, que podrian ser comparados con otras muestras
prehispanicas de la region (eg Carnese e/ al., 2010; Mendisco e al., 2011, 2014), facilitarfa la

obtencién de un panorama mas preciso acerca de la composicion de la poblacion.

Para concluir, este tipo de estudios se veria altamente favorecido si futuros analisis de
ADNa se realizaran en sitios arqueoldgicos de las Yungas y de tierras bajas orientales
adyacentes, brindando mayor informacién a la discusioén acerca de la existencia de flujo génico

entre esas regiones y la Quebrada de Humahuaca.
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Capitulo Il
Genética y practicas mortuorias en la Quebrada de
Humahuaca
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3.1. Introduccion

3.1.1. Las practicas mortuorias de las poblaciones prehispanicas

Las practicas mortuorias o funerarias constituyen uno de los principales objetos de
estudio en arqueologia de las sociedades prehispanicas andinas. Esta linea de investigacion
incluye aquellos procedimientos realizados desde el momento de la muerte del difunto hasta su
entierro. Los aspectos de los rituales funerarios que pueden ser estudiados desde el registro
arqueolégico son principalmente de caracter material. Estos incluirfan los procesos de
manipulacion del cuerpo del difunto, el ajuar o acompafiamiento mortuorio, la construcciéon o

eleccion del lugar de sepultura, entre otros (e.g. Cremonte y Gheggi, 2012).

Estas practicas son un reflejo de la estructura social y pueden ser interpretadas como
una aproximacién al estudio de las distintas caracteristicas culturales, econémicas y politicas de
una comunidad (Baldini y Baffi, 2006; Seldes, 2014). La arquitectura de las sepulturas y el
acompafiamiento mortuorio constituyen las principales aproximaciones a la problematica, y
han contribuido a la comprensién de fenémenos complejos. Entre ellos se encuentran el culto
a los ancestros, como podrian evidenciar los entierros secundarios en lugares sobre elevados,
visibles y de facil acceso para renovacién de ofrendas y manipulacién de restos 6seos (e.g.
Cremonte y Gheggi, 2012); la presencia de jerarquia social, relacionada a diferencias en el
acompafiamiento mortuorio (Palma, 1997-1998); y los procesos de resistencia a la dominacién,
evidenciados en el mantenimiento de rituales tradicionales frente a la imposicion de un nuevo

sistema sociocultural (Acuto ¢f af., 2004; Cremonte y Gheggi, 2012; Seldes, 2014); entre otros.

En los primeros momentos, los estudios arqueoldgicos en el NOA se enfocaron en el
analisis del acompafiamiento mortuorio desde perspectivas evolutivas e histérico-culturales,
como por cjemplo los trabajos de Debenedetti, Casanova y Lafén (Seldes, 2014). Las
excavaciones estaban centradas principalmente en la recuperaciéon de ajuares y muchos
individuos fueron separados de su acompafiamiento correspondiente, dificultando la

reconstruccién e integracién de ambas evidencias (Baldini y Baffi, 2003; Seldes, 2014).

Posteriormente, a partir de la década de 1980 y gracias a la influencia de la escuela
postprocesual (Seldes, 2007, 2012), los estudios arqueolégicos comenzaron a incluir preguntas
acerca de los procesos sociopoliticos, las practicas sociales y los rituales, entre otros. En este

marco, la integraciéon del NOA dentro de los estudios andinos favorecié el conocimiento de las
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complejas dindmicas sociales que caracterizaron a las sociedades prehispanicas andinas.

Desde esta perspectiva se ha analizado, por ejemplo, un aspecto de la organizacién de
estas sociedades agroalfareras prehispanicas: los denominados aylus. Se trataba de grupos
familiares extendidos que posefan un manejo colectivo de recursos tales como cultivos, agua y
pasturas  (Moseley, 2001). Los grupos de familias se agrupaban en ay/us menores
pertenecientes a diversas comunidades que, a su vez, se encontraban inmersas en ay/us
mayores y asi sucesivamente, en distintos niveles jerarquicos de una organizaciéon inclusiva

(Nielsen, 2006b).

En este contexto particular de organizacion social, adquiere relevancia el hecho de que
muchos de estos grupos prehispanicos enterraban a los difuntos dentro de los espacios
domésticos (Nielsen, 2001; Seldes, 2014). Esta practica comun constituye una posible
evidencia de una integracion cotidiana del mundo de los muertos al mundo de los vivos
(Parker Pearson, 1993; Acuto e al., 2011). Ademas, la reutilizaciéon de las tumbas indicarfa una

presencia constante y muy cercana de los difuntos en las actividades cotidianas (Zaburlin ez a/,

2006).

En la Quebrada de Humahuaca especificamente, la practica de enterrar a los difuntos
dentro del espacio doméstico se extendié a lo largo de todos los periodos de ocupacion
prehispanica, desde los primeros asentamientos en el Formativo (2450-1050 AP) hasta la
dominacién por parte del imperio Inca (520-414 AP), con sélo algunas excepciones en el
Periodo de Desarrollos Regionales (1050-520 AP) e Inca como Pukara de Tilcara y Pukara de

Volcan, donde los entierros fueron realizados en espacios segregados (Seldes, 2014).

Teniendo todo esto en cuenta, es posible suponer que los individuos sepultados en un
mismo recinto posefan cierto grado de parentesco entre ellos. Los estudios del ADNa

constituyen una herramienta muy valiosa para poner a prueba esta hipotesis.

3.1.2. Los andlisis de parentesco genético

El estudio del parentesco entre individuos a través de analisis genéticos constituye una
herramienta fundamental en ciencias forenses. Es por esto que desde dicha disciplina se han
desarrollado y estandarizado diversos protocolos de amplificaciéon y analisis, incluyendo el
desarrollo de metodologia informatica especifica. Los principales marcadores que se utilizan

son los microsatélites o STRs (por las siglas de Short Tandemr Repeats) autosémicos (Corach,
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2010), en particular, los pertenecientes al panel Combined DNA Index System (CODIS)
(Budowle ef al., 1998). Un marcador microsatélite es un fragmento de ADN (Jocus) conformado
pot bloques de un cierto nimero de nucleétidos (entre 2 y 4 pb, generalmente) que se repiten
en tandem. Las distintas variantes (alelos) de un /Aexs microsatélite se diferencian entonces en
la cantidad de repeticiones que posecen del bloque particular. Los STRs del CODIS son
tetraméricos, es decir que el bloque esta compuesto por 4 pb, y los alelos de cada /ocus se

nombran en funciéon del nimero de repeticiones.

Este tipo de marcadores se encuentran dispersos por todo el genoma humano, inclusive
en el cromosoma Y. Los STRs del cromosoma Y constituyen una herramienta para evaluar los
linajes paternos de una poblacién y, por lo tanto, también las posibles vinculaciones entre
individuos masculinos. Al igual que el ADNmt, los linajes del cromosoma Y han sido
ampliamente utilizados en el estudio de la dispersién de poblaciones humanas puesto que

distintos haplotipos se encuentran distribuidos diferencialmente (Figura 3.1).

I e o

Figura 3.1. Distribucién de los principales linajes del cromosoma Y. (Imagen reproducida bajo el
permiso de Macmillian Publishers Ltd: Nature Reviews Genetics, Jobling y Tyler-Smith copyright 2003.
Ver trabajo original para la referencia de las poblaciones.)
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En las poblaciones nativas americanas, en particular, el haplotipo mas frecuentemente
hallado es el denominado QM3 (o Qla2alal) (eg Bortolini ef al., 2003), perteneciente al linaje
QM242 (Figura 3.2). Por lo tanto se espera que los individuos masculinos de las poblaciones

prehispanicas presenten mayormente este linaje paterno.

Q
M242|_ a
—Q1la
Qlal
Qla2
— Qla2a
|— Qla2al
I— Qla2ala
__Qla2b Qla2alal
—Qla2c
—Q1b

Figura 3.2. Filogenia parcial del haplogrupo Q del cromosoma Y con las mutaciones M242 y M3
mapeadas. Se destaca el linaje mas frecuente en nativos americanos. (Confeccionada en base a la
disponible en ISOGG Y-DNA Haplogroup Tree 2016 v. 11.275;
http:/ /www.isogg.org/tree/index.html.)

Entre las ventajas del uso de microsatélites como marcador molecular en poblaciones
humanas se encuentra su alta tasa de mutacién, lo que permite que exista mucha variacién en

distintos grupos (Demarchi, 2009) y favorece la determinacién de las relaciones de parentesco.

Los analisis de ADNa han estado vinculados metodolégicamente a los estudios forenses
debido principalmente a que, en muchos casos, el material genético comparte la caracteristica
de encontrarse frecuentemente degradado. Los avances realizados en la recuperaciéon de
ADNa a partir de restos arqueolégicos han permitido incrementar la informacion disponible.
Por un lado, se ha incrementado el poder resolutivo para el ADN mitocondrial a través de la

secuenciacion del genoma completo (Der Sarkissian e a/. 2015). Por otro lado, se incorporaron
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marcadores nucleares a los analisis, ya sea STRs autosémicos como del cromosoma Y (eg.

Fehren-Schmitz ef al., 2015).

Algunos trabajos realizados en poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina
analizaron marcadores nucleares. Gracias a ello, hasta el momento sélo dos estudios (Baca e#
al., 2012, 2014) han contribuido al conocimiento del estilo de vida y las relaciones de
parentesco entre los individuos provenientes de un mismo sitio arqueolégico en comunidades
del periodo Incaico en el actual Perd. Dichos anilisis evidencian, por un lado, una
organizacion patrilocal y, por otro lado, que los individuos enterrados en una misma sepultura
se encontraban mas emparentados entre si que con aquellos provenientes de entierros

diferentes.

Sin embargo, estos estudios aun resultan escasos y para la regiéon del NOA sélo se
cuenta con informacién del cromosoma Y y de STRs autosémicos para un sitio en el Valle de
Lerma (Carnese e# al., 2010) y algunos de la Quebrada de Humahuaca (Mendisco ¢ 4/, 2011,
2014), aunque hasta el momento no se han realizado analisis de parentesco genético para estas

comunidades.
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3.1.3. Objetivos e hipotesis

Teniendo en cuenta que los estudios de parentesco genético a través del analisis de
ADNa pueden aportar valiosa informacién al conocimiento de las practicas mortuorias de las

poblaciones prehispanicas, los objetivos del presente capitulo son:

1. Evaluar las relaciones de parentesco entre individuos pertenecientes a dos sitios
arqueologicos de la Quebrada de Humahuaca: Flores 1, correspondiente al Formativo
Tardio (1450-1050 AP); y Muyuna, ocupado durante el Perfodo de Desarrollos
Regionales I (1050-700 AP).

2. Contribuir, desde una perspectiva genética, al estudio de las practicas mortuorias en
sitios arqueolégicos de la Quebrada de Humahuaca que presentan un patrdén de

sepultura doméstica, sin cementerios ni areas segregadas para los entierros.

Considerando lo descripto hasta el momento, las hipétesis subyacentes a estos objetivos

son:
1. Los individuos enterrados en un mismo recinto se encuentran altamente emparentados.

2. El mayor grado de parentesco se encuentra entre los individuos masculinos, como

consecuencia de una organizacion patrilocal.
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3.2. Materiales y métodos

3.2.1. Individuos analizados

Los individuos analizados provienen de dos sitios arqueoldgicos del sector central de la
Quebrada de Humahuaca: Flores 1 y Muyuna (Figura 3.3) correspondientes a dos periodos de

ocupacion distintos.

3.2.1.1. Sitio Flores 1

Se encuentra emplazado dentro del casco urbano de la actual localidad de Tilcara (23°
34 35,87 Sy 65° 23’ 27,5” O, aproximadamente; Figura 3.3), ciudad construida sobre las
estructuras habitacionales ocupadas durante el periodo Formativo. Los restos humanos fueron
recuperados a través un trabajo de arqueologia de rescate realizado durante el afio 2003
(Zabutlin e al., 2000), a partir del aviso de la aparicién de restos como consecuencia de
actividades de construcciéon en una vivienda. Por asociaciéon con otros rescates realizados
previamente en la zona, se ha propuesto que se trataria de entierros en el ambito doméstico
(Seldes, 2007). La ceramica recuperada corresponde al periodo Formativo Tardio (1450-1050
AP) (Seldes, 2007), lo cual concuerda con los hallazgos del rescate realizado en Til 20
(Mendonga et al., 1991, 2002) y los fechados obtenidos para el sitio cercano Til 22 que posee
dataciones de 940 £ 60 AP, 1025 = 140 AP y 1190 £ 90 AP (Rivolta, 1996; Tarragd y Albeck,
1997).

Se analizaron piezas dentales de dos individuos adultos enterrados en la misma sepultura
(Tabla 3.1). El resto de los individuos recuperados (dos subadultos y dos adultos) no fueron

incorporados debido a que sus restos 6seos se encontraban en mal estado de preservacion

(Seldes, 2007).
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Figura 3.3. Localizacién de los sitios arqueoldgicos (estrellas) Flores 1 y Muyuna analizados en este
capitulo. Los circulos denotan localidades actuales. (Mapa confeccionado a partir del disponible en
mapoteca.educ.at.)

3.2.1.2. Sitio Muyuna

Este sitio se encuentra localizado en una terraza alta en la margen izquierda del Rio
Grande (23° 197 49,77 S y 65° 20’ 15,0” O, aproximadamente), a una distancia de alrededor de
400 m del curso actual del tio y a 2850 msnm (Figura 3.3). Se trata de un asentamiento
residencial con estructuras habitacionales densamente agrupadas en un 4rea de casi una
hectarea. A excepcion de un entierro individual en el Recinto 2, todos los restos humanos se

hallaron en el Recinto 3 (Figura 3.4). Los individuos analizados provienen del dltimo nivel de
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ocupacion, que fue sellado con una capa de arcilla verde sobre las dltimas sepulturas antes de

ser abandonado (Seldes, 2007).

Figura 3.4. Croquis del Recinto 3 del sitio Muyuna con la ubicacion de las muestras analizadas en este
capitulo. (Tomada y modificada de Seldes, 2007.)

La cultura material recuperada durante las excavaciones permiten asignar la ocupacion
de este sitio al Perfodo de Desarrollos Regionales I (1050-700 AP), lo cual es consistente con
los fechados radiocarbénicos obtenidos para el Recinto 3: piso 900 = 40 14C AP, 1040-1280
d.C. (cal. 20); techo 880 * 60 14C AP, 1040-1290 d.C. (cal. 26) (Nielsen, 2007).

Las piezas dentales analizadas corresponden al menos a 6 individuos adultos (Tabla 3.1)
de distintos entierros dentro del Recinto 3. Para dos de ellos, se analizaron
independientemente un molar de la mandibula y otro del maxilar supetior (muestras MUY3/4

y MUY?7/8; Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Muestras de los sitios Flores 1 y Muyuna analizadas en el presente capitulo.

Muestra Individuo* N° catalogo** Sitio arqueolégico Sepultura**
FLO1 1 F1 15-38 Flores 1 15
FLO2 2 F115-14 Flores 1 15
MUY1 3 UP214 1C3 Muyuna R7
MUY2 4 UP220 Ind. Sup. Muyuna R9
MUY3 5 UP220 IC1 Muyuna R9
MUY4 5 UP220 I1CO Muyuna R9
MUY5 6 UP220 1C3 Muyuna R9
MUY6 7 UP221 1C2 Muyuna R10
MUY7 8 UP221 IC3A Muyuna R10
MUY8 8 UP221 IC3B Muyuna R10

*Las muestras MUY3/4 y MUY7/8 probablemente pertenecen al mismo individuo.
**Seldes, 2007.

3.2.2. Procesamiento de las muestras

Todos los procedimientos de laboratorio fueron realizados por la Dra. Fanny Mendisco
(Universidad Paul Sabatier, AMIS, CNRS, Francia). Se realizaron protocolos similares a los
explicitados en el Capitulo I (apartado 1.5) de la presente tesis, exceptuando algunas
diferencias que se mencionan brevemente a continuacién. La descripcién detallada de la
extracciéon de ADN vy los analisis de los marcadores moleculares utilizados se encuentra en los

trabajos de Mendisco ¢7 a/. (2011, 2014) y Russo ¢# al. (2016a).

La descontaminacion inicial de las muestras consistié en un lavado con solucién de agua
lavandina comercial, enjuague con agua desionizada y posterior irradiacién con luz UV durante
15’ de cada lado. El polvo de diente se obtuvo mediante molienda total en nitrégeno liquido
utilizando 6870 SamplePrep Freezer Mill® (Fisher Bioblock, Illkirch, France). La extraccién
de ADN se llevé a cabo a partir de 200 mg de polvo siguiendo un protocolo previamente
publicado (Mendisco ¢ a/., 2011). Se realizaron al menos dos extracciones independientes de

cada pieza dental, resultando en al menos cuatro extracciones por individuo.
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3.2.2.1. Analisis de ADN mitocondrial

Se secuencié un fragmento de 359 pb (entre las posiciones nucleotidicas 16024 y 16383)

de la RHV I del ADNmt utilizando dos pares de cebadores solapados (Mendisco ez al., 2011).

A partir de las secuencias obtenidas por la Dra. Mendisco, la asignacién de los
haplogrupos se realiz6 utilizando Haplogrep 2 v. 2.0.3 (Weissensteiner ¢# a/., 2016) y mediante
comparacion con datos tomados de la literatura (Achilli ez a/, 2008, 2013; O'Rourke, 2009;
Perego et al., 2009, 2010; O'Rourke y Raff, 2010).

3.2.2.2. Analisis de STRs autosd6micos

Se analizaron simultineamente 15 STR autosémicos (D2S1338, D3S1358, vIWA, FGA,
D5S8818, D758820, D8S1179, D13S8317, D16S539, D18S51, D1958433, D21S11, THO1, CSFPO
y TPOX) utilizando AmpFISTR® Identifiler™ kit (Applied Biosystems). A fin de completar y
confirmar los perfiles individuales, se amplificaron ademds 9 mini STRs (D351358, vWA,
FGA, D5S818, D78820, D8S1179, D13S317, D18S51 y D21S11) con AmpFISTR®
MiniFiler™ kit (Applied Biosystems). Ambos kits amplifican ademas la regién dimorfica del
gen que codifica para la Amelogenina, utilizada para la determinacién del sexo de los
individuos (Nakahori ez al, 1991). Las reacciones de PCR se efectuaron siguiendo las
recomendaciones del fabricante, excepto por la utilizacién de 34 ciclos en lugar de 28 para el
kit Identifiler™ y un volumen final de reacciéon de 12,5 ul. El genotipo consenso de cada

individuo se obtuvo a partir de al menos cuatro amplificaciones.

3.2.2.3. Analisis de cromosoma Y

Para todos los individuos masculinos, se determiné el haplotipo del cromosoma Y
mediante la amplificacién de 17 STRs (DYS19, DYS385a/b, DYS3891/11, DYS390, DYS391,
DYS392, DYS393, DYS437, DYS438, DYS439, DYS448, DYS456, DYS458, DYS635, and Y
GATA H4) utilizando AmpFISTR® Y-filerTM Kit (Applied Biosystems). El haplotipo
consenso de cada individuo se establecié en base a aquellos alelos que se encontraron en al

menos dos de cuatro amplificaciones realizadas.

81



A partir de los datos obtenidos por la Dra. Mendisco, los haplogrupos se asignaron
utilizando Haplogroup Predictor (Athey, 2005, 2006) and Haplogroup & Haplo-I Subclade
Predictor (Cullen, 2008).

3.2.3. Andlisis de los datos

3.2.3.1. Linajes uniparentales

Como un primer paso en la determinaciéon de las relaciones de parentesco entre los
individuos estudiados, se analizaron los haplotipos mitocondriales y del cromosoma Y a fin de
establecer posibles vinculos por linea materna y paterna, respectivamente. Los linajes hallados
en este trabajo fueron comparados con los correspondientes a otras poblaciones prehispanicas
y contemporaneas del Area Centrosur Andina y las tierras bajas adyacentes (Tabla S2, Anexo),
a fin de evaluar su frecuencia en un contexto regional. Los haplotipos del cromosoma Y
fueron también comparados con los depositados en Y-Chromosome STR Haplotype

Reference Database (YHRD; http://yhtd.otg).

3.2.3.2. Coeficientes de parentesco

Utllizando los genotipos obtenidos por la Dra. Mendisco para los STRs autosémicos
analizados, se estimaron los coeficientes de parentesco (7) entre pares de individuos mediante
cuatro métodos: dos estimadores de momentos (Queller y Goodnight, 1989; Lynch y Ritland,
1999), un estimador por maxima verosimilitud utilizando diadas (Milligan, 2003) y un
estimador por maxima verosimilitud utilizando trfadas (Wang, 2007). Todos los calculos se
efectuaron utilizando el programa COANCESTRY v1.0.1.5 (Wang, 2011), el cual permite

considerar la existencia de endogamia en el grupo estudiado.

Se emplearon diversos métodos puesto que, mientras que los estimadores de momentos
han sido tradicionalmente utilizados e incluso fueron empleados en el analisis de otra
poblacién prehispanica (Baca ez al, 2012), las estimaciones basadas en maxima verosimilitud

pueden resultar mas precisas (Wang, 2014).
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Teniendo en cuenta que el coeficiente 7 es una variable continua, no es posible establecer
con facilidad valores umbrales a partir de los cuales dos individuos puedan ser identificados
como emparentados o escasamente emparentados, por ejemplo. Sin embargo, debido a que
puede ser interpretado como un coeficiente de correlacion (Wang, 2014), en este trabajo se ha
establecido que valores superiores a 0,7 implican un alto grado de parentesco, entre 0,7 y 0,6

moderado, y por debajo de 0,6 un bajo nivel de parentesco.

Las frecuencias alélicas poblacionales necesarias para efectuar los calculos se estimaron
compilando la informacién disponible en la literatura para otras poblaciones tanto
prehispanicas como contemporaneas del Area Centrosur Andina y las tierras bajas adyacentes
(Tabla 3.2). Se incluyeron grupos contemporaneos dado que hasta el momento no se cuenta
con suficiente informaciéon para marcadores autosémicos en poblaciones prehispanicas. Sin
embargo, se intenté minimizar el posible efecto de la mezcla génica con poblaciones de origen
europeo y africano, seleccionando preferentemente aquellos grupos que se autoadscriben

como nativos, habitan areas rurales y/o hablan una lengua nativa.
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Tabla 3.2. Poblaciones de referencia utilizadas en la estimacién de las frecuencias alélicas necesarias para el analisis de STRs autosémicos.

Sitio
Temporalidad Area Region arqueoldgico/Poblacién n Referencia
Prehispanicas Andes Centrosur Pampa Grande, Argentina Las Pirguas 19 Carnese ¢ al., 2010
Condesuyos, Pert Tompullo 2 16 Baca ez al., 2012
Condesuyos, Pert Acchaymarca y Puca 20 Baca ez al., 2014
Lauricocha, Peru Lauricocha Cave [.-2 4 Fehren-Schmitz ez al., 2015
Total prehispanicas 59
Contemporaneas Andes Centrosur Valle Calchaqui, Argentina Varias localidades 110 Munoz et al., 2011
Puna, Salta, Argentina Cobres y otras localidades 107 Albeza et al., 2002
Cusco, Pera Matsiguenga 29 Mazieres et al., 2011
Cusco y Lima, Perd Matsinguenga y Quechua 68 Callegari-Jacques ¢f 4/, 2011
Valles y tierras bajas Gran Chaco, Argentina Wichi y Toba 103 Crossetti ez al., 2008
orientales Misiones, Argentina Mbya-Guarani 63 Sala ¢t al., 2010
Beni, Bolivia Beni, Quechua y Aymara 386 Corella e# al., 2008
Total contemporaneas 866

7: tamafio muestral (numero maximo de individuos analizados; puede diferir segin el Jocus).



3.2.3.3. Analisis de genealogias

A fin de evaluar las diferentes genealogias posibles entre pares de individuos, se calculd
la probabilidad a posteriori y el cociente de verosimilitud (LR, por las siglas de Likelihood Ratio)
para cada relacién putativa de progenitor-progenie o de hermanos en comparacién con su
correspondiente hipétesis de no parentesco. Los calculos se efectuaron con el programa
Familias3 (Kling ez a/, 2014) utilizando nuevamente los genotipos obtenidos para los STRs

autosomicos.

Siguiendo las recomendaciones de los desarrolladores del programa, se empled el
modelo de mutacion Extended stepwise, apropiado para microsatélites, y los parametros por
defecto a excepcion de: el nimero maximo de generaciones (Max generations), que fue
establecido en 2 a fin de enfatizar genealogias cortas; y el parametro de endogamia (Inbreeding),
que se fij6 en 1,5 puesto que de esa manera se incrementa la posibilidad de considerar

escenarios endogamicos.

Para efectuar las estimaciones se utilizaron las frecuencias alélicas calculadas a partir de

las mismas poblaciones de referencia empleadas en el analisis de coeficientes de parentesco

(Tabla 3.2).
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3.3. Resultados

3.3.1. Flores 1

3.3.1.1. ADN mitocondrial

Para los dos individuos analizados se obtuvo la secuencia de la RHV I del ADNmt
(Tabla 3.3). Ambos son portadores del linaje mitocondrial B2, con una mutacién adicional en
la posicién nucleotidica 16111 (G) del genoma. Este haplotipo no se ha encontrado hasta el
momento en las poblaciones prehispanicas o contemporaneas utilizadas para la comparaciéon

(Tabla S2, Anexo), ni en la base de datos PhyloTtee (van Oven y Kayser, 2009).

3.3.1.2. Marcadores nucleares

No fue posible obtener perfiles completos de STRs autosémicos para estos individuos
(Tabla 3.3). Para uno de ellos se pudo determinar el sexo genético, estableciendo que se trata
de un individuo masculino, pero no pudieron amplificarse los STRs para establecer su

haplotipo del cromosoma Y.

Tabla 3.3. Secuencias de la RHV I del ADNmt y genotipo de STRs autosémicos obtenidos para los
individuos del sitio Flores 1 analizados en el presente capitulo. No fue posible tipificar STRs del
cromosoma Y.

STRs autosémicos

SNPs RHV T = I — o o © ~ o ®© o -  o®
Individuo  (16024-16383 & T = S €& 8 3 5 8 83 <35 2 % <
bp) < x = z o 2 I X 8 5 & B g ® 2 O
A O A A A A A

16111G 16183C
FLO1 16189C 16217C Xy 15/15 31.2/31.2 11/11 10/12

=
~
o

'

'

'

'

'

16111G 16183C
FLO2 16189C 16217C ) ) B - - B - B B - - B B B - -

- indica no determinado.
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3.3.1.3. Determinacién del parentesco

Dado que sélo se obtuvo informacién del linaje materno de estos individuos, no fue
posible inferir con exactitud la relacién de parentesco entre ellos. Sin embargo, debido a que
estos dos individuos comparten un haplotipo que hasta el momento no ha sido hallado en
otras poblaciones, es posible hipotetizar que se encuentran emparentados cercanamente por

via materna.

3.3.2. Muyuna

3.3.2.1. ADN mitocondrial

Se obtuvieron secuencias de la RHV I del ADNmt en 6 de las 8 muestras analizadas
(Tabla 3.4). Todos los individuos comparten el mismo haplotipo perteneciente al linaje
mitocondrial D1, con una mutacién adicional (16354T). Esta variante particular ha sido
hallada hasta el momento en un individuo del sitio Jauranga, en la costa centrosur del actual
Perti (a una distancia aproximada de 1500 km en linea recta de Muyuna), asignado al periodo
Horizonte Medio (2750-2150 AP) (Fehren-Schmitz e# a/., 2010). Debido a la aparente baja
frecuencia de este haplotipo en el 4rea, es posible hipotetizar que los individuos analizados del

Recinto 3 de Muyuna compartian un ancestro materno comun.

Tabla 3.4. Secuencias de la RHV I del ADNmt obtenidas para los individuos del sitio Muyuna
analizados en el presente capitulo.

Muestra  Individuo  SNPs RHV I (16024-16383 bp)

MUY1 3 -

MUY2 4 16223T 16325C 16354T 16362C
MUY3 5 16223T 16325C 16354T 16362C
MUY4 5 16223T 16325C 16354T 16362C
MUY5 6 16223T 16325C 16354T 16362C
MUY6 7 -

MUY7 8
MUYS8 8

16223T 16325C 16354T 16362C
16223T 16325C 16354T 16362C

- indica no determinado.
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3.3.2.2. Marcadores nucleares

Los perfiles completos para los 15 STRs autosémicos se obtuvieron en dos de las
muestras analizadas, mientras que otras tres fueron amplificadas para un minimo de 11
marcadores. En esas 5 muestras se pudo determinar el sexo genético, hallando dos

correspondientes a individuos femeninos y tres a masculinos (Tabla 3.5).

Los hombres comparten el mismo haplotipo del cromosoma Y (Tabla 3.6), que
pertenece al haplogrupo Q (con un 100% de probabilidad segin Haplogroup Predictor) vy,
especificamente, al linaje QM3 (10% de probabilidad segin Haplogroup & Haplo-I Subclade
Predictor). A pesar del bajo porcentaje de estimacion obtenido con el predictor de Cullen, es
posible establecer que el haplotipo hallado en los individuos de este sitio pertenece al linaje
QM3. Esto es debido a que éste, a su vez, se encuentra incluido en el linaje QM242 (Figura
3.2), dentro del cual los haplotipos pueden ser predichos con gran precisién utilizando STRs
(Wang et al., 2015).

Es importante destacar que el haplotipo particular que presentan estos individuos no ha
sido descripto hasta el momento en otras poblaciones prehispanicas (Tabla S2, Anexo), como
tampoco coincide con ninguno de los 1774 haplotipos nativoamericanos que se encuentran
depositados en YHRD. Teniendo en cuenta esto, es altamente probable que los individuos

masculinos del Recinto 3 de Muyuna compartan una relacién cercana por via paterna.
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Tabla 3.5. Genotipo en funcién de STRs autosémicos y sexado genético (AMEL) obtenidos para los individuos del sitio Muyuna analizados en el presente capitulo.

STRs autosémicos

=}
wen £ 2 2 08 9 2 % 3 2 2 % 2 2 3 9% % 3
= B £ &z g =2 & & g B £ 2 E ¢ 38 g8 ¢
° 2 = S 5o 8 T 3 8 & B o2 s
MUY! 3 - - - - - - - - - - - - - - - -
MUY2 4 XY 13/13 31.2/31.2 10/11 11/11 - T 9/12 11/12 20/21 - 16/17 - 13/17 12/12 25/28
MUY3 5 XY 13/14 312/31.2 10/11 11/11 15/16 7/9.3 9/12 11/12 20/21 14/15 15/16 8/12 13/17 11/14 25/28
MUY4 5 XY 13/14 31.2/31.2 10/11 11/11 15/16 7/9.3 9/12 11/12 20/21 15/15 15/16 8/12 13/17 11/14 25/28
MUY5 6 XX 13/13 31.2/31.2 11/11 11/11 18/18 7/7 9/14 11/12 20/20 15/15 - - 17/17 - 25/25
MUY6 7 - - B B - B - - - B B - - - - -
MUY7 8 XX - - 11/11 11/11 - 7/7 9/9 11/12 20/22 14/14 15/15 8/8 15/17 - 25/25
MUY8 8 - - - - - - - - - - - - - - - -

- indica no determinado.

Tabla 3.6. Haplotipos del cromosoma Y obtenidos para los individuos identificados como masculinos del sitio Muyuna analizados en el presente capitulo.

STRs cromosoma Y

=
E 2 gyg9u% 9y u uggyguygfuyguygey
Muestra & g5 = & e = < ~ = S < o< <
= 2 ¢ 288 ¢y g 2¢gLBgELEY
2] —_ e
o n % O B O 5 0 e R e e L N
MUY2 4 XY 16 14 26 32 17 13 14/17 13 10 11 23 14 11 14 11 19
MUY3 5 XY 16 14 26 32 17 13 14/17 13 10 11 23 14 11 14 11 19
MUY4 5 XY 16 14 - - 17 13 14/17 13 10 11 - - 11 14 11 19

- indica no determinado.



3.3.2.3. Determinacién del parentesco

Los diferentes métodos empleados resultaron en estimaciones similares de los
coeficientes de parentesco (Tabla 3.7), a excepcion del método de Linch y Ritland (ver mas
adelante). Todas las estimaciones de 7 coinciden en que las muestras MUY3 y MUY4 son las
mas cercanas (r > 0,95 con todos los métodos) puesto que difieren unicamente en un alelo del
locus D19S433 (Tabla 3.5). Esto sugiere que estas muestras probablemente pertenecen al
mismo individuo, lo que corrobora la determinacién bioarqueoldgica realizada para la
mandibula y el maxilar superior. Las otras dos muestras que probablemente pertenecen al
mismo individuo MUY7 y MUYS8) no pudieron ser comparadas dado que se obtuvo el
genotipo de los STRs so6lo en una de ellas (MUY?7).

Las estimaciones de a pares entre MUY2-MUY3, MUY2-MUY4, MUY2-MUY5 vy
MUY4-MUYS5 resultaron en valores moderados a altos de 7 (entre 0,6 y 0,75), a excepcién del
coeficiente de Linch y Ritland (Tabla 3.7). Estas muestras pertenecen a una mujer y al menos

dos individuos masculinos enterrados en la misma sepultura (Tabla 3.1).

Finalmente, otras comparaciones de a pares resultaron en valores moderados de r entre
individuos provenientes de diferentes entierros: las mujeres (MUY5 y MUY7), y un hombre

(MUY3) y una mujer (MUY7) (Tabla 3.7).

Tabla 3.7. Coeficientes de parentesco (7) entre pares de muestras del sitio Muyuna, obtenidos con
estimadores de momentos y de maxima verosimilitud.

Par analizado LinchRd QuellerGt DyadML TrioML
MUY2 - MUY3 0,6000 0,7256 0,6583 0,6721
MUY2 - MUY4 0,6000 0,7256 0,6583 0,6720
MUY2 - MUY5 0,4906 0,7497 0,7504 0,7165
MUY2 - MUY7 0,2722 0,4592 0,4310 0,4702
MUY3 - MUY4 0,9871 0,9504 0,9636 0,9559
MUY3 - MUY5 0,3014 0,5525 0,5758 0,5585
MUY3 - MUY7 0,3326 0,5431 0,6448 0,6449
MUY4 - MUY5 0,3327 0,6091 0,6169 0,6074
MUY4 - MUY7 0,2541 0,4201 0,5330 0,5313
MUY5 - MUY7 0,5751 0,6759 0,6295 0,6338

LinehRd: estimador de Linch y Ritland.

QuellerGt: estimador de Queller y Goodnight.

DyadML: estimador de maxima verosimilitud con diadas.
TrioML.: estimador de maxima verosimilitud con triadas.
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Para todos los pares de muestras con valores moderados a altos de r también se
obtuvieron altas probabilidades a posteriori para las relaciones de progenitor-progenie o
hermanos evaluadas a través de genealogias (Tabla 3.8). En particular, los individuos
masculinos enterrados en la misma sepultura (MUY2 y MUY3/4) poseen la probabilidad mas

alta para la relacién de hermanos (Tabla 3.8).

Tabla 3.8. Probabilidades @ posteriori y cociente de verosimilitud (LR) obtenidas para las genealogias
evaluadas entre pares de muestras del sitio Muyuna.

Muestra 1 Muestra 2 Relacién Probabilidad LR
MUY2 MUY3 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY2 MUY3 Hermanos >0,999999 2594172,787
MUY?2 MUY4 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY2 MUY4 Hermanos >0,999999 2594172,787
MUY2 MUY5 Progenitor-progenie 0,9997992 4980,046
MUY2 MUY5 Hermanos 0,9996859 3183,112
MUY?2 MUY7 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY2 MUY7 Hermanos 0,9198783 11,481
MUY3 MUY4 Progenitor-progenie >0,999999 284813750,100
MUY3 MUY4 Hermanos >0,999999 354560856000,000
MUY3 MUY5 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY3 MUY5 Hermanos 0,9949812 198,251
MUY3 MUY7 Progenitor-progenie 0,9987886 824,460
MUY3 MUY7 Hermanos 0,9795445 47,887
MUY4 MUY5 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY4 MUY5 Hermanos 0,9990919 1100,215
MUY4 MUY7 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY4 MUY7 Hermanos 0,8954103 8,561
MUY5 MUY7 Progenitor-progenie 0,0000000 0,000
MUY5 MUY7 Hermanos 0,9993180 1465,171
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3.4. Discusion

3.4.1. Autenticidad de los resultados

Los resultados presentados en este capitulo fueron obtenidos siguiendo estrictas
precauciones y procedimientos durante los analisis. En primer lugar, el laboratorio de la Dra.
Mendisco cuenta con todas las facilidades para el trabajo en ADN antiguo, y con una amplia
experiencia que ha sido plasmada en estudios anteriores (Mendisco ez a/, 2011, 2014). Ademas,
durante el procesamiento de las muestras se siguieron los protocolos usualmente empleados en
la prevencién de la contaminacién y en la autenticacién de los resultados (ver Capitulo I,
apartado 1.5.5). Todas las determinaciones se realizaron a partir de diferentes extracciones y
amplificaciones llevadas a cabo de manera independiente en distintos momentos. No se
detectaron evidencias de contaminacién en los controles negativos, y los petfiles genéticos de
los investigadores que tuvieron contacto directo con las muestras no fueron observados en

ningin momento a lo largo del analisis (Russo e¢7 /., 2016a).

La conservaciéon del material genético y los métodos de laboratorio empleados
permitieron recuperar ADNmt en los dos individuos del sitio Flores 1 (100% recuperacién) y
en 6 de las 8 muestras de Muyuna, que representarfan cuatro de 6 individuos (66,67%). En este
ultimo sitio fue posible ademas analizar ADN nuclear en 5 muestras que corresponderian a

cuatro individuos, representando la misma tasa de recuperacién que en el caso de ADNmt.

En relacién a la aparente discordancia hallada en el /ocus D19S433 entre las muestras
MUY3 y MUY4 (Tabla 3.5) que probablemente pertenecen al mismo individuo, es necesario
sefialar que se encuentra dentro de las probabilidades de error de la técnica empleada. Esto
remarca la importancia de utilizar, cuando sea posible, varias muestras de un mismo individuo

en este tipo de estudios.

3.4.2. El entierro de individuos emparentados en la Quebrada de

Humahuaca

Como se ha sefialado anteriormente, en estudios arqueoldgicos existen diversas lineas de
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evidencia a comparar al analizar las practicas mortuorias de las sociedades prehispanicas Por
ejemplo, las caracteristicas arquitecténicas de las sepulturas y el ajuar mortuorio constituyen
dos de los enfoques principales que se utilizan para comprender los patrones sociales que

pueden verse reflejados en las practicas funerarias.

En el NOA, los entierros dentro del espacio doméstico fueron una practica comun y
extendida a lo largo de distintos periodos (Seldes, 2014), y las poblaciones se encontraban
organizadas en ayllus, asi como en el resto del Area Centrosur Andina (Nielsen, 2006a). En
este contexto fue posible hipotetizar que los individuos enterrados en una misma sepultura se

encontraban emparentados.

En este capitulo, el analisis de individuos de dos sitios arqueoldgicos de la Quebrada de
Humahuaca de dos periodos tempranos de ocupaciéon (Formativo Tardio y Desarrollos
Regionales I) dio como resultado el hallazgo de altos niveles de parentesco genético entre
aquellos provenientes del mismo entierro. A pesar de contar con un bajo tamafio muestral, los
resultados obtenidos pueden tomarse como una referencia inicial ya que este tipo de estudios
son escasos en la region. Por lo tanto, la posibilidad de comenzar a aumentar esta linea de

evidencia lo convierte en un resultado con gran validez.

En el sitio Flores 1 para ambos individuos analizados se obtuvieron solamente
secuencias de la RHV I del ADNmt. Sin embargo, fue posible establecer que probablemente
compartieron un ancestro materno cercano, considerando que presentan un haplotipo que
hasta el momento no ha sido hallado en otras poblaciones (Tabla 3.3). Esto estarifa indicando
que en esta poblaciéon del Formativo Tardio cohabitaron individuos emparentados por linea
materna, aunque resulta necesario incorporar informaciéon de marcadores nucleares, asi como

nuevos individuos para corroborar esta hipotesis.

En el sitio Muyuna los individuos analizados se encuentran altamente emparentados,
tanto hombres como mujeres, especialmente aquellos pertenecientes al mismo entierro dentro
del Recinto 3 (Figura 3.4). Dado que los hombres comparten el haplotipo del cromosoma Y
(Tabla 3.6) y que todos los individuos poseen el mismo linaje mitocondrial (Tabla 3.4), no fue
posible determinar si este grupo poseia una organizacién matri o patrilocal. Ademds, se
hallaron valores moderados e incluso altos de coeficiente de parentesco tanto entre hombres
como mujeres, y entre hombres y mujeres (Tabla 3.7). Sin embargo, las probabilidades mas
altas en el analisis de genealogias se obtuvieron para la relacién de hermanos entre los
individuos masculinos (Tabla 3.8), lo que es compatible con una organizacién patrilocal en

este sitio.
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Considerando globalmente los resultados obtenidos para este sitio, es posible esbozar
una genealogfa integradora para todos los individuos analizados, en la cual los hombres se
presentan como hermanos entre si y, al mismo tiempo, como posibles progenitores de las
mujeres (Figura 3.5). Es importante sefialar que esta genealogfa representa s6lo una hipoétesis

y podtia ser diferente principalmente si en este caso el patrén de residencia no fuera patrilocal.
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Figura 3.5. Parentesco posible entre todos los individuos del sitio Muyuna analizados en este capitulo.
Para cada relacién propuesta se muestra la maxima probabilidad « posteriori obtenida en el analisis de
genealogias. Los circulos denotan mujeres y los cuadrados hombres. Mismo color indica misma
sepultura dentro del Recinto 3.

La posible organizacién patrilocal es consistente con lo hallado en tres sitios
arqueologicos del sur del actual Perd, donde los hombres enterrados en las mismas tumbas
poseen idénticos perfiles del cromosoma Y (Baca ¢7 al, 2012) y hay evidencias de migracién
preferencial por parte de las mujeres (Baca ef al., 2014). La organizacion patrilocal de ciertas
poblaciones andinas también se ha descripto en estudios etnohistéricos (e.g. Hickman y Stuart,
1977; Weismantel, 2006). Sin embargo, dado que en este caso probablemente se esté
analizando una familia particular de esta comunidad, resulta necesario aumentar el tamafio

muestral a fin de confirmar que la poblacién de Muyuna seguia dicho patrén de asentamiento.

Incrementar el muestreo también podria resultar en una mejora en la estimacién de r
mediante el método de Linch y Ritland, dado que se ha demostrado que es sensible al nimero

de individuos analizados (Csilléry ef al., 2006). A pesar de que en el calculo de las frecuencias
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alélicas de referencia se emplearon entre 239 y 898 individuos (dependiendo del /focus),
incrementar el tamafio muestral de las poblaciones prehispanicas resulta fundamental

considerando que representan menos del 10% del total de los individuos utilizados.

En este caso, la utilizacién de poblaciones prehispanicas dnicamente como referencia
presenta algunos inconvenientes. No solamente disminuye el tamafio muestral, sino que en
muchos casos se reduce la cantidad de STRs disponibles para el andlisis. Esto ultimo es crucial
puesto que, si algunos /i no se incorporan al analisis, pueden cambiar sustancialmente los
resultados encontrandose, por ejemplo, que algunas relaciones que resultaron improbables
(con probabilidad nula en la Tabla 3.8) se vuelven probables. Es importante considerar que
estas desventajas se deben unicamente a la escasa informacién de marcadores autosémicos
disponible para poblaciones prehispanicas de la region, mientras que la incorporacion de
poblaciones contemporaneas como referencia puede introducir sesgos mayores debido a sus
caracteristicas intrinsecas. Por ejemplo, una seleccién inadecuada de grupos actuales puede
modificar las frecuencias alélicas puesto que muchas de esas poblaciones poseen alelos que no
se encuentran en grupos prehispanicos y que fueron incorporados posteriormente al acervo
génico debido al flujo con poblaciones de ofigen europeo y/o afticano. Asimismo, deben
considerarse los procesos demograficos que atravesaron las poblaciones nativas a partir de la
conquista europea (ver Capitulo 1, apartado 1.2.1.5), principalmente la posible pérdida de
alelos debido a deriva génica. Por dltimo, otro aspecto a tener en cuenta es que debido a la alta
tasa mutacional de los STRs, podtia existir un sesgo geografico introducido por considerar
como referencia poblaciones de un area tan amplia como los Andes Centrosur y las tierras

bajas adyacentes hacia el este del 4rea andina.

Teniendo en cuenta todas estas consideraciones, este tipo de analisis representa una
importante contribuciéon para incrementar la informaciéon disponible de ADNa para las
poblaciones prehispanicas del NOA y, mds atn, contribuye al estudio de las relaciones de

parentesco y las practicas mortuorias desde una aproximaciéon genética.

3.4.3. Puesta a prueba de las hipotesis y perspectivas

Los resultados obtenidos en este capitulo son concordantes con la hipétesis planteada
(1) de que el entierro en el ambito doméstico de individuos emparentados fue una practica

extendida tanto en el Formativo como en el Periodo de Desarrollos Regionales. Sin embargo,
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con respecto a la hipétesis correspondiente al sistema de organizacién (2), si bien la evidencia
obtenida en el caso de Muyuna resultarfa compatible con una patrilocalidad, no puede
descartarse que haya existido un sistema matrilocal puesto que en ambos sitios todos los
individuos comparten el haplotipo mitocondrial. Esto podria estar indicando que los patrones
de asentamiento y organizacién social de las poblaciones prehispanicas pudieron haber sido

més complejos e incluso variables a lo largo de toda el Area Centrosur Andina.

Por otro lado es importante considerar la posibilidad de que los resultados obtenidos (en
particular los calculos de 7 y las probabilidades a posteriori) se encuentren sobreestimados
debido a posibles altos niveles de endogamia existentes en las poblaciones prehispanicas de la
Quebrada de Humahuaca. En este sentido, la incorporacién de més sitios de la zona a los

analisis de ADNa permitira mejorar las estimaciones realizadas.

Finalmente, en este capitulo se destaca la importancia de afiadir marcadores
autosémicos, en particular STRs, a los analisis de ADNa. Si bien se ha discutido su empleo en
la determinacién de relaciones filogenéticas entre distintas poblaciones (Demarchi, 2009),
estos marcadores son ampliamente utilizados en estudios forenses y analisis de paternidad
(Corach, 2010), lo que los convierte en una herramienta muy util para el estudio del sistema de
parentesco y el patrén de residencia de las poblaciones prehispanicas, desde una aproximacion

genética.
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Capitulo IV
El NOA en el contexto de los Andes Centrosur

97



4.1. Introduccion

4.1.1. Las relaciones de intercambio en el Area Centrosur Andina

Las sociedades prehispanicas del NOA se han vinculado con las del resto del Area
Centrosur Andina desde lo econémico, politico y sociocultural. Una de las principales
evidencias arqueoldgicas de interacciones entre poblaciones de regiones distantes se relaciona
con el intercambio de bienes. Fstas se han hallado en contextos correspondientes a todos los
petiodos de ocupacidn, incluso desde momentos tempranos como el Arcaico (Aschero, 1984;
Fernandez Distel, 1986) y el Formativo (Yacobaccio, 2012; Martel, 2014), y corresponden a
materiales recuperados en sitios arqueolégicos procedentes de otra region. Las mismas
incluyen elementos liticos, metalurgicos, textiles, ceramicos y otros artefactos de composicion
y caracteristicas foraneas, asi como restos de plantas y animales exdticos. Por ejemplo, en la
costa del Océano Pacifico se han hallado pieles de camélidos y maiz provenientes de la Puna y
la region Valliserrana, y a su vez en dichas regiones se encuentran restos de animales marinos,
como valvas provenientes del Pacifico (Yacobaccio, 2012). La mayorfa de los hallazgos
corresponden a contextos funerarios y, por lo tanto, se ha planteado que tendrian un valor
ritual u ornamental (e.g. Anexo 1 en Nunez, 2007). Sin embargo, el trafico no solamente habria
implicado el intercambio de objetos de prestigio, sino también de bienes para consumo

cotidiano (Yacobaccio, 2012).

El intercambio de bienes de consumo se encuentra ligado a la idea de
complementariedad de recursos entre distintas regiones puesto que, en el area andina, las
diferentes zonas productivas se distribuyen a lo largo de grandes distancias (Nielsen, 2006b).
Estas distancias, a su vez, se despliegan a través de diferentes fajas altitudinales
correspondientes a pisos ecolégicos con recursos particulares, por lo que las sociedades
prehispanicas habrian desarrollado un tipo de organizacién que les permitiera el acceso y la
explotacién de esas diferentes ecorregiones, ya sea de forma directa como por intercambio

(Nielsen, 2006b; Llagostera 2010).

El principal mecanismo para el intercambio interregional pueden haber sido las
caravanas de llamas (Nielsen, 2003; Yacobaccio, 2012) aunque en algunas regiones, como la
costa del Pacifico, la crianza de camélidos habria sido dificultosa por lo que se ha sugerido que

el transporte de las cargas lo habrian realizado personas (Pimentel e 4/, 2011). Las evidencias
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indican que todos los modos de circulacién, existentes posiblemente desde el Perfodo
Formativo temprano e incluso el Arcaico tardio, se habrian modificado a lo largo del tiempo
en un proceso de especializacién creciente (Nufiez y Nielsen, 2011). Es probable que en los
primeros momentos el intercambio interregional fuera llevado a cabo por individuos
especializados dentro de las comunidades agropastoriles (Yacobaccio, 2012). Posteriormente,
el trafico se habria intensificado durante el PDR con mecanismos que adquirieron mayor
complejidad vinculandose a la organizacién corporativa de las sociedades (Nielsen, 2006b),
hasta finalmente llegar a formar parte fundamental del establecimiento y el mantenimiento de
un sistema imperial en el Perfodo Incaico (ver Capitulo I, apartado 2.1.4). Por otro lado,
distintas modalidades de interaccién (diferenciadas por ejemplo en relacién a su periodicidad)
también se habrfan utilizado dependiendo del tipo de bienes trasladados, sobre todo
considerando si se trataba de objetos de prestigio o bienes de consumo que muchas veces

dependen de fluctuaciones ambientales (Yacobaccio, 2012; Martel, 2014).

A pesar de los diversos mecanismos empleados, la interaccién siempre habria
mantenido el mencionado ideario de complementariedad de recursos entre diferentes regiones
del Area Centrosur Andina (Nufiez y Nielsen, 2011). Puede pensarse como un sistema
organizado y mantenido a lo largo del tiempo por las sociedades andinas en alta vinculacién
con su estructura politica. En este sentido, habria sido importante la definicién de los recursos
a intercambiar, la frecuencia de los viajes y las rutas establecidas para la circulacién. Es decir

que el intercambio es consecuencia de una estructura social que garantiza su efectividad y

continuidad (Yacobaccio, 2012).

El hecho de que se tratara de una practica extendida en el tiempo, con una estructura
que garantizaba su funcionamiento, ha llevado a plantear que su estudio puede abordarse
desde el reconocimiento de la existencia de nodos (aquellos asentamientos que funcionaban
como receptores y/o puntos de partida) e internodos (las 4reas comprendidas entre ellos)
(Nielsen, 2006¢). Desde esta perspectiva, las evidencias materiales también deberfan hallarse en
los sectores internodales que vinculaban a distintos nodos. En efecto, en areas identificadas
como internodales se han hallado sitios de ofrenda y campamentos, posiblemente utilizados
tanto para el pernocte como para la realizaciéon de rituales, asi como senderos caravaneros

asociados a petroglifos y geoglifos (Clatkson y Briones, 2001; Martel, 2014).

En resumen, de los parrafos anteriores se desprende que la vinculacién entre regiones
distantes constituyé parte integral de la forma de vida de las poblaciones prehispanicas del
Area Centrosur Andina. Como se mencioné en el Capitulo T de la presente tesis, algunos

procesos socioculturales de las poblaciones humanas pueden tener influencia sobre sus
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caracteristicas a nivel genético. En particular, los patrones de movilidad pueden relacionarse

con el flujo génico y la diferenciacion entre distintos grupos.

4.1.2. El estudio de la movilidad y el flujo génico en poblaciones

prehispanicas

En el apartado anterior se mencionaron mecanismos a través de los cuales las
sociedades del Area Centrosur Andina mantuvieron relaciones de intercambio a lo largo de
toda su historia prehispanica. Resultarfa interesante intentar establecer si esta alta
interconexion entre los grupos andinos tuvo también un correlato a nivel del flujo génico. En
este sentido, es importante diferenciar el trafico regular de bienes de las capacidades reales de
movilidad de estas poblaciones en relacion a los probables eventos migratorios entre regiones

distantes.

En primer lugar, resulta necesario considerar que la movilidad de estas poblaciones
puede tener diversos aspectos a abordar. La circulacién de bienes, descripta en el apartado
anterior, representa uno de los mecanismos asociados a la movilidad mas estudiados en las
poblaciones prehispanicas andinas (Manzanilla, 2007). Este sistema ha sido analizado
enfatizando principalmente las razones econdmicas, sociales y politicas por las cuales los

bienes eran trasladados, generalmente sin enfocarse en la posibilidad de relaciones biologicas.

Se ha propuesto que el estudio de la movilidad puede ser abordado desde diversas
perspectivas entre las cuales se encuentra la identificacion de los agentes o grupos moviles
(Manzanilla, 2007). Existen diversos indicadores que pueden utilizarse para identificar la
presencia de individuos migrantes en un determinado sitio arqueoldgico, como por ejemplo
practicas culinarias particulares, pricticas culturales y/o acompafiamiento mortuotio
diferenciado, rasgos tecnoldgicos caracteristicos, entre otros (e.g. Goldstein y Owen, 2001). Sin
embargo, estos indicadores constituyen evidencias indirectas de la presencia de individuos

migrantes en una comunidad.

Algunas evidencias mas directas pueden hallarse a partir de analisis bioarqueol6gicos.
Por ejemplo, el estudio de practicas corporales como la deformaciéon craneana ha permitido
relacionarla con la procedencia étnica de individuos en zonas donde ocurrirfa la articulacién
entre diferentes grupos (Blom, 2005). Otra forma de evaluar la procedencia de un individuo

con mayor precision es a través del estudio de isétopos de estroncio, puesto que su
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composiciéon puede variar en un mismo individuo dependiendo de si se analiza una pieza
dental (cuya tasa isotopica se define en el lugar de origen) o un fragmento de hueso (cuya
composiciéon depende de la dieta consumida en los dltimos afios previos a la muerte)
(Manzanilla, 2007; Tung y Knudson, 2008). Ademas, algunos estudios han intentado establecer
si las relaciones de intercambio podrian haber favorecido el flujo génico entre las poblaciones

implicadas a través de andlisis craneométricos (e.g. Blom ez al., 2004; Varela ez al., 2014).

Una de las formas mas directas de evaluar el aporte de los migrantes al acervo génico
de la poblacién en la cual se encontraban al momento de su muerte es a través de estudios de
ADNa. En el caso de las relocalizaciones forzadas de individuos y hasta grupos de familias
llevadas a cabo por el Imperio Incaico en las provincias estatales, se reconoce el efecto que
podrian haber tenido sobre el panorama étnico local. En este sentido, el Capitulo 11 de la
presente tesis constituye un ejemplo de cémo los andlisis genéticos pueden aportar al
conocimiento de la procedencia de los individuos hallados en un sitio arqueoldgico, pero
dentro de esta forma de movilidad particular (ver también Russo e# al., 2016b). Sin embargo,
estas movilizaciones a gran escala perpetradas con fines econémicos y politicos son
particulares de ese periodo, y presuntamente independientes de los posibles procesos de flujo

génico existentes en periodos previos, que probablemente se extendieran también al Incaico.

Por otro lado, en el presente capitulo se considera que, de haber existido, el flujo
génico entre diversas poblaciones del Area Centrosur Andina podria haber sido facilitado por
el mantenimiento a lo largo del tiempo de los mecanismos de intercambio entre regiones
distantes. Es decir que se plantea, en contraposicién con eventos tnicos de relocalizacién de
poblacién, la persistencia de ciertos niveles de flujo génico entre las diversas poblaciones
interconectadas, que podria haber generado una homogeneidad genética entre algunos grupos

siempre que se mantuviera a una determinada intensidad a lo largo de muchas generaciones.

La posibilidad de que el sistema de complementariedad de recursos también haya
implicado el movimiento de personas de una poblacion a otra a través de nexos matrimoniales
ha sido planteada para los andes circumpunefios’ (Llagostera, 2010:292). Sin embargo, es
importante resaltar que el flujo de genes no necesariamente debidé ocurrir mediante los
mismos mecanismos o modalidades involucrados en el intercambio de bienes. Por ejemplo, un
tipo de interaccién como el caravaneo efectuado por individuos masculinos pudo haber
conectado distintas poblaciones que, al mismo tiempo, mantenian flujo génico a través de la

migracién de mujeres. Es decir, una probable vinculaciéon genética entre dos regiones puede

> El éarea circumpunefia abarca el extremo noroccidental del NOA, el sudeste de Bolivia y la
denominada Regién 1I de Chile (Nielsen, 2006b).
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hipotetizarse a partir de evidencias de interaccidén sociocultural, econémica, etc., sin que esto
implique realizar inferencias directas acerca del mecanismo mediante el cual el flujo génico era

realizado.

4.1.2.1. Genética de poblaciones prehispanicas

Los avances realizados en los estudios de ADNa han permitido obtener datos de
diversos sitios arqueolégicos de toda el Area Centrosur Andina, principalmente de ADNmt
(ver Capitulo I, apartado 1.3.6). A pesar de que este marcador permite evaluar Ginicamente la
linea materna, debido a la disponibilidad de informacién constituye una regién apropiada para
intentar estudiar la problematica de la movilidad y el fujo génico desde una aproximacion
genética. Hasta el momento se cuenta con datos para sitios arqueoldgicos de los actuales

territorios de Perd, altiplano de Bolivia, Norte de Chile y NOA.

Como se menciond anteriormente, el estudio del ADNa constituye una herramienta de
acceso directo al conocimiento sobre la variabilidad, diferenciaciéon y flujo génico entre
distintas poblaciones. Es por esto que resulta importante conocer las aplicaciones, alcances y

limitaciones de la genética de poblaciones aplicada a grupos prehispanicos.

En primer lugar, y en lineas generales, al analizar la variabilidad genética de grupos
distribuidos a lo largo de una amplia region es posible asumir que el flujo génico que una
determinada poblacién mantiene con otras disminuye conforme aumenta la distancia
geografica entre ellas. Es decir, que aun cuando existan ciertos niveles de flujo génico, en este
tipo de estudios se espera que las poblaciones que se encuentran mds distanciadas entre si

posean mayores niveles de diferenciacion genética.

Ademas, si la diferenciaciéon es lo suficientemente grande, un analisis genético-
poblacional podtia indicar que toda el area en cuestién se encuentra estructurada. Esto quiere
decir que, a nivel genético, esta dividida en muchas subpoblaciones que aunque pueden
interactuar entre si no llegan a homogeneizar su acervo génico. Por el contratio, si el flujo
génico es constante e intenso toda el area se comportara como una sola poblacién a nivel

genético, no encontrandose evidencias de estructuracion.

Es importante remarcar que al estudiar grupos humanos los factores de indole
“natural”, como la distancia geografica, no son los tunicos que pueden influenciar las

interacciones y diferenciaciones a nivel genético (e.g. Varela e# al., 2014). En efecto, los aspectos
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socioculturales, politicos y econémicos suelen determinar las vinculaciones que se establecen
entre distintas poblaciones y, por lo tanto, el grado de flujo génico entre ellas. Al estudiar
poblaciones prehispanicas, el efecto de estas vinculaciones sobre el acervo génico es dificil de
determinar @ priori con exactitud puesto que comunidades que se encuentren muy cercanas
pueden no haber interactuado a nivel genético (eg Baca ef al, 2014). Por lo tanto, una
hipétesis de diferenciaciéon conforme aumenta la distancia geografica representa una buena
herramienta, actuando como una hipotesis nula, frente a la posibilidad de que procesos
socioculturales, politicos y/o econdémicos hayan influenciado el nivel de flujo génico u otras

caracteristicas genéticas de las poblaciones estudiadas.
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4.1.3. Objetivos e hipdtesis

Teniendo en cuenta el potencial que representan los datos genéticos en relacion al
estudio de la movilidad y el flujo génico de poblaciones prehispanicas, los objetivos del

presente capitulo son:

1. Determinar los haplotipos mitocondriales de individuos provenientes de diversos
sitios arqueolégicos del NOA, ubicados en Quebrada de Humahuaca, Valle
Calchaqui, Valle de Lerma y Yungas Saltefias.

2. Analizar la variabilidad genética mitocondrial de diversos grupos prehispanicos del
NOA vy del resto del Area Centrosur Andina incluyendo, ademas de los datos

generados, aquellos disponibles a partir de otros trabajos.
3. Evaluar si existe diferenciacion genética entre los distintos grupos analizados.

4. Determinar si la diferenciacién genética entre grupos poblacionales se relaciona

con la distancia geografica.
Debido a que las relaciones de intercambio entre comunidades de regiones distantes
formaron parte de la forma de vida de las poblaciones prehispanicas del Area Centrosur

Andina, las hipdtesis de este capitulo son:

1. El mantenimiento de las relaciones de intercambio involucré flujo génico, lo cual
puede verse reflejado en que algunos grupos entre los cuales existié intercambio

de bienes no se diferencien genéticamente.

2. De existir diferenciacion genética entre poblaciones prehispanicas del Area

Centrosur Andina, esta es proporcional a la distancia geografica entre ellas.
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4.2. Materiales y Métodos

En este capitulo se analizaron en conjunto la totalidad de las muestras procesadas en la
presente tesis. Ademas de los sitios Esquina de Huajra (Capitulo II), Flores 1 y Muyuna
(Capitulo 11I), se incluyeron muestras de individuos provenientes de otros sitios de Quebrada

de Humahuaca, como también del Valle Calchaqui, Valle de Lerma y Yungas Saltefias.

Todas las muestras analizadas fueron trasladadas al laboratorio del Equipo de
Antropologia Biolégica contando con los permisos pertinentes (ver Anexo). El procesamiento
se realizé siguiendo la metodologia descripta en el apartado 1.5 y especificada en la Tabla 1.3

del Capitulo I de la presente tesis.

4.2.1. Individuos analizados

4.2.1.1. Valle Calchaqui

Sitio Salvatierra

El sitio Salvatierra (SSalCac 91) estd ubicado en la margen derecha del Rio Calchaqui, a
1,5 km aproximadamente del centro de la actual localidad de Cachi, Salta (25° 06' 57,16" S; 65°
09' 48,11" O) (Figura 4.1). Constituye uno de los pocos sitios del NOA con espacios
segregados exclusivamente para el entierro de los difuntos (Rivolta ez af., 2007). Los restos
humanos fueron hallados en un total de 64 tumbas excavadas en el afio 1975, como resultado
de tareas de rescate arqueoldgico. La mayoria de los enterratorios eran de tipo primario (es
decir, el individuo fue enterrado al morir y no fue inhumado ni trasladado posteriormente) e

individual (Seldes y Zigaran, 2010; Russo e al., 2014a).

Para este sitio se cuenta con una datacién sobre una muestra de madera que indica una
antigliedad de 2205 * 140 AP (GX1632; madera) (Tarragd, 1996) y ubica su ocupacién

durante el Periodo Formativo.

Las muestras procesadas en este capitulo se encontraban depositadas en el Museo
Arqueoldgico Pio Pablo Diaz de Cachi (Salta). Se analizaron tanto piezas dentales como

fragmentos de distintos restos del esqueleto postcraneal de un total de 20 individuos adultos y
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subadultos (Tabla 4.1). Para tres de ellos, se cont6 tanto con una pieza dental como con un

fragmento de resto 6seo (Tabla 1.3; Capitulo I).

Sttio El Tero

El sitio arqueolégico El Tero (SSalCac 14) se encuentra en la actual localidad de Cachi
(25° 07' 2,64" S; 66° 10" 20,24" O), en el Valle Calchaqui, Salta (Figura 4.1). Los materiales y
restos 6seos fueron recuperados durante varias excavaciones y tareas de rescate arqueoldgico
entre los afios 1978 y 2001 que finalizaron con el acondicionamiento, restauraciéon y puesta en

valor del sitio a raiz de verse afectado por un proceso de urbanizacién adyacente (Soria, 2005).

Se trata de un asentamiento residencial con enterratorios asociados al espacio
doméstico. Las caracteristicas arquitectonicas y los materiales recuperados permiten asignar su
ocupacion principalmente al PDR (1050-520 AP), con continuacién durante el Periodo

Incaico (520-414 AP) (Soria, 2005; Acuto ef al., 2011).

Los restos humanos se encontraban depositados en el Museo Arqueolégico Pio Pablo
Diaz de Cachi. De un total de 14 individuos (Tabla 4.1), tanto adultos como subadultos, se

analizaron 13 piezas dentales y un fragmento de falange (Tabla 1.3; Capitulo I).

Sttio El Pichao

El sitio El Pichao (STucTav 5) se encuentra a alrededor de 8 km hacia el oeste de la
actual localidad de Colalao del Valle (aproximadamente a 26° 21' 21,06" S y 66° 1' 31,83" O),
en el Valle de Santa Marfa, Tucuman (Figura 4.1). Desde el punto de vista tanto geografico
como cultural, este valle constituy6 una unidad con el Valle Calchaqui, en la actual provincia
de Salta, con lo que puede reconocerse a ambos dentro del conjunto denominado “Valles

Calchaquies” (Berberian y Martin de Zurita, 1983).

El area de El Pichao ha sido objeto de varias investigaciones que permitieron
establecer que el asentamiento mas grande corresponde a un poblado residencial caracteristico
del PDR (1050-520 AP), aunque también se hallaron en la zona sitios mas pequefios que

habrfan sido construidos en épocas posteriores (Stenborg ¢f af., 2007).

En este capitulo se analizaron dos piezas dentales provenientes de dos individuos
adultos (Tabla 4.1) cuyos restos se encontraban depositados en el Museo de Antropologia de

Salta, de 1a ciudad de Salta.
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4.2.1.2. Valle de Lerma

La actual ciudad de Salta, capital de la provincia homénima, se encuentra en el Valle de
Lerma, adyacente al Valle Calchaqui hacia el este (Figura 4.1). Dentro de este asentamiento
urbano y en sus alrededores se han realizado numerosas tareas de rescate hallaindose diversos
sitios arqueolégicos con restos humanos. En particular, los individuos analizados en el
presente capitulo provienen de los sitios Club Libertad, Escuela Zorrilla, Misién Salim,

Universidad Catdlica, Finca La Barranca y Don Santiago.

Considerando la cultura material asociada a estos sitios, puede asumirse que todos ellos

habrfan sido ocupados durante el PDR (1050-520 AP) (Diaz, comunicacién personal).

Se analizaron piezas dentales de 6 individuos adultos provenientes de estos sitios

(Tabla 4.1). Las muestras se encontraban depositadas en el Museo de Antropologia de Salta.

4.2.1.3. Yungas Saltefias

Stitio Campo Durdn

Este sitio se encuentra en la localidad de Campo Duran, sobre la margen del Rio
Itiyuro (a aproximadamente 22° 11 37,47 S y 63° 40’ 50,8” O), en la zona de Yunga al noreste
de la actual provincia de Salta (Figura 4.1). Los restos humanos fueron recuperados gracias a
tareas de rescate arqueoldgico realizadas por el personal del Museo de Antropologia de Salta
en conjunto con la comunidad Chané que habita la localidad. Los artefactos hallados permiten
ubicar temporalmente a los restos como pertenecientes al PDR (1050-520 AP), sin embargo,
los fechados radiocarbénicos indican que los restos pertenecen al ultimo siglo, mostrando la

pervivencia de practicas ancestrales en épocas recientes (Diaz, 2010).

En este capitulo se analizé una pieza dental de un individuo adulto (Tabla 4.1) cuyos

restos se encontraban depositados en el Museo de Antropologia de Salta.
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4.2.1.4. Quebrada de Humahuaca

Sttio Pukara de Perchel

El Pukara de Perchel (SJujTil 4) estd ubicado sobre la margen occidental del Rio
Grande (23° 29' 26,1" S; 65° 21' 58,3" O), en el actual departamento de Tilcara, Jujuy (Figura
4.1). Corresponde a un asentamiento de 2921 m* de superficie localizado a 2700 msnm, desde
donde es posible visualizar el territorio comprendido entre las actuales localidades de Tilcara y

Huacalera (Scaro y Gheggi, 2011).

En este capitulo se analiz6 una muestra procedente de un individuo hallado sobre el
espolén norte, en el contexto de tareas de rescate arqueolégico realizadas en el afio 2008
(Scaro y Gheggi, 2011). El entierro es de caracteristicas poco frecuentes en la Quebrada de
Humahuaca, puesto que corresponde a un individuo adulto depositado en una urna; practica

que en la region solia ser empleada en el caso de parvulos (Scaro y Gheggi, 2011).

Entre los restos del individuo fue hallado un carbén para el cual se cuenta con un
fechado de 737 £ 29 afios AP (AA88374; carbon), 1225-1291 d.C. (cal. 26), que lo ubica en el
PDR (Scaro y Gheggi, 2011). En el presente capitulo se analizé una pieza dental de este
individuo (Tabla 4.1).

Sitio Pukara de Tilcara

El Pukara de Tilcara se encuentra ubicado al sur de la confluencia entre el Rio
Huasamayo y el Rio Grande (23° 35' 11,2" S; 65° 24' 10,2" O), en la actual localidad de Tilcara,
Jujuy (Figura 4.1). El sitio, localizado a aproximadamente 2500 msnm, fue objeto de
numerosas investigaciones e intervenciones que comenzaron a principios del siglo XX y que
han permitido determinar que se trataba de un asentamiento residencial que fue ocupado
constantemente desde el PDR hasta el Perfodo Hispano-Indigena (Cremonte 1992; Tarragd

1992; Zaburlin, 2009; Otero y Rivolta, 2015).

En este capitulo se analizaron dos individuos adultos provenientes de dos sectores del
sitio cuyos fechados permiten asignarlos al PDR. Uno de ellos fue hallado en la Sepultura 5 de
la denominada Unidad Habitacional 1 y cuenta con un fechado, realizado con un fragmento
del talén, que indica una antigiiedad de 510 * 46 AP (AA88342; hueso), 1395-1499 d.C. (cal.
20) (Otero y Ochoa, 2011). El otro individuo fue recuperado en el Sector Z en un contexto de

entierro multiple (junto con restos de otras dos personas). En este caso, para uno de los restos
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6scos hallados se obtuvo una datacién de 523 £ 47 AP (AA88339; hueso), 1390-1495 d.C.
(cal. 20) (Otero y Ochoa, 2011). De ambos individuos se procesaron piezas dentales (Tabla

4.1).
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Figura 4.1. Ubicacién de los sitios arqueoldgicos (estrellas) de donde provienen los individuos
analizados en el presente capitulo. Los circulos indican localidades actuales. (Mapa confeccionado a
partir del disponible en mapoteca.educ.ar.)
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Tabla 4.1. Individuos analizados en el presente capitulo. El periodo de las muestras que no cuentan
con fechado radiocarbénico (14C) fue asignado por contexto. Para mas detalles acerca de las muestras y
su procesamiento ver Tabla 1.3 (Capitulo I).

Nro. catalogo

Region Sitio arqueolégico Periodo  Individuo Muestra - Fechado “C
museo/ coleccién
1 7SAL1 2-622
SAL2
2 SAL3 2-749
3 SAT4 2-611
4 _SALS 2-645
SALG6
5 SAL7 2-693
6 SALS 2-715
7 SAL9 2-704
8 SATL10 2-709
) SALIL 272 2205 + 140 AP
Salvatierra Formativo 10 SAL12 2-606 (madera)
11 SAILL13 2-666
12 SAL14 2-555
13 _SALLS 2-591
SAL16
14 SAL17 2-679
’ 15 SAL18 2-540
Valle gﬁ;haqu" 16 SAL19 2708
17 SAL20 2-643
18 SAL21 2-598
19 SAL22 2-630
20 SAL23 2-637
21 TERO1 2-324-32 n.d.
22 TERO2 2847 n.d.
23 TERO3 2-324-21 n.d.
24 TERO4 2472 n.d.
25 TERO5 2335 n.d.
26 TEROG 2327 n.d.
El Tero PDR 27 TERO7 2339 n.d.
28 TEROS 81.82 R48 n.d.
29 TERO9 4273 n.d.
30 TERO10 2-324-45 n.d.
31 TEROT11 2-352-22 n.d.
32 TERO12 2-324-37 n.d.
33 TERO13 2-324-41 n.d.
34 TERO14 4271 n.d.
Valle Calck}aqui, El Pichao PDR 35 PICH1 n.d. n.d.
Tucuman 36 PICH2 n.d. n.d.
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Tabla 4.1. Continuacion.

Nro. catdlogo

Region Sitio arqueolégico Periodo Individuo Muestra - Fechado 4C
museo/ coleccién
Club Libertad 37 CL1 n.d. n.d.
Escuela Zorrilla 38 EZ1 n.d. n.d.
Misién Salim 39 MS1 n.d. n.d.
Valle de Lerma, Universidad PDR
Salta Cat()hca 40 UCl l'l.d. ﬂ.d.
Finca La 41 FLB1 nd. nd.
Barranca
Don Santiago PDR-Inca 42 DS1 n.d. n.d.
Yungas, Salta Campo Duran ~ Contemporineo 43 CD1 n.d. n.d.
44 HUAJ1 SJujTum10 T2 nd.
Craneo 1
45 HUAJ2 SJujTum10 T2 nd.
Craneo 2
_ HUAJ3  SJujTum10 T2
Fisguina de tnea A Crineos "
uaya SJujTum10 T2 450 + 60 AP
jTum +
47 HUAJ5 Craneo 4 (hueso)
HUAJ6 +
48 HUNS gm0 T3 a1 S0 TS0 AP
HUAJ7 (hueso)
49 HUAJS  SjujTum10 T4 Ind 2 n.d.
+
Pukara de Perchel PDR 50 PER1 SJujTil4 “Perchelito” 737 _b2'9 AP
Quebrada de 51%? 4061?% s
Humahuaca, 51 TIL1  UHI Sep. 5 AA88342 (h;eso)
uju i -
Jujuy Pukara de Tilcara PDR-Inca - - Sector 7 Fstr 4 523 + 47 AP
AA88339 (hueso)
. 53 FLO1 F1 15-38 n.d.
Flores 1 Formativo
54 FLO2 F1 15-14 n.d.
55 MUY1 UP214 1C3
56 MUY2 UP220 Ind. Sup.
57 MUY3 UP220 IC1 000 + 40 AP
MUY 220 1 -
Muyuna PDR1 UY4 UP220 1€0 (piso); 880 + 60
58 MUY5 UP220 IC3
AP (techo)
59 MUYG6 UP221 I1C2
60 MUY7 UP221 IC3A
MUYS8 UP221 IC3B

n.d.: no determinado.
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4.2.2. Analisis Estadisticos

4.2.2.1. Agrupamiento de los individuos analizados

A fin de poder evaluar la variabilidad y diferenciacién genética de diversas poblaciones
prehispanicas del Area Centrosur Andina, se utilizaron las secuencias de la RHV T obtenidas
en la presente tesis, junto con aquellas recopiladas de la literatura pertenecientes a individuos

de numerosos sitios arqueologicos del area (Tabla S2, Anexo).

En el caso de Flores 1, Muyuna (Capitulo III de la presente tesis) y Cortaderas
Derecha (Dejean ez al., 20006), los individuos analizados dentro de cada sitio compartian el
haplotipo mitocondrial y posiblemente posefan un alto grado de parentesco entre si. Por lo
tanto, en cada caso, la frecuencia del linaje materno hallado no puede tomarse como
representativa a nivel poblacional, con lo que el tamafio muestral utilizado fue un individuo de

cada sitio.

Por otro lado, las muestras correspondientes a los sitios Llullaillaco (Wilson ef a/., 2007,
Llamas ez al., 2016) y Doncellas (Mendisco e# al., 2014) no se incluyeron en el analisis. En el
primer caso, se trata de tres individuos que fueron depositados en la cima del volcan
Llullaillaco, como parte de un sacrificio incaico (Wilson ez a/., 2007), y al desconocerse su lugar
exacto de nacimiento y residencia no fue posible asignarlos a una poblacién de origen. En el
caso del sitio Doncellas, se cuenta con secuencias de dos individuos (Mendisco ¢f a/., 2014) que
representan los unicos disponibles hasta el momento para la zona de la Puna en el NOA, con
lo cual no pudieron tomarse como representativos de dicha poblacién por el escaso tamafo

muestral.

Teniendo en cuenta los casos particulares anteriormente mencionados, la base de datos
se conformé de un total de 415 individuos, 7 de los cuales fueron analizados en la presente
tesis. Todos ellos fueron agrupados en 18 grupos poblacionales teniendo en cuenta la cercania
geografica y temporal entre los sitios arqueoldgicos incluidos, como as{ también que el tamafo
muestral fuera lo mas homogéneo posible. Asimismo, estos grupos se encuentran dentro de 7
regiones del Area Centrosur Andina (Tabla 4.2 y Figura 4.2). La region de la Quebrada de
Humahuaca se separé en Norte y Sur considerando como limite al Angosto de Perchel (23°
29" 245" S y 65° 21' 47,5" O, aproximadamente), donde actualmente se encuentra la

comunidad homénima, que corresponde al sector en el cual se angosta el curso del Rio
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Grande y que es frecuentemente utilizado para realizar esta division. Por otro lado, las regiones
Centro y Sur del actual territorio de Perd también fueron divididas en numerosos grupos
poblacionales considerando su temporalidad y los nichos ecoldgicos, esto es, si se traté de

poblaciones costeras, de valles o de tierras altas.

En lineas generales, cuando el tamafio muestral lo permitid, se intenté mantener una
equivalencia sitio arqueolégico-poblacién. Sin embargo, resulta importante considerar que,
desde el punto de vista biolégico, tanto un sitio como un conjunto de sitios pueden no
constituir una buena representacién de la poblacién prehispanica de la cual formaron parte los
individuos recuperados. Esto se debe principalmente a que existen distintos tipos de sesgos de
muestreo. En primer lugar, no todas las zonas o regiones han sido excavadas con la misma
intensidad. En segundo lugar, no todos los sitios arqueoldgicos poseen la misma cantidad de
individuos recuperados. Por ultimo, actualmente existe una gran heterogeneidad entre distintas
regiones del Area Centrosur Andina en cuanto al nimero de individuos que cuentan con
analisis genéticos (por ejemplo, la cantidad de individuos provenientes de sitios del actual Pert
es desproporcionada con respecto al resto de las regiones; Tabla 4.2). Todos estos posibles
sesgos deben ser tenidos en cuenta al momento de interpretar los resultados y conclusiones

del presente capitulo.
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Tabla 4.2. Grupos poblacionales prehispanicos del Area Centrosur Andina analizados en el presente
capitulo. Los afios AP corresponden a la extensién del periodo de ocupacién de los sitios incluidos
dentro de cada grupo, segin lo informado en los trabajos originales.

Region GruPo Periodo Afos AP Sltlos.atqu? olégicos Referencias
poblacional incluidos
Muyuna, Los Amarillos, Mendisco ez al., 2011,
Norte 17 PDR 1050-520 Huacalera, San José, 2014; Russo ¢ al., 20106a;
Quebrada Banda de Perchel presente tesis
de Esquina de Huajra, .
. , Mendisco ¢# al., 2014;
Humahuaca Sur 15 Formativo tardio* — 1450-414 Flores 1, Pukara de R s al. 2016a.b:
Y PDR - Inca Tilcara, Huichairas, uss<r) ¢ fl; tesi abs
Juella, Sarahuaico presente tesis
Dejean ez al., 2006,
Valle Valle Cortaderas Derecha, . i "
Calchaqui Calchaqui PDR —Inca 1050-414 Fuerte Alto, El Tero Mendisco e a., .2014’
presente tesis
Valle de . . .
Las Pirguas 19 Formativo 1310 Las Pirguas Carnese ez al., 2010
Lerma
Bolivia Tiwanaku 8 Hortizonte Medio 1314-864 Tiwanaku Llamas ez al., 2016
Norte de Norte de - Arcaico* — Periodo 4800-474 Chinchorro, Rahgavan ez al., 2015;
Chile Chile Intermedio ) Camarones, Pica-8 Llamas e# al., 2016
Tompullo 2 24 Horizonte Tardio 474-416 Tompullo 2 Baca ez al., 2012
Acchaymarca 11 Intermemo Tard{o T 950-416 Accaymarca Baca et al., 2014
Horizonte Tardio
Puca 14 toermedioTardio = oq, 4y Puca y Antaura Baca ¢t al,, 2014
Horizonte Tardio
. . . Luciani ez al., 20006;
Tierrasalas 23 lorizonte Medio =y 50, 5 Fluari, Conchopata, —ye 7)) 5009, Liamas
Intermedio Tardio Cuzco y San Sebastian
d et al., 2016
Valles Altos . . Yacotogia, Ocoro y Fehren-Schmitz et al.,
MH 46 Hotizonte Medio 1310-770 Tranca 2011, 2014
Botigiriayocc, Fehren-Schmitz et al.,
Sur de Perd Va”eLsH‘?hOS 33 Intermedio Tardio  770-500 Huayuncalla, 2010, 2011; Llamas ¢/ al,
Pacapaccari y Layuni 2016
Pernil Alto, Mollake Fehren-Schmitz et al
Costa EH 31 Horizonte Temprano  2790-2210 Chico y Paracas ”
. 2010
Peninsula
Pernil Alto, Mollake
Intermedio Chico, Jauranga, Hanaq ~ Fehren-Schmitz et al.,
Costa EIP 08 Temprano 2210-1310 Pacha, LLos Molinos, L.a  2010; Llamas e# a/., 2016
Mufia y Monte Grande
. . Hanaq Pacha y Los Fehren-Schmitz et al.,
Costa MH 11 Hotizonte Medio 1310-770 Molinos 2010, 2014
Costalip 23 Ferodolntermedio 200 500 o Grandey Chillo  Fehren-Schmitz e/al
Tardio 2014
Intermedio
Temprano — Huaca Prieta,
Costa 50  Horizonte Medio — 1639-509 Pasamayo, Huaca Llamas ez al., 2016
Centro’ de Intermedio Tardio — Pucllana, Pueblo Viejo
Peru Horizonte Tardio
. Holoceno . . Fehtren-Schmitz ef al.,
Tierras altas 8 Temprano y Medio 8650-4000 La Galgada, Lauricocha 2015; Llamas et al,, 2016
Total 415

7: tamafio muestral.
*Sélo un individuo corresponde a ese perfodo.
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Figura 4.2. Ubicacién de los grupos poblacionales analizados en el presente capitulo. Las estrellas
representan los sitios arqueoldgicos incluidos. (Mapa confeccionado a partir del disponible en Google
Maps; maps.google.com.)

4.2.2.2. Variabilidad genética poblacional

Para cada grupo poblacional prehispanico analizado en el presente capitulo (Tabla 4.2
y Figura 4.2) se estimaron diversos estadisticos de variaciéon nucleotidica a partir de las

secuencias de la RHV I del ADNmt, con el propésito de describir su variabilidad genética.

Se calcularon el nimero de haplotipos (4) y las proporciones de cada uno de los
haplogrupos mitocondriales nativoamericanos presentes en cada muestra. Se estim6 la
diversidad haplotipica (H,), que es una medida de la probabilidad de que dos haplotipos
tomados al azar sean distintos (Nei, 1987) y la diversidad nucleotidica () (Nei y Li, 1979),
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definida como el valor medio del numero de diferencias nucleotidicas entre pares de
secuencias. Este ultimo es uno de los estimadores insesgados del denominado “parametro
neutralista” 0, asumiendo panmixia (apareamiento al azar), ausencia de seleccién vy

recombinacién, tamafio poblacional constante y equilibrio deriva-mutaciéon (Yang, 20006).

Todos los estadisticos fueron calculados con el programa DnaSP v. 5.10.01 (Librado y

Rozas, 2009).

4.2.2.3. Diferenciacion genética interpoblacional

A fin de evaluar la diferenciacién genética entre todos los grupos poblacionales
prehispanicos analizados dentro del Area Centrosur Andina (Tabla 4.2 y Figura 4.2), se
realizé un Analisis de la Varianza Molecular (AMOVA, por las siglas de Analysis of Molecular
Variance) con el programa Arlequin v. 3.5.2.2 (Excoffier y Lischer, 2010). Se calcularon los
estadisticos F entre pares de poblaciones seleccionando 1000 permutaciones para obtener la
significaciéon (con un nivel de a = 0,05). Se utilizé el modelo de evolucién molecular de
Tamura y Nei (1993) considerando que las tasas de sustitucién no son uniformes entre
distintos sitios, sino que pueden ser modeladas mediante una distribucion Gamma con un
valor de 0,311 para el parametro de forma. A partir de la base de datos de 415 secuencias, este
modelo fue elegido con el programa MEGAG (Tamura ef al., 2013) por ser el segundo mejor
(Tabla S3, Anexo) acorde al criterio BIC (por las siglas de Bayesian Information Criterion,
Schwarz, 1978), el cual permite obtener el verdadero modelo de evolucion con mayor

probabilidad (Tamura ez a/., 2011).

Este analisis permite investigar si todos los individuos estudiados provienen de una
misma poblacién panmictica (es decir, con apareamiento aleatorio) o si, por el contrario,
pertenecen a distintos grupos dentro de lo que se denomina una poblacién estructurada. Es
decir, si provienen de subpoblaciones que se diferencian genéticamente entre si por no poseer

elevado flujo génico.

Como analisis preliminar, en primer lugar se defini6 la estructura de agrupamiento del
AMOVA acorde a la Tabla 4.2, evaluindose dos niveles de variacién: entre regiones
(Quebrada de Humahuaca, Valle Calchaqui, Valle de Lerma, Bolivia, Norte de Chile, Sur de
Pert y Centro de Pert) y entre grupos poblacionales dentro de cada region. El resultado de

este analisis indico que el nivel mayor de estructuracién (regiones) no aporta significativamente
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a la varianza total (p = 0,7107) obteniéndose un valor negativo para su variacion (Tabla S4,
Anexo). Las varianzas calculadas en este analisis deben ser consideradas como covarianzas y,
por lo tanto, un valor ligeramente negativo puede tomarse como ausencia de estructuracion
para ese nivel evaluado. Sin embargo, debido a que dicho valor no es estadisticamente
correcto, se procedio a realizar el analisis sin considerar ese nivel de estructuracién (regiones).
Esto asimismo simplificé el modelo puesto que, finalmente, en el AMOVA realizado se evalué

unicamente la varianza entre grupos poblacionales.

Finalmente, se analizé la correlacion entre el nimero de poblaciones con las que se
diferencia un determinado grupo y su diversidad nucleotidica utilizando el programa Infostat

v. 2015 (Di Rienzo ¢ al., 2015).

4.2.2.4. Correlacion entre la distancia geografica y la diferenciacion

genética

Con el fin de evaluar si la diferenciacién genética se relaciona con la distancia
geografica entre las poblaciones analizadas, se emplearon distintas metodologias. En primer
lugar, se obtuvo una matriz de distancias genéticas entre los grupos poblacionales mediante el
calculo del nimero promedio de sustituciones por sitio entre pares de secuencias. Estas
distancias fueron calculadas utilizando el modelo de evolucién molecular de Tamura y Nei
(1993) con un valor de 0,311 para la funcién Gamma (Tabla S3, Anexo), a través del
programa MEGAG (Tamura e/ al., 2013).

En este andlisis no se incluyeron los 18 grupos poblacionales, puesto que algunos de
ellos corresponden a diferentes momentos de ocupacion de una misma localidad. Tal es el
caso de Valles Altos Sur de Pert y Costa Sur de Pert (Tabla 4.2). Los dos conjuntos de Valles
Altos (MH y LIP) se tomaron como un mismo grupo para este analisis, debido a que no se
hallaron evidencias de diferenciaciéon temporal (ver Figura 4.4 y Tabla S6 en apartado de
Resultados). En cuanto a la Costa Sur de Pert, en primer lugar, los grupos mas antiguos (EH y
EIP) se excluyeron del andlisis por estar dentro de los que mas se diferencian del resto (ver
Figura 4.5 en apartado de Resultados), lo cual puede deberse a un efecto de la temporalidad.
Por otro lado, los grupos correspondientes a los periodos posteriores (MH y LIP) presentaron
diferencias entre si (ver Figura 4.4 y Tabla S6 en apartado de Resultados; Fehren-Schmitz ez

al., 2014), con lo cual no pudieron considerarse como un solo conjunto. Por lo tanto, teniendo
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en cuenta todas estas consideraciones, el nimero de grupos poblacionales a analizar se redujo
a 14 y se realizaron dos analisis en paralelo a partir de dos matrices de distancias genéticas: una

incluyendo al grupo de MH y la otra con el correspondiente a LIP para la Costa Sur de Peru.

Para estos conjuntos de datos, se calcularon ademas las distancias en kilémetros entre
los grupos a partir de sus coordenadas geograficas. A los grupos poblacionales que inclufan
individuos provenientes de distintos sitios se les asigné una coordenada geografica
correspondiente a un punto intermedio entre ellos (Tabla S5, Anexo). A partir de la latitud y
longitud, la matriz de distancias entre pares de grupos se calculé utilizando las funciones diszi
y distVincentyEllipsoid (que considera la forma elipsoidal de la Tierra; Vincenty, 1975),
disponibles en el paquete geosphere (Hijmans, 2015) de R v. 3.0.3 (R Core Team, 2014).

Como una primera aproximaciéon al estudio de la asociaciéon entre las distancias
genéticas y geograficas, se realizaron dos tests de Mantel (Mantel, 1967) para evaluar la

correlacion entre cada matriz genética y la geografica utilizando el programa Infostat v. 2015.

Ademds, a partir de cada matriz de distancias genéticas se realiz6 un Analisis de
Coordenadas Principales, utilizando la funcién pea del paquete agpe (Paradis ez a/., 2004) de R y
se extrajeron los dos primeros ejes de variaciéon. Cada par de ejes se utilizé posteriormente en
un analisis de Procrustes, a fin de rotar los ejes de variacién genética de manera tal de obtener
el mejor ajuste posible a las coordenadas geograficas (latitud y longitud). Para este analisis se

utilizo la funcién protest, disponible en el paquete vegan (Oksanen ez al., 2013).
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4.3. Resultados

4.3.1. Tasa de recuperacion de material genético

Las mutaciones en la RHV I del ADNmt con respecto a la tCRS obtenidas para cada
muestra analizada en la presente tesis se observan en la Tabla 4.3. Considerando todas las
muestras procesadas desde el inicio en la presente tesis (es decir, descontando aquellas de los
sitios Flores 1 y Muyuna, procesadas en otro laboratorio —ver Capitulo III), de un total de 52
individuos, sélo para 7 se obtuvo una secuencia reproducible. Sin embargo, es importante
tener en cuenta que la tasa de recuperacion del material genético difiere considerablemente al

evaluar cada sitio arqueolégico por separado.

En el caso del sitio Salvatierra, no se logré obtener una secuencia reproducible de la
RHV I completa para ninguno de los 20 individuos analizados, lo cual concuerda con la baja
tasa de recuperacion hallada en analisis genéticos preliminares (Russo ez a/., 2014b). Lo mismo
sucede con los sitios Campo Duran, Pukara de Perchel, Pukara de Tilcara, El Pichao y todos
los del Valle de Lerma (Tabla 4.3). Sin embargo, en estos casos se analizaron uno o dos
individuos de cada sitio, con lo cual una tasa nula de recuperacién de material genético no

resulta representativa.

En el sitio El Tero, la tasa de recuperacién también resultd baja (7,14%), puesto que
sobre un total de 14 individuos se obtuvo una secuencia reproducible sélo para uno de ellos
(Tabla 4.3). Es importante destacar que dicha secuencia (muestra TERO2) posee varias
mutaciones que no pudieron ser confirmadas en mas de una secuenciacién de extracciones
independientes. Por lo tanto, en los analisis subsiguientes, la opcién mas parsimoniosa fue

tomar a este individuo como perteneciente al linaje nodal del haplogrupo A2 (Tabla 4.3).

Finalmente, para Esquina de Huajra se obtuvo la mayor tasa de recuperacién (66,67%)
dentro del total de muestras procesadas durante el trabajo de laboratorio realizado en la
presente tesis. Dicho valor concuerda con lo obtenido en otros trabajos de ADNa en el NOA

(ver Capitulo II) e incluso resulta similar al correspondiente al sitio Muyuna (ver Capitulo III).

Es importante destacar que para mas de la mitad de las muestras analizadas se logrd
amplificar y secuenciar uno de los tres fragmentos al menos una vez (Tabla 4.3). Si bien

muchas secuencias no pudieron ser confirmadas, en la mayoria de los casos las amplificaciones
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mas exitosas se obtuvieron a partir del método organico de extraccion de ADN (Capitulo I,
apartado 1.5.3). En algunos casos, la presencia de determinadas mutaciones en alguno de los
tres fragmentos de la RHV I permitié la asignaciéon del haplogrupo probable (Tabla 4.3)
aunque, por no haber podido reproducir los resultados, dichos individuos no se incorporaron

en los analisis posteriores.
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Tabla 4.3. Mutaciones (SNPs) en la RHV I con respecto a la tCRS obtenidas para la totalidad de las
muestras analizadas en la presente tesis. Se muestran los tres fragmentos utilizados para la
amplificacién por PCR (ver Capitulo I, apartado 1.5.4) con la posicién en el genoma mitocondrial entre
paréntesis. Los SNPs que caen en la porcién solapada entre dos fragmentos se asignaron a aquel donde

suelen observarse con mayor frecuencia.

Sitio SNPs RHV I
. . Muestra Hg
arqueol6gico Fragmento A (15984-16186) Fragmento B (16101-16258) Fragmento C (16204-16411)
SAL1 n.d. nd. nd. nd.
SAL2 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL3 n.d. n.d. 16242T 16311C 16325C 16362C ~ D1j
SAL4 n.d. n.d. 16298C 16325C 16327T C1
SAL5 n.d. n.d. n.d. n.d.
SALG6 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL7 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL8 n.d. 16223Y 16235G n.d. n.d.
SAL9 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL10 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL11 n.d. 16129A 16223T 16290T 16319A 16362C A2
Salvaticrra SAL12 n.d. 16223T 16290T 16325C 16362C D12
SAL13 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL14 n.d. 16223T 16235G n.d. n.d.
SALI5 nd, R R 16362C nd.
SAL16 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL17 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL18 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL19 n.d. n.d. n.d. n.d.
SAL20 n.d. 16152C 16223T 16235G 16290T 16304C 16319A 16362C A2
SAL21 n.d. n.d. nd. n.d.
SAL22 n.d. n.d. n.d. nd.
SAL23 n.d. n.d. n.d. n.d.
TERO1 n.d. 16129A 16223T 16235G 16290T 16319A A2
TERO? 16111T 16129A }ggjﬁ 16215C 16267T 16291(;§6126(§95T 16319A A2
TERO3 n.d. n.d. n.d. n.d.
TERO4 n.d. 16183C 16189C 16325C 16362C D1
TERO5 n.d. 16223T 16290T 16319A 16362C A2
TEROG n.d. n.d. n.d. n.d.
Bl Tero TERO7 n.d. nd. nd. nd.
TEROS8 - 16129A 16166d 16214T 16223T n.d. n.d.
TEROY 16111T 16126C 16129A 16297C 16298C n.d.
TERO10 n.d. n.d. n.d. n.d.
TERO11 n.d. 16129A 16223 T 1 629106’1; 1116 (2:914 61; 11 962011 6(; 61 265 04c A2
TERO12 n.d. 16142T 16183C 16189C 16217C B2
TERO13 n.d. n.d. 16362C n.d.
TERO14 n.d. 16182C 16183C 16189C 16295T 16382T B22
El Pichao PICH1 n.d. n.d. n.d. n.d.
PICH2 n.d. nd. nd. nd.
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Tabla 4.3. Continuacién.

Sitio SNPs RHV 1

" Muestra Hg

arqueoldgico Fragmento A (15984-16186)  Fragmento B (16101-16258) Fragmento C (16204-16411)
h.gi‘fa . cu nd. nd. 16294T 16357C nd.
g:ﬁﬁt EZ1 16051G 16189C 16197G 16201A 16217C 16291062 612659” 16319A 4
Misién Salim - MS1 n.d. n.d. n.d. n.d.
U‘gfgﬁ‘iﬂd ucl nd. nd. 16274A 16290T 16319A 16362C A2
EZEEZHI;Z FLB1 n.d. n.d. n.d. n.d.
Salzt?;go DS . 16145A 1616196”12‘ 21;5;700 16207G o ad
%afr’g’[‘: CD1 nd. 16129A 16175T 16187T 16223 T 16290T 16319A 16362C A2
HUAJ1 16111T 16125A 16223 T 16290T 16319A 16362C A2
HUAJ2 - 16223T 16298C 16325C 16327T C1
HUAJ3 n.d. n.d. n.d. n.d.
Esquina de  HUAJ4 - 16223T 16292C 16298C 16325C 16327T  Cl
Huajra  HUAJ5 n.d. n.d. n.d. n.d.
HUAJ6 16111T 16126C 16209C 16223T 16290T 16319A 16362C A2
HUAJ7 16111T 16126C 16209C 16223 T 16290T 16319A 16362C A2
HUAJ8 - 16129A 16223T nd. nd.
P;l;acrﬁe(ile PER1 n.d. n.d. n.d. n.d.
Pukara de TIL1 n.d. n.d. n.d. n.d.
Tilcara TIL2 n.d. n.d. n.d. n.d.
Flores | _FLOL* 16111G 16183C 16189C 16217C ; B2
FLO2* 16111G 16183C 16189C 16217C ; B2
MUY 1* n.d. n.d. n.d. n.d.
MUY2* - 16223T 16325C 16354T 16362C D1
MUY3* - 16223T 16325C 16354T 16362C D1
Muyuna MUY4* - 16223T 16325C 16354T 16362C D1
MUY5* - 16223T 16325C 16354T 16362C D1
MUYG6* n.d. n.d. n.d. n.d.
MUY7* - 16223T 16325C 16354T 16362C D1
MUYS8* - 16223T 16325C 16354T 16362C D1

En negrita: SNPs observados en mas de una secuenciacién independiente.
- sin mutaciones en el fragmento.

Hg: haplogrupo; en #dlica: haplogrupo probable; #: clasificacién ambigua.

n.d.: no determinado.

Y:Co'T.

*Muestras procesadas por la Dra. Mendisco (ver Capitulo III); cada SNP fue asignado a uno de los tres
fragmentos de manera ilustrativa, porque la amplificacién en este caso se realizé en dos.

122



4.3.2. Variabilidad genética poblacional

Los estadisticos de variabilidad genética obtenidos para cada grupo poblacional se

muestran en la Tabla 4.4.

Tabla 4.4. Estadisticos de variabilidad genética estimados a partir de la RHV I para cada grupo
poblacional analizado en el presente capitulo. Se muestra ademas la proporcién hallada de cada
haplogrupo mitocondtial.

Grupo Poblacional n A2 B2 C1 D1 h Ha (s) 7 (s)
Quebrada de Humahuaca Norte 17 0,588 0,059 0,118 0,235 7 0,713 (0,109)  0,0118 (0,0026)
Quebrada de Humahuaca Sur 15 0,267 0,467 0,200 0.067 13 0,981 (0,031) 0,0184 (0,0016)
Valle Calchaqui 7 0,429 0,286 0,286 0,000 5 0,905 (0,103)  0,0284 (0,0046)
Las Pirguas 19 0,105 0,474 0,000 0,421 9 0,912 (0,035)  0,0186 (0,0013)
Tiwanaku 8 0,125 0,500 0,375 0,000 7 0,964 (0,077)  0,0189 (0,0027)
Norte de Chile 7 0,571 0,429 0,000 0,000 6 0,952 (0,096)  0,0195 (0,0031)
Tompullo 2 24 0,083 0,708 0,042 0,167 11 0,920 (0,030)  0,0125 (0,0017)
Acchaymarca 11 0,000 0,727 0,182 0,091 9 0,964 (0,051)  0,0138 (0,0027)
Puca 14 0,429 0,429 0,071 0.071 9 0,923 (0,050)  0,0169 (0,0021)
Tierras Altas Sur de Perd 23 0,217 0,304 0,348 0,130 21 0,992 (0,015)  0,0200 (0,0015)
Valles Altos MH 46 0,043 0,630 0,239 0,087 23 0,949 (0,015)  0,0164 (0,0013)
Valles Altos LIP 33 0,061 0,424 0,394 0,121 20 0,964 (0,015)  0,0184 (0,0011)
Costa Sur EH 31 0,065 0,000 0,194 0,742 16 0,920 (0,035)  0,0100 (0,0013)
Costa Sur EIP 68 0,015 0,162 0,338 0,485 42 0,975 (0,009)  0,0143 (0,0010)
Costa Sur MH 11 0,000 0,182 0,364 0,454 9 0,945 (0,066)  0,0145 (0,0022)
Costa Sur LIP 23 0,087 0,565 0,261 0.087 17 0,968 (0,022)  0,0163 (0,0016)
Costa Centro de Perd 50 0,060 0,400 0,400 0,140 22 0,940 (0,016)  0,0164 (0,0009)
Tierras Altas Centro de Pert 8 0,625 0,250 0,000 0,125 7 0,964 (0,077)  0,0154 (0,0034)
Total 415 0,130 0,373 0,253 0,243 170 0,973 (0,004)  0,0181 (0,0003)

7: tamano muestral.

b: nimero de haplotipos.
H, diversidad haplotipica.
7. diversidad nucleotidica.
s5: desvio estandar.

En lineas generales, se observa que los grupos poblacionales con mayor tamafio

muestral poseen asimismo un mayor numero de haplotipos (/) (Tabla 4.4). Sin embargo, la

identificacién de los grupos con mayor variabilidad genética depende del tipo de estadistico

calculado. A fin de simplificar este analisis, en la Figura 4.3 se observan los grupos

poblacionales estudiados graficados en funcién de dos de los estadisticos mas cominmente

utilizados: la diversidad nucleotidica (7) y la diversidad haplotipica (H,), incluyéndose ademas

el numero de haplotipos hallado en cada grupo como proporcional al tamafio del punto. Para

realizar este grafico se excluyeron los grupos Quebrada de Humahuaca Norte y Valle
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Calchaqui, puesto que se presentan como oxt/iers, es decir, con valores mas altos de lo esperado

tanto de 7z (Valle Calchaqui), como de H, (Quebrada de Humahuaca Norte) (Figura S4,

Anexo).
0.021 - Tierras Altas Sur
1 de Peru
| Norte de Chile. Tiwanaku
0.019 - Las Pirguas
_ ° ‘
] Valles Altos LIP ® cuevrada de
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®©
g _
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Figura 4.3. Diversidad nucleotidica (7) en funcién de la diversidad haplotipica (H,) para cada grupo
poblacional estudiado en el presente capitulo. El tamafio de los puntos es propotcional al nimero de
haplotipos (). Los grupos Quebrada de Humahuaca Norte y Valle Calchaqui no se muestran por
considerarse outliers.

El grafico realizado facilita visualizar que el grupo prehispanico mas diverso a nivel del
ADNmt es Tierras Altas Sur de Perd, mientras que dentro de los de menor variabilidad se
encuentran Tompullo 2 y Costa Sur de Perd EH (Figura 4.3). En cuanto al NOA, y en
particular dentro de la regién Quebrada de Humahuaca, el grupo correspondiente al sector
Sur es el mas diverso (Figura 4.3), mientras que para el Norte se obtuvieron los valores mas
bajos para muchos estadisticos, presentindose incluso como un outlier (Figura S4, Anexo) por

poseer una diversidad haplotipica mucho menor con respecto al resto de las poblaciones
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(Tabla 4.4). Por su parte, el sitio Las Pirguas se presenta como una poblacién con un valor de
7 considerablemente mas alto con respecto al resto de los grupos poblacionales con H, similar
(Figura 4.3), y lo mismo ocurre con el grupo Valle Calchaqui, aunque en este caso el valor de

7 obtenido es excesivamente mayor (Tabla 4.4) y por lo tanto puede considerarse un outlier

(Figura S4, Anexo).

4.3.3. Diferenciacion genética interpoblacional

El AMOVA realizado para evaluar la estructuracién poblacional en el Area Centrosur
Andina indica que los grupos prehispanicos estudiados en el presente capitulo se diferencian
genéticamente (Fy = 0,136; p < 0,00001). Si bien, es mayor el aporte a la varianza total dado
port la variabilidad dentro de cada grupo (86,40%), la variacién aportada por la diferenciaciéon

entre poblaciones (13,60%) resulté significativa (Tabla 4.5).

Tabla 4.5. AMOVA realizado con los grupos poblacionales prehispanicos del Area Centrosur Andina
analizados en el presente capitulo.

Fuente de Variacion gl.  Suma de Cuadrados  Componentes de Varianza  Porcentaje de Variacion
Entre poblaciones 17 239,142 0,48989 13,60*
Dentro de poblaciones 397 1235,654 3,11248 86,40
Total 414 1474797 3,60237 100

g./l: grados de libertad.
*p < 0,00001.

La comparacién entre pares de grupos mediante los estadisticos Fy. (Figura 4.4 y
Tabla S6; Anexo) revela que la estructuraciéon o diferenciacion entre poblaciones en algunos
casos ocurre dentro de una misma region. En el NOA, por ejemplo, si bien no se hallaron
evidencias de diferenciacion genética entre los grupos Quebrada de Humahuaca Sur, Las
Pirguas y Valle Calchaqui, el sector Norte de la Quebrada de Humahuaca se diferencia tanto

del grupo Sur como de Las Pirguas (Figura 4.4).

Es de destacarse que tanto el Norte de Chile como Tiwanaku no se diferencian entre
si, ni de ninguno de los grupos del NOA (a excepcion de Quebrada de Humahuaca Norte que
difiere de Tiwanaku). Sin embargo estos dos grupos poblacionales si presentan diferencias con

respecto a muchos del actual territorio de Pert (Figura 4.4), aunque Tiwanaku difiere de
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menos grupos (Figura 4.5; ver mas adelante).

En lineas generales, la mayorfa de los grupos localizados en el actual Perd se
diferencian de la mayoria de las poblaciones de su misma region, y en algunos casos se trata de
sitios correspondientes a diferentes perfodos. Por ejemplo, en la Costa Sur del actual Pert, se
diferencian entre s{ muchos grupos pertenecientes a distintas temporalidades, en particular el
correspondiente al Perfodo Intermedio Tardio (LIP), que difiere del resto de los grupos
costeros del sur, pero no asi del centro (Figura 4.4). Por otro lado, para los Valles Altos del
Sur de Perd, no hay evidencias de que los grupos de distinta temporalidad se diferencien

genéticamente (Figura 4.4).
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Figura 4.4. Comparaciones de a pates (Is7) entre los grupos poblacionales prehispanicos estudiados
en el presente capitulo. *p<<0,05.
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Teniendo en cuenta las comparaciones de a pares realizadas a partir de los estadisticos
F. (Figura 4.4), fue posible analizar cudles de los grupos estudiados son los que se
diferencian de una mayor cantidad de poblaciones. De esta forma se evidencia que los grupos
que mas difieren del resto son Tompullo 2, Costa Sur de Perd EH y Costa Sur de Peru EIP,
seguidos de Quebrada de Humahuaca Norte y Las Pirguas (Figura 4.5). En el extremo
opuesto se encuentran los grupos Quebrada de Humahuaca Sur, Valle Calchaqui y Tiwanaku

(Figura 4.5).

Finalmente, se hall6 una correlacion negativa y significativa (» = -0,714; p = 0,00087)
entre la cantidad de poblaciones de las cuales se diferencia un determinado grupo y su
diversidad nucleotidica. Es decir que, en lineas generales, los grupos que mas se diferencian del

resto presentan valores mas bajos de diversidad nucleotidica, y viceversa (Figura 4.5).
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Figura 4.5. Cantidad de poblaciones de las cuales se diferencia (eje de la izquierda) y diversidad
nucleotidica (eje de la derecha) de cada grupo poblacional analizado en el presente capitulo.
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4.3.4. Correlacion entre la distancia geografica y la diferenciacion genética

Los analisis realizados indican que no hay evidencias de relacién entre la distancia
genética de los grupos poblacionales del Area Centrosur Andina y su distribucién geografica.
Este resultado se obtuvo para ambas matrices de distancias genéticas (Tablas S7 y S8; Anexo)
y para ambos analisis realizados.

En primer lugar, mediante el test de Mantel no se hallé una correlacién significativa
entre la matriz de distancias geograficas (Tabla §9; Anexo) y las dos matrices de distancias
genéticas (p = 0,08 y p = 0,07, incluyendo al grupo Costa Sur de Perd MH y LIP,
respectivamente). Los coeficientes de correlaciéon lineal entre matrices resultaron muy bajos
(0,187 incluyendo a MH y 0,215 con LIP), lo cual se evidencia en la dispersién casi azarosa de
los puntos correspondientes a cada comparacion de a pares (Figura S2; Anexo).

Asimismo, el analisis de Procrustes arroj6 un resultado no significativo, tanto
incluyendo al grupo MH (p = 0,318), como a LIP (p = 0,261). En efecto, la correlacion entre
las coordenadas genéticas rotadas y las geograficas resulté baja en ambos casos (0,325 y 0,341,

respectivamente) (Figura S3; Anexo).
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4.4. Discusion

4.4.1. Autenticidad de los resultados

Los resultados presentados en este capitulo fueron obtenidos siguiendo todos los
protocolos de autenticidad para el trabajo en ADNa (ver Capitulo I, apartado 1.5.5). Ningun
individuo analizado presenté un haplotipo mitocondrial similar al de alguno de los
investigadores que tuvieron contacto con las muestras en el laboratorio (Tabla S1, Anexo), lo
cual indica que los procedimientos empleados fueron efectivos en la prevencion de la

contaminacion por parte de ADN humano moderno.

En el caso del sitio Salvatierra, en un andlisis preliminar se evaluaron los haplogrupos
de los individuos mediante la técnica de PCR-RFLP (Russo ¢7 a/., 2014b). Sélo para uno de los
cinco individuos que pudieron ser tipificados en dicha oportunidad se obtuvo al menos una
secuenciacion de uno de los fragmentos de la RHV 1. A partir de la secuenciacién este
individuo fue asignado como probablemente perteneciente al linaje A2 (Tabla 4.3), mientras
que en los resultados preliminares habia sido asignado al haplogrupo B por presentar la
delecién de 9 pb entre las posiciones 8.272 y 8.280 del genoma mitocondrial, que suele
tomarse como diagnéstica para dicho haplogrupo (Torroni ef al, 1992). Esta supuesta
discrepancia no representaria una deficiencia en la autenticaciéon de los resultados, en primer
lugar, porque las secuencias no han podido ser confirmadas y, en segundo lugar, porque de
confirmarse que dicho individuo pertenece al linaje A, podria asimismo presentar la delecion

de 9 pb dado que también se ha hallado dentro de ese haplogrupo (Herrnstadt ez a/., 2002).

Ia tasa de recuperacion de material genético varié considerablemente dependiendo del
sitio arqueolégico analizado. En particular, resulté extremadamente baja en los sitios del Valle
Calchaqui (Salvatierra y El Tero, principalmente) con respecto a los de la Quebrada de
Humahuaca (Tabla 4.3). Esto podtfa estar indicando que las diferentes regiones del NOA
estudiadas presentan distintas condiciones en el ambiente de depositacién que pueden haber
influenciado la preservacién del ADNa (ver Capitulo I, apartado 1.3.2). En el caso del sitio
Salvatierra, por ejemplo, analisis previos demostraron que los restos 6seos se encontraban en
un regular estado de preservacion, debido probablemente a reiteradas inundaciones en el sitio
(Seldes y Zigaran, 2010; Russo ¢# al., 2014b). Sin embargo, en este caso existen otros factores

que también pueden haber influenciado la recuperacion del material genético. Por un lado, las
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muestras provenientes de Salvatierra corresponden a las mas antiguas de todas las analizadas
(Tabla 4.1), lo cual constituye un factor importante en relacion a la sobrevida del ADNa.
Ademas, para este sitio se analizaron mas restos del esqueleto postcraneal que piezas dentales,
siendo que en general estas dltimas presentan una mayor tasa de conservaciéon del material
genético (ver Capitulo I, apartado 1.3.2). Finalmente, es posible que existan diferencias en la
tasa de recuperacion dependiendo de si los restos humanos recuperados permanecieron
depositados en un museo durante muchos afios (como el caso de Salvatierra y El Tero) o bien,
si corresponden a excavaciones realizadas en tiempos relativamente recientes (como el caso de

Esquina de Huajra).

Por otra parte, el hecho de que para muchas de las muestras analizadas se haya
obtenido al menos una secuencia de uno de los tres fragmentos amplificados podria estar
indicando la presencia de muy bajas cantidades de material genético, cuyo estado de

preservacién no permitio la recuperaciéon de manera reproducible.

4.4.2. Variabilidad genética de poblaciones prehispanicas

En este capitulo se analizé la variabilidad genética de poblaciones humanas que
habitaron el Area Centrosur Andina en tiempos prehispanicos través de la secuenciacién de la
RHV I del ADNmt. Las diferencias en los niveles de diversidad halladas entre los grupos

estudiados pueden explicarse por distintas causas.

En primer lugar, el tamafio muestral de cada grupo podria haber influenciado las
diferencias observadas puesto que, por ejemplo, la cantidad de haplotipos hallados fue mayor
en aquellos grupos con mayor nimero de individuos (Tabla 4.4). Asimismo, el valor elevado
de 7 correspondiente al Valle Calchaqui (Tabla 4.4 y Figura S4) podria llegar a ser un
artefacto estadistico debido al bajo tamafio muestral. Esto se evidencia, en el hecho de que los
5 haplotipos hallados pertenecen a tres haplogrupos distintos (A2, B2 y C1), lo cual habria
incrementado las diferencias entre pares de secuencias dentro de este grupo y, en
consecuencia, el valor de la diversidad nucleotidica. La influencia del # puede verse reflejada
ademas en los elevados valores de desviacion estindar de todos los estadisticos calculados para
este grupo (Tabla 4.4). Sin embargo, considerando que otros grupos poblacionales estudiados
poseen un tamafilo muestral similar, es posible que ademads exista un sesgo de muestreo por

incluir individuos de tres sitios arqueoldgicos distintos en un grupo con un 7 tan bajo. En este
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sentido, resulta de particular importancia incrementar el nimero de individuos analizados en
este sector del NOA a fin de eliminar estos posibles sesgos y profundizar los anilisis a efectos

de evaluar si se conservan los resultados obtenidos en el presente capitulo.

Por otro lado, si bien en todos los estudios de ADNa el tamafio muestral siempre
resulta una limitante, existen otros factores que también podrian estar afectando los resultados
obtenidos en relacién a la variabilidad genética. Por ejemplo, el grupo Quebrada de
Humahuaca Norte resulté el menos diverso, con una diferencia excesiva con respecto al resto,
particularmente para H, (Tabla 4.4 y Figura S4). Esto puede deberse a que la mayoria (mds
del 75%) de los individuos incluidos en este grupo provienen del sitio Los Amarillos
(Mendisco et al., 2011), cuya baja variabilidad genética ha sido seflalada en un trabajo previo
(Dejean er afl., 2014). Esta baja diversidad podria estar relacionada con altos niveles de
endogamia en esta comunidad, aunque los resultados podrian cambiar si se incluyeran

individuos provenientes de los recintos que no han sido excavados.

La endogamia en una poblacién puede producir una disminucion en la variabilidad
genética en general y, en particular, a nivel del ADNmt si se incrementa la cantidad de
individuos con haplotipos compartidos. En el caso de poblaciones prehispanicas como las
estudiadas en el presente capitulo, suele ocurrir que la mayor parte de los individuos analizados
fueron recuperados de unos pocos recintos excavados en sitios que llegan a poseer varias
hectareas de superficie. Por esta razén, es probable que muchos de ellos se encuentren mas
emparentados entre si que lo esperado por azar para la poblacion de la cual formaron parte.
En este sentido adquiere relevancia la inclusion de analisis de parentesco utilizando diversos
marcadores genéticos, como se han realizado para unos pocos sitios del Area Centrosur
Andina (Baca ¢ al., 2012, 2014; Russo ez al., 2016a; Capitulo 111 de la presente tesis). Tal es el
caso de Tompullo 2, donde los niveles de parentesco hallados entre los individuos analizados
(Baca et al, 2012) y el hecho de que se trataba de una pequefia poblacién de pastores
posiblemente aislada (Baca e# 4/, 2014) podrian explicar la baja variabilidad genética del grupo

(Figura 4.3).

Contrariamente a lo que ocurre con la endogamia, aquellas poblaciones que se
constituyen con influencia de individuos de regiones diferenciadas suelen presentar elevados
valores de variabilidad genética. Sin embargo, en el caso del sitio Las Pirguas, la alta diversidad
nucleotidica (Figura 4.3) ha sido asociada al hecho de que se trataba de un espacio exclusivo
para el entierro de difuntos que pudo haber sido utilizado por poblaciones de distintas
regiones (Dejean ez al, 2014). Por consiguiente, al tratarse de un cementerio, este caso no

representaria un ejemplo del aporte de distintos grupos al acervo génico de una poblacién,
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hecho que si puede haber ocurrido en aquellos asentamientos que constitufan centros
receptores de migrantes. Este ultimo caso podtia estar representado por Acchaymarca, para el
cual se ha sefialado que su elevada variabilidad genética en comparacién a otros sitios cercanos
podria deberse a que se trataba de un centro ceremonial al que asistirfan peregrinos desde
diversos lugares (Baca ¢ a/, 2014). Asimismo, resulta interesante que entre los grupos
poblacionales de mayor variabilidad genética se encuentren Tiwanaku y Tierras Altas Sur de
Pert (Figura 4.3), ambos conformados por sitios asociados a capitales imperiales (Tiwanaku e
Inca, respectivamente). Si bien estos resultados deben tomarse con precaucién debido al bajo
tamafio muestral (particularmente en el caso de Tiwanaku), constituyen un punto de partida

interesante para explorar este tipo de analisis.

Finalmente, cabe destacar que el grupo Quebrada de Humahuaca Sur (donde se
incluye la mayorfa de las muestras procesadas en la presente tesis) es otro de los mas variables
dentro de todas las poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina (Figura 4.3),
incluso a pesar de poseer un tamafio muestral mas chico que varios de los otros grupos
poblacionales analizados (Tabla 4.4). Esto podria deberse a que el grupo incluye varios sitios
arqueolégicos correspondientes a distintas temporalidades, que podrian diferir en cuanto a su
composicion haplotipica incrementando asi la variabilidad total. Sin embargo, para este sector
de la Quebrada de Humahuaca se ha descripto que algunos haplotipos del ADNmt que se
encuentran en un determinado sitio arqueolégico se hallan casi exclusivamente en otros sitios
del mismo sector, e inclusive del sector norte y de perfodos de ocupacién diferentes (ver
Capitulo II). Es decir, que podria hablarse de una cierta relacién genética entre distintas
poblaciones a lo largo de toda la Quebrada de Humahuaca, aunque el tamafio muestral con el

que se cuenta actualmente no permitié poner esto a prueba en el presente capitulo.

De esto se desprende que el analisis de la variabilidad genética en poblaciones
prehispanicas no depende tunicamente del tamafo muestral de un determinado sitio
arqueolégico, sino también de la cantidad de sitios analizados en una determinada regién. La
gran mayoria de los estudios de ADNa realizados en sitios arqueolégicos del Area Centrosur
Andina describen haplotipos novedosos, no hallados anteriormente en poblaciones nativas
americanas actuales (eg. Llamas e a/, 2016). Esto remarca nuevamente la necesidad de
incrementar los analisis de ADNa, poniendo en evidencia que la diversidad genética de las
poblaciones prehispanicas no se veria representada por la variabilidad actual de las poblaciones
nativas americanas. Ademas, la mayoria de las variantes tampoco son compartidas con otras
poblaciones prehispanicas. Por ejemplo, en la base de datos utilizada en este capitulo (Tabla

4.4), del total de 172 haplotipos mitocondriales, 107 (62,2%) corresponden a haplotipos de
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frecuencia unica. Por lo tanto, incrementar los analisis de ADNa permitirfa ademas describir
con mayor precision la distribucion de la diversidad genética en el Area Centrosur Andina en

épocas prehispanicas.

4.4.3. Movilidad y flujo génico en el Area Centrosur Andina

Las poblaciones prehispanicas de toda el Area Centrosur Andina han mantenido
relaciones de intercambio entre distintas regiones desde los primeros momentos de ocupacion.
Estas vinculaciones se dieron a lo largo de toda la historia prehispanica y llegaron a
conformarse distintos mecanismos de organizacién, mantenimiento y control de los
intercambios, hasta formar parte de los métodos de control politico en el Periodo Incaico

(Williams, 2000).

El hecho de mantener un mecanismo establecido de interaccién interpoblacional desde
momentos tempranos (Yacobaccio, 2012) puede haber tenido como consecuencia la existencia
de flujo génico entre los grupos involucrados. En este capitulo se analizé la posible
vinculacién genética entre distintas poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina a

través un analisis de estructuracién poblacional.

En lineas generales, los resultados indican que el area analizada se encontraba
estructurada (Tabla 4.5), hallindose diferencias genéticas incluso entre poblaciones cercanas
geograficamente (Figura 4.4). Sin embargo, esto ocurre principalmente entre distintos grupos
del actual territorio de Perd (ver mas adelante), mientras que en el NOA la mayoria de los
grupos poblacionales estudiados no se diferencian entre si (Figura 4.4). Una excepcion la
constituye Quebrada de Humahuaca Norte, que se diferencia de todo el resto del NOA,
exceptuando al grupo del Valle Calchaqui (Figura 4.4). Sin embargo, esta diferenciacién
puede estar relacionada con la ya mencionada particularidad del sitio Los Amarillos, cuyos
individuos constituyen la mayorfa dentro del grupo. Por otro lado, puede que la falta de
diferenciacién entre Quebrada de Humahuaca Norte y Valle Calchaqui se deba a una baja
potencia de la prueba debida al bajo tamafio muestral, sobre todo considerando que el grupo
del Valle Calchaqui es el de menor # (Tabla 4.2), y el unico que se diferencia del sector norte

de la Quebrada.

Dejando de lado el caso de Quebrada de Humahuaca Norte, el hecho de que no se

hayan encontrado evidencias de diferenciacion entre la mayorfa de los grupos del NOA podria
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deberse a un bajo tamafio muestral. Sin embargo, se han hallado diferencias con otras
poblaciones de tamafio muestral similar como Acchaymarca, Puca, Costa Sur de Pera MH y
Tierras Altas Centro (Figura 4.4). Por otro lado, es muy probable que estos grupos posean un
origen comun y posiblemente no hayan llegado a diferenciarse a nivel mitocondrial desde la
dispersién de su poblacién ancestral. Sin embargo, para algunas poblaciones prehispanicas de
los Andes Centrosur existen evidencias de diferenciacién genética entre distintos perfodos
incluso dentro de una misma regiéon (ver mas adelante). Esto indicarfa que el tiempo
transcurrido desde la llegada de los primeros pobladores habria sido suficiente para generar
diferencias genéticas en poblaciones que se mantuvieran relativamente aisladas y, por lo tanto,
los resultados hallados son consistentes con la posible existencia de altos niveles de flujo

génico entre todas las poblaciones prehispanicas de NOA analizadas en este capitulo.

Algo similar ocurre al comparar a los grupos del NOA con los del Norte del actual
territorio de Chile y de Bolivia (Tiwanaku), puesto que no se hallaron evidencias de
diferenciacién entre ninguno de ellos (nuevamente, exceptuando el caso de Quebrada de
Humahuaca Norte; Figura 4.4). De esta manera, estos resultados constituyen una evidencia
de una posible vinculacién genética entre estas poblaciones, lo cual se suma a las relaciones ya
conocidas a través de los mecanismos de intercambio que mantenian (Nielsen, 2003). Es
probable entonces que dichas relaciones involucraran flujo génico entre poblaciones
prehispanicas de regiones que actualmente se identifican como diferentes pero cuyos limites
no encontrarian un correlato en épocas pasadas. Es importante destacar que estos resultados
no se encontrarfan en concordancia con aquellos obtenidos a través de analisis craneométricos
(Varela et al., 2008; Cocilovo ef al., 2009), aunque existen varias diferencias entre las dos
aproximaciones que podrian explicar las discrepancias. En primer lugar, dichos estudios
involucraron un tamafio muestral mucho mayor al disponible para ADNmt. Ademas, es
posible que los patrones de variacién genética que modulan los caracteres morfométricos sean

diferentes a aquellos que tienen efecto sobre los linajes maternos.

Analizando la cantidad de poblaciones de las cuales se diferencia un determinado
grupo (Figura 4.5) también se encuentran resultados interesantes. Los grupos que se
diferencian de una mayor cantidad de poblaciones son Tompullo 2, Costa Sur de Perd EH y
Costa Sur de Pert EIP, seguidos de Quebrada de Humahuaca Norte y Las Pirguas. Por un
lado, en algunos casos puede deberse a una diferenciacién temporal, puesto que tanto los dos
grupos de la costa del actual Perd (EH y EIP) como Las Pirguas pertenecen a perfodos
tempranos de ocupaciéon (Horizonte Temprano, Perfodo Intermedio Temprano y Formativo,

respectivamente), de entre 2790 y 1310 afios AP (Tabla 4.2). Esto podria estar indicando que,
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en lineas generales, la temporalidad es un factor importante a tener en cuenta al analizar la
diferenciacién genética entre distintas poblaciones prehispanicas. Mas adn, en este capitulo se
han hallado diferencias entre grupos poblacionales del sur del actual Perd correspondientes a
distintos periodos de ocupacion (Figura 4.4), cuya dinamica microevolutiva ha sido asociada a

fluctuaciones climaticas (Fehren-Schmitz ¢z a/., 2014).

Por otro lado, el caso de Tompullo 2 y del grupo de Quebrada de Humahuaca Norte
podria explicarse por tratarse de poblaciones o sitios muy particulares, como fue mencionado
anteriormente para el caso de Los Amarillos. En cuanto a la posible singularidad del sitio
Tompullo 2, es probable que esté relacionada a que se trataba de una pequefia aldea de
pastores del Periodo Incaico que posiblemente poseyeran un cierto nivel de aislamiento con

respecto a otras poblaciones (Baca ez a/., 2014).

En general, los grupos poblacionales con menor variabilidad genética se diferenciaron
de una mayor cantidad de poblaciones, y viceversa (p = 0,00087; Figura 4.5). Como se
mencioné en el apartado anterior, esto implica que las poblaciones més variables podrian
haber recibido mayor influencia de migrantes provenientes de otras poblaciones en regiones
adyacentes dentro del Area Centrosur Andina. Un ejemplo lo constituye el grupo de Quebrada
de Humahuaca Sur, que se posicioné como uno de los que se diferencian de una menor
cantidad de poblaciones (Figura 4.5), al tiempo que posee altos valores de diversidad genética
(Figura 4.3). Esto permite plantear a la Quebrada de Humahuaca como un sector que,
interactuando con los valles del sur (Garay de Fumagalli y Cremonte, 2002), habria actuado
como conector vinculandolos con la puna, el norte de Chile y el altiplano boliviano. Es
importante destacar que la interacciéon entre las poblaciones de estas regiones también ha sido

planteada desde la arqueologfa (Nielsen, 2006c).

Finalmente, en este capitulo no se hallaron evidencias de asociacién entre la
diferenciacién genética entre los grupos poblacionales estudiados y su distancia geografica,
con grados de correlacién muy bajos (Figuras S2 y S3; Anexo). Esto podria estar indicando
que la estructuracién poblacional hallada en el Area Centrosur Andina no tiene un
componente geografico. Es decir que aunque para algunas poblaciones de regiones cercanas,
como los actuales territorios del NOA, norte de Chile y Bolivia (Tiwanaku), no se hallaron
evidencias de diferenciacion (Figura 4.4), no fue posible definir un patrén claro de distancia
genética que se asocie con la distribucién geografica de los grupos a lo largo de toda el area
estudiada. Esto puede deberse a que algunas poblaciones muy distanciadas no presentaron
diferencias (como por ejemplo, Quebrada de Humahuaca Sur y varios grupos del actual

territorio de Pert), asi como otras muy préximas, si (como el caso de Puca y Tompullo 2, que
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se encuentran a unos escasos 19 km siendo los grupos mas cercanos de todo el conjunto

estudiado; Tabla S9, Anexo) (Figura 4.4).

Por lo tanto, debido a la falta de asociacion entre distancias genéticas y geograficas, es
probable que la diferenciacién hallada entre los grupos estudiados se deba principalmente a los
factores mencionados anteriormente, como la temporalidad y el grado de aislamiento de
determinadas poblaciones. Ademas, el hecho de que los grupos mas cercanos no sean
necesariamente los menos diferenciados genéticamente entrarfa en concordancia con una
prevalencia de los factores socioculturales, politicos y econémicos en el establecimiento de
vinculaciones entre distintas poblaciones prehispanicas. Por ejemplo, la disponibilidad de
recursos en diferentes regiones pudo haber influido en el establecimiento de relaciones entre

distintos grupos, independientemente de su distancia geografica.

Por dltimo, cabe recordar que todos los resultados obtenidos y las conclusiones
esbozadas en este capitulo se desprenden del andlisis del ADNmt, es decir que se evaluaron
unicamente linajes maternos. Esto implica que la movilidad en este caso fue abordada a través
de los mecanismos de circulacién de las mujeres. Una de las posibles limitaciones de este
enfoque radica en que los diversos grupos estudiados podrian haber presentado patrones de
dispersion diferenciales tanto de hombres como de mujeres. De hecho, en el Capitulo III de la
presente tesis se discute la posible existencia de variabilidad en los sistemas de asentamiento
entre distintas poblaciones prehispdnicas, no pudiendo afirmarse que todas presentaran
patrilocalidad. Por lo tanto, analizar inicamente el ADNmt en una comunidad con un patrén
de residencia matrilocal podria llevar a la conclusion de que presentaba altos niveles de
endogamia y no se relacionaba con otros grupos, cuando en realidad los migrantes pudieron
haber sido los individuos masculinos. Esto resalta la necesidad de incorporar otros marcadores
a este tipo de estudios, ya sea del cromosoma Y como autosémicos, a fin de evaluar de forma

mis precisa los eventos de flujo génico entre poblaciones prehispanicas.

4.4.4. Puesta a prueba de las hipdtesis y perspectivas

En el presente capitulo se analiz6 la variabilidad genética mitocondrial y la
diferenciacion poblacional de grupos prehispanicos de toda el Area Centrosur Andina, bajo la
hipétesis (1) de que las relaciones de intercambio mantenidas a lo largo de todos los periodos

de ocupacién involucraron flujo génico. Algunos de los resultados obtenidos son compatibles
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con esta hipotesis.

En particular, no se hallaron evidencias de diferenciacion genética entre la mayoria de
los grupos prehispanicos estudiados de los actuales NOA, norte de Chile y Bolivia; sectores
que han sido vinculados a partir del analisis de las evidencias arqueoldgicas del caravaneo
(Nielsen, 2013). Si bien no puede descartarse que la falta de diferenciacion hallada se deba al
bajo tamafio muestral o a que estas poblaciones poseen un origen comun, las evidencias son

compatibles con la existencia de flujo génico entre los grupos analizados de dichas regiones.

Por otro lado se planteé que, de hallarse diferencias genéticas, estas tendrian un
correlato con la distribucidén geografica entre los grupos (hipétesis 2), puesto que el flujo
génico habria sido mayor entre poblaciones cercanas, disminuyendo conforme aumenta la
distancia entre ellas. Los resultados de este capitulo indican que la distancia genética no estaria
relacionada con la distribuciéon geografica. En cambio, existen otros factores que en este caso
estarfan influenciando la diferenciacion entre distintas poblaciones prehispanicas. Por ejemplo,
una baja variabilidad genética y una gran diferenciacién con respecto a otros grupos podrian
estar asociadas a determinadas poblaciones agropastoriles pequefias que habrian tenido
mayores niveles de endogamia y habrian atravesado procesos de deriva génica. Ademas, la
composicién genética de las poblaciones de una determinada regiéon puede variar a lo largo de
los distintos perfiodos de ocupacién. Asimismo, los factores socioculturales, politicos y
econémicos pudieron haber influenciado el establecimiento de relaciones interregionales,

incluyendo el intercambio de genes.

Queda de manifiesto que el estudio de la dinamica, la movilidad y el flujo génico en las
poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina representa un desafio de gran
complejidad, al cual pueden realizarse aportes interesantes desde el punto de vista genético.
Por este motivo resulta de particular importancia el aumento en los trabajos de ADNa, sobre

todo considerando la gran cantidad de regiones que se encuentran escasamente representadas,

como el Norte de Chile, Bolivia y el NOA.
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Capitulo V
Discusion General
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5.1. Resumen de los resultados

En la presente tesis se emplearon marcadores genéticos como una herramienta para
analizar distintos aspectos de las poblaciones humanas que habitaron el actual NOA en
tiempos prehispanicos. Teniendo en cuenta que estas poblaciones han sido ampliamente
estudiadas desde la arqueologia, la intencidn principal consistid en intentar responder, a través
del andlisis genético, algunas de las preguntas que han sido planteadas a partir de dichas
investigaciones. La principal premisa que subyace al presente trabajo es que muchos de los
procesos sociales, politicos y culturales que caracterizaron a las poblaciones prehispanicas
dejaron una huella en su acervo génico y, por lo tanto, el estudio del ADNa constituye una

herramienta complementaria y necesaria para responder algunos interrogantes.

Por lo tanto, en los capitulos anteriores se abordaron diferentes problematicas dentro
de dos escalas de andlisis. A nivel local, en los Capitulos 1I y III se evaluaron dos aspectos
particulares tanto de la dinamica poblacional como del estilo de vida de los grupos que
habitaron la Quebrada de Humahuaca. Mientras que, en una escala de analisis regional, el
Capitulo IV comprendié el estudio de procesos que pudieron afectar a todas las poblaciones

prehispanicas del Area Centrosur Andina.

En el Capitulo II se intentd establecer el posible origen de los habitantes de Esquina
de Huajra, un sitio de la Quebrada de Humahuaca construido en el Periodo Incaico, a través
de la comparacién de los haplotipos mitocondriales hallados con los correspondientes a otras
poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina. La hipétesis de trabajo, planteada tanto
desde el analisis de la cultura material del sitio como a partir de todas las evidencias que
existen acerca de los mecanismos de control ejercidos por el Imperio, fue que los individuos
provenian de diversas regiones incluyendo las tierras bajas adyacentes al Area Andina. Los
resultados obtenidos son compatibles con una procedencia principalmente local para estos
individuos. Es decir, es probable que una parte de la poblacién que habité6 en Esquina de
Huajra proviniera de otros poblados de la misma Quebrada de Humahuaca, aunque no puede
descartarse que algunos individuos hayan sido trasladados desde otras regiones mas cercanas al

centro administrativo del Imperio, como asi también de la zona de tierras bajas del este.

En el Capitulo III se evaluaron las relaciones de parentesco entre individuos
enterrados en un mismo recinto en dos sitios de la Quebrada de Humahuaca correspondientes
a dos periodos de ocupacion: Flores 1 del Formativo Tardio y Muyuna correspondiente al

PDR I. Para ello, se analizaron datos de haplotipos mitocondriales y del cromosoma Y, junto
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con STRs autosémicos. Debido principalmente a que estas poblaciones enterraban a sus
difuntos dentro del espacio doméstico, fue posible hipotetizar que los individuos sepultados
en un mismo recinto se encontraban emparentados. Los resultados obtenidos para ambos
sitios son compatibles con esta hipétesis. Si bien para Flores 1 solamente se conté con datos
de ADNmt, es muy probable que ambos individuos analizados hayan estado vinculados por
linea materna debido a que compartian un haplotipo que hasta el momento no ha sido hallado
en otras poblaciones. En el caso de Muyuna, el andlisis de todos los marcadores utilizados
permitié concluir que los individuos sepultados en el Recinto 3 habrian estado altamente

emparentados, principalmente los hombres.

Finalmente, en el Capitulo IV se evalu6 si existié una diferenciacién genética entre
distintas poblaciones prehispanicas de toda el Area Centrosur Andina bajo la hipétesis de que
las relaciones de intercambio que se mantuvieron a lo largo de todos los periodos de
ocupacién habrian estado acompafiadas por flujo génico. Sumando los datos generados en
este trabajo a aquellos resultantes de otras investigaciones, se analizaron secuencias de la RHV
I del ADNmt de un total de 415 individuos agrupados en 18 grupos poblacionales de diversas
regiones. Por un lado, los resultados obtenidos indican que las poblaciones prehispanicas del
NOA no se diferencian de las de los actuales territorios de Bolivia y norte de Chile, hecho que
podria asociarse a las relaciones de intercambio que mantuvieron. Por otra parte, la distancia
entre todos los grupos estudiados del Area Centrosur Andina no parece explicar la
diferenciacion hallada y existen evidencias de que otros factores pueden influir en mayor
medida en este caso, como la temporalidad y las caracteristicas particulares de cada poblacion.
Por ejemplo, las poblaciones que mas se diferenciaron del resto fueron las correspondientes a
momentos tempranos de ocupacion, asi como aquellas que se habrfan mantenido mas aisladas

y probablemente con altos niveles de endogamia por tratarse de comunidades pequenas.

5.2. Alcances y limitaciones en el estudio de poblaciones prehispdnicas

Todos los resultados obtenidos en la presente tesis ilustran distintas problematicas que
pueden abordarse con herramientas genéticas. Para evaluar correctamente su aporte al estudio
de las poblaciones prehispanicas, deben considerarse los alcances y limitaciones de este
enfoque. En primer lugar, como ya ha sido mencionado en los capitulos anteriores, la principal
limitacion del trabajo con ADNa es el tamafio muestral. En este trabajo, la escasa cantidad de

individuos analizados en los Capitulos II y III alertan sobre los peligros de extrapolar las
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conclusiones a la poblacién prehispanica a la cual pertenecieron. Sin embargo, representan un
aporte valioso para dilucidar las problematicas planteadas para los sitios analizados. En el caso
de Esquina de Huajra (Capitulo II), el dato genético revela una posible preponderancia del
componente local por sobre otras regiones (como las tierras bajas orientales y las zonas
cercanas al centro del Imperio Incaico) que se planteaba habrian tenido una mayor influencia
debido a la evidencia proveniente de la cultura material. Por otro lado, para estudiar el
parentesco biolégico entre individuos es fundamental la incorporaciéon del andlisis genético,
con lo que los resultados obtenidos en el Capitulo III adquieren especial relevancia a pesar de

tratarse de pocos individuos.

Gracias a los avances realizados en el estudio del ADNa, se ha obtenido una cantidad
de informacién para las poblaciones prehispanicas del Area Centrosur Andina que permiti6
realizar un analisis a escala interregional (Capitulo IV). Sin embargo, a pesar de evaluar un gran
nuamero de individuos, el tamafio muestral en este caso también result6 un factor limitante. No
solamente porque ciertas regiones se encuentran subrepresentadas en comparacién a otras,
sino también por los posibles sesgos de muestreo que muchas veces presentan los sitios
arqueolégicos. En este sentido, algunos individuos provienen de un sélo sitio en una
determinada zona y/o petiodo. Ademads, muchas veces los restos fueron recuperados de unos
pocos recintos dentro de ese asentamiento. A pesar de estas dificultades, fue posible evaluar
las posibles vinculaciones genéticas entre poblaciones de diferentes regiones y temporalidades,
quedando de manifiesto la complejidad del estudio de la dinamica poblacional prehispanica en

los Andes Centrosut.

Cabe sefialar que el problema del tamafio muestral en la presente tesis se relaciond
principalmente a la baja tasa de recuperacion del material genético en las muestras analizadas.
Mas alla de las posibles causas de la mala preservacién del ADNa, que han sido
oportunamente discutidas en el capitulo anterior, es importante destacar que las dificultades
no impidieron la puesta a prueba de diferentes hipotesis. Ademas, los resultados obtenidos en
algunos casos parecerfan evidenciar ciertos patrones, a pesar de no haber podido ser
confirmados. Un ejemplo de esto es lo que ocurre con el sitio Salvatierra, analizado en el
Capitulo IV. De los 8 individuos para los cuales se obtuvo una secuencia de al menos un
fragmento de la RHV 1, cuatro presentaron la transicién 16235G con respecto a la tCRS (ver
Tabla 4.3, Capitulo IV). En todos los individuos esta mutacién aparece siempre asociada a la
16223T vy, en uno de los casos, el resto de las mutaciones halladas permitiria identificar al
haplotipo como probablemente perteneciente a A2. Ademas, esta mutacién no fue hallada en

la base de datos de poblaciones prehispanicas utilizada en la presente tesis, con lo que es
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posible asumir que se trata de un polimorfismo poco frecuente. En efecto, en poblaciones
contemporaneas se ha encontrado sélo en un individuo del departamento de Ancash (Lewis e#
al., 2004) y en dos Quechuas de Cusco (Sandoval ¢ a/., 2013) en Perd, pero en ambos casos
pertenecientes al linaje B2, es decir, no asociada a la variante 16223T. Mientras que sélo un
individuo Quechua de la cuenca del Titicaca si posee ambos polimorfismos pero es portador
del linaje C1 (Sandoval e al., 2013). Por otro lado, al realizar una bisqueda en PhyloTree (es
decir, comparando con mitogenomas y no solamente con secuencias de RHV I, como en los
casos anteriores), sélo fue hallada en un individuo de China que posee un haplotipo
perteneciente al linaje A5 y en algunos linajes U y K, correspondientes a poblaciones europeas.
Debido a que ninguno de los investigadores del laboratorio posee esta mutacién (Tabla S1,
Anexo) y considerando que se ha encontrado sistematicamente en varios individuos de
Salvatierra, podria llegar a considerarse como un indicio de que en esta comunidad
agropastoril del Formativo en el Valle Calchaqui habrian habitado wvarios individuos

emparentados por linea materna.

Por otro lado, este mismo polimorfismo asociado nuevamente a un posible haplotipo
A2 se hall6 también en uno de los individuos del sitio El Tero (ver Tabla 4.3, Capitulo 1V),
que se encuentra en la misma localidad que Salvatierra y cuya ocupacién transcurrié durante el
periodo siguiente (PDR). Considerando todo lo antedicho, esto podria constituir una evidencia
de una cierta continuidad poblacional entre el Formativo y el PDR en ese sector del norte del

Valle Calchaqui.

Otro individuo del sitio El Tero present6 dos polimorfismos muy poco frecuentes que
fueron hallados en dos secuenciaciones de extracciones independientes: una delecién en la
posicién 16166d y la transicion 16214T, asociadas a la 16223T (ver Tabla 4.3, Capitulo 1V).
Estas mutaciones no se encuentran en los linajes caracteristicos de poblaciones nativas
americanas, sino que han sido halladas dentro del haplogrupo M, en particular en una variante
denominada M72 presente en individuos contemporaneos del este asiatico (Kong ¢f 4/, 2011).
Nuevamente, debido a que ninguno de los investigadores del Equipo de Antropologia
Biolégica posee dichos polimorfismos (Tabla S1, Anexo), en principio puede descartarse que
se deba a una contaminaciéon de la muestra durante su procesamiento en el laboratorio. De
esta forma, resultaria interesante intentar profundizar el andlisis mediante la secuenciacién del
mitogenoma completo de este individuo. Esto permititfa confirmar la supuesta presencia del
haplogrupo M en poblaciones nativas americanas, hecho que aun se encuentra en discusion a
partir de su hallazgo en estudios de ADNa en individuos tanto de Norteamérica (Malhi ez 4L,

2007) como de Sudamérica (Carpenter ¢f al., 2013).
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Algo similar a lo descripto anteriormente ocurre con el individuo analizado
proveniente del sitio Don Santiago, en el Valle de Lerma. A partir de dos extracciones
independientes, para el fragmento B de la RHV I se obtuvieron cuatro polimorfismos
(asociados nuevamente a la mutacién 16223T; Tabla 4.3, Capitulo IV) cuya combinacion hasta
el momento no ha sido hallada en ningun haplotipo de poblaciones nativas americanas. Mas
aun, esta combinacién tampoco se encuentra en la base de datos PhyloTree, con lo que podria
tratarse de un linaje muy poco frecuente. Por este motivo y por no haberse obtenido la
secuencia completa de la RHV I, no pudo ser asignado a ningtin haplogrupo conocido hasta el
momento. Nuevamente, el analisis del mitogenoma completo de este individuo permitirfa

definir correctamente su haplotipo.

Por dltimo, otro individuo del sitio Salvatierra presenté mutaciones asociadas al linaje
D1j (Tabla 4.3, Capitulo IV). Si bien no fue posible confirmar estos polimorfismos ni obtener
la secuencia completa de la RHV I, ninguno de los investigadores del laboratorio presentan
este linaje (Tabla S1, Anexo) asi como ninguna de las otras muestras analizadas en la presente
tesis, lo cual permite descartar una posible contaminacién. Teniendo en cuenta esto, resulta
interesante la posibilidad de que este linaje se encuentre en poblaciones prehispanicas
(particularmente, del Formativo) del actual NOA puesto que, a partir del analisis de
poblaciones contemporaneas, se ha planteado que se originé en otras regiones como
Patagonia (Bodner ¢z @/, 2012) o la regién central de nuestro territorio (Garcia ef al, 2012).
Esto lleva a reflexionar acerca del grado de conocimiento sobre los patrones de variabilidad
genética de las poblaciones prehispanicas al que es posible acceder a través del analisis de

grupos actuales (ver mas adelante).

En todos los ejemplos anteriormente descriptos se destaca la importancia de tomar
estrictas medidas de autenticidad en el trabajo con ADNa a fin de evitar problemas de
contaminacién de las muestras con ADN humano moderno. En la presente tesis, los
haplotipos presentes en los investigadores del Equipo de Antropologia Biolégica no se
observaron en las muestras analizadas, a excepcién de un solo individuo del sitio Salvatierra
(SAL 11) que pareceria presentar una variante del haplogrupo A2 con la mutacién adicional
16129A (Tabla 4.3, Capitulo IV), presente también en uno de los investigadores del
laboratorio (Tabla S1, Anexo). Sin embargo, dentro del haplogrupo A2, este polimorfismo se
encuentra en varias poblaciones tanto prehispanicas como contemporaneas de los Andes
Centrosur (ver, por ejemplo, la Figura 2.3 en el Capitulo II). Por lo tanto, es muy probable
que efectivamente se encuentre en individuos analizados en la presente tesis y no se trate de un

problema de contaminaciéon. En efecto, este polimorfismo aparecié en otros individuos
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estudiados (Tabla 4.3, Capitulo IV), pero en una sola secuenciacion que no pudo ser
confirmada. Ademds de lo anteriormente mencionado, existen otras dos razones que
permitirfan confirmar que no se trata de un problema de contaminacion. Por un lado, en todos
los casos esta mutaciéon se presenta unicamente asociada a haplotipos clasificados como
posiblemente pertenecientes a A2, a excepcién de la muestra TERO 8 (Tabla 4.3, Capitulo
IV). Por otro lado, no todos los individuos probablemente pertenecientes a A2 presentaron

este polimorfismo adicional a los del linaje nodal.

Considerando todo lo antedicho, es posible afirmar que los criterios de autenticidad
empleados en la presente tesis fueron efectivos para prevenir la contaminacion de las muestras
durante su procesamiento en el laboratorio, lo cual aumenta la confiabilidad en aquellas

secuencias presentadas que han podido ser confirmadas e incluidas en los andlisis realizados.

Por otro lado, esta tesis evidencia la complejidad que conlleva un analisis de ADNa, no
solamente desde el punto de vista metodolégico sino también debido al desconocimiento
actual acerca de la variabilidad genética que presentaban las poblaciones prehispanicas. Como
ya se ha mencionado, esta falta de conocimiento lleva a reflexionar acerca de la utilidad del uso
de poblaciones contemporaneas en los estudios de eventos pasados (Pickrell y Reich, 2014).
En efecto, varios trabajos han evidenciado la baja continuidad genética que existe entre
poblaciones prehispanicas y contemporaneas debida posiblemente al impacto demografico de
la conquista europea sobre las poblaciones nativas (¢g. O’Fallon y Fehren-Schmitz, 2011). En
los analisis de ADNa este impacto se evidencia, por ejemplo, en el descubrimiento de nuevos
haplotipos mitocondriales no descriptos previamente (e.g. Llamas ez a/., 2016). De hecho, en la
presente tesis, en particular en los sitios Esquina de Huajra, Flores 1 y Muyuna, los haplotipos
hallados (a excepcién de los correspondientes a linajes nodales) no se han encontrado hasta el
momento en las poblaciones actuales utilizadas para la comparacién (ver Capitulos 11 y I1I),
constituyendo una evidencia de un posible proceso de deriva génica en las poblaciones nativas

americanas.

Cabe recordar que en todos los capitulos de esta tesis no se han incluido
comparaciones con poblaciones actuales que presentan mestizaje con grupos europeos y
africanos, como la gran mayorfa de los centros urbanos o cosmopolitas sudamericanos. Es
decir, en la base de datos utilizada (Tabla S2, Anexo) se incluyeron unicamente grupos
contemporaneos cuyos individuos se autoadscriben como pertenecientes a poblaciones
originarias, habitan en zonas rurales y/o hablan una lengua nativa. De esta forma, se buscé
cumplir en el mayor grado posible con el supuesto de continuidad para las poblaciones de las

regiones estudiadas, principalmente cuando se intenté establecer la procedencia de los
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habitantes de un sitio ocupado en épocas prehispanicas (Capitulo II).

A pesar de los recaudos mencionados, el efecto que la conquista europea tuvo sobre
las poblaciones nativas de las regiones estudiadas, dificultan la asuncién de una continuidad
durante los ultimos cinco siglos incluso para los grupos contemporaneos que se consideran
nativos y que han sido utilizados en esta tesis para la comparacién. Como se ha detallado en el
Capitulo 1 (apartado 1.2.1.5), durante ese tiempo las poblaciones originarias sufrieron varios
eventos como mitas, encomiendas, la “reduccién” de distintas comunidades en “Pueblos de
Indios” y traslados poblacionales de comunidades enteras, incluso a otras provincias (Garcia
Moritan y Cruz, 2012). Teniendo esto en consideracién, la comparacién con grupos
contemporaneos se ve limitada a la hora de contribuir al conocimiento de la dinamica
poblacional en tiempos prehispanicos, con lo que las conclusiones esbozadas a partir de dicha
comparacion deben tomarse con precauciéon al momento de extrapolarlas a eventos

temporalmente remotos.

Este problema adquiere especial relevancia cuando se trabaja con marcadores
nucleares, para los cuales un mismo individuo proveniente de una poblacién mestizada puede
presentar variantes tanto nativas como foraneas. En efecto, en el Capitulo III de esta tesis se
enfatiz6 la importancia de utilizar exclusivamente poblaciones nativas en el estudio de STRs
autosomicos a fin de evitar la introducciéon de variantes alélicas que no se encuentran en

grupos prehispanicos.

La identificacién de todos los factores limitantes en estudios de ADNa es importante
puesto que permite plantear aspectos a tener en cuenta para futuras investigaciones. Teniendo

en cuenta todo lo discutido previamente, en la presente tesis se destacan:

- Las caracteristicas de las muestras a analizar que pueden influenciar la tasa de
recuperaciéon de material genético (sumadas a la temporalidad y las condiciones
ambientales del lugar de depositacion). En particular, si se trata de piezas dentales o
restos Oseos y si provienen de colecciones de museos o de sitios arqueologicos

excavados recientemente;

- La importancia de emplear criterios estrictos de autenticidad, tomando como
resultados confiables aquellos que hayan podido ser reproducidos a partir de
extracciones independientes de una misma muestra y, mejor aun, de mas de una

muestra por individuo;

- Los posibles sesgos en cuanto al muestreo de poblaciones prehispanicas. Teniendo

en cuenta cuales son las regiones que se encuentran subrepresentadas dentro del
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Area Centrosur Andina, como asi también la distribucién de los individuos

analizados en la totalidad del sitio arqueoldgico del cual provienen;

- La necesidad de incrementar los estudios de ADNa considerando en particular que
frecuentemente es necesario recurrir a la comparacioén con grupos contemporaneos,
lo cual representa un gran riesgo pudiendo introducir errores en las conclusiones

planteadas.

Finalmente, a pesar de las limitaciones mencionadas, los alcances de los resultados
obtenidos en esta tesis abarcan no solamente el plano biolégico o genético, sino que ademas
han permitido poner a prueba hipdtesis sobre patrones de movilidad, asentamiento, practicas
funerarias e interacciones de los grupos humanos que habitaron el actual NOA vy el resto del
Area Centrosur Andina en tiempos prehispanicos. Esto resalta nuevamente la importancia de

estos estudios en cuanto a su contribucién al conocimiento de las poblaciones prehispanicas.

5.3. Consideraciones éticas en los andlisis de ADNa

Todos los estudios de ADNa, incluida la presente tesis, involucran la manipulacién de
restos Osecos humanos. Por lo tanto, y siguiendo a Kaestle y Horsburg (2002), resulta
imperativo considerar las implicancias éticas, legales y sociales de las investigaciones llevadas a

cabo.

En primer lugar, es necesario tener en cuenta que la obtencion del material genético a
partir de restos esqueletales implica la destruccion total o parcial de las muestras.
Considerando que cada muestra constituye una fuente de informacién irremplazable, en la
presente tesis se intenté conservar la integridad del material analizado de la mejor manera
posible, siempre que la calidad y el grado de preservacion lo permitieran. Como se detall6 en
el Capitulo I (apartado 1.5.2), en todos los casos en los que fue posible, se realizaron réplicas
de acrilico de la pieza a analizar a fin de conservar la morfologfa externa en caso de que se
perdiera con el procesamiento posterior. Asimismo, en el caso de las piezas dentales y siempre
que el estado de conservacion lo permitiera, se procuré realizar la extraccion de dentina, a fin
de posibilitar el remontado la pieza (ver Figura 1.7 en el Capitulo I). Estos procedimientos
resultan valiosos puesto que tanto las réplicas como las piezas remontadas pueden ser
devueltas a las instituciones, los investigadores y/o las comunidades que las cedieron para su
estudio. En relacién a este dltimo punto, es importante ademas tener en consideraciéon a los

grupos a quienes pueden interesar los resultados obtenidos a partir de este tipo de estudios

146



(Kaestle y Horsburg, 2002).

Algunos sitios arqueolégicos han sido objeto de investigacién conjunta entre
arquedlogos y miembros de las comunidades locales que poseen interés en su estudio. El sitio
Campo Duran, de donde proviene uno de los individuos analizados en la presente tesis,

constituye un ejemplo de ello (Diaz, 2010; ver Capitulo IV, apartado 4.2.1.3).

Asimismo, el interés tanto de la comunidad local como de los investigadores puede
centrarse en la conservaciéon de los sitios arqueolégicos por su valor patrimonial y como
medio para la comunicacién de los conocimientos que se adquieren a través de su estudio. Por
ejemplo en el sitio El Tero, de donde provienen muchos individuos analizados en la presente
tesis, se ha realizado una puesta en valor tendiente a su preservacion frente a un proceso de
urbanizacién (Soria, 2005), al tiempo que se cred el Parque Arqueolégico El Tero como una
herramienta de difusién manejada por gufas locales en colaboracién con vecinos de la

localidad y arquedlogos (Cabral Ortiz, 2010).

Resulta importante destacar que la mayoria de las muestras analizadas en la presente
tesis provienen de los sitios El Tero y Salvatierra y, como se mencioné en el Capitulo 1V, se
encontraban depositadas en el Museo Arqueolégico Pio Pablo Diaz de Cachi (Salta). El museo
trabaja en estrecha vinculacion con la comunidad de Cachi, realizando distintas actividades de
capacitacion, difusiéon e interacciéon (entre ellas, las relacionadas al mencionado Parque
Arqueoldgico). Por este motivo, constituye una via a través de la cual ampliar la comunicacién
de los resultados de la presente tesis a la comunidad local. En este sentido, una de las
perspectivas futuras consiste en la devolucién al Museo no solamente de las réplicas realizadas
y las piezas remontadas, sino también de los resultados obtenidos en forma de informes,
folletos, o cualquier otro formato que los investigadores de la institucidén consideren relevante,
a fin de contribuir a la difusién de los conocimientos adquiridos sobre las poblaciones

prehispanicas de la zona y de todo el resto del NOA.

5.4. Consideraciones finales

A partir del trabajo realizado en el marco de esta investigaciéon doctoral se han
obtenido resultados novedosos que dieron lugar a una serie de publicaciones (Russo ¢f al.,
2014b, 2016a,b) junto con la presente tesis. Se espera que contribuyan al enriquecimiento de

los estudios de las poblaciones humanas que habitaron tanto el NOA como el resto del Area
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Centrosur Andina en épocas prehispanicas.

Los analisis genéticos realizados permitieron poner a prueba diferentes hipotesis que
han sido planteadas para el estudio de estas poblaciones desde diversas disciplinas. Por lo
tanto, se espera ademas que uno de los aportes haya sido contribuir a la valoracién de los
vinculos que pueden establecerse entre el dato genético y las evidencias obtenidas a partir de
otras lineas de investigacién. En este sentido, a la hora de emprender un estudio de
poblaciones prehispanicas, se resalta la importancia de incorporar los recaudos propios de los
analisis de ADNa desde los momentos iniciales. Esto permitiria maximizar la eficiencia en la
recuperacion del material genético brindando herramientas a los encargados de llevar adelante
el trabajo de campo arqueoldgico, como por ejemplo los procedimientos de prevencién de la
contaminacién y evaluacién del estado de las muestras a analizar, incluso durante las

excavaciones.

Finalmente, se destaca la necesidad de incrementar este tipo de estudios a fin de
contribuir a su desarrollo a nivel local, incorporando enfoques interdisciplinarios que permitan
reunir y comparar las distintas lineas de evidencias que aportan informacién sobre aspectos

diversos de las poblaciones humanas prehispanicas.

Lic. Maria Gabriela Russo

Dr. Sergio Avena Dra. Verénica Seldes
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Anexo

7.1. Protocolo para el andlisis de ADN antiguo en restos arqueoldgicos

A continuacién se muestra el protocolo entregado, en los casos en los que
correspondié, a los investigadores responsables de algunas de las muestras analizadas en la

presente tesis.

Protocolo para el analisis de ADN antiguo en restos arqueoldégicos

Los andlisis de ADN antiguo se han vuelto de gran utilidad para contestar diferentes interrogantes
y problematicas de distintas disciplinas cientificas, relacionadas tanto con poblaciones humanas
como con restos animales y vegetales. Estos andlisis comenzaron a suministrar de manera directa
informacién acerca de la diversidad genética humana en el pasado, aportando datos —ademads de
nuevos métodos para la determinacién sexual y la identificacidon individual- acerca de: 1- el
parentesco entre los individuos; 2- la distancia génica entre poblaciones; 3- la procedencia de
pueblos migrantes y su contribucidn al acervo genético local.

En el marco de un convenio bilateral el Equipo de Antropologia Biolégica de la Seccién de
Antropologia Bioldgica de la Facultad de Filosofia y Letras, Universidad de Buenos Aires, se
encuentra ubicado en la Universidad Maimdnides, Hidalgo 775, 6° Piso, C.A.B.A. Actualmente
realizamos analisis de ADN antiguo para lo cual se requerira:
e Que los interesados completen un formulario de registro de muestras y aceptacion del
presente protocolo de analisis de ADN antiguo,
e Que presenten una nota solicitando el andlisis de ADN antiguo a este laboratorio,
e Que adjunten copias de los permisos asociados a las muestras a analizar, expedidos por
la autoridad de aplicacién correspondiente en cada caso, incluyendo los referidos al
traslado de las mismas.

En nuestro laboratorio los estudios se realizan a partir de restos 6seos y dentales. Los andlisis
involucran una serie de procedimientos relacionados tanto con las metodologias como con las
caracteristicas propias de la muestra y su contexto de depositacion y guarda. Por consiguiente el
tiempo en la obtencién de resultados dependera de cada caso en cuestion. Estos procedimientos
consisten en:

1. Seleccion de las muestras a analizar (preferentemente piezas dentales).
Elaboracién de réplicas de acrilico (solo para piezas dentales).
Medidas tendientes a la eliminacidn de la contaminacidn superficial.
Obtencidn del tejido a analizar.
Extraccion de ADN.
Analisis de ADN.
Entrega de informe de laboratorio.
Devolucion del material éseo no utilizado (solo para piezas dentales) acompafiado de su
correspondiente carta de devolucion.

PNV A WN
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Trabajo con piezas dentales

La posibilidad de extraer ADN a partir de piezas dentales varia de acuerdo a la pieza en cuestion,
en funcién de la cantidad de dentina que pueda ser recuperada. Por este motivo, es preferible
seleccionar molares o en su defecto, premolares, teniendo en cuenta que dicha seleccién debera
priorizar aquellas piezas sin patologias o desgaste. A su vez, es deseable que los molares se
encuentren insertos en sus correspondientes alvéolos, tomando el recaudo de no romperlos al
extraerlos.

En el caso de ser individuos subadultos, debido al tamafio de las piezas dentales se desaconseja su
utilizacidn para este tipo de estudios, priorizando la seleccion de otras partes esqueletales.

Independientemente de la pieza seleccionada, la metodologia con la cual se extrae la dentina
posibilita en algunos casos remontar la pieza para su posterior devoluciéon. Sin embargo, es
importante sefialar que dependiendo del estado de conservacién la pieza puede fracturarse, en
cuyo caso el procedimiento implica la utilizacién total de la misma.

Trabajo con restos dseos

Existe la posibilidad de realizar los analisis sobre diferentes partes esqueletales. Sin embargo, no
todas poseen la misma cantidad de hueso compacto y por lo tanto la posibilidad de extraer ADN
varia de acuerdo a la pieza en cuestion. Por este motivo se recomienda priorizar individuos
adultos y la seleccion de fragmentos de didfisis de huesos como: himero, tibia y fémur.

Independientemente de la pieza seleccionada, es importante tener en cuenta que la extraccion de
ADN implica la utilizaciéon de la totalidad de la muestra remitida. En caso de tratarse de un
fragmento dseo de gran tamafio en nuestro laboratorio podemos extraer una porcién de
aproximadamente 6x3 cm utilizando un disco de corte, la pieza se devolvera con el orificio
correspondiente.

De todas maneras, aunque se traten de piezas dentales o restos dseos, es aconsejable que la
muestra sea seleccionada en forma conjunta con investigadores de este laboratorio.

Aspectos importantes a tener en consideracion

En las ultimas décadas, diversos trabajos han sefalado las dificultades que conlleva la
recuperacion vy tipificacion de ADN a partir de restos antiguos (Hofreiter et al. 2001; Willerslev y
Cooper 2004; Seo et al. 2011; Fulton 2012). Estas dificultades estan relacionadas con los procesos
de degradacién postmortem vy las caracteristicas del ambiente de depositacién. Como
consecuencia, el material genético puede encontrarse en baja cantidad y calidad, aunque el
alcance del dafio es altamente dependiente de la muestra analizada y de las condiciones de
preservacion. Por este motivo existen muestras que pueden llegar a requerir un mayor esfuerzo
de analisis incrementando el tiempo para la obtencidén de resultados. A su vez, no puede
descartarse la posibilidad de que algunas muestras no posean material genético recuperable.

La recuperacién de ADN antiguo también se ve afectada por los materiales que se utilicen en la
consolidacidn, conservacion y remontaje de los restos dseos, por lo cual se aconseja desestimar
las muestras que hayan sido sometidas a estos tipos de tratamientos.

Dada la trascendencia y lo novedoso de este tipo de estudios, su divulgacién y publicacién
constituye un objetivo de este laboratorio. Por consiguiente, la difusidon de los resultados sera
acordada en conjunto entre el investigador que entrega las muestras y los responsables del
laboratorio.
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7.2. Formulario para el andlisis de ADN antiguo en restos arqueoldgicos

Junto con el protocolo anterior, se entregé el siguiente formulario a completar por los

investigadores responsables de las muestras analizadas.

Formulario de registro de muestras para analisis de ADN antiguo

1. Remitente

Lugar y fecha de envio:
Responsable:
Institucion:

Direccion:

Teléfono de contacto:
Correo electrénico:

2. Descripcion de la muestra

Cantidad de muestras:

Muestra | N2 de Tipo de muestra Fechado radiocarbénico Observaciones
inventario/ | (especifique qué pieza | (especificar si es de este
catalogo dental o resto 6seo) individuo o de contexto) o

cronologia estimada

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

3. Localizacion del sitio

Nombre del sitio:

Latitud:

Departamento (o ciudad):
Pais:

4. Informacion adicional

Longitud:
Provincia:

En lo posible detallar tipo de sitio (a cielo abierto, cueva, alero, etc.), clima, precipitaciones, tipo
de entierro (primario, secundario, simple, multiple, directo, en urna, etc.), cantidad de individuos
por entierro y otras caracteristicas que considere relevantes:
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7.3. Permisos otorgados para el andlisis de las muestras

A continuacién se presentan las copias de todos los permisos y la documentacién con

la que se cont6 para el procesamiento de las muestras analizadas en la presente tesis.
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Cachi, 4 de abril de 2012

Sra. Directora del Museo de Antropologia de Salta,
Lic. Mirta Santoni.
De mi mayor consideracion:

Solicito por la presente autorizacion para el traslado de muestras
dseas y dentales de 20 individuos de la coleccién SSal CAC 91, de Salvatierra, del Museo
Arqueolégico Pio Pablo Diaz Cachi, con el objetivo de realizar en las mismas estudios de ADN,
los andlisis consisten en la extraccién del material genético conservado, y a partir del mismo,
determinaciones de los linajes maternos a partir del ADN mitocondrial y del sexado genético
mediante un dimorfismo presente en el gen de la amelogenina, ubicado en los cromosomas
sexuales.

Adjunto la nota de la Directora del Museo de Cachi autorizando la toma de muestras y el
analisis en el laboratorio de la Seccion de Antropologia Biolégica del Instituto de Ciencias
Antropolégicas dirigido por el Dr. Francisco Raul Carnese, de la Facultad de Filosofia y Letras de
la Universidad de Buenos Aires, al cual pertenezco en carécter de investigadora. El estudio serd
realizado en conjunto con la Dra. Verénica Seldes, investigadora del INAPL.

Las muestras serian trasladadas a Buenos Aires por la Sra. Maria Fernanda Zigaran, al
laboratorio para su estudio posterior.

Esperando una resolucién favorable a mi solicitud, saludo a usted atentamente

Seccion Antropologia Bioldgica,

Instituto de Ciencias Antropologicas
Facultad de Filosofia y Letras
Universidad de Buenos Aires

Puan 480

Ciudad Auténoma de Buenos Aires
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Secretaria de Cultura vl
Direccién General de Patrimonio Cultural

i © 1¥ GOBIERNO DE LA PROVINCIA DE SALTA. - Museo Arqueolégico Pio Pablo Diaz
Ministerio de Turismo y Cultura.

Cachi, 04 de abril de 2012

-—-Por la presente autorizo a la Biogca. CRISTINA B DEJEAN a tomar
muestras de material 6seo de veinte individuos de la coleccién SSalCac 91
(sitio arqueolégico Salvatierra) y su correspondiente traslado con la finalidad
de realizar analisis genéticos en el Laboratorio de la Seccién Antropologia
Bioldgica, ICA, de la Facultad de Filosofia y Letras de la Universidad Nacional
de Buenos Aires

Juan Calchaqui s/n
4417- Salta- Argentina
Tel. ffax: 03868- 491080
museoarq.ppdiaz@yahoo.com.ar
www.culturasalta.gov.ar
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Secretaria de Cultura cultural

7 . s
Il Direccién General de Patrimonio Cultural
" © 19 GOBIERNO DE LA PROVINCIA DE SALTA. Museo Arqueolégico Pio Pablo Diaz

Ministerio de Turismo y Cultura.

Cachi, 04 de abril de 2012

e La Direccién de este Museo comunica ante quien corresponda gque
la Biogca. CRISTINA B DEJEAN realizé trabajos de laboratorio, durante los
dias 03 y 04 de abril del presente afio, con la finalidad de tomar muestras
6seas de la Coleccién SSalCac 91 (Sitio arqueolégico Salvatierra) destinadas
a realizar analisis genéticos en el Laboratorio de la Seccién Antropologia
Biolégica de la Universidad Nacional de Buenos Aires

Lie. MONICA DE LORENZI
DIRECTORA

Juan Calchaqui s/n
4417- Salta- Argentina
Tel. /fax: 03868- 491080

museoarg.ppdiaz@yahoo.com.ar
www.culturasalta.gov.ar
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Direccién General de Patrimonio Cultural
Museo de Antropologia de Salta

Salta, 29 de octubre de 2013.-

DISPOSICION INTERNA N* 026/2013.-
Museo de Antropologia de Salta

VISTO

La solicitud presentada por la Dra. Veronica Seldes para trasladar muestras oseas y dentales de 26
individuos de la coleccién SSalCac 14 (sitio arqueolégico El Tero) cuya lista se adjunta, depositados en el
Museo Arqueoldgico Pio Pablo Diaz de Cachi, al laboratorio de Antropologia Biologica de la Universidad
Maiménides de la Ciudad Auténoma de Buenos Aires, y en el marco del Proyecto titulado: “El Estudio
del cambio y la complejidad social a través de la bioarqueologia. Estilo de Vida y estado de salud
en poblaciones de los Andes Meridionales” aprobado mediante convenio Resolucion N° 126 del
Ministerio de Cultura y Turismo de la provincia de Salta, y

CONSIDERANDO

Que se llevaran a cabo examenes de estudio genético de las muestras que consiste en la extraccion del
ADN conservado y, a partir del mismo, la determinacion de los linajes matemos y del sexo de los
individuos utilizando marcadores moleculares, como parte del proyecto de tesis doctoral de la Lic. Maria
Gabriela-Russo bajo la direccion de la Dra. V. Seldes y del Dr. Sergio Avena

Que los mismos se realizaran en los laboratorios de Antropologia Biolégica de la Universidad Maiménides
de la Ciudad Auténoma de Buenos Aires.

Que se espera restituir las piezas dentales completas al museo de Cachi. -

Que de las piezas 6seas se tomara la minima porcion necesaria (alrededor de 4 g)

Que se compromete a enviar los resultados obtenidos a la Direccion General de Patrimonio Cultural y al
Museo de Antropologfa de Salta inmediatamente finalicen los mismos para su guarda en los archivos
correspondientes. o

Que dichos estudios se consideran de gran importancia para el conocimiento de las poblaciones
prehispanicas del Valle Calchaqui; es por ello que:

EL MUSEOQ DE ANTROPOLOGIA
DISPONE:
1- Autorizar a la Dra. Verdnica Seldes para trasladar muestras 6seas y dentales de 26 individuos de la

coleccién SSalCac 14 (sitio arqueolégico El Tero) para realizar estudio genético de ADN antiguo en las
muestras que consiste en la extraccion del ADN conservado, cuya lista se adjunta al presente pedic.

Ejército del Norte y Ricardo Sold — A4400DMJ - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
museosalta@yahoo.com.ar
antropologico@culturasaita.gov.ar
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GOBIERNO DE LA PROVINCIA DE SALTA

; MINISTERIO DE CULTURA Y TURISMO
% w Secretaria de Cultura
? g By

N Direccién General de Patrimonio Cultural
Museo de Antropologia de Salta

2.-Autorizar a la Dra. Verénica Seldes a realizar los andlisis descriptos en nota adjunta a la presente y en
los laboratorios mencionados con el recaudo de que la muestra que se tomara de las piezas Oseas
constituya la minima porcion necesaria (alrededor de 4 g) y que se compromete a restituir las piezas
dentarias completas al museo de Cachi.

3.- Dejar constancia que el traslado lo haré efectivo la Lic. Maria Gabriela Russo (D.N.I. 31.693.493) quien
llevara las muestras a los laboratorios de Antropologia Bioldgica de la Universidad Maimonides de la
Ciudad Auténoma de Buenos Aires, con €l consentimiento de la Dra. Seldes que en este momento se
encuentra impedida de viajar por razones personales.

4 - Comunicar el contenido de la presente a la direccion del Museo Arqueoldgico de Cachi, a la Direccion
General de Patrimonio Cultural, a la Coordinacién de Museos, y a la interesada.

IC MIRTA EL
Directora
MUSEQ DE ANTROPOLOGIADE SALTA
SIRECCION GENERSZ DE PATRIMONIO CULTUIRA
SECRE TARIA DE Cun Tum:

M1

Ejéreito del Norte y Ricardo Sol4 — A4400DM! - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
museosalta@yahoo.com.ar
antropologico@culturasalta.gov.ar
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Direccion General de Patrimonio Cultural
Museo de Antropologia de Salta

Salta, 16 de Enero de 2014.-
Ref. Traslado de materiales Dra. Seldes.-

DISPOSICION N° 001

VISTO

La solicitud de la Lic. VERONICA SELDES para realizar traslado de 11 (once) piezas dentales
correspondiente a la toma de material efectuada por la Lic Maria Etelvina Diaz de nuestra institucion y la
Dra. Seldes. El objetivo de este estudio genético de las muestras consiste en la extraccién del
ADN conservado y, a partir del mismo, la determinacion de los linajes maternos y del sexo de
los individuos utilizando marcadores moleculares, como parte del proyecto de tesis doctoral de
la Lic. Maria Gabriela Russo titulado “Andlisis de la variabilidad genética mitocondrial a nivel
local y regional en muestras precolombinas del actual Noroeste Argentino” que se encuentra
inscripto en la Facultad de Ciencias Exactas de la Universidad de Buenos Aires (UBA) y que
co-dirijo junto al Dr. Sergio Avena.

CONSIDERANDO

Que la solicitud se encuentra presentada en tiempo y forma y de acuerdo exigido por los postulados de la
Ley N° 6649/91 de la cual el Museo de Antropologia es el érgano de aplicacion;

Que los trabajos de investigacion previstos cuentan con financiacion propias y no significaran erogacion
alguna para el estado, considerandose dichos estudios importantes para la historia de la provincia.

LA DIRECCION DEL MUSEO DE ANTROPOLOGIA DISPONE:

1.- Autorizar a la Dra. Verénica Seldes el traslado de los materiales extraidos de acuerdo al inventario que
se detalla a continuacion, provenientes de restos 6seos existentes en elMuseo.

LISTADO DE MATERIAL RETIRADO

Muestra N° 1: Club Libertad

Muestra N° 2: Escuela Zorrilla

Muestra N° 3: Mision Salim

Muestra N° 4: Universidad Catélica de Salta
Muestra N° 5: Finca La Barranca

Muestra N° 6: Burial Pot 1

Muestra N° 7: Burial Pot 2

Muestra N° 8: El Pichao 1

Muestra N° 9: El Pichao 2

Muestra N° 10: Campo Duran

Ejército del Norte y Ricardo Sold — A4400DM) - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
antropologico@culturasalta.gov.ar
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Direccion General de Patrimonio Cultural
Museo de Antropologia de Salta

2.- Comunicar la presente disposicion a: Ministerio de Cultura y Turismo, Direccion General de Patrimonio
Cultural, Coordinacion de Museos, a las municipalidades de San Carlos, Molinos, Cafayate, Angastaco, al
Museo Arqueolégico de Cachi, a la interesada y al personal.

3.- Elevar la presente disposicion a la Direccion General de Patrimonio Cultural, solicitado la homologacién
investigacion correspondiente.

4 - De forma.

Ejército del Norte y Ricardo Sola — A4400DM! - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
antropologico@culturasalta.gov.ar
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Museo de Antropologia de Salta

ks

AUTORIZACION

Por la presente, el Museo de Antropologia de Salta “Juan Martin Leguizamén”, autoriza
a la Dra. Verénica Seldes a transportar desde Salta hasta la Buenos Aires la muestra de 11
(once) piezas dentales. Estas tomas, procedentes de distintos lugares de la provincia de Salta
seran trasladadas al laboratorio de Antropologia Biolégica de la Universidad Maiménides.

El objetivo es el estudio genético de las muestras que consiste en la extraccion del
ADN conservado y, a partir del mismo, la determinacién de los linajes maternos y del sexo de
los individuos utilizando marcadores moleculares, como parte del proyecto de tesis doctoral de
la Lic. Maria Gabriela Russo titulado “Analisis de la variabilidad genética mitocondrial a nivel
local y regional en muestras precolombinas del actual Noroeste Argentino” que se encuentra
inscripto en la Facultad de Ciencias Exactas de la Universidad de Buenos Aires (UBA) y que
co-dirige junto al Dr. Sergio Avena.

----——----Se expide la presente en Salta Capital a los diez y seis dias del mes de Enero del afio
dos mil catorce.

s —
LIC/MIRTA ELSA SANTON:
Directora

MUSEQ DE ANTROPOLOGIA DE Sa Ta
IRECCION GENERAL DE PATRIMONIO Cuit *
SECRETARIADE CLu T

Ejército del Norte y Ricardo Sola — A4400DM!J - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
antropologico@culturasalta.gov.ar

178



/ Buenos Aires, 23 de diciembre de 2013

Sra. Directora del Museo de Antropologia de Salta,
Lic. Mirta Santoni
De mi mayor consideracion:

Me dirijo a usted a fin de solicitar autorizacion para el traslado de piezas dentales o
material 6seo de los individuos de quiénes sea factible extraer las tomas, procedentes
de distintos lugares de la provincia de Salta y zonas aledafias al laboratorio de
Antropologia Bioldgica de la Universidad Maimoénides.

El objetivo es el estudio genético de las muestras que consiste en la extraccion del
ADN conservado vy, a partir del mismo, la determinacién de los linajes maternos y del
sexo de los individuos utilizando marcadores moleculares, como parte del proyecto de
tesis doctoral de la Lic. Maria Gabriela Russo titulado “Analisis de la variabilidad
genética mitocondrial a nivel local y regional en muestras precolombinas del actual
Noroeste Argentino” que se encuentra inscripto en la Facultad de Ciencias Exactas de
la Universidad de Buenos Aires (UBA) y que co-dirijo junto al Dr. Sergio Avena.

Dichas muestras seran trasladadas a Buenos Aires por la que suscribe, DNI 21983052,
el dia 16 de enero de 2014.

Esperando una resolucién favorable a mi solicitud, saludo a usted muy atentamente

Dra. Verbnica Seldes
Investigadora Asistente CONICET
INAPL - CONICET
Facultad de Filosofia y Letras UBA
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GOBIERNO DE LA PROVINCIA DE SALTA

MINISTERIO DE CULTURA Y TURISMO
Secretaria de Cultura
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Direccion General de Patrimonio Cultural
Museo de Antropologia de Salta

Salta, 04 de septiembre de 2014.-

Disposicién Interna N2 017/2014.-
Museo de Antropologia de Salta.-

VISTO

La presentacion de la Dra. Verodnica Seldes solicitando autorizacién para el traslado de
muestras de materia organica a Laboratorio de Antropologia Biolégica de Universidad
Maimonides Capital Federal para realizar estudios moleculares especializados, en el marco de
su proyecto de Investigacion

CONSIDERANDO

Que la solicitud se presenté en tiempo y forma;

Que el Museo de Antropologia es el drgano de aplicacion de la Ley de Preservacion del
patrimonio arqueolégico de la provincia de Salta N2 6649/91;

Que sus resultados son altamente beneficiosos para el entendimiento del proceso histérico de
la Provincia de Salta

EL MUSEO DE ANTROPOLOGIA DE SALTA
DISPONE:

1.- Autorizar a la Dra. Verénica Seldes DNI N2 21983052 a trasladar a Capital Federal la
muestra que consiste en:

¢ 1diente procedente del sitio Ucasal Rescate, Salta Capital

¢ 2 dientes procedentes del sitio Don Santiago Salta Capital

o 1 diente Misidon Salim, Dpto. Rivadavia, Salta
2.- Comunicar la presente disposicion a la Direccion Ggneral de rimonio Cultural,
Coordinacién de Museos, y a la interesada.

Ejército del Norte y Ricardo Sold — A4400DMJ - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
museosalta@yahoo.com.ar
antropologico@culturasalta.gov.ar
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Direccién General de Patrimonio Cultural
Museo de Antropologia de Salta

Salta, 25 de Setiembre de 2014.-
Nota N° 108/2014.-

Equipo de Antropologia Biolégica de la Facultad de Filosofia y Letras
Universidad de Buenos Aires

Universidad Maiménides

Hidalgo 775 - 6° Piso

C.AB.A.

Tengo el agrado de dirigirme a Uds. a los efectos de solicitar la realizacion de los estudios de ADN
antiguo en las muestras enviadas por medio de la Dra. Veronica Seldes.

Se adjunta el formulario de registro de muestras y aceptacion del presente protocolo de analisis de
ADN antiguo, la presente nota solicitando dicho analisis a vuestro laboratorio y copias de los
permisos para traslado de las muestras a analizar, expedidos por nuestra institucion a la Dra.
Seldes.

Sin otro particular, aprovecho la oportunidad para saludar a Uds. muy atentamente.-

SALTH
mwmmuoz ;
Cﬁl[:?.g‘il‘_m DE PRTRIMONIO CULTURAL
A SECRE TARINDE CARLTURA

Aclaracion: Mirta Elsa Santoni

Ejército del Norte y Ricardo Sola — A4400DMJ - Salta - Tel. (54-387)- 4222960//4311229
antropologico@culturasalta.gov.ar
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Formulario de registro de muestras para analisis de ADN antiguo

1. Remitente
Lugar y fecha de envio: Salta, 25 de Setiembre de 2014
Responsable: Mirta Elsa Santoni

Institucidon: Museo de Antropologia de Salta
Direccion: Ejército del Norte y Ricardo Sola
Teléfono de contacto: (54-387)- 4222960//4311229
Correo electrénico: antropologico@culturasalta.gov.ar

2. Descripcion de la muestra

Cantidad de muestras:

Muestra | N2 de inventario/ | Tipo de muestra | Fechado radiocarbénico | Observaciones
catdlogo (especifique qué | (especificar si es de este
pieza dental o individuo o de contexto)
resto 6seo) o cronologia estimada

1 Club Libertad Molar

2 Escuela Zorrilla Molar

3 Mision Salim 1 molar

4 Misién Salim 1 molar

5 U. Catdlica Molar 820 +80 AP

6 Finca La Barranca Molar

7 Burial Pot 1 Molar S/CONTEXTO
8 Burial Pot 2 Molar S/CONTEXTO
9 El Pichao 1 Molar

10 El Pichao 2 Molar

11 Campo Duréan 2 molares +de 1950

12 Don Santiago Molar
3. Localizacién del sitio

Nombre del sitio: Longitud:

Latitud: Departamento (o ciudad):
Provincia: Salta Pais:

4. Informacién adicional

En lo posible detallar tipo de sitio (a cielo abierto, cueva, alero, etc.), clima,
precipitaciones, tipo de entierro (primario, secundario, simple, multiple, directo, en urna,
etc.), cantidad de individuos por entierro y otras caracteristicas que considere relevantes:
5. Documentacion

Especificar la documentacion presentada (carta de solicitud de andlisis, permisos

institucionales, provinciales, de la comunidad, etc.): carta de solicitud de andlisis y
permisos de traslado.

182



Declaro conocer y aceptar las normas de trabajo del Equipo de Antropologia Bioldgica.

Firma:

wrel
TROPOLOGIA DE SKLTA
G?E:n'ftLDE PATRIMONIO CULTURAL
RN SECRETARIADE CILTURA

Aclaracion: Mirta Elsa Santoni
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7.4. Material Suplementario

Tabla S1. Mutaciones en la RHV I con respecto a la tCRS de todos los investigadores del Equipo de
Antropologia Biolbgica.

Investigador SNPs RHV I vs. tCRS Probable haplogrupo
FDFR 16162G 16209C Hlal
MBP 16126C 16198C 16294T 16296 T 16304C T2b
CMC - H2a2al
DGC 16111T 16129A 16223T 16290T 16319A 16362C A2
VS 16224C 16311C K
SAA 16223T 16292T 16357C 16411A 16412A W
CBD - H2a2al
MGR - H2a2al

- sin mutaciones con respecto a tCRS.
MGR: Maria Gabriela Russo; autora de la presente tesis.
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Tabla S2. Poblaciones utilizadas para la comparacién de los haplotipos hallados en la presente tesis.

GenBank ID
Temporalidad Area Region Poblaciones/Sitios arqueoldgicos n secuencia Referencia
mitocondrial
Pampa Grande, Argentina Las Pirguas 19 - Carnese ¢t al., 2010*
Valle Calchaqui, Argentina Cortaderas Derecha 1 - Dejean et al., 2006
Quebrada de Humahuaca, Argentina Los Amatillos 13 - Mendisco e# al., 2011
Puna Jujefia, Quebrada de Doncellas, San José, Huacalera, Tilcara,
Humahuaca y Valle Calchaqui, Huichairas, Juella, Sarahuaico, Banda de 20 - Mendisco e al., 2014*
Argentina Perchel, Fuerte Alto y Tero
Puna de Atacama, Argentina y Chile Lullaillaco 1 - Wilson ez al., 2007
Cuzco, Peru Cuzco 1 - Luciani ez al., 2006
Ayacucho, Peru Conchopata y Huari 20 - Kemp et al., 2009
Condesuyos, Peru Tompullo 2 24 JN833681-JN833704 Baca et al., 2012*
Condesuyos, Peru Acchaymarca y Puca 25 KJ467539-K]J467563 Baca ez al., 2014
. Andes
Prehispanicas Centrosur Pernil Alto, Mollake Chico, Jauranga, Hanaq
Palpa, Peru Pacha, Los Molinos, I.a Mufia, Paracas 104  FJ804001-F]J804057  Fehren-Schmitz e al., 2010
Peninsula, Monte Grande y Pacapaccari
Lucanas, Peru Yacotogia, Ocoro’ff;ii?yocc’ Huayunealla o3 11480100-K7489306  Fehren-Schmitz et al., 2011
Palpa y Lucanas, Peru Monte Grande, Chillo, Los Molinos y Tranca 50  KJ489100-KJ489306  Fehren-Schmitz ez al., 2014
. . KP300790- Fehren-Schmitz e7 al.,
Lauricocha, Peru Lauricocha Cave 1.-2 5 KP300794 2015+
Arica, Chile Chinchorro 1 - Rahgavan ¢z al., 2015
Huaca Prieta, La Galgada, Lauricocha,
Centro y sur de Perd - La Paz, Bolivia  Pasamayo, Huaca Pucllana, Pueblo Viejo, San KU523264
- Arica, Chile - Puna de Atacama, Sebastian, Chullpa Botiriyagiocc, Jauranga, Los 76 - Llamas e# al., 2016
. . . . . KU523350
Argentina y Chile Molinos, Tiwanaku, Camarones, Pica-8 y
Llullaillaco
Total prehispanicas 413
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Tabla S2. Continuacién.

GenBank ID
Temporalidad Area Region Poblaciones/Sitios arqueoldgicos n secuencia Referencia
mitocondrial
Lago Titicaca y Potosi, Bolivia Aymara y Quechua 189 - Gaya-Vidal e al., 2011
Arica, Parinacota y Antofagasta, Chile Aymara y Atacamefio 66 ]J Sgg g 3? 193:;83 g 539 ;é de Saint Pierre e al., 2012
Cusco, Huancavelica, Apurimac,
Andes Lagos Poopo, Coipasa y Titicaca, Aymara, Arawak, Quechua y Uro 388 - Sandoval ez al., 2013
Centrosut Peru y Bolivia
Lago Titicaca, Peru Aymara, Quechua y Uro 64 - Barbieri ef al., 2011
. . . . AY304083- .
Huancavelica, Arequipa y Junin, Peru Quechua y Nmatsiguenga 105 AY304146 Fuselli e al., 2003
Puno, Lima y Ancash, Peru Aymara, Quechua y Jaqaru 96 - Lewis et al., 2007
Contempordneas Gran Chaco, Argentina Wichi, Toba y Pilaga 204 - Cabana ¢f al., 2006
Misiones, Argentina Mbya-Guarani 121 - Sala ez al., 2010
Arroyo Bar{l)ii:; lea }Cyhupafpom Aché 63 - Schmitt ez al. 2004
Ti - iqui 7
lerras Alto Paraguay, Paraguay . Chlqultos y Ayoreo 76 - Dornelles ez al., 2004
bajas Santa Cruz, Bolivia
adyacentes Beni, Bolivia Moxo, Movima y Yuracaré 54 - Bert e# al., 2004
Beni, Bolivia Chimane y Moseten 46 - Corella e# al., 2007
Mato Grosso do Sul, Parand y Rio e
Grande do Sul, Brazl Guarani y Kaingang 274 - Marrero et al., 2007
Mato Grosso do Sul y Parana, Brazil Guarani y Kaingang 9 - Yang ¢t al., 2010
Total contemporaneas 1755

7 tamafio muestral (numero de secuencias utilizadas; puede diferir del nimero maximo de individuos analizados en el trabajo original).



Tabla S3. Modelos de evolucién molecular ordenados en funcién de su ajuste a los datos utilizados segun el criterio BIC. Se muestra ademas el numero de
parametros de cada uno junto con el grado de ajuste en funcién del criterio de informacién de Akaike corregido (AICc) y el valor de Maxima Verosimilitud (InL).
Para cada modelo se incluye la proporcién de sitios invariantes y el valor del parametro de la distribucién Gamma, cuando corresponde.

Modelo  Parametros BIC AlCc Inl. Invariantes Gamma R Frec. A Frec. T Frec. C Frec. G A=>T A=>C A=>G T=>A T=>CT=>G C=>A C=>T C=>G G=>A G=>TG=>C

HKY+G 832 13620,418 5424,157 -1875167  n/a 0,299 8783 0,333 0220 0336 0111 001 002 0,10 002 031 001 002 020 001 030 001 002
TNO3+G 833 13621,839 5415,739 -1869,946  n/a 0311 9336 0,333 0220 0336 0111 001 002 006 002 039 001 002 026 001 0,19 001 002
HKY+G+I 833 13625508 5419408 -1871,780 0475 1,046 8,767 0333 0220 0336 0111 001 002 010 002 031 001 002 020 001 030 001 002
TNO3+G+I 834 13629247 5413308 -1867,718 0402 0,810 9215 0333 0220 0336 0,111 0,01 002 007 002 039 001 002 025 001 020 001 0,02

TNO3+1 833 13642,242 5436,142 -1880,147 0,614 n/a 8856 0,333 0,220 0336 0111 001 002 008 002 036 001 002 024 001 023 001 002
GTR+G 836 13650,653 5415,035 -1866,558  n/a 0312 8045 0,333 0220 0336 0,111 000 003 007 000 038 001 003 025 001 020 001 002
GTR+G+I 837  13657,846 5412,388 -1864,223 0407 0,823 7,990 0333 0220 0,336 0,111 0,00 003 007 000 038 001 003 025 001 020 001 0,02
K2+G 829  13673,863 5507,121 -1919,684  n/a 0276 8739 0250 0250 0250 0250 001 001 022 001 022 001 001 022 001 022 001 001
GTR+I 836 13675,657 5440,039 -1879,060 0,619 n/a 6749 0333 0220 0336 0111 001 003 008 002 035 000 003 023 001 023 001 002
K2+G+I 830 13677,978 5501,396 -1915810 0,459 0,801 8752 0,250 0,250 0250 0250 001 001 022 001 022 001 001 022 001 022 001 001
T924+G 830 13683,632 5507,051 -1918,637  n/a 0,285 8640 0276 0276 0224 0224 001 001 020 001 020 001 001 025 001 025 001 001
T924+G+1 831  13687,522 5501,101 -1914,651 0,457 0,817 8,658 0,276 0276 0224 0224 001 001 020 001 020 001 001 025 001 025 001 001
T92+1 830 13706,582 5530,001 -1930,112 0,644 n/a 8590 0276 0276 0224 0224 001 001 020 001 020 001 001 025 001 025 001 001
TN93 832 13775,638 5579,377 -1952,777  n/a n/a 8,659 0,333 0,220 0336 0111 001 002 007 002 038 001 002 025 001 021 001 002
HKY 831  13776,523 5590,102 -1959,151  n/a n/a 8,655 0,333 0,220 0336 0111 001 002 0,10 002 030 001 002 020 001 030 001 002
HKY+I 832 13788,383 5592,123 -1959,149 0,00001  n/a 8,655 0,333 0220 0336 0111 001 002 0,10 002 030 001 002 020 001 030 001 002
GTR 835  13808,857 5583,079 -1951,592  n/a n/a 5972 0,333 0220 0336 0111 001 003 0,07 002 036 001 003 023 001 021 001 002
T92 829  13831,426 5664,684 1998466  n/a n/a 8,603 0276 0276 0224 0224 001 001 020 001 020 001 001 025 001 025 001 001
K2 828 13839,424 5682,522 -2008,396  n/a n/a 8,647 0250 0250 0250 0250 001 001 022 001 022 001 001 022 001 022 001 001
K2+1 829  13851,285 5684,543 -2008,395 0,00001  n/a 8,647 0,250 0,250 0250 0250 001 001 022 001 022 001 001 022 001 022 001 001
JC+G 828  13969,307 5812,404 2073337  n/a 0,277 0,500 0,250 0,250 0250 0250 008 0,08 0,08 008 008 008 008 008 008 008 0,08 008
JC+GHI 829  13973,483 5806,740 -2069,494 0,459 0,806 0,500 0,250 0,250 0250 0250 008 0,08 0,08 008 008 008 008 008 008 008 0,08 008
jC 827  14121,488 5974,425 2155360  n/a n/a 0,500 0,250 0250 0250 0250 008 0,08 0,08 008 008 008 008 008 008 008 0,08 008
JC+ 828 14133,349 5976,446 -2155358 0,00001  n/a 0,500 0,250 0,250 0250 0250 008 0,08 0,08 008 008 008 008 008 008 008 0,08 008

R: tasa estimada de transicién/transversion.
Frec.: frecuencia de cada base nucleotidica.
=> indica la tasa de sustitucion entre bases.
n/ a: no aplica.
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Tabla S4. AMOVA realizado con los grupos poblacionales prehispanicos del Area Centrosur Andina

analizados en el Capitulo IV, considerando la variacién entre regiones.

., Suma de Componentes de . .,
Fuente de Variacién ol Cuadrados \g)arianza Porcentaje de Variacién
Entre regiones 6 58038 -0,07733 -2,17
Entre poblaciones dentro de regiones 11 180449 0,53056* 14,87*
Dentro de poblaciones 397 1236309 3,11413 87,30
Total 414 1474797 3,56736
g/ grados de libertad.
*p < 0,00001.
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Figura S1. Diversidad nucleotidica (7) en funcién de la diversidad haplotipica (FH,) para cada grupo
poblacional estudiado en el Capitulo IV. El tamafio de los puntos es proporcional al nimero de

haplotipos (4). Los grupos Quebrada de Humahuaca Norte y Valle Calchaqui fueron considerados
outliers debido a poseer valores muy extremos en comparacion al resto de las poblaciones analizadas.
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Tabla S5. Coordenadas geograficas de los grupos poblacionales analizados en el Capitulo IV. Para
aquellos grupos que inclufan mas de un sitio arqueoldgico se utilizé la latitud y longitud de un punto
intermedio entre los mismos.

Grupo poblacional Latitud Longitud
Quebrada de Humahuaca Sur -23,73632  -65,471436
Quebrada de Humahuaca Norte  -23,392695  -65,345341
Valle Calchaqui -25,014697  -66,102722
Tompullo2 -15,734702  -72,748965
Acchaymarca -15,500914 -72,818587
Puca -15,68443  -72,579252
Costa Sur de Perd -14,538053 -75,182932
Valles Altos Sur de Perd -14,289167 -74,841667
Tierras Altas Sur de Peru -13,150034 -73,992825
Las Pirguas -25,587167  -65,369636

Tierras Altas Centro de Peru -9,729577  -77,062903
Costa Centro de Pert -10,775327  -77,682279
Tiwanaku -16,555966  -68,673403
Norte de Chile -20,483933  -69,331424
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Tabla S6. Comparacion de a pares (Fyr) entre todos los grupos poblacionales analizados en el Capitulo IV. Por debajo de la diagonal se muestra el valor de Fsry por

encima el correspondiente p-valor.

Hut%;lﬁzaca Hur?l.aﬁzaca Ca}::;li:ui Pil‘;jas Tiwanaku Ng;tﬁede Tomzp ullo Acchaym. Puca A’l;tl:: rgtslr AlY;ileSsur AIYSE eSsur (I:’:i:iaESII:Ir g::éa};ﬁf g::éah/s[g (I:)::;aﬁlg g;st?) g::;z git:(f
Notte Sur Peri Pera MH  Peru LIP Peri

Q. de Humahuaca Norte 0 0,0215 0,1357 <0,0001 0,0039 0,0801 <0,0001 <0,0001 0,0645 0,0059 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,0059 0,0010 <0,0001 0,6377
Q. de Humahuaca Sur ~ 0,1380 0 0,3984 0,0811 0,5762 0,3135 10,0078 0,1279 0,2725 0,4512  0,0898 0,1797  <0,0001 <0,0001 0,0674  0,4609 0,1318 0,1045
Valle Calchaqui ~ 0,0796 -0,0074 0 0,2334  0,4336 0,4170 0,0059 0,0430 0,2412 0,3272 0,0215 0,0977 0,0010 0,0088 0,1260 0,0967 0,0723 0,3926
Las Pirguas ~ 0,2385 0,0618  0,0309 0 0,1104 0,0928 0,0020 0,0361 0,0254 0,0322  0,0010 0,0098 <0,0001 <0,0001 0,0440 0,0342 0,0068 0,0361
Tiwanaku  (0,2728 -0,0300  -0,0108 0,0770 0 0,0889 0,0205 0,2334 0,0957 0,4629  0,4805 0,6436  <0,0001 0,0088 0,1357  0,7529 0,5967 0,0313
Norte de Chile  0,1061 0,0056  -0,0103 0,1088  0,1030 0 0,0078 0,0332 0,3565 10,0918  0,0176 0,0225 <o0,0001 0,0010 <0,0001 0,0469 0,0166 0,4063
Tompullo 20,3831 0,1213  0,2200 0,1686 0,1249  0,2180 0 0,3945 0,0156 0,0020 0,0010 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 0,0176 0,0010 0,0010
Acchaymarca  (0,3537 0,0582  0,1335 0,1113  0,0234 0,1847 -0,0030 0 0,0576  0,0596  0,1016 0,0820  <o0,0001 0,0010 0,0205 0,2471 0,0693 0,0107
Puca  0,0850 0,0126  0,0315 0,1194 0,0986 -0,0101 0,1319  0,0999 0 0,0928  0,0010 0,0049 <o0,0001 <o0,0001 0,0156 0,0273 0,0029 0,3135
Tierras Altas Sur Peru  0,1264 -0,0083  0,0052  0,0790 -0,0149 0,0791 0,1485 0,0663  0,0506 0 0,0107 0,3789  <o0,0001 0,0107 0,3369 0,1738 0,3565 0,0547
Valles Altos Sur Pera MH ~ 0,3197 0,0381  0,1318 0,1105 -0,0160 0,1535 0,1086 0,0455 0,1578 0,0694 0 0,0469 <0,0001 <0,0001 0,0020 0,3975 0,0147 <0,0001
Valles Altos Sur Pera LIP 0,2314 0,0227  0,0694 0,0987 -0,0322 0,1563 0,1407 0,0574 0,1285 -0,0014  0,0382 0 <0,0001 0,0029 0,2051  0,3447 0,6436 0,0039
Costa Sur Pera EH ~ 0,2194 0,2668 0,2570  0,2624 0,3256 00,3814 04212 0,3746 0,2887 0,1580 0,3499 0,2147 0 0,0166 0,0322  <0,0001  <0,0001 <0,0001
Costa Sur Pera EIP  (,1937 0,1454 0,1599 0,1787 0,1443 0,2811 0,2843 0,2072 0,2016  0,0599 0,2223 0,0887 0,0367 0 0,9053  <0,0001  <0,0001 <0,0001
Costa Sur Pera MH ~ 0,2180 0,0899 0,0751  0,1171 0,0688 0,2449 0,2648 0,1627 0,1708 0,0050 0,1643 0,0220 0,0674  -0,0309 0 0,0391 0,1768 0,0088
Costa Sur Pera LIP 0,2666 -0,0091  0,0801 0,0857 -0,0444 0,1184 0,0809 0,0180 0,0956 0,0243  -0,0023 0,0025 0,3123  0,1657  0,1045 0 0,1816 0,0059
Costa Centro Pera  (0,2365 0,0289 0,0793  0,1020 -0,0270 0,1734 0,1531 0,0639 0,1393  0,0005 0,0463 -0,0097  0,2087  0,0890  0,0256 0,0172 0 0,0020

Tierras Altas Centro Pera  -0,0299 0,0691  -0,0063 0,1740 0,1900 -0,0320 0,2940 0,2668 -0,0056 0,0985  0,2580 0,2015  0,2998 0,2354 0,2316  0,2011 0,2165 0

En negrita: p <0,05.
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Tabla S7. Distancias genéticas (nimero promedio de sustituciones por sitio) obtenidas pata los grupos poblacionales analizados en el Capitulo IV. Costa Sur de

Pert incluye tnicamente la poblacién MH.

e Wi i ol I BB Cosa 3w i Las A SR o
Humahuaca Humahuaca Calchaquf 5 Acchaymarca Puca  Surde Surde Surde Dirouas Centro Centro Tiwanaku de Chile
Sur Notte achaq Pera ; ; & , de Pera
Perd  Pera de Pera

Quebrada de Humahuaca Sutr 0 0,0199 0,0268  0,0199 0,0197 0,0205 10,0208 0,0211 0,0219 0,0226 0,0208 0,0208 0,0210  0,0219
Quebrada de Humahuaca Norte  0,0199 0 0,0245 0,027 0,0225 00179 0,0188 00237 00209 00229 00148 00219 00235 0,0194
Valle Calchaqui  0,0268 0,0245 0 0,0281 0,0277 0,0269 0,0265 10,0285 0,0280 0,0277 0,0254 0,0275 0,0274  0,0280
Tompullo2 ~ 0,0199 0,0227  0,0281 0 00149 00193 0,0209 00194 0,218 00210 00221 00200 00199  0,0223
Acchaymarca  0,0197 0,0225 00277  0,0149 0 0,0197 00193 0,0188 00209 00209 00227 00189 00191 0,231
Puca  0,0205 0,0179 0,0269  0,0193 0,0197 0 0,0217 10,0229 0,0224 0,0231 0,0184 0,0225 0,0229  0,0206
Costa Sur de Perd 0,0208 0,0188 00265  0,0209 00193 00217 0 00204 00198 00216 00220 00184 00205 0,0255
Valles Altos Sur de Pera  0,0211 0,0237 0,0285  0,0194 0,0188 0,0229  0,0204 0 0,0219 10,0235 0,0247 0,0200 0,0210  0,0259
Tierras Altas Sur de Pera  0,0219 0,0209 0,0280  0,0218 0,0209 0,0224 0,0198 0,0219 0 0,0240 10,0228 0,0210 0,0221  0,0248
Las Pirguas 0,026 0,0229 00277 0,210 0,0209 00231 0,0216 00235 00240 0 00238 00225 00233 0,0245
Tierras Altas Centro de Peru  0,0208 0,0148 0,0254  0,0221 0,0227 0,0184 10,0220 0,0247 0,0228 0,0238 0 0,0238  0,0244  0,0192
Costa Centro de Perti 0,0208 0,0219 00275  0,0200 00189 00225 0,0184 00200 00210 00225 00238 0 0,0200  0,0250
Tiwanaku  0,0210 0,0235 00274  0,0199 00191 00229 0,0205 00210 0,0221 00233 0,0244 0,0200 0 0,0249

Notte de Chile  0,0219 0,0194 0,0280  0,0223 0,0231 0,0206 0,0255 10,0259 0,0248 0,0245 0,0192 0,0250 0,0249 0
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Tabla S8. Distancias genéticas (nimero promedio de sustituciones por sitio) obtenidas pata los grupos poblacionales analizados en el Capitulo IV. Costa Sur de

Pert incluye tnicamente la poblacién LIP.

Quebrada  Quebrada Costa Valles Tierras Tierras Costa
de de Valle  Tompullo Db Pres Swad Altos  Altas 'Las Altas Centro Tiwanaku Nortf? de
Humahuaca Humahuaca Calchaqui 2 . Surde Surde Pirguas Centro , Chile
Sur Norte Perd Perd  Peru de Pera de Peru
Quebrada de Humahuaca Sur 0 0,020 0,027 0,020 0,020 0,021 0,020 0,021 0,022 0,023 0,021 0,021 0,021 0,022
Quebrada de Humahuaca Norte 0,020 0 0,024 0,023 0,022 0,018 0,022 0,024 0,021 0,023 0,015 0,022 0,023 0,019
Valle Calchaqui 0,027 0,024 0 0,028 0,028 0,027 0,027 0,028 0,028 0,028 0,025 0,027 0,027 0,028
Tompullo2 0,020 0,023 0,028 0 0,015 0,019 0,018 0,019 0,022 0,021 0,022 0,020 0,020 0,022
Acchaymarca 0,020 0,022 0,028 0,015 0 0,020 0,018 0,019 0,021 0,021 0,023 0,019 0,019 0,023
Puca 0,021 0,018 0,027 0,019 0,020 0 0021 0023 0022 0,023 0,018 0,023 0,023 0,021
Costa Sur de Peru 0,020 0,022 0,027 0,018 0,018 0,021 0 0,019 0,021 0,022 0,023 0,019 0,019 0,023
Valles Altos Sur de Pert 0,021 0,024 0,028 0,019 0,019 0,023 0,019 0 0,022 0,024 0,025 0,020 0,021 0,026
Tierras Altas Sur de Perd 0,022 0,021 0,028 0,022 0,021 0,022 0,021 0,022 0 0,024 0,023 0,021 0,022 0,025
Las Pirguas 0,023 0,023 0,028 0,021 0,021 0,023 0,022 0,024 0,024 0 0,024 0,022 0,023 0,024
Tierras Altas Centro de Pert 0,021 0,015 0,025 0,022 0,023 0,018 0,023 0,025 0,023 0,024 0 0,024 0,024 0,019
Costa Centro de Perd 0,021 0,022 0,027 0,020 0,019 0,023 0,019 0,020 0,021 0,022 0,024 0 0,020 0,025
Tiwanaku 0,021 0,023 0,027 0,020 0,019 0,023 0,019 0,021 0,022 0,023 0,024 0,020 0 0,025
Norte de Chile 0,022 0,019 0,028 0,022 0,023 0,021 0,023 0,026 0,025 0,024 0,019 0,025 0,025 0




Tabla S9. Distancias geograficas (km) obtenidas pata los grupos poblacionales analizados en el Capitulo IV.

Quebrada  Quebrada . Tierras
Valles Tierras Costa
de de Valle  Tompullo Costa Sur Las Altas . Norte de
. Acchaymarca Puca . Altos Sur  Altas Sur . Centro de Tiwanaku .
Humahuaca Humahuaca Calchaqui 2 de Pert , . Pirguas Centro de , Chile
de Pera de Pera , Pera
Sur Norte Peru
Quebrada de Humahuaca Sur 0 40,17543  155,4079 1168,4004 1193,14875 1161 1441,2858 1436,52975 1476,5347 205,273 1980,072 1932,3539 862,411  536,8983
Quebrada de Humahuaca Norte  40,17543 0 195,4366 1149,2939  1173,70987 1142 1425,0939 1419,16311 1455,4512 243,084 1959,7541 1914,3531 833,0457 522,7296
Valle Calchaqui  155,40794  195,43664 0 1239,1199 126491694 1234 1498,9612 1498,72607 1552,7319 97,3219 2051,3177 1994,7434 9739157 (01,3535
Tompullo2 1168,40039 1149,29391  1239,12 0 26,92555 19 293,20143 276,09915 315,8587 133378 812,7733  765,9385 44527  638,0013
Acchaymarca 1193,14875 1173,70987 1264917 26,92555 0 32,7 275,67752 255,6613  289,3096 1359,44 787,457  742,4431 458,7059 663,6737
Puca 1161,22703 1141,5842 1234,027 19,0227 32,72968 0 307,27792 288,17372 319,1608 132836 819,0731 775,0126 428,7851 (32,689
Costa Sur de Pert  1441,28575  1425,0939 1498961 29320143  275,67752 307 0 4596357  200,3371 1595,35 569,9111 496,9515 733,0553 904,8173
Valles Altos Sur de Pertt 1436,52975 1419,16311  1498,726 276,09915  255,6613 288 4596357 0 155,9263 1594,67 559,3657 496,3733 707,929  901,3658
Tierras Altas Sur de Peru  1476,53468 1455,45122 1552,732 315,85872  289,3096 319 200,33708 155,92634 0 1646,72  505,3279  480,0634 685,3036  951,4038
Las Pirguas  205,27328  243,08413  97,32189 1333,7841 1359,44015 1328 1595,3541 1594,67294 1646,7187 0 2146,3198 2090,8399 1057,063 95,7837
Tierras Altas Centro de Pera  1980,07196  1959,7541  2051,318 812,77327 787,457 819 569,91107 559,36571 505,3279 2146,32 0 134,1032  1181,753 1450,6209
Costa Centro de Perd 1932,35386  1914,35313  1994,743  765,93851  742,44306 775 49695152 496,37328 480,0634 2090,84 134,1032 0 1165,301 1397,6963
Tiwanaku 862,41096  833,04568 973,9157 44527005 458,70588 429 733,05533 707,92899 (85,3036 1057,06 1181,7533 1165,3012 0 440,2878
Norte de Chile  536,89828  522,72963 01,3535 638,00133  663,67373 633 904,81734 901,36575 951,4038 (95,784 1450,6209 1397,6963 440,2878 0
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Figura S2. Valores de distancias geograficas en funcién de las distancias genéticas para cada par
poblacional analizado en el Capitulo IV. Se muestra el p-valor obtenido mediante el test de Mantel. (A:
Costa Sur de Pert incluye unicamente al grupo MH. B: Costa Sur de Pert incluye tnicamente al grupo

LIP)
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Figura S2. Representacion grafica de la rotacion de los ejes de vatiacion genética (linea continua) en
funcién del mejor ajuste a las coordenadas geograficas (linea puntuada). Los circulos indican la
ubicacién de los grupos poblacionales analizados en el Capitulo IV en funcién de los ejes de variacién
genética y las flechas su ubicacion geografica. (A: Costa Sur de Pert incluye unicamente al grupo MH.
B: Costa Sur de Pert incluye unicamente al grupo LIP)

Dimension 2

Dimension 2

Dimension 1
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