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Resumen

Las poblaciones del Cono Sur de Sudamérica, y en especial las de
Argentina, han tenido un rol clave en el estudio de los procesos que dieron
origen a los patrones de variacion biologica observados en el continente. Esto
se debe, en parte, a que en esta region se encuentran los fechados
radiocarbénicos mas antiguos que indican la presencia de poblaciones
humanas al menos 14.000 afios antes del presente. En este contexto, el
analisis de la variacion genética en el Cono Sur ha cobrado un gran interés en
los ultimos afios, debido a que ésta representa una fuente Unica de informacion
para la reconstruccion de la historia evolutiva de las poblaciones desde el
poblamiento temprano del continente. La mayor parte de estos estudios se ha
basado en marcadores moleculares de poblaciones actuales, sin embargo, aun
resulta poco conocido en qué medida estos representan adecuadamente la
variacion antigua. En particular, la magnitud de la variacion actual podria ser
menor como consecuencia de la significativa disminucion demografica de la
poblacién local con posterioridad a la conquista europea. Asimismo, la
distribucion espacial de las variantes moleculares originarias de América pudo
haberse modificado a través del tiempo debido a procesos migratorios
ocurridos durante los ultimos 500 afios. Por lo tanto, el estudio del ADN antiguo
(ADNa) de muestras arqueoldgicas resulta fundamental para obtener una mejor
descripcion de los patrones de variabilidad en el Cono Sur de Sudamérica, asi
como para comprender la historia evolutiva de las poblaciones humanas de la

region.

Hasta el presente, sin embargo, son relativamente escasos los datos
genéticos obtenidos a partir de muestras arqueoldgicas. Los estudios
disponibles se han focalizado en la tipificacién de variantes y secuencias del
ADN mitocondrial (ADNmt) en poblaciones de las islas del extremo sur y de
regiones geograficas acotadas. Los resultados preliminares sefialan gran
disparidad y complejidad regional: mientras que en algunos casos la variacion

observada en las poblaciones actuales de una regién exhibe continuidad
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respecto a las muestras antiguas, otras presentan lo contrario, con importantes
discontinuidades. En este sentido, el objetivo general de este trabajo es
describir y analizar los patrones de variacion en el ADNmt antiguo de muestras
osteoldgicas y dentales correspondientes a poblaciones originarias americanas
que provienen de &reas geograficas y periodos temporales aun no explorados.
En particular, se analiz6 la Region Hipervariable |1 (HVR I, por sus siglas en
inglés) del ADNmt obtenida a partir de un total de 57 muestras antiguas
procedentes de tres areas: a) Puna en el Noroeste de Argentina -sitios
Doncellas, Agua Caliente, Casabindo, Rio Negro y Sorcuyo; n= 23-, b)
transicion Pampa-Patagonia -sitio Paso Alsina 1; n=20- y c) Patagonia centro -
sitios Alero Mazquiaran, Puesto El Rodeo, Los Alerces y Rada Tilly; n=14-. Con
fines comparativos se construyé una base de datos de secuencias de la HVR |
integrada por 1796 secuencias correspondientes a muestras antiguas y
modernas procedentes de Argentina, Brasil, Chile, Paraguay y Peru.

En primer lugar se exploraron tres métodos de extraccion de ADNa, se
realizo la tipificacién por RFLP y secuenciacion de la HVR | en tres fragmentos,
y se evaluaron las potencialidades y limitaciones que presenta el andlisis de
material genético antiguo en los estudios de la historia poblacional del Cono
Sur de Sudameérica. Los resultados obtenidos demostraron que el protocolo
basado en la extraccion por fenol-cloroformo-alcohol isoamilico, seguida de la
secuenciacion de la HVR | (al menos tres veces para cada fragmento), fue el
gue mostrd los mejores resultados y permitié obtener secuencias para un 74%
del total de los individuos analizados. Después de la secuenciacion se
aplicaron procedimientos bioinformaticos para la corroboracion de las
secuencias obtenidas. En particular se efectu6 una primera tipificacion
empleando el programa HaploGrep y posteriormente se corroboraron las
variantes empleando distancias multivariadas y arboles de Neighbor-joining. Un
18% del total de los individuos fueron excluidos debido a diversos problemas
en los fragmentos secuenciados. Esto permiti6 obtener una base de
secuencias de 32 individuos que fueron tipificadas y corroboradas con éxito. La

secuenciacion repetida de los fragmentos de la HVR 1, junto con los
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procedimientos bioinformaticos de corroboracion de los haplotipos, permitieron
generar datos confiables para este estudio.

A partir de las secuencias tipificadas y corroboradas, asi como de las
muestras comparativas, se describio y analizo la variacion molecular presente
dentro y entre las regiones geograficas estudiadas en escalas regional y supra-
regional. En particular, se exploraron los patrones de variacion intra e inter-
poblacional centrandose en las diferencias y similitudes entre las muestras
arqueoldgicas y actuales. Para cada una de las muestras analizadas aqui se
calcularon el nimero y diversidad haplotipica, asi como el numero de sitios
segregantes y la diversidad nucleotidica. Asimismo, se llevo a cabo un analisis
de la diversidad interna de cada uno de los subhaplogrupos descriptos
empleando redes de haplotipos. Finalmente, se realizaron analisis espaciales y
temporales de la varianza molecular utilizando AMOVA, distancias Fsr,

escalamiento multidimensional y PROTEST.

El analisis comparativo de las muestras antiguas y modernas indicé la
presencia de las mismas variantes haplotipicas, o variantes muy relacionadas,
a través del tiempo. Esto sugiere la existencia de continuidad poblacional a
escala regional. Sin embargo, entre el 11 y el 28% de los haplotipos presentes
en las muestras arqueoldgicas no se encuentran representados en las
muestras actuales. Esta pérdida de variacion es mayor en Patagonia centro-
sur, pero pudo observarse en las tres regiones estudiadas. En particular, se
observéd una importante pérdida de variacién en el subhaplogrupo D1 (28%) y
en menor medida en el C1 (17%). El subhaplogrupo A2 es el que menos
variacion perdié (11%) en la region. Asimismo, las muestras actuales de
Patagonia exhibieron haplotipos de A2 y B2 que no estan representados en las
muestras antiguas de la region hasta el momento. La pérdida de variantes
haplotipicas desde el Holoceno tardio hasta el presente podria ser atribuida al
impacto negativo que tuvo la conquista europea sobre la demografia de las
poblaciones originarias, el cual fue mayor en los grupos de baja densidad como

los cazadores-recolectores de Patagonia.
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Por otro lado, se encontraron niveles de variacion haplotipica similares
en las tres areas analizadas, correspondiendo el valor mas bajo a la muestra
de la transicion Pampa-Patagonia. El analisis conjunto de las secuencias
obtenidas en este trabajo con datos de muestras antiguas que abarcan una
escala espacial regional indica que los Andes sur/Noroeste argentino
exhibieron mayor variacion haplotipica que las regiones transicion Pampa-
Patagonia y Patagonia centro-sur, mientras que la diversidad nucleotidica no
difiere entre las mismas. En las muestras modernas de las mismas regiones se
registrO un patron similar, caracterizado por la disminucion de la variacion
haplotipica en sentido norte-sur. En coincidencia con estos resultados, se
encontré una fuerte asociacion entre las distancias genéticas y geograficas
entre muestras. Por lo tanto, es posible afirmar la existencia de una fuerte
estructuracion espacial de la variacién haplotipica del ADNmt a una escala

supra-regional.

El patron espacial descripto para las variantes haplotipicas del ADNmt
es compatible con las expectativas derivadas del modelo de efecto fundador
serial propuesto para el poblamiento inicial del Cono Sur de Sudamérica. Si
bien es plausible que los patrones de variacion observados en el Holoceno
tardio se hayan establecido durante el poblamiento inicial, es importante tener
en cuenta el amplio lapso transcurrido -alrededor de 12.000 afios-. En este
sentido, diversos procesos y eventos evolutivos podrian haber actuado sobre
las poblaciones modelando la variacion genética. Dos aspectos que requieren
ser considerados son la existencia de densidades demograficas diferentes en
las poblaciones de Andes sur y Patagonia, asi como los niveles de interaccién
entre grupos dentro de cada una de estas regiones. Particularmente, la
estructuracién norte-sur de la variacion podria ser resultado del mayor
crecimiento demografico que experimentaron las poblaciones de los Andes, el
cual habria incrementado la probabilidad de surgimiento de nuevos linajes
mitocondriales. Asimismo, el flujo génico diferencial -mayor dentro de las
regiones que a escala supra-regional- podria haber conducido al

establecimiento de patrones de aislamiento por distancia durante el Holoceno
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tardio tal como se ha planteado previamente. Establecer la contribucion relativa
de cada uno de estos procesos y eventos a la variacién biolégica de las
poblaciones sudamericanas requiere de estudios futuros que cuenten con
muestreos espaciales mas detallados, amplien la escala temporal y analicen

multiples marcadores moleculares.

En sintesis, los datos generados en este trabajo a partir de muestras
antiguas aportan informacion relevante para comprender la historia evolutiva de
las poblaciones humanas originarias de Argentina en el contexto de la variacion

de las poblaciones americanas.
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Abstract

Populations from southernmost South America, and especially those
from Argentina, have had a key role in the study of processes that shaped the
patterns of biological variation across the continent. This is partly because the
oldest radiocarbon dates, that confirm the presence of human groups around
14,000 years ago, were found in this region. Consequently, the analysis of
genetic variation in South American populations has been of great interest as a
relevant source of information for the reconstruction of the evolutionary history
since the early peopling of the continent. Most studies have been based on
molecular markers of modern populations, and thus, it is relatively unknown in
which extent they represent the genetic variation of pre-Columbian populations.
In Particular, the magnitude of variation might have decreased over time
because of demographic reduction of local populations after the Spanish
colonization. Additionally, the spatial distribution of molecular variants might
have changed due to population displacements that took place over the last 500
years. Therefore, the analysis of ancient DNA (aDNA) from archaeological
samples is of great interest to obtain a more accurate description of the patterns
of variability and the evolutionary history of South American populations.

Despite of its relevance, there are relatively few genetic data from
archaeological samples. Available studies have mainly focused on obtaining
and analyzing mitochondrial DNA (mtDNA) in human populations from southern
Patagonia. Preliminary results suggest great disparity among regions, while
some regions display the same genetic variants along time; others are
characterized by important changes in genetic composition between ancient
and modern populations. The main objective of this study is to describe and
analyze the patterns of variation in ancient mtDNA of American aboriginal
populations from temporal periods and geographic areas that have remained
yet unexplored. This study particularly is based on the analysis of the
Hypervariable Region | (HVR I) of mtDNA obtained for 57 ancient samples from
three geographic areas: a) Puna in Northwest Argentina —archaeological sites

13



Doncellas, Agua Caliente, Casabindo, Rio Negro y Sorcuyo; n= 23-, b) Pampa-
Patagonia transition —archaeological site Paso Alsina 1; n=20- and c) central
Patagonia -archaeological sites Alero Mazquiaran, Puesto El Rodeo, Los
Alerces y Rada Tilly; n=14-. A database comprising 1796 HVR | sequences was
also built with comparative purposes. The database contains ancient and
modern samples from Argentina, Brazil, Chile, Paraguay and Peru.

In first place, | assessed the performance of three different techniques for
aDNA extraction. Then, the haplogroups A, B, C and D were identified by the
RFLP technique, and finally, the HVR | was sequenced in three fragments. The
phenol-chloroform extraction followed by DNA sequencing of HVR | proved to
be the best procedure for recovering more information. By this procedure,
sequences for 74% of the individuals were obtained. Several bioinformatics
techniques were further applied to corroborate the validity of these sequences.
Particularly, the HaploGrep algorithm was used to determine the affiliation of the
HVR | sequences, which were then corroborated by multivariate distances and
Neighbor-joining trees. From the total sample, 18% of the individuals were
excluded after quality data control due to troubles with the sequenced
fragments. Finally, the sequences of 32 individuals were successfully validated.

The validated sequences were analyzed along with the comparative
database to assess the molecular variation within and among geographic areas
at regional and supra-regional scales. Particularly, | focused on the similarities
and dissimilarities between ancient and modern samples. For each sample, |
calculated the number and diversity of haplotypes, number of segregating sites
and nucleotide diversity. The internal diversity of each sub-haplogroup was
assessed by using haplotype networks. Finally, | performed spatial and
temporal analysis of molecular variance by AMOVA, Fsr distances,
multidimensional scaling and PROTEST.

The comparative analysis of ancient and modern samples showed that
they display the same or closely related variants throughout time, suggesting
population continuity at regional scale. However, between 11 and 28% of the
haplotypes found in archaeological samples are not represented in modern

populations. The loss of variation was observed in the three regions although
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was higher in center-south Patagonia. Important differences were found among
sub-haplogroups, being the loss of variation larger in D1 and C1 (28% and 17%,
respectively), while A2 only lost 11% of variation. It is worth mentioning that the
modern samples from Patagonia display haplotypes corresponding to A2 and
B2, which are not represented in ancient samples from this region. It is
hypothesized that the reduction of haplotype variants could be related to the
severe population decline after the Spanish colonization, which was more
remarkable in among the hunter-gatherers from Patagonia.

The level of haplotype variation was similar among the three areas under
study, corresponding the lowest value to the sample of the Pampa-Patagonia
transition. When the sequences obtained here were analyzed at a larger scale,
a clear latitudinal pattern emerged, with the samples from South
Andes/Argentinean Northwest exhibited larger variation than those from Pampa
and Patagonia, while the nucleotide diversity was similar among regions.
Modern samples also displayed a North-South gradient in haplotype variation.
In agreement with these results, the genetic distances among samples were
strongly associated with the geographic distances. Overall, the evidence
presented here support a strong spatial structure of the mtDNA variation at a
supra-regional scale.

The spatial pattern found in the mtDNA variation is compatible with the
expectations derived from the serial founder effect model of the initial peopling
of South America. Even though the modern patterns could have emerged
during the initial peopling, it should be kept in mind that these populations are
separated by around 12,000 years. This means that several evolutionary
processes and events that occurred during this period also modeled the genetic
variation observed in the present day. Two of the main aspects that deserve
attention are the discrepancies in demographic densities between South Andes
and Patagonia and the differential interactions within and between regions.
Particularly, the reduction of variation towards the South could be the result of
the demographic expansion that took place in the Andean populations around
5,000 years ago, which might have increased the chances of origination of new

mitochondrial lineages. The differential gene flow within and among regions
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might have also contributed to a pattern of isolation by distance during the Late
Holocene, as was previously suggested. Determining the relative contribution of
each of these processes and events to the biological variation of South
American populations requires future studies including multiple molecular
markers based on more intensive spatial sampling and wider temporal scales.

In summary, the genetic data of ancient populations generated by this
study will contribute to a deeper understanding of the evolutionary history of
aboriginal populations from Argentina in the context of South American

populations.
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Capitulo 1: Introduccion
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Los patrones de variacion biolégica en el continente americano, asi
como los procesos que los originaron, han sido objeto de gran interés para
numerosos estudios antropoldgicos durante los ultimos 100 afios (Hrdlicka et
al., 1912; Imbelloni, 1937; Neves y Pucciarelli, 1991; Bonatto y Salzano, 1997;
Fagundes et al., 2008; entre muchos otros). Estos trabajos sugieren que
América fue poblada después del Ultimo Maximo Glacial, entre 19.000 y 14.000
aflos atrds, por un grupo pequefio de Homo sapiens que se disperso
rapidamente a lo largo del continente (Goebel et al., 2008; Steele y Politis,
2009; Dillehay et al.,, 2015). Como consecuencia, las poblaciones actuales
presentan reducida variacién genética -en relacion con la registrada en otros
continentes- tal como lo muestran los datos de grupos sanguineos, el
cromosoma Y y el ADN mitocondrial (ADNmt), entre otros (Cavalli-Sforza et al.,
1994; Bonatto y Salzano, 1997; Bianchi et al., 1998; Goebel et al., 2008). En
particular, el Cono Sur de Sudamérica (y especialmente Argentina) ha sido
clave en estos estudios debido a que los fechados radiocarbonicos mas
antiguos fueron registrados en sitios arqueoldgicos de esta region y a que en el
nivel molecular las poblaciones presentan una notable reduccion de la variacion
genética con respecto a otras regiones del continente (Moraga et al., 2000;
Schurr, 2004; Steele y Politis, 2009; de Saint Pierre et al., 2012; Dillehay et al.,
2015). Asimismo, diferentes variantes del ADNmt exhiben un gradiente en la
frecuencia que sigue un eje norte-sur, apoyando la hipétesis de un efecto
fundador serial durante el poblamiento inicial de la regién (e.g., Moraga et al.,
2000; Goicoechea et al., 2001; Avena et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2015).

La caracterizacion de la variacion genética en el Cono Sur del continente
se ha basado principalmente en marcadores moleculares de poblaciones
actuales. Sin embargo, los datos genéticos modernos podrian representar de
manera parcial y sesgada los patrones de variaciéon antigua (Schurr, 2004;
Molak et al., 2015). En este sentido, aun se desconoce en qué medida el patrén
de variacion observado en poblaciones actuales se encontraba presente en
tiempos precolombinos. En particular, la magnitud de la variacién actual podria

ser menor que la antigua debido al ingreso de poblaciones europeas a la region
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que resultd en una significativa disminucién demogréfica de la poblacién local,
por varias causas como la desestructuracion de las comunidades locales que
dificultd su reproduccidon biolégica, conflictos armados y/o dispersion de
enfermedades (Martinez Sarasola, 1992; Schurr, 2004). Por otro lado, la
distribucion espacial de las variantes moleculares originarias de América
obtenida a partir del muestreo de poblaciones actuales podria no reflejar los
patrones espaciales antiguos debido a movimientos poblacionales ocurridos en
etapas precolombinas asi como a las importantes relocalizaciones ocurridas
desde la conquista europea -incluyendo el traslado forzoso a nuevos territorios
y las migraciones posteriores a las grandes ciudades-. Por lo tanto, el estudio
del ADN antiguo (ADNa) de muestras arqueoldgicas resulta relevante para
describir los patrones de variabilidad en el Cono Sur de Sudamérica, asi como

para comprender la historia evolutiva de las poblaciones humanas de la region.

Hasta el presente, sin embargo, son relativamente escasos los trabajos
que analizan la variacion genética sobre muestras arqueoldgicas del Cono Sur.
Estos estudios se han focalizado, principalmente, en la tipificacion de variantes
y secuencias del ADNmt en poblaciones de las islas del extremo sur (e.g.,
Lalueza et al., 1997; Garcia-Bour et al., 2004; Moraga et al., 2010; de la Fuente
et al.,, 2015) y de regiones geograficas acotadas (e.g., Moraga et al., 2005;
Carnese et al., 2010; Nores et al., 2011; Figueiro, 2013; Mendisco et al., 2014;
Crespo, 2015). Los resultados preliminares sefialan gran disparidad y
complejidad regional, mientras que en ciertos casos la variacién observada en
las poblaciones actuales de una region exhibe continuidad respecto a las
muestras antiguas, otras presentan importantes discontinuidades (e.g., Moraga
et al., 2010; Nores y Demarchi, 2011).

En este sentido, en este trabajo se describen y analizan los patrones de
variacion en el ADNmt antiguo de muestras osteoldgicas y dentales
correspondientes a poblaciones humanas de la Puna en el Noroeste de
Argentina -sitios Doncellas, Agua Caliente, Casabindo, Rio Negro y Sorcuyo-,
de la transicibn Pampa-Patagonia -sitio Paso Alsina 1- y de Patagonia centro -

sitios Alero Mazquiaran, Puesto El Rodeo, Los Alerces y Rada Tilly-. Las
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muestras incluidas en este estudio permitirdn incrementar el nimero de datos
disponibles para poblaciones originarias americanas que provienen de areas
geograficas y periodos temporales no explorados hasta el presente. Es por ello
que aportan informacion Unica que contribuird a la comprensiéon de la historia
evolutiva de las poblaciones precolombinas de Argentina en el contexto de la

variacion presente en las poblaciones americanas.
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Capitulo 2: La ocupacion humana del Nuevo Mundo:
evidencias arqueologicas, linguisticas y
bioantropoldgicas
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El continente americano fue el dltimo en ser poblado por los humanos
modernos. El nimero de poblaciones fundadoras, su origen, el lugar de entrada
y las rutas seguidas, el o los momentos de llegada al Nuevo Mundo, las
caracteristicas de la dispersion a través del continente y las causas de los
patrones de variacion biologica encontrados dentro y entre los grupos humanos
han sido objeto de intensa discusién desde comienzos del siglo XX.

En lineas generales, la mayor parte de los modelos planteados hasta el
presente propone que la entrada a América se habria producido desde Asiay a
través de Beringia entre 30.000 afios y 13.000 afios antes del presente (AP).
Sin embargo, el momento preciso de arribo ain no fue establecido
confiablemente. En los ultimos afios cobrd importancia la postura que sostiene
que habria sido luego del Ultimo Maximo Glacial (LGM, por sus siglas en inglés
— 26.500 a 19.500 afios AP), entre 18.000 y 14.000 afios AP (Goebel et al.,
2008; Clark et al., 2009; Dillehay, 2009; Rothhammer y Dillehay, 2009; Steele y
Politis, 2009; O’Rourke y Raff, 2010; Dillehay et al.,, 2015). Asimismo, la
mayoria de los investigadores postulan que la diversidad biol6gica observada
en el continente se debe al ingreso de un namero variable de grupos humanos
en oleadas migratorias y/o a procesos microevolutivos (Neves y Pucciarelli,
1991; Anderson y Gillam, 2000; Goebel et al., 2008; Gonzélez-José et al.,
2008; Kitchen et al., 2008; Perez et al., 2009, 2011; Bernal et al., 2010; Politis
et al., 2010).

Este tema de gran complejidad fue abordado desde diversas disciplinas
como la arqueologia, la lingtistica, la antropologia biolégica, la genética de
poblaciones y la ecologia, entre otras. En este capitulo se hara una breve
recopilacion de los estudios publicados hasta el momento, siguiendo
principalmente un orden cronoldgico, sobre los modelos e hipétesis mas
relevantes basados en datos arqueoldgicos, linglisticos y bioantropoldgicos,

asi como sobre los debates y criticas generados a partir de los mismos.
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2.1 Hipétesis y modelos acerca del poblamiento de América

Las variaciones climaticas que acontecieron en el planeta durante los
altimos 30.000 afios fueron unas de las principales condicionantes para la
entrada y asentamiento de los primeros humanos anatomicamente modernos
en el Nuevo Mundo debido a las variaciones en el nivel del mar y al avance y
retroceso de los glaciares continentales (Brigham-Grette et al., 2004; Mellars,
2006).

Alrededor de 21.000 afios AP la mayor parte del actual territorio de
Canada y el norte de Estados Unidos estaba cubierta por el glaciar Laurentino,
que se extendia desde la costa atlantica hasta los valles de las Montafias
Rocosas, y el glaciar Cordillerano, desde la costa pacifica hasta el oeste del
mismo cordén montafioso. Para ese entonces el nivel del mar se encontraba
aproximadamente 120 metros por debajo del nivel actual, dejando al
descubierto un puente terrestre que conectaba Asia con América, conocido
como Beringia (Dixon, 2001; Marangoni et al., 2013). En esta zona, al igual que
en el este de Siberia, sblo se encontraban bloques de hielo permanentes en las
regiones montafiosas. Las zonas bajas, al estar descubiertas y poseer distintos
tipos de recursos, permitieron garantizar la subsistencia de las poblaciones
humanas y de varias especies de grandes mamiferos (Politis et al., 2010), por
lo que habrian funcionado como un refugio, y luego como un centro postglacial
de dispersion para los humanos que poblaron América (Brigham-Grette et al.,
2004; Hoffecker et al., 2014).

Los primeros pobladores, posiblemente mediante el uso de canoas,
habrian utilizado una ruta de acceso al continente siguiendo la costa pacifica, la
cual quedod libre de hielo alrededor de 15.000 afios AP. Por otra parte, un
corredor dentro del continente, denominado Alberta, qued6 abierto al paso
cuando las masas de hielo comenzaron a retirarse hace aproximadamente
13.500 afios atras (Fig. 2.1), aunque las condiciones en su interior eran
seguramente hostiles para la supervivencia humana (Goebel et al., 2008).
Hasta el momento no existen evidencias confiables sobre cual fue el momento

exacto de uso del corredor de Alberta, en caso de haber ocurrido.
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Extension de la glaciacion 4
(116,000 cal AP
1 14,000 cal AP
(113,000 cal AP

Figura 2.1. Extensiones de las masas glaciares de Norteamérica durante el final del
Pleistoceno-inicios del Holoceno temprano. La flecha indica la zona libre de hielo de la costa

pacifica. Imagen tomada y modificada de Rasmussen et al. (2014).

Una de las primeras hipotesis acerca del poblamiento de América
sostuvo que el arribo a nuestro continente se produjo con posterioridad a los
10.000 afios AP y que los grupos de cazadores-recolectores coexistieron con la
megafauna. En las cercanias de la ciudad de Folsom, estado de Nuevo México
(EE.UU.), se encontré evidencia de poco mas de 10.000 afios AP, de una
punta de proyectil incrustada en la costilla de un bisonte pleistocénico. Ese tipo
de punta con una acanaladura longitudinal en ambas caras también fue
encontrada en sitios mas antiguos que compartian caracteristicas con el
complejo Folsom, los cuales se consideraron como pertenecientes a otra
cultura denominada Clovis y se convertirian en poco tiempo en el centro de
debate del poblamiento (Jodry y Stanford, 1992). En 1937 Ales Hrdlicka
denomino a esta hipétesis como Clovis First o de origen Unico. Luego, Waters y
Stafford (2007) analizaron las cronologias de los sitios Clovis y propusieron que
su origen y dispersion inicial puede remontarse entre 11.080+40 y 10.765+25
anos AP.
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Los sitios pertenecientes a Clovis (Fig. 2.2) fueron localizados en
diferentes puntos al sur de las masas de hielo que estaban presentes en el
Pleistoceno final/ principios del Holoceno en el actual territorio de los Estados
Unidos y sudeste de Canada (Haynes, 2002; Hamilton y Buchanan, 2007).
Ademas de sus tipicas puntas de proyectil, la tecnologia se caracterizaba por
instrumentos liticos en forma de grandes hojas y la utilizacién de marfil y ocre
rojo (Waguespack, 2007). La aparicion y dispersion de los sitios Clovis por
Norteamérica y la diversidad de fechados radiocarbdnicos obtenidos no han
permitido establecer hasta el momento un punto de origen o ruta de
colonizacion para los humanos que confeccionaban estos tipos de punta de
proyectil (Goebel et al., 2008). Bradley y Stanford (2004) propusieron la
hipétesis de una migracion desde Europa por la costa del océano Atlantico
norte por ciertas similitudes entre el complejo Clovis y la cultura Solutrense del
Paleolitico superior europeo, proponiendo que esta ultima habria dado origen a
la primera. Sin embargo, su propuesta recibié numerosas criticas, entre ellas
que ambas culturas se encontraban a una gran distancia geogréafica y

separadas por mas de 6.000 afios (Marangoni et al., 2013).
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Figura 2.2. Ubicacién de los sitios pertenecientes al complejo Clovis. Imagen tomada y

modificada de Hamilton y Buchanan (2007).
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Existen varios sitios en Sudamérica que presentan dataciones anteriores
o contemporéaneas a Clovis. De ellos, el mas aceptado es Monte Verde, en el
sur de Chile, datado en 12.800 a 12.300 afios AP (Dillehay, 1997; Adovasio y
Pedler, 1997; Dillehay et al., 2008). Este sumado a otros sitios de Sudamérica
como Cueva Fell, Cueva Casa del Minero, Arroyo Seco 2, Cerro Tres Tetas,
Cueva del Lago Sofia 1, Paso Otero 5, Tres Arroyos 1, Cerro La China, Cerro
el Sombrero, Urupez 2, Cueva del Medio, Quebrada Santa Julia, Cueva de
Pedra Pintada y Piedra Museo (Fig. 2.3) debilitaron la teoria Clovis First (Steele
y Politis, 2009). En estos sitios se encontraron evidencias arqueologicas de
varios tipos de herramientas de hoja, puntas bifaciales, y en algunos casos las
distintivas puntas denominadas Cola de Pescado (Goebel et al., 2008).

En 1986 el linglista Joseph Greenberg, el especialista en antropologia
dental Christy Turner Il y el genetista Stephen Zegura publicaron un trabajo
donde teniendo en cuenta las bases establecidas en un trabajo previo por
Turner 1l (1983) propusieron el modelo que se conoce como tripartito o de tres
oleadas migratorias. A través del andlisis de esas tres lineas de evidencia
llegaron a una divisién de las poblaciones nativas del Nuevo Mundo en tres
grupos: amerindios, na-dené y eskimo-aleutiano, cada uno representante de
una migracién diferente proveniente de Asia (Greenberg et al., 1986). Desde la
perspectiva genética, con los marcadores disponibles en ese momento, el
anico sistema gque apoyaba al modelo tripartito eran las inmunoglobulinas Gm,
ya que no era suficiente la resolucibn de los otros marcadores (grupos
sanguineos, proteinas séricas y polimorfismos enzimaticos) para distinguir
entre los tres grupos. Posteriormente, la informacion del ADNmt aportada por
Wallace y Torroni (1992), ademas de apoyar el origen asiatico de los nativos
americanos, coincidié con la evidencia linglistica en la existencia de las tres
oleadas migratorias, proponiendo que los amerindios provienen de dos
migraciones distintas y a su vez se separan de los na-dené que entraron mas
tardiamente en una tercer migracion, sin presentar informacion para los

eskimo-aleutianos.
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A partir de estudios de morfometria craneofacial, Neves y Pucciarelli
(1991) postularon otro modelo conocido como de cuatro oleadas migratorias,
que incorpora una migracion anterior a los amerindios (antes de los 12.000
afios AP). A través de comparaciones de poblaciones antiguas y modernas de
nativos americanos, primero utilizando métodos morfométricos tradicionales y
luego incorporando herramientas de la morfometria geométrica (Neves et al.,
2003), observaron que las muestras (sin considerar los grupos na-dené y
eskimo-aleutiano) podian dividirse en dos grupos que corresponderian a
migraciones diferentes. Los craneos con una morfologia generalizada que
exhibian una forma dolicocéfala fueron asignados a los paleoamericanos,
similares a australianos, melanesios y africanos sub-saharianos. Este grupo
mas antiguo tendria algunos representantes actuales como los yamanas de
Tierra del Fuego (Argentina y Chile), los botocudos del centro-sur de Brasil, los
pericles de Baja California (México), asi como los habitantes mas antiguos de
Lagoa Santa (Brasil). Se considera que su ingreso habria sido a través de la
costa pacifica dispersandose rapidamente hacia el sur. Por el contrario, los
amerindios habrian provenido de una migracién posterior originada desde el
este asiatico. Esta suposicion se basa en que presentan una morfologia
craneal braquicéfala (Fig. 2.4) similar a mongoloides antiguos y modernos del
este de Asia (Neves y Hubbe, 2005; Hubbe, 2010) que podrian haber
ingresado al continente a través del corredor de Alberta.

Sin embargo, en un trabajo posterior Powell y Neves (1999) plantearon
la accion de procesos microevolutivos como alternativa plausible para explicar
la variacion descripta por el modelo de cuatro oleadas migratorias (Neves y
Pucciarelli, 1991) o de dos componentes bioldgicos (Neves et al., 2003), sobre
todo si se considera un poblamiento relativamente rapido y con poblaciones
pequefias, como se ha sugerido con evidencia arqueoldgica y genética. Esta
ultima proposicion podria ser explicada por la accion local de mecanismos
microevolutivos en América para dar cuenta de la variacidbn observada en

trabajos previos como el de Rothhammer y Silva (1990).
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>Dolicocéfalo< >Braquicéfalo<

Figura 2.4. Esquematizacion de los tipos de craneo que demuestra las diferencias en
tamarfio y forma. Imagen tomada y modificada de Perez (2011).

En discrepancia con esta postura, Gonzalez-José et al. (2008) utilizando
datos craneométricos y moleculares, sefialan que seria mas apropiado tomar a
los grupos mas representativos de los paleoamericanos y amerindios como
extremos de la variacién de un mismo componente poblacional. Por su parte,
Perez et al. (2009) analizando muestras esqueletales del sitio Arroyo Seco 2
(sudeste de la provincia de Buenos Aires) encontraron diferencias a nivel
craneométrico entre muestras del Holoceno medio y tardio inicial, con las del
tardio final, coincidiendo con el patrén de diferencias entre paleoamericanos y
amerindios. Sin embargo, ambas muestras presentaban los mismos linajes
mitocondriales. Estos resultados sugieren que posiblemente la variacion
morfolégica encontrada entre los nativos americanos antiguos y recientes, sea
el resultado del efecto de factores microevolutivos azarosos (deriva génica) y
no azarosos (seleccion natural o plasticidad fenotipica), antes que de distintas
oleadas migratorias (Politis et al., 2010; Marangoni et al., 2013).

Mas recientemente, O’'Rourke y Raff (2010) propusieron un escenario

novedoso -y especulativo- de poblamiento desde el norte de Asia a América.
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En este marco la costa norte de Beringia habria sido poblada hace
aproximadamente 30.000 afios AP por grupos humanos que -guiados por la
explotacion de recursos costeros- habrian colonizado la costa norte de Alaska
antes del LGM, ingresando luego hacia el interior del continente siguiendo el
curso del rio Mackenzie. Ademas, al existir areas costeras libres de hielo la
migracion podria haber continuado por la bahia de Baffin y luego hacia el sur a
lo largo de la costa este de Norteamérica (Fig. 2.5). Aunque esta puede ser una
alternativa razonable para la ruta de entrada al continente, hasta el presente no

se ha presentado evidencia que permita sustentarla (O’Rourke y Raff, 2010).

Berin§ia
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Norteamérica

Sudamérica

Figura 2.5. Rutas hipotéticas para el poblamiento de América tomada y modificada de
O’Rourke y Raff (2010). En amarillo la ruta pacifica, en azul la entrada desde Beringia por el

corredor libre de hielo, en bordo la entrada al continente por la costa norte.
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Los modelos e hipétesis sobre el poblamiento de América expuestos
hasta aqui se han basado en evidencia proveniente de fechados
radiocarbonicos, tecnologia litica, morfologia esqueletal y familias linguisticas.
Asimismo, diversas propuestas tienen sustento exclusivamente en datos
moleculares del ADNmt. Estos modelos resultan especialmente relevantes para
la presente tesis.

El primer intento de utilizar exclusivamente informacién genética para
desarrollar un modelo para el poblamiento de América fue realizado por Foster
et al. (1996) utilizando informacion de 571 secuencias de la region
Hipervariable | (HVR I, por sus siglas en inglés) del ADNmt. En ese trabajo
propuso la existencia de dos oleadas migratorias en lugar de las tres
propuestas por Greenberg et al. (1986). La primera habria arribado
directamente desde el noreste de Siberia hacia América hace
aproximadamente 25.000-20.000 afios atras, dando origen a los amerindios.
Luego de la dltima glaciacion (Dryas temprano ~11.500 afios atras) se habria
dado una segunda oleada a América por una rapida expansion desde Beringia

gue dio origen a los ancestros de los eskimo-aleutianos y los na-dené.

Otros investigadores también apoyan este modelo, aunque incluyen solo
a los na-dené -sin considerar a los eskimo-aleutianos- y propusieron que las
primeras poblaciones que ingresaron al continente antes de 14.700 afios atras
siguiendo la ruta pacifica, presentaron elevadas frecuencias de los haplogrupos
A, B, Cy D (Torroni et al., 1992; Schurr y Sherry, 2004). Por otro lado,
poblaciones representantes del haplogrupo X habrian seguido una ruta que
atravesaba el corredor que se encontraba libre de hielo hace aproximadamente
12.500 afios (Schurr y Sherry, 2004). Perego et al. (2010) apoyan esta teoria,
ya que a partir del estudio de dos subhaplogrupos poco frecuentes (D4h3a y
X2a) llegaron a la misma conclusién aunque con una pequefia variacion en los

momentos de entrada al continente.

Bonatto y Salzano (1997) analizaron la regién control del ADNmt de 544

amerindios actuales y propusieron el modelo Out of Beringia. Segun este
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modelo las poblaciones ancestrales de los amerindios se habrian diferenciado
genéticamente antes de colonizar el continente. Los autores proponen que un
tiempo después de haber ocupado gran parte de Beringia, cruzaron el corredor
de Alberta. El modelo sostiene que un grupo se habria abierto camino hacia el
continente americano, pero la extension de los hielos continentales entre los
14.000 a 20.000 afios atras, habria aislado a esta poblacion al sur de las
masas de hielo de la poblacion que aun habitaba Beringia. De la primera
poblacién habrian surgido los amerindios y de la segunda, los na-dené y los

eskimo-aleutianos.

Otro modelo con una propuesta similar, que incluye un periodo de
incubacion en Beringia, utilizé analisis estadisticos Bayesianos para estimar los
periodos de coalescencia del ADNmt y los tamafios poblacionales aproximados
que habrian tenido los grupos (Fig. 2.6) (Kitchen et al., 2008; Mulligan et al.,
2008; Fagundes et al., 2008). En la primera fase se habria dado la expansion
de los ancestros de los amerindios hacia el noreste asiatico y su diferenciacion
del pool génico de las poblaciones del centro-este de Asia hace 43.000-36.000
afios AP, sumado a un aumento poblacional (los autores suponen 640 mujeres
iniciales a 4.400 mujeres al fin del periodo, aproximadamente). Este proceso
habria sido precedido por un periodo de estabilidad demogréfica y aislamiento
de los proto-amerindios en Beringia entre los 36.000-16.000 afios AP, donde
pudo haber actuado la deriva génica y haberse originado nuevas variantes
genéticas. La fase final se habria dado con la colonizacion de todo el
continente americano, hace 16.000 afios AP aproximadamente, lo que coincide
con el final de la ultima era glaciar. En esta ultima etapa los grupos humanos
habrian estado conformados por 1.000 a 5.400 mujeres aproximadamente,
proponiendo ademas que habria sido mas probable su migracién por el
corredor de Alberta. En estos estudios se sostiene que los eskimo-aleutianos y
los na-dené provienen de la misma poblacion fundadora de proto-amerindios

de Beringia.
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Figura 2.6. Mapa que describe los tres periodos del poblamiento de América y el

namero de mujeres involucradas. Imagen tomada y modificada de Kitchen et al. (2008)

Desestimando estas Ultimas propuestas, otros investigadores sefialaron
que ninguna de las explicaciones mencionadas era capaz de dar cuenta del
nivel de variacion biolégica observado en las poblaciones amerindias y que la
informacion disponible puede ser interpretada de una manera mas adecuada si

se considera la existencia de flujo génico entre las poblaciones de Asia y
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América. Esta nueva hipotesis fue denominada modelo de flujo génico
recurrente (Ray et al., 2010).

Entre las alternativas planteadas para dar cuenta de la mayor variacién
de linajes mitocondriales en América, puede incluirse también la hipotesis de
un origen europeo para los pobladores de Norteamérica entre los que se ha
encontrado el linaje mitocondrial X, presente también en poblaciones europeas
(Schurr, 2004). El hallazgo en 1996 en la ciudad de Kennewick (Washington),
de restos bien preservados de un esqueleto humano que presenté un alto
grado de completitud y fue datado en 8.410+60 afios AP, apoyo la idea de un
origen europeo ya que la morfologia esqueletal y craneal presentaba
similitudes con poblaciones modernas del oeste del Viejo Mundo y no se
correspondia con los amerindios, sobre todo del noroeste de Norteamérica. Sin
embargo, Chatters (2000) realiz6 comparaciones morfométricas con
paleoamericanos del mismo periodo y hasta mas antiguos, no encontrando
diferencias significativas y postulé que sus caracteristicas dentales y
craneofaciales poseen afinidad con los ainu y poblaciones islefias del Pacifico.
Recién en el afio 2015 pudo determinarse que el “Hombre de Kennewick”
presenta el subhaplogrupo X2a, el cual se encontraria con exclusividad en

poblaciones actuales de Norteamérica (Rasmussen et al., 2015).

2.2 ElI poblamiento inicial de Argentina en el contexto
Sudamericano

Para el poblamiento de Sudameérica, el istmo de Panama se presenta
como un cuello de botella geografico que se abre a una amplia regién, con una
gran variedad de ambientes. La evidencia arqueolégica y bioantropoldgica
disponible ha permitido plantear diferentes escenarios para el poblamiento
luego del ingreso a través del istmo. Entre los propuestos mas recientemente
se destacan dos modelos para la dispersion humana en el subcontinente. Uno
de ellos propone que en el norte de Sudamérica se pudo haber dado una
separaciéon de la poblacion, resultando en dos grupos que siguieron una ruta
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costera pacifica y otra continental (Rothhammer y Dillehay, 2009; Fehren-
Schmitz et al., 2011). Alternativamente, se ha hipotetizado que una poblacién
se expandi6 desde el norte y avanz6é por el lado costero de los Andes,
posiblemente mediante el uso de canoas y cruzo la cordillera en diferentes
latitudes (Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012).

De acuerdo al primer modelo planteado, los cazadores-recolectores
habrian llegado a estas tierras atravesando el istmo de Panama, hacia la tierra
alta de los Andes abriéndose paso a través de los valles de los rios Cauca y
Magdalena (Rothhammer y Dillehay, 2009). La orografia del area pudo haber
dificultado su migracion hacia al sur, por lo que un grupo podria haber migrado
hacia el este siguiendo la costa de Venezuela, las Guyanas y el noreste de
Brasil. Otro grupo podria haber llegado al interior de Venezuela y luego
desplazarse hacia el sudeste y/o sudoeste por varios sistemas de rios hasta la

cuenca amazonica.

Por otro lado, también podrian haber migrado por la costa pacifica hacia
el sur. Desde los Andes, un grupo se habria dirigido hacia el este y otro hacia la
Pampa y la Patagonia. Por lo tanto, las poblaciones a los dos lados de la
cordillera, en Chile y Argentina, pudieron haber mantenido una relacion mas
cercana entre ellas que con aquellas de la misma latitud pero ubicadas a
diferente longitud. Ademas, proponen que la cuenca amazoénica podria haber
funcionado como una barrera natural para el flujo génico en sentido norte-sur,
con lo que las poblaciones ubicadas al norte de la misma derivarian de las
poblaciones que siguieron la via de poblamiento por las costas de Venezuela y
aquellas que se encuentran al sur, provendrian de migraciones por dentro del

continente, o desde el sur por Argentina (Rothhammer y Dillehay, 2009).

Por otro lado, a partir del andlisis de datos genéticos actuales se ha
postulado un poblamiento con direccién norte-sur a lo largo de la costa del
Pacifico con multiples migraciones trasandinas con direccién oeste-este
(Bodner et al., 2012). Coincidente con este modelo, de Saint Pierre et al. (2012)

indican que las poblaciones nativas al sur del paralelo 40° tanto en Chile como
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en Argentina comparten un origen comun y pertenecen al mismo sustrato
poblacional. Ademas, no han encontrado evidencias genéticas que demuestren
que la ruta por la ladera este de la cordillera de los Andes, propuesta por
Rothhammer y Dillehay (2009), haya llegado hasta la Patagonia. Por lo tanto,
proponen que ésta ha sido poblada por migrantes que seguian la ruta pacifica.
Una vez que llegaron a las cercanias de Monte Verde en Chile, no pudieron
avanzar hacia el sur, posiblemente por la presencia de glaciares que cubrian la
mayor parte de la costa pacifica; entonces pudieron haber cruzado los Andes y
continuar hacia el sur por la ladera oriental. El flujo migratorio, por ende, pudo
haber sido en esta region de oeste a este mas que en sentido norte a sur. Por
altimo, propusieron que las poblaciones habrian quedado aisladas con un débil
intercambio genético con poblaciones localizadas mas al norte, lo que también
ha sido propuesto desde la evidencia arqueolégica, por lo menos hasta la
llegada de los europeos.

Los estudios tendientes a evaluar hipotesis sobre el poblamiento de
Argentina desde una perspectiva bioantropolégica han empleado,
principalmente, evidencia morfoldgica, centrandose en el andlisis del craneo
(Cocilovo y Di Rienzo 1984-1985; Gonzélez-José et al., 2001; Pucciarelli et al.,
2006; Perez et al., 2007; Fabra y Demarchi, 2011; entre otros). Aunque otros
trabajos han empleado evidencia morfométrica dental y no métrica craneofacial
(Gonzalez-José et al., 2001; Fabra et al., 2005; Bernal, 2008; Del Papa, 2013).
Estas hipétesis retoman en parte propuestas realizadas para el poblamiento de
Sudamérica y se focalizaron en los aspectos geogréficos de la dispersion, en
algunos casos abarcando regiones acotadas mientras que en otros, los
modelos han alcanzado regiones geograficas mas amplias que incluyen toda la
extension del territorio de Argentina. Las hipotesis de base geografica han
permitido derivar expectativas acerca de los patrones de variacion morfolégica
encontrados entre muestras asignables al Holoceno medio-tardio. En particular,
los modelos formulados sugieren distintas rutas de dispersion de las
poblaciones a lo largo del territorio argentino: a) modelo de dos rutas, una

andina paralela a la cordillera de los Andes y otra costera a lo largo de la costa
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atlantica (Cocilovo y Di Rienzo, 1984-1985; Gonzalez-José et al.,, 2001;
Pucciarelli et al., 2006), b) una Unica ruta atravesando el interior del territorio
(Imbelloni, 1938), c) una ruta atlantica a partir de la cual deriva un grupo que
poblé el centro de Argentina, en sentido este-oeste y descendidé en sentido
norte-sur hacia Pampa y Patagonia (Demarchi et al., 2010), d) una ruta que
puebla el centro de Argentina desde Patagonia (Demarchi et al., 2010), entre

otras.

Se han propuesto diferentes procesos para explicar los patrones de
variacion encontrados tales como flujo y deriva génica en el contexto de un
modelo de aislamiento por distancia, seleccion natural, el ingreso de diferentes
grupos poblacionales temporalmente disociados y efecto fundador serial. Sin
embargo, no puede descartarse que le patrén de variacion morfolégica
responda, en parte, a otros factores como la plasticidad fenotipica (Perez y
Monteiro, 2009).

Con relacion al momento de ingreso de las poblaciones humanas al
subcontinente por el istmo de Panama, actualmente existe un consenso en que
este se habria producido al menos entre 14.000-13.000 afios AP (Steele y
Politis, 2009; Borrero, 2016), y posiblemente antes, si se aceptan los fechados
de los sitios arqueoldgicos mas tempranos con evidencia humana. Estos sitios
se localizan en Pampa y Patagonia (sitios Monte Verde, Arroyo Seco 2 y Piedra
Museo), y presentan fechados radiocarboénicos calibrados entre 16.300-14.100
anos AP (Steele y Politis, 2009; Dillehay et al., 2015; Perez et al., 2016a). Es
importante destacar que estas dataciones tempranas son muy escasas, y que
recién con posterioridad a 14.000 afilos AP se evidencia un incremento en la
frecuencia de fechados en la region (Steele y Politis, 2009; Prates et al., 2013,
Perez et al., 2016a).

Particularmente, en el actual territorio argentino se han documentado
sitios tempranos, relativamente contemporaneos, en diversas areas, desde el
norte del pais hasta Tierra del Fuego. La regién del NOA (Fig. 2.7) habria sido

ocupada a finales del Pleistoceno, cerca de los 12.500 afios AP (Prates et al.,
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2013; Muscio y Lépez, 2016). El hallazgo de puntas de proyectil similares a las
encontradas en Per(, ha permitido plantear un escenario dindmico con
circulacion de bienes y de artefactos, posiblemente relacionados a flujo génico
con otras poblaciones andinas. Las Sierras Centrales (Fig. 2.7) presentan la
misma temporalidad que el NOA segun los fechados més tempranos del sitio El
Alto 3 de 11.040 y 9.790 afos AP (Rivero, 2007) y Candonga de 10.450 = 50
afios AP (Cornero et al., 2014), lo cual podria estar indicando un ingreso rapido
al interior del continente. Este ultimo hallazgo no brinda demasiadas evidencias
sobre el modo de vida de los pobladores de la region serrana, pero se propone
que no habria sido muy diferente a la del resto de las poblaciones del Cono
Sur, es decir, poblaciones de baja densidad y amplio rango de accion (Rivero y
Berberian, 2006; Borrero, 2008). Hacia el oeste, los focos de poblamiento y de
paso desde la ladera occidental de los Andes hacia el actual territorio argentino
habrian sido los sectores aledafios a los sitios Gruta del Indio (Gil et al., 2005) y
Agua de la Cueva (Gil et al., 2011) fechada en 10.950 afios AP (Garcia, 1999).

Dentro de las llanuras pampeanas de Argentina, los sitios mas antiguos
son Arroyo Seco 2 (12.175 y 11.200 afios AP), Cerro La China (11.150-10.525
anos AP) y El Sombrero (10.725-10.270 afios AP) (Fig. 2.3) (Prates et al.,
2013). Es importante mencionar que en esta area las dataciones son mas
tempranas que en el NOA y similares a las de Patagonia y ademas, esta
region, presenta el mayor porcentaje de sitios tempranos del Cono Sur (32,1%)
seguido por la Patagonia (31,6%) (Prates et al., 2013). En la regibn Pampeana
se encontraron puntas “Cola de Pescado” propias del Cono Sur americano.
Como se ha dicho, éstas también fueron halladas en la Patagonia, valles
centrales de Chile y costa de Perd, mostrando una amplia distribucion y
sosteniendo la idea de un sistema de intercambio y/o circulacién de las

poblaciones (Politis et al., 2004; Flegenheimer et al., 2013).

En Patagonia, a ambos lados de la cordillera, las primeras ocupaciones
humanas se habrian establecido entre los 13.000 y 12.000 afios AP, de
acuerdo a los fechados tempranos obtenidos en sitios como Monte Verde

(12.800 a 12.300 afos AP) y Piedra Museo (12.500-11.500 afios AP) (Borrero,
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1999; Dillehay, 2000; Miotti y Salemme, 2004; Dillehay et al., 2008; Prates et
al.,, 2013). Este periodo ha sido caracterizado por importantes cambios
climaticos y geoldgicos que afectaron la composicion y distribucion de la flora y
fauna de la regién, generando un escenario de inestabilidad ambiental. Estos
cambios habrian afectado los tamafios poblacionales de los asentamientos
humanos a partir de la disponibilidad de recursos (Miotti y Salemme, 2004,
Bernal, 2008).
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Figura 2.7. Division del actual territorio argentino en regiones arqueoldgicas. Mapa

cedido por el Dr. Prates y modificado de su publicacion en el 2013.
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2.3 Dinamica poblacional en Argentina durante el Holoceno
medio-tardio

Con posterioridad al ingreso y dispersion inicial de las poblaciones
humanas en las diferentes regiones del actual territorio argentino, el periodo
entre 8.000-200 afios AP se caracterizé por una tendencia general al aumento
en la densidad demografica, al incremento en la ocupacién del espacio y a la
intensificacion de las relaciones inter-poblacionales. Sin embargo, este proceso
fue discontinuo temporal y espacialmente (Borrero, 2001; Miotti y Salemme,
2003; Gil et al., 2014; Martinez et al., 2015; Muscio y Lépez, 2016; Perez et al.,
2016a). El registro argueoldgico muestra que mientras algunas regiones de
Argentina fueron ocupadas de forma continua, otras fueron habitadas
alternativamente o continuaron deshabitadas hasta momentos muy tardios

(Borrero, 2001; Muscio y L6pez, 2016; Perez et al., 2016a, entre otros).

Ha sido propuesto que estos escenarios podrian estar condicionados, en
parte, por cambios ambientales. En particular, entre 7.000-5.000 afios AP tuvo
lugar el periodo denominado Optimo Climatico (Masson et al., 2000)
caracterizado por un incremento global de la temperatura y un alto nivel de
precipitaciones. Asimismo, hace 1.150-600 afios AP se registra otro momento
de cambios climaticos marcados, la Anomalia Climatica Medieval (Stine, 1994;
Williams et al., 2004), descripta como un periodo en el que el descenso en los
niveles de humedad y el incremento en las condiciones de aridez alcanzaron su
expresion maxima. Si bien estos fendmenos han sido propuestos como de
alcance global, diversos estudios arqueolégicos y paleoclimaticos muestran
gue el comportamiento de los mismos varia significativamente en escala local a
lo largo de Argentina y, por lo tanto, sostienen la existencia de ambientes
heterogéneos (Agosta et al., 2006; Tchilinguirian y Morales, 2013). Estas
condiciones ambientales podrian haber influido tanto en las tecnologias
empleadas, como consecuencia de una adaptacibn a nuevos recursos y
habitats (Miotti, 2006; Garcia, 2010), asi como en los procesos biolégicos que
actuaron a nivel poblacional (Barrientos y Perez, 2004, Barberena et al., 2015).

En particular, las mismas pudieron afectar la magnitud y el patron de flujo y
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deriva génica entre los grupos y los cambios demograficos durante el Holoceno
medio-tardio.

Los estudios demogréficos efectuados hasta el presente, con base en
fechados radiocarbonicos, muestran patrones similares de cambio en el
territorio argentino a lo largo del tiempo (Martinez et al., 2013, 2015; Beron,
2015; Zubimendi et al., 2015; Muscio y Lopez, 2016). En general, se observa
que las poblaciones humanas tuvieron tamafios pequefios, aunque variaron
regionalmente, y que la ocupacion del territorio fue dispersa hasta fines del
Holoceno medio (Gil et al., 2014; Barberena et al., 2015; Muscio y Lopez, 2016;
Perez et al., 2016a, 2016b). Para este periodo se propuso una pérdida de la
sefial antropogénica como resultado de una declinacion demogréfica, la
extincion local o el despoblamiento de los espacios en algunas regiones
geograficas particulares -e.g., Puna de Jujuy, sur de Mendoza y sudoeste de la
region Pampeana- (Barrientos y Perez, 2005; Salemme y Miotti, 2008; Neme y
Gil, 2009; Zubimendi et al., 2015; Muscio y Lopez, 2016).

La disminucién en el nimero de sitios detectados en el Holoceno medio
ha sido intensamente discutida para algunas regiones. Barrientos y Perez
(2004) basandose en patrones de variacion morfométrica craneofacial e
informacion arqueoldgica, plantearon un posible reemplazo poblacional de las
poblaciones del sudeste de la regibn Pampeana, por poblaciones que
provenian del norte de Patagonia (sector inferior de la cuenca de los rios
Colorado y Negro, y costa sur pampeana) o desde el rio Chubut. Sin embargo,
segun lo propuesto por Martinez (2008-2009), las poblaciones del sudeste
pampeano no necesariamente tienen que haberse extinguido sino que podrian
haber interactuado con las del norte de Patagonia. Asimismo, para el territorio
de la actual provincia del Neuquén, Barberena et al. (2015) propusieron que la
discontinuidad ocupacional de los sectores norpatagonicos andinos se
explicaria por la ausencia de adaptaciones al bosque, habiéndose utilizado
durante los periodos mas secos. Para la Puna argentina y el altiplano chileno
hay dos eventos marcados de ausencia de fechados radiocarbonicos en el

Holoceno medio, en el intervalo de ca. 8.500-7.500 afios AP y de ca. 7.000-
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6.300 afilos AP (Muscio y Lépez, 2016), aunque hay una marcada disparidad
geografica en este proceso en los Andes Sur. Diversos trabajos sugieren que
esta falta de evidencia arqueologica en diferentes regiones del noroeste
Argentino y norte de Chile podria estar relacionada con procesos de
despoblamiento de amplias areas de las tierras altas o con la disminucién
demografica como respuesta al aumento de las condiciones de desertificacion

ocurridas durante el Holoceno medio (Nufiez, 1992; Muscio y Lopez, 2016).

En el Holoceno medio el nivel del mar alcanza valores similares a los
actuales y se conforma la actual costa atlantica. Durante el Optimo Climatico,
entre 7.000 y 5.000 afios AP, se produjo un ascenso en el nivel del mar que
resultd en ingresiones en la costa de la region Pampeana y en areas puntuales
de la costa patagodnica, como la ria del Deseado (Aguirre y Farinati, 1997). Este
momento coincide con el fin de la formacion del estrecho de Magallanes que
habria restringido la dispersion y circulacién de las poblaciones, limitando el
flujo génico y favoreciendo la evolucién relativamente independiente, tanto en
aspectos bioldgicos como culturales, de los grupos ubicados al norte y al sur
del estrecho (Borrero, 2008). Después de este momento aparecen los primeros
registros arqueoldgicos en la actual costa atlantica de la Patagonia. El sitio mas
temprano registrado es Arroyo Verde 1, costa de Rio Negro, con un fechado de
7.400 anos cal AP (Favier Dubois, 2013).

En el curso inferior del rio Colorado se han detectado ocupaciones
humanas débiles desde los 5.600 afios cal AP, volviéndose mas intensas a
partir de los 3.200 afios cal AP. Los analisis isotdpicos realizados han
demostrado una dieta combinada con recursos terrestres y peces, lo que
implicaria posiblemente circuitos de movilidad que incluian sectores de
diferentes nichos ecolégicos (Martinez, 2008-2009; Martinez et al., 2013). La
costa de Chubut posee una temporalidad de ocupacién cercana a los 6.000
afos AP, representada por el sitio Cabo Tres Puntas 1, en el golfo San Jorge,

el cual evidencia el consumo de recursos marinos (Gomez Otero et al., 1998).
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Con posterioridad al Holoceno medio los patrones de distribucion de
fechados radiocarbénicos muestran un aumento demografico marcado y
sostenido, pero con variaciones en el momento de inicio segun el éarea
especifica considerada. Para el Noroeste Argentino, particularmente en la
Puna, un estudio reciente muestra evidencia de un aumento en la sefal
arqueoldgica, sugiriendo un crecimiento sostenido, después del 5.000 AP
(Muscio y Lopez, 2016). Esto coincide con el momento en que se produce la
intensificacion econdmica y la domesticacion de camélidos, asi como la
reduccion en la movilidad residencial y el agrupamiento residencial
(Yacobaccio, 2001; Muscio y Lépez, 2016). En Cuyo, los trabajos recientes,
sugieren que este proceso de crecimiento demogréfico fue mas tardio, ca.
3.000-2.500 afios AP, y coincidio con la adopcién de cultivos (Gil et al., 2014).

Mas al sur, en Patagonia, los indicadores arqueoldgicos sugieren que el
aumento demogréfico ocurrié hace 2.000 o 1.000 afios atras (Martinez et al.,
2015; Zubimendi et al., 2015), aunque algunos trabajos sefialan que el proceso
podria haber sido previo (Perez et al., 2016a). En todos los casos el aumento
demografico parece coincidir con procesos de intensificacion en el uso de
recursos y en las técnicas disponibles para su explotacion (Gil et al., 2006;
Stoessel y Martinez, 2014; Perez et al., 2016a).

Durante el Holoceno tardio diferentes regiones del territorio argentino
estuvieron inmersas en sistemas de interaccion e intercambio a corta y larga
distancia. Entre ellas es destacable el trafico de caravanas en el noroeste
Argentino, el cual fue aumentando hacia el periodo de Desarrollos Regionales,
facilitando la obtencion e intercambio de recursos (Tarrago, 1984; Albeck,
2003; Torres-Rouff et al., 2012). Este periodo fue caracterizado por el
surgimiento de estilos ceramicos regionales y el crecimiento de conglomerados
habitacionales con la formacién de espacios publicos, como vias de circulacion,
debido a la concentracion demografica. La ubicacion de las comunidades
agrarias del NOA en puntos estratégicos del gradiente andino, o en el cruce de
antiguos caminos, les habria permitido aprovechar los productos de los

distintos pisos ecoldgicos (ganaderia en altura y cultivos en los valles fluviales),
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asi como la participacion en el intercambio de bienes con aldeas proximas o
grupos humanos que se encontraban a largas distancias (Tarragd, 2002). En
particular, diversos estudios arqueologicos desarrollados en el NOA sefalan
que esta region recibié influencias en diferentes momentos y de magnitud
variable desde el sur de Perq, el altiplano boliviano y la floresta tropical
(Gonzélez y Pérez, 1972; Berenguer y Dauelsberg, 1989; Rivera, 1991). Se ha
seflalado que la quebrada de Humahuaca habria sido utilizada como un
corredor para el transporte de bienes, conectando la regiéon andina de altura,
con las regiones mas selvaticas hacia el sudeste, como valles, yungas vy

planicies chaquefias (Cocilovo et al., 2001).

La actividad agropastoril tuvo su apogeo en el periodo de Desarrollos
Regionales con una economia basada en camelidae, siendo la zona de
Casabindo-Doncellas la de mayor desarrollo (Albeck, 2003). Segun
Krapovickas (1983) el analisis de fuentes etno-histdricas indica que durante el
periodo Hispano-Indigena, la Puna jujefia estuvo habitada por grupos étnicos
diferenciables, como los chichas, los casabindos, los cochinocas y los
apatamas (Albeck, 2007).

Por otro lado, el noreste de Argentina fue escenario de intensos
intercambios, principalmente con la entrada de grupos tupi-guarani durante los
altimos 2.000 afios aproximadamente (Loponte et al., 2011; Bonomo et al.,
2015). Esto fue documentado en numerosos sitios arqueoldgicos en los que la
evidencia encontrada sugiere que en el area se dieron dos pulsos principales
de dispersién siguiendo una direccion norte-sur de grupos culturalmente

asociados a los guarani (Bonomo et al., 2015).

En el noroeste de Patagonia, principalmente en el actual territorio de
Neuquén, y en la regibn Pampeana durante el Holoceno tardio, las vias de
interaccion se dieron en un sentido amplio en el eje este-oeste, a diferencia del
poblamiento inicial donde predominaba el vector norte-sur (Berdn, 2007).
Durante este periodo, especialmente hacia el final (1.000 a 250 afios AP), los

datos arqueoldgicos y etnohistorico muestran que la dinamica poblacional en la
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region estaria caracterizada por la existencia de niveles variables de flujo
génico con poblaciones transcordilleranas, y por la ocurrencia de migraciones
de grupos procedentes del centro de Chile (Casamiquela, 1990; Mandrini y
Ortelli, 1992; Neme y Gil, 2005). Por lo tanto, los grupos asentados en el norte
de Patagonia habrian estado en contacto con grupos del centro y sur de Chile,
Cuyo y con la region Pampeana, por lo que esta puede ser considerada una
zona de alto contacto inter-poblacional. En tiempos historicos, la relacion entre
grupos de ambos lados de la cordillera se intensificé con la entrada de grupos
araucanos al norte de Patagonia y Pampa, proceso conocido como
araucanizacion (Porcel, 2007).
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Capitulo 3: Caracteristicas del ADN mitocondrial y la
variacion de los linajes maternos en América

46



3.1 Variantes genéticas y marcadores moleculares en
poblaciones humanas

Desde sus inicios en el siglo XX, el estudio de la evolucion de las
poblaciones humanas se ha nutrido fundamentalmente de la teoria y
metodologia de la genética de poblaciones (Cavalli-Sforza et al., 1994;
Crawford, 2007). Su utilidad radica en la posibilidad de realizar analisis
predictivos o retrospectivos de la composicion genética de las poblaciones
(Nielsen y Slatkin, 2013) y en consecuencia permite inferir ancestros comunes,
conocer eventos de expansion, contraccion y reemplazo poblacional ocurridos
en el pasado, estimar la antigledad del poblamiento en una region y explorar
los procesos microevolutivos -como seleccidn, flujo genético o la deriva génica-
gue actuaron sobre la variacion existente en las poblaciones a lo largo del
tiempo (Cavalli-Sforza et al., 1994; Rothhammer, 2009).

Estos procesos y eventos producen variacibn genética en las
poblaciones que se expresa al nivel del nimero de variantes heredables
observadas (i.e., alelos), la frecuencia de cada una de ellas y las
interrelaciones entre las mismas (Relethford y Harding, 2001). En aquellos
casos en que se detecta mas de una variante en una poblacion particular, se
refiere a las mismas como polimorfismo. Generalmente, en los estudios de
genética de poblaciones humanas se considera que una regiébn gendmica es
polimorfica cuando la variante menos representada tiene una frecuencia no

menor al 1% en una poblacion particular (Cavalli-Sforza et al., 1994).

Tradicionalmente, las investigaciones bioantropolégicas estudiaron los
polimorfismos genéticos empleando marcadores como grupos sanguineos
(e.g., sistema ABO, Diego y RH), inmunoglobulinas (e.g., sistema Gm y KM) y
los antigenos leucocitarios, entre otros (Cavalli-Sforza et al., 1994; Goicoechea
et al.,, 2001; Carnese et al.,, 2003). Con el advenimiento de las técnicas
moleculares modernas las variantes genéticas polimdrficas pudieron detectarse
directamente al nivel del ADN -la molécula que contiene el material genético-.

Las regiones del ADN segregantes que pueden ser usadas para caracterizar
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poblaciones por su presencia, ausencia o frecuencia relativa son denominadas
marcadores moleculares (Rubicz et al.,, 2007). La ventaja principal de las
técnicas moleculares modernas es que, a diferencia de las tradicionales,
permiten estudiar variantes no observables a nivel fenotipico, y por lo tanto, se

incrementa la cantidad de la informacion genética obtenida.

En los estudios mas recientes se ha privilegiado el analisis de
marcadores moleculares ubicados en la regién no codificante del ADN nuclear
y marcadores uniparentales de la regidbn no recombinante del cromosoma Y
(NRY, por sus siglas en inglés), asi como de aquellos que se encuentran
localizados en la region control del ADNmt. Esto permite trabajar con regiones
que no codifican proteinas y que por lo tanto cambian a tasas relativamente
rapidas y presentan un gran nimero de variantes (Rubicz et al., 2007). En el
contexto de los analisis poblacionales se han empleado tres tipos principales
de variantes moleculares (Nielsen y Slatkin, 2013): Microsatélites o
Repeticiones simples en tandem (STRs, por sus siglas en inglés), INDELs
(inserciones o deleciones de cierto nimero de pares de bases) y Polimorfismos
de Nucleétido Simple (SNPs, por sus siglas en inglés, se basan en la
identificacion de sustituciones de un nucleétido por otro en la secuencia de
ADN, generadas por mutaciones de punto). Este dltimo tipo de variantes
moleculares -SNPs- es el que se ha empleado méas frecuentemente en los
estudios de genética de poblaciones humanas, en particular en estudios de

ADNmMt como los desarrollados en este trabajo de tesis.

3.2 EI ADN mitocondrial

El ADN mitocondrial se ha convertido en uno de los marcadores
moleculares mas empleados en estudios orientados a reconstruir la estructura
e historia evolutiva de las poblaciones humanas modernas y antiguas (Schurr,
2004; Crawford, 2007; entre otros). Esto se debe tanto a la estructura y

caracteristicas de la molécula, a la informacién que la misma provee asi como
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a las facilidades técnicas que presenta su extraccion, amplificacion vy

secuenciamiento.

3.2.1 Estructura genémicay caracteristicas del ADN mitocondrial

Las mitocondrias presentan un genoma circular de doble cadena que en
nuestra especie posee 16.569 pares de bases (pb; Anderson et al., 1981;
Andrews et al.,, 1999). Las dos cadenas que constituyen el ADNmt se
diferencian por la proporcion de purinas y pirimidinas contenida en ambas. A la
cadena que posee mayor cantidad de pirimidinas se la denomina L (de light en
inglés) o ligera y a la complementaria, rica en purinas, se la denomina H (por
heavy en inglés) o pesada. La mayor parte de las secuencias de ADNmt que

codifican proteinas se encuentra en la cadena H (Alberts et al., 2004).

El genoma mitocondrial contiene genes que codifican diversas proteinas.
Entre cada uno de estos genes sélo existen unas pocas bases nitrogenadas
por lo que no presenta regiones no codificantes. En particular, la molécula
incluye 37 genes: 2 rRNA (ARN ribosomales 12S y 16S), 22 tRNA (ARN de
transferencia) y 13 genes estructurales, relacionados con los complejos
enzimaticos del sistema de fosforilacion oxidativa —3 subunidades de la
citocromo C-oxidasa (COI, Il y lll), 1 subunidad de la citocromo C Oxido-
reductasa, 7 subunidades del complejo NADH deshidrogenasa y 2 subunidades

del complejo ATP sintetasa (Anderson et al., 1981).

Ademas, el ADNmt presenta una regién denominada control o D-Loop,
que ocupa 1.122 pb y se extiende en forma continua entre las posiciones
16024-16569 y 1-576 (Fig. 3.1; Anderson et al., 1981; Andrews et al., 1999).
Dicha numeracién se debe a que la primera secuencia humana completa,
conocida como la Secuencia de Referencia de Cambridge (rCRS por sus siglas
en ingles), comienza dentro de la region control (Anderson et al., 1981). Luego
ésta fue corregida por Andrews et al. (1999) pero la humeracién se mantuvo.
Vigilant et al. (1989) denominaron Region Hipervariable 1y Il (HVR 1y HVR 1) a

dos segmentos de la region control del ADNmt que eran altamente variables.
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Los limites para estas regiones varian segun los autores. La extension mas
aceptada para la HVR | abarca las posiciones 16024-16365 y para la HVR I
entre 73 y 340 (Andrews et al., 1999; ver http://www.phylotree.org).

l(——-— Regién control e

tANA |1 HVR'I HVR 11 {RNA

Figura 3.1. Estructura de la molécula del ADNmt con ampliacién de la regién control

donde se delimitan la HVR | y Il. Imagen tomada y modificada de Holland y Parsons (1999).

La molécula del ADNmt constituye una herramienta de gran utilidad en
estudios de genética de poblaciones y evoluciébn debido a las siguientes
caracteristicas:

a) no recombina y por lo tanto todas las diferencias encontradas entre

las secuencias del ADNmt resultan de mutaciones (Innan y Nordborg, 2002;
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Pakendorf y Stoneking, 2005), posiblemente, debido a la falta de mecanismos

de reparacion;

b) distintos segmentos del genoma mitocondrial evolucionan a
velocidades variables. La region no codificante, region control o D-loop, muta a
mayor tasa en relacion con otras regiones del ADNmt (Witas et al., 2004). Los
cambios en el ADNmt ocurren en promedio a una tasa de 0,017 x 107°
sustituciones por sitio por afio que resulta ser de un orden de magnitud (~ 10
veces) mas elevada que la del ADN nuclear (Ingman et al., 2000; Pakendorf y
Stoneking, 2005). La tasa de sustitucion de la region control ha sido establecida
entre 0,024 x 10° y 0,0302 10 sustituciones por sitio por afio (Santos et al.,
2005; Endicott y Ho, 2008);

C) se encuentra en gran numero de copias por mitocondria en la célula
eucariota (poliplasmia) y a su vez cada célula posee un gran numero de
mitocondrias que varia entre 1.000 y 10.000 dependiendo del tejido
considerado (Solano et al., 2001). Esto facilita la obtencion de material genético

para su analisis;

d) es heredada estrictamente por via materna debido a que en la gran
mayoria de los animales sélo las gametas femeninas (oocitos) contribuyen con
sus mitocondrias al embrion en desarrollo (Giles et al., 1980; Stoneking y
Soodyall, 1996; Wallace et al., 1999), con excepciones en diversas especies,
como en Mytilus galloprovincialis, Drosophila simulans, Drosophila mauritiana,

Parus major y Mus musculus, entre otras (Ballard y Whitlock, 2004).

3.2.2 ADN mitocondrial antiguo

En 1986 con el desarrollo de la técnica de reacciobn en cadena de
polimerasa -PCR, por sus siglas en inglés- sucedié una revolucion en el campo
de la biologia molecular, en particular, de la genética de poblaciones a nivel del
ADN (Mullis et al., 1987). Esta técnica facilitd la reproduccion de secuencias

polimorficas del ADN obtenido a partir de individuos de poblaciones actuales, y
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permitié la replicacion de material genético preservado en restos arqueoldgicos
y paleontologicos (Paabo, 1985; Hagelberg et al.,, 1989). A diferencia de los
estudios de genética de poblaciones actuales orientados a estudiar la historia
evolutiva en los que generalmente se asume que la variacidon observada es
representativa de los grupos que habitaban esa region geografica en el pasado,
el ADN antiguo ofrece la posibilidad de analizar los patrones genéticos que
existieron en un tiempo y lugar determinados en el pasado, generando
evidencia directa sobre las posibles relaciones que mantenian las poblaciones

humanas prehistoricas entre si y con las actuales (Pickrell y Reich, 2014).

Con el avance en el estudio de muestras prehistoricas, comenzaron a
explorarse diversas fuentes para la obtencion del ADN. Si bien los primeros
estudios se centraron en la obtencion del ADN a partir de restos esqueletales,
por ser los mas abundantes en una excavacion y de tejido blando asociado a
éstos, posteriormente los materiales a analizar se expandieron incluyendo
coprolitos, material litico hallado en los sitios arqueolégicos, sedimentos,
permafrost, y para el caso de las aves, de plumas y restos de cascaras de
huevos. Sin embargo, las piezas Oseas y dentales contindan siendo las
preferidas en las investigaciones del ADNa debido a propiedades de las
mismas que favorecen su preservacion (Shapiro y Hofreiter, 2012). En
particular, la eleccién de las piezas dentales radica en que el esmalte y el
cemento dental constituyen una barrera natural contra los cambios fisicos y
guimicos a los que se encuentran expuestas en los sitios arqueoldgicos.
Asimismo, entre el ADN y los cristales de hidroxiapatita -presentes tanto en
dientes como en huesos- se producen fuertes enlaces quimicos que garantizan

su conservacion (Thuesen y Engberg, 1990; Ricaut et al., 2005).

Las primeras extracciones del ADNa fueron realizadas en animales
extinguidos por Higuchi et al. (1984), quienes identificaron &cidos nucleicos en
un ejemplar de Equus quagga y demostraron su afinidad filogenética con la
cebra moderna. Posteriormente, Paabo (1985) y Hagelberg et al. (1989)
obtuvieron secuencias del ADN a partir del andlisis de tejido blando y

esqueletal, respectivamente, de restos humanos prehistéricos. Actualmente
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estos primeros resultados son discutidos (Sampietro et al., 2006; Knapp et al.,
2015), sin embargo, los mismos dieron inicio a un nuevo campo de estudio
orientado a estudiar la variabilidad genética de las poblaciones humanas

antiguas.

Al material genético en estudio se lo englobé bajo el concepto del ADN
antiguo y se lo describi6 como aquel recuperado de restos bioldgicos
preservados natural o artificialmente (Rey Fraile, 2007). Las secuencias del
ADN multicopia son las que tienen mayor tasa de supervivencia en
especimenes antiguos, por lo que la mayoria de las secuencias del ADN que
se han recuperado han sido de ADNmt y de cloroplastos en las plantas
(Hofreiter et al., 2001). Recién a partir de 1990 fue posible obtener secuencias
cortas del ADN nuclear genuino en un resto arqueologico de 7.500 afios AP
(Lawlor et al., 1991) y a partir de megafauna (Greenwood et al., 1999) y es en
1993 cuando Stone y Stoneking publicaron el primer estudio de ADNa a escala

poblacional en nativos americanos (Stone y Stoneking, 1993).

3.2.3 Caracterizacion de variantes del ADN mitocondrial

Como fue sefialado més arriba, la informacién codificada en el ADNmt
se transmite de madres a hijos, es decir por linea materna, por lo que cada
descendiente de una misma madre posee el mismo conjunto de mutaciones y
una unica variante de esa secuencia. Sin embargo, las variantes pueden ser
transmitidas con alguna mutacién. Este proceso genera una estructura
genealdgica en el ADNmt, en la que las diferentes variantes comparten
conjuntos especificos de mutaciones asociadas denominadas alternativamente
linajes o haplotipos (King et al., 2006; Kemp y Schurr, 2010; Raff et al., 2011).
Los haplotipos relacionados, que presentan minimas diferencias pero que
comparten una serie de mutaciones que provienen de un ancestro comudn son
denominados subhaplogrupos (Kemp y Schurr, 2010). La herencia materna del
ADNmt genera una agrupacion natural de las secuencias de haplotipos en

grupos monofiléticos, denominados haplogrupos (Kemp y Schurr, 2010; Kloss-
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Brandstatter et al., 2010; Raff et al., 2011). Si bien algunos autores limitan el
término haplogrupo a grupos filogenéticos del ADNmt definidos por mutaciones
en la regién codificante (Kemp y Schurr, 2010), Raff et al. (2011) proponen una
definicion mas inclusiva en la cual un haplogrupo es un grupo de ADNmts
relacionados filogenéticamente que comparten ciertos marcadores tanto de la
region hipervariable como de la region codificante. Este ultimo criterio es el

empleado a lo largo de este trabajo de tesis para referir a haplogrupo.

Los haplogrupos mitocondriales han sido denominados con letras
mayusculas del alfabeto latino (e.g., A, B, C, D; Torroni et al., 1992, 1993,
1994, 1996; entre otros). Para los subhaplogrupos y haplotipos se alternan
letras y nameros (e.g., A2, D1g, C1b13). La denominacion de los haplogrupos
se fue otorgando a medida que se iban describiendo, sin poseer una
organizaciéon jerarquizada que los enumere de forma logica (Motti, 2012),
siendo imposible deducir a partir de su denominacion el grado de parentesco
entre ellos (Fig. 3.2). El haplogrupo méas diverso presente en el continente
africano fue denominado con la letra L y es a partir del cual, segun lo
establecido hasta el presente, derivan el resto de los linajes mitocondriales
(Mishmar et al., 2003; Fig. 3.2).

Las variantes -haplotipos y haplogrupos- del ADNmt pueden ser
distinguidas por diferentes técnicas tales como los analisis de Polimorfismos de
Longitud de Fragmentos de Restriccién (RFLP, por sus siglas en inglés) y la
secuenciacion, entre otros. Los primeros andlisis de RFLPs en humanos se
basaron en la utilizacion de enzimas de restriccion para cortar el ADN,
obteniendo segmentos de longitud variable. Esos primeros andlisis utilizaron
entre 9 y 12 enzimas que mostraban la existencia de varios sitios polimérficos
estables, algunos de los cuales se heredan en conjunto (Brown, 1980; Johnson
et. al., 1983; Schurr, 1990; Torroni et al., 1992). Luego, se comenzé a utilizar la
secuenciacion del genoma mitocondrial principalmente de la region

hipervariable (e.g., Horai et al., 1991).
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Actualmente, se estan desarrollando tecnologias mas sofisticadas como
la secuenciacion de genoma completo de los individuos, tanto nuclear como
mitocondrial, a través de “Next Generations Sequencing”. Esta técnica se basa
en generar librerias de secuencias donde todos los fragmentos de ADN de una
muestra en estudio son modificados en sus extremos para poder unirse a
cebadores de secuenciacion universales. Esto permite que se den en paralelo
la amplificacion y la secuenciacion de todos los segmentos (Shapiro y Hofreiter,
2012). Sin embargo, esta tecnologia es aun muy costosa, si se tiene en
consideracion que en genética de poblaciones comunmente se analizan

muestras compuestas por numerosos individuos.
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Figura 3.2. Filogenia del ADNmt ilustrando la letra asignada a cada linaje. Los
haplogrupos A, B, C y D presentes en Asia y América estan marcados con un circulo. Imagen

tomada y modificada de van Oven y Kayser (2008).
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3.3 Variacion del ADN mitocondrial en América

3.3.1 Subhaplogrupos y haplotipos del ADN mitocondrial en América

Los primeros estudios que exploraron la variacion del ADNmt en
Ameérica definieron grupos amplios de variantes mediante técnicas de RFLPs
(Wallace et al., 1985; Schurr et al., 1990). Entre ellos se destaca el trabajo de
Wallace et al. (1985) en el que utilizaron 6 enzimas de restriccion para describir
diferentes combinaciones de RFLPs en muestras de Norteamérica, y con base
en las mismas propusieron un posible efecto fundador para la poblacién
amerindia. Schurr et al. (1990) ampliaron el nimero de enzimas de restriccion e
incorporaron muestras de poblaciones nativas de Centro y Sudamérica. En
este trabajo se concluye que todos los nativos americanos derivan de 4
haplogrupos maternos asiaticos, y dentro del continente la fuerza de la deriva
génica, habria moldeado su distribucién entre las poblaciones (Schurr et al.,
1990; Kemp y Schurr, 2010).

En 1992 Torroni et al. (Torroni et al., 1992) establecieron los conjuntos
de haplogrupos maternos caracteristicos de poblaciones americanas tal como
se los clasifica actualmente, haplogrupo A, B, C y D, surgiendo asi el
paradigma de “los cuatro linajes fundadores”. Los haplogrupos o
subhaplogrupos son considerados como fundadores en el continente
americano si cumplen con los siguientes criterios: el tiempo de coalescencia -
i.e., tiempo de separacion entre dos moléculas contemporaneas y el ancestro
de las mismas- al ancestro mas reciente de un grupo de linajes es cercano al
tiempo de ingreso de los humanos modernos a América, el grupo de linajes
estd mas relacionado con las variantes presentes en poblaciones asiaticas, que
con otras de América y finalmente, las variantes del grupo tienen una amplia
distribucion en las poblaciones amerindias. Torroni et al. (1993 a, b)
confirmaron los resultados anteriores mediante la secuenciacion de la HVR | de
individuos asiaticos y americanos. Estos haplogrupos también fueron
descriptos en el mismo afio por dos equipos de investigacion distintos (Horai et

al., 1993; Ginther et al., 1993). Trabajos posteriores identificaron variantes del
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denominado haplogrupo X que hasta ese momento soOlo se encontraba
descripto en América del Norte (Foster et al., 1996; Wallace et al., 1999). Es de
destacar que los subhaplogrupos encontrados en América (X2a y X2g) son
distintos a los encontrados en Europa y centro de Asia (X1, X2b-X2f, X3), y
podrian estar relacionados con los presentes en algunas poblaciones de
Siberia (Derenko et al., 2001).

Los haplogrupos descriptos desde la década de 1980 para Ameérica,
pueden ser contextualizados bajo la hipotesis genealdgica actual y en el
contexto del modelo Out of Africa para el origen y dispersién de los humanos
modernos, que plantea que todas las variantes mitocondriales no africanas
tienen su origen en el grupo monofilético L3. Trabajos previos sugieren que la
primer migracion fuera del continente africano tuvo lugar cerca de los 50.000 -
70.000 afios AP (Soares et al., 2009) con poblaciones portadoras de M y N
(segun Mishmar et al., 2003), y de un derivado de N, conocido como
haplogrupo R. Las poblaciones portadoras de los mismos se expandieron por
Cercano Oriente y migraron hacia Europa y Asia (Macaulay et al., 2005).
Posteriormente, algunos de sus descendientes, como se mencioné en el
capitulo 2, llegaron a Beringia portando so6lo 5 de los haplogrupos presentes en
sus ancestros (Wallace et al., 1985; Schurr et al., 1990; Torroni et al., 1992).
Hoy sabemos que del haplogrupo M derivan los haplogrupos C y D y sus
haplotipos, y del N derivan el haplogrupo A, B y X con todos sus linajes
derivados (van Oven y Kayser, 2009; O"Rourke y Raff, 2010).

La hipétesis de los 5 haplogrupos fundadores para América fue
redefinida en la década del 2000 debido a los avances tecnoldgicos en la
biologia molecular y a la optimizacion en la secuenciacion del genoma
completo. Los estudios desarrollados en los ultimos 15 afios han permitido
incrementar el numero de grupos fundadores de 5 a al menos 13
subhaplogrupos: A2, B2, Clb, Cl1d, Clc, C4c, D1, D2a, D3, D4h3a, D4elc,
X2a y X2g (Fig. 3.3) (Bandelt et al., 2003; Tamm et al., 2007; Achillli et al.,
2008; Perego et al., 2009, 2010; Malhi et al., 2010; Kumar et al., 2011; Bodner

et al., 2012). Algunos investigadores sostienen que los subhaplogrupos A2a,
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A2b, D2a, D3 y X2a al estar presentes solo en Norteamérica, tendrian su

origen en algunas poblaciones del oeste de Beringia o este de Siberia entrando

al continente en el milenio posterior a la llegada de los primeros fundadores
(Torroni et al., 1992; Schurr y Sherry, 2004; Achilli et al., 2008; Perego et al.,
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Figura 3.3. Arbol filogenético de los linajes presentes en los nativos americanos con las

mutaciones especificas y las raices de origen de cada uno. Imagen tomada y modificada de

Perego et al. (2010).
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3.3.2 Antigiedad de los subhaplogrupos fundadores americanos

Los datos obtenidos a partir de estudios genéticos han sugerido un
ingreso de las poblaciones humanas al continente americano relativamente
mas antiguo que el propuesto con base en la evidencia arqueologica (e.g.,
Bonatto y Salzano, 1997). Algunos de los primeros trabajos plantearon que los
haplogrupos A, C y D llegaron a América desde el norte de Siberia a través de
Beringia. El haplogrupo B habria ingresado més tardiamente -a través de una
ruta pacifica-, tal como lo sugeria su menor frecuencia con respecto a los otros
3 haplogrupos. Esta via de ingreso al continente es apoyada por la presencia
del haplogrupo a lo largo de la costa asiatica, su ausencia en las poblaciones
de Siberia y su baja frecuencia en el norte de Norteamérica (Torroni et al.,
1992; Mishmar et al., 2003).

Bonatto y Salzano (1997) sefialaron, a partir de la diversidad encontrada
dentro del haplogrupo A, un origen para todas las poblaciones americanas
entre 43.000 y 30.000 afios AP, dependiendo de la tasa de sustitucion
empleada. Este modelo, denominado como Out of Beringia plantedé ademas un
periodo de establecimiento de la poblacion original en ese puente terrestre
emergido durante las glaciaciones, y una dispersion en América entre 20.000 y
14.000 afios AP. Tamm et al. (2007) desarrollaron un modelo llamado
Beringian incubation en el que retoman la propuesta de Bonatto y Salzano
(1997) pero con fechado para la dispersién hacia América entre los 17.000 y
10.000 afios AP aproximadamente. Este estudio tuvo sus bases en el analisis
de genomas mitocondriales de poblaciones asiaticas y americanas actuales y
en la aparicién de diversos linajes maternos, algunos compartidos entre ambos

continentes y otros nuevos encontrados solo en América.

Siguiendo con esta idea y basandose en 86 genomas amerindios
completos, Fagundes et al. (2008) propusieron que el poblamiento de América
estaba dado por una sola poblacion fundadora, con una diferenciacién inicial de
la poblacién asiatica en Beringia hace 23.000 a 19.000 afios atras y el ingreso
al continente americano entre 18.000 a 15.000 afios AP. Otros autores

coinciden con estas estimaciones mas tardias que las originalmente propuestas
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sobre la base de datos moleculares (Achilli et al., 2008; Mulligan et al., 2008).
Asimismo, los estudios mas recientes sugieren que el origen de haplotipos
fundadores en el sur de Sudamérica ocurri6 entre ca. 18.000 y 14.000 afios AP
(Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012).

En conclusion, los analisis recientes sefialan que la diferenciacion inicial
de las variantes del ADNmt americanas habrian divergido de las asiaticas entre
los 25.000 y 19.000 afios AP mientras que las variantes locales se habrian
originado entre 18.000 y 15.000 afios AP dentro del continente.

3.3.3 Distribucién geografica de las variantes del ADN mitocondrial en
Sudamérica

Merriwether et al. (1995), Moraga et al. (2000) y Schurr (2004), entre
otros, sefialaron que las variantes del ADNmt siguen un patron de variacion
geografica, principalmente latitudinal, en Sudamérica. Salas et al. (2009),
realizaron un compendio sobre la distribucion de los linajes del ADNmt en
poblaciones actuales del centro y sur de América (Fig. 3.4). El haplogrupo A es
muy frecuente en Mesoamérica y en el Noroeste de Sudamérica, seguido de
los haplogrupos B y C. A medida que la frecuencia de A disminuye hacia el sur,
comienza a aumentar la proporcion de haplogrupos C y D. Por su parte, el
haplogrupo B posee su mayor frecuencia en las poblaciones andinas, esto

podria deberse a una migracién por la costa pacifica (O’Rourke y Raff, 2010).

Bisso-Machado et al. (2012) realizaron una revision muy completa de los
estudios sobre el ADNmt y la region no recombinante del cromosoma Y de
varias poblaciones actuales y algunas antiguas de Sudamérica, encontrando
una fuerte correlacién en la frecuencia de los haplogrupos Ay D con la latitud, y
una moderada influencia de factores geograficos y linglisticos sobre la

distribucion de los haplogrupos mitocondriales.
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Figura 3.4. Distribucién de subhaplogrupos fundadores en el continente americano para
poblaciones actuales. Imagen tomada y modificada de Salas et al. (2009). Los cddigos de las
poblaciones son: Norteamérica: 1=Chukchy; 2=Eskimos; 3=Inuit; 4=Aleuts; 5=Atapascanos; 6=Haida;
7=Apache; 8= Bella Coola; 9=Navajo; 10=Sioux; 11=Chippewa; 12=Nuu-Chah-Nult; 13=Cheyenne;
14=Poblaciéon Muskogea; 15=Cheyenne-Arapaho; 16=Yakima; 17=Stillwell Cherokee; Meso-América:
18=Pima; 19=México; 20=Quiche; 21=Cuba; 22=El Salvador; 23=Huetar; 24=Embera; 25=Kuna;
26=Ng6bé; 27=Wounan; Sudamérica: 28=Guahibo; 29=Yanomami de Venezuela; 30=Gaviao;
31=Yanomami de Venezuela y Brasil; 32=Colombia; 33=Ecuador; 34=Cayapa; 35=Xavante; 36=norte de
Brasil; 37=Brasil; 38=Curiau; 39=Zor0; 40=Ignaciano, 41=Yuracare; 42=Ayoreo; 43=Araucanos;
44=Pehuenche; 45=Mapuches de Chile; 46=Coyas; 47=Tacuarembo; 48=Uruguay; 49=Mapuches de
Argentina; 50=Yaganes.
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En lineas generales, la distribucion latitudinal en las frecuencias de
haplogrupos podria ser explicada por aislamiento por distancia, la accién de la
deriva génica, movimientos poblacionales y efectos estocasticos a medida que
los humanos se iban dispersando por el subcontinente (Moraga et al., 2000;
Schurr, 2004; Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012).

Diferentes estudios han explorado los patrones de variacion en las
variantes del ADNmt a escalas geograficas de alcance local. Rickards et al.
(1999) detectaron una variante poco comun en aproximadamente un 22% de la
poblacién cayapa de Ecuador. Al no estar descripto hasta ese momento, lo
nombraron el “Haplotipo Cayapa”. Luego, éste fue encontrado en poblaciones
de Brasil (Alves-Silva et al., 2000), México (Green et al., 2000) y en mapuches
y yaganes de Chile (Moraga et al., 2000), siendo denominado como D4h3a.
Perego et al. (2009) relacionaron este linaje a una dispersion rapida por la ruta
costera del Pacifico desde América del Norte hasta el sur del continente y fue
considerado un subhaplogrupo fundador derivado del haplogrupo D.
Recientemente, Rasmussen et al. (2014) reportaron el haplotipo de los restos
de un infante en Anzick, Montana, al noroeste de Estados Unidos, con una
datacion entre los 12.707 y los 12.556 afios AP. Este nifio fue asociado a la
cultura Clovis y fue el primer resto arqueolégico del cual se obtuvo la secuencia
completa en América. Su linaje también corresponde al subhaplogrupo D4h3a.
En este trabajo se menciona que habria existido una gran variabilidad genética
en las poblaciones precolombinas ya que hay restos arqueolégicos de
individuos de Norteamérica que poseen variantes que no estan presentes en

Centro y Sudamérica, lo cual ya habia sido sefialado por Kemp et al. (2007).

Luego de varios afios de considerar a D1 como un subhaplogrupo
fundador, Bodner et al. (2012) refinaron la filogenia de este subhaplogrupo,
describiendo dos haplotipos novedosos en poblaciones actuales. Denominaron
D1g al haplotipo caracterizado por las mutaciones A8116G y C16187T. Dentro
del mismo describieron 6 ramas diferentes (D1g1-D1g6). El otro haplotipo fue
nombrado D1j y presenta las mutaciones T152C, C16242T y T16311C. Los

autores calcularon su antigiiedad dentro del rango de 16.900+1.600 afios, con
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lo cual pueden ser considerados como provenientes de las primeras
poblaciones fundadoras del Cono Sur. Ambos linajes hasta el momento sélo
fueron descriptos para Sudamérica, encontrandose el D1g disperso por Chile y
Argentina, con su mayor proporcion en la provincia de Rio Negro, y el D1j en
las Sierras Centrales en Argentina (no alcanzando el extremo sur de la
Patagonia), Brasil, Bolivia, y en restos antiguos de tainos, en Republica
Dominicana (Ginther et al., 1993; Moraga et al., 2000; Lalueza-Fox et al., 2001,
Garcia-Bour et al. 2004; Salas et al., 2008; Bobillo et al., 2010). Bodner et al.
(2012) formularon una hipoétesis de la posible dispersion de estos linajes dentro
de América del Sur, proponiendo un poblamiento por la costa pacifica con

posterior flujo génico entre ambos lados de la cordillera (Fig. 3.5).

Incubacion
D1gy D1
aprox. 14-18000 afios AP

Area de
asentamiento
Mapuche

Monte Verde |

Figura 3.5. Modelo hipotético de migracién para Sudamérica con una entrada por la
costa pacifica y flujo génico entre ambos lados de la cordillera. En verde se enmarca el area
posiblemente habitada por los mapuches. Imagen tomada y modificada de Bodner et al. (2012).
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En otro estudio reciente, Garcia et al. (2012) propusieron un origen
distinto para el D1j, a partir de su gran incidencia en las Sierras Pampeanas, y
su baja frecuencia en Chile. Postularon que la variante D1j presente en
individuos de Bolivia, Perd, Uruguay y Brasil puede ser producto,
probablemente, de flujo génico reciente en tiempos historicos. Ademas,
propusieron que este subhaplogrupo seria mas moderno (13.900+£2.900 afios)
respecto a lo propuesto por Bodner et al. (2012). Los subhaplogrupos
fundadores descriptos para poblaciones actuales también fueron encontrados

en las muestras de poblaciones prehispénicas.

Analizando 1108 secuencias de poblaciones actuales de 6 provincias del
centro-oeste y noreste de Argentina, Motti (2012) caracteriz6 a 8 de los 13
subhaplogrupos fundadores, siendo éstos: A2, B2, Clb, Clc, Cl1d, C4c, D1y
D4h3. Cardoso et al. (2013) analizaron la secuencia de la region D-loop del
ADNmt de individuos de la provincia de Jujuy y reportaron una alta proporcién
de subhaplogrupos maternos amerindios (98%), entre ellos: A2, B2, B4b, C1,
Clb, C1d, D1, D1a2, D1f, D1j y D4h3a4.

La variacion del ADNmt en las poblaciones sudamericanas prehistoricas
es relativamente poco conocida. Hasta el afio 2014 se han analizado
aproximadamente 32 muestras y 700 individuos, que comprenden un lapso
temporal entre 9.000 afios AP y momentos histéricos (Postillone et al., 2014a).
A inicios de la década de 1990, Horai et al. (1991) publicaron las primeras
secuencias obtenidas a partir de restos 0seos para poblaciones nativas de
Sudameérica. Estos autores analizaron la HVR | de 5 individuos hallados en un
sitio arqueoldgico en Arica (Chile) para establecer relaciones filogenéticas entre
poblaciones americanas y asiaticas. Luego, en 1996 Ribeiro-Dos-Santos et al.
(1996) y Monsalve et al. (1996) publicaron mas secuencias de la HVR | en
amerindios precolombinos. Lalueza et al. (1997) analizaron muestras de la
region patagonica encontrando una elevada proporcion de los haplogrupos C y
D, y no hallando resultados para A y B. Durante los ultimos afios nuestro
equipo de investigacion ha realizado varias contribuciones: Dejean et al. (2014)

sobre variabilidad biologica en el NOA, Postillone et al. (2014a) realiz6 un
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compendio de resultados de RFLP para varias muestras precolombinas de
Sudamérica, y Postillone et al. (2014b) para la Puna jujefia en comparacioén con
muestras chilenas y por ultimo el presentado por Russo et al. (2014) también
para el NOA, especificamente para el sitio Salvatierra ubicado en los valles
Calchaquies, en la provincia de Salta. En el mapa (Fig. 3.6) se resumen todos
los estudios de linajes maternos para el ADNa en Sudamérica descriptos hasta

el afio 2014. El detalle de cada uno de ellos se presenta en la Tabla anexa 1.
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Figura 3.6. Distribucién de haplogrupos -definidos principalmente por RFLP- en

muestras antiguas de Sudamérica. Mapa tomado de la recopilacion realizada por Postillone et
al. (2014a).
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Postillone et al. (2014a) sefialan que la distribucion de frecuencias de
haplogrupos en Sudamérica presenta predominancia de los haplogrupos C y D
en el extremo sur y una distribucién del haplogrupo B con altas frecuencias
extendida a lo largo de la costa pacifica en el norte y centro del subcontinente.
Estos patrones muestran similitudes con lo descripto para muestras actuales,
aunque también se observan algunas diferencias (Schurr, 2004; Nores y
Demarchi, 2011). Sin embargo, debe tenerse en cuenta que la distribucion
espacial y temporal de las muestras antiguas analizadas hasta el presente es
muy irregular y la resolucion de los marcadores moleculares analizados es baja
(Fehren-Schmitz et al., 2011), cuando se la compara con los datos disponibles

para poblaciones actuales.

67



Capitulo 4: Objetivos e Hipotesis
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A continuaciéon se detallan los objetivos e hip6tesis propuestos para el
desarrollo de los estudios involucrados en esta tesis.

4.1 Objetivos

El objetivo general de este trabajo es contribuir a la comprension de la
historia evolutiva de las poblaciones precolombinas del Cono Sur de
Sudamérica en el contexto de la variacibn presente en las poblaciones
americanas mediante el andlisis de los patrones de variacién en el ADNmt

antiguo y moderno.

Los objetivos especificos de esta investigacion se organizan en dos ejes
principales, por un lado, a) los aspectos metodolégicos vinculados al analisis
genético en muestras antiguas, y por otro lado, b) el empleo de informacion
genética para estudiar la historia evolutiva de las poblaciones del Cono Sur de

Sudamérica:

al) Explorar diferentes métodos para la extraccion de ADNmt a partir de

muestras arqueologicas.

a2) Evaluar el grado de informacién que posee la secuencia de la HVR |
del ADNmt antiguo para la diferenciacion de variantes de subhaplogrupos y
haplotipos previamente definidos para Sudamérica a nivel poblacional local y

regional.

a3) Evaluar las potencialidades y limitaciones que presenta el andlisis de
material genético antiguo en los estudios de la historia poblacional del Cono
Sur de Sudameérica.

bl) Determinar los subhaplogrupos y haplotipos mitocondriales en
muestras arqueoldgicas de Puna en el Noroeste argentino, transicion Pampa-

Patagonia y Patagonia centro a partir del estudio de secuencias de la HVR 1.

b2) Explorar los patrones de variacion intra e inter-poblacional en

haplotipos mitocondriales entre diferentes regiones geograficas del Cono Sur
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de Sudamérica, centrandose en las diferencias y similitudes entre los patrones

de variacion observados en muestras arqueolégicas y actuales.

De manera complementaria: se exploro la posibilidad de estimar el sexo
de los individuos analizados a partir de la amplificacion del gen de la

amelogenina.

4.2 Hipotesis

Las siguientes hipotesis guian la presente investigacion:

- La composicion y magnitud de la variaciéon en el ADNmt observadas en
las muestras arqueoldgicas del Noroeste argentino, transicion Pampa-
Patagonia y Patagonia centro presentan similitudes con las muestras modernas

procedentes de cada region.

- En el Cono Sur de Sudamérica la variabilidad en los linajes del ADNmt
de muestras antiguas y modernas se asocia con las diferencias en la ubicacién

geografica de las mismas.
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Capitulo 5: Descripcion de las muestras
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5.1 Seleccion de las estructuras esqueletales a analizar

Las muestras de ADNa pueden obtenerse a partir de diferentes
materiales biolégicos. Generalmente, los investigadores privilegian el empleo
de tejidos 6seos -los huesos largos de las extremidades- y dentales -dientes
molares permanentes-. Estos restos esqueletales presentan un proceso de
descomposicion post-mortem diferencial respecto a otras partes del cuerpo -por
ejemplo partes blandas-. La baja velocidad en la tasas de descomposicién de
estos tejidos hace que el ADN se conserve en mayores proporciones
probablemente debido a la menor humedad que retienen y la barrera fisica que
presentan contra microbios por su mayor proporcidbn de cristales de
hidroxiapatita (Gilbert et al., 2003).

Los huesos presentan mayor porosidad que los dientes por lo cual, en
los procedimientos de limpieza, se corre el riesgo de arrastrar material genético
exdgeno hacia su interior. Por lo tanto, existe un consenso en que el uso de
piezas dentales es mas adecuado, siempre que sea posible, por ser donde el
ADN se preserva mejor (Pilli et al., 2013; Cardozo et al., 2014).

El mayor problema asociado a la seleccion de piezas dentales para
analisis de ADNa es la poca cantidad de material disponible debido a su menor
tamafio respecto a los restos 6seos y a la necesidad de su conservacién para
otros estudios bioantropoldgicos relacionados con dieta, estado de salud bucal
y determinacion de la edad, entre otros. Una posible solucion a estos
problemas es la utilizacion de terceros molares, que son las piezas dentales
menos utilizadas en los estudios bioantropoldgicos. Puede suceder que en los
sitios arqueoldgicos se encuentren individuos que no posean piezas dentales,
gue éstas estén en mal estado de conservacidn o presenten condiciones
patologicas. En esos casos se procede a la seleccion de piezas 6seas. En
consecuencia, siempre es necesario realizar una evaluacion del material,
previa al muestreo, y seleccionar las piezas en relacion a la disponibilidad y el
estado de conservacion con el fin de aumentar las posibilidades de éxito en la
tipificacion genética de cada individuo.
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Por todos estos motivos, para esta tesis se seleccionaron, siempre que
fuera posible, piezas dentales. En particular, se obtuvieron terceros molares y
en aquellos casos en los que este diente no se encontraba presente se
seleccionaron premolares, teniendo en cuenta el estado de preservacion de la
corona y la ausencia de caries. En el caso en que los dientes no presentaban
un buen estado de conservacion o estaban ausentes, se decidi6 tomar una

muestra de costilla (generalmente la mas pequefa).

5.2 Caracteristicas de las muestras

Por todos estos motivos, para esta tesis se seleccionaron, siempre que
fuera posible, piezas dentales. En particular, se obtuvieron terceros molares y
en aquellos casos en los que este diente no se encontraba presente se
seleccionaron premolares, teniendo en cuenta el estado de preservacion de la
corona y la ausencia de caries. En el caso en que los dientes no presentaban
un buen estado de conservacion o estaban ausentes, se decidié6 tomar una
muestra de costilla. A continuacion se describe brevemente cada area y las

muestras analizadas en cada una de éstas (Fig. 5.1).
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Figura 5.1. Ubicacién geogréfica de las muestras analizadas en este trabajo
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5.2.1 Muestras de Puna

La Puna se encuentra ubicada a 3200-4000 msnm con clima seco y frio
con gran variacion térmica y precipitaciones muy escasas. La vegetacion
caracteristica es de tipo estepa arbustiva y se disponen en forma de fajas
siguiendo las cuencas alargadas, en las cuales se encuentran pastizales y
bosques (Cabrera y Willink, 1973). La localidad arqueoldgica rio Doncellas
(Dto. de Cochinoca, provincia de Jujuy) se encuentra ubicada entre los 22° 49°
12,28 lat. sur y 66° 03'54,89"" long. oeste, en un ambiente tipico de Puna con
una altitud de 3900 msnm, precipitaciones anuales actuales entre los 100 y 300
mm Yy con recursos hidricos permanentes (Alfaro, 1988; Pérez y Killian Galvan,
2011). La muestra analizada esta compuesta por 23 piezas dentales
pertenecientes a individuos adultos (Tabla 5.1) procedentes de los sitios
arqueoldgicos Doncellas, Agua Caliente, Rio Negro, Casabindo y Sorcuyo,

ubicados en la Puna de Jujuy.

Segun Fuchs y Varela (2013) esta coleccidon de gran valor arqueoldgico
se formé a partir de tres campafnas arqueoldgicas llevadas a cabo por el Dr.
Casanova, la primera en 1940 en el poblado de Doncellas, la segunda en 1941
y junto con Osvaldo Paulotti en el poblado de Agua Caliente de Rachaite, y la
tercera en 1944 en Rio Negro, Sorcuyo y Casabindo, sitios cercanos
geograficamente a los antes mencionados. De acuerdo a los fechados
radiocarbdnicos obtenidos por Fuchs y Varela (2013) empleando piezas
dentales, Doncellas (n=3) presenté una antigliedad de entre 602 y 568 afios
AP, Agua Caliente (n=1) de 559 * 41 afios AP y Sorcuyo (n=1) de 633 + 38

afios AP, lo que ubica a las muestras en el periodo de Desarrollos Regionales.

Los sitios mencionados se encuentran ubicados en la cuenca endorreica
de Miraflores-Guayatayoc-Salinas Grandes, en el centro de la Puna jujefia.
Dentro de esta localidad, segun Alfaro (1983) y siguiendo las descripciones de
Casanova, las localidades originalmente podrian haber tenido funciones
complementarias entre ellas y con otras de la regién. Estos poblados poseian
un patréon de asentamiento caracteristico del tipo “semi-conglomerado

agropastoril”, con viviendas de planta rectangular, relacionados con la cuenca
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del Lago Titicaca en Bolivia, con San Pedro de Atacama en el norte de Chile y
con la Quebrada de Humahuaca (Albeck y Ruiz, 2003). Segun Albeck (2007) la
Puna de Jujuy era un &area prospera en pasturas para la crianza y
mantenimiento de animales, en su mayoria camélidos. Las caracteristicas
ecoldgicas de la zona como la altitud, el suelo, las condiciones climéticas y la
poca disponibilidad de agua, limitaron la practica agricola en la region. Aunque
se ha descripto un cierto desarrollo agricola en el area de Doncellas—
Casabindo, se mantenian estrechas relaciones con éareas esencialmente
agricolas como el sur de Bolivia, los oasis atacamefios y Quebrada de
Humahuaca (Alfaro, 1983; Albeck, 2003).

Tabla 5.1. Detalle de la muestra analizada correspondiente a la Puna

Pieza Datacion
Sitio n° de dental® | (afios AP)
Arqueoldgico | Muestra | catilogo
DC10 15438 2 MSI 559 + 41
DC14 15421 2MSD | -
DC15 15418 2MSI | -
DC16 15445 3MID | -
DC17 15404 2MI | -
DC20 15400 3IMi | -
DC21 15500 3MID | -
DC23 15410 3MSD | -

Agua Caliente

Casabindo DC9 14136 3MSD 509 + 42
DC1 13954 3MSI | -
DC2 13986 3MSD | -
DC3 14071 3MSI | -
DC4 14091 3MSI | -
DC5 13989 3MSD | -

Doncellas DC7 13955 3 MSD 568 +44
DC8 13958 3 MSD 585 +42
DC11 13937 3 MSI 602 + 33

DC12 14103 1PMSI | -
DC18 14040 2MSI | -
DC19 14051 3MSD | -

Rio Negro DC6 14118 1PMSD |  -----
DC13 14176 3Msl | -
Sorcuyo SMSD |

DC22 14173

A Para las piezas se asignd: con numero la posicion en la
mandibula, y con letras en orden: M: molar, PM: premolar,
posicién S: superior, I: inferior, y por dltimo la lateralidad I:
izquierdo, D: derecho.
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El intercambio de bienes entre los distintos pisos ecoldgicos pareceria
haber estado a cargo de poblaciones de tierras altas (pastoriles y
agropastoriles) (Torres-Rouff et al., 2012) que se desplazaban a ambos lados
de la cordillera, conectandose con poblados que se encontraban ubicados en
regiones de menor altitud como las quebradas y las yungas. Estas rutas
ubicaban a la Puna en una posicion estratégica muy relacionada a grupos

caravaneros (Nufiez Atencio, 2007).

El material esqueletal correspondiente a estos sitios se encuentra
depositado como coleccion osteoldgica de la Puna de Jujuy en el Museo
Etnografico “Juan B. Ambrosetti” (Facultad de Filosofia y Letras, UBA). La
autorizacion para el andlisis de las muestras procesadas fue obtenida por el Dr.
Cocilovo quien en el marco del proyecto FONCYT (PICT: 02210/07) “El
Poblamiento Antiguo del Area Andina Centro Meridional. Origen y Evolucion de
las Poblaciones Nativas: Interacciones Biosociales, Aislamiento, Dispersion y
Diferenciacion”, y en forma conjunta con la Dra. Fuchs, realizaron
paralelamente un andlisis morfolégico de los craneos ademas de obtener las

dataciones que se incluyen en estas tesis.

5.2.2 Muestras de la transicion Pampa—Patagonia

Esta area se emplaza en una zona correspondiente a la provincia del
Espinal, distrito del Caldén (Cabrera y Willink, 1973). La misma se considera
una zona de transicion o ecotono entre la provincia del Monte y la Pampeana
donde la vegetacion predominante son especies del genero Prosopis y su clima

en la porcion sur es templado y seco.

El sitio Paso Alsina 1 (39° 23.277’ Lat. S y 63°15.360’ Long. O) se
encuentra ubicado a 400 mts aproximadamente de la margen sur del rio
Colorado, y a unos 100 km de la costa atlantica en el partido de Patagones de
la provincia de Buenos Aires. Se caracteriza por ser un “area exclusiva de
inhumacion” conformada por 10 entierros secundarios multiples y un numero

minimo de 77 individuos de ambos sexos y diversas categorias de edad de
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muerte (Martinez et al., 2006; Flensborg et al., 2013). Los entierros se
encontraban dispuestos en una superficie reducida de 6m? y cercanos entre si
(Fig. 5.2).

Figura 5.2. Foto reproducida con autorizacion del autor (Flensborg et al. 2013).

Disposicidn de los 10 paquetes funerarios en el sitio Paso Alsina 1.

Se realizaron 13 fechados radiocarbonicos cuyos valores no muestran
diferencias estadisticamente significativas, estimando un rango entre 440 a 570
afios AP. El contexto del sitio permite inferir que se habria llevado a cabo el
entierro de todos los fardos funerarios en un Gnico evento de inhumacién (ver
discusion en Martinez et al., 2006). De este sitio se realizaron analisis
genéticos en 20 piezas dentales provenientes de individuos adultos (PAl a
PA20; Tabla 5.2).

Paso Alsina 1 se distingue del resto de los sitios analizados en la region
(La Petrona, San Antonio y EIl Tigre, entre otros) pues la mayoria presenta
evidencia de ser bases residenciales asociadas a lugares de entierro. A partir
de esos sitios pudieron determinarse las caracteristicas del estilo de vida de los

individuos que habitaban la region y que podrian reflejar el de la poblacion de
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Paso Alsina 1, donde no hay suficientes evidencias artefactuales relacionadas
(Martinez, 2008-2009).

Tabla 5.2. Descripcion de las muestras analizadas para Paso Alsina 1. La informacion

fue provista por el Dres. Martinez y Flensborg

Muestra N° de Entierro Craneo Pieza dental® Sexo
catélogo morfoldgico
PAl 19 4 6 3 MSD Masculino
PA2 18 6 30 3 MSD Masculino
PA3 20 7 K 3 MID Masculino
PA4 1 2 4 3 MSD Femenino
PA5 2 5 17 3 MSI Masculino
PAG 3 7 12 3 Ml Femenino
PA7 4 10 8 3 MID Masculino
PAS 5 10 9 3 MIl Masculino
PA9 6 10 26 3 MSD Indeterminado
PA10 7 10 34 3 MSI Femenino
PAll 8 1 18 3 MSD Femenino
PA12 9 8 14 2 MSD Masculino
PA13 10 4 20 2 MID Indeterminado
PAl4 11 9 21 3 MII Femenino
PA15 12 10 24 1 MSI Indeterminado
PA16 13 10 27 1 MSD Indeterminado
PAL17 14 10 35 2 MSD Masculino
PA18 15 1 42 2 MSI Femenino
PA19 16 8 53 3 MSI Femenino
PA20 17 2 22 3 MSD Femenino

A Para las piezas dentales el nimero indica la posicion seguido de M=Molar, Ubicacion:
S=superior, I=inferior y la lateralidad: I=zquierda, D=derecha.

En base a los conjuntos faunisticos se propone una mayor
diversificacion de la subsistencia durante el Holoceno tardio final (ca.1.000-250
afios AP) en relacion a las poblaciones que habitaron el area durante el
Holoceno tardio inicial (ca. 3.000-1.000 afios AP), a partir de la incorporacion a
la dieta de especies de tamafo pequefio, como aves, roedores y peces de

diferentes microambientes. Incluso, se propone la explotacion y el consumo
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intensivo de algunas especies como el guanaco (Stoessel, 2014; Stoessel y
Martinez, 2014).

Por otra parte, el hallazgo de algunas rocas siliceas provenientes de
regiones vecinas estaria indicando relaciones de intercambio con otros grupos
sociales, con lo cual los autores proponen a esta region como una “frontera

blanda” de interaccion en sentido norte-sur y este-oeste (Martinez, 2008-2009).

De acuerdo con la informacién contextual, puede inferirse que la
estructura de entierro de Paso Alsina 1 se generdé como parte de un proceso
social regional a raiz de un incremento en la densidad demogréfica, una menor
movilidad residencial, una circunscripcién espacial de los diversos grupos y
cambios en el modo de comportamiento funerario, que se evidencian con un
intenso tratamiento de los restos (desarticulacion y desprendimiento del
material blando asociado al hueso, ademas del pintado de los mismos con
colorantes rojos) (Martinez et al., 2012; Flensborg et al., 2013).

La muestra correspondiente al sitio Paso Alsina 1 fue obtenida en el
marco de trabajos de excavacidon arqueoldgica bajo el proyecto denominado
“Investigaciones arqueoldgicas en el curso inferior del Rio Colorado” financiado
por la Fundacién Antorchas y dirigido por el Dr. Gustavo Martinez (INCUAPA-
CONICET). La muestra se encuentra depositada en el Nucleo Consolidado de
Investigaciones Arqueoldgicas y Paleontolégicas del Cuaternario Pampeano,

en la ciudad de Olavarria, provincia de Buenos Aires.

5.2.3 Muestras de Patagonia centro

Se considera regidén patagonica al territorio situado al sur de los rios
Barrancas y Colorado, contando con una superficie aproximada a los 800.000
km?. En particular, en este trabajo se estudian muestras provenientes de sitios
arqueoldgicos localizados en los Distritos Patagonico central y del Golfo San
Jorge (Cabrera y Willink, 1973). Estas areas comprenden el centro de la

provincia de Rio Negro, Chubut y la mayor parte de la provincia de Santa Cruz
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y la costa del Golfo San Jorge se caracterizan por la presencia de especies
vegetales de estepa arbustiva y clima seco y templado frio.

De esta éarea fueron analizados individuos procedentes de los siguientes

sitios arqueoldgicos:

a) El sitio Alero Santos Salina (42° 48’ 27’ Lat. Sy 71° 53’ 56” Long. O)
se encuentra en la region de la cordillera patagonica en las cercanias del rio
Desaguadero en el Parque Nacional Los Alerces (Esquel, provincia de Chubut).
En los afios 1990/1991 se hallaron restos de al menos 5 individuos adultos y
subadultos que presentaron diferentes grados de completitud y preservacion
(Arrigoni, 1999). Los dos individuos analizados en esta tesis RT9-LA1y RT9-LA
2 (Tabla 5.3) son adultos de sexo masculino que no presentaron modificacion
artificial del craneo. Un fechado radiocarbdnico realizado sobre el Individuo LAl
arrojé una antigiiedad de 1303+45afios AP.

Tabla 5.3. Descripcion de las muestras del sitio Alero Santos Salina

Muestra N° de Pieza Sexo Datacién

catalogo | Dental® Morfolégico (afios AP)

LA 1 RT9-LA-1 |[2PMSI |---- 1303 + 45
LA 2 RT9-LA-2 |21ID

A Para las piezas dentales se asignd: PM= premolar; I= incisivo; C= canino;
M= molar. La segunda letra indica S=superior; I1= inferior y por Gltimo la
lateralidad: I=izquierda; D= derecha

b) La muestra de Rada Tilly incluye un conjunto de sitios arqueolégicos
detectados dentro del area urbana de esta localidad (45° 55’ 49,7” Lat. Sy 67°
33’ 16,4” Long. O), ubicada sobre la costa atlantica (Fig. 5.1). Los sitios
incluidos aqui son: Barrio Judicial (RT7-BJ), Escuela 718 (RT8-ESC), Bergantin
Belgrano (RT5-BB), Moyano 780 (RT4-MY), Segui (RT2-SG) y Antartida
Argentina (RT3-AA) (Tabla 5.4). El crecimiento de la localidad ha ido dejando al
descubierto diferentes evidencias arqueoldgicas tales como concheros, lineas
de fogones y enterratorios humanos que podrian dar cuenta de la historia de

los pueblos que habitaban la region (ver descripcion de alguno de los rescates
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en Gordon et al.,, 2014). Esos hallazgos fortuitos fueron recolectados en
diferentes acciones de salvataje y se han ido depositando en el Museo
Regional de Rada Tilly. La coleccion que se estaba formando, se encontraba
en un estado precario de preservacion, por lo que un grupo de antropélogos de
la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional de La
Plata realizaron labores de acondicionamiento de la coleccion y difusién sobre
la conducta ante posibles nuevos hallazgos (Béguelin et al., 2010). De esta
coleccion se analizaron piezas dentales de 6 individuos adultos (DB1-DB6)
descriptos en la Tabla 5.4. Gordon et al. (2014). realizaron estudios de is6topos
estables y fechados radiocarbénicos (**C) en 5 de los individuos analizados en
este estudio, ubicandolos en un periodo cronoldgico que abarca gran parte del
Holoceno tardio entre 2955+51 afios AP y 334+36 afios AP.

Tabla 5.4. Descripcion de las muestras de Rada Tilly analizadas.

Muestra N° de Pieza Sexo Datacion
catalogo dental® morfologico (afios AP)
DB1 RT3-AA Csl
DB2 RT8-ESC [3MSD |Masculino 1306 + 48
DB3 RT7-BJ 3 MSI Masculino 1355 + 49
DB4 RT4-MY 3 MID Indeterminado 334 + 36
DB5 RT2-SG 3 Ml Femenino 1392 + 46
DB6 RT5-BB 211D masculino 2944 +51

A Para las piezas dentales se asignd: PM= premolar; I= incisivo; C= canino;
M= molar. La segunda letra indica S=superior; I= inferior y por tltimo la
lateralidad: I=izquierda; D= derecha

c) El sitio Alero Mazquiaran (45° 44’ 15” Lat. Sy 70° 25’ 9” Long. O) se
encuentra localizado en la estancia “Don José” en Rio Mayo, al sudoeste de la
provincia de Chubut. Estd ubicado en un abrigo rocoso en una de las
extremidades de un cafiadén. En esta region se hallé un entierro multiple
compuesto por restos esqueletales de 5 individuos, mas paquetes de huesos
de fauna y escasos objetos liticos. Las campafas para recuperar los restos
encontrados en el lugar fueron llevadas a cabo por la Dras. Pérez de Micou y

Aguerre durante el periodo 2004-2005 (Pérez de Micou, 2009).
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Para este trabajo, se cuenta con fragmentos de costilla de dos individuos
(AMZ1 y AMZ5, Tabla 5.5). El entierro del individuo AMZ1 pareceria ser

secundario y el individuo AMZ5 se encontré en el estrato inferior y estaba

envuelto en un poncho, conservado en buen estado (Fig.5.3).

Tabla 5.5: Descripcion de las muestras analizadas del Alero Mazquiaran

Muestra | N°de catalogo* Pieza esqueletal Sexado
morfolégico

AMZ1 individuo 1 costilla Masculino

AMZ5 individuo 5 costilla Masculino

* corresponde a los individuos descriptos por Bernal y Aguerre (2009)

Los andlisis de is6topos estables realizados indicaron que los individuos

parecerian haber consumido una dieta con base en recursos terrestres, al igual

que lo evidenciado para otros estudios similares en muestras patagonicas.

Ademas no se encontraron caries lo que estaria indicando una dieta con bajas

proporciones de azucares y almidon (Bernal y Aguerre, 2009).

Sector Sur

Sector Norte

Figura 5.3. Imagen tomada y modificada de Bernal y Aguerre (2009) en la que se

muestra la disposicion en el entierro de los esqueletos analizados en este estudio.
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Por su parte, los fechados radiocarbonicos obtenidos para los coirones
(especie cespitosa de la familia de las gramineas) que cubrian el entierro y
para el poncho de lana que cubria al individuo hallado en la parte mas inferior
indicarian una antigledad de 210+70 afios AP y 212+35 afios AP
respectivamente, lo que ubicaria a estas muestras entre el ultimo siglo de la
etapa colonial (Pérez de Micou, 2009), recordemos que esta regiéon no fue
incorporada al territorio del Estado Nacional hasta la década de 1880. Los
entierros con presencia de textiles y adornos de metal, patron descripto para
otros entierros de la regidn, denotan la coexistencia de araucanos y tehuelches
(Bernal y Aguerre, 2009).

d) Sitio Puesto El Rodeo. Este sitio se encuentra ubicado en el curso
medio del rio Pinturas, sobre la margen derecha de su cafiadén. Gradin y
Aguerre (Gradin y Aguerre, 1994) hallaron un entierro mdltiple de tipo
“chenque” en las proximidades del Puesto El Rodeo (46° 53’ Lat. Sy 70° Long.
O). El entierro estaba compuesto por 3 individuos, en diferentes estratos y
aparentemente de diferentes temporalidades. El esqueleto 1 es el mas
superficial, se encontraba envuelto en cuero o “retobo” lo que ayudd a
mantener su preservacion. Por debajo del mismo se encontraba el esqueleto 2
cubierto por restos de vegetacion los cuales fueron datados en 1280+90 afios
AP. Unos 30 cm mas abajo, yacia el esqueleto 3 en condiciones de
preservacion muy precarias. El carbén encontrado en el mismo estrato fue
datado en 4.860+150 afios AP.

En esta tesis se analizaron piezas dentales, una del esqueleto 1 y otra
del 2, y un fragmento de costilla del individuo 3. Ademés se incluyé en los
andlisis un molar de un individuo de la misma region del rio Pinturas, sin

fechado ni contexto (Tabla 5.6).
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Tabla 5.6. Muestras analizadas de la region del Rio Pinturas

Muestra | N° de catalogo | Pieza Esqueletal Sitio Arqueoldgico
A
RP1 Individuo 1 3 MID Puesto El Rodeo, Santa Cruz
RP2 Individuo 2 3 MSD Puesto El Rodeo, Santa Cruz
RP3 Individuo 3 fragmento de Puesto El Rodeo, Santa Cruz
costilla
RP4 | --—--- 3 MSD Perito Moreno, Rio Pinturas,
Santa Cruz

A Para las piezas dentales: son 3° molares (M), I=inferior; S= superior y D=derecho

5.3 Base de datos de secuencias comparativas del Cono Sur
(BDSC)

Con fines comparativos se generd una base de datos conformada por
1796 secuencias de la HVR | del ADNmt obtenidas a partir de muestras
modernas y antiguas. La inclusion de las secuencias en la BDSC se realiz6
teniendo en cuenta: a) que la asignacion geografica de la muestra este acotada
espacialmente, b) que pertenezcan a subhaplogrupos originarios de América, y
c) que correspondan a individuos de poblaciones no-cosmopolitas en todos los

casos que fueran posibles.

Para cada una de las muestras se consigno la region geografica de la
que procede, la denominacion de la muestra, el haplogrupo al que fue asignada
y los polimorfismos de la HVR | que presentd. Las secuencias incluidas
provienen de Argentina, Brasil, Chile, Bolivia, Perd y Paraguay. Para los
andlisis realizados en este trabajo las muestras fueron agrupadas siguiendo
criterios geograficos y temporales. Las secuencias se encontraban disponibles
en GenBank (http://www.ncbi.nim.nih.gov/genbank/) y en trabajos cientificos
publicados en diversas revistas nacionales y extranjeras (Tabla anexa 2 a, b;
Ginther et al., 1993; Horai et al., 1993; Moraga et al., 2000; Garcia-Bour et al.,
2004; Dornelles et al., 2004; Dejean, 2006; Cabana et al., 2006; Alvarez-

85



Iglésias et al., 2007; Corella et al., 2007; Lewis et al., 2007; Marrero et al.,
2007; Kemp et al., 2009; Sandoval et al., 2009, 2013; Moraga et al., 2010;
Carnese et al., 2010; Afonso-Costa et al., 2010; Sala et al., 2010; Barbieri et
al., 2011; Gaya-Vidal et al., 2011; Mendisco et al., 2011, 2014; de Saint Pierre
et al., 2012; Garcia et al., 2012; Baca et al., 2012, 2014; Taboada-Echalar et
al., 2013; Cardoso et al., 2013; Fehren-Schmitz et al., 2014, Batai et al., 2014;
de la Fuente et al., 2015).

Los polimorfismos obtenidos a partir de la bibliografia se convirtieron a
secuencia utilizando el programa mtDNA profiler: Mitochondrial DNA sequence
analysis tool (Yonsei DNA profiling group; http://mtprofiler.yonsei.ac.kr/). Se
selecciond la opcion MtSNP conversion con un rango que abarca desde la
base nucleotidica 16024 a la 16365 correspondiente a la HVR |
(http://www.phylotree.org/).

5.4 Agrupamiento de las muestras analizadas

Para realizar los andlisis estadisticos sobre la variacion dentro y entre

las muestras se generaron diversos agrupamientos geograficos y temporales.

Las muestras prehispanicas analizadas en esta tesis fueron agrupadas
de la siguiente forma: Puna en el Noroeste de Argentina -sitios Doncellas, Agua
Caliente, Casabindo, Rio Negro y Sorcuyo-, transicibn Pampa-Patagonia -sitio
Paso Alsina 1- y Patagonia centro -sitios Alero Mazquiaran, Puesto El Rodeo,
Los Alerces y Rada Tilly-. Posteriormente, las muestras de las tres areas
analizadas fueron incluidas en tres grupos de mayor tamafio que contienen
s6lo muestras antiguas y abarcaron una escala espacial mas amplia de alcance
regional: Ands/NOA-A (muestras antiguas de la Puna, Quebrada de
Humahuaca y Salta), PP-A (muestras del area de transicion Pampa-Patagonia
y sudoeste de Pampa) y Pcs-A (muestras de Patagonia centro-sur argentina y
chilena) y se genero un nuevo grupo denominado Andc/s-A (muestras antiguas

del sur de Perl). Finalmente, se generaron 7 grupos de muestras modernas:
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Andc/n-M (Andes centro-norte), Andc/s-M (Andes centro-sur), Ands/Chn-M
(Andes Sur, norte de Chile), Ands/NOA-M (Andes sur, NOA), NEA/BRs/Par-M
(Noreste de Argentina, sur de Brasil y Paraguay), Pn-M (Norpatagonia), Pcs-M

(Patagonia centro-sur).

5.5 Consideraciones éticas y legales en el trabajo con restos
0seos humanos

En todo estudio que involucra restos esqueletales humanos se deben
considerar sus implicancias éticas. Antes de comenzar con el procesamiento
de las muestras, se debe realizar una evaluacion sobre el estado de cada una
de las piezas, priorizando el valor que poseen los restos arqueoldgicos, que
son Unicos y escasos, sobre cualquier interés cientifico. Soélo en el caso en el
que el resultado que pueda obtenerse sea novedoso e informativo y permita
aportar datos para la resolucion de debates esenciales en las disciplinas

relacionadas, puede considerarse la utilizacion de este material.

Actualmente la intervencién que se realiza para obtener el material
genético a partir de piezas dentales es muy poco invasiva ya que se utiliza sélo
la dentina interna, lo que permite que las mismas puedan ser remontadas y
ensambladas para su posterior devolucion. Pero cabe sefalar, como se
mencion6 en la introduccion, que este tipo de material arqueoldgico puede
presentar un grado de degradacion fisica importante por meteorizacion y
procesos tafonémicos, por lo cual, durante el procesamiento las muestras
pueden sufrir algun tipo de dafio como fisuras o fracturas, no pudiéndose
ensamblar nuevamente la pieza. Por esta razon, antes de comenzar con las
investigaciones pertinentes de esta tesis se realizd una réplica de todas las

muestras a analizar para conservar la morfologia original de las mismas.

En la actualidad, las investigaciones llevadas a cabo sobre restos
arqueoldgicos, se enmarcan dentro de lo propuesto por la Ley Nacional n°

25.517 y su decreto. Este marco legal da respaldo a los estudios que se

87



realizan desde diferentes disciplinas acerca del pasado de las poblaciones
indigenas que habitaron nuestro pais, procedentes de excavaciones o de

colecciones de museo.

Por otro lado, la Asociacion de Antropologia Biologica Argentina (AABA),
en vista del considerable aumento de estudios bioarqueoldgicos, ha propuesto
una serie de recomendaciones para el tratamiento y desarrollo de las
investigaciones con material arqueoldgico de restos humanos (AABA 2007;
Aranda et al., 2014). Estas normativas apoyan el estudio de restos humanos, a
través de una adecuada gestion y manejo de los mismos, considerando el

respeto y responsabilidad que éstos merecen.

Este tipo de investigaciones son novedosas y muchos interrogantes de
indole ética y legal permanecen aun sin resolver, en consecuencia, cada
investigacion en ADNa que se va a llevar a cabo debe contar con el
consentimiento de un comité de ética y los permisos pertinentes otorgados por

las autoridades provinciales y nacionales.

En este sentido, el proyecto de este trabajo de tesis doctoral fue
autorizado y avalado por las autoridades del Centro de Estudios Biomédicos,
Biotecnolégicos, Ambientales y Diagnéstico (CEBBAD) y fue aprobado con
fecha 5 de febrero de 2014 por el Comité de Etica de la Universidad
Maimonides. En ningln caso las muestras analizadas han sido objeto de
reclamos de restitucién por parte de comunidades originarias y actualmente las
mismas se encuentran a resguardo bajo el cuidado y protecciébn de los
investigadores e instituciones mencionadas mas arriba. En particular, los
recaudos tenidos en cuenta para preservar la mayor cantidad de informacion
posible antes de la extraccidbn de material organico para la obtencién de ADN
fue la realizacion de un registro fotografico exhaustivo, y de replicas en

aguellos casos en que fue posible.

Para obtener las replicas se realizd un molde positivo utilizando una
silicona de impresién Medium Thixoflex M (Zhermack clinical) y un acrilico

autocurable para reparaciones Vaicel (Vaicril) para los negativos. Luego de
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realizada la extraccibn de material organico para su analisis, las piezas
dentales fueron remontadas. Una vez finalizados los analisis se generd un
informe detallado para ser entregado a las instituciones e investigadores a
cargo de las muestras en el que se dej6é constancia de la metodologia

empleada y de los resultados obtenidos.
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Capitulo 6: Metodologia empleada en el estudio del
ADN antiguo
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En este capitulo se describen los métodos empleados para la extracciéon
y amplificacion del ADNa y se detallan las medidas de control y autenticacion
de las secuencias de la HVR | obtenidas. Asimismo, se exponen los
procedimientos de alineamiento, tipificacion y corroboracion de los haplotipos, y

los andlisis estadisticos de la variabilidad intra e inter-muestral.

6.1 Problemas y precauciones en el trabajo con el ADN antiguo

6.1.1 Factores de dafio en el ADN antiguo

Para el trabajo con ADNa es importante considerar algunos factores que
pueden llevar al dafio de las moléculas y en consecuencia limitar la posibilidad
de obtener ADNa. El control de algunos de estos factores requiere del empleo
de estrategias metodologicas rigurosas. Los principales efectos son la

contaminacion, degradacion e inhibicion de las muestras.

La contaminacion del material arqueoldgico puede darse con ADN propio
de los investigadores que lo manipulan y con ADN de microorganismos o
animales que hayan estado en contacto con la muestra, o con el ADN de otras
muestras recolectadas y almacenadas de manera conjunta; para una revision

mas detallada ver Willerslev y Cooper (2005).

Asimismo, la degradacion por procesos post-mortem de un organismo
puede generar dafio molecular en el ADN. Las condiciones ambientales son de
vital importancia en la conservaciéon del ADN ya que la velocidad de las
reacciones quimicas responsables de la degradacién organica aumenta a
temperaturas altas, en condiciones de alta humedad y acidez del suelo
(Hummel, 2003). Por otro lado, también puede influir la antigiedad que
presente el resto esqueletal con el que se esté trabajando. Los dafos
moleculares pueden incluir fragmentacion, rotura de las cadenas, plegamientos
inusuales de las mismas, pérdida de bases nucleotidicas y uniones

inespecificas a ADN exdgeno. Esto podria interferir en la replicacion del ADN
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enddgeno, generar artefactos y facilitar la amplificacion preferencial de ADN
contaminante (O Rourke et al., 2000; Willerslev y Cooper, 2005). En patrticular,
los productos de ADNa amplificados se caracterizan por la presencia de errores
como el cambio de bases. Los mas comunes son C por Ty G por A (Hofreiter
et al., 2001). En este sentido, se ha considerado que los dafios ocurridos en la
secuencia de ADN se producian en regiones al azar, aunque se ha sefialado
que estos errores podrian concentrarse en “sitios calientes” (en inglés “hot
spots”) (Gilbert et al., 2003).

Finalmente, la inhibicion de la reaccion de PCR puede darse ya que
algunas de las extracciones de ADNa pueden contener moléculas inhibidoras
en los compuestos del suelo donde se encontraban depositadas las muestras
(acidos humicos y/o falvicos, residuos de porfirinas y/o productos de su
degradacion y taninos) y/o en subproductos de degradacion organica, entre

otros.

6.1.2 Medidas de prevencién de contaminacion del ADN antiguo en el
laboratorio

En este trabajo se tomaron las precauciones necesarias para el trabajo
con ADNa siguiendo las recomendaciones propuestas por Kemp y Glenn-Smith
(2010), Crespo et al. (2010) y Pickrell y Reich (2014). En particular:

1. El laboratorio donde se manipularon las muestras antiguas esta
separado del laboratorio donde se realizan las técnicas de PCR vy el
lugar de procesamiento de los resultados obtenidos. A su vez, este
laboratorio se encuentra aislado de aquél en el que se realizan analisis
del ADN humano moderno.
2. Todo el material utilizado (mesadas, pipetas, campana de extraccion,
puntas y piezas accesorias del taladro, morteros de molienda) dentro del
laboratorio fue previamente lavado con hipoclorito de sodio al 6%,
alcohol al 70% e irradiado por al menos 45 minutos (min.) de cada lado
con luz UV (Fig. 6.1). Toda el agua utilizada en el procesamiento de las
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muestras, desde la limpieza de las mismas hasta la preparacion de
reactivos, fue de calidad biologia molecular. Este procedimiento se
realiz6 cada vez que fue utilizado el material. Los tubos de plastico
utilizados, si bien los fabricantes declaran que son libres de ADNasas y
ARNasas, antes de ser empleados fueron esterilizados en autoclave e
irradiados con luz UV. Las puntas descartables de las micropipetas
poseen filtros para evitar aerosoles y vienen estériles de fabrica,
solamente son irradiadas en su superficie, al igual que las capsulas de
Petri y las pipetas descartable tipo Pasteur.

3. Ademas, para minimizar las probabilidades de contaminacion, las
muestras fueron procesadas por una sola persona (Maria Barbara
Postillone; con un haplotipo de T con los polimorfismos: T16126C,
T16198C, C16294T, C16296T, T16304C) quien fue responsable del
procedimiento de extraccion, purificacion y amplificacion del ADNa. En
todos los casos se utilizé indumentaria adecuada como barbijos, cofias,
doble par de guantes estériles y guardapolvos, todo debidamente
irradiado previo a cada uso, con luz UV para su descontaminacion.

4. Todos los reactivos, soluciones y enzimas fueron preparadas dentro
del laboratorio de ADNa. Los equipos de reactivos comerciales
empleados también fueron abiertos y utilizados exclusivamente en el
mismo.

5. Todo el personal que trabaja en el area de ADNa fue tipificado para
los marcadores estudiados en este trabajo con el fin de comparar los
perfiles genéticos obtenidos de las muestras y asi poder determinar si
hay presencia de ADN de los investigadores en el caso de

contaminaciones cruzadas.

6.1.3 Criterios de control y autenticacion de los procedimientos y
resultados del ADN antiguo

Como se menciond en el punto anterior, el control de posibles eventos

de contaminacion es de crucial importancia en estudios con material antiguo,
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sobre todo como primer método para validar los resultados obtenidos. A
continuacion se describiran algunos conceptos y criterios a tener en cuenta en
el estudio de ADNa:

1. En cada uno de los eventos de extraccion del ADN realizado a partir
de un conjunto de muestras -6seas y dentales- se incluy6 un testigo o control
“blanco”. El testigo contenia los mismos reactivos y se aplicaron los mismos
procedimientos utilizados en las extracciones a partir de material biolégico pero
no se incluyé el mismo.

2. Para evitar contaminaciones cruzadas entre las muestras, el ADN de
cada una de ellas fue extraido por separado y se realizaron al menos tres
extracciones independientes con las distintas alicuotas del polvo obtenido para
cada una. En algunas muestras, ademas cada extraccién se realizé con un
método diferente.

3. En cada amplificacion por PCR se realizé un “blanco” de reaccién
como testigo de posible contaminacion con ADN exdgeno en la mezcla de
reactivos. Ademas, en cada amplificacion realizada se incluyeron los blancos
de extraccion de cada muestra para verificar la existencia de contaminacion
durante la obtencion del ADN o si alguna de las soluciones utilizadas en esta
parte del procedimiento poseia restos de material genético.

4. Ademas, para corroborar que el programa de amplificacion por PCR y
los reactivos utilizados hayan funcionado de manera correcta, en el laboratorio
de ADN moderno se prepararon controles con ADN de muestras modernas y
se incorporaron en la reaccion de amplificacion.

5. Se tomaron como resultados validos para cada muestra aquellas
tipificaciones por RFLP de la regién codificante que fueron idénticas en al
menos dos extracciones. Para la secuenciacion se utilizaron los 3 segmentos
solapantes de la HVR | cuyas mutaciones se repitieron en al menos dos
extracciones diferentes. Esto se realiz0 para evitar incorporar mutaciones
erroneas, ya sea por falla de lectura durante la secuenciacion o por dafio post-

mortem en las bases.
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6.2 Metodologia empleada para la obtencion y analisis del ADN
antiguo

En las investigaciones que emplean material arqueoldgico no se utilizan
los mismos protocolos en todos los laboratorios, generalmente éstos dependen
del tipo de material a analizar. Si bien ciertas condiciones deben cumplirse
estrictamente, muchas practicas relacionadas con el proceso de
descontaminacion de las piezas, la extraccion y método de obtencion del ADN
de los tejidos y su tipificacion posterior pueden variar. La utilizacion diferencial
de protocolos puede ocurrir incluso dentro de un mismo laboratorio segun las
condiciones de cada muestra. Por esta razon la puesta a punto de los
protocolos es una tarea constante que se debe precisar antes de cada estudio,
y se debe ir ajustando a medida que se va observando el rendimiento de los
mismos. En los estudios del ADNa, a diferencia de los trabajos con poblaciones
actuales, cada muestra es tratada individualmente, requiriendo un

procedimiento especifico y laborioso.

6.2.1 Preparacion de las muestras

Las superficies de las piezas dentales fueron descontaminadas
sumergiéndolas por 5 min. en hipoclorito de sodio al 6% en un tubo Falcon de
15 ml. Luego se enjuagaron varias veces con agua calidad biologia molecular y
se colocaron en una capsula de Petri estéril, dentro de una campana aislada

gue posee luz UV para irradiarla durante 45 min. de cada lado (Fig.6.1).

Este primer paso se realizd para eliminar posible contaminacion con
ADN ex6geno como puede ser el proveniente de los investigadores que
manipulan las muestras, o el ADN de microorganismos propios del suelo donde

estaban depositadas.
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Figura 6.1. Laboratorio de ADNa empleado. Cuenta con luz UV para todo el cuarto. Ademas,

dentro de la campana de trabajo existe otra lampara UV donde se irradia el material a utilizar.

A continuacion se procedi6 a la obtencion del polvo de dentina. Para ello
cada pieza fue sujetada con una morsa previamente tratada para eliminar ADN
superficial exdgeno contaminante. Se realizd un corte transversal en la unién
de la corona con la raiz empleando un disco de corte de 23,8 mm con un
minitaladro Dremel 3000 y se procedi6 al desbaste de la dentina del interior de
la pieza utilizando la misma herramienta con una fresa de punta fina (Fig. 6.2).
El polvo obtenido fue recolectado en tubos Eppendorf de 1,5 ml estériles e
irradiados. Las alicuotas fueron de entre 70 a 100 mg de polvo, y se obtuvieron
en total un promedio de 400 mg por muestra. Este paso facilita la recuperacion
del material genético durante el procesamiento posterior ya que al ser polvo se
aumenta la superficie de contacto con las soluciones de extraccion. Una vez
finalizada la recoleccion del polvo de dentina, las muestras fueron conservadas
en bolsas herméticas descontaminadas a -20°C en un freezer propio del
laboratorio de ADNa.

Para el caso de las 3 costillas analizadas, la superficie primero fue pulida
con un minitaladro Dremel 3000 para eliminar la capa mas externa. Sobre todo

porque presentaba una capa de laqueado realizado previamente por el
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personal encargado de la coleccion. Luego se limpié muy suavemente con un
hisopo con lavandina al 6% y se enjuagé con agua calidad biologia molecular.
De las costillas enteras se obtuvo una porcion de aproximadamente 200 mg
cortando con el mismo minitaladro. Ese fragmento fue congelado a -80°C y
luego pulverizado en mortero de ceramica previamente esterilizado e irradiado.
Al exponer la pieza a temperaturas de congelamiento, se favorece la
cristalizacion de las moléculas que conforman el hueso facilitando la
pulverizacion. El polvo obtenido fue recolectado en tubos Eppendorf estériles
en alicuotas de 100 mg aproximadamente y preservadas del mismo modo en
que fue descripto para las piezas dentales.

Corte en el plano
transversal
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Dentina
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Figura 6.2. a) Esquema del corte que se le realiza a las piezas dentales. b) Composicion
interna de la pieza dental. En linea punteada se indica el area de dentina desbastada. Figura
tomada y modificada de Damgaard et al. (2015).

6.2.2 Extraccion del ADN
Este paso es probablemente el mas importante y crucial en todo el
analisis. Si algun proceso falla, puede reducirse o hasta destruirse la

informacion potencial que ha sido conservada durante mucho tiempo en la
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pieza arqueoldgica a analizar y que va a ser utilizada en los proximos pasos.
Por esta razén, se ha generado debate acerca de cuél es el método de

extraccidon mas apropiado (Hummel, 2003).

Para cada muestra se realizaron al menos tres extracciones del ADN y
se utilizé entre 70 y 100 mg del polvo, obtenido en el paso anterior. Ademas, en
cada protocolo de extraccion se realizé un “blanco” como control de
contaminacion de extraccion, el cual fue sometido al mismo procedimiento que

la muestra.

Las extracciones de ADN a partir del polvo obtenido se realizaron por el
método de fenol-cloroformo-alcohol isoamilico (25:24:1) modificado del
protocolo descripto por Green y Sambrook (2012) y luego fueron purificados
con el equipo AccuPrep® PCR Purification Kit (BIONEER). También se
implement6é un método de extraccién que aprovecha el EDTA que se descarta
del método de fenol-clorofomo-alcohol isoamilico. Ademas, se emplearon dos
equipos comerciales: QlAamp DNA Investigator Kit (Qiagen), utilizado para
investigaciones forenses y Genclean (MP Biomedicals), disefiado
especialmente para material antiguo, ambos basados en extraccion del ADN
mediante columnas de silica. Estos dos ultimos se emplearon siguiendo las
indicaciones del fabricante (cada protocolo esta detallado en el Anexo). El
protocolo de fenol-clorofomo-alcohol isoamilico se empleé en todas las
muestras estudiadas, con excepcion de dos casos (AMZ1 y AMZ5).

Con el objetivo de determinar el rendimiento de los protocolos basados
en los equipos comerciales, fueron replicadas algunas extracciones (en los
casos en que se contaba con mucha cantidad de muestra). El rendimiento se

evaluo considerando los haplogrupos por andlisis de RFLP.

6.2.3 Tipificacion de haplogrupos del ADN mitocondrial mediante RFLP
Para la obtencién y diferenciacién de fragmentos del material genético

de distinto tamafio se empleo la técnica de RFLP. Esta técnica emplea enzimas
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de restriccibn o endonucleasas de origen bacteriano, que reconocen
segmentos del ADN doble cadena en secuencias de 4-8 pb y escinden los
fragmentos amplificados por el reconocimiento de un nucledtido mutado. La
presencia o ausencia de sitios de reconocimiento para una enzima en cierto
locus se da debido a la mutacion de una base nitrogenada y eso en
consecuencia determina el tamafio de los fragmentos en que resultara digerido
o no el ADN. Las diferencias encontradas se observaron mediante

electroforesis.

En primer lugar, se realiz6 una asignacion de las muestras a cada uno
de los haplogrupos A, B, C y D utilizando los cebadores publicados por Stone y
Stoneking (1993) (Tabla 6.1).

Tabla 6.1. Cebadores utilizados para cada haplogrupo junto a la posicion complementaria
del ADNmt a la cual se ensamblan y el tamafio de los fragmentos obtenidos en la amplificacion

con los mismos.

Haplogrupo Cebadores Posicion en Tamairio del
el ADNmt segmento
amplificado
(pb)
A F:5' ACCTCCTCAAAGCAATACACTG 3 590 - 611 176
R:5' GTGCTTGATGCTTGTTCCTTTTG 3 743 - 765
B F: 5 ACAGTTTCATGCCCATCGTC 3 8196 - 8215 121
R: 5' ATGCTAAGTTAGCTTTACAG 3' 8297 - 8316
C F: 5 GCGCCTTACACAAAATGACATCAA 13208 - 209
3 13232
R: 5' TCCTATTTTTCGAATATCTTGTTC 3 13393 -
13416
D F: 5" TAACTACTACCGCATTCCTA 3 5101 - 5120 149
R: 5' AAAGCCGGTTAGCGGGGGCA 3 5230- 5249

Debido a que se obtuvieron escasos resultados empleando los
cebadores publicados por Stone y Stoneking (1993), se procedid a la
modificacion del protocolo incorporando pares de cebadores que amplifican
segmentos de menor longitud (Tabla 6.2). Las enzimas de restriccion utilizadas

se seleccionaron dependiendo del SNP de la region codificante del ADNmt
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especifico de cada haplogrupo (Tabla 6.2). El A se define por la ganancia de un
sitio para la enzima Haelll en la posicion 663; el B por la delecion de un
fragmento de 9 pb en la regién inter-génica COIItRNA'® o region V, por lo que
no precisa digestion con enzimas de restriccion. Por su parte, el haplogrupo C
se caracteriza por la pérdida de un sitio para la enzima Hincll en la posicion

13259 y el D por la pérdida de un sitio para la enzima Alul en la posicién 5176.

Una vez que se extrajo el material genético, se amplificaron los
segmentos del ADN de interés mediante la técnica de PCR (Mullis et al. 1987).
Esta reaccidn consiste en ciclos de 3 temperaturas diferentes para producir la
deshibridacion de las hebras complementarias del ADN, la union de los
cebadores empleados (secuencia sintética de bases nucleotidicas que se unen
al ADN de la muestra y son utilizadas por la polimerasa como inicio para la
unién de bases nucleotidicas en la replicacién del ADN) y la activacion de la
enzima Taq Polimerasa con la que comienza la elongacién de las nuevas
cadenas sintéticas del ADN. El numero de ciclos varia dependiendo de la
muestra. En el caso del ADNa al estar posiblemente fragmentado en
segmentos pequefios esta reaccidbn comunmente se realiza entre 35 a 50 ciclos
(Hummel, 2014) de modo tal que los segmentos de entre 150 y 250 pb o
menores amplifiquen, debido a que rara vez el ADN presente en los restos

arqueoldgicos supera esos tamafos.

La reaccion de amplificacion por PCR para cada uno de los 4
haplogrupos se realiz6 en un volumen final de 12,5 ul conteniendo: 1x de
GoTag® reaction buffer, 1,5 mM de MgCl, (Promega), 0,2mM de cada dNTP
(Thermo Scientific), 0,8 uM de cada cebador (Invitrogen) (Tabla 7), 1,25U de
GoTaq® DNA polymerase (Promega) y 5 ul de ADNa.

El programa de amplificacién por PCR utilizado consisti6 en:
- 1 ciclo de desnaturalizacion inicial a 94°C por 5 min.

- 1 ciclo de 3 pasos consecutivos: 45 segundos a 94°C, 45 segundos a
53°C y 45 segundos a 73°C. Este ciclo se repitio 44 veces mas.
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- Por ultimo, se realizdé un ultimo paso de extension de la elongacion

durante 5 min. a 73°C.

Para las amplificaciones realizadas para cada haplogrupo primero se
corrobord el buen desarrollo de la reaccion sometiendo las muestras a
electroforesis en gel de agarosa al 1%. A continuacién, aquellas muestras que
presentaban banda de ADN fueron digeridas con la enzima de restriccion
adecuada para A, C y D (Tabla 6.2). Este procedimiento consistio en la adicion,
a cada tubo de muestra amplificada, de 10 ul de una solucion de digestion que
contiene: el buffer 5X de estabilizacién provisto con cada enzima, 1 unidad de
enzima de restriccion y agua calidad biologia molecular. Esta mezcla se dej6
incubando a 37°C durante toda la noche.

Tabla 6.2. Descripciéon de los marcadores utilizados, los cebadores y el segmento obtenido

para cada haplogrupo por RFLP.

Haplogrupo Marcador |Cebadores Segmentos Bibliografia
Estudiado* (pb)
Haelll + 663 |F:628-648 y R: 688-707 |80 (35y 45)* |Fehren-Schmitz et al., 2010
B Del 9pb F:8250 y R:8289-8310 |61 0 52 con |generado para esta
delecién investigacion

C Hincll - 13259 |F:13177-13195y 113 (82y Fehren-Schmitz et al., 2010
R:13265-13289 31)*

D Alul - 5176 F:5112-5137 y R:16185- |96 (31+65)* |Fehren-Schmitz etal., 2010
5207

1. El simbolo indica la presencia (+) o ausencia (-) del sitio de corte para cada enzima de
restriccién. * Se describe el tamafio del fragmento total y entre paréntesis el tamafio de cada

fragmento si esta presente el sitio de restriccion para cada enzima.

La tipificacion de los haplogrupos finaliza con la electroforesis de las
digestiones enziméaticas de A, C y D, y el amplificado del haplogrupo B durante
60 a 90 min. en geles de poliacrilamida al 12%. Este tipo de gel, en

comparacion con los de agarosa, permiten una resolucion y discriminacién
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entre bandas que se diferencian hasta por una sola base nucleotidica (férmula
de preparacién en el Anexo).

6.2.4 Secuenciacion de la HVR | de la region control del ADN mitocondrial

Sanger et al. (1977) propusieron un método de secuenciacion del ADN
determinando la secuencia de bases nucleotidicas de fragmentos de hasta
aproximadamente 200 pb. Esta técnica se basaba en la sintesis de hebras hijas
marcadas en su extremo y que difieren en longitud por un nucléotido. Esto se
lograba utilizando una enzima polimerasa proveniente de la bacteria E.coli y
2',3'-didesoxirribonuclétidos (ddNTP), que a diferencia de los nucléotidos
normales, desoxiribonucleétidos (ANTPs), carecen de un grupo hidroxilo 3'y en
consecuencia, no generan un enlace fosfodiéster con el dNTP siguiente
finalizando la cadena (Fig. 6.3). Los ddNTPs, ademas, estaban marcados y de
este modo las hebras que se iban formando de diferentes tamafios se podian
detectar mediante electroforesis y podia seguirse el orden en la secuencia de
las bases nucleotidicas (Hummel, 2003; Lodish et al., 2005).

Con el tiempo, las técnicas de secuenciacion fueron mejorando y se
automatizaron, obteniendo como resultado un mayor nimero de secuencias en
simultaneo y de fragmentos con mayor longitud, pero el fundamento de este
nuevo mecanismo es el mismo que el propuesto por Sanger et al. (1977). La
diferencia primordial es que las cadenas de ADN que se van formando
adhieren marcadores fluorescentes de terminacién y en consecuencia pueden
ser detectadas automaticamente por un haz de luz mientras que el patron que
se va obteniendo es codificado por un programa de computadora. Ademas, el
tamafio de los fragmentos obtenidos pasd a ser de 500 a 1000 pb. Esto
permiti6 estudiar varias mutaciones en paralelo aumentando la resolucién en

las comparaciones entre poblaciones.
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5'3 PTAGCTGACTCAGTTCTCGATAACCC63
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<= Denature and separate by electrophoresis ——=>

Figura 6.3. Tomada y modificada de De Necochea Campion y Canul Tec, (2004).
Ejemplificacion de la adicién de ddNTPs a las hebras complementarias en formacion para la

secuenciacion de ADN.

La técnica de secuenciacion de ADN fue empleada para obtener
fragmentos de la HVR | del ADNmt. En particular se procedid con la
amplificacion por PCR de esta region en tres fragmentos solapados de menos
de 220 pb que comprenden desde la posicion 15984 a la 16410 del genoma
mitocondrial utilizando los cebadores: F15984 (5'-
TAGCACCCAAAGCTAAGATTCTAAT-3" modificado a partir de F15989, Gabriel
et al.,, 2001) y H16167 (Ricaut et al., 2004); L16120 (Adachi et al., 2004) y
R16239 (lvanov et al., 1996); F16204 (5-GCAAGTACAGCAATCAACCCT-3',
disefiado por nuestro equipo de trabajo) y R16410 (Gabriel et al., 2001) (Fig.
6.4).
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Figura 6.4. Solapamiento de los segmentos de HVR | (A, B y C) amplificados por cada

cebador. Los cebadores del segmento A estan indicados en rojo, los del B en azul y los del C
en amarillo, cada uno con su posicién en el ADNmt. Entre paréntesis se indica la extensién de
la lectura efectiva de cada segmento amplificado y su posicion con respecto a la HVR |

(segmento color celeste).

Estos cebadores fueron utilizados luego de realizar las primeras
amplificaciones de las secuencias con otros que ya estaban siendo utilizados
por el equipo y que se basaba en la amplificacion de 2 fragmentos solapantes
mas largos (Tabla 6.3). Por lo tanto, era mas dificil de obtener amplificaciones
del material antiguo y el rendimiento de los resultados era desfavorable, en

consecuencia se desestimoé su uso.

Tabla 6.3. Cebadores utilizados en los primeros fragmentos amplificados de la HVR 1.

Segmentos Posicién en Tamario del
de la HVR | Cebadores* el ADNmt segmento
amplificado
1 F:5' CCCAAAGCTAAGATTCTAAT 3' 15989 - 270
16008
R:5' TGGCTTTGGAGTTGCAGTTG 3' 16239 -
16258
2 F: 5 CCCCATGCTTACAAGCAAGTS3 16190 - 221
16209
R: 5' GAGGATGGTGGTCAAGGGAC 3' 16391 -
16410

*Cebadores tomados de Carnese et al., (2010).
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El cebador F16204 se disef6 utilizando el programa Primer3 disponible

en http://simgene.com/Primer3 y luego la funcion primer-BLAST disponible en

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed para su corroboracion de pegado

especifico a la porcion HVR | en humanos.

Las reacciones de PCR esta vez se llevaron a cabo para cada uno de los
3 segmentos en un volumen de 25ul conteniendo: 1X de Hot Start PCR Buffer
(Thermo Scientific), 2mM de MgCl, (Thermo Scientific), 0,4uM de cada par de
cebadores (Invitrogen), 0,2mM de cada dNTP (Thermo Scientific), 1U de
Maxima Hot Start Tag DNA Polymerase (Thermo Scientific) y 5ul de la muestra
de ADNa como templado. En cada amplificacién se incluyeron los “blancos” de
extraccion, un “blanco” de reaccion de PCR y los controles modernos ya

mencionados.
Para la PCR de amplificacion se utilizé un programa de:
- 1 ciclo de 5 min. a 94°C,

- 45 ciclos compuestos por tres pasos: uno de 45 seg. a 94°C, 45 seg. a
54°C, y 45 seqg. a 73°.

- Para finalizar, se realiz6 un ultimo paso de extension de la elongacion

por 7 min. a 73°C.

Para observar los productos de amplificacion se realizé una
electroforesis en geles de agarosa al 1% y una cuantificacion aproximada
comparando con diluciones 1:10 y 1:100 del ADN del bacteri6fago lambda
previamente digerido con enzimas de restriccién segun las especificaciones del
fabricante (511pg/ml, Promega). Aquellas muestras que presentaban una
banda intensamente visible, fueron purificadas con el equipo AccuPrep® PCR
Purification Kit (BIONEER), siguiendo el protocolo descripto por el fabricante.
La unica modificacion fue en el dltimo paso, donde la elucion de las muestras
se realiz0 en agua calidad biologia molecular en vez de buffer de elucién del
equipo, segun lo recomendado por el servicio de secuenciacion en las

condiciones de envio de las muestras. Las mismas fueron secuenciadas en la
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Unidad Gendmica del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) de
la sede Castelar utilizando un secuenciador automatico 3130 XL Genetic
Analyzer con el equipo BigDye™ Terminator Sequencing Kit (Applied

Biosystems).

6.2.5 Prueba de inhibicion en las muestras no amplificadas

En todas aquellas muestras en las cuales no se pudo amplificar el ADN
para RFLP o secuenciacion, se realiz6 una PCR para corroborar si la falta de
resultados se debia a la ausencia del ADN en la muestra o a que las mismas
presentaban inhibidores para la Taq polimerasa. A cada tubo que contenia una
muestra de ADNa se le agregd 2 pl de ADN de una misma muestra moderna.
Los cebadores utilizados y la reaccion de amplificacion fueron las mismas que
las utilizadas para la secuenciacién de la HVR I. En aquellos casos en que la
corrida electroforética no mostré la presencia de una banda de ADN
amplificado ni de banda de cebadores, como suele suceder en los casos de
ADNa, se asumio que la muestra estaba inhibida.

6.3 Determinacion del sexo mediante un marcador molecular

El diagndstico molecular del sexo es de suma importancia en aquellas
muestras que presentan una gran degradacion fisica y por lo tanto no puede
realizarse un diagnostico anatémico (Fernandez Dominguez et al., 2005), o en
aguellas que no presentan dimorfismo sexual a nivel morfolégico como es el

caso de los subadultos.

Se determiné el sexo de las muestras a partir de la amplificacion del gen
de la amelogenina, que codifica para una proteina del esmalte dental y se
encuentra situado en la regién Xp22.3-p22.1 (cromosoma X) y en la region
Ypll.2 (cromosoma Y). Este gen da lugar a un amplicén de 112 pares de
bases en el cromosoma Y y 106 pares de bases en el cromosoma X. Esta
diferencia en el niumero de pares de bases se emplea para determinar el sexo.

Se utilizaron las mismas condiciones de ciclado que para la HVR | pero con los
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cebadores: F: 5-CCCTGGGCTCTGTAAAGAA-3 y R: 5'-
ATCAGAGCTTAAACTGGGAAAGAA-3' creados por el equipo de investigacion

y una temperatura de anidado de cebadores a 53°C.

Luego de la amplificacion, en una electroforesis en geles de
poliacrilamida al 12% se diferenciaron los fragmentos de 106pb y 112pb de los
cromosomas X e Y, respectivamente. Si el individuo es masculino se observan
dos bandas cada una correspondiente al cromosoma X e Y, mientras que si se
trata de un individuo femenino, se observa una sola banda correspondiente al

mismo segmento de los dos cromosomas X.

También, este marcador fue analizado en PCRs en tiempo real utilizando
una solucién ya preparada que provee la firma Biodynamics (que posee Taq
polimerasa, dNTPs, buffer, conservantes y fluorocromo verde en
concentraciones especificadas por el fabricante) y agua calidad biologia
molecular. El fundamento de esta técnica es observar las diferencias en la
temperatura de fusion del ADN amplificado entre las muestras masculinas y las
femeninas, los cuales varian debido al tamafio del segmento amplificado. Esa
diferencia es de un grado centigrado, pero es facilmente detectable. Los
fragmentos del cromosoma X, al poseer la delecion de 6 pares de bases,
presentan una temperatura de fusion de 73°C, mientras que la del cromosoma
Y es de 74°C.

6.4 Analisis de las secuencias del ADN mitocondrial

6.4.1 Alineamiento de secuencias y analisis preliminares

Las secuencias provenientes de los 10 sitios estudiadas en este trabajo
de tesis (Doncellas, Agua Caliente, Casabindo, Rio Negro, Sorcuyo, Paso
Alsina 1, Los Alerces, Rada Tilly, Alero Mazquiardn y Puesto El Rodeo) se
alinearon en forma conjunta con las secuencias de todos los individuos
incorporados en la BDSC (Tabla 2a) empleando el método progresivo FFT-NS-
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2 implementado en MAFFT version 7.294 (Katoh y Standley, 2013). Este
algoritmo de alineamiento es similar al implementado en ClustalW (Thompson
et al., 1994), pero a diferencia de este Ultimo permite alinear un gran nimero de
secuencias (hasta ca. 5.000) de manera rapida y eficiente en una computadora
estandar (Katoh et al., 2002). El algoritmo FFT-NS-2 sigue el siguiente
procedimiento: a) se estima una matriz de distancias aproximadas entre las
secuencias contando el numero de 6 bases con el mismo orden (tuplas)
compartidas entre cada par de secuencias que seran alineadas, b) se genera
un arbol inicial o guia usando una versién modificada del método de UPGMA
(Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean, por sus siglas en
inglés), c) se alinean las secuencias de acuerdo con el orden de divergencia
generado por el arbol guia, d) éste se vuelve a estimar a partir de las distancias
(e.g., numero de diferencias) estimadas sobre la primera alineacion, y e) se
lleva a cabo una segunda alineacion progresiva (Katoh et al.,, 2002). El
alineamiento obtenido por este procedimiento fue guardado en formato FASTA
y el archivo generado fue abierto con el programa BioEdit version 7.2.5 (Hall,
2013) para corroborar la inexistencia de errores en las secuencias y en el

alineamiento.

6.4.2 Tipificacién y corroboracion de los subhaplogrupos y haplotipos del
ADN mitocondrial empleando secuencias

Conocer de manera no ambigua la correspondencia de una secuencia
de ADN a un subhaplogrupo del ADNmt previamente descripto es un paso
previo fundamental para el estudio de la historia de la evolucién de las
poblaciones en el cono sur de Sudamérica, asi como para detectar y descartar
posibles errores ocurridos durante el procesamiento de las muestras. Las
secuencias de ADNmt de muestras antiguas procesadas en este trabajo se
compararon con la Secuencia de Referencia de Cambridge revisada (rCRS, por
sus siglas en ingles) (Andrews et al., 1999) utilizando el programa Sequencher
(Gene Codes Corporation, 1991-2009; http://www.genecodes.com). Las

diferencias observadas entre ambas fueron registradas con el fin de determinar
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los subhaplogrupos y haplotipos presentes en la muestras estudiadas
considerando los haplotipos descriptos en trabajos previos (e.g., Perego et al.,
2009, 2010; Bodner et al., 2012; de Saint Pierre et al., 2012). Sin embargo, es
importante considerar que la clasificacibn manual de las secuencias en
subhaplogrupos y haplotipos conocidos es un proceso lento y en el que pueden
generarse errores. Debido a esto, y a que no hay un acuerdo generalizado
entre los investigadores sobre la asignacién y denominacion de los haplotipos,
asi como sobre las bases nucleotidicas que son diagndsticas, una segunda
clasificacion de las muestras se realizd utilizando el programa HaploGrep
(Kléss-Brandstéatter et al., 2011), el cual emplea la base de datos de Phylotree
(www.phylotree.org), que peridodicamente actualiza las muestras disponibles
para el estudio de la variacion en el ADNmt a escala mundial. El algoritmo
implementado en HaploGrep estima un ranking de subhaplogrupos y haplotipos
a los cuales podria pertenecer la secuencia de interés. Con este fin, se
compara esta secuencia con los polimorfismos registrados en Phylotree para la
region del ADNmt bajo estudio. Es importante remarcar que HaploGrep permite
comparar la totalidad del genoma mitocondrial o una parte pequefia del mismo,
ya que toda regiébn del ADNmt potencialmente contiene informacién para
generar el ranking (Kloss-Brandstatter et al., 2011). La similitud entre cada
secuencia y los haplotipos presentes en Phylotree es estimada mediante una
medida de similaridad que cuantifica las mutaciones compartidas, ponderadas
por los pesos filogenéticos informados por Soares et al. (2009), y que puede
ser empleada como una medida de la confianza de la determinacién. La
definicion de haplotipo empleada en este trabajo, siguiendo los criterios de Raff
et al. (2011) que prioriza la definicion de los mismos a partir de secuencias, es
concordante con la implementada en el algoritmo empleado por HaploGrep
(Kloss-Brandstéatter et al., 2011).

Si bien Phylotree presenta una base de datos amplia para la diversidad
de haplotipos mitocondriales presentes en el mundo, muchas variantes locales
qgue han sido descriptas para Sudamérica no estan representadas en esta

base. Por esta razdn, en este trabajo se corroboraron los haplotipos y
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subhaplogrupos determinados con HaploGrep calculando ndamero de
diferencias, distancias p (numero estandarizado de diferencias) y arboles de
Neighbor-joining con las secuencias modernas y antiguas previamente
publicadas para el cono sur de Sudamérica (BDSC, Tabla anexa 2a). Estos

analisis fueron efectuados utilizando el programa MEGA 7 (Kumar et al., 2016).

El procedimiento implementado en este trabajo no sélo permiti6é la
asignacion correcta de las secuencias estudiadas a los subhaplogrupos y
haplotipos previamente descriptos, sino también la determinacion de variantes
nuevas y la deteccion de posibles errores en las secuencias. En particular, los
productos de ADNa amplificados se caracterizan por la presencia de errores
como el cambio de bases. Es decir, las secuencias obtenidas podrian presentar
mutaciones que no son propias del genotipo del individuo, sino que son
artefactos producidos por la degradacion que presentan las muestras (Hofreiter
et al.,, 2001). Es por ello que al momento de realizar los analisis de las
secuencias y las comparaciones se tuvo en cuenta no sélo si las transiciones o
transversiones encontradas se repiten en al menos tres de las secuencias
obtenidas para una misma muestra, sino que a su vez se consider6é que las
secuencias descriptas puedan ser asignadas a variantes conocidas
(empleando HaploGrep), sean similares a algunas previamente descriptas
(calculando en numero de diferencias y arboles de Neighbor-joining) o
presenten mutaciones en regiones donde las mismas acontecen comunmente
(comparando las mutaciones observadas con las informadas en trabajos

previos; Soares et al., 2009).

6.5 Analisis estadisticos

Con el objetivo de explorar los patrones de diversidad molecular dentro y
entre muestras modernas y antiguas se efectuaron analisis a dos escalas. En
primer lugar se analizé la variacion interna de cada subhaplogrupo y de todos

los linajes por regiébn geogréafica, considerando las muestras modernas y
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antiguas del NOA, transicibn Pampa-Patagonia y Patagonia centro-sur. En
segundo lugar, se describié el patrén de variacidén entre las muestras modernas
y antiguas del Cono Sur de Sudamérica, de grupos geograficamente

localizados, y se lo comparé con la ubicacion geografica de las mismas.

6.5.1 Analisis de la variabilidad dentro de las muestras

Con el fin de explorar los patrones de variacion intra-muestral entre las
diferentes regiones geograficas, periodos temporales y subhaplogrupos
estudiados se estimd la variabilidad interna de los mismos, empleando tres
conjuntos de datos: a) s6lo muestras de ADN antiguo, b) muestras modernas y
c) muestras antiguas y modernas. Los estadisticos de variabilidad calculados

fueron:
1. Numero de haplotipos (h) presente en la muestra.

2. Diversidad Haplotipica (Hd), es la probabilidad de que dos
secuencias tomadas al azar sean diferentes. Es calculada como 1 menos la
sumatoria de la frecuencia relativa de todos haplotipos, en funcion del

ndmero total de secuencias.

3. Numero de sitios segregantes (S), es el nUmero de posiciones

variables o polimorficas en un conjunto de secuencia de ADN.

4. Diversidad Nucleotidica (17), es el numero promedio de diferencias

nucleotidicas por sitio para una muestra de secuencias.

5. Numero medio de diferencias nucleotidicas entre pares de
Haplotipos (k), consiste en el promedio de diferencias nucleotidicas entre

todos los pares posibles de secuencias de una muestra.

Una descripcion detallada de estas medidas puede encontrarse en
Rozas (2009). Se utilizdé el programa DNAsp (Librado y Rozas, 2009) para
calcular los estadisticos de variabilidad y definir los conjuntos de secuencias

para cada grupo analizado.
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Para describir la variacion interna de cada subhaplogrupo, ademas de
las medidas enumeradas arriba, se construyeron redes de haplotipos, teniendo
en cuenta las muestras analizadas en el marco de este estudio y las muestras
antiguas previamente publicadas (Tabla anexa 2a). Cabe destacar que las
asignaciones a los grupos étnicos nombrados fueron tomadas tal como se
nombraron en los respectivos trabajos. Los sitios polimorficos de cada
haplotipo por grupo muestral, el nUmero de individuos que poseen y su filiacion
se describen detalladamente en la BDSC (Tabla anexa 2a). Para construir las
redes se empleo el programa Network 4.6.1.3 (Fluxus Technology LTD 2004-
2015), se utilizo el método de median joining y se asignaron los pesos a cada

sitio polimdrfico segun lo propuesto por Soares et al. (2009).

6.5.2 Analisis de la variabilidad entre las muestras

Con el fin de explorar los patrones de variacion inter-muestral en la
secuencia de la HVR | entre los diferentes grupos geograficos y periodos
temporales estudiados se compararon las areas del Cono Sur de Sudamérica
estudiadas aqui con aquellas incluidas en la BDSC (ver apartado 5.3).

Con el fin de evaluar la variacién dentro y entre grupos de muestras y
establecer las posibles relaciones bioldgicas entre los mismos, se llevé a cabo
un Analisis de la Varianza Molecular (AMOVA). Ademas, se calcularon las
distancias entre pares de muestras a través del indice de fijacion Fst, que mide
el grado de diferenciacion genética de las poblaciones o grupos poblacionales
calculando las varianzas estandarizadas de las frecuencias haplotipicas,
utilizando 1000 permutaciones para obtener la significacion. Ambos analisis se
llevaron a cabo con el programa Arlequin 3.11 (Excoffier, 1995-2006), utilizando
el modelo evolutivo de Tamura y Nei (1993) con un valor de Gamma= 0,36. El
archivo de datos de entrada para el programa Arlequin 3.11 fue generado y
exportado mediante el programa DNAsp (Librado y Rozas, 2009). El patrén de
distancias Fst entre las muestras estudiadas fue visualizado mediante los

analisis de escalamiento multidimensional no-métrico (hm-MDS, por sus siglas
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en inglés) y Neighbor-joining utilizando el programa PAST 3.12 (Hammer et al.,
2001).

6.5.3 Asociacion entre la distancia genética y la geografica

Por ultimo, a partir de esta matriz de distancias genéticas Fst se realizo
un analisis de Coordenadas Principales (CP) utilizando el programa PAST 3.12
y se extrajeron las dos primeras coordenadas con el fin de explorar la
estructura espacial en las diferencias genéticas entre las muestras estudiadas.
Los scores de CP fueron rotados para obtener el mejor ajuste con las
coordenadas geograficas medias de cada muestra estudiada utilizando un
meétodo de Procrustes y la prueba de permutaciones PROTEST implementada
en el paquete Vegan del programa R 3.0.3 (R Core Team, 2016). La funcién
permite escalar, trasladar y rotar las dos configuraciones de puntos (en este
caso las coordenadas geograficas y los scores de las coordenadas principales)
y calcular una medida de ajuste o pseudo-correlacion que varia entre 0 y 1
(siendo 1 el ajuste maximo o perfecto), asi como su probabilidad asociada
(Peres-Neto y Jackson, 2001).
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Capitulo 7: Resultados de los analisis genéticos y
estadisticos
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7.1 Comparacion del rendimiento de los métodos de extraccién
del ADN

Uno de los objetivos de esta tesis fue realizar una comparacion entre
diferentes métodos de extraccion de ADNa para determinar cual posee un
mejor rendimiento. Debe tenerse en cuenta que el porcentaje de material
recuperado también depende de las caracteristicas de preservacion de cada
una de las piezas Oseas y dentales. Esta comparacion puede servir para el

empleo del protocolo mas apropiado en investigaciones futuras.

Cada una de las muestras incluidas fue procesada al menos 3 veces,
como se sefalé anteriormente en los criterios de autenticacion de los
resultados obtenidos. En la Tabla 7.1, se presentan los resultados para los 3
métodos empleados, asi como los obtenidos a partir de la extraccion desde el
EDTA y se sefialan aquellos casos en los que fue posible la amplificacién
durante el proceso de PCR empleando los cebadores disefiados para RFLP.
Asimismo, se indica qué muestras estaban inhibidas y en que muestras no se

aplico alguno de los métodos de extraccion.

El protocolo con el cual se obtuvo mayor nimero de amplificaciones fue
el de fenol-cloroformo-alcohol isoamilico, con el cual fue posible amplificar 50
de las 57 muestras analizadas y en 2 no se realiz6 este método de extraccion.
Este buen rendimiento del protocolo puede deberse a que este es el método
que tiene mas flexibilidad para hacer ajustes en cada paso, a diferencia de los
otros dos protocolos que al ser equipos comerciales estan estandarizados y la
posibilidad de modificaciones es menor. La extraccidon con QlAamp DNA
Investigator Kit permitio amplificar 16 de un total de 52 muestras procesadas.
De las 36 muestras que no amplificaron, 7 resultaron inhibidas. Es importante
remarcar que mediante el empleo de este equipo y a partir del ADN extraido
con el protocolo de fenol-cloroformo-alcohol isoamilico fue posible amplificar 3
de las muestras que estaban inhibidas (Tabla 7.1). La diferencia entre los
rendimientos de los protocolos puede deberse a la utilizacion de solventes

organicos en este ultimo, lo cual puede estar facilitando la eliminacion de los
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posibles agentes inhibitorios para la taq polimerasa de la PCR, o al tratarse de

un protocolo con mayor niumero de pasos en su procedimiento, aumentaria la

probabilidad de eliminar inhibidores presentes en la muestra (Hummel, 2003).

Finalmente, para el Geneclean kit desde el inicio del procesamiento se pudo

amplificar una proporcién muy baja de muestras, por lo que el empleo del

mismo fue interrumpido.

Tabla 7.1. Comparacion entre los métodos de extraccién utilizados

Métodos de extraccién de ADN

Caso | fenol-cloroformo-isoamilico QlAamp DNA Investigator KIT Geneclean Kit EDTA

DC1 | Amplificé x 3 Np Np Np

DC2 | Amplificé x 3 Np Np Np

DC3 | Amplificé x 3 Np Np Np

DC4 | Amplificé x 3 Na x 1 Np Np

DC5 | Amplificé x 3 Np Np Np

DC6 | Amplificé x 3 Na x 1 Np Amplifico x 1
DC7 | Amplificé x 3 Amplificd x 2 Np Amplifico x 1
DC8 | Amplificé x 3 Na x 1 Np Np

DC9 | Amplificé x 3 Np Np Np

DC10 | Amplificé x 3 Na x 2 Amplifico x 1 Np

DC11 | Amplificé x 3 Na x 2 Amplifico x 1 Np

DC12 | Amplificé x 3 Amplificé x 2 Np Amplificé x 1
DC13 [Nax2 In Np Np

DC14 | Amplificé x 3 Amplificd x 2 Np Np

DC15 |Nax2 In Np Np

DC16 | Amplificé x 3 Amplificé x 2 Np Np

DC17 | Amplificé x 3 Amplificd x 2 Np Amplifico x 1
DC18 | Amplificé x 3 Amplifico x 2 Np Np

DC19 | Amplificé x 3 Amplificé x 2 Np Na x 1

DC20 [ Amplific x 3 In Np Np

DC21 | Amplificé x 3 Amplificd x 2 Np Np

DC22 | Amplificé x 3 Amplificé x 2 Np Na x 1

DC23 | Amplificé x 3 Amplificé x 2 Np Amplifico x 1
LAl Amplificéd x 3 Na x 1 Na x 1 Np

LA2 Amplificé x 3 Na x 1 Amplifico x 1 Amplifico x 1
DB1 | Amplificé x 3 Na x 1 Na x 1 Amplifico x 1
DB2 | Amplificé x 3 Na x 1 Na x 1 Amplifico x 1
DB3 no amplificd x 2 Na x 1 Na x 1 Amplifico x 1
DB4 | Amplificé x 3 Amplifico x 1 Na x 1 Amplifico x 1
DB5 [ Amplific x 3 Amplificd x 1 Na x 1 Amplificd x 1
DB6 | Amplifico x 3 Na x 1 Na x 1 Np
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Continuacién Tabla 7.1

Métodos de extraccion de ADN

Caso | fenol-cloroformo-isoamilico QlAamp DNA Investigator KIT Geneclean Kit EDTA

PAl Amplificé x 2 Na x 1 Np Na x 1

PA2 Amplifico x 2 Na x 1 Np Na x 1

PA3 Amplificé x 2 Na x 1 Np Na x 1

PA4 Na x 1 In Np Np

PA5 Amplifico x 2 In Np Np

PAG Na x 1 Na x 1 Np Na x 1

PA7 Amplificé x 2 Na x 1 Np Np

PA8 Amplificé x 2 Na x 1 Np Np

PA9 Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA10 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA1l | Amplifico x 2 Amplificé x 1 Np Np

PA12 | Amplifico x 2 Amplificé x 1 Np Np

PA13 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA14 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA15 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA16 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA17 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Na x 1

PA18 [ Amplifico x 2 Na x 1 Np Na x 1

PA19 [ Amplifico x 2 Na x 1 Np Np

PA20 | Amplifico x 2 Na x 1 Np Na x 1
AMZ1 | Np In Np Np

AMZ2 |[Np Na x 1 Np Amplificé x 1
RP1 Amplificé x 2 Na x 1 Np Amplificé x 1
RP2 Amplificd x 2 Amplifico x 1 Np Amplificé x 1
RP3 Amplificé x 2 Inx1 Np Na x 1

RP4 Amplificé x 2 Amplificé x 1 Np Amplificé x 1

Np: muestra no procesada, Na: muestra que no amplificd, In: muestra inhibida, Amplificé: muestra que
amplific. El nimero en cada método de extraccion implica la cantidad de veces que se realiz6 ese
protocolo en esa muestra y se obtuvo un resultado

7.2 Tipificacion de haplogrupos por analisis de RFLP

Con el fin de determinar los haplogrupos mitocondriales en las muestras
arqueoldgicas de Puna, transicion Pampa-Patagonia y Patagonia centro en
primer lugar se efectué un analisis con técnicas de RFLP (Fig.7.1). Del total de
las 57 muestras incluidas en este trabajo se aplico la técnica de RFLP a 47 de
ellas. A 24 muestras (51,06%) de estas 47 fue posible asignarlas a un
haplogrupo (Tabla 7.2). De las 23 restantes, 5 presentaban inhibicion y en 18
no se amplificé ninguno de los segmentos de ADN correspondientes a los 4
haplogrupos. En las 24 muestras amplificadas se pudo corroborar el

haplogrupo en al menos 2 extracciones diferentes y no se obtuvo amplificacién
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para el “blanco” de la extraccibn de cada muestra, ni para el “blanco” de

reaccion de PCR.

1
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Figura 7.1. Representacion de los distintos fragmentos obtenidos por RFLP para los 4
haplogrupos. En el caso del A se us6 una escalera de peso molecular de 20pb y en los otros 3
de 100bp.

Los 10 individuos no analizados por RFLP provienen del sitio Paso
Alsina 1. Esta muestra fue la Gltima que se incorpord. Debido a que a lo largo
del estudio se comprob6 que la secuenciacion directa de la HVR | permitia
obtener méas informacion y mayor éxito en la tipificacion, y considerando que
realizar ambos analisis requeria de una importante cantidad de material
genético arqueoldgico, se decidié seguir Unicamente con la secuenciacion de la
HVR I.
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Tabla 7.2. Tipificacion de haplogrupos por RFLP

Haplogrupo | ... Haplogrupo | ... Haplogrupo | ..
Muestra (RFLP) Sitio Muestra (RFLP) Sitio Muestra (RFLP) Sitio
DC1 B Puna DC20 - Puna PA2 - Trans. Pampa-
Patagonia
pcz2 | - Puna DC21 D Puna PA3 -——- Trans. Pampa-
Patagonia
DC3 A Puna pDc22 | - Puna PA4 inhibida Trans. Pampa-
Patagonia
DC4 A Puna DC23 | = --—-- Puna PA5 - Trans. Pampa-
Patagonia
DC5 Cc Puna DB1 D Patagonia PA6 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
pce | - Puna DB2 Patagonia PA7 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC7 A Puna DB3 D Patagonia PA8 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC8 Puna DB4 D Patagonia PA9 C Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC9 A Puna DB5 D Patagonia PA10 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
pDCio | - Puna DB6 Patagonia PA11 D Trans. Pampa-
centro Patagonia
DC11 c Puna LAl D Patagonia PA12 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC12 A Puna LA 2 D Patagonia PA13 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC13 inhibida | Puna AMZ1 inhibida Patagonia PA14 Trans. Pampa-
centro Patagonia
DC14 B Puna AMZ5 D Patagonia PA15 - Trans. Pampa-
centro Patagonia
DC15 inhibida | Puna RP1 D Patagonia PA16 Trans. Pampa-
centro Patagonia
DCi6 |  ---- Puna RP2 ---- Patagonia PA17 ---- Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC17 | - Puna RP3 inhibida | Patagonia PA18 Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC18 D Puna RP4 D Patagonia PA19 C Trans. Pampa-
Centro Patagonia
DC19 D Puna PAl Trans. PA20 Trans. Pampa-
Pampa- Patagonia
Patagonia
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Para la Puna se obtuvo un total de 12 asignaciones a un haplogrupo
(52,17%), 2 resultaron estar inhibidas y 9 no pudieron ser tipificadas para
ningun haplogrupo. De los 12 resultados positivos, un 41,66% correspondi6 al
haplogrupo A, 25% al D y un 16,67% al C y al B (Fig. 7.2).

Para la muestra de la transicion Pampa-Patagonia, de los 10 individuos
analizados, 2 individuos (20%) presentaron el haplogrupo C y 1 individuo (10%)
el D, obteniéndose un 30% de recuperacion. De los 7 restantes, un individuo
presentaba inhibicion y para los otros 6 no se obtuvo amplificaciéon para

ninguno de los 4 haplogrupos (Fig. 7.2).

Por dltimo para la muestra de Patagonia centro, de un total de 14
individuos se obtuvo resultado positivo en 9 de ellos (64,29%), todos
pertenecientes al haplogrupo D. Dos individuos presentaron inhibicién y 3 no
pudieron ser amplificados por RFLP (Fig.7.2).

Asignacion de haplogrupos por RFLP
14
12
10
8 _ EA
6 ~ mB
mC
4 I
D
.
0
Puna Transicion Pampa- Patagoniacentro
Patagonia

Figura 7.2. Valores absolutos de los haplogrupos registrados.
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7.3 Analisis de la determinacion del sexo por amplificacion del
gen de la amelogenina

De los 57 individuos estudiados se logro establecer el sexo molecular de
4 de ellos correspondientes a la muestra de Puna, obteniendo dos individuos
masculinos (DC3 y DC9) y dos femeninos (DC1 y DC4). Este resultado se
obtuvo mediante la amplificacion por PCR y la posterior observacion de la
diferencia de 6 pares de bases entre ambos sexos (Fig. 7.3). Teniendo en
cuenta la comunicacion personal de la Dra. Laura Fuchs, la determinacion del
sexo a partir de este marcador coincidi6 con el sexo determinado por
indicadores morfolégicos para esos individuos. El resto de las muestras se
analiz6 al menos 3 veces para este marcador molecular sin obtenerse
resultados favorables, ni con el método de amplificacion por PCR, ni con el

meétodo de PCR en tiempo real utilizando las curvas de disociacion.

Figura 7.3. Resultados de la determinacion del sexo de los individuos analizados. Los

individuos masculinos muestran dos bandas y los femeninos una.
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7.4 Secuenciacion de la HVR 1y tipificacidén de haplotipos

De los 57 individuos analizados para la HVR |, 39 secuencias fueron
asignadas a un haplotipo (68,42% de recuperacion de ADNa) utilizando sélo los
segmentos de la region que pudieron ser secuenciados mas de 3 veces. De los
restantes, en 15 no se obtuvo amplificacion de la HVR | y en 3 casos (DC2,
DC10 y DC22) no fue posible realizar una asignacion confiable a un
subhaplogrupo amerindio utilizando HaploGrep, debido a la ausencia de
mutaciones especificas. Ademas presentaron diferencias mayores a 3 bases
con otras secuencias de Sudamérica, por lo que se las consider6 como

indeterminadas y no se tuvieron en cuenta para los analisis estadisticos.

La asignacion al subhaplogrupo mas probable realizada con HaploGrep
fue muy buena (mas del 90% en la confianza de la determinacién) en 23 casos,
aceptable (entre 90% y 80% de confianza) en 6 casos y en los 10 restantes la
asignacion fue entre 70% y 80% de confianza (Tablas 7.3, 7.5y 7.7).

Estos ultimos 16 casos podrian corresponder a errores en la
secuenciacion o a la ausencia del haplotipo en la base de datos de HaploGrep.
Con el fin de explorar estas posibilidades se calcul6 la distancia P (nUmero de
diferencias dividido por el tamafio de la secuencia) entre estos casos y todas
las secuencias modernas y antiguas que integran la base de datos generada
para este estudio (Tabla anexa 2a). Este procedimiento fue realizado debido a
que si bien HaploGrep contiene una base de datos extensa, numerosas
variantes conocidas para Sudamérica no se encuentran incluidas en la misma

hasta el momento.

Las distancias obtenidas variaron entre 0.000 y 0.012, es decir entre O y

4 polimorfismos de diferencia (Tablas 7.3, 7.5y 7.7). Aquellas secuencias que
presentaron distancias pequefias (entre 0 y 2 polimorfismos) a varias de las
secuencias incluidas en la comparacion fueron consideradas confiables debido
a que coinciden o son muy similares a haplotipos descriptos para la region de
estudio, y por lo tanto fueron empleadas en andlisis posteriores. Estas
diferencias generalmente incluyeron “mutaciones privativas locales”
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(polimorfismos que existen en Phylotree pero no estan asociados a ese
haplotipo particular) o “globales” (es decir, polimorfismos no descriptos hasta el
momento en Phylotree) (Tablas 7.3, 7.5 y 7.7) determinadas por Haplogrep
(Kléss-Brandstatter et al., 2011).

Asimismo, dentro de los individuos comparativos con la menor distancia
P a las muestras estudiadas en esta tesis, al mas cercano genéticamente
segun el andlisis de Neighbor-joining, se realiz6 una asignacion al haplotipo
mas probable utilizando HaploGrep. Los linajes obtenidos coincidieron o
correspondieron a haplotipos filogenéticamente cercanos a los obtenidos para
los individuos analizados aqui. Si se tiene en cuenta que los individuos de la
base de datos poseen la secuencia de la HVR | completa, podria asumirse esa
similitud en los linajes como un paso mas de autenticacidon de los datos
obtenidos. Es importante remarcar, que en todos los casos estudiados en esta
tesis el subhaplogrupo determinado por HaploGrep coincidié con el haplogrupo
determinado por RFLP, lo que puede interpretarse como una prueba
independiente de autenticacion.

Por otro lado, a pesar de los criterios descriptos, dentro de las 39
secuencias obtenidas, 7 fueron excluidas de este trabajo (AMZ5, PA12, PA13,
PA19, DC12, DC14 y DC19) por no presentar amplificacion del segmento B o el
C o de alguno de estos dos junto con el A. Por la ausencia de esos segmentos
presentaban de 2 a 4 diferencias con las otras secuencias de la region de
estudio y esas diferencias incluian mutaciones propias o exclusivas que definen
los haplotipos amerindios a los cuales la secuencia era similar. Ademas, al
momento de realizar los analisis de comparacion entre secuencias, la ausencia
de esos fragmentos, generaba errores o impedia continuar con los andlisis

estadisticos.
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7.5 Resultados a escala regional y supra-regional

7.5.1 Resultados por regién geografica
-Muestra del area de la Puna

Para la muestra de la Puna de un total de 23 individuos se obtuvo
amplificacion para 17, de los cuales 14 fueron asignados a un haplotipo y 3
resultaron ser indeterminados (DC2, DC10 y DC22) por lo que fueron excluidos
de los analisis estadisticos posteriores, dando un 47,83% de resultados
favorables para su andlisis y comparacién. Los 6 restantes no pudieron ser
amplificados. En 2 de los individuos (DC19 y DC14) no se obtuvo amplificacion
para los segmentos Ay C de la HVR | (ver Tabla 7.3), a diferencia de DC186,
DC21, DC18 y DCL1 en los cuales no amplificé el segmento A y de DC12 en el
que no se obtuvo amplificacion del segmento C. El Unico individuo para el cual

no amplifico el segmento B fue el DC6 (Tabla 7.3).
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Tabla 7.3. Resultados obtenidos para la muestra de Puna

HVR I distancia P asignacion al % de
Haplogru minima con subhaplogrupo de | Haplogrep de
Sitio po Segmento A Segmento B Segmento C asignacion a subhaplogrupo® por % muestras muestras actuales | las muestras | polimorfismos en los
Arqueoldgico |Individuo| (RFLP) | (16009-16166) (16121-16238) (16225-16390) Haplogrep Haplogrep actuales individuos de base de datos por Haplogrep actuales que difieren
DC16  |— no amplifica 125A 2237 290T 319A 362C A+152+16362 100 0.004 PilFo.M2 + 11 individuos mas A+152+16362 90,13% 16051y 16125
CEIP 121y CEIP 122* + 64
DGC21 |D no amplifica 2237 325C 354T 362C D1 84.25 0.004 individuos méas D - 16325 72% 16325
DC14 |B no amplifica 183C 1887 189C 217C no amplifca B4 79.41 0.000 Hp92 + 85 individuos mas B4 100% ninguno
Agua Calinte |DC10 |-— no amplifica 153A 2237 amplific una vez con 298C indeterminado 0.011 Cochabamba1 + 15 individuos m C 86,38% 16153, 16298 y 16327
DC15 |inhibida |no amplifica no amplifica no amplifca
DC17 | no amplifica no amplifica no amplifca - —
DC20 |-— no amplifica no amplifica no amplifca
DC23 |- no amplifica no amplifica no amplifca - —
Casabindo |[DC9 |A rCRS 1027 2237 234G 256T 290T 319A 362C A2+(B4)+@16111 75 0.003 Hp50 + 1 individuo mas A2+(64)+@16111 78,5% 16192
DC4 |A rCRS 2237 290T 319A 362C A+152+16362 100 0.000 PilFo M3 y 8 individuos mas A+152+16362 100% ninguno
DC7T |A 11T 129A 2231 290T 319A 382C A2+(64)+16129 100 0.000 T40 + 5 individuos mas A2+{64)+16129 100% ninguno
DC11 |C rCRS 2237 298C 325C 3277 C1/C1b 100 0.000 AT171 + 111 individuos mas C1 100% ninguno
DC5 |C rCRS 189C 2237 298C 325C 3217 C1/C1b 96.15 0.000 ARQT70 + 5 individuos mas C1 96,15% ninguno
DC3 |A 086C 11T 2237 234G 290T 319A 362C A2z 80.95 0.006 Hp52 y 53 individuos mas A2 86,23% 16266 y 162346
Doncellas |DC18 |D no amplifica 1877 2237 257T 290T 362C D1gd- 16325 7.3 0.008 Mapu13.M D1g2a -16188 94.10% 16257 y 16290
DC1 B no amplifica 183C 189C 217C 253G 2866 B4 75.28 0.008 ARG154 +179 individuos mas B4 83,32% 16253 y 16286
DC19 |D no amplifica 125A 1877 189C 209C 223T |no amplifca D1g5-16325 - 16362 86.43 0.01 Map.AG17 + 44 individuos méas D1g2a -16223 63.30% 16125y 16209
DC12 |A 0727 083T 1117 |129A 223T no amplifca A2z-16256 - 16290 - 16319 -16362| 7358 0.011 T40 + 9 individuos mas A2+{64)+16129 100% 16072 y 16083
DC2  |— no amplifica 188T 1927 223T 319A indeterminado 0.011 Chil26 A2a-16111 91,61% 16188 y 16290
DC8 | no amplifica no amplifica no amplifca - —
RioNegro |DC6  |— rCRS no amplifica 2237 287T 298C 325C 3277 3620 C1b8 76.1 0.006 H_LIP_C81y un individug mas* C1 80,53% 16147A
DC2 |- no amplifica 189C 223T 300G indeterminado 0.011 YAD9 + 19 individuos mas Dig + 16189 83.49%  |16187,16325y 16362
Sorcuyo — — — -
DC13  [inhibida |no amplifica no amplifica no amplifca

Nota: en color rojo se identifican las mutaciones que segan Haplogrep son hotspots, en azul las que son consideradas mutaciones privativas locales y en color verde las privativas globales.
A los polimorfismos de HVR | corresponden a la posicion 16000 + el nimero descripto

* los individuos més cercanos son antiguos, los actuales se encuentran a una distancia mayor
** Esta mutacion aungue no fue leida en el segmento B, al ser caracteristica de ciertos haplogrupos, se la consideré valida por obtenerse en 3 lecturas independientes del cebador reverse del segmento C
{ si bien HaploGrep asigna a haplogrupo, segun los criterios seguidos en este estudio, la asignacion corresponderia a subhaplogrupos
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A nivel de subhaplogrupo dentro de los 11 individuos con resultados
favorables, se obtuvo un 45,45% de A2, un 27,27% fue estimado para C1, un
18,18% para D1 y por dltimo un 9,1% de B2. Ninguno de los individuos
presentd un haplotipo compartido dando como resultado un numero de
haplotipos igual a 11. Ademas, al obtenerse representantes de linajes de los 4
subhaplogrupos principales, la diversidad haplotipica y nucleotidica son
elevadas, ya que cada haplotipo se diferencia del resto por mas de 2 sitios

polimorficos (Tabla 7.4).

Con respecto a la distancia con el resto de las muestras de la base de
datos generada para este estudio, la mayoria de los individuos analizados de
Puna presentaron las menores distancias a individuos del sur de los Andes
centrales, seguidos de los correspondientes al noreste de Argentina (NEA)

(Tabla anexa 3).

Tabla 7.4. Estadisticos de variabilidad genética para el area de la Puna

Muestra n S h Hd K n

Puna 11 23 11 1,00+0,039 6,436 0,01882+0,00244

n= ndmero de secuencias analizadas; S=nUmero total de sitios polimérficos; h=nimero de
haplotipos; Hd=Diversidad haplotipica + su desvio estandar; k=nimero promedio de diferencias
entre pares de secuencias, t=Diversidad nucleotidica + su desvio estandar.

-Muestras del area de transicion Pampa-Patagonia

Se analizaron 20 individuos, a 13 de los cuales se le asign6 un linaje
mitocondrial, pero por las razones comentadas anteriormente, 3 de ellos (PA12,
PA13 y PA19) fueron excluidos de los andlisis estadisticos. Se obtuvo, por lo
tanto, un 50% de resultados favorables. Para 4 individuos (PA3, PA15, PA18 y
PA14) no se consiguidé secuenciar el segmento A, en 2 individuos (PA12 y
PA13) el segmento C y en PA19 no se obtuvo amplificacion del segmento B. A
pesar de contar con la pérdida de informacion de estos segmentos, el

porcentaje de asignacion a un haplotipo mitocondrial utilizando HaploGrep, en
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la mayoria (10 de 13 individuos), fue superior al 90% de confianza. Para los 7
individuos restantes no se obtuvieron amplificaciones de la HVR | para
secuenciar (Tabla 7.5).
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Tabla 7.5. Resultados obtenidos para la regién de transicion Pampa-Patagonia

HVR I
asignacion a di'st_ancia P asignacidn al % de
minima con subhaplogrupo de Haplogrep de
Haplogrupo Segmento A Segmento B Segmento C subhaplogrupo® muestras muestras actuales por | las muestras | polimorfismos en
Individuo (RFLP) (16009-16166) | (16121-16238) {16225-16390) por Haplogrep |% Haplogrep| actuales individuos de base de datos Haplogrep actuales los gue difieren
PA3 no amplifica 187T 2237 349R 325C 362C D1g 100 0.004 C EIP D111* + 31 individuos mas D1g 100% 16349R
16030, 16156 y

PAS 030T 156A 208A 2237 325C 362C D1 100 0.009 Huari.MQ13* + 56 individuos mas D1g 100% 16208
PAT 129A 146R 223T 362C D4a 100 0.006 Yu019 + 4 individuos mas D1+ 16129 92% 16146R y 16325
PA10 rCRS 187T 223T 325C 362C D1g 100 0.000 MARGS3 + 32 individuos mds D1g1 -16362 100% ninguna
PAN D rCRS 187T 223T 325C 362C D1g 100 0.000 MARGS3 + 32 individuos mas D1g1 -16362 100% ninguno
PA15 no amplifica 187T 2237 325C 362C D1g 100 0.000 C EIP D111* + 31 individuos mas D1g 100% ninguno
PA1G rCRS 187T 223T 290T 325C 362C D1gd 100 0.003 Chil19.M + 38 individuos mas D1gd 48.63% 16335
PA1S no amplifica 187T 223T 325C 362C D1g 100 0.000 C EIP D111* + 31 individuos mas D1g 100% ninguna
PAS rCRS 187T 223T 325C D1g -16362 93.6 0.000 Map.AG15 + 1 individuo mas D1g1 -16362 93.60% 16390
PA14 no amplifica 187T 223T 248T 29T 362C D1g2a -16189 72.9 0.008 Mapu13.M D1g2a -16189 94.10% 16248 v 16295
PA19 C rCRS no amplifica 2237 298C 325C 3277 C1/C1b 100 0.000 Cochabamba10 + 160 individuos mas C1 84.2% ninguna
PA12 rCRS 187T 209C 2237  |no amplifica D1g5 -16189 82.6 0.000 Chil19.M + 55 individuos mas D1gd 58.63% 16209
PA13 129A 187T 2237 no amplifica D1g2a -16189 78.2 0.006 ARO9%4 + 62 individuos mas D1g1 100% 16129
PA20 no amplifica no amplifica no amplifica e
PA1 no amplifica no amplifica no amplifica
PA2 no amplifica no amplifica no amplifica
PA4 inhibida |no amplifica no amplifica no amplifica
PAB no amplifica no amplifica no amplifica
PAS C no amplifica no amplifica no amplifica
PA1T no amplifica no amplifica no amplifica

MNota: en color rojo se identifican las mutaciones que segln Haplogrep son hotspots, en azul 1as que son consideradas mutaciones privativas locales v en color verde |as privativas globales.
Alos polimorfismos de HYR | corresponden a la posicidn 16000 + el numero descripto

*|os individuos mas cercanos son antiguos, los actuales se encuentran a una distancia mayor
** Esta mutacion aungue no fue leida en el segmento B, al ser caracteristica de ciertos haplogrupos, se la considerd valida por obtenerse en 3 lecturas independientes del cebador reverse del segmento C
U si bien HaploGrep asigna a haplegrupo, segdn los criterios seguidos en este estudio, 1a asignacidn corresponderia a subhaplogrupos
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Una gran proporcion de los haplotipos encontrados fueron similares, y en
algunos casos idénticos, a los descriptos para muestras modernas y antiguas
publicadas previamente para Patagonia y también para otras regiones del Cono
Sur de Sudamérica (Tabla 7.5).

A diferencia de la muestra de Puna, so6lo se obtuvieron haplotipos
correspondientes a D1 y el 80% correspondio al subhaplogrupo D1g (Tabla
7.6). Los casos PA10, PA11, PA15 y PA18 compartieron el mismo haplotipo, el
cual se caracteriz6 por presentar los polimorfismos tipicos del D1g dando como
resultado un h=7. La diversidad haplotipica estimada (0,867+0,17) es baja en
comparacion a la Puna (Tabla 7.6). Esto puede deberse a que solo hay
representantes del subhaplogrupo D1, 4 individuos comparten haplotipo como
ya fue sefalado y la mayoria de las secuencias correspondieron al

subhaplogrupo D1g.

Tabla 7.6. Estadisticos de variabilidad genética para el area de transicibn Pampa-

Patagonia
Muestra n S h Hd K n
Transicion
Pampa- 10 12 7 0,867+0,170 2,711 0,00793+0,00215
Patagonia

n= ndmero de secuencias analizadas; S=numero total de sitios polimérficos; h=nlmero de
haplotipos; Hd=Diversidad haplotipica + desvio estandar; k=numero promedio de diferencias
entre pares de secuencias, t=Diversidad nucleotidica + desvio estdndar

-Muestras del area Patagonia centro

De un total de 14 individuos analizados, para 12 fue posible asignar un
haplotipo, obteniéndose un 85,71% de recuperacion en la secuenciacién de la
HVR I|. Aunque el individuo AMZ5 fue excluido para los analisis posteriores
dando un 78,57% de resultados favorables. En 2 individuos (DB6 y AMZ5) no
se obtuvo amplificacion de los segmentos A y B, mientras que en un individuo

(RP4) el unico segmento no amplificado fue el A. Esto demuestra, en
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comparacion a las otras dos muestras analizadas, que el ADNmt de estos

individuos se encontraba mejor preservado en los restos esqueletales.

De los 11 resultados favorables, la asignacion al haplotipo correspondio
a mas de un 90%de confianza para HaploGrep en 7 individuos, entre 90% y
80% en 2 casos, mientras que para los 2 restantes se obtuvieron porcentajes
bajos, de 73% y 776%, respectivamente, poseyendo estos 2 Ultimos varios

polimorfismos determinados como “mutaciones privativas locales” (Tabla 7.7).
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Tabla 7.7. Resultados obtenidos para las muestras de Patagonia centro

HVR I o
asignacion del % de
: . distancia P subhaplogrupo | Haplogre
asignacion a minima con de mEesgtraz dpe Igs i polimorfismos
Haplogupo | S€gmento A Segmento B Segmento C subhaplogrupo’ muestras actuales por | muestras | en los que
Individuo (RFLP) (16009-16166) (16121-16238) (16225-16390) por Haplogrep % Haplogrep| actuales individuos de base de datos HaploGrep actuales difieren
LA D rCRS 187T 2237 325C 362C D1g 100 0.000 MARGE3 + 31 individuos mas | D1g1-16362 100% ninguno
LA 2 D rCRS 187T 189C 209C 2237 325C 362C D1gh 100 0.000 MARG39 + 11 individuos mas D1gh 100% ninguno
DB1 D 0721 187T 189C 2231 325C 362C D1g+16189 100 0.003 MA29 + 2 individuos mas D1g + 16189 100% 16072
DB4 D rCRS 187T 189C 209C 2237 325C 362C D1g5 100 0.000 Teh3 M + 12 individuos mas D1g5 100% ninguno
DB5 D 1294 2231 362C Dda 100 0.003 Yu019 +4 individuos més D1+ 16129 92% 16325
DB6 no amplifica no amplifica 2237 311C 325C 362C D1 948 0.000 PilFo M23 + 9 individuos mas D1 94 77% ninguno
DB3 D rCRS 174T 187T 189C 209C 2237 325 362C D1g5 88,62 0.003 MARG39 + 12 individuos mas D1g5 100% 16174
DB2 093C 2237 266T 298C 325C 3277 C1/C1b 87,74 0.003 PilFa M16 + 6 individuos mas C1 91,96% 16093
RP2 rCRS 1877 189C 2057 209C 2237 |326C 362C D1gh 100 0.003 |MARG39 + 13 individuos mas D1gh 100% 16205
16051, 16298,
RP 1 D 051G 187T 189C 209C 2237 298C 305G 3207 325C 362C D1gh 76,01 0.012  |MARG39 + 13 indviduos mas D1gh 100% 16305, 16320
RP4 D no amplifica 1877 189C 194G 209C 2237|2356 362C D1g2a - 16325 73,05 0.011  |YA09 + 28 individuos mas D1gh 91.48% | 16194 y 16235
AMZ5 D no amplifica no amplifica 2237 325C 362C 1 100 0.000  |Hp114 + 134 individuos més D1 78.1% ninguno
AMZA inhibida  |no amplifica no amplifica no amplifica
RP3 inhibida  |no amplifica no amplifica no amplifica

Mota: en color rojo se identifican las mutaciones que sequn Haplogrep son hotspots, en azul las que son consideradas mutaciones privativas locales v en color verde las privativas globales.

Alos polimorfismos de HYR | corresponden a la posicion 16000 + el nimero descripto

** Esta mutacion aunque no fue leida en el segmento B, al ser caracteristica de ciertos haplogrupos, se la considerd valida por obtenerse en 3 lecturas independientes del cebador reverse del segmento C
o 51 bien HaploGrep asigna a haplogrupo, segln los criterios sequidos en este estudio, 1a asignacidn corresponderia a subhaplogrupos
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En cuanto a los linajes obtenidos, un 90,9% correspondid al
subhaplogrupo D1 vy el resto (9,1%) al subhaplogrupo C1. Del subhaplogrupo
D1, el 80% correspondié al subhaplogrupo D1g. Sélo 2 individuos (LA2 y DB4)
comparten el mismo linaje dando como resultado un numero de haplotipos
igual a 10 y una elevada diversidad haplotipica (0,982+0,046), superior a la de
la muestra de Puna, en la cual hay 11 haplotipos representados. Esto indicaria
que el subhaplogrupo D1 dentro de la muestra de Patagonia centro presenta
linajes diversos que se diferencian entre si por mas de 4 polimorfismos (k;
Tabla 7.8).

En este caso la mayoria de los individuos tipificados presento6 distancias
genéticas minimas con individuos de la muestra actual de Norpatagonia, y la

minoria presentd mayor cercania a muestras ubicadas geograficamente mas al

norte.
Tabla 7.8. Estadisticos de variabilidad genética para el area de Patagonia centro
Muestra n S h Hd k n
Patagonia 11 19 10 0,982 + 0,046 4.691 0,01352 + 0,00370

centro

n= ndmero de secuencias analizadas; S=ndmero total de sitios polimdrficos; h=nlmero de
haplotipos; Hd=Diversidad haplotipica * desvio estandar; k=ntmero promedio de diferencias
entre pares de secuencias, n=Diversidad nucleotidica+ desvio estandar

7.5.2 Andlisis de la variabilidad en el contexto supra-regional

Las muestras de Puna, transicion Pampa-Patagonia y Patagonia centro
fueron incluidas en agrupamientos mayores, junto con otras muestras antiguas,
en escalas geograficas mas amplias correspondiendo a Andes sur/NOA,
Pampa-Patagonia y Patagonia centro-sur, respectivamente. Para cada uno de
estos nuevos agrupamientos se calcularon los indices de diversidad haplotipica
y nucleotidica (Tabla 7.9).

Si bien la muestra Andes sur/NOA es la que presenta mayor numero de
individuos (n=62) y con mayor cantidad de haplotipos (h=31), las tres regiones

presentan una diversidad haplotipica relativa elevada. Para entender estos
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resultados, es importante sefialar que en Andes sur/NOA estan representados
los 4 subhaplogrupos (A2, B2, C1 y D1), mientras que en la region de Pampa-
Patagonia se encuentran el A2, el C1y el D1 y para la muestra de Patagonia
centro-sur solo estan representados el subhaplogrupo C1 y D1. Esto muestra
que los subhaplogrupos C1 y D1 se encuentran muy diversificados en el sur,
con una diferencia entre pares de haplotipos de méas de 5 polimorfismos (Tabla
7.9).

Tabla 7.9. Estadisticos de variabilidad genética para las regiones Andes sur/NOA,

Pampa-Patagonia y Patagonia centro-sur

Muestra n S h Hd k P
Andes
sur/NOA 62 38 31 0,938+0,02 6,662 0,01948+0,00105
Pampa-
Patagonia 12 16 9 0,909+0,079 3,364 0,00989+0,00221
Patagonia
centro-sur 50 31 23 0,936+0,02 5,507 0,01610+0,00102

n= ndmero de secuencias analizadas; S=numero total de sitios polimérficos; h=numero de haplotipos;
Hd=Diversidad haplotipica + desvio estandar; k=ntimero promedio de diferencias entre pares de
secuencias, t=Diversidad nucleotidica *+ desvio estandar

Ademas, se analizé la diversidad en las mismas regiones geogréficas
estudiadas en muestras modernas ya publicadas (BDSC, Tabla anexa 2 a, b).
La muestra Andes sur/NOA presenta la mayor cantidad de individuos (n=228),
seguida por Norpatagonia (n=221), siendo mas escasos los individuos
analizados para Patagonia centro-sur (n= 119). Aunque Andes sur/NOA
presentd la mayor cantidad de haplotipos, las 3 regiones presentan valores de
diversidad haplotipica similares con haplotipos que se diferencian por la misma
cantidad de polimorfismos (k, Tabla 7.10). En este andlisis de muestras
modernas en todas las regiones, a diferencia de los agrupamientos con
muestras antiguas, se observaron los 4 subhaplogrupos amerindios. También

puede observarse que en relacion con las muestras antiguas las diferencias en
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cuanto a la diversidad haplotipica son minimas y en proporcion éstas ultimas

presentan menor nimero de haplotipos (Tabla 7.10).

Tabla 7.10. Estadisticos de variabilidad genética para las regiones Andes sur/NOA,

Norpatagonia y Patagonia centro-sur

Muestra n S h Hd k n
Andes
sur/NOA 228 77 97 0,969+0,005 6,016 0,01769+0,00059
Norpatagonia 221 62 77 0,964+0,005 6,431 0,01891+0,00042
Patagonia
centro-sur 119 45 53 0,961+0,009 6,254 0,01839+0,00076

n= ndmero de secuencias analizadas; S=ndmero total de sitios polimdrficos; h=nlmero de haplotipos;
Hd=Diversidad haplotipica + desvio estandar; k=ntmero promedio de diferencias entre pares de
secuencias, m=Diversidad nucleotidica + desvio estandar

Finalmente, cuando se analizaron las muestras antiguas y modernas de
manera conjunta, se observa que con respecto a los indices de diversidad
obtenidos para las muestras modernas, no hay diferencias notables. Sin
embargo, el nimero de haplotipos varia, siendo en comparacion a los analisis
anteriores, proporcionalmente menor al nimero total de individuos analizados
(Tabla 7.11). Si se observa el niumero total de sitios polimorficos (S, Tabla 7.11)
con respecto a los de antiguos y modernos por separado, podria inferirse que
los individuos antiguos aportan mayor diversidad a los haplotipos, lo cual no se
ve reflejada significativamente en la diversidad haplotipica debido a que la

misma depende de la frecuencia de cada haplotipo.

Esto se debe a que 11 de los haplotipos de los Andes sur/NOA-A son
compartidos con modernos, mientras que en Norpatagonia y Pampa-Patagonia
esto ocurre s6lo con 2 haplotipos y en Patagonia centro-sur ocurre con 3.
Ademas, es importante destacar que numerosos haplotipos presentes en las
muestras antiguas no han sido detectados en modernas, Lo cual ha sido
observado en 16 muestras de la region Andes sur/NOA, 7 de Norpatagonia y
13 de Patagonia (Tabla 7.11).
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Tabla 7.11. Estadisticos de variabilidad genética para las regiones Andes sur/NOA,

Pampa-Patagonia y Patagonia centro-sur

Muestra n S H h-uni. Hd k n
Antiguos
NOA 290 82 116 16 0,97+0,0041 6,187 0,0182+0,00046
Norpatagonia 233 68 84 7 0,965+0,005 6,381  0,01888+0,00043
Patagonia 169 58 66 13 0,962+0,007 6,119  0,01800+0,00066
centro-sur

n= namero de secuencias analizadas; S=numero total de sitios polimérficos; h=nlmero de
haplotipos; h-uni Antiguos= haplotipos s6lo presenten en muestras antiguas; Hd=Diversidad
haplotipica, k=numero promedio de diferencias entre pares de secuencias; n=Diversidad

nucleotidica.

7.5.3 Andlisis de la variabilidad dentro de los subhaplogrupos

Con el fin de analizar la diversidad interna de cada uno de los 4
subhaplogrupos amerindios principales observados en muestras antiguas del
Cono Sur de Sudamérica se emplearon las medidas de diversidad utilizadas en
el apartado 7.5.2. Para este analisis se incluyeron todas las muestras
procesadas y de la BDSC generada para este trabajo de tesis (Tabla anexa
2a).

El subhaplogrupo mas representado en los individuos antiguos es el B2,
siendo muy frecuente en poblaciones de los Andes centro-sur. Lo siguen en
frecuencia decreciente el subhaplogrupo D1, el C1 y en menor proporcion se
encuentra representado el subhaplogrupo A2. Es de destacar que las muestras
antiguas analizadas en este trabajo para la Puna, no presentan concordancia
con este patrén, ya que las mismas al igual que la muestra de Los Amarillos
(Mendisco et al., 2011), presentan una mayor representacion del
subhaplogrupo A2.

El subhaplogrupo D1 es el que presenta mayor numero de haplotipos.
Asimismo, este subhaplogrupo presenta un valor alto de diversidad nucleotidica
(1), con mas de 3 polimorfismos en media de diferencia entre pares de

secuencias, pareciendo ser el mas diverso de los 4. El subhaplogrupo B2
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también presenta gran variacion haplotipica, pero en proporciébn posee menor

namero de haplotipos y los mismos se diferencian menos entre si (Tabla 7.12).

Tabla 7.12. Estadisticos de variabilidad genética para los subhaplogrupos antiguos

Subhaplogrupo n S h Hd k n
A2 40 20 19  0,776+0,070 1,556 0,00458+0,00085
B2 124 43 52 0,960+0,008 3,033 0,00889+0,00054
Cl 97 41 42 0,898+0,026 2,121 0,00620+0,00054
D1 106 58 54  0,929+0,020 3,385 0,0099+0,0008

n= numero de secuencias analizadas; S=numero total de sitios polimdrficos;
h=numero de haplotipos; Hd=Diversidad haplotipica + desvio estandar;
k=nUmero promedio de diferencias entre pares de secuencias; n=Diversidad
nucleotidica + desvio estandar

Estas diferencias en la diversidad de haplotipos para cada uno de los 4
subhaplogrupos principales pueden observarse en las redes de asociacion de
haplotipos antiguos que fueron construidas a partir del método de median-
joining (Fig. 7.4 a la 7.7). Las redes generadas muestran que la mayoria de los
haplotipos descriptos para las muestras procesadas en este trabajo son
idénticos (9/32) o presentan una (8/32) o dos (7/32) mutaciones o hasta 6 como
maximo (8/32) de separacion con haplotipos de muestras antiguas descriptas
en trabajos previos. Ademas la mayoria de ellas se diferencian por al menos

una mutacion del haplotipo nodal (Fig. 7.4 ala 7.7).

Las redes de B2 y el D1, tal como se mencioné con los indices de
diversidad, reflejan que estos son los subhaplogrupos que presentan mayor
ndamero de haplotipos (Fig.7.5 y 7.7). Si se comparan las 4 redes, podria
inferirse que los linajes de B2 y D1, poseen un tiempo de divergencia mayor
que los de A2 y C1, lo cual les permiti6 generar mayor variabilidad interna,

sobre todo con una gran diferenciacién por region geogréfica (Fig. 7.4 ala 7.7).

Dentro de la red y del Neighbor-joining de los haplotipos del
subhaplogrupo A2 (Fig. 7.4 y Fig. digital anexa 1), las secuencias de los

individuos DC4 y DC7 se diferencian del haplotipo nodal por un evento
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mutacional, siendo éste la pérdida de 16111T y la aparicion de 16129A,
respectivamente. El caso DC4 comparte haplotipo con los individuos modernos
LPAZ 59, SantaCruz22 y Hpl7 de los Andc/s, ARG169, 253, 64, 132 y 147 de
los Ands/NOA, un pilaga de Formosa y Map.AG18 y Map.AG19 de Pn. Con
respecto a DC7, present6é el mismo haplotipo que los casos modernos Titi2.Q
de los Andc/s y T40, 69, 80 y Map74 de Pn y Marl3 de Pcs. El haplotipo del
caso DC3 se diferencia del nodal por los polimorfismos 16086C y 16234G,
siendo el Unico antiguo con esas mutaciones en una misma secuencia.
Ademas, este haplotipo no se encontré en ninguno de los descriptos en la
BDSC. Sin embargo, cada uno de los polimorfismos por separados aparecen

en diversos haplotipos (Tabla anexa 2a).

La mutacién 16234G también esta presente en el haplotipo del individuo
DC9 el cual se diferencia de la secuencia nodal por 4 eventos mutacionales
(16192T, 16234G, 16256T y la reversion de 16111T). Es un haplotipo Unico
entre los antiguos y no fue encontrado en ninguna de las muestras modernas.
Sin embargo, la mutacion 16192T aparece en la BDSC, mientras que las
mutaciones 16234G, 16256T y la reversion de 16111T se encontraron juntas
en 2 muestras de los Andes centro-sur (Cochabamba21 y Cochabamba23). Por
altimo, el haplotipo del individuo DC16 no posee la mutacién 16111T, pero en
este caso puede deberse a que el segmento A, donde podria observarse esa
mutacion, no ha podido ser amplificado. Ademas, presenta la 16125A que fue
descripta para una muestra antigua de Los Amarillos (LAmM9) sin encontrarse

hasta el momento, un linaje moderno similar.
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Figura 7.4. Red de haplotipos antiguos para el subhaplogrupo A2. La flecha indica el

haplotipo nodal y se sefiala la posicion de las muestras analizadas.

En la red haplotipica y Neighbor-joining del subhaplogrupo B2 (Fig 7.5y
Fig. digital anexa 2), el haplotipo de DC1 se diferencia del nodal por las
mutaciones 16286G y 16253G, siendo Unico entre las muestras antiguas. La
mutacion 16286G no se observé en ninguno de los haplotipos de la BDSC. Sin
embargo, el polimorfismo 16253G se encontrd junto a la mutacion 16289G en
los haplotipos de un aymara de los Andc/s, y 2 individuos de los Ands/NOA

(Coya y ARG083), siendo éstos los mas similares al obtenido aqui.
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Figura 7.5. Red de haplotipos antiguos para el subhaplogrupo B2. La flecha indica el haplotipo

nodal y se sefiala la posicion de las muestras analizadas.

En la red haplotipica y el Neighbor-joining de C1 (Fig. 7.6 y Fig. digital
anexa 3), la secuencia DC11 muestra el haplotipo de un C1 nodal junto a otros
28 casos antiguos, de los cuales 8 corresponden a la region de Pcs, 22 a la de
Andc/s y 1 de los Ands/NOA. Con respecto a las muestras modernas, DC11
comparte el haplotipo con 112 individuos de Pn y Psc (Tabla anexa 3). Por su
parte, el haplotipo del caso DC5 se diferencia del nodal por el polimorfismo
16189C, siendo el mismo que el del individuo antiguo C_LIP-C7 de los Andc/s y
del de los casos modernos: Yu015 de los Andc/n, Hp107 de los Andc/s, ARO70
de los Ands/Chn, MB.GU10 de la regién del NEA/BRs/Par y Map.AG9 de Pn.
La secuencia nucleotidica del individuo DC6 se diferencia del nodal por dos
eventos mutacionales, la aparicion de 16362C y 16287T. Es un haplotipo Unico
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en antiguo aunque la mutacion 16362C la comparte con ACCH12 y C-EIP-
C251 de los Andc/s y por otro lado, comparte la mutacion 16287T con H-LIP-
C81 y 82 de los Andc/s. Estos dos ultimos individuos ademéas poseen la
mutacion 16147A. En comparacion con las muestras modernas, el haplotipo de
DC6 se asemeja al de YUO14 de los Andc/n, LaPaz34 de los Andc/s, coya de
los Ands/NOA y a Chill37 de Pcs por poseer la mutacion 16362C como
adicional a las tipicas del haplotipo nodal de C1.

EL haplotipo del caso DB2 se diferencia del nodal por los polimorfismos
16093C y 16266T, siendo un haplotipo antiguo Unico. La mutacion 16093C se
encuentra también en muestras antiguas de los Andc/s (C_EIP-C321 y H_LIP-
C111). Ambas mutaciones se encuentran por separado en varios linajes
modernos de los subhaplogrupos amerindios. Por ultimo, la secuencia de DB2
posee un haplotipo similar al de los casos modernos QuechPerul2 y LPaz037
de los Andc/s y a una muestra PilFo del NEA/BRs/Par, pero con la ausencia de
la mutacién 16093C. Por otro lado el caso DB2 también se asemeja a los casos
Beni7, LaPAz8, Hp62, Hp155 de los Andc/s, con la ausencia de la mutacion
16266T (Tabla anexa 3).
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Figura 7.6. Red de haplotipos antiguos para el subhaplogrupo C1. La flecha indica el haplotipo

nodal y se sefiala la posicion de las muestras analizadas.

En la red haplotipica y en el Neighbor-joining del subhaplogrupo D1 (Fig.
7.7 y Fig. digital anexa 4) se observa una mayor frecuencia relativa de
haplotipos obtenidos en este trabajo de investigacion. Este subhaplogrupo fue
el mas representado en las muestras de transicion Pampa-Patagonia y
Patagonia centro. Los haplotipos tipificados en este trabajo se encuentran
ubicados en posiciones alejadas del nodal por varios eventos mutacionales, lo
cual estaria indicando que los mismos son muy derivados. Varios de estos
haplotipos se encuentran en tres agrupamientos que corresponden a

subhaplogrupos previamente descriptos: D1g, D1g5 y D1g4 (Fig. 7.7).

El caso DB6 se diferencia del haplotipo nodal por el polimorfismo
16311C, definiendo un haplotipo Unico del -cual derivan por otro evento

mutacional varios haplotipos correspondientes a la region de los Andc/S. Con
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respecto a las muestras modernas, el mismo haplotipo fue definido para 2
individuos de la regién Ands/Chn, ARO63 y ARO78. La secuencia del individuo
DC21 se distancia del haplotipo nodal por la mutacién 16354T dando como
resultado un haplotipo Unico, del cual se ramifican por otros eventos
mutacionales de las muestras de los Andc/s. Este haplotipo no fue hallado

entre las muestras modernas, pero si esa mutacion en particular.

Los haplotipos de los casos DB5 y PA7 se diferencian del nodal por
poseer el polimorfismo 16129A y no presentar la mutacion tipica 16325C.
Ambos estan caracterizados como haplotipos Unicos en antiguo y distintos
entre si, por una heteroplasmia propia de PA7 (16146R). Dos casos antiguos
de los Ands/NOA, de la muestra Pampa Grande y un caso moderno de los
Andc/n (Yu019) presentaron la mutacion 16129A pero junto a la 16325C. Si
bien DB5 y PA7 fueron asignados por HaploGrep al linaje D4a, esto puede
deberse a la reversion en 16325C. A futuro se espera poder realizar la
amplificacion de la region codificante para definir si se tratan de las variantes
identificadas en Asia o si son hapotipos que se originaron una vez entrados en
América. En las muestras modernas la ausencia de 16325C se observa en
Beni2l de Andc/s, ARG097, ARG163, ARG095 de Ands-NOA, en 4 casos del
NEA/Brs/Par, 9 pehuenches (T), MARG90, Map.AG17 y Map90 de Pn, y
Teh50, Teh56, Mapull y Mapul3 de Pcs. El haplotipo del individuo PA16
presenta dos eventos mutacionales extras al nodal de D, la 16187T que es
tipica del subhaplogrupo D1g y la 16290T que define el subhaplogrupo D1g4.
El haplotipo del individuo PA16 fue Unico entre los casos antiguos y modernos.
La secuencia del caso DC18 deriva de este ultimo haplotipo pero se diferencia
por la ausencia del polimorfismo 16325C y la presencia de 16257T. El individuo
PA5, por su parte, posee 3 eventos mutacionales extras al haplotipo nodal,
16030T, 16156A y 16208A. El mismo puede caracterizarse como unico debido
a que en la base de datos no se encontré ningun haplotipo idéntico. El
polimorfismo 16156A ha sido descripto para otras muestras modernas, no
siendo exclusivo de D. Sin embargo, las mutaciones 16030T y 16208A no han

sido descriptas en ninguno de los linajes de los 4 subhaplogrupos amerindios
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(Tabla anexa 2a). Estas mutaciones podrian ser un artefacto, pero se considero
el haplotipo en los andlisis subsiguientes debido a que los polimorfismos fueron

encontrados en tres secuenciaciones independientes.

La mayoria de los haplotipos tipificados del subhaplogrupo D1 se
encuentran ubicados en la ramificacion dada por el polimorfismo 16187T, el
cual define el subhaplogrupo D1g. Dentro de la misma los individuos LA1, PA3,
PA10, PA11, PA15 y PA18 forman parte del nucleo central junto a una minoria
de individuos de los Andc/s. Este subhaplogrupo se encuentra subrepresentado
en la muestra moderna de Pn. El haplotipo del individuo PA8 se separa del
subhaplogrupo D1g por la ausencia de la mutacion 16362C, siendo un
haplotipo Unico entre las muestras antiguas. Sin embargo, en la BDSC un
individuo moderno de Pcs, Mapu9, presenta el mismo haplotipo y Map.AG15 de
Pn se diferencia en una mutacion adicional (16390A). Del subhaplogrupo D1g
surge una nueva ramificacion definida en la base por el polimorfismo 16189C.
En este grupo, el haplotipo de DB1 se diferencia por la presencia de la
mutacion 16072T, no encontrandose otro haplotipo antiguo o moderno que la
contenga. Los individuos LA2 y DB4 comparten el mismo haplotipo dentro de
esta ramificacion caracterizado por la presencia de la mutaciéon 16209T. Este
haplotipo se ha denominado D1g5 en trabajos previos. Sélo habia sido
observado hasta el momento, en un individuo antiguo de Pcs, especificamente
de los archipiélagos chilenos. Ademés, fue caracterizado en los individuos
modernos Mapl126, Marg39, T09, T63, T94, T33, T72 y MARGY99 de Pn y en
los casos LRO3, Teh3 y Chill5 de Pcs. Por su parte, la secuencia del individuo
DB3 se diferencia el nodo del D1g5 por la mutacion 16174T, definiendo un
haplotipo Unico entre las muestras antiguas y modernas. El polimorfismo
16174T se vio asociado a haplotipos modernos D1 como los observados en
Yu20 y Aym.M49 de los Andc/S y en 4 de la region del NEA/BRs/Par. El linaje
del caso RP2 también se diferencia del nacleo central de D1g5 por un solo
evento mutacional. El mismo esta dado por la mutacion 16205T y define un
haplotipo Unico entre las muestras antiguas y modernas. El polimorfismo

16205T no fue descripto en ninguno de los haplotipos de la BDSC generada,
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pudiendo tratarse de una mutacion poco frecuente o de un artefacto de la PCR.
El haplotipo de RP2 fue considerado para los analisis posteriores ya que se
obtuvo en las tres secuenciaciones independientes. Otro caso es el de RP4, el
cual posee un linaje que se diferencia del D1g5 nodal por 3 eventos
mutacionales, 16194G, 16235G vy la falta de 16325C. Este haplotipo también
fue Unico dentro de las muestras antiguas y de las modernas. Las mutaciones
16194G y la 16235G estan presentes en diferentes haplotipos modernos.
Como ya fue sefialado, la ausencia del polimorfismo 16325C también fue
descripta en varios haplotipos modernos. Por ultimo, dentro del subhaplogrupo
D1g5 el haplotipo de RP1 se diferencia del nodo central por 4 eventos
mutacionales, 16051G, 16298C, 16305G y 16320T, dando como resultado un
haplotipo Unico para los antiguos y para los modernos. De esas mutaciones 3
se encuentran caracterizadas en varios haplotipos de modernos pero cada una
por separado, sugiriendo que no serian artefactos de la PCR. Sin embargo, no
se encontrdé en ningun caso la mutacién 16305G en las muestras publicadas

previamente.
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Figura 7.7. Red de haplotipos antiguos para el subhaplogrupo D1. La flecha indica el haplotipo

nodal y se sefiala la posicion de las muestras analizadas.

Al realizar las mismas comparaciones de diversidad haplotipica y
nucleotidica por subhaplogrupo, utilizando solo las muestras modernas de toda
el é&rea geografica analizada, nuevamente se observdé una mayor
representacion del subhaplogrupo B2 (probablemente debido a que hay una
mayor proporcion de muestras de los Andes centro-sur), pero a diferencia de lo
observado en las muestras antiguas el subhaplogrupo que sigue en frecuencia
es el C1 y luego el D1 y por altimo el subhaplogrupo A2. El subhaplogrupo A2
es el que en proporcion presenta el mayor numero de haplotipos. Aunque, los
haplotipos del subhaplogrupo D1 se diferencian por un namero mayor de
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posiciones nucleotidicas, teniendo en promedio 4 polimorfismos entre pares de
haplotipos. Los 4 subhaplogrupos presentan diversidad haplotipica similares
siendo el C el menos diverso (Tabla 7.14).

Tabla 7.14. Estadisticos de variabilidad genética para los subhaplogrupos presentes en

las muestras modernas

Subhaplogrupo n S h Hd k n
A2 187 73 88 0,955+0,01 2,891 0,00845 + 0,00046
B2 715 125 251 0,9467+0,0056 2,686 0,00799+0,00022
C1 292 95 125 0,9127+0,0147 2,684 0,00785+0,00042
D1 267 80 102 0,9651+0,0051 4,076 0,01192+0,0005

n= ndmero de secuencias analizadas; S=numero total de sitios polimérficos; h=numero de haplotipos;
Hd=Diversidad haplotipica + desvio estandar; k=ntmero promedio de diferencias entre pares de secuencias;
r=Diversidad nucleotidica + desvio estandar

Finalmente, se compard la diversidad interna de cada haplogrupo
considerando de manera conjunta las muestras antiguas y las modernas de
toda el &rea geografica analizada (Tabla 7.15). Se determiné el porcentaje de
haplotipos Gnicos (%h-un). Los valores de la diversidad haplotipica se
mantuvieron similares a los obtenidos para muestras modernas. Sin embargo,
si consideramos el numero de haplotipos estimado de manera independiente
para las muestras modernas y las antiguas para los subhaplogrupos A2, B2 y
C1, cuando se las analiza juntas el nimero total de haplotipos es menor, lo cual
indicaria que los individuos antiguos y los modernos comparten un gran
namero de linajes. Por el contrario, para el subhaplogrupo D1 se observd un
mayor %h-un en las muestras antiguas aunque no fue el mas representado en
la muestra total. Para este subhaplogrupo también se obtuvo una diversidad
haplotipica de un orden de magnitud mayor que la de los otros tres
subhaplogrupos indicando, junto al mayor valor de k, que las secuencias que lo

componen se diferencian mas entre si.
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Tabla 7.15. Estadisticos de variabilidad genética para los subhaplogrupos presentes en

muestras antiguas y modernas

h-uni

Subhaplogrupo n S h antiguos % h-un Hd k n
A2 227 75 99 11 11.11 0,935+0,013 2,661 0,00783+0,00042
B2 839 130 274 39 14.23  0,9440+0,0056 2,664 0,00787+0,00020
C1 389 105 151 27 17.88  0,9107+0,0130 2,556 0,00747+0,00034
D1 373 100 142 40 28.17  0,9613+0,0055 3,898 0,01140+0,00043

n= ndmero de secuencias analizadas; S=ndmero total de sitios polimdrficos; h=nimero de haplotipos; h-uni=
namero de haplotipos antiguos no compartidos con modernos; % h-un= porcentaje de haplotipos antiguos Unicos
sobre el total de los haplotipos; Hd=Diversidad haplotipica * desvio estandard; k=nimero promedio de diferencias
entre pares de secuencias; m=Diversidad nucleotidica + desvio estandard

7.6 Analisis espacial y temporal de la varianza molecular

Con el fin de analizar la variacion genética entre y dentro de las

muestras en escala espacial se realizé un analisis de AMOVA. Para ello se

agruparon las muestras antiguas en cuatro grupos: Andc/s-A, Ands/NOA-A,

PP-A 'y Pcs-A. El andlisis de AMOVA arrojé como resultado que en promedio la

variacion dentro de los grupos (88,47%) fue mayor a la variacion observada

entre los grupos (11,53%) (Tabla 7.16). Es destacable que la variacion entre los

grupos resulté significativa, sugiriendo una estructuracion espacial de los
grupos comparados (Fst=0,11527 y p< 0,00001).

Tabla 7.16. Resultados de AMOVA para la variacion inter e intra-grupos muestrales

Gradosde | Suma de Componentes % de

Fuentes de variacion libertad | Cuadrados [ de lavarianza | variacion
Entre grupos 3 86.695 0.4100 11.53
Dentro de los grupos 363 1142.312 3.14686 88.47
total 363 1229.007 3.55687 100.00
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El andlisis de AMOVA también se realizé incluyendo las muestras
modernas, las cuales se distribuyeron en 7 grupos muestrales considerando la
localizacion geografica de cada muestra. Asimismo, en este andlisis se
incluyeron los cuatro grupos de muestras antiguas. Se analizaron un total de 11
muestras: Andc/n-M, Andc/s-M y Andc/s-A, Ands/Chn-M, Ands/NOA-M vy
Ands/NOA-A, NEA/BRs/Par-M, PP-A, Pn-M, Pcs-M y Pcs-A. Este analisis
muestra que la diferencia promedio dentro de los grupos muestrales es de
93,23%, siendo mucho mayor que la variacion observada entre los mismos
(6,77%) (Tabla 7.17). La variacion entre las muestras fue significativa (Fsr:
0,06774 y p< 0,00001), sugiriendo también la existencia de estructuracion

espacial.

Tabla 7.17: Resultados de AMOVA para la variacion inter e intra-grupo muestral para todas las

muestras antiguas y modernas

Porcentajes
Gradosde | Suma de Componentes de
Fuentes de variacion libertad Cuadrados | de lavarianza | variacién
Entre grupos 10 400.509 0.25000 6.77
Dentro de los grupos 1817 6251.298 3.44045 93.23
total 1827 6551.806 3.69045 100

Para establecer qué grupos presentaron diferencias significativas se
estimo el indice de fijacion (Fst) entre pares de muestras. Se observo que la
mayoria de los grupos presentaron valores significativos de Fst (Tabla 7.18).
Los Unicos grupos que presentaron distancias genéticas no significativas fueron
Andc/s-A y Andc/n-M (Fst=0.02121 y p=0,0625). Posiblemente esto se deba a
gue poseen un mayor porcentaje de linajes B2, seguido de los C1 y D1 y una

proporcion de linajes de A2 inferior al 10% (Tabla 7.19).
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Tabla 7.18. Distancias genéticas (valores de Fst) y p- valores asociados

Andc/n- | Andc/s- | Andc/s- | Ands/Chn- | Ands/NOA | Ands/NOA- | NEA/

FSTs\ P-valores M M A M -M A BRs/Par | PP-A Pn-M | Pcs-M | Pcs-A
Andc/n-M 0.00000 | 0.00098 | 0.0625 | 0.00488 0.00586 0.00098 | 0.00098 | 0.00000 | 0.00098 | 0.00000 | 0.00000
Andc/s-M 0.03503 | 0.00000 | 0.00000| 0.00195 0.00391 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000
Andc/s-A 0.02121 | 0.03499 | 0.00000 | 0.00000 0.00000 0.00000 | 0.00098 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000
Ands/Chn-M | 0.07067 | 0.02152 | 0.07761 | 0.00000 0.00000 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000

Ands/NOA -M | 0.05432 | 0.00802 | 0.03461 | 0.05242 0.00000 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000

Ands/NOA-A |0.09658 | 0.06446 | 0.04934 | 0.09675 0.06267 0.00000 | 0.01660 | 0.00391 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000

NEA/BRs/Par | 0.07016 | 0.07148 | 0.02535| 0.1009 0.06840 0.01937 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000

PP-A 0.29703 | 0.25691 | 0.20424 | 0.29366 0.27215 0.16006 | 0.12875 | 0.00000 | 0.00195 | 0.00391 | 0.00098
Pn-M 0.05534 | 0.06593 | 0.03100 | 0.07541 0.07604 0.06166 | 0.03668 | 0.12940 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00000
Pcs-M 0.10348 | 0.12628 | 0.06244 | 0.15602 0.13233 0.09351 | 0.04597 | 0.09912 | 0.02662 | 0.00000 | 0.00684
Pcs-A 0.20681 | 0.22397 | 0.14498 | 0.26943 0.23098 0.17570 |0.09892 | 0.15053 | 0.10419 | 0.03328 | 0.00000

Muestras: Andc/s—A: Perd, Ands/NOA-A: Puna jujefia, Quebrada de Humahuaca y Salta, PP-A

analizados

: transicion Pampa-Patagonia, Pcs-A:
Patagonia argentina y chilena, Andc/n-M: Andes centro-norte, Andc/s-M y Andc/s-A Andes centro-sur, Ands/Chn-M: Andes Sur, norte
de Chile, Ands/NOA-M y Ands/NOA-A: Andes sur, NOA, NEA/BRs/Par-M: Noreste de Argentina, sur de Brasil y Paraguay), Pn-M:
Norpatagonia, Pcs-M y Pcs-A: Patagonia centro-sur; A: antigua, M: moderna .

Tabla 7.19. Frecuencias de los haplogrupos A, B, C y D para los 11 grupos muestrales

grupo muestral %A %B %C %D total
Andc/n-M 3.57 57.14 25.00 14.29 28
Andc/s-M 13.93 59.09 16.72 10.26 682
Andc/S-A 7.82 42.80 27.16 22.22 243
Ands/Chn-M 13.43 61.19 8.96 16.42 67
Ands/NOA-M 14.04 56.58 18.86 10.53 228
Ands/NOA-A 32.26 32.26 12.90 22.58 62
NEA/BRs/Par-M 22.61 26.96 26.96 23.48 115
PP-A 8.33 0.00 0.00 91.67 12
Pn-M 9.46 33.33 23.87 33.33 222
Pcs-M 2.52 17.65 32.77 47.06 119
Pcs-A 0.00 0.00 46.00 54.00 50

La estructuracion espacial de las distancias genéticas se observo en el

analisis de escalamiento multidimensional (MDS), donde los grupos se

diferenciaron segun su procedencia geografica (Fig. 7.8). El valor de stress

obtenido para esta representacion fue aceptable (0,091). En el MDS los grupos
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se distribuyen sobre el eje 1 en funcién de la frecuencia de los subhaplogrupos
B2 y D1 (ver Tabla 7.19). Las muestras que presentan un mayor porcentaje del
subhaplogrupo B2 se encuentran hacia el extremo izquierdo del eje (e.g.,
Ands/Chn-M) mientras que en el extremo derecho se encuentran las que
presentan una mayor frecuencia de C1 y D1 (e.g., PP-A), con excepcion del

sitio Paso Alsina 1.
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Figura 7.8. Representacion gréafica del ordenamiento de los 11 grupos muestrales en los dos

ejes espaciales del MDS

El analisis de PROTEST efectuado para estimar la intensidad de la
estructuracién geografica observada en el MDS se realiz6 comparando la
posicion geografica media de cada grupo con su posicion en los ejes del MDS.
Los resultados indicaron un ajuste alto y significativo (pseudo-correlacion=
0.755; p=0,001). La misma diferenciacién geografica entre muestras de Pampa-
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Patagonia modernas y antiguas (Pn-M, Pcs-M, Pcs-A, PP-A) y Andes
(Ands/CHnN-M, Andc/s-M, Ands/NOA-M, Andc/n-M, Andsc/S-A, Ands/NOA-A)

pudo observarse en el analisis de Neighborg-joining (Fig. 7.9).

— Ands/NOA-M
Andc/s-M
L Ands/Chn-M
N Andc/n-M
Andc/S-A
Ands/NOA-A
NEA/BRs/Par
Pn-M

0.03

PPA

Figura 7.9. Grafica de los analisis de Neighbor-joining para los 11 grupos muestrales

comparados
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Capitulo 8: Discusion
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8.1 Evaluacion de los procedimientos para la obtencion y
andlisis del ADN antiguo

Los primeros objetivos de esta tesis doctoral se orientaron al tratamiento
de aspectos metodoldgicos para la obtencion y analisis de ADNa. En particular,
se exploraron diferentes métodos para la extraccion de ADNmt a partir de
muestras arqueoldgicas, se estimO el grado de informacion que posee la
secuencia de la HVR | del ADNmt antiguo y se evaluaron las potencialidades y
limitaciones que presenta el andlisis de material genético antiguo. A

continuacion se discuten estos aspectos a partir de los resultados obtenidos.

8.1.1 Procedimientos para la extraccion del ADN antiguo

Uno de los primeros aspectos considerados en el proceso de extraccion
del material genético a partir de los restos arqueolégicos fue el tamafo del
material 6seo o piezas dentales de los que se extrajo el ADNa. A causa de ello,
antes de comenzar con las extracciones, se estimé la cantidad de polvo de
dentina o hueso que era factible obtener y procesar de forma consistente, para
poder realizar al menos tres extracciones diferentes del mismo individuo. Si
bien la dentina y el polvo de costilla obtenido fue similar en cantidad, fue notoria
la diferencia en preservacion del material genético observada entre ellos. De
las 3 costillas analizadas so6lo se obtuvieron resultados analizables para una de
ellas correspondiente a la muestra AMZ5. Esto podria haber estado
influenciado por la mejor conservacion de la muestra dada su escasa
profundidad temporal, la cual fue datada en 210-212 afios AP, lo que llevaria a

suponer una corta exposicién a agentes tafonémicos.

Para las piezas dentales se obtuvo material genético para 41 de las 54
analizadas. La cubierta de esmalte y cemento que recubre la dentina tendria un
efecto protector ante los agentes de degradacion autolitica y postmortem a los
cuales esta expuesto el material genético de los restos arqueoldgicos y ante los
procesos tafondmicos ocurridos en los yacimientos donde se encontraban,
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generando un retraso en los efectos de la accién de dichos procesos (Paabo et
al., 2004). Por su parte Kemp et al. (2007), al igual que en este estudio, no
obtuvieron resultados favorables en la extraccion de ADN a partir de una
costilla, pero si a partir de piezas molares. Ademas, observamos una
diferenciacion en la obtencibn de material genético entre muestras de un
mismo sitio arqueoldgico o una misma coleccion. Estos resultados son
coincidentes con lo planteado por diversos autores en que la obtencion de
resultados positivos depende principalmente del estado de preservacion
individual de cada muestra y del tipo de muestra esqueletal, mas que de la
antigiiedad de las mismas (Poinar y Stankiewicz, 1998; Stone y Stoneking et
al., 1999; Carnese et al., 2010).

Ademas de la preservacion diferencial del ADN en cada tipo de pieza
esqueletal utilizada, es importante estimar la cantidad de ADN enddgeno que
puede estar disponible y preservado en cada una, siendo uno de los factores
limitantes en los estudios arqueogenéticos al igual que en los forenses. Es de
crucial importancia la utilizacion de protocolos que recuperen la mayor cantidad
de ADNa (Rohland y Hofreiter, 2007a y 2007b). Se han publicado varios
trabajos proponiendo diversos métodos de extraccion utilizando diferentes
solventes orgénicos, suspension de silica, columnas con filtros y equipos
comerciales (Hoss y Paabo, 1994; Hanni et al., 1995; Yang et al., 1998; Kalmar
et al., 2000; Hummel, 2003). Sin embargo, muy pocos son los que realizan
comparaciones entre ellos para determinar cual es el de mayor rendimiento
(Rohland y Hofreiter, 2007a).

Como pudimos observar en los resultados, el protocolo que demostro la
mayor recuperacion de ADNa, independientemente del tipo de muestra, fue el
de fenol-cloroformo-alcohol isoamilico. Ademas comprobamos que se pudo
amplificar ADNa de una muestra que fue extraida con este método, pero que
por los otros protocolos utilizados presentaba agentes inhibitorios para la PCR.
Estos resultados concuerdan con los trabajos previos que sefialan que este es
uno de los métodos mas apropiados para las muestras de una gran antigiedad

y con una alta probabilidad de degradacion (Kemp et al., 2007; Wilson et al.,
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2007; Bolnick et al., 2012; Jenkins et al., 2012; Grier et al., 2013), y difieren de
los obtenidos por Rohland y Hofreiter (2007b), quienes sostienen que la
extraccion con silica en suspension es el método mas eficiente. Barta et al.
(2014) realizaron una critica a los trabajos antes mencionados basada en que
ninguno informa la cantidad de ADNa existente en las muestras para luego
determinar el rendimiento, sino que soélo describen el que mejor funciond.
Como una alternativa metodoldgica para considerar la critica efectuada por
Barta et al. (2014), podria efectuarse una cuantificacion de ADNa mediante una

PCR cuantitativa para comparar la eficacia de los protocolos de extraccion.

8.1.2 Amplificacién del ADN en muestras antiguas

En aquellas muestras en las que se pudo obtener ADN, otro de los
problemas significativos que se observé durante el procedimiento estuvo
relacionado a su amplificacion. En una etapa preliminar de esta investigacion
se utilizaron cebadores para la PCR de secuenciacion de HVR | que
amplificaban segmentos de méas de 220 pb, por lo que la mayoria de las
reacciones eran fallidas. Esto se debia posiblemente a que el material genético
antiguo al estar degradado se encuentra fragmentado en segmentos, que en el
caso de los analizados en esta tesis, no superarian las 180 pb. Por lo tanto,
teniendo en cuenta que el material genético de los restos esqueletales
presentaba diferentes grados de degradacion y posiblemente estaba muy
fragmentado, se decidi6 reducir el tamafio de los segmentos utilizando nuevos
cebadores que permitieron amplificar ADN en fragmentos mas cortos. Este
cambio permiti6 un mejoramiento del 70% en el rendimiento en las

amplificaciones para su secuenciacion.

Observando esa tasa de incremento en los resultados favorables, se
decidio realizar lo mismo para los segmentos de amplificacion del gen de la
amelogenina para la determinacion del sexo de los individuos, pero aun asi no
se obtuvo un rendimiento aceptable. Las diferencias entre el ADNmty el gen de

la amelogenina ubicado en el ADN nuclear pueden deberse a que el primero se
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encuentra en una mayor proporcién por célula, por lo que es mas probable la
recuperacion de algun segmento del tamafio adecuado. Posiblemente, por esta
razén logramos obtener un 73,68% de recuperacion para el ADNmt de las 57
muestras analizadas, mientras que para el sexado molecular solo obtuvimos un
7%.

Dado el grado de deterioro del ADNa junto con el riesgo de
contaminacion con ADN exdgeno contemporaneo, fue necesario llevar a cabo
exhaustivos controles a lo largo de todo el procedimiento, asi como también
realizar multiples comprobaciones del mismo resultado (al menos tres), tanto
entre los diferentes extractos del mismo individuo como entre diferentes
amplificaciones de alicuotas del mismo extracto. Aquellas muestras que no
pudieron ser autenticadas por no obtenerse al menos tres veces el mismo

patrén polimorfico, fueron desestimadas para analisis subsiguientes.

Todas estas dificultades sumadas a las inherentes al registro
arqueoldgico, que implica un bajo numero de material 6seo y/o piezas dentales
disponibles para su estudio, son limitantes para los estudios de ADNa. Sin
embargo, es de destacar que alun asi es posible obtener datos de calidad para
ser empleados en estudios sobre la historia evolutiva de poblaciones humanas.

8.1.3 Tipificacion de la Region Hipervariable | a partir del ADN antiguo

La tipificacion de haplogrupos maternos amerindios por RFLP se realiz
en 24 muestras de un total de 47 analizadas por este método, siendo el
porcentaje de recuperacion obtenido del 51,06%. Al considerar cada muestra
por separado, ese valor fue del 100% en Los Alerces, del 66,67% en Rada
Tilly, del 52,17% en la Puna jujefia, del 50% en Alero Mazquiaran y Puesto El

Rodeo y por ultimo de un 30% en Paso Alsina 1.

Otros estudios que analizan muestras antiguas del Cono Sur han
obtenido mayores tasas de éxito en la determinacién de los linajes maternos
por RFLP. Manriquez et al. (2011) obtuvieron un 62,5% de recuperacion en
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promedio en muestras del norte, centro y sur de Chile, con mejor conservacion
en la primera de las regiones. En una muestra precolombina de Cordoba se
obtuvo un valor del 90,57% (Nores et al., 2011). Puede observarse gran
variabilidad en el porcentaje de la recuperacion del ADNa en diferentes
estudios. En nuestro estudio el valor de recuperacion fue de 51,06%,
superando el 33% obtenido para muestras de Chile central (Manriquez et al.
2011) pero menores a los obtenidos para el norte de Chile y Codrdoba
(Manriquez et al. 2011; Nores et al., 2011).

La secuenciacion de la region control a diferencia de los RFLPs, posee
un mayor poder de resolucion en la determinacion del linaje materno de una
muestra y en las comparaciones de sitios polimorficos realizadas con otros
individuos, por lo que se prefirid, ante la escasez del material, priorizar su
determinacion. Para la HVR | se obtuvo a nivel de todas las muestras
analizadas una recuperacion del 73,68% (42/57). Sin embargo, los valores
obtenidos fueron inferiores a los estimados para otras muestras del NOA, pues
se obtuvo un 90,47% en Pampa Grande, Salta (Carnese et al., 2010) y un
80,39% para muestras de la Quebrada de Humahuaca, Puna jujefia y del Valle
Calchaqui (Mendisco et al., 2014). Por otra parte, al comparar nuestras
muestras con las procedentes de fuego-patagonia (Chile y Argentina)
analizadas por Garcia-Bour et al. (2004), se observa que estos autores

obtuvieron un porcentaje de recuperacion menor, de alrededor del 40%.

Si la comparacion se extiende a otras areas geograficas, los valores
obtenidos aqui, superan los registrados para muestras de la Amazonia (Ribeiro
dos Santos et al., 1996), costa y valles del norte y sur de Peru, donde el
porcentaje de recuperacion fue entre el 60 y el 70 % respectivamente (Shinoda
et al., 2006; Fehren-Schmitz et al., 2010). Pero para esta ultima region, Lewis
Jr. et al. (2007) analizando 94 individuos chen chen obtuvieron resultados
favorables para un 41,49%, este menor porcentaje puede estar influido por el

hecho de tratarse de restos depositados en museos.
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Estas diferencias en las proporciones de obtencion de resultados de
ADNa en diferentes regiones geograficas podria vincularse a las condiciones
de preservacion en cada una de ellas. En particular, la temperatura, la
humedad -con variaciones locales- y las del ph del suelo -con variacién locales-

podria condicionar los resultados obtenidos (O’Rourke et al., 2000).

La comparacion de la tasa de recuperacion entre los entierros primarios
y secundarios (Paso Alsina 1) analizados en este trabajo mostr6 tasas mas
altas de recuperacion de ADN, siendo entre 75 y 85% para los primeros y 60%
para los ultimos. En particular, para la muestra del sitio Paso Alsina 1 (que
también es un sitio de entierros secundarios) se obtuvo una proporcion menor
de recuperaciébn al compararlos con las otras muestras patagénicas de
entierros primarios. Sin embargo, cuando estos resultados se comparan con
otros obtenidos previamente, se observan resultados dispares. Para los
entierros primarios descriptos para la Puna y los entierros secundarios de
Pampa Grande (Carnese et al., 2010), se observo que no existen diferencias
importantes en el grado de recuperacion del material genético, aunque es
levemente mayor en este Ultimo caso. Debido a que se trata de muy pocos
casos -y no se estan considerando otras variables tales como la preparacion
post-mortem, tipo y pH del suelo, entre otras-, no es posible conjeturar cuales
son las causas de las diferencias en las tasas de recuperacion. Es de destacar
que la estructura morfoloégica de las piezas dentales de Paso Alsina 1
presentaba un gran deterioro fisico y en algunos casos se pulverizaban durante
el procedimiento de desbaste, sugiriendo que el ambiente local de preservacion

podria ser importante.

La evaluacion de la cantidad y calidad de la informacién contenida en las
secuencias mediante HaploGrep indicd que 23 secuencias contenian suficiente
informacion para asignarlas con un elevado grado de confianza a haplotipos
descriptos previamente. De las 19 restantes, 6 mostraron porcentajes
moderados de confianza, 10 mostraron valores de confianza bajos para la
asignacion a haplotipos conocidos en HaploGrep y 3 no fueron asignados con

confiable a ningun subhaplogrupo amerindio. Varias de estas Ultimas 19
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secuencias resultaron iguales o muy similares a haplotipos descriptos para la
regién de estudio que aun no se encuentran incluidos dentro de HaploGrep, y
por lo tanto, fueron consideradas confiables e incorporadas a los subsiguientes
analisis. Los casos que no pudieron asignarse confiablemente a un haplotipo,
en general, se debid a que para muchas de las secuencias no se pudieron
amplificar todos los fragmentos informativos, y por lo tanto tenian una

proporcion muy alta de datos perdidos.

8.2 Variabilidad intra e inter-grupo en el Cono Sur de
Sudameérica

8.2.1 Diferencias en la variabilidad antigua y moderna en el ADN
mitocondrial

La primera hipétesis formulada en este trabajo postula que la
composicién y la magnitud de la variacion en el ADNmt observadas en las
muestras arqueologicas del Noroeste argentino, transicion Pampa-Patagonia y
Patagonia centro presentan similitudes con las muestras modernas
procedentes de cada region. Los resultados obtenidos indican un alto grado de
similitud en la composicion haplotipica entre las muestras antiguas y modernas
de las tres regiones analizadas. No obstante, en los cuatro subhaplogrupos se
observé una reduccion de la variacion a través del tiempo ya que entre un 11%
y 28% de las variantes antiguas no se encuentran representadas en las
muestras modernas. En particular, se observé una importante pérdida de
variacion en los subhaplogrupos D1 y C1, los cuales exhiben una mayor
frecuencia en las muestras procedentes de Patagonia.

El analisis comparativo de las redes de haplotipos de las muestras
antiguas, asi como el analisis de Neighbor-joining realizado con las secuencias
incluidas en la BDSC permitid profundizar en los cambios en la variacion

haplotipica durante los ultimos 500 afios. En las muestras antiguas de la Puna
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se encontraron diversas mutaciones adicionales a las nodales de los
subhaplogrupos A2, B2 y C1. Al considerar las redes de haplotipos de A2 se
observo que dos de los linajes definidos en este trabajo no se han descripto
hasta el presente en muestras modernas. Dos haplotipos hallados en la Puna
(individuos DC3 y DC9) no fueron descriptos para ningun otro individuo de las
muestras modernas utilizadas para la comparacion, mientras que uno (DC16)
fue descripto en otra muestra antigua del sitio Los Amarillos en Ands/NOA
(Mendisco et al.,, 2011). Podria suponerse entonces, que estos tres linajes
pudieron haberse extinguido en los tiempos de la conquista europea o
permanecen en la poblacion actual en muy baja frecuencia y aun no han sido
muestreados. Los otros dos individuos (DC4 y DC7) presentaron haplotipos
gue ya fueron detectados en varias de las regiones estudiadas, La Paz (Bolivia;
Afonso-Costa et al., 2010), Santa Cruz (Bolivia; Taboada-Echalar et al., 2013),
Altiplano Boliviano (Sandoval et al., 2013), Cuenca del Titicaca (Bolivia, Barbieri
et al., 2011), Jujuy (Cardoso et al., 2013), Formosa (Cabana et al., 2006),
Mapuches de Rio Negro y Chile (Ginther et al., 1993; de Saint Pierre et al.,
2012; Sala y Corach, 2014), Pehuenches (Chile, de Saint Pierre et al., 2012).
Estas variantes tienen alta frecuencia en el Altiplano Boliviano y Jujuy,

indicando que se podria tratar de linajes que evolucionaron en la region.

Respecto del subhaplogrupo B2, la muestra de la Puna presento
mutaciones adicionales a las que posee el haplotipo nodal. El linaje del
individuo DC1 fue Unico, no encontrdndose en ningun otro individuo antiguo ni
actual. Esto podria estar indicando que ese linaje es especifico de la Puna. El
subhaplogrupo B2 es el méas frecuente en relacion con los otros
subhaplogrupos y presenta el nUmero mas elevado de haplotipos en términos
absolutos, sin embargo, los resultados de los andlisis de diversidad indican que
la proporcién de haplotipos diferentes es mas baja que en los subhaplogrupos
C1l y D1. Este resultado puede deberse a que la mayoria de los linajes de B2
observados en la BDSC provienen de una misma region geografica, los Andes

centro-sur, y en su mayoria corresponden a muestras actuales (n=715).
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Para el caso de los haplotipos de C1 propios de la Puna, el individuo
DC6 presenté una secuencia con mutaciones exclusivas, diferenciandose del
haplotipo nodal por dos mutaciones especificas. La secuencia del individuo
DC11 presentd las mutaciones del linaje nodal y se encuentra en numerosas
muestras modernas, principalmente de Patagonia norte y Patagonia centro-sur
(Lewis et al., 2007; Sala et al., 2010; de Saint Pierre et al., 2012), asi como en
algunas muestras del norte argentino y Pert (Cabana et al., 2006; Cardoso et
al., 2013; Sandoval et al., 2013; Fehren-Schmitz et al., 2014). La secuencia de
DC5 se diferencia del haplotipo nodal por un unico polimorfismo y comparte el
haplotipo con dos muestras modernas de Peru (Lewis et al., 2007; Sandoval et
al., 2013), una muestra del norte de Chile (de Saint Pierre et al., 2012), un caso
de Misiones (Sala et al., 2010) y un Mapuche de Rio Negro (Ginther et al.,
1993).

Con respecto a los linajes de D1 encontrados en Puna, los casos DC21
y DC18 presentaron haplotipos Unicos diferenciados del nodal por una y cuatro
mutaciones, respectivamente. Estas variantes son exclusivas de las muestras
antiguas. Dada esta distancia al nodal y su exclusividad, podria inferirse que
los mismos son especificos del area habiendo, probablemente, evolucionado

alli con una gran profundidad temporal.

El andlisis de los haplotipos del subhaplogrupo D1 en las muestras
antiguas de transicion Pampa-Patagonia y Patagonia centro mostré la
existencia de 9 variantes exclusivas. Las de la transicion Pampa-Patagonia
corresponden a los individuos PA5, PA7 y PA16, y estan separadas del
haplotipo nodal por 3 y 1 mutaciones, respectivamente. En Patagonia centro los
casos de muestras antiguas con secuencias Unicas corresponden a los
individuos DB1, DB3, DB5, RP1, RP2 y RP4, las cuales se diferencian del
haplotipo nodal por dos a siete mutaciones. Las diez secuencias restantes del
subhaplogrupo D1 tipificadas para Patagonia en este trabajo han sido
previamente descriptas para muestras modernas y/o antiguas. En particular, 6
de las muestras (LAl1, PA3, PA10, PAll, PA15, PA18) corresponden al

subhaplogrupo D1g, que se encuentra representado con elevada frecuencia en
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Patagonia norte (Ginther et al., 1993; de Saint Pierre et al.,, 2012; Sala y
Corach, 2014). Por otro lado, 2 casos (LA2, DB4) corresponden al
subhaplogrupo D1g5, distribuido a lo largo de Patagonia (de Saint Pierre et al.,
2012). Los 2 haplotipos restantes, hallados en los individuos DB6 y PA8, fueron
hallados en baja frecuencia en el norte y centro de Chile, respectivamente
(Moraga et al., 2000; de Saint Pierre et al., 2012). El Unico haplotipo del
subhaplogrupo C1 hallado en las muestras antiguas de Patagonia centro fue el
caso DB2, que es exclusivo de la regidon tanto para muestras antiguas como
modernas. Es significativo que este linaje sea exclusivo aun al compararlo con
muestras modernas y antiguas de Patagonia, donde los linajes del

subhaplogrupo C1 tuvieron una gran diversificacion (Garcia et al., 2006).

Al considerar todas las muestras antiguas y modernas de la BDSC, el
subhaplogrupo D1 presento el valor mas alto de diversidad haplotipica dentro
de los subhaplogrupos amerindios principales, lo cual se ve reflejado tanto en
la red haplotipica de los linajes antiguos de D1, como en el Neighbor-joining de
todos los individuos de la BDSC. Este resultado concuerda con lo observado en
otros estudios (Bravi, 2004; de Saint Pierre et al., 2012). La cantidad de
haplotipos antiguos que fueron Unicos es un dato relevante dentro de este
subhaplogrupo, sobre todo si se tiene en cuenta que los mismos representaron
el 28,17% de todos los linajes de D1. La mayoria de estos corresponden a
individuos de la Patagonia. Este resultado, sumado a que en proporcion las
secuencias de D1 antiguas presentaron mayor numero de haplotipos distintos,
permiten inferir que la diversidad de linajes en momentos prehispanicos era
mayor a la observada en las muestras poblacionales actuales. La gran
diversidad relativa del linaje D1 se mantuvo a pesar del aporte de las
migraciones modernas mediante las cuales se incorporaron linajes de los
subhaplogrupos A2 y B2 a la Patagonia -no descriptos hasta el momento para

muestras antiguas de esa region geografica- (de Saint Pierre et al., 2012).

Para los linajes de D1 obtenidos en las muestras antiguas analizadas en
esta tesis, la mayor parte (17 individuos de 22 con linajes D1) presentd un

haplotipo propio del subhaplogrupo D1g. Siguiendo el patron observado para
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todos los linajes del subhaplogrupo D1, los individuos de la transicion Pampa-
Patagonia, seguidos de los de Patagonia centro fueron los mas representativos
en ese subhaplogrupo. De los 17 linajes tipificados sélo 1, con las mutaciones
tipicas de D1g (16187T 16223T 16325C 16362C), fue compartido por 5
individuos de ambas regiones. La gran diversidad que exhibe este
subhaplogrupo en el norte de Patagonia sugiere que este podria ser el lugar de
origen a partir del cual se expandi6 hacia otras regiones. Esto concuerda con el
modelo de poblamiento propuesto por Bodner et al. (2012) para la parte sur de
Sudamérica. El modelo supone que la dispersion de los linajes de D1g habria
sido primero por el corredor costero pacifico, para luego ingresar al sur del
continente mediante migraciones transcordilleranas que posteriormente
involucraron flujo génico bi-direccional. Este hecho puede verse avalado por
diferentes evidencias arqueoldgicas de contacto entre sectores costeros y del

interior (GOmez Otero et al., 1998; Orquera y Gémez Otero, 2007).

Por otra parte, el linaje D1j, que también ha sido propuesto como
fundador para la regiéon debido a su tiempo de coalescencia y distribucion
pacifica (Bodner et al., 2012), no estuvo representado en las muestras antiguas
de Patagonia analizadas aqui. Considerando estos resultados, asi como
trabajos previos para el Cono Sur de Sudamérica (Garcia et al., 2012), es
posible sefialar que este haplotipo probablemente estuvo restringido a las
Sierras Pampeanas. En particular, Garcia et al. (2012) propusieron un origen
distinto al propuesto por Bodner et al. (2012) para el D1j. Esto se basé en su
gran incidencia en las Sierras Pampeanas, y su baja frecuencia en Chile. La
presencia de haplotipos D1j en Bolivia, Pert, Uruguay y Brasil podria ser
producto de flujo génico reciente durante tiempos histéricos. Por otra parte,
Motti (2012) con base en un extensivo estudio realizado con muestras
modernas de ADNmt procedentes del noroeste y centro-oeste de Argentina
sugiere como alternativa al origen en Sierras Pampeanas un posible origen en
La Rioja. Ademas, Garcia et al. (2012) propusieron que este linaje seria mas

moderno (13.900+2.900 afios) respecto a lo propuesto por Bodner et al. (2012).
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En conjunto, los datos analizados sugieren pérdida de diversidad
haplotipica en las poblaciones actuales del Cono Sur del continente. En el caso
particular de las muestras analizadas en este trabajo, 16 de los 32 individuos
presentaban linajes unicos, distribuyéndose de esta manera: Puna 6/11,
Pampa-patagonia 3/10 y Patagonia 7/11. Este resultado difiere de estudios
previos realizados en el Noroeste de Argentina que sugieren continuidad
regional sin una pérdida significativa de la variabilidad. En este sentido, se ha
sefalado que 16 de los 19 individuos analizados en Pampa Grande (Carnese
et al.,, 2010) y 12 de los 13 individuos en Los Amarillos (Mendisco et al., 2011)
presentaban linajes descriptos para muestras actuales. Otros estudios
efectuados en el extremo sur del continente también sugieren que la variacion
observada en las poblaciones actuales exhibe continuidad respecto a las
muestras antiguas (Moraga et al., 2010). Por el contrario, un estudio realizado
en el centro de Argentina sefiala importantes discontinuidades en las variantes
del ADNmt entre las muestras antiguas y modernas (Nores y Demarchi, 2011).
Tales discrepancias podrian vincularse a las particularidades de los procesos
demograficos y evolutivos ocurridos en cada area geografica y remarcan la
relevancia de incluir en los estudios moleculares muestras antiguas a fin de
obtener una mejor caracterizacion de los patrones de variabilidad genética en

cada region.

Uno de los procesos probablemente vinculados a la pérdida de
diversidad haplotipica en Sudamérica es la contraccion demogréfica de las
poblaciones originarias a partir de la colonizacién europea (Schurr, 2004). En
este sentido, el impacto relativo de este proceso sobre la diversidad registrada
en las diferentes regiones podria estar relacionado con las dinamicas
demograficas particulares a lo largo del Holoceno medio-tardio. En el caso de
los Andes Sur/Noroeste argentino, la evidencia arqueoldgica sugiere tamafios
poblacionales mayores que en Patagonia, especialmente con posterioridad a
5.000 afios AP (Goldberg et al., 2016). Tal aumento demografico coincide con
un proceso de intensificacion econémica, domesticacion de plantas y animales,

reduccion en la movilidad residencial y aumento del agrupamiento residencial
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(Yacobaccio, 2001; Muscio y Lopez, 2016). Por el contrario, los indicadores
arqueoldgicos sugieren que en Patagonia el aumento demogréfico tuvo lugar
mas tardiamente, alrededor de 2.000 6 1.000 afios atras (Martinez et al., 2015;
Zubimendi et al., 2015), aunque la densidad poblacional a lo largo del tiempo
fue menor a la observada para los Andes sur/Noroeste argentino (Goldberg et
al., 2016).

8.2.2 Estructura geografica de la variabilidad en el ADN mitocondrial

La segunda hipoétesis explorada en este trabajo plantea que en el Cono
Sur de Sudamérica la variabilidad en los linajes del ADNmt de muestras
antiguas y modernas se asocia con las diferencias en la ubicacion geogréfica
de las mismas. Los resultados obtenidos para la variabilidad haplotipica dentro
de cada area indican que las muestras antiguas de Puna, transicion Pampa-
Patagonia y Patagonia centro analizadas aqui presentaron niveles similares de
variacion, correspondiendo el valor mas bajo a la muestra de la transicién
Pampa-Patagonia. Esto es esperable dado que los individuos de esta dltima
area provienen de un Unico sitio arqueoldgico que presenta un rango temporal
acotado. Un patron diferente fue obtenido al ampliar la escala geografica
incluyendo datos para muestras antiguas disponibles en la literatura. En este
caso la regién de los Andes sur/Noroeste argentino exhibié mayor variabilidad
haplotipica que Patagonia centro-sur y Pampa-Patagonia. El mismo patrén
geografico, caracterizado por una reducciéon de la variacion haplotipica intra-
regional en un sentido norte-sur, fue observado en las muestras modernas. En
coincidencia con estos resultados, los analisis de Escalamiento
Multidimensional y PROTEST realizados para las muestras antiguas y
modernas de manera conjunta muestran que la region de los Andes centro-sur
se diferencia claramente de Patagonia en las variantes haplotipicas. Por lo
tanto, es posible afirmar la existencia de una fuerte estructuracién espacial de

la variacion haplotipica del ADNmt a una escala supra-regional en la que las
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muestras cercanas geograficamente fueron mas similares entre si que con

aquellas que se encontraron mas distantes.

Las diferencias observadas para las variantes haplotipicas del ADNmt
entre las muestras de Andes centro-sur y Patagonia concuerdan con lo
descripto previamente por Merriwether et al. (1996), Moraga et al. (2000),
Schurr (2004), entre otros, para la variacion en haplogrupos mitocondriales.
Estos trabajos, empleando secuencias de ADNmt de muestras modernas de
poblaciones originarias, han explicado este patron como el resultado de un
efecto fundador serial para la region (Moraga et al., 2000). En particular, se ha
sugerido que a medida que las poblaciones iniciales se expandieron hacia el
sur, los nuevos territorios fueron colonizados por desprendimientos de
pequefios grupos de una poblacién mayor (Moraga et al., 2000). Los sucesivos
eventos fundadores podrian haber llevado a la pérdida de algunos haplotipos
mitocondriales, asi como al aumento de la frecuencia relativa de otros. Este
proceso podria explicar las diferencias en la variabilidad de los haplotipos
amerindios entre el norte y sur de la region de estudio, asi como la
estructuracion geogréfica observada en las distancias Fst. Ramachandran et al.
(2005) usando microsatélites autosomicos, también encontraron una fuerte
relacion entre distancias Fst y las distancias geogréficas, con pérdida marcada
de la variabilidad en funcion de la latitud para Sudamérica. Los autores
interpretan este patrén como el resultado del equilibrio entre la deriva y
dispersién, apoyando el modelo de un efecto fundador serial durante el
poblamiento inicial de la region (Ramachandran et al., 2005). Es importante
remarcar que este modelo asume la persistencia a través del tiempo de un
patron de variacién genética originado durante el poblamiento temprano del
continente hace 14.000 afios AP, y por lo tanto, que las primeras poblaciones
americanas y las actuales presentan cierto grado de continuidad biologica en

las diferentes areas geograficas estudiadas.

Si bien este planteo resulta plausible, es importante considerar que la
distancia temporal entre las primeras poblaciones y las del Holoceno tardio -las

gue generalmente han sido estudiadas- es de alrededor de 12.000 afos. En
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este lapso temporal diversos eventos y procesos evolutivos podrian haber
actuado sobre las poblaciones y dar origen a multiples patrones de variacion.
En este sentido es remarcable el grado de diferencia observado en este trabajo
para la variacion encontrada entre muestras del Holoceno tardio y muestras
contemporaneas. Dado que a lo largo del Holoceno temprano-medio se
terminaron de ocupar las regiones de estudio, se configuraron los patrones mas
recientes de subsistencia y se produjo el aumento demografico mas
significativo en el subcontinente (Borrero, 2008, 2016), es esperable que hayan
ocurrido cambios en las poblaciones que muestren un correlato en la variacion
molecular. Todos estos procesos podrian ser importantes para explicar la
variacion observada en el Holoceno tardio en la regién, aunque hasta el

momento los mismos no se han discutido en profundidad.

En este sentido, dos fendmenos detectados en el registro arqueoldgico
podrian ser considerados. Por una parte, la existencia de densidades
demograficas diferentes en las poblaciones de Andes sur y las de Patagonia vy,
por otra parte, a los niveles de interaccion entre grupos dentro de cada una de
estas regiones. Como se discuti6 mas arriba, la region de los Andes
experimentd un importante crecimiento demografico durante el Holoceno tardio
(Goldberg et al., 2016), el cual podria haber incrementado las probabilidades
de generacion de nuevas mutaciones (debido al aumento en la tasa de
nacimientos; Nielsen y Slatkin, 2013). Esto podria haber contribuido a la mayor
variabilidad haplotipica observada en esta regidn con respecto a regiones de
menor demografia como Pampa y Patagonia. Bajo este escenario, la
estructuracion latitudinal de la variacion seria resultado de las diferentes

dinamicas demogréficas en las regiones norte y sur.

Asimismo, diversas investigaciones arqueoldgicas remarcan que a lo
largo del Holoceno hay evidencias de fuertes interacciones entre grupos dentro
de las regiones analizadas (e.g., modificaciones del craneo, arte rupestre, tipos
de asentamientos; Berberian y Nielsen, 2001; Belardi, 2004; Perez et al., 2009),
mientras que la interaccidn a escala supra-regional fue muy escasa, estando

limitada a la presencia de algunos items foraneos procedentes de grandes
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distancias (Gomez-Otero y Dahinten, 1997-1998). El flujo génico diferencial
podria haber conducido al establecimiento de patrones de aislamiento por
distancia durante el Holoceno tardio tal como se ha planteado previamente a
partir de diferentes datos genéticos. En particular, diversos estudios realizados
a partir de datos de cromosoma Y, ADNmt y marcadores nucleares sugieren
que el flujo y la deriva génica fueron importantes para configurar los patrones
modernos de variacion genética en Sudamérica (Fuselli et al., 2003; Callegari-
Jacques et al., 2011). En conjunto, estos procesos podrian haber generado
patrones espaciales de variacion que se ajustan a un modelo de aislamiento

por distancia.

Como se desprende de esta discusion, diferentes procesos podrian
haber contribuido desde el inicio del poblamiento del Cono Sur de América a
modelar la variacibn genética mitocondrial de las poblaciones. Los mismos
podrian haber actuado a lo largo de los ultimos 14.000 afios y sus efectos
encontrarse superpuestos en los patrones observables en la actualidad. Esta
idea de que el patron observado en tiempos historicos seria un palimpsesto
resultante de los multiples procesos enumerados mas arriba ha sido planteada
en trabajos previos (Fehren-Schmitz et al., 2010; Callegari-Jacques et al., 2011;
Motti, 2012). La resolucion temporal de las muestras disponibles hasta el
momento no resulta adecuada para distinguir los procesos ocurridos a partir del
Pleistoceno final.

En este contexto, un interrogante clave resulta determinar en qué
momento se establecieron los patrones de variacidon molecular descriptos en
esta tesis. Si bien la evidencia disponible no es suficiente para dar respuesta a
esta pregunta, algunos de los resultados obtenidos en este trabajo pueden
contribuir a discutir este problema. En primer lugar, los resultados obtenidos del
AMOVA realizado con muestras antiguas indicé que el 12% de la variacion se
encuentra entre las muestras y el 88% dentro de las muestras, mientras que al
incluir las muestras modernas un 7% de la variaciobn se encuentra entre las
muestras y un 93% dentro de las mismas. Esta disminucién de la variacion

entre grupos y el consiguiente aumento de la variacién intra-grupo sugiere la
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existencia de procesos de flujo génico, o el desplazamiento de gran niumero de
individuos, entre las regiones estudiadas durante los ultimos 500 afios, como
ya ha sido sugerido por la evidencia etnohistorica (Martinez Sarasola, 2002).
En este mismo sentido, la estructuracion espacial de las muestras estudiadas
también sugiere la existencia de flujo génico intenso durante tiempos historicos.
El Escalamiento Multidimensional y la prueba de PROTEST mostraron que las
muestras de Patagonia que mayor diferenciacion presentan de las de Andes
centro-sur son las antiguas, mientras que las muestras modernas de la misma

region se acercan en el espacio multivariado a las de los Andes centro-sur.

Profundizar en este problema requeriria el estudio de muestras datadas
en el Holoceno temprano (ca. 10.000 a 8.000 afios radiocarbdnicos AP). Hasta
el presente las muestras correspondientes a este periodo asi como aquellas
datadas en el Holoceno medio inicial (ca. 7.500 a 6.000 afios AP) son escasas
y se concentran en la Regibn Pampeana (e.g. Arroyo Frias y Arroyo Seco;
Pucciarelli et al., 2010), en la Patagonia meridional (e.g. Bafio Nuevo; Mena et
al., 2003) y el norte de Chile (Quebrada de Acha y Camarones 14; Manriquez
et al.,, 2011), (e.g., en la Regibn Pampeana, y en el norte de Chile, ambas
datadas AP). Para algunas de estas muestras se han obtenido datos de las
variantes del ADNmt, al menos con técnicas de RFLP. Las muestras de Bafio
Nuevo presentaron variantes del haplogrupo B, no registradas posteriormente
en la region. Por otro lado, varias muestras de Arroyo Seco 2 han sido
tipificadas a nivel de haplogrupos (Figueiro, 2006), obteniéndose los
haplogrupos B, C y D, y dos de ellas han sido secuenciadas recientemente
(Llamas et al., 2016). Estos resultados, aunque preliminares, sugieren que la
variacion observada en el Holoceno temprano-medio podria haber sido
marcadamente diferente de la observada en el Holoceno tardio en el Cono Sur

de Sudamérica.

169



Capitulo 9: Consideraciones finales
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En el marco de este trabajo se obtuvieron muestras de ADNa de
poblaciones originarias americanas que corresponden a periodos temporales y
areas geogréficas de Argentina no estudiadas hasta el presente. La
importancia de los estudios de ADNa radica en la posibilidad de investigar de
manera directa eventos y procesos que tuvieron lugar en el pasado. En este
sentido, los datos aportados en esta tesis incrementan la informacién
disponible, y se espera contribuyan a dilucidar los patrones de variacién

bioldgica y la historia evolutiva de las poblaciones del sur de Sudamérica.

Los procedimientos técnicos para minimizar y controlar el riesgo de
contaminacion de las muestras 6seas y dentales durante la extraccion y
amplificacion del ADNa, asi como los procedimientos de autenticacion del
mismo que fueron aplicados aqui, mostraron buenos resultados. En particular,
el protocolo basado en la extraccion por fenol-cloroformo-alcohol isoamilico
seguida de la secuenciaciéon de la HVR I, fue el que mostré los mejores
resultados y permiti6 obtener secuencias para un 74% del total de los
individuos analizados. Un 18% del total de los individuos fueron excluidos
debido a diversos problemas en los fragmentos secuenciados. En conjunto, los
procedimientos seguidos en el laboratorio y los bioinformaticos empleados para
la corroboracion de los haplotipos permitieron generar una base de datos

confiable para este estudio.

El andlisis comparativo de las muestras antiguas y modernas indicé la
presencia de las mismas variantes haplotipicas, o variantes muy relacionadas,
a través del tiempo. Esto sugiere la existencia de continuidad poblacional a
escala regional. Sin embargo, una parte importante de los haplotipos presentes
en las muestras correspondientes al Holoceno tardio no se encontraron en las
muestras modernas. Esta pérdida de variacién es mayor en Patagonia centro-
sur, aunque fue detectada en las tres regiones estudiadas. En particular, las
muestras modernas de Patagonia presentaron una considerable reduccion de
variacion para el subhaplogrupo D1 y en menor medida para el C1. La pérdida
de variantes haplotipicas desde el Holoceno tardio hasta el presente podria ser

atribuida al impacto negativo que tuvo la conquista europea sobre Ila
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demografia de las poblaciones originarias, el cual fue mayor en los grupos de

baja densidad como los cazadores-recolectores de Patagonia.

La variabilidad haplotipica presenté un patron de reduccion en sentido
norte-sur tanto en las muestras antiguas como en las modernas, presentado la
region de los Andes sur/Noroeste argentino mayor variacion haplotipica que
Pampa y Patagonia. Asimismo, se observé una fuerte asociacion entre la
distancia genética y las distancias geogréficas entre muestras, sugiriendo una
fuerte estructura espacial de la variacion en los linajes mitocondriales a una
escala supra-regional. Dado que las muestras diacronicas de una misma region
geografica presentan mayor similitud que con muestras contemporaneas de
otras regiones es posible inferir que la estructuracién espacial a escala supra-
regional se habria establecido al menos durante el Holoceno tardio.

El patron espacial descripto para las variantes haplotipicas del ADNmt
es compatible con las expectativas derivadas del modelo de efecto fundador
serial propuesto para el poblamiento inicial del Cono Sur de Sudamérica. Si
bien es plausible que los patrones de variacion observados en el Holoceno
tardio se hayan establecido durante el poblamiento inicial, es importante tener
en cuenta el amplio lapso transcurrido -alrededor de 12.000 afios-. En este
sentido, diversos procesos y eventos evolutivos podrian haber actuado sobre
las poblaciones modelando la variacion genética. Dos aspectos que requieren
ser considerados son la existencia de densidades demograficas diferentes en
las poblaciones de Andes sur y Patagonia, asi como los niveles de interaccién
entre grupos dentro de cada una de estas regiones. Particularmente, la
estructuracién norte-sur de la variacion podria ser resultado del mayor
crecimiento demografico que experimentaron las poblaciones de los Andes, el
cual habria incrementado la probabilidad de surgimiento de nuevos linajes
mitocondriales. Asimismo, el flujo génico diferencial -mayor dentro de las
regiones que a escala supra-regional- podria haber conducido al
establecimiento de patrones de aislamiento por distancia durante el Holoceno
tardio tal como se ha planteado previamente.
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Establecer la contribucion relativa de cada uno de estos procesos y
eventos a la variacion bioldgica requiere de estudios futuros que se orienten a:
1) incrementar los tamafos muestrales y ampliar la cobertura espacial y
temporal para permitir un mayor grado de detalle. En particular, es importante
evaluar el grado de similitud entre el patréon observado en las muestras
antiguas del Holoceno tardio con aquel presente en muestras del Holoceno
temprano. Esta comparacion permitiria establecer en qué medida los patrones
de variacion observada en el Holoceno tardio reflejan el proceso inicial de
poblamiento o se relacionan con procesos que actuaron durante el Holoceno
temprano y medio, tales como las diferencias en las trayectorias demogréficas
de las regiones estudiadas; 2) obtener datos genéticos mas informativos acerca
de los procesos de interés. Con este fin es necesario incorporar analisis de
region no recombinante del cromosoma Y para la determinacién de linajes
paternos y la inclusiébn de marcadores autosdmicos bi-parentales. Los linajes
maternos estudiados en esta tesis muestran una historia parcial del
poblamiento y evolucion de los grupos humanos que habitaron el Cono Sur de
Sudamérica antes de la migracion europea hace 500 afios AP. Finalmente, 3)
explorar modelos estadisticos formales para la evaluacién de diferentes
escenarios evolutivos que puedan dar cuenta de los patrones de variaciéon

observados en la region de estudio.

Hasta el presente los estudios efectuados han sido principalmente
descriptivos, debido en parte a la ausencia de suficientes datos para emplear
modelos formales. Sin embargo, en afos recientes la cantidad de datos
genéticos sobre muestras antiguas y actuales se ha incrementado
notablemente, lo que permitira evaluar explicitamente modelos filogeograficos
para la comprension de la historia evolutiva de las poblaciones del Cono Sur de

Sudameérica.
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Anexo

Al. Descripciéon de protocolos de apartado 6.2.2 de extraccion
de ADN

Al.1Protocolo Kit QlAamp® DNA Investigator Kit (QIAGEN)
Este equipo comercial se basa en la extraccion de ADN utilizando

columnas de silica:

1. Al polvo de cada muestra se le agregd 360 ul del buffer ATL y 20 ul de

Proteinasa K (20 mg/ml, Promega). Se incubo toda la noche a 56°C.

2. Al segundo dia se afiadi6 20 ul de la Proteinasa K y se dej6 hasta el dia

siguiente en las mismas condiciones.

3. Luego de centrifugar las muestras a 800 revoluciones por minuto (rpm),
se agregé 300 ul de buffer AL. Se agit6 durante 10 min. para

homogeneizar.

4. Las muestras se expusieron a 70°C durante un bafio térmico a 12 min.,

agitando cada intervalos de 3 min. para mejorar la lisis.

5. Se centrifugaron a 14000 rpm durante 1 min. y el sobrenadante obtenido

se transfirié a un nuevo tubo eppendorf de 1,5 ml.

6. 150 ul de etanol absoluto fueron agregados al sobrenadante y se mezclé

con vortex por 15 segundos (seg.).

7. Se preparé una columna MiniElute QIAamp con un tubo colector de 2 ml

y se transfirio toda la solucion del paso 5.

8. Se centrifugd a 8000 rpm durante 1 min.
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9. Se agrego 600 ul de buffer AW1 a la columna y se centrifugd bajo las
mismas condiciones del paso 7. Se descartdé el tubo colector y la

columna fue pasada a un nuevo tubo.
10. Se agregaron 700 ul de buffer AW2 y la centrifugacion fue idem paso 8.
11. 700 ul de etanol absoluto fueron agregados y se procedié idem paso 8.

12. La columna vacia se puso en un tubo nuevo y se centrifugd durante 3

min. a 14000 rpm. Para terminar de eliminar el excedente de etanol.

13. Como tubo colector esta vez utilizamos un tubo eppendorf de 1,5 ml, se

colocé la columna y se la llevo a 56°C en calor seco por 5 min.

14. Se agregaron 40 ul de agua calidad biologia molecular a 60°C para eluir
la muestra y se lo dejé incubando a temperatura ambiente por 5 min.
Luego se centrifugd 1 min. a 14000 rpm. Este paso se realizé dos veces
utilizando el mismo tubo colector para aumentar el volumen final donde

esta disuelto el ADN.

A1l.2 Protocolo Kit Geneclean (MP Biomedicals)
Como segundo método se utilizé este equipo comercial también basado

en la purificacion de ADN a partir de columnas de silica:

1) Partimos de 100 mg de polvo, se le agregaron 500ul de EDTA (0,5M) +
25 ul de Proteinasa K (20mg/ml, Promega) y se incubd toda la noche a
55°C.

2) Se adicionaron 100 ul de la misma Proteinasa K y se la dej6é hasta el dia
siguiente. Los pasos 1 y 2 se realizan para descalcificar el polvo de
dentina y hueso a tratar, ayudando a la eliminacion del calcio y la
obtencion del material genético retenido en la matriz mineral

(degradando el material solido queda expuesta mayor superficie de
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contacto para favorecer a que los reactivos que se utilizaran con

posterioridad se unan al ADN).
3) Se centrifugo por 10 min. y se paso el sobrenadante a un nuevo tubo.

4) Se agregaron 500 ul de solucién DeHyb A y 150 ul de Glassmilk y se
dejé incubando durante 2 hs a 55°C.

5) Se transfirié toda la muestra a una columna de filtrado y se centrifugo
por 1 min. a 14000 rpm. Este paso se realiz0 las veces necesarias para

filtrar toda la muestra, eliminando cada vez el eluato.

6) Se agreg06 250ul de Salton Wash 1 y centrifugé 1 min. A 14000 rpm, se

descarto el eluato.
7) idem condiciones del paso 6 pero en este caso se agregé Salton Wash 2

8) Se agregaron 250ul de aDNA Alcohol Wash a la columna y se centrifugé

1 min. a 14000 rpm. Descartamos el eluato.

9) Se centrifugd nuevamente (con el tubo de captura vacio) durante 2min.

para secar el filtro de los restos de alcohol.

10) Se ubico el filtro en un tubo de captura nuevo y se agregaron 50ul de
DNA free Elution Solution y se resuspendio el pellet de la columna para
disolverlo. Se dejé incubar por 15 min. a temperatura ambiente.

11) Por ultimo se centrifugd 1min. a 14000 rpm y se guardd el eluato del

tubo de captura.

12) Se realizdé una segunda elucion idem paso 10 y 11 pero utilizando un

volumen de 25 ul de DNA free Elution Solution.

Al1.3 Protocolo de extraccién con fenol — cloroformo- alcohol isoamilico
Por otro lado, se extrajo el ADN con modificaciones en el método de

Green y Sambrook, 2012:
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1. Primero se realizé la descalcificacion del polvo de hueso y diente
obtenido como se describié en el paso 1 del protocolo del Geneclean:
Se agreg6 al polvo de cada muestra 1ml de EDTA 0,5M (pH 8) a

temperatura ambiente y se las dejé con agitacién durante dos dias.

2. Se extrajo el sobrenadante de EDTA y se preservdé a -20°C. Al
precipitado se lo digirié con 1 ml de solucién conteniendo: Tris-HCI 10
mM, EDTA 5mM, Acetato de Sodio 4% y SDS 2%, vy 25 ul de
Proteinasa K (Promega). Las muestras se incubaron toda la noche a

55°C en agitador.

3. Se agregaron 500 ul de fenol y 500 ul de la solucion 24:1 de

Cloroformo - Alcohol Isoamilico.
4. La muestra se centrifugd a 14000 rpm por 1° min.

5. Se retir6 el sobrenadante, se colocé en un nuevo tubo Eppendorf de
1,5 mly se le agregaron 500 ul de Cloroformo — Alcohol Isoamilico en

las mismas proporciones que el paso 3.
6. Idem paso 4.
7. El sobrenadante fue retirado a otro tubo eppendorf de 1,5 ml.

8. La fase acuosa se purific6 mediante columnas de silica utilizando el
equipo AccuPrep® PCR Purification Kit (BIONEER), siguiendo el
protocolo especificado por el fabricante

Al.4 Protocolo de extraccién a partir del EDTA obtenido en el primer paso
del protocolo de extraccion de fenol-clorofomo-isoamilico

1) A cada tubo del EDTA de las muestras se le agregd 25 ul de

Proteinasa K (Promega).
2) Se dej6 agitando a 56° C durante 48 hs.
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3) Sobre el tubo anterior se realizo la purificacion de ADN utilizando el
equipo AccuPrep® PCR Purification Kit (BIONEER), siguiendo el
protocolo especificado por el fabricante.

A2. Soluciones utilizadas
- Geles de poliacrilamida: Estd compuesto por una proporcion 29:1 de
acrilamida — bisacrilamida (BIO RAD), buffer TBE 10X, agua calidad biologia
molecular, Persulfato de Amonio (APS) al 10% y N,N,N,N'-tetrametilen-
diamina (TEMED, Life Technologies) al 1%.
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A3. Tablas Anexas

Tabla anexa 1. Precolombinas estudiadas en Sudamérica para los 4 Hgs amerindios

Temporalidad

Muestra n A% | B% | C% [ D% | Indet% Localizacién (afios) Referencia
Boyaca 6 |500|160|340]| 00| 00 Depto. Boyaca, | 153 513 Ap | Monsalve et al. (1996)
Colombia
Madrid 2-41 Dist. Cap. Bogota, .
(Sabana de Bogota) 11 0,0 {100,0] 0,0 | 0,0 0,0 Colombia 2000 AP Silva et al. (2008)
La Purnia Depto. Santander, Casas-Vargas et al.
(Santander) 17 350410 00 | 240 0,0 Colombia 1090 AP (2011)
Cuzco 1 00 ( 0,0 | 0,0 [100,0 0,0 Depto. Cuzco, Perd. | 1033- 840 AP Luciani et al. (2006)
Patallacta,
Paucarcanchay 57 50 1400|140 20 39,0 Depto. Cuzco, Per 400 - 500 AP Shinoda et al. (2006)
Huata
Lambayeque 28 | 210|250 40 | 250 250 | DeP 'I;ae%bayeq“e' 1200- 575 AP | Shimada et al. (2004)
Conchopata 16 | 290|500 140] 70 | 00 Demo'lfe)r’gcucm' 1400- 1200 AP | Kemp et al. (2009)
Huari 18 |170]| 220550 60 | 00 Demo'lfe)r’gcucm' 900- 600 AP |  Kemp et al. (2009)
Palpa 130 | 23 | 177 | 27,7 | 523 | 0,0 Depto. Ica, Perd | 1200- 800 AP Fehre“'é%hlrg;tz etal.
Chen Chen 27 |333[333| 148 | 37 | 148 | DePLO-deMoquegua | 7554 1090 ap | LEWIS: Buikstray Stone
Peru (2007)
Valles altos del Rio , Fehren-Schmitz et al.
Palpa y Viscas 56 71 (5181339 71 0,0 Depto. Ica, Peru 1200- 800 AP (2011)
Tiwanacu 13 | 80 | 150230230 31,0 |Depto.LaPaz, Bolivia| 1000- 2300 AP ROthh?Z”(‘)g‘;)r etal.
Tompullo 2 24 83 1708 | 42 | 16,7 0,0 Depto. Arequipa, Per( | siglo XV- XVI Baca et al. (2012)
Valle de Azapa,
Camaronesy Lluta, | 14 50,0360 70 | 7,0 0,0 Prov. Arica, Chile 3900 AP Moraga et al. (2005)
(Arcaico tardio)
Valle de Azapa,
Camaronesy Lluta, | 19 32,0 42,0 ]| 26,0 | 0,0 0,0 Prov. Arica, Chile 1000 AP Moraga et al. (2005)
(Horizonte Medio)
Valle de Azapa,

Camaronesy Lluta,|{ 15 (20,0 53,0200 ( 7,0 0,0 Prov. Arica, Chile 500 AP Moraga et al. (2005)

(Intermed. tardio)

Quebrada de Acha 4 25,0 0,0 | 50,0 | 25,0 0,0 Prov. Arica, Chile | 9000 - 7500 AP | Manriquez et al. (2011)
Camarones 14 4 25,0 [ 50,0 [ 25,0 | 0,0 0,0 Prov. Arica, Chile 7500 AP Manriquez et al. (2011)
Tagua Tagua 4 00 | 0,0 J100,0( 0,0 0,0 Prov. Biobio, Chile 8000 AP Manriquez et al. (2011)

Bafio Nuevo 4 |00 750|250 00| 00 Prov. gﬁﬁza'q“e' 9000 AP | Manriquez et al. (2011)

Regi6n Amazénica 18 280 | 60 | 220 50 39,0 Estados de Para, Amapa 500 - 4000 AP Ribeiro dos Santos et al.

y Amazonas, Brasil

(1996)
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Continuacion tabla anexa 1

Temporalidad

Muestras n A% [ B% | C% | D% | Indet% Localizacién (afios) Referencia
Queixadinha (Vale Unid. Federal de antes del siglo
do Jaquitinhonha) 14 00 j143) 8,7 00 00 Minas Gerais, Brasil XIX Gongalves et al. (2010)
Los Amarillos 18 7201 6,0 | 60 | 16,0 0,0 Prov. Jujuy, Argentina | 1000 -500 AP | Mendisco et al. (2011)
Cg;tf‘eii';as 3 | 00|00 [1000] 00 | 00 |[Prov.Salta, Argentina| 1300 AP Dejean et al. (2006)
Llullaillaco 3 0,0 | 0,0 | 33,0 | 67,0 0,0 Prov. Salta, Argentina | 520- 430 AP Wilson et al. (2007)
Pampa Grande 21 11,0 (47,0 0,0 | 42,0 0,0 Prov. Salta, Argentina 1310 AP Carnese et al. (2010)
. Museos de la Prov. de Nores y Demarchi
Sierras centrales 35 |[23,0]26,0] 340 17,0 0,0 Cérdoba, Argentina 3360 - 345 AP (2011)
Sierrasy Llanuras | 48 | 167 | 229 39,6 | 208 | 00 |MuseosdelaProv.De | 000 a05 Ap | Nores et al. (2011)
Cordoba, Argentina
Arroyo seco 2 8 |00 |370|500]|130| 00 | POV ABUE”O.S AITes, | Desde 7800 AP | Figueiro y Sans (2007)
rgentina
«Aonikenk” 15 | 00 |00]|267|733| o0 | PatagoniadeChiley 150 AP Lalueza et al. (1997)
Argentina
CanaldeBeagle | 2 | 00 | 00 |500]500]| 00 T'e”acdﬁi'lguego' 150 AP Dejean et al. (2008)
“Yémana, Kaweskar, | 45| 9 | 0o | 422|556 22 Tierra del Fuego, 150 AP Lalueza et al. (1997)

Selknam”

Chile y Argentina
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Tabla anexa 2a. Base de datos de secuencias comparativas

Grupo Haplo-

Muestral Lugar de origen caso grupo Polimorfismos de HVR | Bibliografia
Andc/n-M Yungay, Pert Yu001 16111T | 16223T | 16260T | 16271C | 16278T | 16290T | 16319A | 16362C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Perd Yu002 B 16189C 16217C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu003 B 16189C | 16217C | 16362C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu004 B 16168T | 16189C | 16217C | 16270T | 16278T Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu005 B 16168T | 16189C | 16217C 16261T Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu007 B 16093C | 16140C | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu008 B 16168T | 16189C | 16217C | 16357C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu009 B 16168T | 16189C | 16217C | 16360T Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Pert Yu010 B 16168T | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu011 B 16189C | 16217C | 16293G Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Peri TPEO1 B 16168T | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Perl TPEO2 B 16189C | 16217C | 16260T | 16319A Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Perl TPEO3 B 16311G | 16185T | 16189C | 16217C | 16288C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Pert TPEO4 B 16189C 16217C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Perl TPEO5 B 16189C | 16217C | 16274A Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Perl TPEO6 B 16129A | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Tupe, Perl TPEO7 B 16189C | 16217C | 16256T | 16304C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Per( Yu012 C 16223T | 16292T | 16298C | 16325C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Per( Yu013 C 16223T | 16298C | 16311C | 16325C | 16327T Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Per( Yu014 C 16094C | 16223T | 16298C | 16325C | 16327T | 16362C Lewis et al., 2007
Andc/n-M Yungay, Peru Yu015 C 16189C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Lewis et al., 2007
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Andc/n-M Yungay, Perd | yy016 C 16129A | 16189C | 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Lewis et al., 2007

Andc/n-M Tupe, Perd TPEO8 C 16093C | 161927 | 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Lewis et al., 2007

Andc/n-M Tupe, Per( TPEO9 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Lewis et al., 2007

Andc/n-M Yungay, Perd | yyo17 D 16223T | 16325C | 16362C Lewis et al., 2007

Andc/n-M Yungay, Perd | yy018 D 16209C | 16325C | 16362C Lewis et al., 2007

Andc/n-M Yungay, Pert | yy019 D 16129A | 16223T | 16325C | 16362C Lewis et al., 2007

Andc/n-M Yungay, Perd | yuo20 D | 16174T | 16223T | 16325C | 16362C Lewis et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua545 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten036 A 16111T | 16140C | 16189C | 16223T | 16264T | 16290T | 16319A | 16362C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten039 A 16111T | 16140C | 16189C | 16223T | 16264T | 16290T | 16319A | 16362C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimane151 A 16111T | 16140C | 16189C | 16223T | 16264T | 16290T | 16319A | 16362C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten031 A 161117 | 16189C | 16223T | 16290T | 16319A Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimane230 A 16111T | 16189C | 16223T | 16290T | 16319A Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimane149 A 16111T | 16189C | 16223T | 16264T | 16319A Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimane152 A 16111T | 16189C | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten048 A 16111T | 16189C | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Corella et al., 2007

Andc/s-M Puno, Per QPNOO1 A 16111T | 16222T | 16223T | 16290T | 16294T | 16319A Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Pert QPNOO02 A 16111T | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A Lewis et al., 2007

Andc/s-M Per( QuechPerul A 16051G | 16111T | 16134T | 16223T | 16248T | 16290T | 16319A | 16362C Sandoval et al., 2009

Andc/s-M Per( QuechPeru? A 16111T | 16129A | 16157C | 16223T | 16290T | 16311C | 16319A | 16362C Sandoval et al., 2009
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Andc/s-M Peru QuechPeru3 A 16111T | 16129A | 16223T | 16256T | 16290T | 16319A | 16362C Sandoval et al., 2009

Andc/s-M Peru QuechPeru4 A 161117 | 16214T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Sandoval et al., 2009

Andc/s-M Peru QuechPeru5 A 161117 | 16290T | 16319A | 16362C Sandoval et al., 2009

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ048 A 161117 | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ059 A 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ063 A 16111T | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16343T | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ069 A 161117 | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16343T | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ071 A 16092C | 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ076 A 161117 | 16136C | 16223T | 16268A | 16290T | 16319A | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ077 A 16111T | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16343T | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ081 A 161117 | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ085 A 16111T | 16183C | 16189C | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16343T | 16362C Afonso Costa et al., 2010

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ090 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Afonso Costa et al., 2010
Lago Titicaca,

Andc/s-M Bolivia Aym2 A 16086C | 16111T | 16223T | 16266T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
Lago Titicaca,

Andc/s-M Bolivia Aym2 A 161117 | 16136C | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16343T | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
Lago Titicaca,

Andc/s-M Bolivia Aym2 A 16111T | 16136C | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
Lago Titicaca,

Andc/s-M Bolivia Aym2 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
Lago Titicaca,

Andc/s-M Bolivia Aym2 A 161117 | 16189C | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16111T | 16223T | 16290T | 16294T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16111T | 16189C | 16223T | 16239A | 16266T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
Lago Titicaca,

Andc/s-M Bolivia Aym2 A 16111T | 16124C | 16223T | 16290T | 16311C | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
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norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 161117 | 16223T | 16261T | 16290T | 16311C | 16319A Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 161117 | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16111T | 16217C | 16223T | 16290T | 16319A | 16343T | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16051G | 16111T | 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
norte de Potosi,

Andc/s-M Bolivia Que2 A 16051G | 16111T | 16290T | 16311C | 16319A | 16362C Gaya-Vidal et al., 2011
Depto. Santa

Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruzl A 16038R | 16111 16189 16223 16290 16293 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Santa

Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz2 A 16051 16111 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Beni3 A 16111 16147 16223 16270 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Beni4 A 16111 16147 16223 16270 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto.
Cochabamba,

Andc/s-M Bolivia Cochabamba5b A 16111 16217 16223 16290 16319 | 16343T | 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Beni6 A 16111 16223 16266 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Santa

Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz7 A 16111 16223 16290 16311 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz8 A 16111 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Beni9 A 16111 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Pando,

Andc/s-M Bolivia Pando10 A 16111 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Pando,

Andc/s-M Bolivia Pandoll A 16111 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz12 A 16111 16189 16266 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
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Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Benil3 16092 16111 16223 16265 16290 16311 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Benil4 16111 16129 16134 16223 16274 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto.
Cochabamba,

Andc/s-M Bolivia Cochabambal5 16111 16223 16290 16294 16319 16335 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Santa

Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz16 16111 16209 16223 16290 16301 16319 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Santa

Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz17 16209 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Beni,

Andc/s-M Bolivia Benil8 16111 16136 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Pando,

Andc/s-M Bolivia Pando19 16111 16223 16290 16293 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz20 16104 16172 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto.
Cochabamba,

Andc/s-M Bolivia Cochabamba?1 16223 | 16234G | 16256 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto. Santa

Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz22 16223 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Depto.
Cochabamba,

Andc/s-M Bolivia Cochabamba23 16189 16223 | 16234G | 16256 16290 16319 16362 Taboada-Echalar et al., 2013
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraA01 16111 16223 16290 16319 16362 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraA02 16086 16111 16223 16226 16290 16319 16362 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraA03 16111 16183 16189 16223 16290 16319 16362 Batai et al., 2014
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Andc/s-M

Altiplano
Boliviano

AymaraA04

16111

16188

16223

16290

16319

16357

16362

Batai et al., 2014

Andc/s-M

Altiplano
Boliviano

AymaraA05

16111

16217

16223

16290

16319

16343T

16362

Batai et al., 2014

Andc/s-M

Altiplano
Boliviano

AymaraA06

16111

16129

16217

16223

16290

16319

16343T

Batai et al., 2014

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl7

16223

16290

16311

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl8

16182

16183

16189

16223

16290

16319

16362

16390

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp19

16111

16223

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp41

16111

16223

16290

16319

16362

16381

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp50

16223

16234G

16256

16290

16319

16362

16519

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp52

16086

16111

16223

16266

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp55

16111

16290

16319

16350

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp69

16111

16223

16290

16296

16319

16362

16519

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp82

16111

16223

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp85

16111

16223

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp89

16111

16213

16223

16290

16319

16356

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp119

16111

16223

16290

16319

16362

16519

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp133

16111

16223

16270

16290

16319

16357

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp134

16111

16213

16223

16290

16319

16362

16463

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp141

16111

16223

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp152

16111

16217

16223

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp154

16111

16217

16223

16290

16319

16343T

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp164

16111

16217

16223

16278

16290

16319

16343T

16362

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp169

16111

16223

16249

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp172

16111

16223

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp193

16111

16223

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp196

16111

16189

16223

16240

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Cuenca del
Lago Titicaca

Titi1.Q

16111T

16223T

16290T

16319A

16362C

Barbieri et al., 2011

Andc/s-M

Cuenca del
Lago Titicaca

Titi2.Q

16111T

16129A

16223T

16290T

16319A

16362C

16381C

Barbieri et al., 2011

Andc/s-M

Cuenca del
Lago Titicaca

Titi3.Q

16223T

16290T

16311C

16319A

16362C

Barbieri et al., 2011

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Aymara257

16189C

16217C

Corella et al., 2007

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Aymara289

16189C

16217C

Corella et al., 2007

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Moseten038

16189C

16217C

Corella et al., 2007

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Chimane224

16189C

16217C

Corella et al., 2007

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Aymara244

16189C

16217C

Corella et al., 2007

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Aymara249

16189C

16217C

Corella et al., 2007

211




Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Aymara255 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimanel38 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimanel53 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Aymara258 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua533 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten029 16161C | 16173T | 16189C | 16217C | 16324C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten046 16161C | 16173T | 16189C | 16217C | 16324C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimanel81 16161C | 16173T | 16189C | 16217C | 16324C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten032 16171G | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten033 16093C | 16189C | 16217C | 16242A Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Chimanel67 16189C | 16217C | 16233G | 16356C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Aymara247 16189C | 16217C | 16266T Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Aymara248 16189C | 16217C | 16274A Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua530 16075C | 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Aymara243 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
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Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechuab32 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua534 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua536 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechuab37 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechuab42 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua544 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua546 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechuab49 B 16188T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua539 B 16168T | 16189C | 16217C Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechua540 B 16188T | 16189C | 16217C | 16354T Corella et al., 2007
Depto. de

Andc/s-M Beni,Bolivia Quechuab543 B 16189c | 16214T | 16217C Corella et al., 2007

Andc/s-M Puno, Peru QPNOO03 B 16168T | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Peru QPNO04 B 16189C | 16217C Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Peru QPNOO05 B 16169T | 16217C | 16220C | 16319A Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Peru QPNOO06 B 16092C | 16129A | 16180C | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Peru QPNOOQ7 B 16093C | 16176T | 16189C | 16217C | 16274A | 16319A Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Peru QPNOO08 B 16145A | 16189C | 16217C | 16357C Lewis et al., 2007

Andc/s-M Puno, Pert QPNOOQ09 B 16217C Lewis et al., 2007
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Andc/s-M Puno, Pert QPNO10 B 16129A | 16217C | 16354T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO11 B 16189C | 16217C | 16362C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Pert QPNO12 B 16153A | 16189C | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO13 B 16066G | 16168T | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Pert QPNO14 B 16217C | 16362C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Pert QPNO15 B 16086C | 16189C | 16217C | 16220G Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOO01 B 16217C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOO02 B 16111T | 16136C | 16189C | 16217C | 16264T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOO03 B 16217C | 16266T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNO04 B 16217C | 16258C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOO05 B 16189C | 16217C | 16261T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Per( APNOO06 B 16177G | 16217C | 16309G Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOOQO7 B 16189C | 16217C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Peru QuechPeru6 B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Sandoval et al., 2009
Andc/s-M Peru QuechPeru7 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Sandoval et al., 2009
Andc/s-M Peru QuechPeru8 B 16183C | 16189C | 16217C Sandoval et al., 2009
Andc/s-M Peru QuechPeru9 B 16183C | 16189C | 16217C | 16261T | 16319A | 16362C Sandoval et al., 2009
Andc/s-M Peru QuechPerul0 B 16183C | 16189C | 16217C | 16261T | 16342C Sandoval et al., 2009
Andc/s-M Peru QuechPerull B 16183C | 16189C | 16217C | 16289G Sandoval et al., 2009
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ001 B 16183C | 16189C | 16217C Afonso Costa et al., 2010
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ003 B 16183C | 16189C | 16217C Afonso Costa et al., 2010
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ004 B 161093C | 16183C | 16189C | 16217C Afonso Costa et al., 2010
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ005 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Afonso Costa et al., 2010
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Afonso Costa et al.,

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LAPZ006 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ007 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ008 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ0104 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ0114 B 16183C | 16189C | 16217C 16270T 16278T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ012 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ013 B 16182C | 16183C | 16189C 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ014 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ015 B 16168T | 16183C | 16189C 16217C 16270T 16278T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ017 B 16168T | 16182C | 16183C 16189C 16217C 16218T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ018 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ019 B 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ020 B 16183C | 16189C | 16217C 16293C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ021 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ022 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 16354T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ023 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LPAZ024 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 16266T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ025 B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 16354T 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ026 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ027 B 16183C | 16189C | 16217C 16261T 16319A 2010
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Afonso Costa et al.,

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ028 B 16129A | 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ029 B 16183C | 16189C | 16217C | 16289G 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ030 B 16183C | 16189C | 16217C | 16356C |16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ031 B 16183C | 16189C | 16217C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ032 B 16183C | 16189C | 16217C | 16359C 2010
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a33 B 16168 16183 16189 16217 al., 2013
Depto.
Cochabamba,B | Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M olivia a36 B 16182 16183 16189 16213 16217 16362 al., 2013
Depto. Santa SantaCruz3 Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 7 B 16182 16183 16189 16217 16218 16233 16356 al., 2013
Depto. Pando, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Pando39 B 16182 16183 16189 16217 16303 al., 2013
Depto. Santa SantaCruz4 Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 1 B 16182 16183 16189 16217 16316 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a43 B 16182 16183 16189 16217 16328 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia ad4 B 16182 16183 16189 16217 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz48 B 16183 16188 16189 16217 16266 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz49 B 16183 16188 16189 16217 16304 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia ab0 B 16183 16188 16189 16217 16354 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz52 B 16183 16188 16189 16217 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz54 B 16183 16188 16189 16217 al., 2013
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Taboada-Echalar et

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz55 16183 16188 16189 16217 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a70 16183 16189 16203 16217 16218 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a7l 16183 16189 16217 16290 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a72 16183 16189 16217 16290 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz75 16183 16189 16217 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni82 16051 16183 16189 16217 16360 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz83 16183 16189 16217 16360 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni84 16182 16183 16189 16317 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz85 16183 16189 16217 16218 al., 2013
Depto. Santa SantaCruz8 Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 7 16086 16092 16182 16183 16189 16217 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz88 16086 16182 16183 16189 16217 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a89 16086 16183 16189 16217 16218 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz90 16086 16183 16189 16217 16220 16287 al., 2013
Altiplano
Andc/s-M Boliviano AymaraB01 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano
Andc/s-M Boliviano AymaraB02 16182 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano
Andc/s-M Boliviano AymaraB03 16183d 16217 Batai et al., 2014
Altiplano
Andc/s-M Boliviano AymaraB04 16182 16183 16189 Batai et al., 2014
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Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB05 16183 16188 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB06 16058T | 16111 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB07 16111 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB08 16092 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB09 16093 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB10 16093 16183 16188 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB11 16093 16183 16184 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB12 16129 16182 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB13 16168 16183 16189 16192 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB14 16172 16183 16189 16217 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB15 16172 16189 16217 16256 16288 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB16 16182 16183 16189 16217 16295 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB17 16183 16189 16217 16261 16319 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraB18 16183 16189 16217 16362 Batai et al., 2014
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hpl 16170 16183 16188 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp2 16183 16188 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp3 16170 16183 16188 16189 16217 Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp4

16170

16183

16188

16189

16217

16464

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp5

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp6

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp7

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp8

16183

16188

16189

16217

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp9

16114

16183

16189

16217

16294

16359

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl0

16183

16189

16217

16294

16359

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp1l

16172

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp12

16183

16189

16193.1
C

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp13

16182

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl4

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp15

16182

16183

16189

16217

16242

16324

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp20

16126

16183

16188

16189

16190

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp21

16183

16188

16189

16217

16266

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp22

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp24

16182

16183

16189

16217

16258

16357

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp25

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp26

16092

16182

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp27

16093

16168

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp28

16183

16188

16189

16217

16266

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp29

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp30

16066

16183de
I

16186

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp31

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp32

16183

16188

16189

16217

16299

16319

16354

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp33

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp34

16183

16188

16189

16217

16354

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp37

16129

16178

16182

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp38

16173

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp39

16183

16189

16217

16258

16289

16357

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp40

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp42

16086

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp43

16182

16183

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp44

16092

16182

16183

16189

16217

16291

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp46

16176

16183

16189

16217

16319

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp47

16183

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp48

16093

16168

16183

16189

16193.1C

16217

16270

Sandoval et al., 2013
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Altiplano

Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp49 16183 16188 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp53 16183 16189 16217 16258 16357 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp54 16183 16188 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16182de | 16183de

Andc/s-M Boliviano Hp59 I I 16189 16194C 16195 16217 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp60 16183 16189 C 16217 16289 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp61 16183 16189 C 16217 16218 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp63 16183 16189 C 16217 16352 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp64 16183 16188 16189 16217 16293 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp65 16183 16189 C 16217 16293 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16183de

Andc/s-M Boliviano Hp66 I 16189 | 16194C 16195 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp67 16183 16188 16189 16217 16354 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp68 16183C | 16189 16217 16258 16357 16390 Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp70

16183

16188

16189

16217

16319

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp71

16136

16183T

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp73

16140

16183

16189

16193.1C

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp74

16168

16183

16189

16193.1C

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp75

16176

16183

16189

16193.1C

16217

16319

16357

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp76

16182

16183

16189

16217

16249

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp77

16183

16189

16217

16292

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp78

16183

16188

16189

16217

16311

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp79

16051

16129

16183

16189

16193.1C

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp80

16182C

16183C

16189

16217

16303

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hps1

16051

16129

16168

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp84

16093

16183C

16189

16217

16362

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp86

16182C

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp87

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp88

16183C

16188.1
C

16217

16435

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp91

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp92

16183C

16188

16189

16217

16256

16354

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp93

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp94

16183C

16188

16189

16217

16381

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp95

16183C

16188

16189

16217

16354

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp96

16183C

16188

16189

16217

16295

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp97

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp100

16168

16182C

16183C

16189

16217

16301A

16390

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp101

16183C

16188

16189

16217

16381

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl102

16182C

16183C

16189

16217

16241

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp103

16183C

16189

16212

16217

16261

16319

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp104

16182C

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp105

16183C

16189

16223

16292

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl106

16111

16217

16223

16290

16319

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp109

16182C

16183C

16189

16217

16390

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl11l

16051

16092

16183C

16189

16217

16241

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp112

16183C

16189

16217

16266

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp113

16182C

16183C

16189

16192

16217

16294

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp115

16183C

16189

16217

16233

16290

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp116

16172

16182C

16183C

16189

16217

16266

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp120

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013
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Altiplano

Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hpl123 16117 16129 | 16183C 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp125 16183C | 16189 16217 16290 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hpl126 16145 | 16183C | 16189 16217 16357 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hpl127 16183T | 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp129 16051 16183C | 16189 | 16193.1C 16217 16360 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp132 16183C | 16188 16189 16217 16354 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp135 16183C | 16188 16189 16217 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp136 16182C | 16183C | 16189 16217 16235 16242 16291 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp137 16183C | 16189 C 16217 16357 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp139 16183C | 16189 C 16217 16422 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp142 16183C | 16189 C 16217 16325 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano- 16193.1

Andc/s-M Boliviano Hp143 16183C | 16189 C 16217 Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp144

16129

16183C

16189

16217

16344

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp146

16182C

16183C

16189

16217

16274

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp147

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp148

16183C

16189

16193.C

16217

16289

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp149

16168

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp151

16183C

16189

16217

16304

16352

16360

16390

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp153

16168

16183d

16189

16217

16270

16278

16428

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp156

16066

16168

16182C

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp158

16182C

16183C

16189

16217

16258

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp159

16129

16178

16182C

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp160

16140

16172

16183C

16189

16193.1C

16217

16437

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl65

16140

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp167

16183C

16185

16189

16217

16320

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp171

16176

16183C

16189

16217

16319

16422

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl74

16183C

16188

16189

16217

16239

16311

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp176

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl77

16086

16182C

16183C

16189

16217

16296

16454

16455

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp178

16051

16183C

16188

16189

16217

16266

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp179

16154

16178

16182C

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp180

16182C

16183C

16189

16217

16242

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp181

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp182

16066

16183de
I

16186

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp183

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp184

16146

16183d

16189

16217

16218

Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp185

16182C

16183C

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp186

16092

16103

16167

16183C

16189

16217

16311

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp187

16092

16167

16183C

16189

16217

16311

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp189

16167

16183C

16189

16217

16311

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp190

16086

16183C

16189

16217

16296

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp191

16086

16183C

16189

16217

16296

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl192

16183C

16189

16217

16258

16357

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp197

16093

16140

16183C

16189

16217

16437

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp199

16183C

16189

16207

16217

16336

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp201

16183C

16188

16189

16217

16319

16354

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp202

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp203

16183C

16188

16189

16217

Sandoval et al., 2013
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Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi4.Q 16183C | 16189C | 16217C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi5.Q 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi6.Q 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi7.Q 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi8.Q 16183C | 16189C | 16217C | 16242A Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi9.Q 16183C | 16189C | 16217C | 16289G Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil0.Q 16093C | 16176T | 16183C | 16189C 16217C 16274A | 16319A | 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titill.Q 16183C | 16189C | 16217C 16290T Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil2.Q 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16240G Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil3.Q 1610967 | 16108G | 16109C | 16183C 16188T 16189C | 16217C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil4.Q 16176T | 16183C | 16189C | 16217C 16274A 16319A | 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil5.Q 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16381C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil6.A 16183C | 16189C | 16194C | 16217C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil7.A 16140C | 16183C | 16189C | 16217C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titil8.A 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16354T Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi19.A 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16299G 16379A | 16354T Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi20.A 16093C | 16183C | 16189C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi21.A 16170G | 16183C | 16188T | 16189C 16217C Barbieri et al., 2011
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Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi22.A B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Barbieri et al., 2011
Cuenca del
Andc/s-M Lago Titicaca Titi23.A B 16183C | 16188T | 16189C 16217C 16266T Barbieri et al., 2011
Cuenca del
Andc/s-M Lago Titicaca Titi24.A B 15183C | 16188T | 16189C 16217C 16319A 16354T Barbieri et al., 2011
Cuenca del
Andc/s-M Lago Titicaca Titi25.A B 16183C | 16189C | 16217C | 16242A Barbieri et al., 2011
Depto. de
Andc/s-M Beni,Bolivia Moseten037 C 16051G | 16223T | 16298C 16325C 16327T Corella et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO16 C 16126C | 16189C | 16223T 16294C 16298C 16325C 16327T | 16344T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO17 C 161507 | 16169T | 16223T 16298C 16325C 16327T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO18 C 16223T | 16256T | 16298C 16325C 16327T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO19 C 16223T | 16325C | 16327T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO20 C 16129A | 16189C | 16223T 16294T 16298C 16325C 16327T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO21 C 16189C | 16223T | 16298C 16325C 16327T 16344T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru QPNO22 C 16051G | 16189C | 16223T 16298C 16325C 16327T 16344T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOO08 C 16051G | 16086C | 16170G 16223T 16298C 16325C 16327T Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNOQ9 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Lewis et al., 2007
QuechPeru
Andc/s-M Peru 12 C 16223T | 16266G | 16298C 16325C 16327T Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 13 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sandoval et al., 2009
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ037 C 16223T | 16266T | 16298C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ046 C 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ047 C 16129A | 16223T | 16298C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ052 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ054 C 16092C | 16145A | 16223T 16298C 16325C 2010
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Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ060 C 16223T | 16298C | 16311C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ061 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ062 C 16172C | 16223T |162556T | 16298C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ064 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16345T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ065 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16381C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ066 C 16037G | 16223T | 16298C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ068 C 16093C | 16183C | 16189C 16223T 16298C 16325C 16327T | 16381C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ072 C 16140C | 16223T | 16298C 16311C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ073 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ074 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ075 C 16145A | 16223T | 16270T 16298C 16325C 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ078 C 16111T | 16183G | 16223T 16298C 16325C 16327T 16368C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ080 C 16181G | 16189C | 16223T 16298C 16325C 16327T 16344T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ082 C 16051G | 16213A | 16223T 16247G 16298C 16325C 16327T 2010
16346 | Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ084 C 16041G | 16172C | 16173T 16192T 16223T 16266T 16298C | 16325C | 16327T A 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ086 C 16189C | 16192T | 16223T 16266T 16298C 16316G 16325C | 16327T 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ087 C 16189C | 16192T | 16223T 16266T 16298C 16316G 16325C | 16327T 2010
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Quel C 16183C | 16189C | 16223T 16298C 16325C 16327T 16344T 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Quel C 16051G | 16298C | 16325C 16327T 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Aym1l C 16051G | 16223T | 16298C 16325C 16327T 2011
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norte de Potosi,

Gaya-Vidal et al.,

Andc/s-M Bolivia Quel C 16051G | 16223T | 16298C | 16325C 16327T 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Aym1l C 16223T | 16298C | 16299G | 16325C 16327T 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Quel C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Quel C 16172C | 16223T | 16256T | 16298C 16325C 16327T 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Aym1l C 16102C | 16223T | 16256T | 16298C 16325C 16327T | 16456A | 16468C | 16469C 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Quel C 16145A | 16192T | 16223T | 16233C 16298C 16325C | 16327T | 16348T 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Ayml C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 16384A 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Aym1l C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Quel C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 2011
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia al 16037 16223 16298 16327 16384 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz2 16037 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Santa 16064.1 Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz3 C T 16223 17298 16325 16327 16384 al., 2013
Depto.
Cochabamba,B | Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M olivia a4 C 16086 16129 16223 16286 16298 16325 16317 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz5 C 16092 16129 16223 16298 16325 16327 16400 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni6 C 16093 16172 16173 16189 16192 16223 16298 16325 16327 | 16346 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni7 C 16093 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz8 C 16093 16223 16298 16325 16327 16482 al., 2013
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Depto. Beni,

Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni9 C 16094 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia alo C 16111 16124 16223 16298 16325 16327 al.,, 2013
Depto. Santa SantaCruzl Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 1 16129 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Benil2 16140 16223 16298 16325 16327 al.,, 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb 16512.1 Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia al3 C 16157 16209 16223 16298 16325 16327 C 16515C | 16516C al., 2013
Depto. Santa SantaCruzl Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 4 C 16172 16173 16192 16223 16298 16325 16327 16346 | 16518T al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Benil5 Cc 16172 16173 16223 16298 16325 16327 16346 al.,, 2013
Depto. Santa SantaCruzl Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 6 C 16172 16223 16256 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Pando, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Pandol7 C 16184 16215 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Santa SantaCruzl Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia 8 Cc 16189 16220 16223 16298 16325 16327 al.,, 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Benil9 C 16192 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni2l C 16192 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni22 C 16223 | 16239G | 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni24 C 16223 16291 16298 16325 16327 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a25 16223 16294 16298 16325 16327 16390 al.,, 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni26 16223 16298 16301 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni28 C 16223 16298 16325 16327 al., 2013
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Depto. Beni,

Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni33 C 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz34 C 16223 16298 16325 16327 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz35 C 16223 16298 16325 16327 16381 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni36 C 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni40 C 16223 | 16298G | 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni4l C 16173 16192 16223 16298 16325 16327 16346 16362 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia a43 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni44 16051 16092 16174 16223 16198 16316 16325 16327 16497 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia a45 C 16051 16183 16189 16223 16298 16325 16327 16344 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni46 C 16051 16189 16223 16298 16325 16327 al., 2013
Depto. Santa SantaCruz4 16088.1 Taboada-Echalar et

Andc/s-M Cruz, Bolivia 8 C T 16223 16260 16261 16298 16311 16325 16327 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni49 C 16223 16298 16311 16325 16327 al., 2013
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraC01 C 16223 16298 16325 16327 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraC02 C 16223 16298 16325 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraC03 C 16140 16233 16298 16325 16327 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraCo04 C 16093 16183 16189 16223 16298 16311 16325 16327 Batai et al., 2014
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraC05 C 16124 16183 16189 16223 16298 16325 16327 Batai et al., 2014
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Andc/s-M

Altiplano
Boliviano

AymaraC06

16223

16263

16298

16325

16327

Batai et al., 2014

Andc/s-M

Altiplano
Boliviano

AymaraC07

16223

16298

16325

16327

16345T

Batai et al., 2014

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp56

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp58

16126

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp62

16093

16223

16298

16325

16327

16482

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp72

16180

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp83

16129

16192

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp98

16147

16223

16257

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp99

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp107

16189

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp108

16183C

16189

16223

16266

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp110

16078

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp128

16223

16298

16325

16327

16381

16497

Sandoval et al.,2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp131

16093

16126

16193

16223

16235

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp140

16126

16223

16234

16298

16325

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp145

16188

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp155

16093

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp157

16183C

16189

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl168

16223

16298

16311

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp170

16124

16127

16209

16223

16227G

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp173

16172

16223

16298

16325

16327

16519

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp188

16037

16223

16298

16325

16327

Sandoval et al.,2013

Andc/s-M

Cuenca del
Lago Titicaca

Titi26.Q

16183C

16189C

16223T

16298C

16325C

16327T

163441

Barbieri et al., 2011

Andc/s-M

Cuenca del
Lago Titicaca

Titi27.Q

16223T

16298C

16325C

16327T

Barbieri et al., 2012

Andc/s-M

Cuenca del
Lago Titicaca

Titi28.Q

16051G

16086C

16170G

16223T

16298C

16325C

16327T

Barbieri et al., 2013

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Aymara268

o o 0 [0 |0

16223T

16320T

16325C

16362C

Corella et al., 2007

Andc/s-M

Depto. de
Beni,Bolivia

Quechuab3
14H

V)

16223T

16241G

16271C

16292T

16294T

16301T

16342C

16362C

Corella et al., 2007
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Depto. de Quechuab3
Andc/s-M Beni,Bolivia 54H D 16223T | 16241G | 16271C 16292T 16294T 16301T 16342C | 16362C Corella et al., 2007
Andc/s-M Puno, Pert QPNO23 D 16223T | 16325C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNO10 D 16189C | 16223T | 16325G 16310A 16325C 16362C Lewis et al., 2007
Andc/s-M Puno, Peru APNO11 D 16223T | 16242T | 16248T 16325C 16362C Lewis et al., 2007
QuechPeru
Andc/s-M Peru 14 D 16129A | 16209C | 16223T 16325C 16362C Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 15 D 16142T | 16148T | 16223T 16278T 16325C 16356C 16362C Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 16 D 16192T | 16223T | 16311C 16325C 16352C 16362C Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 17 D 16209C | 16325C | 16362C Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 18 D 16223T | 16278T | 16325C 16362C 16371G Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 19 D 16223T | 16290T | 16325C 16362C Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 20 D 16223T | 16325C | 16362C Sandoval et al., 2009
QuechPeru
Andc/s-M Peru 214h D 16223T | 16271C | 16294T 16301T 16342C 16362C Sandoval et al., 2009
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ002 D 16223T | 16292T | 16325C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ009 D 16223T | 16325C | 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ016 D 16223T | 16241G | 16304C 16325C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ0344h D 16223T | 16255A | 16301T 16342C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ042 D 16114G | 16129A | 16222T 16223T 16325C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ0584 D 16223T | 16293G | 16325C 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ0794h D 16075C | 16223T | 16241G 16260T 16294T 16301T 16342C | 16362C 2010
Afonso Costa et al.,
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LPAZ0834h D 16075C | 16223T | 16241G 16260T 16294T 16301T 16342C | 16362C 2010
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norte de Potosi,

Gaya-Vidal et al.,

Andc/s-M Bolivia Que.M441 16142T | 16148T | 16223T 16278T 16311C 16320T | 16325C | 16356C | 16362C 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Que.M451 16223T | 16292T | 16325C | 16362C 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Que.M461 16223T | 16271C | 16325C | 16362C 2011
norte de Potosi, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Que.M471 16223T | 16242T | 16311C | 16325C 16362C 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Aym.M491 16174T | 16223T | 16325C | 16362C 2011
Lago Titicaca, Gaya-Vidal et al.,
Andc/s-M Bolivia Aym.M501 16223T | 16325C | 16362C 2011
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPazl 16223 16231 16258 16259 16325 16362 al., 2013
Depto. Santa Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz2 16093 16223 16325 16362 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia a3 16172 16223 16325 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |lLaPaz4 16183 16189 16223 16325 16362 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia ab 16189 16223 16310 16325 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz6 16220 16223 16325 16362 al., 2013
Depto.Santa Taboada-Echalar et
Andc/s-M Cruz, Bolivia SantaCruz7 16223 16261 16311 16325 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz8 16223 16325 16362 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Beni9 16223 16325 16362 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia Benill 16223 16325 16362 al., 2013
Depto.
Cochabamba, Cochabamb Taboada-Echalar et
Andc/s-M Bolivia al7 16142 16223 16325 16362 al., 2013
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Depto. Beni,

Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Benil84h 16180T | 16223 | 16259G 15278 16325 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et
Andc/s-M La Paz, Bolivia |LaPaz194h 16092 16183 16223 16235 16301 16342 16362 al., 2013
Taboada-Echalar et

Andc/s-M La Paz, Bolivia | LaPaz204h 16223 16241 16294 16301 16342 16362 al., 2013
Depto. Beni, Taboada-Echalar et

Andc/s-M Bolivia Beni214j 16223 16291 16362 al., 2013
Altiplano

Andc/s-M Boliviano AymaraD01 16183 16189 16223 16310 16325 16362 Batai et al., 29014
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hpl6 16223 16325 16362 16519 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp35 16189 16223 16310 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp36 16189 16223 16310 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp45 16223 16254 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp51 16223 16293 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp57 16129 16223 16249 16325 16362 16390 16471T Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp90 16142 16145 16223 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hpll4 16092 16140 16223 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp11l7 16192 16223 16311 16325 16362 Sandoval et al., 2013
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Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp118

16223

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp121

16209

16223

16256

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl22

16093

16223

16243

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp124

16223

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp130

16223

16258

16259

16302

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp161

16223

16293

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl62

16051

16209

16223

16291

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hpl163

16051

16209

16223

16291

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp166

16223

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp175

16223

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp194

16223

16292

16325

16362

Sandoval et al., 2013

Andc/s-M

Altiplano
Peruano-
Boliviano

Hp195

16189

16223

16325

16335

16362

Sandoval et al., 2013
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Altiplano

Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp198 D 16093 16223 16325 16362 Sandoval et al., 2013
Altiplano
Peruano-

Andc/s-M Boliviano Hp200 D 16223 16239 16325 16352 16362 Sandoval et al., 2013
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi29.Q D 16223T | 16325C | 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi30.Q D 16223T | 16266T | 16325C 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi31.A D 16189C | 16233T | 16310A | 16325C 16362C Barbieri et al., 2011
Cuenca del

Andc/s-M Lago Titicaca Titi32.Q D 161427 | 16148T | 16223T | 16278T 16325C 16362C Barbieri et al., 2011
Tompullo I,

Andc/s-A Per A.T2CH382 A 16111T | 16217C | 16223T 16290T 16319A 16362C Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH730

Andc/s-A Peru 2 A 16111T | 16217C | 16223T | 16290T 16319A 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Per A.ANTO04 A 161117 | 16223T | 16290T 16319A 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC26 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Pert A.PUC54 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC24 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16357C 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC28 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16357C 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC32 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16357C 16362C Baca et al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP1 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.C LIP1 A 16111T | 16223T | 16290T 16311C 16319A 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP2 A 16111T | 16223T | 16290T 16296T 16319A 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl AH LIP2 A 16111T | 16140C | 16223T | 16290T 16319A 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru AH MH3 A 16111T | 16223T | 16270T 16290T 16319A 16362C al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH6 16111T | 16129A | 16210G | 16223T 16290T 16319A | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru AH LIP7 16223T | 16248T | 16290T | 16319A 16362C al., 2014
Cuenca A.Concho23

Andc/s-A Ayacucho, Peru |12 16111T | 16189C | 16223T | 16274A 16290T 16319A | 16325C Kemp et al., 2009
Cuenca A.Concho23 16259.1

Andc/s-A Ayacucho, Pera | 22 161117 | 16223T A 16290T 16319A 16362C Kemp et al., 2009
Cuenca A.Huari043

Andc/s-A Ayacucho, Per( |2 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Kemp et al., 2009
Cuenca A.Huaril43

Andc/s-A Ayacucho, Pera | 2 16111T | 16129A | 16223T 16260T 16290T 16319A | 16362C Kemp et al., 2009
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH122 16189C | 16217C | 16289G Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Per A.T2CH142 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH162 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH332 16168T | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH372 16168T | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH612 16168T | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH722 16168T | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Perl A.T2CH732 16189C | 16217C | 16247G | 16261T Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH711

Andc/s-A Peru 2 16189C | 16217C | 16247G | 16261T Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH712

Andc/s-A Peru 2 16178C | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH715

Andc/s-A Per 2 16178C | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH728

Andc/s-A Peru 2 16178C | 16189C | 16217C | 16218T Baca et al., 2014
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Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH822 B 16168T | 16189C | 16217C 16295T Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH832 B 16168T | 16189C | 16217C | 16295T Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH842 B 16168T | 16189C | 16217C | 16295T Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH852 B 16168T | 16189C | 16217C 16295T Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH862 B 16168T | 16189C | 16217C | 16295T Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Perl A.ACCH19 B 16189 16217C Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCHS8 B 16189 | 16217C Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCH20 B 16168T | 16189C | 16217C | 16295T Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Pert A.ACCH9 B 16189C | 16217C | 16289G Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCH22 B 16189C | 16217C | 16289G Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCH3 B 16189C | 16213A | 16217X | 16298C 16362C Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCH4 B 16157C | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCH6 B 16178C | 16189C | 16217C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Pert A.ANTO1 B 16189C | 16217C | 16269G | 16289G Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.ANTO08 B 16189C | 16217C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Peru A.PUC22 B 16189C | 16217C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC25 B 16186T | 16189C | 16217C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC31 B 16178C | 16189C | 16217C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Peru A.PUC62 B 16111T | 16168T | 16189C | 16217C Baca et al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP1 B 16189C | 16217C al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP1 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP12 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_EIP21 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C _EIP22 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C MH2 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_LIP21 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C LIP22 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C LIP23 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP4 16183C | 16189C | 16217C | 16239T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_LIP5 16176T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP61 16140C | 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP62 16140C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C _EIP63 16140C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP6 16140C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP7 16183C | 16189C | 16217C 16264T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C LIP81 16168T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP82 16168T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C LIP9 16183C | 16189C | 16217C 16261T 16266T 16299G al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP10 16183C | 16189C | 16217C | 16261T 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C MH16 16157C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_EIP24 16189C | 16217C | 16245T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP25 16183C | 16189C | 16217C | 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP26 16140C | 16183C | 16189C 16217C 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH MH21 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H MH22 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH MH23 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H_MH24 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH LIP21 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH LIP22 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP23 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H MH31 16182C | 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH MH32 16182C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH MH33 16182C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H MH34 16182C | 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH LIP3 16182C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP4 16176T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl AH LIP6 16140C | 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H MH6 16140C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H_MHS8_ 16168T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH _LIP81 16168T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H LIP82 16168T | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H_MH10 16183C | 16189C | 16217C | 16261T 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H MH111 16183C | 16189C | 16217C | 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH MH112 16183C | 16189C | 16217C 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH MH113 16183C | 16189C | 16217C | 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH MH114 16183C | 16189C | 16217C | 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP12 16168T | 16182C | 16183C | 16189C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH LIP131 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16261T 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H LIP132 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16261T 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH LIP14 16183C | 16189C | 16194C 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH LIP15 16183C | 16189C | 16194C 16217C 16258T 16270T 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H MH171 16183C | 16189C | 16217C | 16390A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH MH172 16183C | 16189C | 16217C 16390A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( AH MH18 16168T | 16183C | 16189C 16217C 16344T al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH191 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16269G 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru AH MH192 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16269G 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H_MH193 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16269G 16289G al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH20 16091G | 16183C | 16189C | 16217C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru AH MH211 16183C | 16189C | 16213A | 16217C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH221 16183C | 16189C | 16217C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH231 16168T | 16183C | 16189C | 16217C 16291T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Per( AH MH271 16176T | 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH272 16176T | 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH273 16176T | 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16319A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Per( AH MH274 16176T | 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16319A al., 2014
Cuenca A.Conchol2

Andc/s-A Ayacucho, Pera |2 16183C | 16189C | 16217C | 16356C Kemp et al., 2009
Cuenca A.Concho25

Andc/s-A Ayacucho, Pera | 2 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16258G 16357C Kemp et al., 2009
Cuenca A.Concho30

Andc/s-A Ayacucho, Peri |2 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16298G Kemp et al., 2009
Cuenca A.Concho36

Andc/s-A Ayacucho, Pera | 2 16114T | 16179T | 16182C | 16183C 16189C 16217C Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huari082 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16261T Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huari022 16017C | 16182C | 16183C | 16189C 16217C Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Peru | A.Huari042 16189C | 16217C | 16270T Kemp et al., 2009
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Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH711 C 16189C | 16223T | 16298C | 16310A 16325C 16327T Baca et al., 2014
Acchaymarca,
Andc/s-A Peru A.ACCH12 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 16362C baca et al., 2014
Acchaymarca,
Andc/s-A Peru A.ACCH17 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Baca et al., 2014
Andc/s-A Puca, Perl A.PUC64 C 16127G | 16156A | 16223T | 16298C 16325C 16327T Baca et al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_EIP1 C 16223T | 16298C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP21 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP22 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP23 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_EIP24 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP25 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_LIP21 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C LIP22 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP23 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C _EIP3 C 16140C | 16223T | 16298C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C LIP5 C 16220G | 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP6 C 16223T | 16256T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C LIP7 C 16189C | 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C MH14 C 16223T | 16256T | 16298C | 16327T al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.C_MH15 C 16184A | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_MH16 C 16145A | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C MH17 C 16223T | 16261T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP201 C 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP202 C 16192T | 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C EIP203 C 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP211 C 16145A | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T | 16404T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP221 C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C _EIP222 C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP231 C 16223T | 16286T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP241 C 16140C | 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP251 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP261 C 16145A | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP271 C 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP272 C 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP273 C 16192T | 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP281 C 16223T | 16298C | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP321 C 16093C | 16223T | 16325C 16327T al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl AH MH21 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H MH22 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H_MH23 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH MH24 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H MH25 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH MH26 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP2 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.H MH51 C 16220G | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.H MH52 C 16220G | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H_LIP6 C 16223T | 16256T | 16298C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H LIP81 C 16147A | 16223T | 16287T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.H LIP82 C 16147A | 16223T | 16287T 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH_LIP9 C 16223T | 16298C | 16302G | 16325C 16327T 16390A al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP101 C 19193T | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH LIP111 C 16093C | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH LIP121 C 16093C | 16179T | 16223T | 16270T 16298C 16325C | 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP131 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16381C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per AH LIP132 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16381C al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH181 C 16181G | 16189C | 16223T | 16298C 16325C 16327T 16344T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru AH MH191 C 16181G | 16189C | 16223T | 16298C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H MH291 (@ 16192T | 16223T | 16274A | 16298C 16311C 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.H LIP301 C 16223T | 16298C | 16311C | 16325C 16327T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru AH LIP311 C 16223T | 16298C | 16311C | 16325C 16327T 16390A al., 2014
Cuenca A.Concho22

Andc/s-A Ayacucho, Pera |1 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Kemp et al., 2009
Cuenca A.Huari030

Andc/s-A Ayacucho, Per |51 C 16223T | 16325C | 16327T 16327T Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huari061 C 16124C | 16189C | 16222T 16223T 16298C 16316G | 16325C | 16327T Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huari091 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huarilll C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Pert | A.Huari121 C 16260T | 16298C | 16325C 16327T Kemp et al., 2009
Cuenca

Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huari031 C 16156A | 16157Y | 16223T | 16298C 16325C 16327T Kemp et al., 2009
Tompullo I,

Andc/s-A Perl A.T2CH131 D 16223T | 16286T | 16325C | 16362C Baca et al., 2014
Tompullo I,

Andc/s-A Peru A.T2CH391 D 16223T | 16286T | 16325C | 16362C Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH719

Andc/s-A Peru 1 D 16223T | 16325C | 16362C Baca et al., 2014
Tompullo I, A.T2CH729

Andc/s-A Peru 1 D 16223T | 16325C | 16362C Baca et al., 2014
Acchaymarca,

Andc/s-A Peru A.ACCH7 D 16209C | 16223T | 16233G | 16290T 16325C 16362C Baca et al., 2014

Andc/s-A Puca, Perl A.PUC33 D 16223T | 16325C | 16362C Baca et al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP11 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP12 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_EIP13_ 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP14 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP15 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP16 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_MH11 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C MH12 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_MH13 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C LIP1 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C LIP2 16173T | 16223T | 16290T 16311C 16319A 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP31 16086C | 16223T | 16311C | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP32 16086C | 16223T | 16311C 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP5 16185G | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_MH5 16185G | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C_MH6 16223T | 16263C | 16311C 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP91 16093C | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP92 16093C | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP111 16086T | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Pert A.C EIP121 16086T | 16223T | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP122 161877 | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP131 16223T | 16354T | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP132 16223T | 16354T | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_ EIP141 16172C | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP142 16172C | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C EIP151 16103G | 16223T | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP161 16103G | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Per( A.C EIP171 16158G | 16223T | 16311C 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP172 16140C | 16223T | 16311C | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP181 16179T | 16223T | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP191 16179T | 16223T | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP201 16223T | 16192T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP211 16179T | 16223T | 16311C 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C EIP221 16184T | 16223T | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl A.C_EIP231 16093C | 16223T | 16241T | 16325C 16352C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP301 16223T | 16310A | 16325C 16362C al., 2014
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Cuenca de Rio

Fehren-Schmitz et

Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP311 16158G | 16223T | 16263C | 16311C 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.C EIP321 16142T | 16148T | 16223T | 16278T 16325C 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH_LIP11 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Perl AH LIP12 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP13 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH LIP4 16209C | 16239T | 16325C | 16362C 10400T al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru AH MH71 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H MH72 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H_MH8 16166G | 16223T | 16325C | 16362C al., 2014
Cuenca de Rio Fehren-Schmitz et
Andc/s-A Grande, Peru A.H MH291 16108T | 16189C | 16223T | 16325C 16362C al., 2014
Cuenca A.Concho02
Andc/s-A Ayacucho, Pera |1 16223T | 16325C | 16362C Kemp et al., 2009
Cuenca
Andc/s-A Ayacucho, Perd | A.Huari131 16223T | 16325C | 16362C Kemp et al., 2009
Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT0992 16111 16223 16290 16319 16362 2012
Arica 'y
Parinacota, de Saint Pierre et al.,
Ands/Chn-M Chile AR0112 16111 16223 16290 16319 16362 2012
Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT0582 16111 16223 16290 16319 16362 2012
Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1312 16111 16223 16290 16319 16362 2012
Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT1202 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 16438 2012
Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1652 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 16438 2012
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Antofagasta,

de Saint Pierre e t al.,

Ands/Chn-M Chile AT1782 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 16438 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1792 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 16438 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0442 16111 16270 16290 16319 16362 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0662 16182 16183 16189 16217 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0162 16183 16189 16217 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARQ792 16086 16183 16189 16217 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0332 16086 16183 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT1732 16183 16189 16217 16223 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT0942 16183 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1132 16183 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1232 16093 16183 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT1422 16183 16189 16217 16294 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1762 16183 16189 16217 16294 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0932 16183 16189 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARQ952 16183 16189 16217 2012
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Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARO0752 16126 16183 16188 16189 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0032 16084 16183 16188 16189 16217 16400 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0342 16183 16188 16189 16190 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0412 16183 16188 16189 16217 16355 16364.1 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0242 16183 16188 16189 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0352 16183 16188 16189 16214 16217 16245 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0292 16183 16188 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT0132 16183 16188 16189 16217 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARQ742 16183 16188 16189 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0822 16183 16188 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1632 16183 16188 | 162189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT0532 16183 16188 16189 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0902 16093 16183 16188 16189 16217 2012
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Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0592 16093 16183 16188 16189 16217 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre et al.,
Ands/Chn-M Chile AR0272 16183 16189 16217 16289 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT0512 16182 16183 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT0862 16183 16189 16194 16195 16217 16258 16270 16325 16362 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1482 16183 16189 16194 16195 16217 16258 16270 16325 16362 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0732 16168 16182 16183 16189 16217 16362 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0552 16093 16168 16183 16189 16217 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARO0072 16183 16189 16212 16217 16261 16270 16319 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0482 16183 16189 16217 16254 16261 16319 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0392 16183 16189 16217 16359 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT1032 16183 16189 16217 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0282 16183 16189 16217 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT1822 16183 16189 16217 16218 16233 16356 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0462 16051 16183 16189 16217 16360 2012
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Antofagasta,

de Saint Pierre e t al.,

Ands/Chn-M Chile AT0452 16182 16183 16189 16217 16218 16278 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1622 16182 16183 16189 16233 16357 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1711b 16223 16298 16325 16327 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0091b 16223 16298 16325 16327 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARO0701b 16189 16223 16298 16325 16327 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARO0541b 16126 16223 16298 16325 16327 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT1371b 16157 16209 16223 16298 16325 16327 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT0891b13 16131 16223 16298 16325 16327 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0011 16223 16325 16326 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0131 16223 16325 16362 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e tal.,
Ands/Chn-M Chile AT1211 16223 16325 16362 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0631 16223 16311 16325 16362 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0781 16223 16311 16325 16362 2012

Arica 'y

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0851 16223 16290 16325 16362 2012
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Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARO0171 D 16223 16290 16325 16362 2012

Antofagasta, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AT0331 D 16223 16242 16311 16325 16362 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0211 D 16223 16242 16311 16325 16362 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile AR0941 D 16187 16223 16325 16362 16390 2012

Aricay

Parinacota, de Saint Pierre e t al.,
Ands/Chn-M Chile ARO071 D 16223 16241 16301 16342 16362 2012
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0052 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0242 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0812 A 16111T | 16189C | 16223T | 16290T 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0862 A 16111T | 16223T | 16290T | 16311C 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1492 A 16111T | 16151M | 16223T | 16290T 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1692 A 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1802 A 16111T | 16215R | 16223T | 16286T 16290T 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2532 A 16223T | 16290T | 16311C | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3042 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0232 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0692 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0702 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0732 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2482 A 16111T | 16176T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0292 A 16111T | 16223T | 16290T | 16291T 16319A 16362C | 16465T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1912 A 16111T | 16223T | 16290T | 16291T 16319A 16362C | 16465T Cardoso et al., 2013
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Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0072 A 16111T | 16184T | 16223T 16290T 16319A 16362C | 16512C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0642 A 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1322 A 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1472 A 16223T | 16290T | 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1612 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C 16512C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1712 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C 16512C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1182 A 16092C | 16223T | 16234A 16256T 16290T 16319A | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3032 A 16111T | 16217C | 16223T | 16287T 16290T 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3142 A 16111T | 16217C | 16223T | 16287T 16290T 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16092 16223 16234 16256 16290 16319 16325 16362 al., 2007
Jujuy y Salta, 16193.1 Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16111 16189 Cc 16209 16223 16290 16319 16362 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16111 16223 16287 16290 16319 16362 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16111 16223 16290 16311 16319 16362 16463 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16111 16223 16290 16311 16319 16362 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16182C | 16183C | 16189 16223 16256 16260 16288 16290 16319 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 A 16223 16290 16319 16362 al., 2007
16193.1
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0852 B 16183C | 16189C C 16217C 16241C 16263C | 16390A | 16483A Cardoso et al., 2013
16193.1
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1814 B 16183C | 16189C C 16193.2C | 16194DEL | 16195DEL | 16217C | 16258T | 16270T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0014 B 16093C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0034 B 16145A | 16156A | 16157C | 16183C 16189C | 16193.1C | 16217C | 16278T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0064 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16464G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0084 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
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16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0104 B 16183C | 16189C C 16217C 16258G 16357C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0114 B 16183C | 16189C C 16217C 16258G 16357C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0174 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16249C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0204 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0214 B 16183C | 16189C C 16214T 16217C 16271C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0224 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0254 B 16183C | 16189C C 16217C 16381C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0274 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0304 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0314 16086C | 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C | 16454T | 16455A Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0334 B 16086C | 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C | 16454T | 16455A Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0564 B 16183C | 16189C C 16217C 16359C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0584 B 16145A | 16156A | 16157C | 16183C 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0614 B 16145A | 16156A | 16157C | 16183C 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0634 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16354T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0664 B 16145A | 16156A | 16157C | 16183C 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0674 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0684 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16309G Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0714 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0724 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0744 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
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Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0774 B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0794 B 16111T | 16183C | 16189C | 16217C 16512C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0804 B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16261T 16311C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0834 B 16183C | 16189C | 16217C 16286T 16289G Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0844 B 16092C | 16167T | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C | 16311C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0874 B 16183C | 16189C C 16217C 16286T 16289G Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0884 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0894 B 16183C | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0904 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0914 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0934 B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0944 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16261T | 16311C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0964 B 16183C | 16189C C 16217C 16316G Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1064 B 16183C | 16189C C 16217C 16519C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1084 16183C | 16189C C 16212G 16217C 16261T | 16319A Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1094 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1144 16183C | 16189C C 16217C 16294T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1154 16183C | 16185T | 16189C | 16193DEL | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1174 16146G | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16218T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1194 16179T | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16295T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1204 16179T | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16295T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1244 B 16093Y | 16179T | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16295T Cardoso et al., 2013
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Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1264 B 16093Y | 16179T | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16295T Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG127 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1334 B 16183C | 16189C C 16217C 16311C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1374 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1384 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1394 B 16092C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1444 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1454 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16465T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1504 B 16145A | 16156A | 16157C | 16183C 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1514 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1524 B 16146G | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16218T Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1544 B 16051G | 16094C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1554 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1584 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1624 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1704 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1734 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1754 B 16183C | 16189C C 16217C 16256T 16288C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1764 B 16183C | 16189C C 16217C 16289G Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1834 16129R | 16145A | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1864 B 16183C | 16189C C 16217C 16292T Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1874 B 16183C | 16189C C 16217C 16381C Cardoso et al., 2013
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16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1884 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1924 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1944 16092C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16311C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1954 B 16126C | 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2014 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2024 16172C | 16189C C 16217C 16256T 16288C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2084 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2124 B 16183C | 16189C C 16217C 16261T 16319A | 16362C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2134 B 16145A | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16357C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2164 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2264 B 16182C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2304 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2334 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2344 B 16183C | 16189C C 16217C 16311C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2424 B 16183C | 16189C C 16217C 16241G Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2714 B 16093C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3064 B 16126C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C Cardoso et al., 2013

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3094 B 16168T | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16217C 16274A | 16301A Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3114 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3184 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3254 B 16183C | 16189C C 16217C Cardoso et al., 2013
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Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0044 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0784 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0824 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1164 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1574 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1794 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1894 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2214 B 16183C | 16188T | 16189C | 16193DEL | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3164 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3204 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C 16519C Cardoso et al., 2013
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16051 | 16183C | 16189 16217 16360 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16092 | 16183C | 16189 | 16193.1C 16217 16311 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16092 | 16183C | 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16093 16183 16189 | 16193.1C 16217 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16111 | 16183C | 16189 16217 16270 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16111 | 16183C | 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16168 | 16183C | 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16176 | 16182C | 16183C 16189 16193.1C 16217 16319 16422 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16182C | 16183C | 16189 | 16193.1C 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16182C | 16183C | 16189 16217 16242 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16182C | 16183C | 16189 16217 16249 al., 2007
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Jujuy y Salta,

Alvarez-lglesias et

Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16182C | 16183C | 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16182C | 16183C | 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16188 16189 16217 16311 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16188 16189 16217 16354 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16188 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, 16193.1 Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 C 16217 16292 al., 2007
Jujuy y Salta, 16193.1 Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 C 16217 16381 al., 2007
Jujuy y Sallta, 16193.1 Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 C 16217 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 16217 16286 16289 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 16217 16289 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 16217 16359 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183C | 16189 16217 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183D | 16217 16428 16465 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16183D | 16217 16465 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16182D | 16217 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coya2 B 16189 16217 16381 al., 2007
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0141 C 16169T | 16192A | 16209C 16223T 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0151 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 16526A Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0121 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
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16193.1

Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0181 C 16183C | 16189C C 16223T 16298C 16311C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0191 C 16092C | 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0551 C 16157C | 16209C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0571 C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0591 C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0601 C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0651 C 16093C | 16192T | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0921 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1281 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 16344T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1311 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1351 C 16157C | 16183C | 16189C | 16193.1C | 16223T 16298C | 16311C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1361 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1411 C 16111T | 16183G | 16223T | 16298C 16325C 16327T | 16368C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1641 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1671 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1771 C 16223T | 16292T | 16298C | 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1821 C 16086C | 16092C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1901 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 16384A Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2031 C 16183C | 16189C 161(?3.1 16223T 16298C 16311C | 16325C | 16327T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2541 C 16092C | 16129A | 16223T | 16298C 16325C 16327T | 16400T Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2701 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 73G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3021 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T | 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3071 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T | 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3081 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T | 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
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Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3101 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3121 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3151 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3191 C 16092C | 16223T | 16249C | 16298C 16325C 16327T 16400T | 16463G Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0261 C 16051G | 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16362C Cardoso et al., 2013
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16093 16145 16169 16223 16274 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16093 16192 16223 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16136 16223 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16169 | 16192A | 16209 16223 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16182C | 16183C | 16189 16223 16298 16311 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16223 16224 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16223 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-Iglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16223 16298 16325 16327 16354 16356 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16223 16298 16325 16327 16362 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16223 16298 16325 16327 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal C 16223 16304 16325 16327 16400 al., 2007
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0161 D 16223T | 16270Y | 16319A | 16325C 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0281 D 16223T | 16261Y | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1481 D 16223T | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1601 D 16223T | 16292T | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1661 D 16223T | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
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Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1681 D 16223T | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1781 D 16190T | 16223T | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3221 D 16223T | 16293G | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3241 D 16223T | 16293G | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3171 D 16142T | 16148T | 16223T 16278T 16325C 16356C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3231 D 16142T | 16148T | 16223T 16278T 16325C 16356C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3261 D 16142T | 16148T | 16223T | 16278T 16325C 16356C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0131 D 16183C | 16189C 16133.1 16223T 162421 16311C | 16325C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1071 D 16223T | 16242T | 16311C | 16325C 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1531 D 16223T | 16242T | 16311C | 16325C 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG2461 D 16223T | 16242T | 16311C | 16325C 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARGO761 D 16223T | 16241G | 16292Y | 16294T 16301T 16342C | 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG3211 D 16223T | 16241G | 16294T | 16301T 16342C 16362C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0971 D 16129A | 16182C | 16183C | 16189C 16215G 16223T 16278T | 16294T | 16311C 16$60 Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG1631 D 16209C | 16223T | 16311C Cardoso et al., 2013
Ands/NOA-M | Jujuy, Argentina | ARG0951 D 16126C | 16292T | 16294T Cardoso et al., 2013
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal D 16223 16242 16311 16325 16362 al., 2007
Jujuy y Sallta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyal D 16223 16325 16362 al., 2007
Jujuy y Salta, Alvarez-lglesias et
Ands/NOA-M | Argentina Coyash D 16223 16241 16294 16301 16342 16362 al., 2007
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm12 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm22 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm32 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm42 A 16111T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
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Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.LAm52 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm62 A 161117 | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.LAm72 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm82 A 161117 | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.LAm92 A 16111T | 16125A | 16223T 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.Til12 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Hui2 A 16111T | 16223T | 16266T | 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.Bpel2 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.Terl2 A 161117 | 16223T | 16290T 16319A 16362C Mendisco et al., 2014
A.PG18414
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | 2 A 16111 16223 16290 16319 16362 Carnese et al., 2010
A.PG18365
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | 2 A 16111 16223 16290 16319 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm102 B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Til22 B 161117 | 16126C | 16183C | 16189C 16217C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.Til32 B 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Jujuy, Argentina | A.Til42 B 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Juel2 B 16179T | 16183C | 16189C | 16217C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Sarl12 B 16183C | 16189C | 16217c Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Sar22 B 16183C | 16189C | 16217c Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.Ter22 B 16092C | 16145A | 16156A | 16157C 16182C 16183C | 16189C | 16217C | 16295T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.Ter32 B 16092C | 16145A | 16156A | 16157C 16182C 16183C | 16189C | 16217C | 16295T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Don12 B 16183C | 16189C | 16217C | 16289G Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17886 B 16183 161289 16217 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | A.PG18430 B 16142 16182 16183 16189 16217 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17838 B 16145 16156 16157 16183 16189 16217 Carnese et al., 2010
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Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG18416 B 16145 16156 16157 16183 16189 16217 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17864 B 16145 16156 16157 16187 16183 16189 16217 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17825 B 16145 16156 16157 16183 16189 16217 16278 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17894 B 16145 16156 16157 16183 16189 16217 16278 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17890 B 16145 16156 16157 16183 16189 16217 16278 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17891 B 16145 16156 16157 16183 16189 16217 16278 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm11 C 16183C | 16189C | 16223T | 16298C 16311C 16325C | 16327T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.SJol C 16223T | 16292T | 16298C | 16325C 16327T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Jue2 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | A.Ter4 C 16129A | 16223T | 16298C | 16325C 16327T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Don2 C 16183C | 16189C | 16223T | 16298C 16311C 16325C | 16327T Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm12 D 16223T | 16325C | 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.LAm13 D 16223T | 16325C | 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Hual D 16223T | 16325C | 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A | Jujuy, Argentina | A.Jue3 D 16223T | 16325C | 16362C Mendisco et al., 2014
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG18432 D 16223 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | A.PG17863 D 16223 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | A.PG17809 D 16223 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG18417 D 16129 16223 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | A.PG17885 D 16129 16223 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG17895 D 16223 16287 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A | Salta, Argentina | A.PG17842 D 16223 16287 16325 16362 Carnese et al., 2010
Ands/NOA-A Salta, Argentina | A.PG18426 D 16223 16287 16325 16362 Carnese et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Chaco,

M Argentina ToCh2 A 16051G | 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
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NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFo2 16051G | 16111T | 16223T 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh2 16051G | 16111T | 16223T 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16051G | 16111T | 16223T 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16111T | 16145A | 16223T 16288C 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16111T | 16145A | 16223T 16288C 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16051G | 16223T | 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16223T | 16290T | 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16111T | 16223T | 16266T 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToCh2 16097C | 16098G | 16111T 16167T 16223T 16290T 16319A | 16324C | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToCh2 16051G | 16086C | 16111T 16223T 16290T 16319A 16362C Cabana et al., 2006
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B1 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Parandy
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B2 16111T | 16223T | 16290T 16291T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B3 16111T | 16209C | 16223T 16290T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B4 16111T | 16223T | 16266T 16290T 16319A 16362C Marrero et al., 2007

273




Mato Grosso do
Sul, Parandy

NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B5 16111T | 16153A | 16223T 16239A 16266T 16290T 16319A | 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B6 16111T | 16223T | 16270T | 16290T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Parandy
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil KAIN.B1 16111T | 16223T | 16290C 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil KAIN.B2 161117 | 16223T | 16290T | 16291T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil KAIN.B3 16111T | 16223T | 16274A 16290T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil KAIN.B4 16126C | 16223T | 16278C 16290T 16319A 16362C Marrero et al., 2007
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU12 16111T | 16223T | 16290T 16291T 16319A 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU22 161117 | 16223T | 16266T | 16290T 16319A 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU32 16111T | 16223T | 16290T 16291T 16319A Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU42 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU52 16108T | 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh2 16179T | 16182C | 16183C 16189C 16198C 16217C Cabana et al., 2006
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NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16179T | 16182C | 16183C 16189C 16198C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFo2 16092C | 16182C | 16183C 16189C 16214T 16217C 16355A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh2 16092C | 16182C | 16183C 16189C 16214T 16217C 16355A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh2 16140C | 16182C | 16183C 16189C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16140C | 16182C | 16183C 16189C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16182C | 16183C | 16189C 16198C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh2 16182C | 16183C | 16189C 16198C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16182C | 16183C | 16189C 16198C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16095A | 16183C | 16189C 16217C 16260T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToCh2 16182C | 16183C | 16189C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFo2 16182C | 16183C | 16189C | 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16182C | 16183C | 16189C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo?2 16182C | 16183C | 16189C 16198C 16217C 16218T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16183C | 16189C | 16217C 16309G Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16183C | 16189C | 16217C 16258G 16357C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16183C | 16188T | 16189C | 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFo2 16183C | 16188T | 16189C 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 16182C | 16183C | 16189C 16212G 16217C 16261T 16319A | 16344G Cabana et al., 2006
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NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PiLFo2 B 16183C | 16189C | 16217C 16261T 16319A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 B 16129A | 16183C | 16189C 16217C 16309G Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 B 16093C | 16182C | 16183C 16189C 16217C 16242T 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo2 B 16183C | 16189C | 16217C | 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToCh2 B 16095A | 16183C | 16189C 16217C 16260T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToCh2 B 16183C | 16189C | 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFo2 B 16183C | 16189C | 16217C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToCh2 B 16182C | 16183C | 16189C 16217C 16316G Cabana et al., 2006
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil KAIN.B5 B 16189C | 16217C | 16311C Marrero et al., 2007
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU62 B 16183C | 16189C | 16217C 16241G Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU72 B 16183C | 16189C | 16217C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU82 B 16182C | 16183C | 16189C 16217C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol C 16051G | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol C 16051G | 16223T | 16259T 16271C 16298C 16311C 16325C | 16327T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFol C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToChl C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Cabana et al., 2006
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NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina PilFo1l C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16344T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina WiFol C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16344T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina WiFol C 16223T | 16298C | 16325C 16360T 16385G Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina WiFol C 16092C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina WiFol C 16223T | 16298C | 16311C 16325C 16327T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina PilFol C 16093C | 16192T | 16223T 16298C 16325C 16327T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina PilFol C 16169T | 16192A | 16209C 16239T 16298C 16325C 16327T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina PilFol C 16223T | 16266T | 16298C 16325C 16327T Cabana et al., 2006

NEA/BRs/Par- | Formosa,

M Argentina ToFol C 16136C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Cabana et al., 2006
Santa Maria de

NEA/BRs/Par- | los Moros,

M Paraguay Ayol C 16169T | 16223T | 16298C 16325C 16325T 16357C Dornelles et al., 2004
Santa Maria de

NEA/BRs/Par- | los Moros,

M Paraguay Ayol C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16357C Dornelles et al., 2004
Santa Maria de

NEA/BRs/Par- | l0s Moros,

M Paraguay Ayol C 16148T | 16169T | 16223T 16298C 16325C 16327T 16257C Dornelles et al., 2004
Santa Maria de

NEA/BRs/Par- | l0os Moros,

M Paraguay Ayol C 16103G | 16169T | 16223T 16298C 16325C 16327T 16357C Dornelles et al., 2004
Santa Maria de

NEA/BRs/Par- | los Moros,

M Paraguay Ayol C 16169T | 16223T | 16325C 16327T 16357C Dornelles et al., 2004
Santa Maria de

NEA/BRs/Par- | l0os Moros,

M Paraguay Ayol C 16169T | 16223T | 16298C | 16357C Dornelles et al., 2004
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Mato Grosso do
Sul, Parandy

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil GUA.B7 C 16223T | 16325C | 16327T Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil GUA.BS8 C 16075C | 16223T | 16325C 16327T Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Parandy

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil KAIN.B6 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil KAIN.B7 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T 16335G Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil KAIN.B8 C 16051G | 16172C | 16223T | 16295T 16298C 16311C | 16325C | 16327T | 16335G Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil KAIN.B9 C 16051G | 16223T | 16298C 16325C 16327T Marrero et al., 2007
Mato Grosso do
Sul, Paranay

NEA/BRs/Par- | Rio grande do

M Sul, Brasil KAIN.B10 C 16051G | 16039C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Marrero et al., 2007

NEA/BRs/Par- | Misiones,

M Argentina MB.GU91 C 16187C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Sala et al., 2010

NEA/BRs/Par- | Misiones,

M Argentina MB.GU101 C 16189C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Sala et al., 2010

NEA/BRs/Par- | Misiones,

M Argentina MB.GU111 C 16051G | 16172C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Sala et al., 2010

NEA/BRs/Par- | Misiones,

M Argentina MB.GU121 C 16223T | 16325C | 16327T Sala et al., 2010
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NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToChl 16174T | 16223T | 16263C 16325C 16361A 16362C 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFol 16174T | 16223T | 16263C 16325C 16361A 16362C 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh1l 16174T | 16223T | 16263C 16325C 16361A 16362C 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol 16174T | 16223T | 16263C 16325C 16361A 16362C 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFol 16223T | 16325C | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToChl 16223T | 16325C | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFol 16223T | 16325C | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina WiCh1l 16223T | 16325C | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol 16223T | 16325C | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFol 16223T | 16242T | 16311C 16325C 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol 16223T | 16242T | 16311C 16325C 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFo1l 16223T | 16311C | 16325C 16362C 16391A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol 16223T | 16311C | 16325C 16362C 16391A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina WiFol 16174T | 16223T | 16263C 16325C 16361A 16362C 16371G Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFol 16223T | 16298T | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToChl 16172C | 16174T | 16223T 16263C 16325C 16361A 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFol 16263C | 16291T | 16362C 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina PilFol 16081G | 16223T | 16311C 16325C 16362C 16391A 16390A Cabana et al., 2006
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NEA/BRs/Par- | Chaco,
M Argentina ToChl 16093C | 16223T | 16291T | 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFol 16093C | 16223T | 16291T 16362C Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFol 16223T | 16263C | 16325C 16362C 16390A Cabana et al., 2006
NEA/BRs/Par- | Formosa,
M Argentina ToFol 16111G | 16223T | 16325C | 16362C Cabana et al., 2006
Mato Grosso do
Sul, Paranay
NEA/BRs/Par- | Rio grande do
M Sul, Brasil GUA.B9 16223T | 16325C | 16362C Marrero et al., 2007
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU131 16223T | 16325C | 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU141 16189C | 16223T | 16325C 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU153 161427 | 16179T | 16223T | 16295C 16325C 16362C Sala et al., 2010
NEA/BRs/Par- | Misiones,
M Argentina MB.GU161 16223T | 16325C | 16362C Sala et al., 2010
Buenos Aires,
PP-A Argentina A.AS22 16111T | 16192T | 16223T 16290T 16319A 16362C Llamas et al., 20166
Buenos Aires,
PP-A Argentina A.AS21 16223T | 16304C | 16325C | 16362C Llamas et al., 20166
Trapa-trapa, de Saint Pierre e tal.,
Pn-M Chile T40 16111 16129 16223 16290 16319 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Chile T69 16111 16129 16223 16290 16319 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Chile T80 16111 16129 16223 16290 16319 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG13 16111 16129 16223 16290 16319 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG42 16111 16223 16290 16319 16356 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARGS87 16111 16223 16290 16319 16356 16362 2012
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Rio Negro,

de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG148 A 16111 16223 16290 16319 16356 16362 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H93 A 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H112 A 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H109 A 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H113 A 16111 16156 16223 16263 16290 16319 16362 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H49 A 16111 16156 16209Y 16223 16263 16290 16319 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG33 A 16111 16192 16223 16227 16290 16319 16362 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H24 A 16111 16223 16290 16319 16357 16362 2012
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.A618 A 16223T | 16290T | 16319A 16362C
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG19 A 16223T | 16290T | 16319A 16362C
Rio Negro,
Pn-M Argentina Mapl1012 A 161117 | 16223T | 16290T 16319A 16356C 16362C Salay Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1482 A 161117 | 16223T | 16290T 16319A 16356C 16362C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map422 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16356C 16362C Salay Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map872 A 16111T | 16223T | 16290T 16319A 16356C 16362C Salay Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map742 A 16111T | 16129A | 16223T 16290T 16319A 16362C Sala y Corach, 2014
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile MA19 B 16142 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile MA20 B 16142 16183 16189 16217 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARGO03 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile MA23 B 16183 16189 16217 2012
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de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile MA27 B 16183 16189 16217 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG111 B 16183 16189 16217 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Chile T21 B 16183 16189 16217 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Chile T46 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile | H70 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H10 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H116 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H122 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H114 B 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile HO5 B 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H78 B 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H85 B 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H101 B 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H119 B 16183 16189 16217 16249 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG96 B 16183 16189 16217 16249 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG97 B 16183 16189 16217 16249 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG124 B 16183 16189 16217 16249 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG147 B 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile MA13 B 16136 16183 16189 16217 16249 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile H53 B 16183 16189 16217 16249 2012
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Rio Negro,

de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARGA48 16183 16189 16217 16249 16318 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG69 16183 16189 16217 16249 16318 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG70 16183 16189 16217 16249 16318 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG106 16183 16189 16217 16249 16318 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG114 16183 16189 16217 16249 16318 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG120 16183 16189 16217 16249 16318 2012
de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile | H75 16182 16183 16189 16217 16249 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARGO09 16182 16183 16189 16217 16249 16289 16294 16390 16391 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG36 16182 16183 16189 16217 16249 16289 16294 16390 16391 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Chile T28 16182 16183 16189 16213 16217 16249 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Chile T97 16182 16183 16189 16213 16217 16249 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e tal.,

Pn-M Chile T110 16182 16183 16189 16213 16217 16249 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Chile T42 16182 16183 16189 16213 16217 16234 16249 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG150 16183 16189 16217 16291 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e tal.,

Pn-M Chile T34 16183 16189 16217 16291 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Chile T74 16183 16189 16217 16291 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARG159 16183 16189 16217 16456 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Argentina MARGS85 16183 16189 16217 16465 2012
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de Saint Pierre e t al.,

Pn-M Temuco, Chile MA28 16183 161889 16217 16465 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARGB80 16183 16189 16217 16465 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Chile T56 16182 16183 16189 16217 16218 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H17 16183 16189 16207 16217 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG46 16182 16183 16189 16207 16217 16278 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile MAOQ7 16183 16189 16207 16217 16291 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG02 16183 16189 16207 16217 16291 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG32 16183 16189 16207 16217 16291 2012
Rio Negro, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Argentina MARG119 16183 16189 16207 16217 16291 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H72 16182 16183 16189 16207 16217 16291 2012
de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Temuco, Chile H97 16182 16183 16189 16207 16217 16291 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Chile T29 16075 16183 16189 16207 16217 16291 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre e t al.,
Pn-M Chile T64 16075 16183 16189 16207 16217 16291 2012
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG1 16189C | 16207G | 16217C 16291T Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG2 16189C | 16217C | 16294T Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG3 16189C | 16217C | 16319C Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG5 16124G | 16189C | 16217C | 16294C Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG6 16189C | 16217C | 16249C Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map322 16183C | 16189C | 16207G | 16217C 16291T Sala y Corach, 2014
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Rio Negro,

Pn-M Argentina Mapl1252 16183C | 16189C | 16207G | 16217C 16291T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map752 16183C | 16189C | 16217C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1502 16183C | 16189C | 16217C | 16291T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1302 16183C | 16189C | 16217C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1592 16183C | 16189C | 16217C | 16296T 16456A Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map62 16189C | 16217C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map462 16182C | 16183C | 16189C | 16207G 16217C 16278T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map92 16182C | 16183C | 16189C | 16217C 16249C 16289G | 16294T | 16390A | 16391A Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map962 16183C | 16189C | 16217C | 16249C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1082 16183C | 16189C | 16217C | 16249C 16318G Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map382 16183C | 16189C | 16217C | 16249C 16318G Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1382 16183C | 16189C | 16217C | 16249C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1242 16183C | 16189C | 16217C | 16249C Sala y Corach, 2014
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG134 16182 16183 16189 16223 16298 16311 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG56 16223 16239 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile | MA26 16223 16297 16298 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG98 16223 16297 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile | H56 16223 16298 16325 16327 2012
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de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile MA11l C 16126 16147 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile MA15 C 16185 16223 16240 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H52 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile MAO8 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile MA10 C 16223 16298 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG55 C 16223 16298 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG149 C 16223 16298 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG145 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T41 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T47 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile TO8 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T17 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T31 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T52 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T77 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile TO4 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H26 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H106 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T38 C 16223 16298 16325 16327 2012
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Trapa-trapa,

de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T16 C 16223 16298 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Chile T67 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile HO03 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H38 C 16223 16298 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARGS81 C 16172 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile MA22 C 16221 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile HO8 C 16223 16298 16311 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H125 C 16223 16298 16311 16325 16327 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Chile T22 C 16067 16223 16298 16311 16325 16327 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG25 C 16223 16298 16311 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H33 C 16223 16298 16311 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H19 C 16223 16298 16325 16327 16471 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile MAQ9 C 16075 16223 16234 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile MA25 C 16223 16266 16294 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H95 C 16223 16298 16311 16325 16327 16368 16390 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG142 C 16051 16223 16274 16298 16311 16325 16327 2012
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG7 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG9 C 16189C | 16223T | 16298C 16325C 16327T Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG10 C 16051G | 16223T | 16298C | 16325C 16327T Ginther et al., 1993

287




Rio Negro,

Pn-M Argentina Map981 C 16223T | 16297C | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map141 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1401 (@ 16051G | 16223T | 16274A | 16298C 16311C 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Mapl421 C 16051G | 16223T | 16274A | 16298C 16311C 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1491 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map341 C 16051G | 16223T | 16298C | 16325C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map541 C 16223T | 16298C | 16325C | 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map551 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map561 C 16223T | 16239T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map811 C 16172C | 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H80 D 16093 16223 16325 16326 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H34 D 16126 16223 16325 16326 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG100 D 16159 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG127 D 16223 16188 16223 16325 16356 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG71 D 16187 16242 16311 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile MA18 D 16187 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARGB83 D 16187 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG151 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H92 D 16187 16223 16325 16362 2012
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de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H41 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H123 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H86 D 16187 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T88 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H02 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H115 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H105 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile HO1l D 16187 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG137 D 16187 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG113 D 16187 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG152 D 16178 16223 16325 16356 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG102 D 16178 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile HO09 D 16178 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H13 D 16187 16187 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG133 D 16187 16223 16304 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile MA24 D 16187 16223 16304 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T19 D 16187 16223 16304 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T83 D 16187 16223 16304 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile MA29 D 16187 16189 16223 16325 16362 2012
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de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile | HO4 16187 16189 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile | H27 16092 16189 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T24 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T27 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T44 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T48 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T58 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T78 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T81 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T99 16092 16187 16189 16223 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG90 16187 16187 16189 16223 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG39 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T09 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T63 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T94 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T33 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
Trapa-trapa, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Chile T72 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,

Pn-M Argentina MARG99 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile | HO7 16187 16189 16223 16234 16325 16362 16445 2012
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de Saint Pierre et al.,

Pn-M Temuco, Chile H54 D 16187 16189 16223 16234 16325 16362 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H32 D 16187 16189 16223 16234 16325 16362 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG110 D 16187 16223 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H68 D 16187 16223 16325 16362 16390 2012
Rio Negro, de Saint Pierre et al.,
Pn-M Argentina MARG44 D 16187 16223 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H98 D 16187 16223 16245 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H11 D 16187 16223 16245 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H15 D 16187 16223 16245 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H61 D 16187 16223 16245 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H73 D 16187 16223 16245 16270 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H37 D 16187 16223 16325 16352 16362 16390 16399 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H28 D 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile MA14 D 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre et al.,
Pn-M Temuco, Chile H108 D 16051 16223 16241 16342 16362 2012
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG12 D 16223T | 16242T | 16311C 16325C 16362C Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG13 D 16187T | 16223T | 16325C 16362C Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG15 D 16187T | 16223T | 16325C 16390A Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG16 D 16189T | 16223T | 16245T 16270T 16325C 16362C 16390A Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map.AG17 D 16092C | 16187T | 16189C 16362C Ginther et al., 1993
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1051 D 16223T | 16242T | 16311C | 16325C 16362C Sala y Corach, 2014
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Rio Negro,

Pn-M Argentina Map1101 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C 16390A Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1261 D 16187T | 16189C | 16209C 16223T 16325C 16362C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map1331 D 16187T | 16223T | 16304C 16325C 16362C Salay Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map531 D 16223T | 16242T | 16311C | 16325C 16362C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map841 D 16187T | 16223T | 16325C 16362C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map891 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C Sala y Corach, 2014
Rio Negro,
Pn-M Argentina Map904 D 16092C | 16187T | 16189C | 16223T 16362C Sala y Corach, 2014
Punta Arena, de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chile K06 A 16111 16223 16290 16319 16362 2012
Pcs-M Chiloe, Chile Chil25.M2 A 16192T | 16209C | 16223T | 16290T 16319A 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil26.M2 A 16192T | 16223T | 16290T | 16319A 16362C Horai et al., 1993
16184.3 | 16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil22 B C C 16189C | 16217C 16249C 16289G | 16294T | 16319A Horai et al., 1993
16184.3 | 16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil32 B C C 16189C 16217C Horai et al., 1993
16184.3 | 16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil42 B C C 16189C | 16207G 16217C 16265G Horai et al., 1993
16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil52 B C 16189C | 16207G 16217C 16291T Horai et al., 1993
16184.3 | 16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil62 B C C 16189C | 16207G 16217C 16291T Horai et al., 1993
16184.3 | 16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil72 B C C 16189C | 16207G 16209C 16217C | 16291T Horai et al., 1993
16184.3 | 16184.4
Pcs-M Chiloe, Chile Chil92 B C C 16189C 16217C 16311C 16456A Horai et al., 1993
Chubut,Argentin de Saint Pierre et al.,
Pcs-M a LRO1 B 16153 16183 16189 16217 2012
Chubut,Argentin de Saint Pierre et al.,
Pcs-M a Tehl8 B 16183 16189 16217 16231 2012
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de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh35 B 16183 16189 16217 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh03 B 16182 16183 16189 16207 16217 16291 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh19 B 16182 16183 16189 16207 16217 16291 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh101 B 16182 16183 16189 16207 16217 16291 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh1012 B 16182C | 16183C | 16189C 16207G 16217C 16291T 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh212 B 16182C | 16183C | 16189C 16207G 16217C 16291T 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh182 B 16183C | 16189C | 16217C 16231C 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh12 B 16153A | 16183C | 16189C 16217C 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh122 B 16182C | 16183C | 16189C 16207G 16217C 16290T 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh342 B 16183C | 16189C | 16217C 2012
Pcs-M Valdivia, Chile Mapul2 B 16189C | 16207G | 16217C | 16291T Moraga et al., 2000
Pcs-M Valdivia, Chile Mapu22 B 16189C | 16207G | 16217C 16249C 16291T Moraga et al., 2000
Punta Arena, de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chile K09 C 16223 16298 16325 16327 2012
Punta Arena, de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chile K12 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YAL17 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YA22 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YA26 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YA15 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YA16 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YA18 C 16223 16298 16325 16327 2012
Punta Arena, de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Chile K05 C 16093 16126 16183 16189 16223 16298 16325 16327 16344 2012
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de Saint Pierre et al.,

Pcs-M Ukika, Chile YAQ06 C 16223 16291 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Ukika, Chile YA1l C 16223 16291 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh17 C 16129 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh23 C 16223 16298 16325 16327 2012
Punta Arena, de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chile K13 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chubut,Argentina | LR0O5 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Ukika, Chile YA21 C 16223 16298 16311 16325 16327 16343 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Ukika, Chile YA23 C 16223 16298 16325 16327 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh37 C 16129 16189 16207 16223 16298 16325 16327 16399 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh51 C 16129 16189 16207 16223 16298 16325 16327 16399 2012
de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh15 C 16223 16298 16325 2012
Punta Arena, de Saint Pierre et al.,
Pcs-M Chile K10 C 16051 16223 16274 16298 16311 16325 16327 2012
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh231 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh281 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
16327
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh361 C 16129A | 16189C | 16207G 16223T 16298C 16325C T 16399G Sala y Corach, 2014
16327
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh511 C 16129A | 16189C | 16207G 16223T 16298C 16325C T 16399G Salay Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh51 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh151 C 16223T | 16298C | 16325C Salay Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh531 C 16223T | 16298C | 16325C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Valdivia, Chile Mapu4l C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Moraga et al., 2000
Pcs-M Chiloe, Chile Chil341 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Horai et al., 1993
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Pcs-M Chiloe, Chile Chil351 C 16223T | 16298C | 16311C 16325C 16327T 16343G Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil361 C 16223T | 16298C | 16311C 16325C 16327T Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil371 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil391 C 16223T | 16298C | 16327T Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil401 C 16223T | 16298C | 16325C 16327T Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil411 C 16223T | 16263C | 16325C 16327T Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil421 C 16129G | 16223T | 16298C 16325C 16327T Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil431 C 16171G | 16223T | 16298C 16325C 16327T Horai et al., 1993
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YAO02 D 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YA20 D 16223 16325 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Chile K01 D 16223 16311 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Chubut,Argentina | LR02 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Chubut,Argentina | LR06 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Chubut,Argentina | LR0O8 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Chubut,Argentina | LR04 D 16187 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YAQO5 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YAO08 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YA14 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YA19 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YA24 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YA25 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,
Pcs-M Ukika, Chile YAQ09 D 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2012
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de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh56 D 16092 16187 16189 16223 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh50 D 16092 16187 16189 16223 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | LR03 D 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh13 D 16187 16223 16245 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh26 D 16187 16223 16245 16325 16362 16390 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh30 D 16051 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh52 D 16051 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh33 D 16051 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh105 D 16051 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh27 D 16051 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh29 D 16051 16223 16241 16301 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | LR09 D 16051 16223 16241 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh14 D 16051 16223 16241 16342 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chile K08 D 16051 16223 16241 16342 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chile K11 D 16051 16223 16241 16342 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chile K02 D 16051 16223 16241 16311 16342 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chile K03 D 16051 16223 16241 16311 16342 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chile K04 D 16051 16223 16241 16311 16342 16362 2012
Punta Arena, de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Chile K07 D 16051 16223 16241 16311 16342 16362 2012
de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Ukika, Chile YA10 D 16051 16223 16234 16241 16311 16342 16362 2012
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de Saint Pierre etal.,

Pcs-M Ukika, Chile YA13 D 16051 16223 16234 16241 16311 16342 16362 2012

Pcs-M Chubut,Argentina | Teh101 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh41 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina_| Teh131 D 16187T | 16223T | 16245T | 16325C 16362C 16390A Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina_| Teh261 D 16187T | 16223T | 16245T | 16325C 16362C 16390A Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh21 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina_| Teh31 D 16187T | 16189C | 16209C | 16223T 16325C 16362C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina_| Teh504 D 16092C | 16187T | 16189C | 16223T 16362C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Chubut,Argentina | Teh564 D 16092C | 16187T | 16189C 16223T 16362C Sala y Corach, 2014
Pcs-M Valdivia, Chile Mapu84h D 16223T | 16241G | 16301T | 16342C 16362C Moraga et al., 2000
Pcs-M Valdivia, Chile Mapu9l D 16187T | 16223T | 16325C Moraga et al., 2000
Pcs-M Valdivia, Chile Mapulll D 16187T | 16189C | 16223T | 16270T 16362C Moraga et al., 2000
Pcs-M Valdivia, Chile Mapul31l D 16187T | 16223T | 16362C Moraga et al., 2000
Pcs-M Valdivia, Chile Mapul6l D 16153A | 16223T | 16325C | 16362C Moraga et al., 2000
Pcs-M Chiloe, Chile Chil131 D 16223T | 16325C | 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil141 D 16187T | 16189C | 16223T | 16325C 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil151 D 16187T | 16189C | 16209C | 16223T 16325C 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil171 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil181 D 16187T | 16223T | 16304C | 16325C 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil191 D 16187T | 16223T | 16290T | 16325C 16335G 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil201 D 16172C | 16187T | 16223T | 16325C 16362C Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil211 D 16187T | 16223T | 16325C | 16362C 16390A Horai et al., 1993
Pcs-M Chiloe, Chile Chil221 D 16187T | 16223T | 16245T | 16325C 16362C 16390A Horai et al., 1993

Canal de Beagle, | A.CdB1258
Pcs-A Argentina 91 C 16145A | 16223T | 16298C | 16325C 16327T Dejean et al., 2008
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Isla Capitan

Pcs-A Aracena, Chile A.Kaw.MK3 C 16223T | 16298C | 16318G | 16325C 16327T Moraga et al., 2010
Isla Capitan
Pcs-A Aracena, Chile A.Kaw.MK2 C 16223T | 16298C | 16318G | 16325C 16327T Moraga et al., 2010
Pcs-A Englefield, Chile | A.kaw.IPO3 C 16223T | 16298C | 16318G | 16325C 16327T Moraga et al., 2010
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK12 C 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY01 C 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY02 C 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY03 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY04 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY05 C 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY06 C 16145 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY07 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPYQ09 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPY10 C 16145 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MGO04 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MG10 C 16069 16126 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MG11 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MG15 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile AMG21 C 16223 16291 16298 16325 16327 2015
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Archipiélagos del

de la Fuente et al.,

Pcs-A sur de Chile A.MG22 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MG23 16223 16298 16325 16327 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MG30a 16223 16291 16298 16325 16327 2015
Canal de Beagle, | A.CdB1259
Pcs-A Argentina 01 16223T | 16325C | 16362C Dejean et al., 2008
Cueva de la Cruz, | A.Kaw.IPO4
Pcs-A Chile 1 16223T | 16241G | 16311C | 16342C 16362C Moraga et al., 2010
Cueva de la Cruz, | A.Kaw.IPO8
Pcs-A Chile 1 16223T | 16241G | 16311C | 16342C 16362C Moraga et al., 2010
Canal Maule, A.kaw.IPO1
Pcs-A Chile 01 16223T | 16241G | 16342C | 16362C Moraga et al., 2010
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IP1 16051 16223 16241 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPKO1 16223 16325 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK03 16187 16223 16245 16325 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK05 16051 16213 16223 16241 16271 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK06 16051 16213 16223 16241 16271 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPKO7 16051 16213 16223 16241 16271 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK08 16051 16223 16241 16311 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK09 16051 16223 16241 16311 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK10 16051 16223 16241 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK11 16187 16189 16209 16223 16325 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.IPK13 16051 16213 16223 16241 16271 16342 16362 2015
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Archipiélagos del

de la Fuente et al.,

Pcs-A sur de Chile AMG14 16051 16223 16241 16342 16362 2015
Archipiélagos del de la Fuente et al.,
Pcs-A sur de Chile A.MG30b 16086 16187 16189 16223 16286 16325 16362 2015
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Tabla anexa 3. Distancias P minimas de las muestras analizadas con las de la BDSC

Dentro del Haplogrupo A

individuo

Individuo | comparativo mas | Distancia
en estudio cercano P
DC4-A PilFo.M3-A2 0.000
DC4-A ARG169-A2 0.000
DC4-A ARG064-A2 0.000
DC4-A ARG132-A2 0.000
DC4-A ARG147-A2 0.000
DC4-A LPAZ059-A 0.000
DC4-A SantaCruz22-A 0.000
DC4-A Coya.M7-A2 0.000
DC4-A Map.A618-A 0.000
DC4-A Map.AG19-A 0.000
DC7-A T40-A 0.000
DC7-A T69-A 0.000
DC7-A T80-A 0.000
DC7-A MARG13-A 0.000
DC7-A Titi2.Q-A 0.000
DC7-A Map74.M-A2 0.000
DC9-A Cochabamba21-A 0.003
DC9-A Hp50-A 0.003
DC16-a PilFo.M2-A2 0.004
DC16-a PilFo.M3-A2 0.004
DC16-a ARG169-A2 0.004
DC16-a ARGO064-A2 0.004
DC16-a ARG132-A2 0.004
DC16-a ARG147-A2 0.004
DC16-a LPAZ059-A 0.004
DC16-a SantaCruz22-A 0.004
DC16-a Coya.M7-A2 0.004
DC3-A2 LPAZ090-A 0.006
DC3-A2 Aym.M1-A2 0.006
DC3-A2 Aym.M4-A2 0.006
DC3-A2 Que.M3-A2 0.006

individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
DC3-A2 Que.M5-A2 0.006
DC3-A2 LaPaz8-A 0.006
DC3-A2 Beni9-A 0.006
DC3-A2 Pandol0-A 0.006
DC3-A2 AymaraA01-A 0.006
DC3-A2 AymaraA02-A 0.006
DC3-A2 Hp19-A 0.006
DC3-A2 Hp41-A 0.006
DC3-A2 Hp52-A 0.006
DC3-A2 Hp82-A 0.006
DC3-A2 Hp85-A 0.006
DC3-A2 Hpl119-A 0.006
DC3-A2 Hp193-A 0.006
DC3-A2 Titil.Q-A 0.006
DC3-A2 GUA.B1-A 0.006
DC3-A2 KAIN.B1-A 0.006
DC3-A2 MB.GU4-A2 0.006
DC3-A2 LAM1A2 0.006
DC3-A2 LAM2A2 0.006
DC3-A2 LAM3A2 0.006
DC3-A2 LAM4A2 0.006
DC3-A2 LAM5A2 0.006
DC3-A2 LAMB6A2 0.006
DC16-a Map.A618-A 0.004
DC16-a Map.AG19-A 0.004
DC16-a LAmM9A2 0.004
DC3-A2 K06-A 0.006
DC3-A2 ToCh.M3-A2 0.006
DC3-A2 ARGO005-A2 0.006
DC3-A2 ARG024-A2 0.006
DC3-A2 ARG149-A2 0.006
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individuo

Individuo comparativo mas | Distancia
en estudio cercano P
DC3-A2 ARG304-A2 0.006
DC3-A2 ARG023-A2 0.006
DC3-A2 ARG069-A2 0.006
DC3-A2 ARGO070-A2 0.006
DC3-A2 ARGO073-A2 0.006
DC3-A2 ARG161-A2 0.006
DC3-A2 ARG171-A2 0.006
DC3-A2 Quechua545-A 0.006
DC3-A2 LPAZ048-A 0.006
DC3-A2 LAM7A2 0.006
DC3-A2 LAmM8A2 0.006
DC3-A2 Til1A2 0.006
DC3-A2 BpelA2 0.006
DC3-A2 TerlA2 0.006
DC3-A2 PG18414A2 0.006
DC3-A2 PG18365A2 0.006
DC3-A2 ANTO4A 0.006
DC3-A2 PUC26A 0.006
DC3-A2 PUC54A 0.006
DC3-A2 CEIP Al 0.006
DC3-A2 CLIP Al 0.006
DC3-A2 Huari043A2 0.006
DC2-A Chil26.M-A2 0.011
DC12-A T40-A 0.011
DC12-A T69-A 0.011
DC12-A T80-A 0.011
DC12-A MARG13-A 0.011
DC12-A QuechPeru3-A 0.011
DC12-A AymaraA06-A 0.011
DC12-A Titi2.Q-A 0.011
DC12-A Map74.M-A2 0.011

individuo

Individuo comparativo mas | Distancia
en estudio cercano P
DC12-A H MH A6 0.011
DC12-A Huaril43A2 0.011

Dentro del haplogrupo B

DC14-B PilFo.M6-B2 0
DC14-B WiFo.M11-B2 0
DC14-B ARGO006-B4 0
DC14-B ARGO008-B4 0
DC14-B ARGO027-B4 0
DC14-B ARG063-B4 0
DC14-B ARGO067-B4 0
DC14-B ARGO068-B4 0
DC14-B ARGO071-B4 0
DC14-B ARGO072-B4 0
DC14-B ARGO091-B4 0
DC14-B ARG137-B4 0
DC14-B ARG145-B4 0
DC14-B ARG155-B4 0
DC14-B ARG162-B4 0
DC14-B ARG170-B4 0
DC14-B ARG208-B4 0
DC14-B ARG216-B4 0
DC14-B ARG230-B4 0
DC14-B ARG233-B4 0
DC14-B ARG004-B4 0
DC14-B ARGO078-B4 0
DC14-B ARG082-B4 0
DC14-B ARG116-B4 0
DC14-B ARG157-B4 0
DC14-B ARG179-B4 0
DC14-B ARG189-B4 0
DC14-B ARG316-B4 0
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individuo

individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
DC14-B ARG320-B4 0
DC14-B QuechPeru7-B 0
DC14-B LPAZ005-B 0
DC14-B LAPZ006-B 0
DC14-B LPAZ007-B 0
DC14-B LPAZ012-B 0
DC14-B LPAZ018-B 0
DC14-B LPAZ022-B 0
DC14-B LPAZ024-B 0
DC14-B LPAZ025-B 0
DC14-B LPAZ033-B 0
DC14-B LPAZ040-B 0
DC14-B LPAZ070-B 0
DC14-B LPAZ088-B 0
DC14-B LPAZ089-B 0
DC14-B LPAZ091-B 0
DC14-B LPAZ095-B 0
DC14-B LPAZ097-B 0
DC14-B Aym.M9-B2 0
DC14-B Aym.M10-B2 0
DC14-B Aym.M11-B2 0
DC14-B Aym.M12-B2 0
DC14-B Que.M10-B2 0
DC14-B Aym.M13-B2 0
DC14-B Aym.M14-B2 0
DC14-B Aym.M15-B2 0
DC14-B Que.M11-B2 0
DC14-B Aym.M16-B2 0
DC14-B Aym.M17-B2 0
DC14-B Que.M13-B2 0
DC14-B Hp91-B 0

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano P
DC14-B Hp92-B 0
DC14-B Hp93-B 0
DC14-B Hp94-B 0
DC14-B Hp95-B 0
DC14-B Hp96-B 0
DC14-B Hp97-B 0
DC14-B Hp101-B 0
DC14-B Hpl132-B 0
DC14-B Hpl135-B 0
DC14-B Hp147-B 0
DC14-B Hpl74-B 0
DC14-B Hpl76-B 0
DC14-B Hp178-B 0
DC14-B Hpl81-B 0
DC14-B Hp201-B 0
DC14-B Hp202-B 0
DC14-B Hp203-B 0
DC14-B Titi5.Q-B 0
DC14-B Titi6.Q-B 0
DC14-B Titil5.Q-B 0
DC14-B Titi1l8.A-B 0
DC14-B Titi19.A-B 0
DC14-B Titi23.A-B 0
DC14-B Coya.M21-B2 0
DC14-B Coya.M22-B2 0
DC14-B Coya.M23-B2 0
DC14-B Til4B2 0
DC1-B PilFo.M11-B2 0.008
DC1-B ToCh.M6-B2 0.008
DC1-B ToFo.M4-B2 0.008
DC1-B ARG001-B4 0.008
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individuo

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano P
DC1-B ARGO020-B4 0.008
DC1-B ARGO025-B4 0.008
DC1-B ARGO030-B4 0.008
DC1-B ARGO074-B4 0.008
DC1-B ARGO089-B4 0.008
DC1-B ARGO090-B4 0.008
DC1-B ARG106-B4 0.008
DC1-B ARG127 B4 0.008
DC1-B ARG139-B4 0.008
DC1-B ARG144-B4 0.008
DC1-B ARG151-B4 0.008
DC1-B ARG154-B4 0.008
DC1-B ARG187-B4 0.008
DC1-B ARG188-B4 0.008
DC1-B ARG192-B4 0.008
DC1-B ARG201-B4 0.008
DC1-B ARG271-B4 0.008
DC1-B ARG311-B4 0.008
DC1-B ARG318-B4 0.008
DC1-B ARG325-B4 0.008
DC1-B QuechPeru8-B 0.008
DC1-B LPAZ001-B 0.008
DC1-B LPAZ003-B 0.008
DC1-B LPAZ004-B 0.008
DC1-B LPAZ008-B 0.008
DC1-B LPAZ010-B4 0.008
DC1-B LPAZ014-B 0.008
DC1-B LPAZ021-B 0.008
DC1-B LPAZ023-B 0.008
DC1-B LPAZ026-B 0.008
DC1-B LPAZ031-B 0.008

individuo

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano P
DC1-B LPAZ039-B 0.008
DC1-B Aym.M30-B2 0.008
DC1-B Aym.M31-B2 0.008
DC1-B Que.M26-B2 0.008
DC1-B Que.M31-B2 0.008
DC1-B Que.M35-B2 0.008
DC1-B Aym.M43-B2 0.008
DC1-B Hpl2-B 0.008
DC1-B Hpl4-B 0.008
DC1-B Hp87-B 0.008
DC1-B Hp120-B 0.008
DC1-B Hpl139-B 0.008
DC1-B Hp142-B 0.008
DC1-B Hpl143-B 0.008
DC1-B Hpl183-B 0.008
DC1-B Titi4.Q-B 0.008
DC1-B Chil3.M-B2 0.008
DC1-B MB.GU7-B2 0.008
DC1-B Coya.M10-B2 0.008
DC1-B Coya.M11-B2 0.008
DC1-B Coya.M25-B2 0.008
DC1-B Coya.M26-B2 0.008
DC1-B Coya.M30-B2 0.008
DC1-B Map75.M-B2 0.008
DC1-B Map130.M-B2 0.008
DC1-B Teh34.M-B2 0.008
DC1-B SarlB2 0.008
DC1-B Sar2B2 0.008
DC1-B PG17886B2 0.008
DC1-B CEIPB21 0.008
DC1-B CEIP B22 0.008
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individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
DC1-B C MH B2 0.008
DC1-B CLIPB21 0.008
DC1-B CLIP B22 0.008
DC1-B CLIP B23 0.008
DC1-B H MH B21 0.008
DC1-B H MH B22 0.008
DC1-B H MH B23 0.008
DC1-B H MH B24 0.008
DC1-B H LIP B21 0.008
DC1-B H LIP B22 0.008
DC1-B H LIP B23 0.008
DC1-B H MH B171 0.008
DC1-B H MH B172 0.008
DC1-B H MH B20 0.008

Dentro del Haplogrupo C

DC5-C AR070-Clb 0
DC5-C Yu015-C 0
DC5-C Hp107-C 0
DC5-C MB.GU10-C1 0
DC5-C Map.AG9-C 0
DC5-C CLIPC7 0
DC11-C AT171-Clb 0
DC11-C AR009-C1b 0
DC11-C K09-C 0
DC11-C K12-C 0
DC11-C YA17-C 0
DC11-C YA22-C 0
DC11-C YA26-C 0
DC11-C YA15-C 0
DC11-C YA16-C 0
DC11-C YA18-C 0

individuo

Individuo | comparativo mas | Distancia
en estudio cercano P
DC11-C H56-C 0
DC11-C H52-C 0
DC11-C MAOQ8-C 0
DC11-C MA10-C 0
DC11-C MARG55-C 0
DC11-C MARG149-C 0
DC11-C MARG145-C 0
DC11-C T41-C 0
DC11-C T47-C 0
DC11-C T08-C 0
DC11-C T17-C 0
DC11-C T31-C 0
DC11-C T52-C 0
DC11-C T77-C 0
DC11-C T04-C 0
DC11-C H26-C 0
DC11-C Teh23-C 0
DC11-C H106-C 0
DC11-C K13-C 0
DC11-C T38-C 0
DC11-C T16-C 0
DC11-C HO03-C 0
DC11-C H38-C 0
DC11-C LRO5-C 0
DC11-C YA23-C 0
DC11-C H19-C 0
DC11-C PilFo.M12-C1 0
DC11-C ToCh.M8-C1 0
DC11-C WiFo.M14-C1 0
DC11-C ARGO015-C1 0
DC11-C ARG012-C1 0

305




individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
DC11-C ARG092-C1 0
DC11-C ARG131-C1 0
DC11-C ARG136-C1 0
DC11-C ARG164-C1 0
DC11-C ARG167-C1 0
DC11-C ARG190-C1 0
DC11-C ARG270-C1 0
DC11-C TPEO9-C 0
DC11-C APNOO09-C 0
DC11-C QuechPerul3-C 0
DC11-C LPAZ052-C 0
DC11-C LPAZ0O61-C 0
DC11-C LPAZ065-C 0
DC11-C LPAZ0O73-C 0
DC11-C LPAZ0O74-C 0
DC11-C Que.M40-C1 0
DC11-C Aym.M47-C1 0
DC11-C Aym.M48-C1 0
DC11-C Que.M43-C1 0
DC11-C Beni28-C 0
DC11-C Beni33-C 0
DC11-C LaPaz35-C 0
DC11-C Beni36-C 0
DC11-C Cochabamba43-C 0
DC11-C AymaraC01-C 0
DC11-C Hp56-C 0
DC11-C Hp99-C 0
DC11-C Hp128-C 0
DC11-C Titi27.Q-C 0
DC11-C Chil34.M-C1 0
DC11-C Chil40.M-C1 0

individuo

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano P
DC11-C KAIN.B6-C 0
DC11-C Coya-M41-C1 0
DC11-C Coya.M44-C1 0
DC11-C Map.AG7-C 0
DC11-C Teh23.M-C1 0
DC11-C Teh28.M-C1 0
DC11-C Teh5.M-C1 0
DC11-C Map14.M-C1 0
DC11-C Map149.M-C1 0
DC11-C Map54.M-C1 0
DC11-C Map55.M-C1 0
DC11-C Mapu4.M-C1 0
DC11-C Kaw.MK3-C1 0
DC11-C Jue2C1 0
DC11-C IPK12-C 0
DC11-C IPYO1-C 0
DC11-C IPY02-C 0
DC11-C IPY05-C 0
DC11-C MG23-C 0
DC11-C ACCH17C 0
DC11-C CEIPC21 0
DC11-C CEIP C22 0
DC11-C CEIPC23 0
DC11-C CEIPC24 0
DC11-C CEIP C25 0
DC11-C CLIPC21 0
DC11-C CLIP C22 0
DC11-C CLIPC23 0
DC11-C H MH C21 0
DC11-C H MH C22 0
DC11-C H MH C23 0
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individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
DC11-C H MH C24 0
DC11-C H MH C25 0
DC11-C H MH C26 0
DC11-C HLIP C2 0
DC11-C H LIP C101 0
DC11-C H LIP C131 0
DC11-C H LIP C132 0
DC11-C Concho22C1 0
DC11-C Huari09C1 0
PA19-C1 AT171-Clb 0
PA19-C1 AR009-C1b 0
PA19-C1 AR070-Clb 0
PA19-C1 AR054-C1b 0
PA19-C1 AT089-C1b13 0
PA19-C1 K09-C 0
PA19-C1 K12-C 0
PA19-C1 YA17-C 0
PA19-C1 YA22-C 0
PA19-C1 YA26-C 0
PA19-C1 YA15-C 0
PA19-C1 YA16-C 0
PA19-C1 YA18-C 0
PA19-C1 H56-C 0
PA19-C1 MA11-C 0
PA19-C1 Teh17-C 0
PA19-C1 H52-C 0
PA19-C1 MAOQ8-C 0
PA19-C1 MA10-C 0
PA19-C1 MARG55-C 0
PA19-C1 MARG149-C 0
PA19-C1 MARG145-C 0

individuo

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano P
PA19-C1 T41-C 0
PA19-C1 T47-C 0
PA19-C1 TO8-C 0
PA19-C1 T17-C 0
PA19-C1 T31-C 0
PA19-C1 T52-C 0
PA19-C1 T77-C 0
PA19-C1 T04-C 0
PA19-C1 H26-C 0
PA19-C1 Teh23-C 0
PA19-C1 H106-C 0
PA19-C1 K13-C 0
PA19-C1 T38-C 0
PA19-C1 T16-C 0
PA19-C1 HO3-C 0
PA19-C1 H38-C 0
PA19-C1 LRO5-C 0
PA19-C1 MARG81-C 0
PA19-C1 YA23-C 0
PA19-C1 H19-C 0
PA19-C1 PilFo.M12-C1 0
PA19-C1 ToCh.M8-C1 0
PA19-C1 WiFo.M14-C1 0
PA19-C1 ToFo.M5-C1 0
PA19-C1 ARGO015-C1 0
PA19-C1 ARGO012-C1 0
PA19-C1 ARG092-C1 0
PA19-C1 ARG131-C1 0
PA19-C1 ARG136-C1 0
PA19-C1 ARG141-C1 0
PA19-C1 ARG164-C1 0
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individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
PA19-C1 ARG167-C1 0
PA19-C1 ARG190-C1 0
PA19-C1 ARG270-C1 0
PA19-C1 Yu015-C 0
PA19-C1 Yu016-C 0
PA19-C1 TPEO9-C 0
PA19-C1 QPNO17-C 0
PA19-C1 APNOO09-C 0
PA19-C1 QuechPerul3-C 0
PA19-C1 LPAZ046-C 0
PA19-C1 LPAZ047-C 0
PA19-C1 LPAZ052-C 0
PA19-C1 LPAZ061-C 0
PA19-C1 LPAZ062-C 0
PA19-C1 LPAZ065-C 0
PA19-C1 LPAZ073-C 0
PA19-C1 LPAZ074-C 0
PA19-C1 LPAZ0O78-C 0
PA19-C1 Que.M40-C1 0
PA19-C1 Aym.M47-C1 0
PA19-C1 Aym.M48-C1 0
PA19-C1 Que.M43-C1 0
PA19-C1 Cochabambal0-C 0
PA19-C1 SantaCruz11-C 0
PA19-C1 Benil2-C 0
PA19-C1 Benil9-C 0
PA19-C1 Beni2l-C 0
PA19-C1 Beni28-C 0
PA19-C1 Beni33-C 0
PA19-C1 LaPaz35-C 0
PA19-C1 Beni36-C 0

individuo

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano
PA19-C1 Cochabamba43-C 0
PA19-C1 AymaraC01-C 0
PA19-C1 AymaraC05-C 0
PA19-C1 Hp56-C 0
PA19-C1 Hp58-C 0
PA19-C1 Hp72-C 0
PA19-C1 Hp83-C 0
PA19-C1 Hp99-C 0
PA19-C1 Hpl107-C 0
PA19-C1 Hp128-C 0
PA19-C1 Hp145-C 0
PA19-C1 Hpl157-C 0
PA19-C1 Hp173-C 0
PA19-C1 Titi27.Q-C 0
PA19-C1 Chil34.M-C1 0
PA19-C1 Chil40.M-C1 0
PA19-C1 Chil42.M-C1 0
PA19-C1 Chil43.M-C1 0
PA19-C1 KAIN.B6-C 0
PA19-C1 MB.GU9-C1 0
PA19-C1 MB.GU10-C1 0
PA19-C1 Coya.M37-C1 0
PA19-C1 Coya-M41-C1 0
PA19-C1 Coya.M44-C1 0
PA19-C1 Map.AG7-C 0
PA19-C1 Map.AG9-C 0
PA19-C1 Teh23.M-C1 0
PA19-C1 Teh28.M-C1 0
PA19-C1 Teh5.M-C1 0
PA19-C1 Map14.M-C1 0
PA19-C1 Map149.M-C1 0
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individuo

Individuo | comparativo mds | Distancia
en estudio cercano P
PA19-C1 Map54.M-C1 0
PA19-C1 Map55.M-C1 0
PA19-C1 Map81.M-C1 0
PA19-C1 Mapu4.M-C1 0
PA19-C1 CdB12589-C1 0
PA19-C1 Kaw.MK3-C1 0
PA19-C1 Jue2C1 0
PA19-C1 Ter4Cl1 0
PA19-C1 IPK12-C 0
PA19-C1 IPYO1-C 0
PA19-C1 IPY02-C 0
PA19-C1 IPY05-C 0
PA19-C1 IPY06-C 0
PA19-C1 IPY10-C 0
PA19-C1 MG23-C 0
PA19-C1 ACCH17C 0
PA19-C1 CEIPC21 0
PA19-C1 CEIP C22 0
PA19-C1 CEIP C23 0
PA19-C1 CEIP C24 0
PA19-C1 CEIP C25 0
PA19-C1 CLIPC21 0
PA19-C1 CLIP C22 0
PA19-C1 CLIP C23 0
PA19-C1 CLIPC7 0
PA19-C1 C MH C15 0
PA19-C1 C MH C16 0
PA19-C1 CEIP C201 0
PA19-C1 CEIP C202 0
PA19-C1 CEIP C203 0
PA19-C1 CEIP C211 0

individuo

Individuo | comparativo mdas | Distancia
en estudio cercano P
PA19-C1 CEIP C241 0
PA19-C1 H MH C21 0
PA19-C1 H MH C22 0
PA19-C1 H MH C23 0
PA19-C1 H MH C24 0
PA19-C1 H MH C25 0
PA19-C1 H MH C26 0
PA19-C1 H LIP C2 0
PA19-C1 H LIP C101 0
PA19-C1 HLIP C131 0
PA19-C1 H LIP C132 0
PA19-C1 H MH C191 0
PA19-C1 Concho22C1 0
PA19-C1 Huari09C1 0
PA19-C1 Huari03C1 0
DB2-C1 LPAZ037-C 0.003
DB2-C1 Beni7-C 0.003
DB2-C1 LaPaz8-C 0.003
DB2-C1 Hp62-C 0.003
DB2-C1 Hp155-C 0.003
DB2-C1 HLIP C111 0.003
DC6-C LaPaz34-C 0.003
DC6-C Chil37.M-C1 0.003
DC6-C Coya.M43-C1 0.003
DC6-C ACCH12C 0.003
DC6-C CEIP C251 0.003
DC10-C T67-C 0.011
DC10-C Teh15-C 0.011
DC10-C QPNO19-C 0.011
DC10-C Cochabambal-C 0.011
DC10-C SantaCruz3-C 0.011

309




individuo

Individuo comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
DC10-C AymaraC02-C 0.011
DC10-C Chil39.M-C1 0.011
DC10-C GUA.B7-C 0.011
DC10-C GUA.B8-C 0.011
DC10-C MB.GU12-C1 0.011
DC10-C Coya.M40-C1 0.011
DC10-C Teh15.M-C1 0.011
DC10-C Teh53.M-C1 0.011
DC10-C CEIPC1 0.011
DC10-C CEIP C321 0.011
DC10-C Huari0305C1 0.011

Dentro del haplogrupo D
LA1-D1 AR094-D1g 0
LA1-D1 MARG83-D 0
LA1-D1 MARG151-D 0
LA1-D1 H92-D 0
LA1-D1 H41-D 0
LA1-D1 H123-D 0
LA1-D1 H86-D 0
LA1-D1 LR0O2-D 0
LA1-D1 T88-D 0
LA1-D1 H02-D 0
LA1-D1 H115-D 0
LA1-D1 H105-D 0
LA1-D1 HO1-D 0
LA1-D1 LRO6-D 0
LA1-D1 LRO8-D 0
LA1-D1 LRO4-D 0
LA1-D1 MARG137-D 0
LA1-D1 MARG113-D 0
LA1-D1 MARG110-D 0

individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
LA1-D1 H68-D 0
LA1-D1 MARG44-D 0
LA1-D1 Chil17.M-D1 0
LA1-D1 Chil21.M-D1 0
LA1-D1 Map.AG13-D 0
LA1-D1 Teh10.M-D1 0
LA1-D1 Teh4.M-D1 0
LA1-D1 Teh2.M-D1 0

Map110.M-

LA1-D1 D1 0
LA1-D1 Map84.M-D1 0
LA1-D1 Map89.M-D1 0
LA1-D1 CEIP D111 0
LA2-D1 MARG39-D 0
LA2-D1 T09-D 0
LA2-D1 T63-D 0
LA2-D1 T94-D 0
LA2-D1 LRO3-D 0
LA2-D1 T33-D 0
LA2-D1 T72-D 0
LA2-D1 MARG99-D 0
LA2-D1 Chil15.M-D1 0
LA2-D1 Teh3.M-D1 0
LA2-D1 IPK11-D 0
DB4-D1 MARG39-D 0
DB4-D1 T09-D 0
DB4-D1 T63-D 0
DB4-D1 T94-D 0
DB4-D1 LRO3-D 0
DB4-D1 T33-D 0
DB4-D1 T72-D 0
DB4-D1 MARG99-D 0
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
DB4-D1 Chil15.M-D1 0
DB4-D1 Teh3.M-D1 0
DB4-D1 IPK11-D 0
DB4-D1 LA2-D1 0
PA8-D1 Map.AG15-D 0
PA8-D1 Mapu9.M-D1 0
PA10-D1 AR094-D1g 0
PA10-D1 MARG83-D 0
PA10-D1 MARG151-D 0
PA10-D1 H92-D 0
PA10-D1 H41-D 0
PA10-D1 H123-D 0
PA10-D1 H86-D 0
PA10-D1 LR0O2-D 0
PA10-D1 T88-D 0
PA10-D1 HO02-D 0
PA10-D1 H115-D 0
PA10-D1 H105-D 0
PA10-D1 HO1-D 0
PA10-D1 LRO6-D 0
PA10-D1 LR08-D 0
PA10-D1 LRO4-D 0
PA10-D1 MARG137-D 0
PA10-D1 MARG113-D 0
PA10-D1 MARG110-D 0
PA10-D1 H68-D 0
PA10-D1 MARG44-D 0
PA10-D1 Chill17.M-D1 0
PA10-D1 Chil21.M-D1 0
PA10-D1 Map.AG13-D 0
PA10-D1 Teh10.M-D1 0

individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
PA10-D1 Teh4.M-D1 0
PA10-D1 Teh2.M-D1 0

Map110.M-

PA10-D1 D1 0
PA10-D1 Map84.M-D1 0
PA10-D1 Map89.M-D1 0
PA10-D1 CEIP D111 0
PA10-D1 LA1-D1 0
PA11-D1 AR094-D1g 0
PA11-D1 MARG83-D 0
PA11-D1 MARG151-D 0
PA11-D1 H92-D 0
PA11-D1 H41-D 0
PA11-D1 H123-D 0
PA11-D1 H86-D 0
PA11-D1 LR0O2-D 0
PA11-D1 T88-D 0
PA11-D1 HO2-D 0
PA11-D1 H115-D 0
PA11-D1 H105-D 0
PA11-D1 HO1-D 0
PA11-D1 LRO6-D 0
PA11-D1 LRO8-D 0
PA11-D1 LRO4-D 0
PA11-D1 MARG137-D 0
PA11-D1 MARG113-D 0
PA11-D1 MARG110-D 0
PA11-D1 H68-D 0
PA11-D1 MARG44-D 0
PA11-D1 Chill17.M-D1 0
PA11-D1 Chil21.M-D1 0
PA11-D1 Map.AG13-D 0
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
PA11-D1 Teh10.M-D1 0
PA11-D1 Teh4.M-D1 0
PA11-D1 Teh2.M-D1 0

Map110.M-
PA11-D1 D1 0
PA11-D1 Map84.M-D1 0
PA11-D1 Map89.M-D1 0
PA11-D1 CEIP D111 0
PA11-D1 LA1-D1 0
PA11-D1 PA10-D1 0
DB6-D1 AR063-D1 0
DB6-D1 AR078-D1 0
DB6-D1 KO1-D 0
DB6-D1 PilFo.M19-D1 0
WiFo.M22-
DB6-D1 D1 0
DB6-D1 PilFo.M23-D1 0
DB6-D1 CEIP D31 0
DB6-D1 CEIP D32 0
PA15-D1 AR094-D1g 0
PA15-D1 MARGS83-D 0
PA15-D1 MARG151-D 0
PA15-D1 H92-D 0
PA15-D1 H41-D 0
PA15-D1 H123-D 0
PA15-D1 H86-D 0
PA15-D1 LRO2-D 0
PA15-D1 T88-D 0
PA15-D1 HO02-D 0
PA15-D1 H115-D 0
PA15-D1 H105-D 0
PA15-D1 HO1-D 0
PA15-D1 LRO6-D 0

individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
PA15-D1 LRO8-D 0
PA15-D1 LRO4-D 0
PA15-D1 MARG137-D 0
PA15-D1 MARG113-D 0
PA15-D1 MARG110-D 0
PA15-D1 H68-D 0
PA15-D1 MARG44-D 0
PA15-D1 Chil17.M-D1 0
PA15-D1 Chil21.M-D1 0
PA15-D1 Map.AG13-D 0
PA15-D1 Teh10.M-D1 0
PA15-D1 Teh4.M-D1 0
PA15-D1 Teh2.M-D1 0

Map110.M-

PA15-D1 D1 0
PA15-D1 Map84.M-D1 0
PA15-D1 Map89.M-D1 0
PA15-D1 CEIP D111 0
PA18-D1 AR094-D1g 0
PA18-D1 MARG83-D 0
PA18-D1 MARG151-D 0
PA18-D1 H92-D 0
PA18-D1 H41-D 0
PA18-D1 H123-D 0
PA18-D1 H86-D 0
PA18-D1 LR0O2-D 0
PA18-D1 T88-D 0
PA18-D1 HO02-D 0
PA18-D1 H115-D 0
PA18-D1 H105-D 0
PA18-D1 HO1-D 0
PA18-D1 LRO6-D 0
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
PA18-D1 LRO8-D 0
PA18-D1  |LR04-D 0
PA18-D1 | MARG137-D 0
PA18-D1 MARG113-D 0
PA18-D1 MARG110-D 0
PA18-D1 H68-D 0
PA18-D1 MARG44-D 0
PA18-D1 Chill17.M-D1 0
PA18-D1 Chil21.M-D1 0
PA18-D1 Map.AG13-D 0
PA18-D1 Teh10.M-D1 0
PA18-D1 Teh4.M-D1 0
PA18-D1 Teh2.M-D1 0

Map110.M-

PA18-D1 D1 0
PA18-D1 Map84.M-D1 0
PA18-D1 Map89.M-D1 0
PA18-D1 CEIP D111 0
PA18-D1 PA15-D1 0
AMZ5-D1 ARO013-D1 0
AMZ5-D1 AT121-D1 0
AMZ5-D1 AR094-D1g 0
AMZ5-D1 YA02-D 0
AMZ5-D1 YA20-D 0
AMZ5-D1 H80-D 0
AMZ5-D1 H34-D 0
AMZ5-D1 MARG100-D 0
AMZ5-D1 MARGS83-D 0
AMZ5-D1 MARG151-D 0
AMZ5-D1 H92-D 0
AMZ5-D1 H41-D 0
AMZ5-D1 | H123-D 0

individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P

AMZ5-D1 | H86-D 0
AMZ5-D1 LRO2-D 0
AMZ5-D1 | T88-D 0
AMZ5-D1 |HO02-D 0
AMZ5-D1 H115-D 0
AMZ5-D1 H105-D 0
AMZ5-D1 |HO1-D 0
AMZ5-D1 LRO6-D 0
AMZ5-D1 LRO8-D 0
AMZ5-D1 |LR0O4-D 0
AMZ5-D1 MARG137-D 0
AMZ5-D1 MARG113-D 0
AMZ5-D1 | MARG102-D 0
AMZ5-D1 | H09-D 0
AMZ5-D1 |H13-D 0
AMZ5-D1 MA29-D 0
AMZ5-D1 HO4-D 0
AMZ5-D1 H27-D 0
AMZ5-D1 MARG110-D 0
AMZ5-D1 H68-D 0
AMZ5-D1 MARG44-D 0
AMZ5-D1 PilFo.M17-D1 0

ToCh.M10-
AMZ5-D1 D1 0
AMZ5-D1 |ToFo.M7-D1 0
AMZ5-D1 WiCh.M7-D1 0

WiFo.M20-
AMZ5-D1 D1 0
AMZ5-D1 |ToFo.M11-D1 0
AMZ5-D1 ARG148-D1 0
AMZ5-D1 ARG166-D1 0
AMZ5-D1 ARG168-D1 0
AMZ5-D1 |ARG178-D1 0
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individuo

Individuo comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
AMZ5-D1 |Yu017-D 0
AMZ5-D1 |Yu019-D 0
AMZ5-D1 |Yu020-D 0
AMZ5-D1 | QuechPeru20-D 0
AMZ5-D1 |LPAZ009-D 0
AMZ5-D1 |Aym.M49-D1 0
AMZ5-D1 |Aym.M50-D1 0
AMZ5-D1 |SantaCruz2-D 0
AMZ5-D1 | Cochabamba3-D 0
AMZ5-D1 |LaPaz4-D 0
AMZ5-D1 |LaPaz8-D 0
AMZ5-D1 |Beni9-D 0
AMZ5-D1 |Benill-D 0

Cochabambal7-
AMZ5-D1 |D 0
AMZ5-D1 |Hpl6-D 0
AMZ5-D1 | Hp90-D 0
AMZ5-D1 |Hpl114-D 0
AMZ5-D1 |Hpl118-D 0
AMZ5-D1 |Hp124-D 0
AMZ5-D1 |Hp163-D 0
AMZ5-D1 |Hp166-D 0
AMZ5-D1 |Hp175-D 0
AMZ5-D1 | Hp198-D 0
AMZ5-D1 |Titi29.Q-D 0
AMZ5-D1 |Chil17.M-D1 0
AMZ5-D1 | Chil20.M-D1 0
AMZ5-D1 | Chil21.M-D1 0
AMZ5-D1 |GUA.BS-D 0
AMZ5-D1 | MB.GU13-D1 0
AMZ5-D1 |MB.GU14-D1 0
AMZ5-D1 |MB.GU16-D1 0

individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P

AMZ5-D1 |Coya.M47-D1 0
AMZ5-D1 | Map.AG13-D 0
AMZ5-D1 |Teh10.M-D1 0
AMZ5-D1 |Teh4.M-D1 0
AMZ5-D1 |Teh2.M-D1 0

Map110.M-
AMZ5-D1 |D1 0
AMZ5-D1 | Map84.M-D1 0
AMZ5-D1 |Map89.M-D1 0

Mapul6.M-
AMZ5-D1 |D1 0
AMZ5-D1 |CdB12590-D1 0
AMZ5-D1 |LAm12D1 0
AMZ5-D1 |LAm13D1 0
AMZ5-D1 |HuaD1 0
AMZ5-D1 |Jue3D1 0
AMZ5-D1 | PG18432D1 0
AMZ5-D1 |PG17863D1 0
AMZ5-D1 |PG17809D1 0
AMZ5-D1 | PG18417D1 0
AMZ5-D1 |PG17885D1 0
AMZ5-D1 |IPKO1-D 0
AMZ5-D1 | T2CH719D1 0
AMZ5-D1 |T2CH729D1 0
AMZ5-D1 |PUC33D 0
AMZ5-D1 |CEIP D11 0
AMZ5-D1 |CEIP D12 0
AMZ5-D1 |CEIP D13 0
AMZ5-D1 |CEIP D14 0
AMZ5-D1 |CEIP D15 0
AMZ5-D1 |CEIP D16 0
AMZ5-D1 |CMHD11 0
AMZ5-D1 |CMH D12 0
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
AMZ5-D1 |CMH D13 0
AMZ5-D1 CLIPD1 0
AMZ5-D1 CEIP D5 0
AMZ5-D1 |C MH D5 0
AMZ5-D1 CEIP D91 0
AMZ5-D1 CEIP D92 0
AMZ5-D1 |CEIP D111 0
AMZ5-D1 CEIP D131 0
AMZ5-D1 CEIP D132 0
AMZ5-D1 |CEIP D141 0
AMZ5-D1 CEIP D142 0
AMZ5-D1 CEIP D171 0
AMZ5-D1 CEIP D172 0
AMZ5-D1 CEIP D181 0
AMZ5-D1 CEIP D201 0
AMZ5-D1 |HLIPD11 0
AMZ5-D1 |HLIP D12 0
AMZ5-D1 H LIP D13 0
AMZ5-D1 |H MH D8 0
AMZ5-D1 |H MH D291 0
AMZ5-D1 Concho02D1 0
AMZ5-D1 Huaril3D1 0
PA12-D1 AR094-D1g 0
PA12-D1 MA18-D 0
PA12-D1 MARG83-D 0
PA12-D1 MARG151-D 0
PA12-D1 H92-D 0
PA12-D1 H41-D 0
PA12-D1 H123-D 0
PA12-D1 H86-D 0
PA12-D1 LR0O2-D 0

individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
PA12-D1 T88-D 0
PA12-D1 HO2-D 0
PA12-D1 H115-D 0
PA12-D1 H105-D 0
PA12-D1 HO1-D 0
PA12-D1 LRO6-D 0
PA12-D1 LR08-D 0
PA12-D1 LRO4-D 0
PA12-D1 MARG137-D 0
PA12-D1 MARG113-D 0
PA12-D1 MARG152-D 0
PA12-D1 MARG133-D 0
PA12-D1 MA24-D 0
PA12-D1 T19-D 0
PA12-D1 T83-D 0
PA12-D1 MARG110-D 0
PA12-D1 H68-D 0
PA12-D1 MARG44-D 0
PA12-D1 H98-D 0
PA12-D1 H11-D 0
PA12-D1 H15-D 0
PA12-D1 H61-D 0
PA12-D1 Teh13-D 0
PA12-D1 Teh26-D 0
PA12-D1 H73-D 0
PA12-D1 H37-D 0
PA12-D1 Chil17.M-D1 0
PA12-D1 Chil18.M-D1 0
PA12-D1 Chil19.M-D1 0
PA12-D1 Chil21.M-D1 0
PA12-D1 Chil22.M-D1 0

315



individuo
Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
PA12-D1 Map.AG13-D 0
PA12-D1 Map.AG15-D 0
PA12-D1 Teh10.M-D1 0
PA12-D1 Teh4.M-D1 0
PA12-D1 Teh13.M-D1 0
PA12-D1 Teh26.M-D1 0
PA12-D1 Teh2.M-D1 0
Map110.M-
PA12-D1 D1 0
Map133.M-
PA12-D1 D1 0
PA12-D1 Map84.M-D1 0
PA12-D1 Map89.M-D1 0
PA12-D1 Mapu9.M-D1 0
Mapul3.M-
PA12-D1 D1 0
PA12-D1 IPKO3-D 0
PA12-D1 CEIP D111 0
DB1-D1 MA29-D 0.003
DB1-D1 HO4-D 0.003
DB1-D1 H27-D 0.003
DB3-D1 MARG39-D 0.003
DB3-D1 T09-D 0.003
DB3-D1 T63-D 0.003
DB3-D1 T94-D 0.003
DB3-D1 LRO3-D 0.003
DB3-D1 T33-D 0.003
DB3-D1 T72-D 0.003
DB3-D1 MARG99-D 0.003
DB3-D1 Chil15.M-D1 0.003
DB3-D1 Teh3.M-D1 0.003
DB3-D1 IPK11-D 0.003
DB3-D1 LA2-D1 0.003
DB5-D4 Yu019-D 0.003

individuo

Individuo |comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
DB5-D4 PG18417D1 0.003
DB5-D4 PG17885D1 0.003
RP2-D1 MARG39-D 0.003
RP2-D1 T09-D 0.003
RP2-D1 T63-D 0.003
RP2-D1 T94-D 0.003
RP2-D1 LRO3-D 0.003
RP2-D1 T33-D 0.003
RP2-D1 T72-D 0.003
RP2-D1 MARG99-D 0.003
RP2-D1 Chil15.M-D1 0.003
RP2-D1 Teh3.M-D1 0.003
RP2-D1 IPK11-D 0.003
RP2-D1 LA2-D1 0.003
RP2-D1 DB4-D1 0.003
PAl16-D1 AR085-D1 0.003
PAl16-D1 AR017-D1 0.003
PAl16-D1 AR094-D1g 0.003
PAl16-D1 MARGS83-D 0.003
PAl6-D1 MARG151-D 0.003
PAl16-D1 H92-D 0.003
PAl16-D1 H41-D 0.003
PAl6-D1 H123-D 0.003
PAl6-D1 H86-D 0.003
PAl16-D1 LRO2-D 0.003
PAl6-D1 T88-D 0.003
PAl6-D1 HO02-D 0.003
PAl16-D1 H115-D 0.003
PAl6-D1 H105-D 0.003
PAl6-D1 HO1-D 0.003
PA16-D1 LRO6-D 0.003
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individuo

Individuo | comparativo |Distancia
en estudio | mas cercano P
PA16-D1 LRO8-D 0.003
PA16-D1 LRO4-D 0.003
PA16-D1 MARG137-D 0.003
PA16-D1 MARG113-D 0.003
PA16-D1 MARG110-D 0.003
PA16-D1 H68-D 0.003
PA16-D1 MARG44-D 0.003

QuechPerul9-
PA16-D1 D 0.003
PA16-D1 Chill7.M-D1 0.003
PA16-D1 Chil19.M-D1 0.003
PA16-D1 Chil21.M-D1 0.003
PA16-D1 Map.AG13-D 0.003
PA16-D1 Teh10.M-D1 0.003
PA16-D1 |Teh4.M-D1 0.003
PA16-D1 |Teh2.M-D1 0.003
PA16-D1 Map110.M-D1 0.003
PA16-D1 Map84.M-D1 0.003
PA16-D1 Map89.M-D1 0.003
PA16-D1 CEIP D111 0.003
PA16-D1 LA1-D1 0.003
PA16-D1 PA10-D1 0.003
PA16-D1 PA11-D1 0.003
PA3-D1 AR094-D1g 0.004
PA3-D1 MARG83-D 0.004
PA3-D1 MARG151-D 0.004
PA3-D1 H92-D 0.004
PA3-D1 H41-D 0.004
PA3-D1 H123-D 0.004
PA3-D1 H86-D 0.004
PA3-D1 LR0O2-D 0.004
PA3-D1 T88-D 0.004

individuo

Individuo comparativo | Distancia
en estudio | mads cercano P
PA3-D1 H02-D 0.004
PA3-D1 H115-D 0.004
PA3-D1 H105-D 0.004
PA3-D1 HO1-D 0.004
PA3-D1 LRO6-D 0.004
PA3-D1 LRO8-D 0.004
PA3-D1 LRO4-D 0.004
PA3-D1 MARG137-D 0.004
PA3-D1 MARG113-D 0.004
PA3-D1 MARG110-D 0.004
PA3-D1 H68-D 0.004
PA3-D1 MARG44-D 0.004
PA3-D1 Chil17.M-D1 0.004
PA3-D1 Chil21.M-D1 0.004
PA3-D1 Map.AG13-D 0.004
PA3-D1 Teh10.M-D1 0.004
PA3-D1 Teh4.M-D1 0.004
PA3-D1 Teh2.M-D1 0.004
PA3-D1 Map110.M-D1 0.004
PA3-D1 Map84.M-D1 0.004
PA3-D1 Map89.M-D1 0.004
PA3-D1 CEIP D111 0.004
DC21-D1 ARO013-D1 0.004
DC21-D1 |AT121-D1 0.004
DC21-D1 YA02-D 0.004
DC21-D1 YA20-D 0.004
DC21-D1 | H80-D 0.004
DC21-D1 | H34-D 0.004
DC21-D1 PilFo.M17-D1 0.004
DC21-D1 | ToCh.mM10-D1 0.004
DC21-D1 |ToFo.M7-D1 0.004
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
DC21-D1 WiCh.M7-D1 0.004
DC21-D1 WiFo.M20-D1 0.004
DC21-D1 ARG148-D1 0.004
DC21-D1 ARG166-D1 0.004
DC21-D1 ARG168-D1 0.004
DC21-D1 Yu017-D 0.004

QuechPeru20-
DC21-D1 D 0.004
DC21-D1 LPAZ009-D 0.004
DC21-D1 Aym.M50-D1 0.004
DC21-D1 SantaCruz2-D 0.004
DC21-D1 LaPaz8-D 0.004
DC21-D1 Beni9-D 0.004
DC21-D1 Benill-D 0.004
DC21-D1 Hp16-D 0.004
DC21-D1 Hpl118-D 0.004
DC21-D1 Hpl124-D 0.004
DC21-D1 Hp163-D 0.004
DC21-D1 Hp175-D 0.004
DC21-D1 Hp198-D 0.004
DC21-D1 Titi29.Q-D 0.004
DC21-D1 GUA.B9-D 0.004
DC21-D1 MB.GU13-D1 0.004
DC21-D1 MB.GU16-D1 0.004
DC21-D1 Coya.M47-D1 0.004
DC21-D1 CdB12590-D1 0.004
DC21-D1 LAm12D1 0.004
DC21-D1 LAm13D1 0.004
DC21-D1 HuaD1 0.004
DC21-D1 Jue3D1 0.004
DC21-D1 PG18432D1 0.004
DC21-D1 PG17863D1 0.004

individuo

Individuo comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
DC21-D1 PG17809D1 0.004
DC21-D1 IPKO1-D 0.004
DC21-D1 T2CH719D1 0.004
DC21-D1 T2CH729D1 0.004
DC21-D1 PUC33D 0.004
DC21-D1 CEIP D11 0.004
DC21-D1 CEIP D12 0.004
DC21-D1 CEIP D13 0.004
DC21-D1 CEIP D14 0.004
DC21-D1 CEIP D15 0.004
DC21-D1 CEIP D16 0.004
DC21-D1 CMHD11 0.004
DC21-D1 CMH D12 0.004
DC21-D1 CMH D13 0.004
DC21-D1 CLIPD1 0.004
DC21-D1 CEIP D91 0.004
DC21-D1 CEIP D92 0.004
DC21-D1 CEIP D121 0.004
DC21-D1 CEIP D122 0.004
DC21-D1 HLIP D11 0.004
DC21-D1 H LIP D12 0.004
DC21-D1 H LIP D13 0.004
DC21-D1 Concho02D1 0.004
DC21-D1 Huaril3D1 0.004
PA7-D4 DB5-D4 0.003
PA7-D4 Yu019-D 0.006
PA7-D4 PG18417D1 0.006
PA7-D4 PG17885D1 0.006
PA13-D1 AR094-D1g 0.006
PA13-D1 MA18-D 0.006
PA13-D1 MARG83-D 0.006
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Individuo

individuo
comparativo

Distancia

en estudio | mas cercano P

PA13-D1 | MARG151-D 0.006
PA13-D1 H92-D 0.006
PA13-D1 H41-D 0.006
PA13-D1 H123-D 0.006
PA13-D1 |H86-D 0.006
PA13-D1 LR0O2-D 0.006
PA13-D1 T88-D 0.006
PA13-D1 |HO02-D 0.006
PA13-D1 H115-D 0.006
PA13-D1 H105-D 0.006
PA13-D1 |HO1-D 0.006
PA13-D1 LRO6-D 0.006
PA13-D1 LRO8-D 0.006
PA13-D1 |LRO4-D 0.006
PA13-D1 MARG137-D 0.006
PA13-D1 MARG113-D 0.006
PA13-D1 | MARG152-D 0.006
PA13-D1 | MARG133-D 0.006
PA13-D1 MA24-D 0.006
PA13-D1 |T19-D 0.006
PA13-D1 |T83-D 0.006
PA13-D1 MARG110-D 0.006
PA13-D1 |H68-D 0.006
PA13-D1 MARG44-D 0.006
PA13-D1 H98-D 0.006
PA13-D1 |H11-D 0.006
PA13-D1 |H15-D 0.006
PA13-D1 H61-D 0.006
PA13-D1 Teh13-D 0.006
PA13-D1 Teh26-D 0.006
PA13-D1 |H73-D 0.006

individuo
Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
PA13-D1 |H37-D 0.006
PA13-D1 Yu019-D 0.006
QuechPerul4-

PA13-D1 D 0.006
PA13-D1 Hp57-D 0.006
PA13-D1 | Chil17.M-D1 0.006
PA13-D1 Chil18.M-D1 0.006
PA13-D1 Chil19.M-D1 0.006
PA13-D1 | Chil21.M-D1 0.006
PA13-D1 Chil22.M-D1 0.006
PA13-D1 Map.AG13-D 0.006
PA13-D1 | Map.AG15-D 0.006
PA13-D1 Teh10.M-D1 0.006
PA13-D1 Teh4.M-D1 0.006
PA13-D1 |Teh13.M-D1 0.006
PA13-D1 Teh26.M-D1 0.006
PA13-D1 Teh2.M-D1 0.006
PA13-D1 |Mapl10.M-D1 0.006
PA13-D1 |Mapl33.M-D1 0.006
PA13-D1 Map84.M-D1 0.006
PA13-D1 | Map89.M-D1 0.006
PA13-D1 | Mapu9.M-D1 0.006
PA13-D1 |Mapul3.M-D1 0.006
PA13-D1 |PG18417D1 0.006
PA13-D1 |PG17885D1 0.006
PA13-D1 IPKO3-D 0.006
PA13-D1 |CEIP D111 0.006
PA13-D1 | PA12-D1 0.006
PA14-D1 Mapul3.M-D1 0.008
DC18-D1 |Mapul3.M-D1 0.008
PA5-D1 AR013-D1 0.009
PA5-D1 AT121-D1 0.009
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
PA5-D1 YA02-D 0.009
PA5-D1 YA20-D 0.009
PA5-D1 PilFo.M17-D1 0.009
PA5-D1 ToCh.M10-D1 0.009
PA5-D1 ToFo.M7-D1 0.009
PA5-D1 WiCh.M7-D1 0.009
PA5-D1 WiFo.M20-D1 0.009
PA5-D1 ARG148-D1 0.009
PA5-D1 ARG166-D1 0.009
PA5-D1 ARG168-D1 0.009
PA5-D1 Yu017-D 0.009

QuechPeru20-
PA5-D1 D 0.009
PA5-D1 LPAZ0O09-D 0.009
PA5-D1 Aym.M50-D1 0.009
PA5-D1 LaPaz8-D 0.009
PA5-D1 Beni9-D 0.009
PA5-D1 Benill-D 0.009
PA5-D1 Hp16-D 0.009
PA5-D1 Hp118-D 0.009
PA5-D1 Hp124-D 0.009
PA5-D1 Hp163-D 0.009
PA5-D1 Hpl175-D 0.009
PA5-D1 Titi29.Q-D 0.009
PA5-D1 GUA.B9S-D 0.009
PA5-D1 MB.GU13-D1 0.009
PA5-D1 MB.GU16-D1 0.009
PA5-D1 Coya.M47-D1 0.009
PA5-D1 CdB12590-D1 0.009
PA5-D1 LAm12D1 0.009
PA5-D1 LAmM13D1 0.009
PA5-D1 HuaD1 0.009

individuo

Individuo comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P
PA5-D1 Jue3D1 0.009
PA5-D1 PG18432D1 0.009
PA5-D1 PG17863D1 0.009
PA5-D1 PG17809D1 0.009
PA5-D1 IPKO1-D 0.009
PA5-D1 T2CH719D1 0.009
PA5-D1 T2CH729D1 0.009
PA5-D1 PUC33D 0.009
PA5-D1 CEIP D11 0.009
PA5-D1 CEIP D12 0.009
PA5-D1 CEIP D13 0.009
PA5-D1 CEIP D14 0.009
PA5-D1 CEIP D15 0.009
PA5-D1 CEIP D16 0.009
PA5-D1 CMHD11 0.009
PA5-D1 CMH D12 0.009
PA5-D1 CMH D13 0.009
PA5-D1 cLpPD1 0.009
PA5-D1 H LIP D11 0.009
PA5-D1 H LIP D12 0.009
PA5-D1 H LIP D13 0.009
PA5-D1 Concho02D1 0.009
PA5-D1 Huaril3D1 0.009
DC19-D1 MA29-D 0.01
DC19-D1 HO4-D 0.01
DC19-D1 H27-D 0.01
DC19-D1 YAQ5-D 0.01
DC19-D1 YAO08-D 0.01
DC19-D1 YA14-D 0.01
DC19-D1 YA19-D 0.01
DC19-D1 YA24-D 0.01
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individuo

Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mas cercano P

DC19-D1 |YA25-D 0.01
DC19-D1 |YAQ9-D 0.01
DC19-D1 T24-D 0.01
DC19-D1 T27-D 0.01
DC19-D1 |T44-D 0.01
DC19-D1 T48-D 0.01
DC19-D1 T58-D 0.01
DC19-D1 |T78-D 0.01
DC19-D1 T81-D 0.01
DC19-D1 T99-D 0.01
DC19-D1 | Teh56-D 0.01
DC19-D1 MARG90-D 0.01
DC19-D1 Teh50-D 0.01
DC19-D1 | MARG39-D 0.01
DC19-D1 T09-D 0.01
DC19-D1 T63-D 0.01
DC19-D1 T94-D 0.01
DC19-D1 |LRO3-D 0.01
DC19-D1 T33-D 0.01
DC19-D1 |T72-D 0.01
DC19-D1 | MARG99-D 0.01
DC19-D1 HO7-D 0.01
DC19-D1 H54-D 0.01
DC19-D1 |H32-D 0.01
DC19-D1 Chil15.M-D1 0.01
DC19-D1 Map.AG17-D 0.01
DC19-D1 |Teh3.M-D1 0.01
DC19-D1 Teh50.M-D4 0.01
DC19-D1 Teh56.M-D4 0.01

Map126-M-

DC19-D1 D1 0.01
DC19-D1 |Map90.M-D4 0.01

individuo
Individuo | comparativo | Distancia
en estudio | mds cercano P
Mapull.M-

DC19-D1 |D1 0.01
DC19-D1 |IPK11-D 0.01
DC19-D1 MG30b-D 0.01
RP4-D1 YAQ9-D 0.011
RP4-D1 T24-D 0.011
RP4-D1 T27-D 0.011
RP4-D1 T44-D 0.011
RP4-D1 T48-D 0.011
RP4-D1 T58-D 0.011
RP4-D1 T78-D 0.011
RP4-D1 T81-D 0.011
RP4-D1 T99-D 0.011
RP4-D1 Teh56-D 0.011
RP4-D1 MARG90-D 0.011
RP4-D1 Teh50-D 0.011
RP4-D1 MARG39-D 0.011
RP4-D1 T09-D 0.011
RP4-D1 T63-D 0.011
RP4-D1 T94-D 0.011
RP4-D1 LRO3-D 0.011
RP4-D1 T33-D 0.011
RP4-D1 T72-D 0.011
RP4-D1 MARG99-D 0.011
RP4-D1 Chil15.M-D1 0.011
RP4-D1 Teh3.M-D1 0.011
RP4-D1 Teh50.M-D4 0.011
RP4-D1 Teh56.M-D4 0.011
RP4-D1 Map90.M-D4 0.011
RP4-D1 IPK11-D 0.011
DC22-D YAQ9-D 0.011
DC22-D T24-D 0.011
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individuo
Individuo | comparativo | Distancia

en estudio | mds cercano P

DC22-D T27-D 0.011
DC22-D T44-D 0.011
DC22-D T48-D 0.011
DC22-D T58-D 0.011
DC22-D T78-D 0.011
DC22-D T81-D 0.011
DC22-D T99-D 0.011
DC22-D Teh56-D 0.011
DC22-D MARG90-D 0.011
DC22-D Teh50-D 0.011
DC22-D QPNO23-D 0.011
DC22-D Chil13.M-D1 0.011

MB.GU14-
DC22-D D1 0.011

DC22-D Teh50.M-D4 0.011

DC22-D Teh56.M-D4 0.011

Map90.M-
DC22-D D4 0.011
RP1-D1 MARG39-D 0.012
RP1-D1 T09-D 0.012
RP1-D1 T63-D 0.012
RP1-D1 T94-D 0.012
RP1-D1 LRO3-D 0.012
RP1-D1 T33-D 0.012
RP1-D1 T72-D 0.012
RP1-D1 MARG99-D 0.012
RP1-D1 Chil15.M-D1 0.012
RP1-D1 Teh3.M-D1 0.012
RP1-D1 IPK11-D 0.012
RP1-D1 LA2-D1 0.012
RP1-D1 DB4-D1 0.012

NOTA: La tabla anexa 2B y las figuras anexas 1 a 4 se encuentran adjuntas en
el CD debido a su gran tamafio. Las figuras anexas 1, 3 y 4 se encuentran en
formato PDF. La Figura digital anexa 2, por el contrario se encuentra en
formato JPG porsu gran extension. Los epigrafes de las mismas también se
encuentran en archivo separado incluido en el zip.
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