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RESUMEN.

En el presente estudio se llevd a cabo el analisis estadistico de las frecuencias de
los cuatro haplogrupos fundadores del acido desoxirribonucleico mitocondrial
(mtDNA): A, B, Cy D; y de las secuencias de la region hipervariable | (RHI) en las
poblaciones contemporaneas Lacandona, Mazahua y Otomi, y en la poblacion
Maya del periodo Colonial. Este trabajo incluye estudios previos realizados por el
grupo de investigacion de Antropologia Molecular de la Facultad de Ciencias de la
UNAM con el fin de realizar una integracion para comprender mejor las relaciones

genéticas entre los grupos indigenas del pais.

Se compararon estadisticamente 31 Lacandones del Estado de Chiapas, 110
mazahuas y 36 otomies del Estado de México, y 24 mayas coloniales de Xcaret,
Quintana Roo para los principales haplogrupos del mtDNA. Se identificaron los
haplotipos mitocondriales con base en la secuencia de la RHI de 31 Lacandones,
111 Mazahuas y 49 Otomies. Ademas, se obtuvieron las bases de datos de los
haplotipos de otras poblaciones indigenas mexicanas reportadas en la bibliografia.
Se realiz6 el analisis estadistico comparativo para calcular diversidad nucleotidica
(r), Theta S (Bs), distancias Fst y diversidad haplotipica en las poblaciones de
México. También se realizO0 un Analisis Molecular de Varianza (AMOVA)
agrupando a las poblaciones con base a su ubicacion en las regiones culturales
del Suroeste Americano o Mesoamérica. Se construyeron 4 redes, una de cada

haplogrupo fundador, con los haplotipos de las poblaciones Lacandona, Mazahua



y Otomi de este estudio, y con los de Mayas de Campeche y Otomies de Hidalgo
gue estan relacionadas geografica o culturalmente. También se construyé una red
considerando los cuatro haplogrupos de las poblaciones Mazahua y Otomi del

Estado de México, y Otomi de Hidalgo.

Las poblaciones analizadas en este estudio presentan los cuatro haplogrupos
fundadores, excepto la poblacion Lacandona que carece del haplogrupo B. El
haplogrupo A es el méas frecuente, excepto en la poblacion Mazahua. Los
resultados sugieren que la variacion genética es ligeramente mayor en Mazahuas
que Otomies del Estado de Meéxico. Los Mazahuas son estadisticamente
diferentes de los Otomies, sin embargo, las redes de haplotipos muestran una
relacion genética entre los Mazahuas y Otomies, asi como los valores de Fsts

sugieren flujo génico entre ellas.

Los resultados indican una relaciébn genética cercana entre las poblaciones de
origen Maya, lo que apoya la hipétesis de continuidad genética, asi como un
probable origen maya de la poblacibn Lacandona a partir de éstas. Los

Lacandones son los menos diversos genéticamente entre las poblaciones Mayas.
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1. INTRODUCCION.

1.1. Antropologia Molecular.

La Antropologia Molecular analiza la variabilidad genética presente en poblaciones
humanas antiguas o contemporaneas a fin de identificar las relaciones genéticas
entre ellas, asi como su origen e historia evolutiva (procesos migratorios, mezclas,
aislamientos, etc.), a través de la informacién codificada en proteinas y acidos

nucleicos (Stoneking, 2007; Sommer, 2008; Mann, 2009).

1.2. Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR)

y Secuenciacién Genomica.

Un gran avance en las técnicas de Biologia Molecular ocurri6 en 1983 cuando
Kary Mullis desarrollé la Reaccion en Cadena de la Polimerasa o PCR por sus
siglas en inglés (Polymerase Chain Reaction). La PCR consiste en la replicacion in
vitro del DNA utilizando una DNA-polimerasa termoestable, generando la
produccién exponencial de copias de un segmento nucleotidico especifico (Alberts
et al., 2004). Por su sensibilidad, la PCR posibilita la amplificacion de DNA a partir
de una sola molécula, resultando de gran utilidad en el procesamiento de
muestras bioldgicas que han sufrido deterioro por el paso del tiempo (Nelson y

Cox, 2005).
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Utilizando el método de secuenciacion por didesoxinucleétidos es posible
identificar la secuencia nucleotidica del DNA de manera automatizada. Aparatos
robotizados llevan a cabo la mezcla de reactivos de la reaccion de PCR, y la
lectura del resultado final, es decir del electroferograma, mismo que es posible

visualizar y almacenar facilmente mediante un software informatico especializado.

1.3. Genoma Mitocondrial.

La mitocondria es el organelo provisor de energia para la célula eucarionte. Por su
origen procarionte endosimbiético, la mitocondria posee un genoma propio
(mtDNA) de forma duplo-helicoidal circular cerrada (Margulis, 1981, 1984; Margulis

y Sagan, 1986; Bogenhagen y Clayton, 1974).

En 1981 Anderson y colaboradores obtuvieron la secuencia del genoma
mitocondrial humano; posteriormente fue corregida por Andrews y colaboradores
en 1999. Se establecié que la secuencia de referencia para el mtDNA humano
posee una longitud de 16,569 nucleétidos, comenzando esta numeracion en el
sitio de origen de replicacion de la cadena pesada'. Del total del genoma
mitocondrial 90% corresponde a la region codificante que alberga 37 genes, de los
cuales 13 codifican para proteinas, 2 codifican para RNA ribosomales y 22 para

RNA de trasferencia (Anderson et al., 1981). El mtDNA restante corresponde a la

! La distribucion asimétrica de nucleétidos (G+C) en el mtDNA de los mamiferos permite distinguir una
cadena “pesada” y una cadena “ligera” por centrifugacion en gradientes alcalinos de CsCl y, por lo tanto, se
puede hablar de un origen de replicacion para la sintesis de la cadena pesada y un origen de replicacion para
la sintesis de la cadena ligera (Sheffler, 2008).

12



region no codificante, con aproximadamente 1,100 pares de bases, denominada
Region Control; ésta contiene 2 subregiones altamente variables: la Region
Hipervariable | y la Region Hipervariable Il (RHI y RHII), comprendiendo la primera
desde la posicion 16,024 a 16,382, y la segunda desde la posicion 57 a 371

(Meyer et al., 1999).

1.4. El Analisis del Genoma Mitocondrial en la Genética de Poblaciones.

El mtDNA asi como el Cromosoma Y humano son de gran utilidad en los estudios
genéticos poblacionales debido a su modo de herencia uniparental: el mtDNA es
heredado via materna y el Cromosoma Y se hereda via paterna. El mtDNA carece
de eventos de recombinacion, a diferencia del material genético nuclear, y posee
una tasa de mutacion 5 a 10 veces mayor que la del DNA nuclear (entre 0.19% y
3.2%/mda en la region codificante, y 8.4%/mda en la regién no codificante).
Aungue la RHII acumula mutaciones mas rapido que la RHI, ésta ultima ha sido la
mas utilizada, posibilitando el rastreo de eventos tales como migracion, mezcla y
diferenciacion en poblaciones consideradas genéticamente muy similares (Brown
et al, 1979; Greenberg et al., 1983; Avise et al., 1987; Avise, 1991; Francalacci,
1999; Stoneking, 2000). Gracias a este tipo de estudios se sugiri6 el origen
africano del Homo sapiens y su dispersion en la Tierra (Stoneking y Soodyall,
1996; Templeton, 1997; Cavalli-Sforza, 1998). Una de las ventajas que tiene el
mtDNA frente al Cromosoma Y es que el numero de copias de éste es mucho
mayor, una célula solo tiene una copia del Cromosoma Y, en tanto que en una

misma ceélula hay un namero variable de mitocondrias, dependiendo del tejido en

13



cuestion y cada una de ellas posee de 2 a 10 copias de su DNA por lo tanto la
recuperacion y amplificacion del mtDNA es mas facil. Una madre hereda el mtDNA
a todos sus hijos independientemente de su sexo, mientras que un padre solo
hereda el Cromosoma Y a sus hijos varones (Avise, 1991; Stoneking y Soodyall,
1996; Lell et al., 1997; Bianchi et al., 1998). En ambos casos, el analisis del
MtDNA y/o del Cromosoma Y corresponde Unicamente a una parte de la historia

genética de las poblaciones, matrilineal o patrilineal.

Los estudios evolutivos se centran en el analisis de aquellas variaciones
consideradas neutrales (Kimura, 1968; Wallace, 2007). La RHI se analiza
facilmente por secuenciacion directa permitiendo la identificacion de haplotipos en
una poblacién, es decir, variantes del DNA que contienen un conjunto de sitios
polimérficos definidos por Single Nucleotide Polymorphisms (SNPs), Short
Tandem Repeats (STRs) también conocidas como microsatélites, deleciones, etc.
El conjunto de haplotipos que comparten una o mas mutaciones conforma un
haplogrupo. El analisis de haplotipos y haplogrupos del mtDNA permite contrastar
la variacidbn genética entre las poblaciones con la informaciéon que aportan la

Cultura, Historia, Linglistica, etc.

1.5. El Poblamiento de Américay el Establecimiento de los Haplogrupos
Fundadores del mtDNA.

En 1992 Torroni y colaboradores analizaron el mtDNA de varias poblaciones
nativas americanas a fin de dilucidar el posible proceso de poblamiento del Nuevo

Mundo. Mediante analisis de los Restriction Fragment Length Polymorphisms
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(RFLPs) y basado en la comparacion con la secuencia de referencia del mtDNA

propusieron cuatro haplogrupos fundadores: A, B, C, y D.

El haplogrupo A se define por la ganancia de un sitio de corte para la enzima de
restricciéon Haelll en la posicidén nucleotidica 663 del mtDNA. Los haplogrupos C y
D se definen por la pérdida de un sitio de corte para la enzima Hincll en la posicion
13,259 y Alul en el sitio 5,176, respectivamente. El haplogrupo B se define por la
delecién de una de las 2 copias de 9 pares de bases (CCCCCTCTA) entre las
posiciones 8,272 y 8,289, en la region intergénica de los genes que codifican para
la subunidad Il de la enzima citocromo oxidasa (CO-Il) y el RNA de transferencia
del aminoécido lisina (tRNAYS) (Torroni et al., 1992). Andlisis posteriores
propusieron la presencia de un quinto haplogrupo fundador llamado X, el cual se
define por la transicion C — T en la posicion 16,223 y 16,278, la pérdida del sitio de
corte para la enzima de restriccion Ddel en la posicion 1,715, y las ganancias de
un sitio de corte para las enzimas Accl y Haelll en las posiciones 14,465y 16,517,
respectivamente (Brown et al., 1998). Existen individuos nativos americanos que
no presentan ninguno de los cinco haplogrupos fundadores del mtDNA, los cuales
conforman un grupo denominado “Otro” en la bibliografia (Bailliet et al., 1994

Merriwether et al., 1995; Gonzalez-Oliver et al., 2001).

Estos haplogrupos se encuentran distribuidos a lo largo de todo el Continente
Americano entre las diferentes poblaciones humanas que lo habitan, y en bajas
frecuencias en la parte noreste de Asia, donde los haplogrupos asiaticos N y M

derivarian en los haplogrupos Ay B, y C y D, respectivamente, apoyando la teoria

15



de la migracién del hombre a través del Estrecho de Bering de un continente a otro
(Schurr et al., 1990; Torroni et al., 1993; Tamm et al., 2007). El nUmero de eventos
migratorios, el tamafio de la poblacién migrante, la ruta seguida una vez dentro de
tierras americanas y los tiempos en que se llevd a cabo el o los procesos
migratorios, son tépicos que continGan en debate hoy dia. Existen estudios que
proponen una ola migratoria (Tamm, et al., 2007; Kitchen et al., 2008; Fagundes et
al., 2008), y aquellos que postulan tres olas migratorias correspondientes a la
division tripartita de los lenguajes nativos americanos: Amerindio, Nadene y

Esquimal-aleutiano (Greenberg et al., 1986, 1987; Reich et al., 2012).

En América la distribucién de los haplogrupos fundadores se caracteriza por una
alta frecuencia del haplogrupo A en el Norte con tendencia decreciente hacia el
Sur. Por el contrario, los haplogrupos C y D presentan una alta frecuencia en el
Sur con tendencia decreciente hacia el Norte (Merriwether et al., 1995). En el caso
del haplogrupo B, originalmente se propuso un patrén de frecuencia opuesto al
haplogrupo A; posteriormente Lalueza et al. (1997) propuso que el haplogrupo B
estaba restringido al area central del continente, sin embargo, recientemente
Kemp et al. (2010) reporté una frecuencia mas alta de este haplogrupo en la

region cultural del Suroeste Americano con respecto a Mesoamérica.

Concretamente para Norteamérica se ha mencionado que la distribucion de las
frecuencias de los haplogrupos fundadores se puede atribuir a relaciones
linglisticas, geografias o culturales (Lorenz y Smith, 1996; Smith et al., 1999).

Especificamente entre grupos indigenas habitantes de México se observa una alta

16



frecuencia del haplogrupo Ay B, y frecuencias muy bajas de los haplogrupos C y
D (Torroni et al., 1994; Gonzalez-Oliver et al., 2001; Aguirre, 2007; Pefialoza et al.,
2007; De La Cruz et al., 2008; Sandoval et al., 2009; Acufia, 2010; Sanchez, 2010;

Romero, 2010; Kemp et al., 2010; Garfias, 2012).

1.6. Evolucioén y Filogenética Molecular.

De acuerdo con Li (1997), la Evolucion Molecular comprende dos areas de
estudio: la Evolucion de genes y proteinas durante el tiempo, asi como los
mecanismos responsables de tales cambios; y la reconstruccién de la historia
evolutiva de genes y organismos (o0 Filogenética Molecular) inferida a partir de los

datos moleculares.

La Filogenética Molecular (o Sisteméatica Molecular) es el estudio de las relaciones
evolutivas entre organismos 0 genes mediante la combinacion de datos
moleculares (por ejemplo secuencias de acidos nucleicos y/o proteinas) y técnicas

estadisticas (Li, 1997).

Entre las diferentes areas de investigacion en Biologia existen autores que
cuestionan la confiabilidad de utilizar datos morfolégicos, anatomicos, fisiologicos,
paleontolégicos 0 moleculares. Las posturas que favorecen el empleo de datos
moleculares argumentan que éstos son mas convincentes para el estudio
evolutivo que los datos morfolégicos o fisiologicos ya que evolucionan de forma

mas regular, son mas sensibles a procedimientos y analisis cuantitativos, y se
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encuentran abundantemente disponibles, por lo tanto proveen una imagen clara
de las relaciones entre los organismos, y de manera particular, los datos
moleculares han demostrado ser utiles en el estudio de las relaciones entre
poblaciones humanas (Cavalli-Sforza y Edwards, 1967; Li, 1997; Page y Holmes,

1998).

1.7. Software Bioinformatico en Analisis Genéticos.

Con el progreso en la secuenciacion gendémica y su disponibilidad en bases de
datos internacionales como el GeneBank del National Center for Biotechnology
Information (NCBI), la Biologia Evolutiva ha podido traspasar barreras en el
conocimiento de las relaciones entre los seres vivos, mediante el andlisis de la
secuencia del DNA a través de herramientas informaticas que hacen posible la
comparacion de las secuencias de nucleétidos: adenina, timina, guanina y citosina
(A, T, G, C) entre diferentes muestras y su analisis bajo ciertos modelos de
evolucion y diversidad molecular (Excoffier, 2010; Asher, 2012). Existen
numerosos programas informaticos para evaluar la diversidad genética, la mayoria
se pueden obtener de forma gratuita en la Internet; y muchos desempefian
funciones similares, con diferencias en su interface, el tipo de ingreso y salida de
datos, y el sistema operativo que posibilita su ejecucion. En estos términos, la
seleccion del programa a usar depende, en gran medida, de preferencias

individuales, objetivos, tipo de datos, rapidez en el analisis, etc. (Labate, 2000).
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El primer acercamiento para apreciar las diferencias entre secuencias de DNA es
la comparacion de éstas por medio del alineamiento, lo cual no requiere asumir
ningun supuesto evolutivo (Asher, 2012). Los programas Clustal, MacClade,
BioEdit o DNA Aligment pueden realizar este primer paso. Posteriormente se
seleccionan los modelos evolutivos a utilizar que usualmente involucran
matematicas complejas para analizar secuencias del DNA con la finalidad de
estudiar las relaciones filogenéticas entre poblaciones o especies relativamente
cercanas, tal como la relacion entre las poblaciones humanas. Por ejemplo, el
software Arlequin posibilita el manejo y analisis de gran cantidad de datos
moleculares como las secuencias de DNA, RFLPs, microsatélites, los cuales se
analizan con diferentes modelos evolutivos: Jukes y Cantor, Kimura 2P, Tajima y
Nei, Tamura, Tamura y Nei; cada uno implica el desarrollo de teorias estadisticas
sofisticadas que permiten calcular diferentes variables de la genética de
poblaciones como la Varianza Molecular (AMOVA), equilibrio Hardy-Weinberg,
deteccidbn de loci bajo seleccion, diversidad molecular, estructura geénica,
comparacion y diferenciacion entre poblaciones, prueba de Mantel, etc. (Excoffier,

2005, 2009, 2010).

Las redes de haplotipos ofrecen una facil determinacion y representacion de
relaciones genéticas entre poblaciones. El software Network es utilizado para
construir redes y arboles filogenéticos, inferir haplotipos ancestrales o posibles
ramificaciones, y en algunos casos, puede ayudar a la datacion de eventos.
Network esta desarrollado para construir arboles filogenéticos usando el principio

de méaxima parsimonia. Cuenta con dos opciones de construccion de redes:
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Reduced median y Median joining, independiente una de la otra. La diferencia
basica entre estas opciones es el tipo de datos a analizar, en la primera se utilizan
datos binarios mientras que la segunda usa datos con multiples estados (Bandelt

et al., 1999).

1.8. Antecedentes de las Poblaciones Indigenas Estudiadas.

México es un pais caracterizado por una gran rigueza historica y cultural,
comprende las regiones culturales de Mesoamérica y parte del Suroeste
Americano. El Suroeste Americano es la zona geogréafica comprendida entre los
Estados de Utah, Colorado, Nevada y Nuevo México (Estados Unidos) que se
extiende hacia el sur a través de los Estados de Baja California y Durango en
México, e incluso se ha llegado a considerar también los Estados de Nayarit y

Jalisco (Beals, 1974; Cordell, 1997).

Kirchhoff (1952) reconocié a Mesoamérica como un area ocupada por diferentes
poblaciones humanas que poseen un conjunto de caracteristicas culturales en
comun, tales como la practica del juego de pelota, estilos similares en ceramica,
arquitectura, técnicas textiles, etc.; y cuyo limite ha fluctuado a través de la
prehistoria llegando a superponerse con las fronteras definidas para el Suroeste

Americano (Suarez, 1983; Hill, 2001).

Diferentes areas en investigacion antropolégica han reconocido la importancia de

las regiones culturales del Suroeste Americano y de Mesoamérica en conjunto, por
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ejemplo, en la distribucién actual de las lenguas indigenas pertenecientes a la
familia lingUistica Yuto-azteca, o en la dispersion del maiz presumiblemente desde
Mesoamérica hacia el Suroeste Americano (Hedrick et al., 1974; Miller, 1983; Hill,

2001; Bellwood, 2000; Matson, 2002; Kemp et al., 2010).
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Figura 1.1. Regiones culturales del Suroeste Americano (haranja) y Mesoamérica (verde).
[Modificado de: http://goo.gl/maps/rkprF]

Ademas, en México existe una amplia diversidad poblacional; en buena medida,
por las poblaciones indigenas (INEGI, 2004). ElI Censo Nacional de Poblacion y
Vivienda 2010 elaborado por el Instituto Nacional de Estadistica, Geografia e
Informatica, I.N.E.G.l., revela que en Meéxico habitan 6,913,362 personas
indigenas, es decir el 6.2 % de la poblacion total del pais. El 90% se localiza en 12
Estados de las regiones Centro y Sureste del pais, siendo Yucatan y Oaxaca las

entidades con mayor porcentaje de poblacion indigena.
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A continuacion se presentan algunos antecedentes de las poblaciones de estudio,

también llamadas, con base en la Antropologia Biologica, grupos poblacionales.

1.8.1. Mazahuas.

Los Mazahuas se distribuyen en Michoacéan y en las zonas Norte, Centro y Oeste
del Estado de México. La lengua mazahua se clasifica como parte del grupo
Oto-mangue, tronco Otopame, familia Otomi-Mazahua, con variantes dialectales

entendibles entre sus hablantes mazahuas (Scheffler, 1992).

No existe consenso alguno entre los especialistas acerca del origen del grupo
Mazahua. Una de las versiones sugiere que formaron parte de una de las cinco
tribus de migraciéon Chichimeca hacia el Altiplano Central ocurrida en el afio 538 a.
de C. (Instituto Nacional Indigenista, 1982; Gonzalez y Gutiérrez, 1999). Fray
Bernardino de Sahagun se refiere a ellos como “grupo de lenguaje muy diferente
de otros, algunos hablantes del otomi, otros de néhuatl, y algunos mas que
entienden la lengua huasteca”. Para Clavijero (1780) los Mazahuas descienden de

los Otomies, cuyas lenguas no son mas que dos diferentes dialectos de una sola.

El significado de la palabra “mazahua” es incierto. Algunos sugieren que proviene
del nombre del lider Mazatlitecutli que condujo a una de las cinco tribus antes
referidas, o bien, por su lugar de origen, Mazahuacan, que deriva de mazatl,

” “* ” “* ” “*

“venado”, “poseedores de venados”, “‘gente de venados”, “donde hay venados”, o
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‘los que hablan como venados”, en referencia a la forma despectiva en que los

Otomies se refieren a los Mazahuas (Soustelle, 1993; Sanchez, 1997).

En lengua mazahua se denominan a si mismos como nyé t'o, transcrito como
jhatio, como jnatrjo (Boege, 2008), o como hfiéto, que significa “los que hablamos
o existimos” (Garduio, 1999). La poblacion Mazahua al Censo 2010 es de
135,897 personas. Especificamente en el Estado de México habitan 116,240

personas Mazahuas (INEGI, 2011).

1.8.2. Otomies.

El grupo poblacional Otomi se distribuye en los Estados de Veracruz, Querétaro,
Puebla, Michoacan, Tlaxcala, Guanajuato, el centro de Hidalgo y el noreste del
Estado de México (Scheffler, 1992). La poblacion Otomi al Censo 2010 es de
284,992 personas a nivel Nacional, y 97,820 concretamente en el Estado de

México (INEGI, 2011).

La lengua otomi se clasifica como parte del grupo Oto-mangue, tronco Otopame,
familia Otomi-Mazahua, con variantes dialectales entendibles entre sus hablantes

otomies (Scheffler, 1992).

De acuerdo con los registros de Fray Toribio de Benavente (Motolinia), los grupos

otomianos son descendientes de los chichimecas. El Historiador Hernando de
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Alvarado Tezozomoc describe que el término chichimeca fue utilizado por los
colonizadores para denominar a todas aquellas poblaciones que no hablaban
nahuatl. La mayor parte de los autores espafioles vieron a los otomies a través de
los ojos de los nahuas, repitiendo una vision negativa de ellos (Wright, 1994 cit.

por Almaza y Castafieda, 2003).

El término otomi carece de certeza en su significado preciso. Se ha considerado
como proveniente de otocac, “el que camina”, y mitl, “flecha”; lo mismo que se
puede derivar de totomitl, “flechador de aves”. Con la conjuncion de ambos
significados, otomi podria significar “cazador que camina portando flechas”. O
bien, haberse formado a partir de otho, “poseer nada” y mi, “establecerse”;
interpretandose como “pueblo errante” (Soustelle, 1993). Sin embargo, los
informantes nahuas de Fray Bernardino de Sahagun los muestran como torpes,
toscos e inhabiles, refiriendo incluso a frases populares como “jQué inhabil eres,
eres como otomite!”. De hecho, actualmente algunos miembros de este grupo
prefieren el término hiahfd (“hablantes de otomi” o “gente otomi”), ya que a través
de los siglos la palabra otomi ha sido usada en sentido vejatorio (Arzate, 1999;

Wright, 1994 cit. por Almaza y Castafieda, 2003).

Algunos investigadores sugieren que los otomies migraron a los valles centrales
de Meéxico en tiempos post-teotihuacanos (Wright, 1994 cit. por Almaza y
Castaneda, 2003). Establecidos inicialmente en Cuicuilco y Copilco durante el Pre-
clasico Tardio (400 a.C. — 150 d.C.) obligados a emigrar a Jilotepec por la

erupcion del volcan Xitle y posteriormente al Valle del Mezquital (Lastra, 2006).
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También se ha propuesto que los Otomies se asentaron en Tula antes de la
llegada de los Toltecas, posteriormente formaron parte de este imperio hasta su
caida (1168 d.C.) (INI, 1982). El comun denominador es la vision de los Otomies
como un pueblo inferior, pobre y marginado, diferente en alguna manera a otros
grupos de las culturas mesoamericanas, que no levanté monumentos importantes
y que sufri6 de dominio sucesivo (Wright, 1994 cit. por Almaza y Castafieda,
2003), siendo el dominio azteca el ultimo hasta la llegada de los colonizadores

espafoles (Basauri, 1940 cit. por Wright, 1994 en Almaza y Castafieda, 2003).

Sea cual fuese su origen, Otomies y Mazahuas han compartido el mismo territorio
a lo largo de mucho tiempo y hablan lenguas cercanamente relacionadas, lo que
sugiere cierta afinidad cultural, posiblemente confirmada por diversas cronicas
desde tiempos de los primeros conquistadores y misioneros (Barrientos, 2004).
Ambos pueblos fueron sometidos por otros, hasta finalmente ser tributarios de los
Mexicas y unirse a ellos en la defensa contra los conquistadores espafioles

(Nolasco, 1999; Gardufio, 1999; INI, 1982).

1.8.3. Mayas.

La cultura Maya se ha caracterizado por un conjunto de rasgos culturales, tales
como la arquitectura monumental en centros ceremoniales, el desarrollo de una

escritura jeroglifica y de un calendario de gran complejidad, la elaboracion de
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ceramica policromada, entre otros. Su distribucion comprendié un territorio de
aproximadamente 400 mil kildmetros cuadrados denominado Sureste
Mesoamericano, el cual abarca gran parte de Chiapas y Tabasco, toda la
peninsula de Yucatan, Guatemala, Belice, parte de Honduras y de EIl Salvador,
correspondiente, en general, con la distribucion de los actuales pobladores que
hablan lenguajes emparentados con el grupo linglistico maya; los cuales
alcanzaron su maximo esplendor durante el tiempo conocido como Periodo

Cléasico (Arellano et al., 1997).

La conquista espafiola en Mesoamérica se caracterizO por el sometimiento y
explotacion de pueblos indigenas a través del despojo en beneficio de los
colonizadores, los Mayas no fueron excepcion. En el aspecto religioso, los Mayas
coloniales vivieron en torno a tres ejes: uno estrictamente apegado a la ortodoxia
catblica, otro desarrollado de manera popular e independiente de los
Evangelizadores, a través de las llamadas Cofradias de los Santos (asociaciones
espirituales y morales de ayuda mutua y cristianizacion) y los remanentes de
algunos rituales prehispanicos que eran preservados secretamente (Bracamonte,

1994).

En cuanto al manejo de recursos, los Mayas Coloniales administraron tierras y
bienes comunales (agua, montes y trabajo comunitario) a través de cabildos
electos pero confirmados por alguna autoridad espafiola. Sin embargo, también se
reconocia la propiedad privada de parajes, ranchos y estancias. Asimismo,

contaban con un fondo o caja monetaria para atender algunas necesidades
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comunales como el hacer frente a crisis agricolas y pagar los correspondientes
tributos al Virreinato de la Nueva Espafia (Bracamonte, 1994; Lohmeyer, 2012).
Cabe mencionar que la zona maya carece de minas de oro y plata por lo que
representd de antemano un problema para los conquistadores, quienes debieron
buscar otras estrategias para beneficiarse del lugar. En este sentido, la figura de
Encomienda (un tipo de recompensa a los conquistadores por sus servicios a la
Corona Espafiola) asignaba un pueblo a un colono espafiol para servirle,
obligando a los habitantes a aumentar sus producciones para ser entregadas a
sus amos a base de castigos. Sin embargo, la proporcién de habitantes espafioles
o criollos era mucho menor a la de los indigenas mayas, constituyendo asi una
minoritaria oligarquia (Lohmeyer, 2012). Durante los siglos XVII y XVIII se
establecieron estancias ganaderas, las cuales ejercieron una gran presion hacia
las tierras mayas; por un lado, numerosos litigios fueron emprendidos contra el
despojo de tierras comunales, y por el otro, el ganado destruia milpas

pertenecientes a los indigenas (Bracamonte, 1994).

A pesar de las condiciones desfavorables para los mayas en la época Colonial
éstos fueron capaces de implementar mecanismos que permitieron la
preservacion de su cultura hasta nuestros dias. En la actualidad el grupo indigena
Maya cuenta con una poblacion de 786,113 personas en México y se distribuye en
los Estados de Campeche, Yucatan y Quintana Roo; en éste ultimo habitan

177,979 personas Mayas (INEGI, 2011).
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1.8.4. Lacandones.

Los lacandones son un grupo tribal de origen prehispanico. Sus miembros viven
en pequefas rancherias que se encuentran dispersas en la Selva Lacandona, la
cual ocupa unos 10 mil kilometros cuadrados en el noreste del Estado de Chiapas.
Se dividen en tres grupos: el del norte, que es el mayor, situado a las orillas de las
lagunas de Naha, Metzabok y Pelja; el de Lacanja, cerca del sitio arqueoldgico de
Bonampak; y el de San Quintin, en las inmediaciones del lago del mismo nombre;

habitando preferentemente en las méargenes de los rios (Erosa, 1994).

El término lacandon se deriva de lacamtun (“gran pefidén” en lengua ch’ol), utilizado
por los espafioles para llamar asi a un grupo que habitaba la region. Después se
extendio a los descendientes de éste y de los quejaches (de origen maya). Morley
(1977) reconoce el tipo de vida lacanddn en grupos pequefios, de no mas de doce
personas entre hombres, mujeres y nifios, chozas de guano y palizada, y la
practica de la agricultura del maiz los asocia a los primeros mayas. Los
lacandones se consideran originarios de la peninsula de Yucatan y del Petén
guatemalteco; emigraron durante diversos periodos hacia la selva chiapaneca
huyendo de los intentos de congregarlos en pueblos coloniales, se piensa que se
trataba de miembros de varias tribus que se distribuian en un area mas extensa
que alcanzaba hasta Belice constituyendo un primer grupo proto-lacandén

resultado de la interaccion entre estos grupos, y una vez constituidos, los
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Lacandones no estuvieron completamente aislados de otros grupos mayas (Erosa,

1994, Palka, 2005).

Los principales portadores de la cultura Maya clasica de Tierras Bajas fueron
primero los hablantes de Chol, seguidos después por los Yucatecos en el periodo
de tiempo comprendido entre los afios 300 — 900 d.C. (Campbell y Kaufman,

1985).

Woodward (1996) escribe que el lacandon es un dialecto del maya yucateco, y
entre los grupos lacandones conocidos como del Sur y del Norte, difieren en
lenguaje, tradiciones, patrones de residencia y religiéon, lo cual ha provocado que
existan disputas politicas entre ellos; mientras que los grupos Naja del Norte
contintan practicando la religidn maya nativa (muchas de sus ceremonias estan
relacionadas con aquellas de los mayas clasicos), los lacandones Metzabok
(también del Norte) se convirtieron a Adventistas del Séptimo Dia, y los
lacandones del sur se convirtieron al Protestantismo en 1950. Existe desacuerdo
entre los investigadores acerca de si los lacandones actuales son descendientes
directos de los mayas clasicos. Algunos dividen a los lacandones en Lacandones
Historicos, que desaparecieron antes de 1700, que hablaban chol, y de origen
Quejache (Villa, 1967) y los ancestros de los lacandones de hoy, que migraron
desde Yucatan o Petén a inicios de 1850 y se asentaron en la region de Naja y
estuvieron protegidos y aislados en la selva hasta 1870, fecha en que entraron en

contacto con los comerciantes de caoba.
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La lengua lacandona es mucho mas parecida a la lengua original Maya que otros
dialectos de Yucatan porque los lacandones no estaban sujetos a siglos de
dominacion politica, cultural, religiosa y linguistica de los espafioles coloniales y

del Estado Mexicano (DoBeS, 2006).

No existe un dato exacto acerca del numero de personas lacandonas, algunas
informaciones estiman su namero entre 300 y 650 (Scheffler, 1992; Gorodezky et

al., 2005).

1.9. Algunos Analisis Biologicos Realizados en las Poblaciones de Estudio.

Uno de los primeros estudios de caracter genético realizados en poblaciones
mexicanas corresponde al descubrimiento de la variante de la proteina albumina
tipificada como albimina México (AL*Mexico) (Melartin et al., 1967; Franklin et al.,
1980), la cual ha sido reportada en baja frecuencia en todos los principales grupos
linglisticos de México (Smith et al., 2000). También se han llevado a cabo
estudios del sistema de grupos ABO sanguineos y de diferentes sitios polimérficos
del DNA en poblaciones tanto indigenas como mestizas (Gorodezky et al., 2001;
Buentello-Malo et al.,, 2003), asi como diversos estudios morfométricos en

poblaciones contemporaneas y lugares arqueologicos.

En el grupo poblacional Mazahua se han hecho estudios de dermatoglifos, talla e
indice cefalico, ceguera a los colores, percepcion al sabor de la feniltiocarbamida,

sistema sanguineo ABO e intolerancia a la lactosa (Lagunas, 1984; Lagunas y
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Jiménez, 1992, 1995; Flores, 1987). Sin embargo, debido a las limitaciones que
estos marcadores tienen para explicar la relacién biolégica de grupos humanos
muy cercanos entre si, ninguno de ellos muestra diferencias genéticas

significativas.

Montano et al. (2006) realizaron un estudio acerca de la predisposicion genética al
alcoholismo que deriva en prevalencia y mortalidad de los Otomies, mediante al
andlisis genético de la frecuencia de los alelos ADH1B, ALDH2, y CYP2EL,
correspondientes a las enzimas para el metabolismo del alcohol:

alcohol-deshidrogenasa, aldehido-deshidrogenasa y citocromo P4502E1.

En los Mayas contemporaneos, existen estudios empleando el sistema de grupos
sanguineos ABO y Rh-hr que reportan una alta frecuencia del grupo O y Rh+,

respectivamente (Comas, 1996).

Debido a la practica de endogamia entre las personas de la poblacién Lacandona,

en ésta se reporta albinismo, enfermedades neuroldgicas, cataratas congénitas y

otros problemas oftalmoldgicos (Gorodezky et al., 2005).
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2. OBJETIVOS.

2.1. Objetivo General.

Analizar los haplogrupos fundadores del mtDNA y los haplotipos de las secuencias
de la RHI en las poblaciones contemporaneas Lacandona, Mazahua y Otomi, y
Maya del periodo Colonial para entender las relaciones genéticas por via materna

que existen entre las poblaciones de México.

2.2. Objetivos Particulares.

1. Determinar las similitudes genéticas entre las poblaciones estudiadas y la
que existe con otras poblaciones de México con base en las frecuencias de

los haplogrupos fundadores (A, B, C y D) del mtDNA.

2. ldentificar las cercanias génicas entre las poblaciones indigenas por medio

de redes de haplotipos y variables de la genética de poblaciones.
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3. METODO.

Muestras de frotis bucal de individuos indigenas Mazahuas y Otomies del Estado
de México, y de Lacandones de Chiapas fueron recolectadas por la Dra. Angélica
Gonzalez Oliver y/o tesistas del Laboratorio de Bioquimica de la Facultad de
Ciencias. Muestras de restos 0seos de individuos Mayas del periodo Colonial de la
zona arqueoldgica de Xcaret, Quintana Roo fueron obtenidas de la coleccion del
Museo Nacional de Antropologia e Historia, INAH-DAF a través de la Dra. Lourdes
Marquez Morfin. ElI DNA fue recuperado de las muestras de frotis bucal o huesos,
posteriormente se amplificaron los cuatro haplogrupos fundadores del mtDNA: A,
B, C y D por medio de la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR), los
fragmentos amplificados se analizaron por restriccibn con enzimas especificas
para cada haplogrupo fundador, y con electroforesis en geles de poliacrilamida al
12% (A, Cy D) 0 14% (B), se identificaron los principales haplogrupos del mtDNA

en los individuos.

Todas las muestras de frotis bucal fueron proporcionadas voluntariamente por los
individuos Lacandones, Mazahuas y Otomies, quienes fueron apropiadamente
informados acerca del uso de su muestra para este proyecto. Estas colectas se
realizaron conforme a lo establecido por la UNESCO en la Declaracion
Internacional sobre los Datos Genéticos Humanos y en el marco del respeto a las
etnias y su soberania genética. Previo a la obtencion de las muestras se obtuvo el
consentimiento, informado y voluntario de las personas para participar en este

proyecto de investigacion cientifica asi como para que las muestras
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proporcionadas formen parte de la coleccién de muestras biologicas del grupo de
Antropologia Molecular del Laboratorio de Bioquimica de la Facultad de Ciencias

de la UNAM.

En este estudio, y en otros previos realizados por el grupo de investigacion de
Antropologia Molecular, se mantiene la confidencialidad de los datos personales
garantizando la privacidad de los participantes conforme a las normas
internacionales de los datos genéticos humanos, las cuales fueron dadas a
conocer en forma clara y expresa a cada persona asi como a las autoridades
municipales, civiles y religiosas de las comunidades visitadas. En algunos lugares,
donde sélo se habla el lenguaje nativo, participaron guias y/o traductores del

grupo en cuestion.

Los individuos modernos de Mazahuas, Otomies y Lacandones también fueron
analizados para la RHI de la Regién Control del mtDNA con el método de
secuenciacion directa para estudiar con mayor precision las relaciones genéticas

gue existen entre las poblaciones.

En el presente trabajo de Tesis se realizO un re-andlisis estadistico de los
resultados obtenidos de las frecuencias de los principales haplogrupos fundadores
del mtDNA, y por primera vez se hizo el andlisis estadistico de las secuencias de
la RHI de las tres poblaciones indigenas: Lacandones, Mazahuas y Otomies. Este
re-analisis excluyo a los individuos que no presentaron ninguno de los cuatro

haplogrupos y que se agruparon con el nombre de “Otro”. Algunos de los
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individuos asignados al grupo “Otro” pudieran corresponder al haplogrupo
fundador X o a otros marcadores (sitios polimérficos) que definan nuevos
haplogrupos fundadores en América todavia sin identificar. Por lo tanto, debido a
esta incertidumbre no pueden ser considerados en los andlisis de los haplogrupos

fundadores del mtDNA.

3.1. Extraccion, Amplificacion y Tipificacion del mtDNA.

El DNA contemporaneo se extrajo utilizando el QlIAamp DNA Blood Mini Kit de
Qiagen siguiendo las recomendaciones del fabricante. La extraccion fue realizada
por estudiantes de Biologia del Taller de Antropologia Molecular o de la carrera de
Antropologia Fisica de la ENAH-INAH que realizaron sus tesis y/o Servicio Social
en el Laboratorio de Bioguimica bajo la direccién del Dr. Alfonso Torre Blanco o de

la Dra. Angélica Gonzalez Oliver.

La informacién metodoldgica de los procesos de colecta, extraccion, amplificacion
y tipificacion de los haplogrupos del mtDNA se cita en las Tesis de licenciatura de
Aguirre (2007): Lacandones; Romero (2010): Mazahuas y Otomies; Sanchez
(2010): Mazahuas, Otomies y mestizos; y Garfias (2012): Lacandones, Otomies y

Mazahuas.

La informacién de la seleccion de los restos 6seos de los individuos coloniales de
Xcaret, Quintana Roo, de las precauciones generales realizadas en todos los

procedimientos experimentales, de las condiciones de extraccion y amplificacion
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del DNA antiguo por PCR para tipificar los haplogrupos A, B, C y D fueron citadas

en De La Cruz et al. (2010).

3.2. Andlisis de Secuenciacion de la RHI del mtDNA.

Se amplifico por PCR la RHI del mtDNA y se analizd por secuenciacion directa en
191 individuos seleccionados al azar, 31 lacandones, 111 mazahuas y 49 otomies,
los cuales habian sido previamente tipificados para los haplogrupos fundadores
del mtDNA. El andlisis practico fue realizado por la M. en C. Maria Isabel De la
Cruz Laina y por tesistas de la carrera de Biologia bajo la direccién de la Dra.

Angélica Gonzalez Oliver.

3.2.1. Amplificacién de la RHI del mtDNA Mediante PCR.

Se amplifico el segmento especifico de la RHI del mtDNA, correspondiente a 446

pares de bases ubicadas entre las posiciones nucleotidicas de 15,996 a 16,420

del genoma mitocondrial, con los primers mostrados en la siguiente tabla.

Tabla 3.1. Primers utilizados para la reaccion de amplificacion de la RHI del
MtDNA.

Sitio del | Coordenadas de N , .
. Secuencia5’ a3 Referencia
MtDNA los primers
RHI L 15975 —-15996 | CTCCACCATTAGCACCCAAAGC | Vigilant et al.,
H 16401 — 16420 GTGGTAGGAGGCACTTTAGT 1989

L = cadena ligera. H = cadena pesada.
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La amplificacion se realizO en un volumen final de 25 uL con los reactivos

indicados en la siguiente tabla.

Tabla 3.2. Reactivos y concentraciones utilizados para la amplificacion de la
RHI del mtDNA por PCR.

Reactivo Concentracion final | Volumen final en 25 uL
Amortiguador 10X 1X 2.5
dNTPs 10 mM 800 pM c/u 2.0
MgCl, 50 mM 1.5 mM 0.75
Primer forward 10 uM 0.1 uM 0.25
Primer reverse 10 uM 0.1 uM 0.25
Platinum-Tag 5 U 05U 0.1
dH,O | e 16.15
DNA | e 3.0

uL = microlitros, mM = milimolar, uM = micromolar, U = unidades de enzima.

El programa de amplificacion se realizd en el termociclador Eppendorf Master
Cycler Gradient modelo AG22331. Las condiciones se establecen en la siguiente
tabla. El programa de amplificacién consto de 40 ciclos, cada uno integrado por las

fases de desnaturalizacion, alineacién y elongacion (Saiki et al., 1988).

Tabla 3.3. Condiciones de temperatura y tiempo utilizados en la
amplificacion de la RHI del mtDNA por PCR.

Fase Temperatura (°C) | Tiempo (minutos)
Desnaturalizacion inicial 94 5
Desnaturalizacion 94 1
Alineacion 55 1
Elongacion 72 1
Elongacién final 72 7

Las fases en letras negritas se repiten 40 ciclos.

Se incluyeron controles negativos de amplificacion, conteniendo éstos todos los

reactivos excepto DNA, como control de contaminacion del proceso.
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3.2.2. Andlisis Electroforético.

Los productos de PCR se analizaron en geles de poliacrilamida al 12%, colocando
un volumen de 3 uL del amplificado de cada muestra. Se utilizé 1.5 uL del
marcador de tamafio molecular conocido como DNA de bacteri6fago ®-X174
digerido con la enzima de restriccion Hae lll para determinar el tamafio del
producto amplificado. La electroforesis se corrié a 170 volts durante una hora. El
gel fue tefiido en solucion de 0.5 ug/uL de bromuro de etidio durante 5 minutos de
suave agitacién constante para su visualizacibn posterior con luz UV en el

transiluminador.

3.2.3. Purificacién por Columnas Millipore.

Los restantes 22 uL de los productos de PCR de la RHI se incubaron con las
enzimas EXO-SAP a 37°C durante 15 minutos, y luego a 80°C por 15 minutos con
la finalidad de eliminar residuos de primers y dNTPs en las reacciones. A cada
columna Millipore se adicion6 378 uL de agua y 22 uL del producto de PCR para
obtener un volumen final de 400 uplL, posteriormente se siguié el protocolo
recomendado por el fabricante para la purificacion de los productos previo a la

secuenciacion.

38



3.2.4. Reaccion de Secuenciacion.

El producto de PCR de la RHI purificado se utiliz6 para la reaccion de
secuenciacion basada en el método de Sanger et al. (1977) y utilizando el Cycle
Sequencing Kit (Applied Biosystems), cuya mezcla de reacciéon es de un volumen
total de 12 uL por muestra incluyendo: 2.5 uL de amortiguador de secuenciacion
2.5X, 1.5 uL de Big Dye, 2.0 uL de primer 15996, 3 uL del producto amplificado y
3.5 uL de agua. El producto de PCR de la reaccion de secuenciacion se purifico

utilizando columnas Sephadex antes de la secuenciacion.

La secuenciacion automatizada fue realizada en los Institutos de Investigaciones
Biomédicas y de Biologia de la UNAM bajo la supervision de la M. en C. Patricia
De la Torre y la M. en C. Laura Marquez Valdemar, respectivamente utilizando el

secuenciador ABI Prism 310 (Applied Biosystems).

3.3. Andlisis Estadistico de las Frecuencias de los Haplogrupos Fundadores
del mtDNA.

Se llevo a cabo un re-andlisis de datos de las frecuencias de los haplogrupos del
MtDNA en un total de 200 individuos de los cuales 176 son contemporaneos
correspondientes a 31 lacandones, 110 mazahuas y 35 otomies, y los restantes 24

son individuos mayas antiguos del periodo Colonial.
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3.3.1. Prueba Estadistica de Ji Cuadrada (X?).

Se realiz6 el andlisis estadistico de Ji Cuadrada utilizando las frecuencias de los
haplogrupos fundadores del mtDNA para comparar las cuatro poblaciones de este
estudio entre ellas, y con otras poblaciones de México como son: Mayas
prehispanicos de Xcaret, Quintana Roo (Gonzéalez-Oliver et al., 2001), Mayas
contempordneos de Yucatan reportados por Torroni et al. (1994), y por Acufia
(2010) y Garfias (2012), y de Campeche reportados por Sandoval et al. (2009) asi
como Otomies de Hidalgo reportados por Pefialoza et al. (2007) y Sandoval et al.
(2009) por su cercana relacion geografica o cultural. Las variables utilizadas se

muestran en la siguiente tabla.

Tabla 3.4. Valores utilizados en la prueba de Ji Cuadrada.
X2 ajustada (valor critico) | 7.815
Grados de libertad 3
Nivel de confianza 95%
Nivel de significacion (a) | 0.05%

3.3.2. Andlisis de Componentes Principales (ACP).

Se realizé un Analisis de Componentes Principales utilizando las frecuencias de
los haplogrupos fundadores del mtDNA con las cuatro poblaciones estudiadas y
32 poblaciones indigenas de México citadas en la literatura, cuyo tamafio de
muestra haya sido mayor a 20 individuos, con el fin de representar graficamente

en dos dimensiones el grado de relacion o similitud genética entre las poblaciones,
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utilizando el complemento de analisis estadistico XLSTAT version 2011 del
programa Microsoft Office Excel 2010. Las frecuencias fueron normalizadas con la

siguiente formula:

Donde:
Z = Frecuencia normalizada

X; = Frecuencia

X = Media de las puntuaciones de la poblacion

S = Desviacion estandar de la poblacion

3.4. Andlisis de Secuencias de la RHI del mtDNA (Haplotipos).

3.4.1. Ediciéon de Secuencias.

Se obtuvieron los resultados de la secuenciacion del mtDNA de la RHI de 191

individuos que incluyen 31 lacandones, 111 mazahuas y 49 otomies. Los archivos

de electroferogramas fueron comparados con el segmento correspondiente a la

RHI de la secuencia estandar del mtDNA humano y editados con el software

CodonCode 3.0.1.
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En los individuos que pertenecen al haplogrupo fundador B usualmente se
interrumpe la reaccion de secuenciacion por un fendmeno llamado “tartamudeo de
la DNA-polimerasa” que se origina por la mutacién puntual T por C en la posicion
16,189 que caracteriza a dicho haplogrupo. Este cambio crea un segmento
polinucleotidico de citosinas ubicado desde la posicion 16,184 a la 16,193 de la
RHI que impide la elongacion. Por lo tanto, se realiza la secuenciacion en la
direccion forward y reverse. Las dos secuencias se superponen (alinean) para

determinar una secuencia consenso de cada individuo que presenta este caso.

3.4.2. Confirmacion de la Tipificacion de los Haplogrupos del mtDNA.

Con base en las secuencias obtenidas se corroboro el resultado de la tipificacion
de los cuatro haplogrupos fundadores obtenido por andlisis de restriccion. Se
localizaron en la secuencia nucleotidica de cada individuo las mutaciones
puntuales asociadas especificamente a cada haplogrupo (Tabla 3.5), de acuerdo

con lo reportado por Kolman y Bermingham (1997).

Tabla 3.5. Sitios polimérficos especificos asociados a cada haplogrupo
fundador.

Haplogrupo | Sitios Polimorficos
16,290y 16,319
16,189y 16,217
16,325y 16,327
16,325

o0|m| >
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Se descartaron aquellos individuos en los cuales el resultado de la tipificacion del
haplogrupo fundador por andlisis de restriccion no coincidié con la identificacion de
los sitios polimorficos del haplogrupo en cuestion en la secuencia obtenida. La
falta de corroboracion en la tipificacion del haplogrupo fue debido a un error

humano durante el procesamiento de la muestra.

3.4.3. Alineamiento Multiple de Secuencias.

Un total de 1,100 secuencias de la RHI de individuos pertenecientes a poblaciones
indigenas mexicanas modernas fueron obtenidas a través del Gene Bank del
National Center for Biotechnology Information (NCBI)
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/), de la informacion suplementaria de los
articulos publicados por Sandoval et al. (2009) y Kemp et al. (2010), y de los

resultados de este estudio.

Utilizando el software MacClade 4.08 se realizd el alineamiento multiple de las
1,100 secuencias, considerando solamente 400 pares de bases correspondientes
a las posiciones 16,001 a 16,400 de la RHI. Se obtuvieron los haplotipos del
MtDNA para las poblaciones de este estudio: Lacandona, Mazahua y Otomi del
Estado de México reportadas por Sandoval et al. (2009), Maya de Campeche,
Mixteca y Triqui de Oaxaca, Nahuas de Xochimilco, Zitlala, Ixhuatlancillo y
Necoxtla, Otomi de Hidalgo, Pima de Sonora, Purépecha de Michoacan y
Tarahumara de Chihuahua; y reportadas por Kemp et al. (2010); Cora y Huichol de

Nayarit, Mixteca, Mixe y Zapoteca de Oaxaca, Nahuas de Atocpan y Cuetzalan, y
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Tarahumara de Durango. Conviene aclarar que en las bases de datos de las
publicaciones antes citadas se encuentran disponibles un namero menor de
secuencias respecto al total de individuos reportados para cada poblacion, por lo
qgue en el presente trabajo se consideré un numero menor de individuos para los
analisis correspondientes a las secuencias de la RHI. La poblacion Maya Colonial

no se incluy6 debido a un nimero muy pequefio de secuencias disponibles.
3.4.4. Genética de Poblaciones.
Los haplotipos determinados en las 22 poblaciones fueron analizados con el

software Arlequin 3.5.1.2. para evaluar la composicion genética de acuerdo con

métodos estadisticos:

Diversidad nucleotidia (x), define la diversidad genética a nivel nucleotidico dentro

de una poblacién (Nei, 1987), con base en la formula:

k .
2 2 pipd;

=1 j=i

mw = I3

Donde L es el numero de loci, p; y p; son las frecuencias de los nucleétidos ith y jth,

y d; es el nUmero de diferencias.
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Sitios segregantes Theta S de Watterson (0s), estima la variacion genética basada
en el nimero de sitios nucleotidicos polimoéficos en una muestra de secuencias

(Watterson, 1975) y se determina con base en la férmula:

Donde S es el numero de sitios segregantes y n es el tamafio de muestra.

La diversidad haplotipica (Hd), se refiere a la cantidad exacta de haplotipos que

existen en las poblaciones estudiadas (Nei, 1987) con base en la férmula:

Kk
~ Fl
=3 A=2r5

i=1

Donde n es el numero de copias génicas en la muestra, k es el niumero de

haplotipos y pi la frecuencia del haplotipo i-th en la muestra.

Valor medio de la diferencia de pares (Tajima, 1983):

~

~ 17 k
T = ZZP;P}{;

F’I—] i=l j=I
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Donde dj es un estimado del nimero de mutaciones que han ocurrido desde la
divergencia de haplotipos iy j, k es el nimero de haplotipos, p; es la frecuencia del

haplotipo I, y n es el tamafio de muestra.

Valores de Fst, indican el grado de similitud entre poblaciones permitiendo
comparar de manera clara y cuantitativa la diferenciaciéon de las poblaciones

(Tajima y Nei, 1984).

Adicionalmente, se calcularon los valores de Diversidad Nucleotidica (=) y Theta S
(6s) en las poblaciones Lacandona, Mazahua y Otomi del Estado de México

considerando cada haplogrupo del mtDNA por separado, utilizando los haplotipos

relacionados con cada haplogrupo.

Se efectu6 un Analisis Molecular de Varianza (AMOVA) considerando las variables
de agrupacion, regidon geografica, y regiones culturales: Mesoamérica y el
Suroeste Americano.

3.4.5. Redes de Haplotipos.

Se construyeron 4 redes de haplotipos con los individuos correspondientes a cada

uno de los haplogrupos fundadores, utilizando el software Network 4.6.1.0 y

empleando la opcion de construccion de redes Median Joining, asignando un peso
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de 10 por default a todos los sitios, asi como el valor de 1 para transiciones y

transversiones por igual de acuerdo con Kemp et al. (2010).

Inicialmente se realiz6 una red de los 4 haplogrupos fundadores (A, B, C, D) con
las 1,100 secuencias de la RHI, sin embargo la red mostr6 demasiadas
reticulaciones, es decir, mutaciones paralelas u homoplasias en forma de circulo
debidas a mutaciones en un sitio nucleotidico que ocurren dos veces en la red en
diferentes tiempos (Bandelt et al., 1999); este fendmeno hacia poco practica la
interpretacion de dicha red inicial. Posteriormente, se realiz6 una red del
haplogrupo A, el méas frecuente en México, con todas las poblaciones (22), la cual
también mostr6 muchas reticulaciones por lo que ambas redes fueron
descartadas. En consecuencia, a fin de evitar o disminuir la reticulacion en las
redes, éstas se realizaron para cada uno de los haplogrupos fundadores
incluyendo solamente poblaciones del mismo grupo cultural que las analizadas en
el presente estudio (2 poblaciones Otomies, 1 Mazahua, 1 Lacandon y 1 Maya).
También se realiz6 una quinta red considerando los 4 haplogrupos fundadores de
tres poblaciones: Mazahua y 2 Otomies que pertenecen a la misma familia

lingtistica (Oto-mangue).
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4. RESULTADOS.

4.1. Haplogrupos Fundadores.

La tabla 4.1 muestra las frecuencias de los haplogrupos fundadores en 200
individuos que pertenecen a las poblaciones contemporaneas: Lacandona,
Mazahua y Otomi, y a la poblacién Maya del periodo Colonial. El haplogrupo A fue
el mas frecuente en las poblaciones analizadas, excepto en la poblacion Mazahua.

Tabla 4.1. Frecuencias de los haplogrupos fundadores del mtDNA (%) en las
poblaciones analizadas.

Poblacién | n | A B C D Localidad Referencia
Este estudio (Garfias,
Lacandona| 31 |87.0/ 0.0 | 6.5 |6.5 Chiapas 2012; Gonzalez-Oliver,
2011; Aguirre, 2007)
Este estudio (De La
Cruz et al., 2010; Torre

Maya | 5, |67.0] 4.0 |17.012.0| . caret, Blanco, 2012
Colonial Quintana Roo A
comunicacion

personal)

Este estudio (Garfias,
Estado de 2012 Gonzalez Oliver,
México 2012; comunicacion
personal)

Este estudio (Garfias,
Estado de | 2012; Gonzalez Oliver,
México 2012 comunicacién

personal)

Mazahua |[110(29.0/33.7|14.5|22.8

Otomi 36 |55.6/19.4|13.9|11.1

La Tabla 4.2 presenta las frecuencias de los haplogrupos fundadores del mtDNA
en poblaciones indigenas contemporaneas y antiguas de México incluyendo las
poblaciones de este estudio. En general, el haplogrupo A fue el mas frecuente. Sin

embargo, el haplogrupo B presentd la mayor frecuencia en las poblaciones
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Mazahua (este estudio), Cora, Huichol, Nahua de Atocpan (Kemp et al., 2010),

Nahua de Necoxtla (Sandoval et al., 2009), y Tarahumara de Chihuahua

(Penaloza et al., 2007). Los haplogrupos A y B estuvieron presentes en todas las

poblaciones con excepcién de la poblacién Lacandona que carece del haplogrupo

B. El haplogrupo C presentd la mayor frecuencia en la poblacion Pima y esta

ausente en las poblaciones Nahuas de Ixhuatlancillo y Coyolillo (Pefialoza et al.,

2007), en Triqui y Nahua de Necoxtla (Sandoval et al., 2009). El haplogrupo D

estuvo ausente en 8 de 36 poblaciones mostrando las frecuencias mas bajas de

los 4 haplogrupos; la poblacion Mazahua mostré la mayor frecuencia en este

haplogrupo.

Tabla 4.2. Frecuencias de los haplogrupos fundadores en poblaciones

indigenas mexicanas (%).

Poblacién

n

A

B

C

D

Localidad

Clave

Referencia

Lacandona

31

87.1

0.0

6.5

6.5

Chiapas

LC

Este estudio
(Garfias, 2012;
Gonzalez-Oliver,
2011; Aguirre,
2007)

Maya Colonial

24

67.0

4.0

17.0

12.0

Xcaret,
Quintana Roo

MY-1

Este estudio (De
La Cruz et al.,
2010; Torre
Blanco, 2012
comunicacion
personal)

Mazahua

110

29.1

33.6

14.5

22.7

Estado de
México

MZ

Este estudio
(Garfias, 2012
Gonzalez Oliver,
2012;
comunicacion
personal)

Otomi 1

35

57.1

20.0

14.3

11.4

Estado de
México

OT-1

Este estudio
(Garfias, 2012;
Gonzalez Oliver,
2012
comunicacion
personal)
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Tabla 4.2. Cont.

Azteca Tlatelolco, Kemp et al.,
Prehispénica 23 165.2/113.0| 4.3 |17.4 D.F. AZ 2005
Cora 72 |30.6|51.4|13.9| 42 |  Nayarit CR Ke”;gleéa"'
Huichol 62 |30.6/53.2|16.1| 0.0 Nayarit HC Kerggfga"’
Maya Xcaret, Gonzalez - Oliver
Prehispanica 24 875/ 428300 Quintana Roo MY-2 et al., 2001
Maya . Torroni et al.,
Contemporanea| 26 |538(231/15.4| 7.7 | Yucatan MY-3 1004
Maya . Acufia, 2010;
Contemporanea 130 |75.4| 9.2 [12.3| 3.1 Yucatan MY-4 Garfias, 2012
Maya Sandoval et al.,
Contemporanea 52 |61.5/17.3|15.4| 5.8 | Campeche MY-5 2009
Mixe 52 |30.8/28.8/28.8/11.5| Oaxaca MX Ke”;gleé al.,
Mixteca 1 67 |67.2/209| 75| 45| Oaxaca MT-1 Ke”;gle(;a"’
Mixteca 2 27 |48.11407| 7.4 | 3.7 | Oaxaca MT-2 Pe”a'zoozgft al.,
Mixteca 3 29 |82.8/10.3| 6.9 | 0.0 | Oaxaca MT-3 To"‘ig'gjt al.,
Mixtecad4 | 19 |78.9|105| 53 | 53| Oaxaca | MT-4 Sa“d%g'sft al.,
Nahua 1 50 [38.0(40.0|18.0| 4.0 | Atocpan, D.F. | NH-1 Ke”;gle(;a"’
Nahua 2 59 [47.5(35.6|11.9| 5.1 | Atocpan, D.F. | NH-2 Pe”a'zoozgfta"'
Xochimilco, Pefnaloza et al.,
Nahua 3 43 [72.1118.6| 93| 0.0 o NH-3 2007
Lorenz y Smith,
Cuetzalan, 1996; Malhi et
Nahua 4 46 63.0/19.6|15.2| 2.2 o bl NH-4 | 5002 Kemp
et al., 2010
Nahua 5 47 155312771 00 [17.0 Ixhuatlancillo, NH-5 Pefaloza et al.,
Veracruz 2007
Nahua6 | 35 |74.3| 8.6 | 0.0 |17.1| Covolllo. |y, ¢ | Pefialozaetal,
Veracruz 2007
Nahua7 | 37 |51.4|405| 8.1 |00 | Neeoxtla 7 | Pefialozaetal,
Veracruz 2007
Nahua8 | 41 |46.3|34.1| 7.3 |12.2|Chilacachapa, |\, o | Pefialoza etal,
Guerrero 2007
Zitlala, Pefialoza et al.,
Nahua 9 46 |652(30.4| 22|22 | 5% | NH-9 5007
Xochimilco, Sandoval et al.,
Nahua 10 35 |77.1/14.3| 8.6 | 0.0 o NH-10 2009
Nahua1l | 25 |48.0|52.0| 0.0 | 0.0 | Necoxtia |y, q, | Sandoval etal,
Veracruz 2009
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Tabla 4.2. Cont.

Nahua 12 14 [ 100 0.0 | 0.0 | 0.0 Gztjgﬁ'go NH-12 Sa“d%gget al.,
Nahua 13 10 | 40 | 10 | 30 | 20 Ixhuatlancillo, NH-13 Sandoval et al.,
Veracruz 2009

Otomi 2 35 |60.0(20.0|11.4| 8.6 | Hidalgo | OT-2 Peﬁa'zoozgft al.,
Otomi 3 68 [39.7|25.0(29.4| 59| Hidalgo | OT-3 Sa”d%g'get al.,
Pima 98 |11.2] 3.1 |83.7| 1.0 | Sonora PM Sa“d%ggeta'-’
Purépechal | 37 |56.821.6(16.2| 5.4 | Michoacan | PR-1 | Fenaozactal,
Purépecha2 | 34 |58.8| 8.8 |23.5| 8.8 | Michoacan | PR-2 Sa“d%ggeta'-’
Tarahumara 1 | 52 | 9.6 |42.3/38.5) 9.6 | Chihuahua | TR-1 | Fefaozactal,
Tarahumara 2 | 73 [34.2]28.8/31.5| 5.5 | Durango TR-2 Ke”;gle(;a'-’
Tarahumara 3 | 15 |13.3| 6.7 |73.3| 6.7 | Chihuahua | TR-3 | Sandovaetal,
Triqui 107 |72.0|28.0/ 0.0 | 0.0 | Oaxaca TQ Sa“d%g'get al.,
Tzeltal 35 [60.014.3|14.3/11.4| Chiapas Tz | Penelbzactal,
Zapoteca | 85 |42.4|22.4(29.4| 59 | Oaxaca zZP Ke”;gle(;a'-’

La Figura 4.1 muestra las frecuencias de haplogrupos del mtDNA de 10

poblaciones indigenas contemporaneas y antiguas interrelacionadas culturalmente

y/o histéricamente, y su ubicacion geografica.
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Figura 4.1. Localizacion geografica de las poblaciones indigenas analizadas vy
representacion grafica de sus frecuencias de haplogrupos. En rojo las poblaciones analizadas
en este estudio.

4.1.1. Prueba Estadistica de Ji Cuadrada.

Se utilizé la prueba estadistica de Ji Cuadrada para comparar las frecuencias de
los haplogrupos del mtDNA entre las cuatro poblaciones estudiadas y con otras
poblaciones indigenas de México reportadas en la bibliografia. La poblacién
Mazahua fue estadisticamente diferente de las poblaciones Otomi, Maya Colonial
y Lacandona, mientras que las tres poblaciones Otomies también fueron
estadisticamente diferentes de los Lacandones. Las dos poblaciones Otomies de
Hidalgo fueron estadisticamente diferentes de los Mazahuas, pero no de los

Otomies del Estado de México. Las poblaciones Mayas modernas de Yucatan
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(Acufia, 2010) y Campeche fueron estadisticamente diferentes de los Mazahuas.

La tabla 4.3 muestra los valores de probabilidad

Tabla 4.3. Valores de probabilidad del andlisis de Ji Cuadrada en
poblaciones indigenas mexicanas.
LC MZ | MY-1 | OT-1 | MY-2 | MY-3 | MY-4 | MY-5 | OT-2 | OT-3

LC |1.0000 |0.0000|0.2779|0.0215|0.4063 | 0.0152|0.1841 | 0.0376 | 0.0383 | 0.0001
MZ ]0.0000 | 1.0000 | 0.0020 | 0.0293 | 0.0000 | 0.0733 | 0.0000 | 0.0003 | 0.0093 | 0.0024
MY-1{0.2779 | 0.0020 | 1.0000 | 0.4049 | 0.2268 | 0.2803 | 0.1662 | 0.3643 | 0.3565 | 0.0318
OT-1|0.0215|0.0293 | 0.4049 | 1.0000 | 0.0522 | 0.9584 | 0.0468 | 0.8067 | 0.9666 | 0.1855
MY-210.4063 | 0.0000 | 0.2268 | 0.0522 | 1.0000 | 0.0558 | 0.5697 | 0.1246 | 0.0964 | 0.0009
MY-3|0.0152|0.0733 | 0.2803 | 0.9584 | 0.0558 | 1.0000 | 0.0954 | 0.9024 | 0.9490 | 0.4868
MY-4 10.1841 | 0.0000 | 0.1662 | 0.0468 | 0.5697 | 0.0954 | 1.0000 | 0.2546 | 0.1293 | 0.0000
MY-510.0376 | 0.0003 | 0.3643 | 0.8067 | 0.1246 | 0.9024 | 0.2546 | 1.0000 | 0.9041 | 0.1047
OT-2 | 0.0383|0.0093 | 0.3565 | 0.9666 | 0.0964 | 0.9490 | 0.1293 | 0.9041 | 1.0000 | 0.1248

OT-3 | 0.0001 | 0.0024 | 0.0318 | 0.1855 | 0.0009 | 0.4868 | 0.0000 | 0.1047 | 0.1248 | 1.0000

En rojo las poblaciones analizadas en este estudio. En azul los valores que presentan diferencias
estadisticas p<0.05.

4.1.2. Analisis de Componentes Principales (ACP).

La Tabla 4.4 muestra los resultados del ACP de los valores propios de los factores
F1, F2, F3 y F4 derivados de las cuatro variables (haplogrupos fundadores del
mtDNA), el porcentaje de variabilidad de cada factor, y el correspondiente
acumulado de éstos. Los factores 1 y 2 representan el 74.33% de la variabilidad,

por lo que el grafico en dos dimensiones puede considerarse confiable.
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Tabla 4.4. Valores propios de los factores del ACP.

F1 F2 F3 | F4

Valor propio 1.826 | 1.147 | 1.026 | 0.0

Variabilidad (%) 45.662 | 28.67 |25.6610.007

Porcentaje acumulado | 45.662 | 74.332 | 99.993 | 100

La figura 4.2 corresponde a la grafica de ACP en dos dimensiones de 36

poblaciones indigenas contemporaneas y antiguas de México, incluyendo las

poblaciones analizadas en este estudio.
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Figura 4.2. Grafica de componentes principales de 36 poblaciones indigenas

contemporaneas y antiguas de México. Resaltadas en naranja las poblaciones de este estudio.
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En la figura 4.2 se observa que la poblacion Mazahua esta genéticamente lejana
de la poblacion Otomi del Estado de México. La poblacion Mazahua muestra una
mayor relacion genética con la poblacion Otomi de Hidalgo analizada por
Sandoval et al. (2009) que con la otra poblacion Otomi también del Estado de
Hidalgo (Pefaloza et al., 2007) mientras que la polacion Otomi del Estado de
México esta cercanamente mas relacionada con la poblacién Otomi de Hidalgo
analizada por Pefaloza et al. (2007) que con la poblacién Otomi de Sandoval et al.

(2009).

Comparando a los Mazahuas con las diferentes poblaciones Nahuas, los primeros
presentan mayor cercania génica con los Nahuas de Atocpan y de Chilacachapa.
La poblacion Otomi del Estado de México presenta cercania genética con las

poblaciones Maya de Campeche, Tzeltal y Azteca de Tlatelolco.

Los Mayas Coloniales muestran cercania genética con los Purépechas (Sandoval
et al., 2009) y Lacandones; y éstos a su vez con los Nahuas de Coyolillo y Mayas

Prehispanicos.

También se observa que existe una estrecha relacion genética entre cada par de
poblaciones: Tarahumaras (Chihuahua y Durango), Mixtecos [Torroni et al. (1994)
y Kemp et al. (2010)] y de Nahuas de Xochimilco [Pefaloza et al., (2007) y
Sandoval et al., (2009)] y de Atocpan [Pefialoza et al., (2007) y Kemp et al.,

(2010)].
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4.2. Analisis de la RHI del DNA Mitocondrial (Haplotipos).

Se obtuvieron 191 secuencias de la RHI del mtDNA de las poblaciones
Lacandona, Mazahua y Otomi que incluyen 31 de lacandones, 111 de mazahuas y
49 de otomies. Se obtuvo un total de 83 haplotipos que corresponden a 5 de

lacandones, 51 de mazahuas y 27 de otomies.

La figura 4.3 muestra el alineamiento multiple de algunas secuencias de la RHI del

MtDNA del haplogrupo A.

000 LINAJE A I

F|gura 4.3. Allneamlento multlple de secuencias nucleot|d|casde Ia RHI deImtDN
Alineamiento correspondiente al haplogrupo A.
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4.2.1. Andlisis de Genética de Poblaciones.

La Tabla 4.5 muestra los valores obtenidos de diversidad genética molecular

basados en 1,100 secuencias de la RHI del mtDNA (415 haplotipos) de 22

poblaciones contemporaneas de México. Ciento noventa y un secuencias fueron

obtenidas en este estudio de las poblaciones Lacandona, Mazahua y Otomi, 476

fueron referidas en el articulo de Sandoval et al., 2009 y las restantes 433 del

GenBank (numeros de acceso: EU719668, EU719794, EU719917, EU719966,

EU720031, EU72075, EU720222, EU720278) (Kemp et al., 2010).

Tabla 4.5. Diversidad genética molecular del mtDNA de 22 poblaciones
contemporaneas de México.

NUmero NGmero Valor
de de Diversidad | Diversidad | Numero de Theta S medio de
Poblacién | n | haplotipos haplotinos de Nucleotidica sitios o la
(A, B, C, upnicops Haplotipo (n) polimérficos (%) diferencia
D) de pares
0.6409 +/- | 0.00871 +-
Lacandona | 31 | 5 (3/0/1/1) 3 Conva | ot 15 3.75471 | 3.484
0.015686
51 0.9604 +/-
Mazahua |111 26 +- 53 10.03363| 6.274
(23/9/10/9) 00087 | o oota0s
0.013134
Otomi 1 49 (16/2375/3) 13 0'3%21‘;3;/' +- 38 852248 | 5.253
: 0.007168
0.015819
Cora 68 (5/1355/1) 14 0'3%91%;/' +- 31 6.47269 | 6.296
: 0.008423
0.013820
Huichol 56 (5/51/33/0) 5 0'3272%2/' +- 22 478926 | 55
: 0.007485
0.014791
Maya 5 52 (12/22(/)4/2) 8 0'3%22?(’):' +/- 29 6.41761 | 5.916
: 0.007962
0.017008
Mixe 49 (6/(;[/2/1) 8 0'3%251;/' +I- 27 6.05544 | 6.786
: 0.009047
0.014902
Mixtecal | 65| 4/?2/2) 14 0'3%50%3”' +- 33 6.95632 | 5.931
: 0.007987
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Tabla 4.5. Cont.

0.009638

Mixteca 4 | 19 (6/21/2/1) 4 0'3%‘&%&’" +/- 19 5.43617 |3.855
: 0.005661
0.018280

28 0.9623 +/-

Nahual | 43 14 4 40 9.24483 | 7.276
(11/12/5/0) 00171 | (oot
0.015811

Nahua4 | 27 (14/12“73/0) 13 0'3%%;/' 4 33 8.5616 |6.308
: 0.008619
0.013226

Nahua10 | 35 (14/2}3/0) 10 0'3202735/' +- 34 8.25601 | 5.29
: 0.007275
0.014606

Nahua1l | 25 (4/1%)‘/‘0/0) 6 0'8%%%;’" +/- 23 6.09117 |5.842
: 0.008049
0.003915

Nahua 12 | 14 | 5 (5/0/0/0) 1 0'89134’143;’/' +/- 10 3.14452 | 1.566
: 0.002784
0.018487

Nahua 13 | 10 | 8 (3/1/2/2) 3 0'8%55%;’" +/- 22 7.77669 |7.395
: 0.010686
0.016954

Otomi 3 68 (16/38?6/2) 8 0'3%%%;/' 4 39 8.14306 | 6.782
: 0.008965
0.007439

Pima 97 | 7 (e | 2 O'g‘(‘)‘;zl' +- 16 3.10875 | 2.975
: 0.004346
, 0.016714

g“repeeha 34 (13/%35/2) 16 0'323133&;/' 4 38 9.29368 | 6.685
: 0.008988
0.014590

;arah“mara 54 (5/1/22/1) 7 O'S%%%;/' +/- 19 4.16949 |5.807
: 0.007863
0.012223

;arah“mara 15 | 7 (2/1/3/1) 4 0'571%‘(‘);/' +- 22 6.76598 |4.889
: 0.007075
0.010855

Triqui 107 (5/1%)?0/0) 8 0'8%%%2/' +/- 28 5.33805 | 4.342
: 0.005992
0.017842

Zapoteca | 71 (17/%?7/2) 17 0'3%%‘;;/' 4 48 9.93205 |7.101
: 0.009390
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Tabla 4.6. Valores de Diversidad Nucleotidica (m) y Theta S (8s) por cada
haplogrupo fundador del mtDNA en tres poblaciones indigenas de México.

A |Lacandén (27) Mazahua (46) Otomi (33)

n |0.003978 +/- 0.002715 |0.007074 +/- 0.004218|0.006301 +/- 0.003870
0s|1.03777 5.68835 5.42073

B |Lacanddn (0) Mazahua (13) Otomi (3)

n |0 0.006338 +/-  0.004093 |0.003347 +/- 0.003436
0s|0 3.22247 1.33333

C |Lacandon (2) Mazahua (22) Otomi (9)

n |0 0.005831 +/- 0.003694 |0.004194 +/- 0.003069
0s|0 3.56618 2.20762

D |Lacandodn (2) Mazahua (30) Otomi (4)

n |0 0.005078 +/- 0.003266|0.011024 +/- 0.008190
0s|0 2.5242 4.36364

La poblacion Mazahua presenta el mayor numero de haplotipos Unicos (26)
seguida de la poblacion Zapoteca (17) y de la poblacién Purépecha (16), mientras
que las poblaciones Nahua Zitlala, Pima, Lacandona y Nahua Ixhuatlancillo

presentan muy pocos haplotipos Unicos: 1, 2, 3y 3, respectivamente.

La gran mayoria de las poblaciones presentan valores altos de diversidad
haplotipica en el rango de 0.8246 (Mixteca) a 0.9733 (Purépecha) en 19
poblaciones, mientras que las poblaciones Lacandona, Nahua Zitlala y Pima
presentan valores bajos, de 0.6409, 0.5934 y 0.5442 respectivamente. Cabe
mencionar que se analiz6 un numero considerable de individuos Pima pero el
tamafo de la muestra es pequefio en Lacandona y Nahua de Zitlala. El valor de
diversidad haplotipica cercano a la unidad sugiere que existe una gran variacion

genética dentro de las poblaciones.
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La poblacion Otomi del estado de México presenta un menor numero de
haplotipos que la poblacion Mazahua, probablemente debido a que se analiz6 un
namero menor de individuos, sin embargo, no existe gran diferencia entre los
valores de diversidad haplotipica, diversidad nucleotidica de Nei (1987) (n) y
Theta S de Watterson (6s). Es necesario analizar mas individuos otomies para
determinar con mayor exactitud la diversidad genética en las poblaciones
estudiadas del Estado de México. Por otra parte, la poblacion Lacandona mostro
valores muy diferentes de diversidad haplotipica y mcon respecto a las

poblaciones Mazahua y Otomi del Estado del México.

Los valores de n y Bs entre las poblaciones Otomi y Mazahua del Estado de
México con los Otomies de Hidalgo son cercanos, sin embargo, los valores son
ligeramente mayores en los Mazahuas lo que sugiere que son mas diversos.
También son similares los valores de n y Os entre las poblaciones Nahua de
Atocpan y de Xochimilco, y sugieren que los Nahuas de Xochimilco son menos
diversos. Al comparar las cinco poblaciones: Mazahuas, Otomies del Estado de
México e Hidalgo, Nahuas de Atocpan y Xochimilco del centro de México los
resultados sugieren que los Mazahua y Nahua de Atocpan son los mas diversos y
los menos diversos los Otomi del Estado de México y Nahua de Xochimilco. Cabe
mencionar que el nudmero de individuos analizados en estas dos Ultimas
poblaciones es menor al estudiado en las otras poblaciones, la de Otomi de

Hidalgo y Nahua de Atocpan.
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Se muestran valores bajos de = en las poblaciones Nahua de Zitlala (0.003915),
Lacandona (0.00871) y Pima (0.007439). Por el contrario, las poblaciones Nahuas
de Atocpan e Ixhuatlancillo se caracterizaron por presentar los valores mas altos
de n con 0.018280 y 0.018487 respectivamente. El valor de n es sensible a
frecuencias de haplotipos y por lo tanto refleja eventos relativamente recientes que

influyen en la diversidad (Malhi et al., 2002).

Los valores mas bajos de Theta S de Watterson (8s) fueron encontrados en las
poblaciones de Pima (3.108), Nahua Zitlala (3.144) y Lacandona (3.754),
probablemente debido al numero pequeino de haplotipos usados para estimar Bs:
7, 5y 5, respectivamente. Sin embargo, la poblacion Tarahumara de Chihuahua
con 7 haplotipos muestra un valor 8s de 6.765. Theta S es calculado
independientemente de las frecuencias de haplotipos y refleja eventos mas
antiguos que influyeron en la diversidad entre haplotipos, a diferencia del valor =

(Malhi et al., 2002)

La Tabla 4.7 muestra la matriz de distancias génicas de Tajima y Nei (1987) a
partir de los Fst calculados con el software Arlequin 3.5.1.2. Algunas poblaciones
presentaron valores negativos, lo cual refleja un alto grado de similitud con base
en las secuencias de la RHI del mtDNA. La gran mayoria de las poblaciones
analizadas muestran valores de Fst lejanos a la unidad lo que sugiere la presencia

de flujo génico entre las poblaciones. Solamente las poblaciones Pima y
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Lacandona mostraron un valor de Fst de 0.64 sugiriendo un escaso flujo génico

probablemente debido a la ubicacion geografica de estas poblaciones.

Se realiz6 un AMOVA para definir la estructura de las poblaciones indigenas de
México, utilizando un criterio geografico-cultural. Los resultados representados en
la Tabla 4.8 muestran que el mayor porcentaje de variacion génica ocurre dentro
de las poblaciones con un 74.96%. Mientras que entre los grupos (16.24%) y entre
las poblaciones (8.8%) es mas bajo. Lo anterior es consistente con lo reportado
para las poblaciones humanas (Stoneking et al., 1990; Excoffier et al., 1992). Un
16.25% de la variacidn ocurre entre grupos y solo un 8.8% se debe a diferencias
interpoblacionales, lo que sugiere flujo génico entre los grupos de Mesoamérica y
el Suroeste Americano. Los indices de fijacion en las distintas escalas jerarquicas
indican una diferenciacion genética significativa (p<0.05) entre los grupos de
Mesoamérica y el Suroeste Americano, entre poblaciones y dentro de ellas (FSC =

0.1051, FST = 0.25043 y FCT = 0.1624).
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Tabla 4.7. Matriz de distancia Fst de Tajima y Nei (1984).

Lacandona| Mazahua Otomi 1 Cora Huichol Mixteca 1 Mixe Nahua 1 Nahua 4 Tarahumara 2
Lacandona 0.00000
Mazahua 0.25617 0.00000
Otomi 1 0.19303 0.05806 0.00000
Cora 0.35482 0.11005 0.15601 0.00000
Huichol 0.38388 0.12026 0.16850 0.01144 0.00000
Mixteca 1 0.19613 0.07960 0.02923 0.11620 0.11109 0.00000
Mixe 0.31329 0.03180 0.09615 0.03318 0.03582 0.07887 0.00000
Nahua 1 0.30190 0.07312 0.09876 0.01099 0.00909 0.06391 0.00846 0.00000
Nahua 4 0.17812 0.07567 0.01232 0.15250 0.16676 0.01277 0.10198 0.08685 0.00000
Tarahumara2|  0,30566 0.05945 0.08549 0.06350 0.09668 0.10378 0.03866 0.05282 0.09924 0.00000
Zapoteca 0.23880 0.03080 0.04626 0.05024 0.05038 0.04413 0.00703 0.01308 0.04963 0.02165
Maya 5 0.23822 0.05143 0.04232 0.07511 0.07970 0.01447 0.04011 0.03923 0.03439 0.06187
Mixteca 4 0.18958 0.09399 0.00739 0.18301 0.20253 0.01423 0.13623 0.12127| -0.00005 0.13084
Nahua 10 0.17317 0.09270 0.00937 0.16741 0.17642 0.01246 0.12001 0.10222| -0.00665 0.12318
Nahua 12 0.21436 0.22025 0.10741 0.31845 0.35424 0.10210 0.27769 0.25439 0.07018 0.27283
Nahua 13 0.28428| -0.00945 0.03833 0.06671 0.08715 0.03747| -0.00482 0.01237 0.01032 0.00443
Nahua 11 0.37309 0.16165 0.16697 0.04620 0.04152 0.08470 0.08865 0.03388 0.15473 0.13851
Otomi 3 0.26824 0.02020 0.05998 0.05445 0.05091 0.05557 0.00630 0.01972 0.06875 0.03408
Pima 0.63699 0.30611 0.43980 0.38922 0.42701 0.45697 0.32257 0.36151 0.47454 0.31046
Purépecha2 |  0,20785 0.02391 0.00805 0.12420 0.13650 0.03727 0.05311 0.06723 0.01172 0.05119
Tarahumara3| (50756 0.11946 0.24458 0.17884 0.21347 0.25758 0.09761 0.14389 0.25239 0.09944
Triqui 0.22637 0.14024 0.05246 0.15768 0.16128 0.02500 0.14452 0.11129 0.05330 0.14543
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Tabla 4.7. Cont.

Zapoteca | Maya 5 | Mixteca 4 | Nahua 10 | Nahua 12 | Nahua 13 | Nahua 11 | Otomi 3 | Pima |Purépecha?2 | Tarahumara3 | Triqui

Zapoteca | (0.00000

Maya 5 0.01814 | 0.00000

Mixteca4 | 0.07260|0.03707| 0.00000

Nahual0 | 0.06178(0.03626| -0.02080| 0.00000

Nahua 12 0.19271]0.16746| 0.06178| 0.05285| 0.00000

Nahua 13 | .0.02176|0.01668| 0.08538| 0.05689| 0.26879| 0.00000

Nahuall | 0.08424|0.07558| 0.16864| 0.14868| 0.33527| 0.12955| 0.00000

Otomi 3 0.00157 | 0.02744| 0.09237| 0.08285| 0.22621| -0.01518| 0.09661| 0.00000

Pima 0.29043|0.42354| 0.55110| 0.50885| 0.66733| 0.34933| 0.54547| 0.29679 | 0.00000
Purépecha2 | (,01857|0.03145| 0.03200| 0.02926| 0.14160| -0.02105| 0.15300| 0.02430/0.36789| 0.00000
Tarahumara3 | 009382 |0.20939| 0.36105| 0.30663| 0.55782| 0.06997| 0.31916| 0.09708|0.09598| 0.14827 0.00000

Triqui 0.09034 | 0.04477| 0.01709| 0.02408| 0.11201| 0.12772| 0.11123| 0.11396|0.51907| 0.08833 0.37206 | 0.00000

El valor de distancia es de 0 a 1, donde 0 = identidad y 1 = mayor diferencia. Resaltados en rojo los valores Fst > 0.5.
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Tabla 4.8. Andlisis Molecular de Varianza.

Fuente de Grados de | Sumade |Componentes |Porcentaje de

Variacion Libertad |Cuadrados |de la Varianza| Variacion
Entre Grupos 1 199.686 0.61145 Va 16.24
Entre Poblaciones |, 374.634 | 0.33144 Vb 8.8
Dentro de Grupos
Dentro de 1078 3042.411 | 2.82227 Vc 74.96
Poblaciones
Total 1099 3616.731 3.76517
indice de Fijacion
ESC 0.1051
indice de Fijacion
EST 0.25043
indice de Fijacion
ECT 0.1624
VCyFST: P = 0
Vby FSC: P = 0

Tk 0.01173+-
VayFCT: P = 0.00269
1023 p<0.05

permutaciones

4.2.2. Construccion de Redes de Haplotipos.

La Figura 4.4 corresponde a la red de haplotipos mitocondriales del haplogrupo A,
utilizando las secuencias de la RHI de las tres poblaciones modernas Otomi,
Mazahua y Lacandona analizadas en este trabajo, e incluye las poblaciones Otomi
y Maya de las cuales se encuentran disponibles las secuencias en la bibliografia
(Sandoval et al., relacionadas, Mayas con

2009), y estan culturalmente

Lacandones, y los Otomies con Mazahuas.

65



® . .
16234 f
E 16244 16231/
P 16134/ »
16292 i ;
. @. 1 | 16092/ 16136
“.16330 N ] i 16249 16247
16299 ™. [ f / 16257
~ | /16209 16344 _-®
. 16092 l ALt
16069 . 16157 @ Py {
16126 ~.16352 \ezse | . / -
16223 * @ | | 1290 @ & F
e 16290 . \ 16274 16333
. 16362 16136, 16335 | | L oy ok
4“*‘—”'—~—m_. S, 16311N Vo 163&0
16311 % NN L |/ 18284 -~ 16391 .
16294 e & A .‘ : e — 3
O———-—-:,.wi,_g_ e W el * 162237
o=k NN 16192 &
16_321,_,-7--".“ —
: 16283 o
8 "'""’"'*15}530 16189 g
16362 e _1s2
I}:16356 3 ‘:T;_lé_z_si_.
4 / . ANC 16335
16129
p Q 16360", ®
, | 16187
16114 Voo
| ®
® ; ‘ *
16239/ \»“‘16234 |
/ / 16093
& © .

Figura 4.4. Red del Haplogrupo A de cinco poblaciones indigenas contemporaneas de
México. El nodo principal presenta las siguientes mutaciones, respecto a la secuencia de
Cambridge: 16,111, 16,223, 16,290, 16,319 y 16,362. El tamafio de cada circulo es proporcional a
la frecuencia del haplotipo en la poblacién. Circulos pequefios en morado representan vectores
medios, haplotipos que existieron alguna vez pero que ahora estan extintos, o haplotipos que
simplemente no fueron muestreados en este estudio. Amarillo = Lacandona, azul = Maya de

Campeche, naranja = Otomi de Hidalgo, rojo = Otomi del Estado de México, y verde = Mazahua
del Estado de México.

Red del haplogrupo A.

1. Todos los individuos que pertenecen al haplogrupo A presentan la ganancia

de un sitio de corte para la enzima Haelll en la posicién 663.

2. Todos los individuos presentan la transicion C — T en la posicién 16,111,
excepto 21 mazahuas, 4 otomies del Estado de México, 9 otomies de

Hidalgo y 9 mayas. Esta mutacion ha sido reportada en poblaciones de
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Panama (Kolman et al., 1997). Otros individuos del haplogrupo B presentan
esta transicion relacionada con la transicion 16,217 en Norteamérica (Kemp

et al., 2010).

. Todos los individuos presentan la transicion: C — T en la posicion 16,223
excepto 1 mazahua, 10 otomies del Estado de México y 1 otomi de Hidalgo.
Esta mutacion est4 presente en todos los individuos pertenecientes al

haplogrupo D.

. Todos los individuos presentan la transicion: C — T en la posicion 16,290

excepto 3 mazahuas y 2 mayas.

. Todos los individuos presentan la transicion: G — A en la posicién 16,319.

. Todos los individuos presentan la transicion: T— C en la posicién 16,362
excepto 4 mazahuas y 4 otomies del Estado de México. Esta mutacion esta

presente en la gran mayoria de individuos pertenecientes al haplogrupo D.

. Dos individuos mazahuas, 1 otomi del Estado de México y 1 lacandén
presentan la transicion C — T en la posicion 16,187. Esta mutacion ha sido
reportada en poblaciones de Panama (Kolman et al., 1997), y en
poblaciones de las regiones -culturales del Suroeste Americano y

Mesoamérica (Kemp et al., 2010).

. La transicion G — A en la posicion 16,274 deriva en un clado que contiene 2
haplotipos otomies del Estado de México y un haplotipo otomi de Hidalgo.

Esta mutacion ha sido reportada en poblaciones de las regiones culturales
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del Suroeste Americano (Tarahumara) y Mesoamérica (Cora y Nahua de
Cuetzalan) (Kemp et al., 2010) y en poblaciones de Panama (Kolman et al.,

1997).

La Figura 4.5 corresponde a la red de haplotipos mitocondriales del haplogrupo B,
basada en las secuencias de la RHI de cuatro poblaciones modernas: los dos
grupos Otomies, Mazahua y Maya. La red excluyé la poblacién Lacandona debido
a que ningun individuo presentd este haplogrupo. La red muestra posibles

reticulaciones.
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Figura 4.5. Red del Haplogrupo B de cuatro poblaciones indigenas contemporaneas de
México. El nodo principal presenta las siguientes mutaciones, respecto a la secuencia de
Cambridge: 16,183, 16,189, 16,217. El tamafio de cada circulo es proporcional a la frecuencia del
haplotipo en la poblacion. Circulos pequefios en morado representan vectores medios, haplotipos
gue existieron alguna vez pero que ahora estan extintos, o haplotipos que simplemente no fueron
muestreados en este estudio. Azul = Maya, naranja = Otomi de Hidalgo, rojo = Otomi del Estado
de México, y verde = Mazahua.
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Red del haplogrupo B.

1. Todos los individuos que pertenecen al haplogrupo B presentan la delecion

de 9 pares de bases entre el gen COIl y tRNAYS.

2. Todos los individuos presentan una transicion T — C en las posiciones

16,189y 16,217.

3. Todos los individuos mazahuas presentan las transversiones A — C en las
posiciones 16,182 y 16,183, excepto 3 mazahuas que solo la presentan en
la posicion 16,183. Esta ultima mutacion también se encuentra en todos los

individuos mayas y otomies de Hidalgo, excepto 2 mayas y 4 otomies.

4. Un individuo mazahua y 2 otomies de Hidalgo presentan la transicion C — T
en la posicién 16,278. Esta mutacion ha sido reportada en poblaciones de
Panama (Kolman et al., 1997), y en poblaciones de las regiones culturales

del Suroeste Americano y Mesoamérica (Kemp et al., 2010).

5. Un individuo mazahua, 1 otomi del Estado de México y 3 otomies de
Hidalgo presentan la transicion C — T en la posicion 16,295. Esta mutacion
ha sido reportada en poblaciones de Panaméa (Kolman et al., 1997), y en
poblaciones de las regiones culturales del Suroeste Americano Yy

Mesoamérica (Kemp et al., 2010).

6. Un individuo mazahua, 1 otomi del estado de México y 2 otomies de
Hidalgo presentan la transicion G — A en la posicion 16,319 la cual esta

presente en todos los individuos del haplogrupo A.
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7. Dos individuos mazahuas presentan la transicion T — C en las posiciones
16,357 y 16,362. Esta ultima mutacion esté presente en la gran mayoria de

individuos del haplogrupo D.

8. Dos individuos mazahuas y 1 otomi de Hidalgo presentan la transicion
T — C en la posicion 16,298 la cual esta presente en la gran mayoria de los
individuos del haplogrupo C. Esta mutacién ha sido reportada en
poblaciones de Panama (Kolman et al., 1997), y en poblaciones de las
regiones culturales del Suroeste Americano y Mesoamérica (Kemp et al.,

2010).

La Figura 4.6 corresponde a la red de haplotipos mitocondriales del haplogrupo C,
a partir de las secuencias de la RHI de cinco poblaciones modernas: Mazahua, los

dos grupos Otomies, Lacandona y Maya. La red muestra una posible reticulacion.
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Figura 4.6. Red del Haplogrupo C de cinco poblaciones indigenas contemporaneas de
México. El nodo principal presenta las siguientes mutaciones, respecto a la secuencia de
Cambridge: 16,223, 16,298, 16,325, 16,327. El tamafio de cada circulo es proporcional a la
frecuencia del haplotipo en la poblacion. Circulos pequefios en morado representan vectores
medios, haplotipos que existieron alguna vez pero que ahora estan extintos, o haplotipos que
simplemente no fueron muestreados en este estudio. Amarillo = Lacandona, azul = Maya,
naranja = Otomi de Hidalgo, rojo = Otomi del Estado de México, y verde = Mazahua.

Red del haplogrupo C.

1. Todos los individuos que pertenecen al haplogrupo C presentan la pérdida

de un sitio de corte para la enzima Hincll en la posicion 13,259.

2. Todos los individuos del haplogrupo C exhiben las transiciones T — C y

C - T en las posiciones 16,325y 16,327, respectivamente.
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. Todos los individuos presentan la transicion C — T en el 16,223, excepto en
2 mazahuas y 1 otomi. Esta mutacion esta presente en la gran mayoria de

individuos pertenecientes al haplogrupo A.

. Todos los individuos presentan la transicion T — C en la posicion 16,298,
excepto 2 individuos mazahuas, 1 otomi del Estado de México y 6 otomies
de Hidalgo. Esta mutacion ha sido reportada en poblaciones de Panama

(Kolman et al., 1997).

. Todos los lancandones y un maya presentan la transicion T — C en las
posicion 16,093. Esta mutacién ha sido reportada en poblaciones de las
regiones culturales del Suroeste Americano y Mesoameérica (Kemp et al.,
2010). Solo los lacandones adicionalmente presentan la transicion G — A

en la posicién 16,129.

. Un individuo maya presenta la transicion C — T en el 16,295. Esta mutacion
ha sido reportada en poblaciones de Panaméa (Kolman et al., 1997), y en
poblaciones de las regiones -culturales del Suroeste Americano y

Mesoameérica (Kemp et al., 2010).

. Un individuo mazahua presenta la transiciones C — T en la posicion 16,301,
y T — C en la posicion 16,357. Sélo la mutacion 16 301 ha sido reportada en

poblaciones de Panama (Kolman et al., 1997).

. La transicién T — C en las posiciones 16,172 y 16,311 deriva en un clado

con reticulacion que contiene individuos mazahuas y otomies de Hidalgo.
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9. Tres individuos otomies de Hidalgo presentan la transicion C — T en la

posicion 16,354. Esta mutacién ha sido reportada en Kemp et al. (2010).

La Figura 4.7 corresponde a la red de haplotipos mitocondriales del haplogrupo D,
a partir de las secuencias de la RHI de cinco poblaciones modernas: Mazahua, los

dos grupos Otomies, Lacandona y Maya.
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Figura 4.7. Red del Haplogrupo D de cinco poblaciones indigenas contemporaneas de
México. El nodo principal presenta las siguientes mutaciones, respecto a la secuencia de
Cambridge: 16,223, 16,325, 16,362. El tamafio de cada circulo es proporcional a la frecuencia del
haplotipo en la poblacion. Amarillo = Lacandona, azul = Maya, naranja = Otomi de Hidalgo, rojo =
Otomi del Estado de México, y verde = Mazahua.
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Red de haplogrupo D.

1. Todos los individuos que pertenecen al haplogrupo D presentan la pérdida

de un sitio de corte para la enzima Alul en la posicion 5,176.

2. Todos los individuos presentan la transicion C — T en el 16,223. Esta
mutacion esta presente en la gran mayoria de individuos pertenecientes al

haplogrupo A.

3. Todos los individuos otomies y mazahuas del Estado de México presentan
la transicion G — A en el 16,274 excepto 10 individuos mazahuas y 2
otomies. Esta mutacion ha sido reportada en poblaciones de Panama

(Kolman et al., 1997).

4. Todos los individuos lacandones presentan las transiciones C — T en la
posicién 16,278 y A — G en la posicion 16,316. La mutacion 16,278 ha sido

reportada en poblaciones de Panamé (Kolman et al., 1997).

5. Todos los individuos presentan la transicion T — C en el 16,325. Esta
mutacion esta presente en todos los individuos pertenecientes al

haplogrupo C.

6. Todos los individuos presentan la transicion T — C en el 16,362, excepto un
individuo otomi del Estado de México, un otomi de Hidalgo y 3 mayas. Esta
mutacion esta presente en la gran mayoria de individuos pertenecientes al

haplogrupo A.
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7. La gran mayoria de los individuos otomies y de mazahuas del Estado de
México presentan la transicion T — C en el 16,368 excepto 13 mazahuas 'y 2
otomies. Esta mutacién ha sido reportada en poblaciones de las regiones

culturales del Suroeste Americano y Mesoamérica (Kemp et al., 2010).

8. Tres individuos mazahuas presentan la transicion C — T en las posiciones
16,239 y 16,260. Estas mutaciones han sido reportadas en poblaciones de
las regiones culturales del Suroeste Americano y Mesoamérica (Kemp et

al., 2010).

9. Un individuo mazahua presenta la transicion T — C en la posicién 16,271.
Esta mutacidon ha sido reportada en poblaciones de las regiones culturales

del Suroeste Americano y Mesoamérica (Kemp et al., 2010).

La Figura 4.8 corresponde a la red de haplotipos mitocondriales de los cuatro
haplogrupos fundadores, a partir de las secuencias de la RHI de tres poblaciones
contemporaneas: los Mazahuas y Otomies del Estado de México analizadas aqui,
y los Otomies del estado de Hidalgo (Sandoval et al., 2009). La red muestra una

posible reticulacion.
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Figura 4.8. Red de tres poblaciones indigenas contemporaneas de México. El tamafio de cada
circulo es proporcional a la frecuencia del haplotipo en la poblacién. Circulos pequefios en morado
representan vectores medios, haplotipos que existieron alguna vez pero que ahora estan extintos,
o haplotipos que simplemente no fueron muestreados en este estudio. Naranja = Otomi de Hidalgo,
rojo = Otomi del Estado de México, y verde = Mazahua.

1. Enelnodo 1y 2 existen las mutaciones 16,223, 16,290, 16,319 y 16,362 de
las cuales 16,290 y 16,319 estan relacionadas con el haplogrupo A. Ambos
nodos se conectan por la mutacién 16,111 la cual ha sido reportada en este
haplogrupo. El nodo 1 incluye a Mazahuas, y Otomies del Estado de
México e Hidalgo; mientras que el nodo 2 sdlo incluye Mazahuas y Otomies

del Estado de México.

2. En el nodo 3 existen las mutaciones 16,189 y 16,217 especificas del

haplogrupo B, y éste se conecta al nodo 4 por la mutacién 16,183 que
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también incluye a 16,189 y 16,217. El nodo 3 incluye Otomies del Estado
de México e Hidalgo, y el nodo 4 contiene Otomies de Hidalgo y Mazahuas

del Estado de México.

. El nodo 5 presenta las mutaciones 16,223, 16,298, 16,325 y 16,327. Siendo
éstas dos ultimas especificas del haplogrupo C. Este nodo contiene a

individuos de las 3 poblaciones.

. Los nodos 6 y 7 presentan las mutaciones 16,223, 16,325 y 16,362. La
mutacion 16,325 es especifica del haplogrupo D. Ambos nodos se conectan
por las mutaciones 16,274 y 16,368. El nodo 6 incluye Otomies del Estado
de México e Hidalgo, y el nodo 7, Mazahuas y Otomies del Estado de

México.

Unicamente la red del haplogrupo A que contiene 70 haplotipos muestra una

forma parecida a estrella, caracteristica de eventos de reciente expansion

poblacional. El resto de las redes de haplotipos no muestran una forma parecida a

estrella lo que sugiere la carencia de evidencia de expansién dentro de éstas.

Kemp et al. (2010) encontr6é que las redes de los haplogrupos A y B construidas

con 82 y 110 haplotipos, respectivamente, de poblaciones mesoamericanas y del

Suroeste Americano también muestran una forma parecida a estrella. En este

estudio las redes de los haplogrupos B y C no muestran una clara forma de

estrella y presentan diferentes reticulaciones entre ellas. Las reticulaciones

presentes en la red del haplogrupo B de Kemp et al. (2010) y el presente estudio
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son originadas por mutaciones diferentes, no asi las reticulaciones de la red C
causadas por la mutacién 16,311. El haplogrupo D claramente no muestra una
forma de estrella. Es necesario mencionar que el numero de haplotipos utilizados
para la construccién de estas redes es pequefio, 22 para la red B, 26 para Cy 17
para D. La red de haplogrupos de C y D con 64 y 12 haplotipos, respectivamente,

tampoco muestran forma de estrella en el trabajo de Kemp et al. (2010)

La red del haplogrupo A presenta dos nodos principales, el nodo central incluye
individuos de los 5 grupos, mientras que el nodo secundario solamente incluye
Mazahuas y Otomies del Estado de México, siendo los primeros la mayoria; este
nodo secundario contiene un clado Unico de individuos Mazahuas y haplotipos
derivados especificos a grupos, ya sea Maya, Otomi de Hidalgo o Mazahua.
También se observan dos ramas, una de ellas contiene individuos Otomies de
Hidalgo y Mazahuas derivando Mayas, y la otra Otomies de Hidalgo y Mayas,
derivando un Mazahua. Del nodo central se deriva un haplotipo derivado por la
mutacion 16,360, seguido por las mutaciones 16,234 y 16,244, que contiene
principalmente a los individuos Lacandones. Se observan varios haplotipos
derivados que relacionan a los Otomies del Estado de México con los Otomies de
Hidalgo. También se observan haplotipos derivados que relacionan Mazahuas con
Otomies de Hidalgo, un haplotipo derivado que relaciona Mazahuas con Mayas y

un haplotipo derivado que relaciona Mazahuas con Otomies del Estado de México.

La red del haplogrupo B presenta un nodo central que incluye Mazahuas, Otomies

de Hidalgo, y mayas principalmente. Se observa un clado especifico de
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Mazahuas. También presenta haplotipos derivados que relacionan a los dos

grupos Otomies, y Mazahuas con Otomies de Hidalgo.

La red del haplogupo C muestra un nodo central que principalmente incluye
Mazahuas, con pocos individuos Mayas. Se observan dos haplotipos derivados de
las mutaciones 16,172 y 16,311 que incluyen Unicamente individuos Mazahuas,
una rama que relaciona Lacandones con Mayas, dos haplotipos derivados que
relacionan Mazahuas con Otomies del Estado de México por las mutaciones
16,253 y 16,223 y un haplotipo derivado que relaciona a estos tres grupos del

centro de México por la mutacion 16,051.

La red del haplogrupo D muestra un nodo principal conformado por Otomies del
Estado de México y principalmente Otomies de Hidalgo. Se observa un gran clado
que incluye solamente individuos Mazahuas, excepto un haplotipo derivado por la
mutacién 16,274 que incluye individuos Otomies del Estado de México. El grupo

Lacandon se ubica en un solo haplotipo derivado.

La red que engloba los cuatro haplogrupos fundadores, construida con 110
haplotipos de Mazahuas y Otomies, también muestra una forma parecida a
estrella, se identifican cuatro agrupaciones claras con uno o dos nodos principales
que incluyen las mutaciones relacionadas con cada haplogrupo fundador del
MtDNA, y solamente una reticulacion en la agrupacion del haplogrupo C causada
por la mutacion 16,298. Las agrupaciones relacionadas con los haplogrupos B y D

incluyen Mazahuas y principalmente Otomies de Hidalgo. En la agrupacion del
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haplogrupo B se observa un clado especifico para Mazahuas, y haplotipos
derivados que los relacionan con Otomies de Hidalgo. Mientras que en las
agrupaciones relacionadas con los haplogrupos A y C existen individuos de las
tres poblaciones. En ambas agrupaciones existen clados que contienen
Gnicamente individuos Mazahuas. Clados que contienen individuos Otomies de las
dos localidades sélo se observan en la agrupacion correspondiente al haplogrupo
A, en esta misma agrupacion se observan dos haplotipos derivados por las
mutaciones 16,239 y 16,264 que contienen individuos Mazahuas y Otomies del
Estado de México, y en la agrupacion del haplogrupo C se aprecia un haplotipo
derivado de la mutacion 16,354 que incluye s6lo Otomies de Hidalgo, haplotipos
derivados que incluyen s6lo Mazahuas, y dos haplotipos derivados que relacionan
Mazahuas con Otomies del Estado de México por las mutaciones 16,253 y 16,223,
y un clado que relaciona Mazahuas con Otomies de Hidalgo y una clado que
relaciona a los tres grupos del centro de México. En la agrupacion del haplogrupo
D se observa un gran clado conformado por individuos Mazahuas, entre ellos
destaca un haplotipo derivado de la mutacién 16,274 que relaciona Mazahuas con
Otomies del Estado de México, también se observa otro haplotipo derivado que

relaciona Mazahuas con Otomies de Hidalgo por la mutacion 16,327.
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5. DISCUSION.

Generalmente los haplogrupos A y B son los més frecuentes en los grupos
poblacionales antiguos y modernos de México, siendo A el que presenta la mayor
frecuencia. Los valores de Diversidad Nucleotidica (n) y de Theta S (0s)
determinados para cada uno de los haplogrupos del mtDNA en las poblaciones
Lacandona, Mazahua y Otomi mostraron los valores mas altos para el haplogrupo
A, lo que concuerda que es el haplogrupo mas frecuente en las poblaciones de
Mesoameérica (Torroni et al., 1994; Kolman et al., 1997; Gonzéalez-Oliver et al.,
2001; Pefaloza et al., 2007; Sandoval et al., 2009; Acuia, 2010; Sanchez, 2010;
Romero, 2010; Kemp et al., 2010; Garfias, 2012). Recientemente, se reportd que
el haplogrupo B es el mas frecuente en los grupos Cora, Huichol, Nahua de
Atocpan (Kemp et al.,, 2010), Nahua de Necoxtla (Sandoval et al., 2009) y
Tarahumara de Chihuahua (Pefaloza et al., 2007), similar al resultado encontrado
en la poblacion Mazahua, aunque este resultado no es reflejado en los valores de
n'y de Os calculados para cada haplogrupo por separado a partir de los haplotipos,
probablemente debido a que se analizaron un nimero menor de individuos
Mazahuas de los que se estudiaron por andlisis de restriccion para identificar el

haplogrupo a que pertenecen.

Los valores de n y 0s calculados para los haplogrupos C y D en la poblacion

Mazahua sugieren que el haplogrupo C es mas diverso que el D, a pesar de estar
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en menor frecuencia. Por otro lado, en la poblacion Otomi el haplorgupo D es mas

diverso que C a pesar de que C es mas frecuente.

El analisis de Ji Cuadrada muestra que los Mazahuas son estadisticamente
diferentes de los Otomies del Estado de México lo que se confirma por la
ubicacion distante de ambas poblaciones en el grafico del ACP. A pesar de lo
anterior, las redes de haplotipos muestran relacién genética entre los Mazahuas y
los Otomies de Hidalgo y, en menor grado con los Otomies del Estado de México.
Los valores de n y Os calculados de los cuatro haplogrupos mitocondriales
considerados en conjunto sugieren que la variacion genética es ligeramente mayor
en los Mazahuas. Los resultados de distancia genética Fst sugieren solo un
moderado flujo genético entre las dos poblaciones del Estado de México, a pesar
de tener una historia y posible origen comuan, pertenecer al mismo grupo
linglistico, y habitar las mismas localidades. Cabe mencionar que solamente se
analizaron los haplotipos de 49 individuos otomies seleccionados al azar de un
total de 99 estudiados para las frecuencias de los haplogrupos del mtDNA. Por lo
tanto, estos resultados podrian variar cuando se analice un namero mayor de

individuos.

También los Mazahuas son estadisticamente diferentes de las dos poblaciones
Otomies de Hidalgo, sin embargo, solamente la poblacion Otomi de Pefaloza et
al. (2007) se ubica distante en el ACP. Mientras que la poblacion Otomi de Hidalgo

de Sandoval et al. (2009) se ubica muy cerca de la Mazahua en el grafico. Cabe
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resaltar que el numero de individuos Otomies (68) analizados por Sandoval et al.
(2009) es mayor que el de la otra poblacion Otomi de Hidalgo (35); a pesar de la
diferencia en el tamafio de las poblaciones estudiadas, no lo son estadisticamente.
Las redes de haplotipos apoyan una relacién genética entre los Mazahuas y la
poblaciéon Otomi de Hidalgo analizada por Sandoval et al. (2009). Cabe aclarar

que no hay secuencias disponibles de la otra poblacion Otomi.

Por otra parte, la poblacién Otomi del Estado de México no mostré diferencias
estadisticas con ninguna de las dos poblaciones Otomies de Hidalgo. Sin
embargo, en el ACP se ubicaron juntas la Otomi del Estado de México y la Otomi
de Pefaloza et al. (2007), mientras que se ubicaron distantes la Otomi del Estado
de México de la Otomi de Sandoval et al. (2009). Estas dos ultimas poblaciones
también se ubicaron proximas en las cinco redes de haplotipos, y sus valores de
Fst, = y 0s (calculados para los haplogrupos considerados en conjunto) apoyan
gue estan genéticamente relacionadas a pesar de que geograficamente no son tan
cercanas. Analizar un mayor numero de individuos permitira conocer con mayor

precision las relaciones al interior de este grupo cultural.

Las poblaciones Nahuas quedaron distribuidas en distintos cuadrantes del ACP, lo
gue sugiere relaciones genéticas lejanas entre ellas. Ademas mostraron valores
distintos de w, 6s y Diversidad Haplotipica, lo que sugiere una heterogeinedad
genética dentro del grupo cultural Nahua. Las poblaciones Nahuas de Atocpan son

las mas cercanas a la poblacion Mazahua en el ACP, mientras que Nahua de
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Cuetzalan es la poblacion mas cercana a los Otomies del Estado de México. Las
poblaciones Nahuas tienen un origen historico diferente de los Mazahuas y
Otomies, y pertenecen a la familia linguistica Yuto-azteca, pero comparten una
historia regional comun, ya que han convivido con las poblaciones Mazahuas y
Otomies del centro de México a lo largo de mucho tiempo; de hecho se considera
que estas tres poblaciones (Mazahuas, Otomies y Nahuas) fueron las primeras en
habitar el altiplano central (Clavijero, 1780; Lopez, 2005). Es necesario analizar un
mayor nimero de individuos Nahuas, Mazahuas, y Otomies de otros Estados para
determinar con mayor precision las relaciones genéticas que guardan los grupos

de las familias linguisticas Oto-mangue y Yuto-azteca.

Por otra parte, las poblaciones de origen Maya como son: Mayas antiguos de
Xcaret, Lacandones, Maya de Yucatan de Torroni et al. (1994) y de Campeche
son estadisticamente diferentes de los Mazahuas. Por el contrario, las redes de
haplotipos apoyan una relacion genética entre Mayas de Campeche, Mazahuas y
Otomies de Hidalgo, y los valores de Fst sugieren flujo genético entre los Mayas
de Campeche con Mazahuas, y con Otomies. Las poblaciones Mayas, antiguas o
contemporaneas, no son diferentes estadisticamente entre si, con la excepcion de
los Lacandones que son estadisticamente diferentes de las poblaciones mayas de
Yucatan (26 individuos) (Torroni et al., 1994) y Campeche, pero no de las otras
tres [Maya Colonial de Xcaret, Quintana Roo (este estudio), Maya Prehispanica de
Xcaret (Gonzalez-Oliver et al., 2001) y Maya Contemporanea de Yucatan (Acufa,

2010; Garfias, 2012). Cabe resaltar que la poblacion Maya de Yucatan (Acufia,
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2010; Garfias, 2012) con un numero mucho mayor de individuos (130) no es

estadisticamente diferente de Lacandones.

La ubicacion de las poblaciones de origen Maya en el cuadrante inferior derecho
en el ACP apoya la hipotesis de un patron de continuidad genética entre los
grupos poblacionales Mayas de la Peninsula de Yucatan (Gonzalez-Oliver et al.,
2001). Las redes de haplotipos sugieren una pequefia relacion genética entre los
Mayas de Campeche y los Lacandones en los haplogrupos A, C y D. Estos
resultados también sugieren que la poblacién Lacandona es de origen Maya. Cabe
mencionar que no hay secuencias disponibles de las otras poblaciones de origen

Maya.

Con base en los resultados de diversidad haplotipica, n y 6s, las poblaciones
Lacandona, Nahua de Zitlala y Pima presentan la menor variacién genética. Los
lacandones habitan la Selva Lacandona que funciona como una barrera
geografica, ademas de practicar la endogamia. De los Nahuas de Zitlala se analiz6
un numero muy pequefio de individuos (14), sin embargo, sélo se analizaron 10
individuos Nahuas de Ixhuatlancillo y esta poblacion mostré un valor alto de
diversidad haplotipica (0.9556), por lo que esta diferencia de diversidad genética
podria atribuirse a la ubicacién geografica del grupo de Zitlala en una region
orograficamente accidentada que dificulta su acceso. La poblacion Pima es la que
se ubica mas distante del resto de las poblaciones de México en el ACP, y los

valores de Fst de mayor diferencia entre poblaciones; lo anterior sugiere una
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relacion genética lejana de la poblacién Pima con otras poblaciones de México por
via materna, probablemente debido a su ubicacion geogréfica distante y a que se
localizan dentro de la region cultural del Suroeste Americano. Cabe mencionar que
las poblaciones Huichol y Cora, que han habitado en la zona limite entre ambas
regiones culturales (Mesoamérica y el Suroeste Americano), se mostraron
alejadas de los Pimas en el grafico y mas cercanas al resto de las poblaciones de
Mesoamérica, especificamente a las poblaciones Nahuas, con los cuales

comparten filiacion linglistica en la familia Yuto-azteca.

Finalmente, se propone realizar el analisis de secuenciacion de todo el genoma
mitocondrial en los individuos que fueron excluidos en el presente trabajo de Tesis
(referidos como “Otro”) por que no presentan ninguno de los 4 haplogrupos
principales del mtDNA. Su secuencia nucleotidica permitira identificar si
pertenecen al haplogrupo X o si presentan otros sitios polimoérficos compartidos
entre ellos, y con los individuos antiguos y modernos de la reportados en la
bibliografia con la finalidad de establecer las mutaciones que definirian un nuevo

haplogrupo o haplotipo fundador en los nativos americanos.

86



6. CONCLUSIONES.

Las poblaciones Mazahua y Otomi del Estado de México muestran una
cercania genética menor a la que presentan los grupos poblacionales
Otomies del Estado de México y de Hidalgo. Cabe resaltar que las
poblaciones del Estado de México habitan las mismas localidades,
pertenecen al tronco linglistico Oto-mangue, comparten una historia

regional y un posible origen.

La poblacion Mazahua presenta mayor variacién genética que la Otomi. Es
necesario analizar un mayor nimero de individuos Otomies para determinar

con mayor precision la diversidad génica entre las poblaciones.

Las poblaciones indigenas de la region cultural de Mesoamérica presentan

flujo génico.

Se sugiere un escaso flujo génico entre las poblaciones indigenas de la
region cultural de Mesoamérica y el Suroeste Americano. Esta conclusion
estd basada en una sola poblacion del Suroeste Americano, por lo que el

analisis de mas poblaciones es necesario.

Los Lacandones son los menos diversos genéticamente de todas las
poblaciones Mayas estudiadas aqui. Los resultados sugieren un origen

Maya en los Lacandones.
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6. Las poblaciones de origen maya antiguas y/o contemporaneas muestran
cercania genética apoyando una continuidad genética en la cultura Maya

propuesta por Gonzalez-Oliver et al. (2001, 2011).

7. Las poblaciones Nahuas muestran una gran heterogeneidad genética

dentro de este homogéneo grupo cultural.
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