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RESUMEN

En la presente tesis se determinaron las frecuencias de los cinco haplogrupos A2,
B2, C1, D1y X2y los haplotipos de la region hipervariable |1 del DNA mitocondrial
en 26 individuos mayas actuales y 15 individuos antiguos de Quintana RooO,
México asi como de 17 individuos itzaes actuales de Guatemala. En la tesis se
incluyeron los datos del DNA mitocondrial de individuos mayas antiguos
(Gonzalez-Oliver et al., 2001) y actuales (Pineda Vazquez, 2015) de Quintana
Roo, anteriormente estudiados para evaluar diferencias genéticas de las
poblaciones. Los resultados obtenidos se compararon con los publicados para
otras poblaciones mayas con la finalidad de identificar la estructura génica de las
poblaciones de las tierras bajas y altas mayas. Las poblaciones antigua y actual
del estado de Quintana Roo presentaron los principales haplogrupos
mitocondriales A2, C1 y B2 de forma similar a otras poblaciones mayas de la
peninsula de Yucatan. Los itzdes se caracterizaron por el predominio del
haplogrupo A2 igual que los lacandones. Identificamos 50 haplotipos de los cuales
43 (86%) fueron especificos de cada poblacion y 7 (14%) se compartieron entre
las poblaciones. La poblacion actual de Quintana Roo aqui estudiada presento la
mayor diversidad genética, mientras que la itza fue la menos diversa.

Los resultados indican una cercania genética estrecha entre las poblaciones
prehispanica y actual de Quintana Roo, lo que sugiere una continuidad génica por
via materna a lo largo del tiempo y apoya la hipétesis de que la conquista
espafola tuvo un efecto pequefio en la variacion del DNA mitocondrial. No se
observaron diferencias en la estructura genética entre las poblaciones mayas de
las tierras altas y bajas mayas, probablemente debido al flujo génico continuo

derivado de la actividad comercial desde el periodo prehispéanico.



ABSTRACT

In this thesis the Amerindian mitochondrial DNA haplogroups A2, B2, C1, D1 and
X2a and the hypervariable region | haplotypes were identified in 26 contemporary
Maya individuals and 15 Maya ancient individuals from Quintana Roo, Mexico and
17 Itzaes individuals from Guatemala. We included the mitochondrial DNA data
from ancient (Gonzalez-Oliver et al., 2001) and contemporary (Pineda Vazquez,
2015) Maya from Quintana Roo to evaluate the genetic differences between these
populations. We compared our results with data from ancient and contemporary
Mayan populations cited on the literature to understand the genetic structure of
Mayan lowland and highland populations.

The ancient and contemporary Maya from Quintana Roo showed the main
mitochondrial haplogroups A2, C1 y B2 similarly to other Mayan populations from
Yucatan Peninsula. The Itza were characterized by a predominance of A2
haplogroup similar to Lacandon population. Fifty haplotype were identified, of
which 21 (42%) were specific to a single population and 22 (44%) were found only
in a single individual. The contemporary Maya population from Quintana Roo here
studied showed the highest genetic diversity, meanwhile the Itza showed the
lowest genetic diversity.

The results suggest a mitochondrial DNA genetic continuity between pre-
Columbian and Contemporary Mayan and support the hypothesis that the Spanish
conquest had a small effect in the mitochondrial genetic variation of these
populations. We did not detect a different genetic structure between Mayan
populations from the lowlands and the highlands of Mesoamerica, probably due to
the continuous genetic flux derived of commercial activity of the region since pre-

Columbian period.



1. INTRODUCCION

Los avances tecnolégicos de la biologia molecular han permitido su utilizacion en
los estudios de la variacion genética del DNA mitocondrial (mtDNA) de las
poblaciones humanas antiguas y actuales de Mesoamérica a nivel regional (Kemp
et al., 2010; Mizuno et al., 2014; Mata-Miguez et al., 2015; Gonzalez Oliver et al.,
2013).

Los SNP’s de la region codificante (halogrupos) y no codificante (haplotipos) del
MtDNA se han transferido de una generacion a la siguiente por lo que son utiles
para medir y entender la diversidad génica de las poblaciones humanas ya que
permiten rastrear su ancestria materna; su estudio en un éarea geografica
especifica permite reconstruir la historia micro-evolutiva de la region (Gojobori et
al., 2015; Mizuno et al., 2015; Gonzalez-Martin et al., 2015; Kemp et al., 2010;
Pakendorf y Stoneking, 2005).

El analisis de la variabilidad genética de las poblaciones indigenas antiguas y
actuales permite identificar las relaciones genéticas entre ellas, asi como su origen
e historia evolutiva considerando los procesos de aislamiento geogréfico,
movimientos de las poblaciones o mezclas génicas (Alvarez-Sandoval et al., 2015;
De la Cruz et al., 2008; Gonzéalez-Oliver et al., 2001; Pérez Martinez, 2013). La
informacion que en su conjunto aportan el registro historico, la arqueologia y la
antropologia fisica permite identificar las relaciones genéticas entre las
poblaciones y reconstruir sus dinamicas intragrupales en un periodo determinado
de tiempo. Este tipo de estudios son aun escasos en la region cultural de
Mesoamérica.

En México existen 6 011 202 personas que hablan alguna lengua indigena. El
Instituto Nacional de Lenguas Indigenas (INALI) cataloga la diversidad linguistica
de los pueblos indigenas en 11 familias linglisticas y 68 agrupaciones linguisticas,
las cuales se subdividen en 364 variantes. Estas involucran del mismo modo una

variedad de costumbres, tradiciones, cosmogonia y autodeterminacion.



La lengua maya es, numéricamente, la segunda mas importante del pais después
del nahuatl. La poblacion que habla maya asciende a 800 mil personas, las cuales
se concentran casi en su totalidad en tres entidades federativas: Yucatan,
Quintana Roo y Campeche (INEGI, 2005).

Es relevante el hecho de que en su desarrollo es posible visualizar una amplia
multiplicidad de expresiones culturales, tanto en el periodo prehispanico como en
el colonial y el contemporaneo, asi como también por regiones geogréficas, es
decir en las tierras mayas altas y bajas. No es posible concebir a los mayas
antiguos y contemporaneos como una poblacion homogénea, ya que implicaria
sobre-simplificar su diferenciado desarrollo cultural y bioldgico.

Desde el poblamiento americano las fuerzas evolutivas de seleccion natural,
deriva génica, migracion y efecto fundador, determinaron patrones de cambios
genéticos en los polimorfismos del mtDNA. Posteriormente, la conquista espafiola
representd otro cambio genético-biologico, principalmente en las poblaciones
indigenas derivado del mestizaje; la conquista también redujo el tamafo efectivo
de las poblaciones indigenas, propicid desplazamientos extensos y mezcla entre
éstas asi como aislamientos. Se desconocen aun muchos aspectos acerca de la
manera en que las fuerzas evolutivas y el evento de la conquista han influido en la
composicion génica del mtDNA de las poblaciones indigenas de Mesoamérica; en
especial es de nuestro interés entender lo referente al de las poblaciones mayas.
Para ello, en la presente tesis se realizo el estudio de los haplogrupos y haplotipos
del mtDNA de individuos antiguos y actuales habitantes del estado de Quintana
Roo, México.



1. ANTECEDENTES.

1.1. Los Mayas

En 1950, el arquedlogo Alberto Ruz Lhuilllier sefialé que los antiguos mayas habian
creado un arte universal, singular y plural; pero al mismo tiempo destacando su
identidad propia. Es relevante el hecho de que en su desarrollo es posible visualizar
una amplia multiplicidad de expresiones culturales, tanto en el periodo prehispanico,
colonial y contemporaneo, asi como también por regiones geograficas, es decir en las
tierras altas y bajas de la peninsula de Yucatan (Martinez, 2011).

Las poblaciones mayas se asentaron en un territorio de casi 400, 000 km? que ahora
abarca los estados mexicanos de Quintana Roo, Yucatan, Campeche, partes orientales
de Tabasco y Chiapas, asi como los paises centroamericanos de Guatemala, Belice y
porciones occidentales del Salvador y Honduras (Sharer, 1994). La region de las tierras
altas se subdivide en: tierras altas volcanicas en el Sur de Chiapas y Guatemala y las
tierras altas metamorficas, al norte del eje volcanico. Por otra parte, la regién de las
tierras bajas se subdividen en tres: tierras bajas del Sur, las tierras altas bajas
centrales, que abarcan la cuenca del Usumacinta Bajo y Medio, el Petén guatemalteco;
y las tierras bajas del norte, que comprenden la mitad norte de la peninsula de Yucatan
(Sharer, 1994; Figura 1).

1.1.1. Cronologia de la Cultura Maya.

Evidencia arqueoldgica, asi como fechamiento de restos 0seos y artefactos liticos de
las regiones culturales de Mesoameérica y del Suroeste Americano indican la presencia
humana en estas regiones por miles de afios (Torroni et al., 1992; Kemp et al., 2005,
2010). El territorio que actualmente ocupan las poblaciones de habla maya ya estaba
habitado hace 12,000 a 13,000 afios, con base en el fechamiento con is6topos
radiactivos realizado en el esqueleto de una mujer que tenia la edad de 15 o 16 afios
al momento de morir, que se recuperd del cenote Hoyo Negro en la peninsula de
Yucatan (Chatters et al., 2014). Aunque es muy probable que no represente un

ancestro de las poblaciones mayas prehispanicas de la peninsula de Yucatan.



Tradicionalmente la arqueologia ha dividido cronolégicamente el desarrollo de la cultura
maya en tres periodos; Preclasico, Clasico y Posclasico, con sus respectivas
subdivisiones. La definicibn temporal correspondiente a cada periodo varia
dependiendo de la fuente consultada, en este caso se basé en Robles, 1990 de

acuerdo a la zona norte de la peninsula de Yucatan.

1.1.1.1. Preclasico (2500-300 d.C.).

La mayoria de los asentamientos fechados en este periodo se ubican en las regiones
costeras, se basaban en una economia mixta de cazadores-recolectores y usaban
plantas domesticadas como el maiz y frijol. Hacia el afio 1000 a.C., la agricultura se

convierte en la practica principal de obtencion de alimentos.

Durante este periodo, dada la amplia calidad y cantidad de materiales depositados en
las tumbas y los estilos arquitectonicos presentes, permiten suponer el surgimiento de
importantes diferencias sociales entre los individuos y por lo tanto, una sociedad
jerarquizada (Martinez y Vega, 2011).

El intercambio comercial se intensifica, especialmente el de objetos suntuarios (jade,
pigmentos, obsidiana, entre otros). Asimismo, surgen un gran numero de
asentamientos de tamafio considerable; en el Norte de Guatemala y el Sur de
Campeche se presentan la mayor concentracion de éstos como son: Calakmul, El
Mirador, Nakbé, Tikal, entre otros (Simon y Grube, 2008).

El fin del periodo Preclasico y el comienzo del Clasico han sido definidos con base en
ciertos indicadores materiales y el registro arqueologico como son: la aparicion de la
arquitectura abovedada, surgimiento de monumentos con un sistema de escritura
plenamente desarrollado y la elaboracién de ceramica policroma. Sin embargo, en la
actualidad se tiene conocimiento que estos elementos estuvieron presentes en algunos

sitios de la region durante el Preclasico Tardio (Valverde et al., 2010).



Figura 1. Mapa de la regibn maya. Consta de tres zonas geogréaficas
principales; el area sur de tierras altas y una zona adjunta de la costa del Pacifico; el
area central de tierras bajas y selva tropical himeda, y la seca area norte. Tomado

de Simon y Grube, 2008.



1.1.1.2. Clasico (300-1200 d.C.).

Comunmente, la época Clasica de la historia maya se ha considerado como un periodo
de florecimiento. Sin embargo, muchos de los desarrollos importantes del Clasico son
el producto de cambios en el area, por lo menos desde el Preclasico Tardio; como
fueron el surgimiento de un poder politico centralizado, el desarrollo de centros
urbanos, la presencia de textos escritos, entre otros. En el Clasico los elementos
distintivos de la cultura maya alcanzan su mayor desarrollo como; los logros artisticos,
arquitectonicos y cientificos (Martinez y Vega, 2011).

Por otra parte, ocurrié un incremento demografico importante, que ha sido asociado al
mejoramiento de las condiciones climaticas, especialmente en su fase tardia (Ortega,
2013). La densidad poblacional para esta época pudo haber alcanzado los 150-200
personas por kilometro cuadrado, que provocé una amplia jerarquizacion social de
distintos asentamientos como fueron las aldeas, villas, pueblos y ciudades, con
infraestructura urbana y con una amplia variedad de edificios de mamposteria, templos,
palacios, acropolis, entre otros (Ortega, 2013; Valverde et al., 2010).

La estratificacion social se caracterizo por una clase pequefia en la que se concentro el
poder y la riqueza y otra clase mayoritaria que trabajaba para obtener los alimentos que
mantenian a la poblacion de los grandes centros urbanos como Tikal, Palenque o
Calakmul.

Hacia finales del siglo VIII d.C., tras un proceso de florecimiento de la sociedad maya,
un gran numero de centros importantes de las tierras bajas del Sur decae en poblacion
y en poder politico. El conjunto de causas responsables pudieron ser disminucion
demografica, sequias, guerras, interrupcion de rutas comerciales entre otras. De
acuerdo con la evidencia paleocliméatica, una grave sequia coincidié con su abandono
(Richardson, 2008).

Sin embargo, en la actualidad se ve al colapso maya como un proceso mas localizado.
Algunas areas de las tierras bajas fueron afectadas mas que otras y hubo centros,
como los ubicados a lo largo de rutas comerciales importantes, que lograron sobrevivir

e incluso prosperar. Como es el caso de ciudades de la Costa del Golfo, el altiplano



mexicano, la region de Oaxaca, los altos de Guatemala, Chiapas, el Petén
guatemalteco y la peninsula de Yucatan (Manzanilla 'y Lopez, 2014) .

Durante el Clasico Terminal algunas ciudades de las tierras bajas del Sur y Norte,
diversos sitios de Yucatan, las ciudades de la region Puuc vivieron un florecimiento, asi
como Chichen Itza que fue el centro mas importante de la region (Martinez y Vega,
2011).

1.1.1.6. Poscléasico (1200-1519 d.C.).

En este periodo la civilizacion maya se caracterizé por un gran énfasis en el comercio,
cambios en el disefio urbano de las ciudades y la introduccién de nuevas formas de
organizacion politica. Este dltimo punto queda muy claro con la fundacién de la
confederacion de ciudades encabezadas por la ciudad amurallada de Mayapan en el
norte de Yucatan, que resulté un poderoso centro comercial de la region a la caida de
Chichen Itza. El comercio maritimo de larga distancia por la costa de Yucatan y Belice
propicio el surgimiento de centros importantes a lo largo de la costa norte y oriental,
como Cozumel y Tulum, que funcionaron como enclaves comerciales para el
intercambio de productos, especialmente sal, miel y algodon (Figura 2) (Martinez y
Vega, 2011).

En las tierras altas de Guatemala, diversos sitios fundados en el Clasico adquieren
mayor importancia politica y comercial. Utatlan, capital de los mayas quichés, e
Iximché, capital de los cakchiqueles, funcionaban como importantes centros de la
region hasta la conquista espafiola en el siglo XVI, cuando Mayapan ya habia caido en
decadencia a mediados del siglo XV (Valverde et al., 2010).

El 4area maya es un ejemplo de desarrollo de una organizacion social compleja
localizada en centros politicamente independientes, en regiones de recursos limitados

(Manzanillay Lopez, 2014).
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Los dos acontecimientos de importancia durante el Posclasico fueron la fundacion y la
elevacion de Mayapan y el crecimiento de una linea de comunidades mercantes
costeras, con sus puertos asociados que se extendian desde la Chontalpa hasta cerca
de Honduras. Chichén Itza probablemente no fue una capital imperial, pero es
probable que estuviera devastada como Coba, con poblaciones reducidas que
siguieron habitando el sitio (Richardson, 2008).

1.1.1.7. Epoca colonial.

A la llegada de los espafoles, a las costas de Yucatan en 1519, encontraron un
escenario politico fragmentado en 16 entidades independientes y rivales. La conquista
espafola del area maya empezdé con los primeros contactos entre nativos y los
expedicionarios de Hernandez de Cérdova, Grijalva y Cortés entre 1517 y 1519, y no
concluye hasta la derrota del dltimo sefiorio maya independiente en 1697 y a su vez
con la caida de su capital, Tayasal. Sin embargo, a pesar de las crueldades de la
conquista militar, de la esclavizacidén y de las enfermedades transmitidas que redujeron
drasticamente la poblacion nativa, los mayas sobrevivieron y conservaron multiples
aspectos de su cultura (Valverde et al., 2010).

La sociedad colonial en Yucatan suele analizarse desde la perspectiva espafiola o
indigena, dejando de lado a grupos intermedios que jugaron un papel importante como
los afrodescendientes, mestizos, entre otros. Los mestizos surgieron como una
consecuencia logica del proceso de conquista y colonizacion.

Por otra parte, el elemento africano no fue muy numeroso en Yucatan, ya que la falta
de minas, obrajes y plantaciones hacia innecesaria su presencia como mano de obra.
La tasa proporcionalmente baja de migracién espafiola y afrodescendiente en la
peninsula de Yucatan y el nimero mas alto de poblacidbn mestiza sugiere que estos
grupos tuvieron un significativo componente maya (Caso, 2002).

Al parecer, tras la conquista espafiola la movilidad tuvo mayor desarrollo entre los
indigenas de Yucatan. Después de la sangrienta conquista de las provincias de Uaymil-
Chetumal (1542-1543), muchos indigenas se refugiaron en el Petén (Simon y Grube,
2008).



El siglo XVII fue critico para los movimientos poblacionales indigenas, pues los mayas
se movian en distintas direcciones. Muchos se dirigian a zonas de refugio, otros se
movian hacia distintos pueblos y otros formaban nuevos asentamientos.

En el Yucatan colonial el indice de exogamia llegé a alcanzar mas del 65%, lo que
parece mostrar que se trataba de una estrategia que permitia escapar de la imposicion
espafola y mejorar la vida de los fugitivos y emigrantes (Caso, 2002).

1.1.2. Los Mayas en la actualidad.

La poblacién indigena en el pais es de 9 millones 854 mil 301, alrededor de 9.5% de la
poblacion total de México (INEGI, 2005). De los cuéles, 759 000 son hablantes de la
lengua maya, 388 505 son hombres y 370 495 mujeres. La mayor parte de la poblacion
hablante de maya reside en los estados de Yucatan (69.5%), Quintana Roo (20.6%) y
Campeche (9.2%). Principalmente en los municipios de: Mérida y Valladolid en
Yucatan, Benito Juarez y Felipe Carrillo Puerto en Quintana Roo (INEGI, 2005).

Las poblaciones mayas no permanecen ajenos al cambio y a la compleja problematica
de la region donde habitan. Actualmente, los territorios reconocidos como
caracteristicos de los mayas ha variado de manera significativa, dada la situacion
econdmica derivada de la presion demografica cada vez mayor, el deterioro
generalizado en el ambito rural y los procesos de globalizacion provocan una movilidad
creciente a Estados Unidos y Canada (Informe sobre Desarrollo Humano de los
Pueblos Indigenas en México, 2010).

Actualmente, los mayas conviven tanto con indigenas pertenecientes a otras familias
linguisticas como con individuos mestizos, inmersos en gran medida dentro de la
compleja dindmica que muestra en la actualidad el proceso global de modernizacion
del mundo occidental. Las poblaciones mayas son una cultura viva, que siguen
manifestandose de maneras muy diversas, y son hoy un referente de la etnicidad

nacional (Simon y Grube, 2008).
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1.1.3. La costa oriental de Quintana Roo.

La costa oriental comprende la region delimitada por la franja costera del estado de
Quintana Roo, la cual se extiende por mas de 900 km. desde Cabo Catoche en la
esquina noreste de la peninsula de Yucatan hasta el canal del Bacalar Chico en la
frontera con Belice (Martos, 2002; Figura 1).

Se ha destacado la importancia economica de esta region, particularmente para el
periodo Posclasico Tardio. Dicha relevancia estuvo relacionada con la diversidad
ecologica, que permitid la explotacion de recursos variados, asi como la posicion
geografica estratégica que facilitd actividades de intercambio de productos en el ambito
local y de larga distancia por via maritima (Vargas, 1997; Okoshi, 2006).

1.1.3.1. Sitio arqueoldgico de Xcaret, Quintana Roo.

En tiempos prehispanicos y coloniales, a Xcaret se le conocia como Polé, que deriva
de la raiz p’ol, que implica mercaderia, trato y contrato con comerciantes. El nombre
actual parece corresponder a una degeneracion de la palabra “caleta” (Con 1991a;
Caso, 2002).

En 1926 se tuvo conocimiento del sitio por la expedicion de Herbert Spinden y Gregory
Mason. En los cuarenta, el explorador y fotografo Loring M. Hewen visitd Xcaret
acompafnado por el arquedlogo E. W. Andrews IV. Este ultimo regresd en 1956 para
realizar exploraciones. En los setenta Anthony P. Andrews continda y complementa los
trabajos iniciados por su padre. El sitio de Xcaret es analizado nuevamente por un
equipo dirigido por Maria José Con Uribe del INAH en las décadas de los ochenta y
noventa, con el propdésito de delimitar, excavar y consolidar los edificios del sitio (Con,
1986; 1989;1990;1991). Actualmente, Xcaret se ha transformado en un parque de
caracter recreativo del cual la zona arqueoldgica forma parte (Valverde et al., 2010).

1.1.3.2. Aspectos historicos de Xcaret, Quintana Roo.

El Chilam Balam de Chumayel alude a Polé como el primer punto de llegada de los

itzaes en su camino a Chichén Itza. También se le refiere como el puerto donde partian
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peregrinaciones que se dirigian a honrar a la diosa Ixchel a isla de Cozumel (Benavides
et al., 2004).

A su vez, la presencia de tipos policromos y objetos de jade, obsidiana, cristal de roca,
entre otros, supone una estrecha comunicacion con sitios contemporaneos del area
maya central como las tierras altas de Guatemala (Valverde et al., 2010).

El asentamiento esta dispuesto de manera lineal, que se extiende en direccion Norte,
Sur y Oeste, esta compuesta por numerosos cimientos habitacionales de forma
cuadrada, redonda y absidal que se encuentran generalmente dentro de una red de
albarradas. Las plataformas son de poca altura, esquinas redondeadas y salvo en un
caso, carecian de construcciones de mamposteria en su parte superior. Algunas de las
plataformas funcionaron como habitacion y sepultura de personajes de alto rango
(Valverde et al., 2010).

El sito de Xcaret esta compuesto por nueve grupos constructivos — A, B, C, D, E, F, G,
H y K- distribuidos paralelamente hacia al noroeste de la costa (Figura 3). Cuentan con
un total de 34 estructuras que cubren un area aproximada de 500 x 800 m (Con,
1991a).

En las exploraciones llevadas a cabo en los grupos principales del sitio, los restos
humanos prehispanicos fueron encontrados exclusivamente en los grupos B, C y en
dos sascaberas contiguas al grupo E. Por otra parte, numerosos restos humanos se
encontraron bajo la nave y en el atrio de una pequefia iglesia del periodo colonial, que
no seran tratados aqui. Un total de 57 entierros prehispanicos fueron explorados en
Xcaret; de ellos, 37 pertenecen al grupo B, 14 al grupo C y 6 a las dos sascaberas
(Benavides et al., 2004).

1.1.3.3. El grupo B, conjunto residencial.

El grupo B se caracteriza por un conjunto estructural que forma tres pequefas plazas a
diferentes niveles. Sobresale la estructura B-3, Unica con tres crujias abovedadas
comunicadas entre si, formando una “U” cuadrada alrededor de un basamento
rectangular con escalinatas y muros en talud. La entrada Oeste fue cerrada,

aprovechando el espacio como nicho para depositar dos entierros. Una vez cerrada la
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entrada Este, se construy6 una banqueta bajo la cual colocaron un entierro secundario.
Antes de sellar el edificio introdujeron restos de otros entierros, ya que las crujias
contenian gran cantidad de huesos dispersos cubiertos por el derrumbe de las
bovedas. En el grupo B, los entierros colocados fuera de las estructuras se
encontraron: a) alrededor de las plataformas y paralelos a los muros, b) apoyados
contra los muros, c) en cista, d) en plazas, e) bajo el piso de la plaza (Benavides et al.,
2004) (Figura 4). En su mayoria los entierros pertenecen al periodo Clasico y
usualmente se hicieron en forma directa, los cuerpos de los individuos se colocaron en
un agujero hecho en la tierra para este fin, fuera de las plataformas y paralelos a los
muros.

Predoming la posicion decubito dorsal extendida con un “plato invertido” cubriéndoles la
cara, al interior del cual ponian pescado; en algunos casos otros objetos contemplaban
el ajuar funerario. Incluir pescado en el plato le daba al difunto sustento para el largo
viaje, que equivaldria a colocar una cuenta de jade en la boca, con el mismo propésito.
El tipo de ceramica utilizada para este propdésito no fue manufacturada con fines
funerarios, si no que se trata de las vajillas comunmente utilizadas (Benavides et al.,
2004).
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1.1.4. Diversidad Etnica en Guatemala.

Con una extension territorial de 108,890 Km? Guatemala es un pais multiétnico,
multilingtie y pluricultural, en el que cohabitan tres pueblos indigenas: maya, xinca,
garifunas y el pueblo ladino (mestizo). El pais cuenta con 11,183,388 habitantes de los
cuales el 41.3% son indigenas (INE, 2005).

Actualmente, Guatemala reconoce la existencia de 25 lenguas, 22 son lenguas
Mayences; Achi, Akateko, Awakateko, Ch'orti’, Chuj, Itz’'a, Ixil, Jakalteko, Kagchikel,
K’iche’, Mam, Mopan, Pogomam, Pogomchi’, Q’anjob’al, Q’eqchi, Sakapulteko,
Sipakapense, Tektiteko, Tz'utujil, Chalchiteko, Uspanteko, el Garifuna, el Xinca y el
Espaiiol.

En este estudio se analizaron individuos itzaes, por lo que a continuacion se describiran

antecedentes historicos de esta poblacion.

1.1.4.1. Los itzaes.

Se ha considerado a los itzaes una etnia en situacion "especial”, debido a la pérdida de
la lengua y al grado de aculturacion, de manera que suelen ser considerados, al igual
que su lengua, como un grupo en extincion (Alejos, 2009).

Los itzaes (en maya; Itza, “brujo del agua”) desempefiaron un papel sumamente
importante en la historia de Yucatan, desde su establecimiento en el Posclasico. El
origen de este grupo ha sido muy debatido, pero investigaciones recientes demuestran
que este grupo emigro del interior de El Petén hacia Yucatan, debido a los conflictos
internos que se desataron entre las principales ciudades-Estado de la region (Caso,
2002).

Roys (1962) propuso que los itzaes tenian afinidades culturales tanto mayas como del
Centro de México, y su origen lo ubicé en la costa del Golfo de México. Al seguir la
narrativa de eventos en los documentos escritos, Roys identifico tres grandes episodios
en la historia itza. El primer episodio corresponde entre 950 y 1200 d.C., y reconocio
que los itzaes -quienes parecen haber tenido un origen Chontal- estaban asentados en

Chakanputan, posiblemente el actual sitio de Champoton. ElI segundo episodio

15



corresponde entre 1200 y 1461 d.C. y lo caracterizo por el abandono de los itzaes de
Chakanputan, su migracion hacia el lago Petén, la llegada de ellos a la costa Este de
Yucatan, su entrada por el Oriente al centro de Yucatan y el descubrimiento de Chichen
Itz entre 1224 y 1244 d.C. Roys (1966), reconocié que la invasion de los itzaes a
Chichen Itza ocurrio por el lado Este de la peninsula de Yucatan, es decir, desde el
area de Cozumel, Playa del Carmen (Polé), la laguna de Bacalar y la Bahia de
Chetumal.

El tercer episodio, que corresponde entre 1461y 1697 d.C., lo relaciono con la salida
de los itza de Chichen Itz4, su migracién y establecimiento en el Lago Petén de
Guatemala (Pollock, 1962). La reconstruccion historica de los itzaes, fue realizada con
base en narrativas historicas y la interpretacion que €l mismo hizo de las profecias del
katan.

De acuerdo con Robles y Andrews (1986), los itzaes fueron una nueva élite poderosa
gue se establecio en Chichén Itza debido al debilitamiento sociopolitico de la esfera
occidental de Yucatan, el control que tuvieron de las costas consecuencia de las redes
comerciales que establecieron y a las habilidades militares de grupos itzaes que
invadieron Yucatan.

Los gobernantes y administradores de Chichen Itza establecieron una eficiente
infraestructura portuaria que funcioné durante los siglos X y Xl a lo largo de las costas
del mar Caribe y Golfo de México y con ella mantuvieron el control de redes
comerciales, o bien, se aprovecharon de ellas. Sin embargo se ha sugerido que los
itzaes no participaron en el establecimiento, funcionamiento o incluso de los beneficios
de dicha infraestructura portuaria-maritima (Cucina, 2013).

Hoy en dia, los itzaes habitan principalmente en el pueblo de San José, en la ribera
Norte de lago Petén Itz4, asi como en los otros pueblos de la cuenca, sobre todo en
San Andrés y San Miguel. Muchos otros viven esparcidos en la selva del Norte del
departamento. Una migracion ocurrida a inicios del siglo XX, motivada por las
condiciones opresivas en el Petén, los condujo a Belice, donde formaron un poblado
llamado San José Socotz (Cucina, 2013).

Los itzaes hablantes mayas se reduce a algunos ancianos del pueblo de San Jose, asi

como a algunos jovenes que buscan rescatar la lengua. En tiempos recientes se ha
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cuestionado la identidad de los itzaes peteneros, argumentando que los itzaes
histéricos desaparecieron luego de su conquista militar a finales del siglo XVI, y que los
contemporaneos son descendientes de una migracion posterior de mayas yucatecos.
Otro cuestionamiento proviene de discusiones antropoldgicas y lingiisticas, donde se
pone en duda la existencia misma de los itzdes debido a la pérdida de sus rasgos

culturales distintivos, la lengua entre los principales (Alejos, 2009).

1.5. Antecedentes bioldgicos de las poblaciones mayas antiguas.

El estudio métrico dental de 827 individuos de 12 sitios del periodo Clasico de 7 zonas
arqueolodgicas de la region maya, sugirio que un extenso flujo génico caracteriza a las
poblaciones mayas de este periodo de tiempo. Los resultados sugieren que el flujo
genético no solamente ocurrio entre vecinos de las zonas aledafas, sino que involucro
flujo génico a gran distancia. Las excepciones fueron los sitios de Seibal (Zona Pasion)
y Kaminaljuyu (Tierras Altas), que quiza recibieron inmigrantes de sitios que no son del
area maya (Scherer, 2007). Otro estudio de variacion métrica dental de mayas de
Calakmul, mayas del sureste del Petén y de Yucatan sugiri6 que los mayas de
Calakmul son mas cercanos al sitio del Petén de la zona central maya (Cucina y Tiesler
2004; Gonzalez-Oliver et al., 2015).

El poder discriminatorio de los rasgos dentales deriva de la reducida tasa de cambio
evolutivo y por su alta heredabilidad (Cucina et al., 2009). Distintos analisis de
morfologia dental, efectuados en poblaciones mayas prehispanicas han demostrado
baja variabilidad genética y continuidad genética desde los periodos culturales del
Clasico (300-900 d.C.) al Postclasico (1000-1521 d.C.) (Cucina, 2015; Cucina y Ortega
2014), lo cual es reflejo del continuo e intenso intercambio de bienes, productos y
genes, a través de corredores entre las ciudades centrales y secundarias de las Tierras
Bajas con ciertas localidades de la costa norte de la peninsula de Yucatan (Cucina,
2015; Cucina y Tiesler 2004).

Por otra parte, la proporcion de isétopos de estroncio en dientes y huesos antiguos, ha
permitido estudiar la movilidad entre los antiguos mayas ya que permite detectar
individuos foraneos en sitos prehispanicos (Price et al., 2015).
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1.6. Antecedentes biologicos de las poblaciones mayas actuales.

Por otra parte, existen muy pocos estudios genéticos con marcadores moleculares que
analicen la variacibn génica de las poblaciones mayas. El estudio de 10 loci
polimorficos de insercion Alu (PAI) en 4 poblaciones mayas actuales de: Buctzotz y
Campeche de la peninsula de Yucatan, México; y Cakchiquel y Quiché de Guatemala
mostré que las 4 poblaciones exhibian diferencias genéticas significativas. Aunque los
autores detectaron que las poblaciones de Buctzotz y Campeche fueron mas similares
entre si que con las poblaciones de Guatemala, las cuales a su vez estuvieron mas
relacionadas. En este trabajo también se sugiri6 que los mayas de Guatemala han
experimentado menor flujo génico que los mayas de la Peninsula de Yucatan (Herrera
et al.,, 2007). Por lo tanto, estos resultados no apoyan una homogeneidad genética
entre las poblaciones mayas (Gonzalez-Oliver et al., 2015).

Otro estudio de 15 loci autosdmicos STRs en K'iche y Kakchikel de Guatemala, y
mayas de Campeche y Yucatan de México (aparentemente las mismas 4 poblaciones
mayas antes mencionadas), sugiri0 que las poblaciones mayas eran genéticamente
muy similares; aunque algo de variabilidad genética entre las poblaciones mayas del
norte y del Sur fue detectada. La comparacion con otras poblaciones mesoamericanas
indico un alto grado de homogeneidad génica entre las poblaciones mayas, sugiriendo
que los distintos asentamientos no se desarrollaron aislados unos de otros (lbarra-
Rivera et al., 2008; Gonzalez-Oliver et al., 2015).

Adicionalmente, de acuerdo con estudios del mtDNA se ha sugerido una cercania
génica entre los mayas de Guatemala y Mesoamérica (Justice, 2011), asi como una
continuidad génica entre poblaciones mayas antiguas y contemporaneas de las tierras
bajas (Gonzalez-Oliver-Oliver et al., 2001, 2011, 2013). Por otra parte, se ha mostrado
que los mayas presentan un ancestria génica comun y proceso de flujo genético
reciente, diferenciandose del resto de las poblaciones indigenas de Mesoamérica
(Garfias Morales 2012; Pérez Martinez, 2013; Gorostiza et al., 2012; Pineda Vazquez
2015).

Un estudio a una escala macro-regional sugiere una homogeneidad genética en grupos

mayas, en donde el comercio, principalmente en el periodo Posclasico, estimuld la
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migracion y contacto entre individuos dentro y entre areas culturales (Gonzalez-Martin
et al., 2015).

Adicionalmente, en poblaciones achi, kaqchikel, k’iche’, ladino’, pogomchi’ y q’eqchi’,
se ha identificado un escenario demografico caracterizado por endogamia local y
aislamiento combinado con episodios de intercambio genético entre grupos étnicos
(Sochting et al., 2015).

1.7. Antropologia Molecular: pasado y presente.

Los primeros intentos para entender la historia de la poblacion humana, movimientos
migratorios, cambios demograficos e intercambio génico, fue a través del uso de
marcadores proteicos, como grupos sanguineos y HLA (Cavalli-Sforza et al., 1994). Sin
embargo, en las ultimas décadas ha aumentado la tendencia del uso de marcadores
genéticos basados en el DNA como son los SNPs, tanto del DNA mitocondrial como
del cromosoma Y. Estos marcadores uniparentales no son influenciados por diversos
mecanismos evolutivos, por lo que son trasmitidos de manera intacta a la siguiente

generacion (Kundu y Ghosh , 2015).

Por otra parte, los estudios de movimientos poblacionales en humanos se han basado
en el andlisis de RAPD (McComb, 1999;), AFLP (Caballero et al., 2008) y marcadores
PCR-RFLP, actualmente la deteccion de SNPs mitocondriales se ha asociado con la
evolucion y migracion de humanos modernos (Quintana-Murci et al., 1999; Hernandez
et al., 2014; Kundu y Ghosh, 2015).

Las innovaciones tecnologicas han permitido secuenciar genomas completos de
especies humanas extintas (Briggs et al., 2009; Lalueza-Fox et al., 2011; Reich et al.,
2010). La informacion arqueoldgica en combinacion con el analisis de DNA antiguo ha
permitido proponer y entender diversos modelos de la evolucion humana asi como

migraciones Yy afinidades de poblaciones humanas.

La colaboracion entre genetistas, arqueologos, paleontdlogos, entre otros y junto con
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un profundo entendimiento de las limitaciones y ventajas de cada disciplina, permitiran
juzgar las diferentes hipodtesis planteadas a partir de la evidencia disponible. Por lo
tanto hay aspectos de la evolucion humana, que gracias a la antropologia molecular ha
permitido la formulacion de inferencias, que finalmente no explican totalmente la
dinamica en poblaciones antiguas y contemporaneas pero contribuyen en el estudio de

diversos aspectos en la evolucion humana (Horsburgh et al., 2015).

1.8. Genoma mitocondrial humano.

La mitocondria es un organelo citoplasmatico de doble membrana involucrado en
diversos procesos celulares, cuya funcion principal es producir la energia necesaria

para el funcionamiento y mantenimiento celular (Wallace, 2005).

La mitocondria se origind a partir de una relacion simbidtica entre una bacteria aerobia
y un organismo anaerobio heterotrofo (Margulis, 1976), el cual se desarrollo en un
organelo altamente especializado con un papel central en el metabolismo de células

eucariontes (Wallace, 2005).

En mamiferos, la mitocondria contiene el Unico DNA extracromosomal y se encuentra
bajo un control genético dual, una cooperacion entre genes enddgenos mitocondriales
y genes codificados por el genoma nuclear (Kundu y Ghosh, 2015). En una célula
humana sana puede contener cientos de mitocondrias y alrededor de 103-10* copias
del genoma mitocondrial. Sin embargo el numero de copias del mtDNA varia con el tipo
de célula, de tejido, y es alterado durante la diferenciacion celular (Lee y Wei, 2005). El
genoma mitocondrial humano fue secuenciado por primera vez en 1981 por Anderson y
colaboradores a partir de material placentario. Una segunda secuencia fue obtenida a
partir de la misma muestra analizada originalmente y se identificaron once errores en

la secuencia y siete polimorfismos considerados como raros (Andrews et al., 1999).

Actualmente se emplea dicha secuencia como comparacion estandar en la
investigacion del mtDNA (Revised Cambridge Reference Sequence, rCRS, GeneBank
NC_012920).
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El mtDNA se caracteriza por presentar (i) una alta tasa de mutacion; (i) falta de
recombinacion; (iii) una transmision materna y alto nimero de copias (Kundu y Ghosh,
2015). La falta de recombinacion en el mtDNA significa que cada genoma tiene una
sola historia genealdgica, por lo que cuando una fuerza evolutiva actua, afecta de igual
manera a toda la molécula. Por lo tanto la fijacion de una mutacion ventajosa, por
ejemplo por seleccion, causara la fijacion de otros polimorfismos por medio de un

proceso llamado “hitch-hiking” (Maynard y Haigh 1974).

La exposicion del mtDNA a especies reactivas de oxigeno que son producidas por la
oxidacion fosforilativa, junto con la falta de histonas protectoras y la ausencia de un
sistema de reparacion eficiente, promueven eventos mutagénicos a una tasa que

excede diez veces a lo observado en el genoma nuclear (MacFarland et al., 2007).

Un gran numero de mutaciones patogénicas en el genoma mitocondrial han sido
identificadas y frecuentemente estas mutaciones coexisten con las copias normales del
MtDNA dentro de una misma célula o tejido, estado conocido como heteroplasmia.
Adicionalmente, algunos individuos pueden poseer moléculas de mtDNA que difieren
en longitud (heteroplasmia de longitud; LHP), o en ciertas posiciones nucleotidicas
(heteroplasmia puntual, PHP) (Just, et al., 2015). Desde la perspectiva de genética de
poblaciones, la presencia de heteroplasmia implica un evento reciente de mutacion, y
se ha mostrado que puede ocurrir en una frecuencia considerable dentro de la

poblacion en general (Irwin et al., 2009).

1.8.1. Organizacion del DNA mitocondrial.

El mtDNA humano es una molécula circular de doble cadena, con una longitud de
16,569 pares de bases y contiene el cédigo genético para 37 genes (Figura 5). De los
cuales, 13 genes codifican para subunidades proteicas del sistema de oxidacion
fosforilativa (complejo I, 1ll, IV y V;), 2 RNA ribosomales (rRNAs), 22 de transferencia
(tRNA), y finalmente una region no codificante, llamada D-loop o region control

(Anderson et al., 1981; MacFarland et al, 2007; Figura 5). Una distribucion asimétrica
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de nucledtidos da lugar a una cadena pesada (H, heavy), rica en guaninas y una
cadena ligera (L, light) rica en citosinas (Lee y Wei, 2005). La region control del mtDNA
(D-loop) es una region no codificante de una longitud de 1122 bp, contiene un origen de
replicacion de la cadena pesada (H) y los promotores de la transcripcion tanto de la
cadena ligera y pesada. La region control se extiende de la posicion 16024 a 574,
contiene tres regiones cortas altamente variables a nivel poblacional (Butler, 2011). La
region hipervariable | (HVRI) que incluye las posiciones nucleotidicas 16024-16365
(342 pb), la region hipervariable 11 (HVRII) de 73-340 (268 pb), y la region hipervariable
[Il (HVRIII) que corresponde a la posicion nucleotidica 438-574 (137 pb) (Butler, 2012).
Se ha estimado que la region control de mtDNA muestra en promedio, 5 veces mas
variacion que la region codificante. Esta variacion esta distribuida entre la HVRI y
HVRII, y el analisis de la HVRIII puede ser til para diferenciar individuos que presentan

el mismo haplotipo en las primeras dos regiones hipervariables (Lutz et al., 2000).
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Figura 5. Genoma mitocondrial humano. Se muestran los 37 genes codificados por genoma
mitocondrial, que incluye; siete subunidades del sistema de fosforilacion oxidativa, complejo | (ND1, 2,
3, 4, 4L, 5y 6); una subunidad del complejo Il (citocromo b (Cyt b)); tres subunidades del complejo IV
(Cyt c oxidadasa (COlI, Il y Ill);dos subunidades del complejo V (ATP6 y ATP8), 2 rRNA (12Sy 16S) y
22 tRNAs (cédigo de una letra). También se muestra el origen de replicacion de la cadena pesada
(On) y cadena ligera (OL), asi como la Regi6on Control, incluyendo los tres segmentos altamente
variables (HVRI, HVRII, HVRII). Modificado de Lembring, 2013.
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1.8.2. Anélisis del DNA mitocondrial en estudios poblacionales.

La rapida evolucion y el modo caracteristico de herencia del mtDNA, proveen nuevas
perspectivas en el estudio de los patrones evolutivos de humanos modernos y la

historia demografica de las poblaciones humanas (Ingman y Gyllesten, 2003).

El tamafio efectivo poblacional del genoma mitocondrial es solo una cuarta parte del
genoma nuclear, ocasionando una mayor diferenciacion local del mtDNA por medio de
la deriva génica y cuellos de botella (Kundu y Ghosh, 2015). El mtDNA contiene miles
de copias, por lo que aumenta la posibilidad de recuperar la mayor cantidad de mtDNA
cuando la muestra bioldgica contiene cantidades limitadas de DNA o se encuentra
degradado (Holland et al., 1993).

Asimismo, tanto el mtDNA y el cromosoma Y se transfieren de manera uniparenteral.
Sin embargo el mtDNA tiene una tasa de mutacion mucho mas rapida, una tasa

estimada de substitucién por sitio por afio para todo el genoma 0.017 x'%°

,excluyendo
la region control. Los patrones de polimorfismos (SNP) en la region codificante y no
codificante del mtDNA pueden permitir rastrear la ancestria materna por medio de la

determinacion de haplogrupos (Pakendorf y Stoneking, 2005).

Un haplogrupo es un conjunto de secuencias mitocondriales relacionadas
filogenéticamente definidas por determinadas mutaciones en la region codificante; un
subhaplogrupo es un clado derivado dentro de un haplogrupo; y un haplotipo es una
secuencia del mtDNA que es distinta a otra por una o0 mas mutaciones (Kemp y Schurr,
2010). Existe distintos patrones de diversidad en la secuencia del mtDNA entre
individuos y poblaciones humanas, estos polimorfismos se han acumulado a lo largo de
linajes maternos, al migrar fuera de Africa y colonizar diversas zonas. Al surgir nuevas
mutaciones en el mtDNA, han generado la aparicion de nuevas ramificaciones en el
arbol filogenético mitocondrial, si una mutacion fundadora afecta la fisiologia
mitocondrial de una manera benéfica para los individuos dentro una localidad ésta se
fijara (Kundu y Ghosh, 2015). Por lo tanto cada regidon geografica se encuentra
asociada con una patron caracteristico de distintos haplogrupos de mtDNA (Wallace et
al., 2013).
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Inicialmente en América la distribucién de los haplogrupos se caracteriza por una alta
frecuencia del haplogrupo A2 en el Norte y decrece hacia el Sur. Por el contrario, los
haplogrupos C1 y D1 presentan un patron inverso a éste, una alta frecuencia en el Sur
disminuyendo hacia el Norte (Merriwether et al., 1995). En el caso del haplogrupo B,
recientemente se reportd una frecuencia mas alta en la region cultural del Suroeste

Americano con respecto a Mesoamérica (Kemp et al., 2010).

Por otra parte, el haplogrupo X2 se encuentra en baja frecuencia en euroasiaticos del
Oeste y en algunos grupos de nativos americanos del Norte (Brown et al., 1998; Malhi
et al., 2001). Sin embargo se encuentra ausente en poblaciones contemporaneas del
Norte de Siberia y el Este de Asia que son genéticamente cercanos a los Nativos
Americanos (Brown et al., 1998). Adicionalmente, en un estudio en donde se llevd a
cabo un analisis de restriccion del mtDNA en 3065 individuos a partir de 62 regiones
geograficas, se estimé la heterogeneidad interpoblacional de las secuencias
nucleotidicas por medio del calculo de Gsr (Merriwether et al., 1991). Se determind que
el valor de Ggsrfue de 0.35+ 0.025, por lo tanto alrededor del 35% de la variacion del
MtDNA fue especifica de cada continente. En contraste, el valor de Gsr para el
genoma nuclear fue 0.12. A partir de este resultado se concluyd que el mtDNA
comprende mayor diversidad genética especifica de cada continente que el genoma
nuclear (Merriwether et al., 1991).

La genatipificacion de haplogrupos del mtDNA generalmente se lleva a cabo por medio
de PCR-RFLP, secuenciaciéon de alto rendimiento, en algunos casos combinando
ambas técnicas, e incluso por medio de mini-secuenciacion SNaPshot multiplex
(Endicott et al., 2006).

Sin embargo, aunque el mtDNA es solo una pequefia fraccion de todo nuestro genoma,
“el desciframiento de su evolucion esta cambiando profundamente la percepcion de
como los humanos modernos se dispersaron a lo largo de nuestro planeta” (Torroni et
al., 2006).
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1.9. Caracteristicas del DNA antiguo.

1.9.1. Retrospectiva del Analisis de DNA antiguo.

La investigacion del aDNA humano representa un campo unico en la biologia evolutiva,
cuyo objetivo principal es la recuperacion de informacién génica a partir de una gran
diversidad de restos arqueoldgicos como: huesos (Hagelberg et al., 1989), tejidos
(Paabo et al., 1985), dientes (Drancourt et al., 1998), cabellos (Gilbert et al., 2004a),
coprolitos (Poinar et al. 1998) e incluso de sedimentos vegetativos (Willerslev et al.,
2003).

El andlisis de DNA antiguo ha permitido analizar los linajes evolutivos de los humanos
modernos (Ermini et al., 2015; Marciniak et al., 2015), reconstruccion de mapas génicos
a partir de especies domesticadas (Teasdale et al., 2015), como la de plantas (Zeder et
al., 2006), relaciones filogenéticas entre diferentes mamiferos (Krajewski et al., 1997;
Cooper et al.,, 2010), reconstruccion de caracteristicas fenotipicas de grupos
prehistoricos (Krause et al., 2007a; Lalueza-Fox et al., 2007), arqueopatologia (Ubaldi
et al., 1998), entre otros.

Los primeros estudios de DNA antiguo fueron publicados hace aproximadamente tres
décadas, el primero fue reportado por Higuchi et al., 1984, donde obtuvo una secuencia
de DNA mitocondrial de 228 pb a partir de musculo seco de una subespecie extinta de
cebra (Equus quagga quagga). En el segundo estudio se llevé a cabo la secuenciacion
parcial de un fragmento de DNA clonado de 3.4kb, a partir del musculo de una momia
egipcia pre-Dinastica (Paabo et al., 1985).

La autenticidad del primer estudio ha sido corroborada (Leonard et al., 2005), por otra
parte el resultado del segundo estudio es producto de una contaminacion con DNA
contemporaneo (Paabo et al., 1988).

Después de la publicacion de los primeros estudios de DNA antiguo, han existido
grandes avances en el disefio y optimizacion de tecnologias de genotipificacion del
DNA antiguo, como la secuenciacion de genomas completos (Ermini et al., 2015).

A no mas de una década de que el genoma humano fuera secuenciado, se obtuvo la

secuencia del primer genoma humano antiguo en el 2010 (Rasmussen et al., 2010).
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La obtencion del genoma nuclear de un caballo antiguo con 560-780,000 afios de
antigiiedad (Orlando et al.,, 2013) y el genoma mitocondrial casi completo de Homo
heidelbergensis con una antigiiedad de 300,000 afios (Meyer et al., 2014), son los
especimenes mas antiguos de los cuales se han recuperado material génico hasta el

momento.

1.9.2. Propiedades del DNA antiguo.

Las condiciones deposicionales en las cuales los especimenes arqueologicos han sido
expuestos se desconocen en su mayoria, sin embargo estas condiciones afectan la
fraccion de DNA endogeno preservado de manera impredecible. Adicionalmente, una
preservacion diferencial de acuerdo al tipo de tejido empleado puede existir (Marciniak
et al., 2015).

El DNA en muestras antiguas se caracteriza principalmente por la baja cantidad y
calidad del DNA endogeno con una preservacion variable, siendo el resultado de
procesos de degradacion molecular post-mortem debido a la ruptura de cadenas del
DNA, sitios sin bases nitrogenadas, errores de codificacion, entrecruzamiento, entre
otros (Lindahl, 1993; Willerslev, 2005).

Diversos factores como; 1) fluctuaciones ambientales, humedad elevada, accion de
endonucleasas endodgenas, Il) alta temperatura, 1lI) pH bajo, IV) ambientes salinos y
secos (Hoss et al., 1996; Gilbert et al., 2005; Shapiro, 2013) entre otros, contribuyen a
la degradacion post-mortem del DNA a través de reacciones como la hidrolisis,
oxidacion, desaminacion, despurinacion y despirimidinacion de bases (Marciniak et al.,
2015).

1.9.3. Inestabilidad post-mortem del DNA.

La inestabilidad post-mortem de los acidos nucleicos es central en los problemas
metodologicos inherentes en la investigacion de aDNA.
El dafio en el DNA se acumula sobre el tiempo en células inactivas debido a procesos

hidroliticos, como desaminacion (pérdida de un grupo amino —NH,) y despurinacion
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(pérdida de bases puricas). Por lo tanto, se genera la fragmentacion del DNA a un
tamafio de 100-500 pb y a su vez una disminucion del DNA enddgeno (P&&bo 1989;
Handt et al., 1994).

La hidrdlisis ocurre en los enlace fosfodiéster y glicosidico ocasionando una ruptura de
cadena simple en el DNA. La ruptura del enlace p-N-glicosidico produce un sitio sin
base y eventualmente sera susceptible a un rearreglo quimico, originando la ruptura de
cadenas (Willerslev y Cooper, 2005). Por lo tanto, el DNA recuperado de una muestra
antigua estara conformado por fragmentos pequefios (Figura 6).

Uno de los principales problemas en el analisis de DNA antiguo, son los errores de
codificacion. Existen dos tipos de lesiones de codificacion, tipo 1 (A—G / T—C) vy tipo 2
(C—T / G—=A), en la que existe una preferencia hacia transiciones del tipo 1. Los
errores de codificacion introduciran desviaciones en la secuencia durante la PCR,
ocasionando dificultades en su analisis e interpretacion de los resultados obtenidos
(Hofreiter et al., 2001a). Se ha observado un incremento en desaminaciones de citosina
cerca de los extremos de las moléculas molde de DNA antiguo (Sawyer et al., 2012).

En algunos casos, puede ocurrir “jumping PCR”, el cual consiste en la imposibilidad de
la amplificacion de la longitud total de la molécula del DNA molde, al presentar una
ruptura en la cadena nucleotidica. Por lo que en los ciclos subsecuentes de la PCR, se
amplificaran productos derivados de la union de los fragmentos cortos del DNA
endogeno y fragmentos de otros templados, actuando como primers para la extension
de la cadena. Por lo tanto, se produce una secuencia quimeérica entre el DNA antiguo y
contaminado (Paabo et al.,1990). Adicionalmente, los productos de Maillard, formados
por reacciones de condensacion entre azucares y grupos amino primarios en proteinas
y acidos nucleicos (Paabo et al., 2004) inhiben la PCR, asi como el acido humico, acido
fulvico y taninos (Kemp et al., 2006).

Por lo tanto, la degradacion post-mortem del DNA puede ocasionar artefactos en la
secuenciacion, una amplificacion preferencial del DNA contaminante (P&&bo, 1989;
Lindahl, 1993) y a su vez una interpretacion sesgada de las secuencias de aDNA
obtenidas.

Se ha sugerido que los patrones de degradacion del aDNA pueden permitir distinguir
las secuencias enddgenas de las contaminadas (Sawyer et al., 2012).

28



Diversos métodos han sido empleados para corregir las modificaciones post-mortem e
incrementar la calidad del DNA antiguo y la confiabilidad de la secuencia obtenida. La
Uracil-N-glicosilasa (UNG) remueve los productos de la desaminacion de citosina
(Hofreiter et al. 2001a).

1.9.4. Contaminacion de DNA.

El problema mas critico que se enfrenta el analisis de aDNA es la contaminacion de
DNA de fuentes exdgenas ,es decir, no derivadas de la muestra. La presencia de una
fuente moderna de DNA es amplificada preferencialmente durante la PCR en
comparacion con el DNA endogeno degradado (Handt et al., 1994).

Existen diversas fuentes de donde surge la contaminacion en la muestra antigua: I) de
los contaminantes que estan sobre la superficie del resto 6seo, Il) o de los que se
encuentran en los reactivos, vestimenta del laboratorio, suplementos desechables,
entre otros y Ill) en el acarreo de aerosoles de productos de PCR (Paabo et al., 1990).
Una gran diversidad de métodos han sido empleados para remover la contaminacion
de la superficie de la muestra; lavado de la superficie, remocion fisica de la superficie,
radiacion con UV, exposicion de la muestra a una solucién de hipoclorito de sodio
(NaOCl), o incluso la combinacion de estas técnicas (Kemp y Smith, 2005).

Se propuso que el DNA moderno puede permearse a través de los tubulos de la
dentina, en el caso de érganos dentarios y en el sistema Harvesiano de los huesos. Sin
embargo, es poco probable que el DNA contaminante penetre a nivel de los osteocitos
(Gilbert et al., 2005).
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Adicionalmente, se ha sugerido que la contaminacion de un resto arqueoldgico se
correlaciona con la preservacion estructural de la muestra y particularmente con la
porosidad de ésta (Knapp et al., 2015)

El uso de una vestimenta exclusiva dentro del laboratorio de DNA antiguo como:
guantes estériles, mascaras, cubrebocas, cofia, calzado exclusivo, cubrezapatos, bata
de laboratorio, entre otros, y junto con el acceso restringido al laboratorio, disminuyen
la probabilidad de que surja una contaminacion por quienes son responsables de
realizar la parte experimental (Mata-Miguez et al., 2012).

Por otra parte, una fuente importante de contaminacion es el acarreo de productos de
PCR. Una reaccién exitosa de PCR produce aproximadamente 10'%-10*° moléculas.
Por lo que la concentracion de DNA en un aerosol es mas alta que la concentracion en
la mayoria de las muestras antiguas procesadas (p.ej. ~ 10°-10° moléculas de DNA
molde por cada gramo de polvo de hueso antiguo) (Willerslev et al., 2005).

Por lo tanto sin las precauciones indicadas, se generara el esparcimiento de aerosoles
de amplicones dentro del laboratorio, y posiblemente se obtengan resultados falsos-
positivos (Hebsgaard et al., 2005).

Otra forma de contaminacion mas dificil de controlar es durante la excavacion de restos
arqueolodgicos, ya que son manipulados y expuestos a la contaminacion directa de
arqueologos y antropélogos (Hebsgaard et al., 2005).

En un diente de oso cavernario se identificaron 20 secuencias nucleotidicas humanas
(Hofreiter et al., 2001), e incluso después de una extensiva descontaminacion con
NaOCIl y radiacion UV (Gilbert et al., 2005).

1.9.5. Criterios de Autenticidad.

En el campo de investigacion de DNA antiguo, se ha tratado de implementar
determinados criterios para autentificar los resultados obtenidos. Algunos de los
criterios establecidos, conocidos como “los nueve estandares clasicos” son; 1) areas de
los laboratorios fisicamente aisladas, 2) controles negativos de amplificacion, 3)
experimentos de reproducibilidad (extractos diferentes de la misma muestra), 4)

clonacion de productos de PCR, 5) replicacion de resultados en un laboratorio
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independiente, 6) la evaluacion bioquimica de la preservacion del espécimen, 7)
cuantificacion del numero de moléculas del templado, 8) evaluacion de la amplificacion
de la longitud de los fragmentos del DNA enddgeno, denominada “comportamiento
apropiado molecular”, en el cual el DNA amplificado debe tener una longitud corta
dado el alto indice de degradacion de la muestra y 9) un analisis paralelo de restos no
humanos asociados al sitio en donde la muestra fue encontrada, con la finalidad de
evaluar la preservacion del DNA (Cooper et al., 2000; Knapp et al., 2015).

Sin embargo diversos factores como el tipo de muestra, la antigiedad y preservacion
de ésta, asi como fluctuaciones en el medio ambiente, requieren distintos estandares
para probar la autenticidad de los resultados obtenidos. Con seguir cada uno de los
“criterios estandares” no se puede garantizar el éxito en el analisis del DNA antiguo o
su autenticidad (Kemp y Smith, 2005).

Todos los criterios son limitados al analizar muestras que fueron contaminadas durante
la excavacion o manipulacion antes del procesamiento en el laboratorio, el cual es un

problema comun (Gilbert et al., 2006).
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2. OBJETIVOS.

2.1. Objetivo general.

Determinar la variacion genética del mtDNA entre los actuales y antiguos habitantes
mayas del estado de Quintana Roo, y realizar un analisis comparativo con los datos
existentes de otras poblaciones mayas con la finalidad de identificar las relaciones

génicas entre las poblaciones mayas anteriores y posteriores a la conquista espariola.

2.2. Objetivos particulares.

1. Identificar las frecuencias de los haplogrupos A2, B2, C1, D1y X2 del mtDNA en

individuos indigenas mayas de Quintana Roo e itzdes de Guatemala.

2. ldentificar los haplotipos del mtDNA de la HVRI en poblaciones mayas modernas

y antiguas de Quintana Roo para analizar la cercania genética entre ellas.
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3. MATERIALES Y METODOS.

3.1. Analisis de DNA antiguo.

3.1.1. Seleccidén de las muestras.

Los restos 0seos analizados en esta tesis pertenecen a la coleccion del material
osteologico recuperado del grupo B del sitio arqueoldgico de Xcaret, Quintana Roo.
Esta se encontraba almacenada en cajas de carton bajo el resguardo de la Dra.
Lourdes Margquez Morfin en la Escuela Nacional de Antropologia e Historia. Un total de
15 individuos prehispanicos fueron proporcionados por la Dra. Marquez a la Dra.
Angélica Gonzalez, los individuos se seleccionaron de manera aleatoria y a partir de los
resultados obtenidos de los haplogrupos del mtDNA en 28 individuos estudiados
anteriormente en Gonzalez-Oliver, et al., 2001a; 2001b.

De cada individuo se seleccionaron dos costillas que no mostraran una reconstruccion
con consolidantes (comunicacion personal Gonzalez Oliver). Los 15 individuos fueron
tanto del sexo femenino como del masculino, de diversas edades, desde recién nacidos
hasta adultos. Los individuos seleccionados provienen de 13 entierros; de éstos 7
fueron primarios directos, 1 primario indirecto, 1 indirecto secundario, 2 secundarios
directos, 2 secundarios indirectos osarios; algunos de estos entierros estan
conformados por mas de un individuo (APENDICE, Tabla 1). Cabe mencionar que las

tablas de esta seccion se encuentran en el Apéndice de la tesis.

3.1.2. Limpieza de las muestras.

Tanto la limpieza y molienda de los restos 0seos se llevé acabo por la Dra. Angélica
Gonzalez Oliver, a excepcion del individuo que corresponde al entierro 15-2 que fue
procesado en esta tesis.

El método de limpieza basicamente consistio en eliminar la capa superficial del hueso,
con una navaja estéril nueva. Posteriormente, el hueso se irradio con UV a 254 nm por

10 minutos en un Ultraviolet Crosslinker (Gonzalez Oliver et al., 2001a).
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La muestra se molié en un mortero estéril hasta ser reducido a polvo fino, a partir del
cual se llevo a cabo la extraccion de DNA. Todo el procedimiento se realiz6 en una
campana de flujo laminar horizontal provista de un filtro HEPA 0.3um, que proporciona

un flujo constante de aire libre de particulas (Gonzalez Oliver, 2001b).

3.1.3. Control de contaminacion.

Todos los procedimientos experimentales relacionados con la extraccion de DNA y
preparacion de reacciones de PCR se llevaron a cabo en un laboratorio exclusivo para
el andlisis de DNA antiguo, fisicamente aislado del laboratorio de DNA contemporaneo
y del laboratorio de post-PCR. De tal manera que el flujo de trabajo fue llevado a cabo
de forma “unidireccional”,es decir, del laboratorio de DNA antiguo hacia el de post-PCR
o0 de DNA contemporaneo como fue descrito en Mata-Miguez et al.,, 2012. Estas
condiciones evitan una contaminacion cruzada de las muestras analizadas durante los
procedimientos de limpieza, extraccion y amplificacion en el laboratorio de DNA antiguo
0 en el de contemporaneo; y evitan el acarreo de los productos de amplificacion por
PCR al espacio de trabajo asignado para realizar las extracciones del DNA vy
reacciones de PCR (Sampietro, 2006; Gilbert et al., 2005).

Adicionalmente, se establecieron y siguieron normas estrictas para el acceso del
personal autorizado a trabajar en el laboratorio de DNA antiguo con la finalidad de
monitorear y reducir el riesgo de contaminacion con DNA actual. Se realizé un cambio
de calzado de uso exclusivo para el area de trabajo dentro del laboratorio y se utilizaron
cubrezapatos nuevos estériles. Siempre se ingres0 con el cabello debidamente
recogido. Fue obligatorio usar bata limpia, cofia, cubrebocas y guantes nuevos
estériles, éstos ultimos fueron cambiados frecuentemente.

El acceso al laboratorio de DNA antiguo siempre fue restringido, el nimero maximo de
individuos autorizados para ingresar fue de dos y siempre se trabajé de manera
individual. Adicionalmente se analizaron los haplogrupos con analisis de restriccion y la
HVRI del mtDNA con secuenciacion directa de los investigadores y estudiantes con
acceso al laboratorio de DNA antiguo, para descartar que alguno de los resultados

35



obtenidos fuera producto de una contaminacion generada por el personal del
laboratorio.

Se llevo a cabo una descontaminacion rutinaria de las superficies del area de trabajo
en el laboratorio asi como de los instrumentos empleados, por medio de la exposicion a
radiacion UV y limpieza con hipoclorito de sodio al 15%.

En todos los procedimientos realizados siempre se emplearon tubos y puntas con filtro
nuevos y estériles. Todo el material de cristaleria fue lavado con hipoclorito de sodio
(NaClO) al 15%, enjuagado con agua ultrapura y se esterilizo a 132°C durante 30
minutos.

En la preparacion de amortiguadores y otros reactivos, se utilizo agua ultrapura que se
obtuvo del desionizador Milli-Q Plus que se esterilizé a 132°C por 30 minutos. Después
de la elaboracion de los reactivos se esterilizaron, excepto aquellos que contenian
alguna sustancia desnaturalizable.

Los reactivos utilizados en la extraccion de DNA antiguo fueron de la marca Sigma e
Invitrogen grado biologia molecular. Los reactivos usados para la realizacion de la PCR
y la reaccidon de secuenciacion fueron de marca Applied Biosystems o Invitrogen.

Todos los procedimientos experimentales descritos a continuacion se realizaron en una
campana de flujo laminar equipada con un filtro absoluto de 0.3 um, integrada con UV.
Se utilizaron micropipetas y puntas exclusivas para cada procedimiento. En la
realizacion de la PCR, se emple6 un termociclador Eppendorf Master Cycler Gradient
Personal modelo AG22331, exclusivo para el anélisis de DNA antiguo.

En la realizacion de la extraccion de DNA y en la PCR se incluyeron controles
negativos conteniendo todos los reactivos, excepto la muestra, con el objetivo de

monitorear alguna fuente de contaminacion.

3.1.4. Extraccion de DNA antiguo.

El DNA antiguo fue extraido de acuerdo con la técnica reportada en Krings et al., 1997,
la cuél se basa en la purificacion de DNA por medio de fenol-cloroformo vy silica.

Dicho método ha sido utilizado exitosamente en otros estudios del mismo grupo de
investigacion (Gonzéalez Oliver, 2001b; De la Cruz Laina, 2008; 2010).
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Durante la realizacion de la extraccion de DNA se incluyé un control negativo, que fue
analizado en paralelo con las muestras.
Se realizaron 2 o 3 extracciones de un mismo individuo utilizando la misma técnica

para recuperar el DNA antiguo.

3.1.5. Tipificacion de los haplogrupos del mtDNA.

La identificacion de los haplogrupos mitocondriales de 14 individuos analizados para la
HVRI del mtDNA en esta tesis, se realiz0 previamente en Gonzalez Oliver, et al.,
2001a. El individuo 15-2 fue por primera vez analizado aqui para los haplogrupos del
MtDNA.

En este individuo se llevé a cabo la identificacion de los cinco haplogrupos principales
A2, B2, C1, D1y X2 del mtDNA mediante la amplificacion de los segmentos especificos

de cada haplogrupo (Tabla 2).

Las reacciones de amplificacion se llevaron a cabo en un volumen final de 50 puL que
contenia los reactivos indicados en Tabla 3. También se utilizé albumina sérica bovina
(BSA) en una concentracion final de 2 upg/uL, ya que disminuye el efecto de los
inhibidores de PCR frecuentemente co-extraidos con el DNA antiguo (Kreader,1996).
Las condiciones de la PCR fueron las siguientes: desnaturalizacion inicial de 94°C por 2
min., 40 ciclos de amplificacion a partir de desnaturalizacion a 94°C durante 1 min., la
temperatura de alineacion varia de acuerdo a los primers empleados para cada
haplogrupo, durante 1 min., extension a 72°C por 1 min. Finalmente una fase de
extension final a 72°C por 7 min. y un descenso de la temperatura a 4°C. En cada

reaccion de PCR, se incluyeron controles negativos.

3.1.6. Andlisis electroforético en geles de poliacrilamida.

Un volumen de 6 L de los productos de amplificacion por PCR de los haplogrupos A2,
Cl1, D1 y X2, se analizaron en geles de poliacrilamida al 12% y en el caso de los
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amplicones del haplogrupo B2 en geles de poliacrilamida al 14%, utilizando el
amortiguador Tris-Borato-EDTA (TBE 1X) (Sambrook y Russell 2001).

Para determinar el tamafo del producto amplificado, se usé 1.5 yL del marcador de
tamafo molecular X174 digerido con la endonucleasa de restriccion Hae lll.

La electroforesis se corrio a 170 volts durante una hora, en el caso del haplogrupo B2 a
120 volts durante dos horas. El gel se tifidé en solucion de bromuro de etidio 0.5 pg/uL,
en agitacion constante durante 5 minutos. Se visualizé en un transiluminador de UV. El
registro fotografico de los geles tefiidos se llevo a cabo con una camara digital CANON
PC1089 Powershot G6, especifica para el analisis de DNA antiguo.

3.1.7. Andlisis de restriccion.

Se incubaron 6 pL del producto amplificado por PCR con cinco unidades de la enzima
de restriccion especifica de cada haplogrupo A2, C1, D1 y X1 (Hae Ill, Hinc IlI, Alu 1 y
Dde | respectivamente) (Tabla 4), durante toda la noche a 37°C.

Los productos de la digestion se analizaron en geles de poliacrilamida al 12% de
acuerdo al método descrito anteriormente. Los tamafios de los fragmentos de

restriccion se indican en la Tabla 4.

3.1.8. Amplificacion de la HVRI del mtDNA mediante PCR.

En cada individuo la amplificacion de la region hipervariable | se llevé a cabo en dos
fragmentos superpuestos, el primer fragmento fue amplificado entre la posicion
nucleotidica de 15975 a 16209 y el segundo fragmento de 16192 a 16429 (Figura 7,
Tabla 5).

La mezcla de reaccion para la PCR fue en un volumen de 50 pyL que contenia las
concentraciones de los reactivos de la Tabla 6.

38



HVRI
Posicién: 15975 - 16429

L 15975

H 16209

L 16192

H 16429

Figura 7. Conjunto de primers empleados en la amplificacion de HVRI del mtDNA en
restos antiguos. La posicion nucleotidica se basa en la secuencia estandar del mtDNA,
(Anderson et al.,1981; Andrews et al., 1999)

El programa de amplificacion de la PCR consistio en: desnaturalizacion inicial de 94°C
durante 3 min., 55 ciclos de amplificacion a partir de desnaturalizaciéon a 94°C por 30
seg., alineacion de 59°C para el primer fragmento y de 51°C para el segundo
fragmento, durante 30 seg., extension a 72°C por 30 seg. Finalmente una fase de
extension final a 72°C por 7 min., y un descenso en la temperatura a 4°C.

Los productos de PCR se analizaron en geles de poliacrilamida al 12% colocando un

volumen de 10 pL, de acuerdo al método antes descrito.

3.1.9. Purificacion del producto del PCR de la amplificacion de la HVRI.

El volumen restante del producto de la amplificacion se purificé por medio del kit EZ10
Spin Column PCR Bio Basic Inc. El cual se basa en la absorcion selectiva del DNA
sobre una membrana de silica gel, en la presencia de buffers de unidn especializados.

Se siguio6 el procedimiento sugerido por el frabricante.
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3.1.10. Reaccidén de Secuenciacion.

El producto de PCR de la HVRI purificado se secuencio con el kit Cycle Sequencing
(Applied Biosystems). Los reactivos contenidos en la mezcla de reaccion se muestran
en la Tabla 7.

Antes de llevar a cabo la secuenciacion directa, el producto de la reaccion de
secuenciacion se purifico utilizando columnas Centri-Sep de Princeton Separations,
Inc., con la finalidad de remover el exceso de terminadores fluorescentes.

La secuenciacion automatizada fue realizada en el Instituto de Biologia de la UNAM por
la M. en C. Laura M. Marquez Valdelamar, utilizando el secuenciador ABI Prism 310

(Applied Biosystem).

3.2. Analisis de DNA contemporaneo.

Se analizaron muestras de frotis bucal de 43 individuos mayas. Veintiséis mayas del
estado de Quintana Roo, de los cuales 12 individuos pertenecen a la comunidad de
Laguna Kan4, 6 a Santa Maria Poniente, y 8 a Tulum. Diecisiete individuos itzaes son

originarios de Guatemala, de la localidad de San José.

3.2.1. Colecta de muestras bioldgicas.

La toma de las muestras bioldgicas fue llevada a cabo por el Dr. Allan Ortega Muiioz
del Instituto Nacional de Antropologia e Historia de Quintana Roo y la M. en C. Mirna
Ethel Canul Montafiez, de El Colegio de la Frontera Sur-Unidad Campeche.

La colecta de las muestras biologicas se realizO 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. Se obtuvo el consentimiento previo, informado y
voluntario de los individuos para participar en el proyecto de investigacion cientifica del
DNA mitocondrial del Laboratorio de Bioquimica de la Facultad de Ciencias de la
UNAM (Garfias Morales, 2013).

En este estudio se mantiene la confidencialidad de los datos personales garantizando

la privacidad de los participantes conforme a las normas internacionales de los datos
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genéticos humanos, las cuales fueron dadas a conocer en forma clara a cada individuo
asi como a las autoridades municipales, civiles y religiosas de las comunidades
visitadas (Pérez Martinez, 2014).

Los individuos fueron seleccionados al azar considerando los siguientes criterios de
inclusion: reconocerse pertenecientes al grupo indigena maya o itz4, hablar y/o
entender la lengua maya peninsular o itza, ser endémicos de la localidad, con padres y
abuelos originarios del mismo lugar, practicar las costumbres y tradiciones culturales

del grupo, no estar relacionados por via materna.

3.2.2. Extraccion de DNA.

La extraccion de DNA contemporaneo se llevo a cabo por medio del kit comercial
QIAamp DNA Blood Mini de Qiagen, el cual se basa en la purificacion del DNA a través

de columnas de silica gel. Se sigui6 el procedimiento recomendado por el fabricante.

3.2.3. Tipificacion de los haplogrupos del mtDNA por PCR.

Se identificaron los cinco principales haplogrupos del mtDNA como se describio
anteriormente para el DNA antiguo. El volumen final de la reaccion de amplificacion fue
de 25 yL (Tabla 3).

3.2.3. Amplificacion de laregion hipervariable | del mtDNA mediante PCR.

Se amplifico la HVRI en soélo un fragmento de 446 bp, que corresponde a las
posiciones nucleotidicas 15,975 a 16,410 (Tabla 8).

La reaccion de amplificacion se llevd a cabo en un termociclador Eppendorf Master
Cycler Gradient modelo AG22331. Las condiciones de la PCR son las siguientes:
desnaturalizacion inicial de 94°C por 2 min., 40 ciclos de amplificacion a partir de
desnaturalizacion a 94°C durante 1 min., alineacion de 55°C por 1 min., extension a
72°C por 1 min. Finalmente una fase de extension final a 72°C durante 7 min., y un

descenso en la temperatura a 4°C.
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La mezcla de reaccion para la PCR contenia los mismos de reactivos empleados para
el andlisis de DNA antiguo, a excepcion del BSA. La concentracion de los reactivos no

se modifico.

3.2.4. Analisis electroforético y reaccion de secuenciacion de la HVRI.

Se llevé a cabo el mismo procedimiento metodolégico antes descrito para el DNA
antiguo. El registro fotografico de los geles tefidos se llevdo a cabo por medio del
fotodocumentador MicroBIS, especifico para el analisis de DNA contemporaneo.

3.3. Analisis estadistico de haplogrupos mitocondriales.

Los individuos que no presentaron los haplogrupos A2, B2, C1 o D1 fueron excluidos
del andlisis estadistico ya que pueden representar mezcla de origen europeo o

africana.

3.3.1. Prueba estadistica Ji Cuadrada (X?).

La frecuencia de los haplogrupos del mtDNA (A2, B2, C1 y D1) obtenida de las
poblaciones analizadas en este estudio y de otras poblaciones citadas en la
bibliografia, fueron comparadas por medio de la prueba estadistica Ji cuadrada.

Las variables consideradas en la realizacion de la prueba de Ji cuadrada fueron: un
valor critico de 7.815, 3 grados de libertad, con un nivel de confianza de 95% y nivel de
significacion de 0.05. Cabe aclarar que en algunos casos, cuando se comparo la
frecuencia de 3 haplogrupos del mtDNA el valor de los grados de libertad fue de 2.

Por otra parte, con la finalidad de incrementar el nUmero de individuos que representa
la poblaciébn maya se utilizaron los resultados de individuos mayas de Q.R. reportados
en Pineda Vazquez, 2015, puesto que estas dos tesis forman parte de un proyecto de

investigacion que analiza poblaciones indigenas del sureste de México.
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3.3.2. Analisis de Componentes Principales (ACP).

Se realizé un analisis de componentes principales (ACP), método multivariado que por
medio de un algoritmo matematico reduce la dimensionalidad en un conjunto de datos
al identificar los componentes principales (Zuur et al., 2007).

El ACP fue basado en una matriz de valores de Fsr (indice de fijacion de Wright)
calculada a partir del numero de individuos que presentaron los haplogrupos del
MtDNA en las poblaciones antes mencionadas, asi como a partir de los haplotipos del
MtDNA obtenidos, se utilizo el software Arlequin 3.5.1.2. (Excoffier et al., 2005).

La representacion gréafica del ACP se realiz6 con el programa XLSTAT version 2011
del programa Microsoft Office Excel 2010.

3.4. Analisis de haplotipos de la HVRI del mtDNA.

Se secuencid la HVRI del mtDNA en 58 individuos mayas que incluyen 15 individuos
prehispanicos de Quintana Roo, 26 individuos mayas contemporaneos de Q. R. y 17
itzaes de Guatemala. Se secuenciaron las dos cadenas del mtDNA.

Los electroferogramas fueron editados manualmente por medio del software
CodonCode 3.0.1. y se obtuvo la secuencia final de cada uno de los individuos antiguos
y actuales. Estas secuencias se compararon con la region hipervariable | de la
secuencia estandar del mtDNA humano (Anderson et al., 1981; Andrews et al., 1999) y
con la secuencia de quienes realizaron el analisis molecular por medio del software
DNA Aligment (version 1.3.3.2).

3.4.1. Confirmacion de la tipificacion de los haplogrupos del mtDNA.

El resultado de la tipificacion por analisis de restriccion de los cinco haplogrupos del
MtDNA analizados, se confirmo con la identificacion de las mutaciones puntuales en la
HVRI que son asociadas especificamente a cada haplogrupo (Tabla 9), de acuerdo con
lo reportado por Tamm et al., 2007.
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3.4.2. Alineamiento multiple.

Se obtuvieron los haplotipos de 63 individuos mayas actuales de las mismas
localidades del estado de Q.R. estudiados en Pineda Vazquez, 2015 con la finalidad de
tener un numero de individuos representativo de esta poblacion.

Se realizé el alineamiento multiple del fragmento de la HVRI entre las posiciones
nucleotidicas 16,021 a 16,400 utilizando el programa MacClade version 4.08. para
determinar los haplotipos mitocondriales en las tres poblaciones estudiadas aqui.

Se obtuvieron los haplotipos de otras poblaciones mayas actuales que estan
disponibles en la literatura: del estado de Q.R. 2 (Gorostiza et al., 2012), de Campeche
(Sandoval et al., 2009), ch’orti y poqomchi” de Guatemala (Justice, 2011).

Se determin6 el numero total de haplotipos de cada poblacion, haplotipos Unicos y

compartidos entre las poblaciones con el mismo software MacClade.

3.4.3 Analisis estadistico de los haplotipos mitocondriales.

Para analizar la distribucion de la variacion dentro y entre las poblaciones a partir de
los haplotipos mitocondriales de la HVRI, se determinaron diversos parametros, tales
como valores Fst para todos los pares de poblaciones (Tajima y Nei, 1984), la
diversidad haplotipica (Hd), diversidad nucleotidica (x) (Nei 1987) y numero de sitios
segregantes, que fueron obtenidos por medio del software Arlequin 3.5.1.2.

Un analisis de componente principal (ACP) fue realizado con las distancias Fst
pareadas.

A continuacion se describen brevemente los parametros determinados:

Diversidad nucleotidia (x), proporcion de diferencias nucleotidicas entre todos los
pares de secuencias tomadas al azar, ponderadas por la frecuencia de las secuencias

(Nei, 1987), con base en la formula:

k
Z Z p;pd;
_i=l jsi

n L

~
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Donde L es el numero de loci, p; y pjson las frecuencias de la secuencias i y j, y dj es

la proporcion de nucleotidos diferentes entre i y j (Excoffier et al., 2005).

Sitios segregantes Theta S de Watterson (6S), permite estimar la variacion genética
basada en el numero de sitios nucleotidicos polimorficos en grupo de secuencias

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

0= S n-1 1
= . Donde: a. = -,
1 i

=1

~
I

Donde S es el numero de sitios segregantes y n es el tamafio de muestra (Excoffier et
al., 2005).

La diversidad haplotipica (Hd), se refiere a la probabilidad de que dos haplotipos
elegidos al azar sean diferentes en una muestra (Nei, 1987) y estimada con base en la

formula:

k
2 n
H=——(1->p})
-1 o

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

pi la frecuencia del haplotipo en la muestra (Excoffier et al., 2005).

Valor medio de la diferencia de pares (Tajima, 1993), se refiere el numero de
diferencias entre todos los pares de haplotipos en una muestra, esta dada por :

w =—

n—17

Z pip;d

k
= 1

k ~

1
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Donde dj; es un estimado del niumero de mutaciones que han ocurrido a partir de la
divergencia de haplotipos i y j, k es el numero de haplotipos, = es la frecuencia del

haplotipo I, y n es el tamafio de muestra.

Adicionalmente se llevdo a cabo un Analisis Molecular de Varianza (AMOVA),
considerando la variable de agrupacion geografica: en tierras altas se incluyeron
mayas de Q.R. 1y 2, mayas de Yucatan 1y 2, mayas de Campeche; y en tierras bajas
ch’orti, pogqomchi” e itza de Guatemala (Excoffier et al., 2005).
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4.0. RESULTADOS.

4.1. Frecuencias porcentuales de los haplogrupos del mtDNA en poblaciones actuales.

Se analizaron los haplogrupos mitocondriales A2, B2, C1, D1 y X2 en 43 individuos
mayas contemporaneos, 26 individuos de Q.R. y 17 de Guatemala. En la poblaciones
mayas actuales del estado de Quintana Roo e itza de Guatemala, se identificé una alta
frecuencia del haplogrupo A2 (73.07% y 94.12%, respectivamente).

Los haplogrupos B2 y C1 se presentaron en una frecuencia baja del 15.38% y 11.53%
respectivamente, en mayas de Quintana Roo. Mientras que el haplogrupo B2 mostré
una frecuencia menor del 5.88% en itz4. Ninguna de las dos poblaciones mostré los
haplogrupos D1y X2 (Tabla 1).

Con la finalidad de incrementar el nimero de individuos en la poblacion maya de esta
tesis, se sumaron los resultados de 72 de los 75 individuos mayas de Q. R. reportados
en Pineda Vazquez, 2015.

La Tabla 2 muestra los 96 individuos mayas considerados en esta tesis, 39 fueron de
Laguna Kana, 38 de Santa Maria Poniente y 19 de Tulum. Se observé que la
frecuencia del haplogrupo A2 fue considerablemente alta, en un rango de 71.05% a
84.61% para las tres localidades. El haplogrupo B2 presenté una frecuencia baja, la
frecuencia mas alta fue de 15.79% en Tulum y la menor de 5.13% en Laguna Kana.

Tabla 1. Frecuencias de los haplogrupos mitocondriales en los individuos mayas analizados en esta
tesis.

Poblacién n A2 B2 C1 D1 X2 Localizacion
n % n % n % n % n %
maya 26 19 73.07 4 15.38 3 1153 O 0.00 0 0.00 Quintana
Roo
itza 17 16 9412 1 5.88 0 0.00 0 0.00 0 0.00 Guatemala
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El haplogrupo C1 presento la misma frecuencia de 10.53% en Santa Maria Poniente y
Laguna Kana. Mientras que D1 estuvo ausente en Tulum y presentd la mayor
frecuencia de 10.53% en Santa Maria Poniente. Cabe resaltar que los haplogrupos C1
y D1 presentaron la misma frecuencia de 10.53% en la localidad de Santa Maria
Poniente. Tulum fue importante en el desarrollo del comercio a lo largo de la costa de la
peninsula de Yucatan en la época prehispanica. Por lo tanto, consideramos que la
ausencia de D1 se debe a que el numero de individuos analizados fue pequefio y no

representativo. El haplogrupo X2 estuvo ausente en las 3 localidades.

Los resultados del andlisis de Ji cuadrada de los individuos mayas de las tres
localidades de Quintana Roo, se muestran en la Tabla 3.

Debido a que no existieron diferencias estadisticamente significativas entre los
individuos mayas de las tres localidades, los 96 individuos se agruparon y se
compararon con los individuos itza. El valor de ji cuadrada fue de 3.11 y el de
probabilidad de 0.21, lo que indico que no son estadisticamente diferentes (p < 0.05).

Tabla 2. Frecuencias de los haplogrupos mitocondriales en individuos mayas de
Quintana Roo.

Localidad TOTAL A2 B2 C1 D1

n % n % n % n %
Laguna Kana 39 33 84.61 2 5.13 3 7.69 1 2.56
Santa Maria Poniente 38 27 71.05 3 7.89 4 10.53 4 10.53
Tulum 19 14 73.68 3 15.79 2 10.53 0 0.00
TOTAL 96 74 8 9 5
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Tabla 3. Valores de ji cuadrada y de probabilidad de las tres localidades de Quintana Roo.

) Santa Maria
Laguna Kana ] Tulum
Poniente

x*=0.00 X*=273 X* =247
Laguna Kana

p=1 p=0.43 p =0.47
Santa Maria x> =273 x*=0.00 x> =276
Poniente p=0.43 p=1 p =0.43

X? =247 x> =276 x*=00.0
Tulum

p = 0.479 p=0.43 p=1

Los valores que presentan diferencias estadisticas p < 0.05

4.2. Frecuencias porcentuales de los haplogrupos del mtDNA en la poblacién

antigua.

El individuo maya prehispanico denominado entierro 15-2, se caracterizd por la

presencia del haplogrupo A2. En la tabla 4 se muestran los resultados de 15 individuos

antiguos de los cuales 14 fueron analizados en Gonzalez Oliver et al., 2001a,b.
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Tabla 4. Identificacion de los haplogrupos mitocondriales en individuos mayas

prehispanicos.

Entierro Cronologia® Sexo? Edad Haplogrupo
1 Po-Ta F ADULTO A2
3 Po-Ta NI ADULTO A2
8 Cl-Ta F ADULTO A2
12 Cl-Ta M ADULTO A2

15-2 Po-Ta NI ADULTO A2
21 NI M ADULTO A2/D1
23 Po-Ta M ADULTO A2
24 Po-Ta NI NI A2
27 Cl-Ta NI NI A2
29 Po NI NI NI

29-9 Po NI NI A2
31 Cl-Ta M ADULTO A2
32 NI F ADULTO A2
33 Po-Ta NI NI B2

33-2 Po-Ta NI ADULTO A2

Y En base a Con, 2004. NI = no identificado. Postclasico Tardio = Po-Ta,

Clasico Tardio = Cl-Ta, Po = Postcléasico.

2Sexo. F = femenino, M = masculino.

4.3. Analisis de haplotipos mitocondriales de la HVRI en poblaciones antiguas y

actuales.

Se obtuvieron las secuencias nucleotidicas de la HVRI de 26 individuos mayas y de 17

itzaes, previamente analizados para los haplogrupos mitocondriales.

Dos individuos mostraron resultados confusos, en la secuencia del entierro 21 se

identificaron las mutaciones caracteristicas del haplogrupo D1 pero también del

haplogrupo A2, lo que sugirié una contaminacion de al menos dos diversas fuentes
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Tabla 5. Numero de repeticiones realizadas para la secuenciacion de la HVRI en cada
individuo prehispanico.

Secuenciacién Secuenciacion

Entierro 238 pb 235 pb Haplotipo
1 E1+2, E2+2 E1+2, A2

3 E1+1, E2+2 El+2-, E2+2 A2

8 E1+1,E2+2 E1+2,E3+1 A2

12 E1+1, E2+1 El1+1,E2+1 A2
15-2 El1+1 E1+1, E2+1 A2

21 E1+1, E2+1 El1+1 A2-D1
23 E1+2 E1+2 A2

24 E1+2 E1+2 A2

27 E1+2 E2+2 A2

29 E1l- E1+2 NI
29-9 E1+2, E2+1 E1+1, E2+1 A2

31 E1+2 E1+2 A2

32 E1+2 E2+2 A2

33 E1+2, E2+1 E3+1, E2+1 B2
33-2 E1+2 E1+2 A2

Cada extraccién individual se indica con E y el nUmero corresponde
a las repeticiones realizadas.

El signo +y el numero indican las amplificaciones exitosas del DNA
antiguo.

modernas. Del entierro 29 solo se logré amplificar el fragmento de 235 pb de la HVRI.
Por lo tanto, ambos individuos se excluyeron del analisis.

Se analizaron 119 secuencias y se identificaron 50 haplotipos que corresponden a la
HVRI (16021-16470) de las poblaciones analizadas en este estudio (Tabla 6). Se
obtuvieron los haplotipos de 63 individuos mayas de Q.R. antes analizados para los
haplogrupos del mtDNA en Pineda Vazquez, 2015. La Tabla 6 indica el nimero total de
haplotipos unicos identificados en los 89 individuos de Q.R., 17 itzdes y 13 mayas

prehispanicos. También se muestran los haplotipos compartidos dentro de cada
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poblacion estudiada y entre las tres poblaciones. Por lo que 86% de los haplotipos son
especificos de la poblacion y el 14% se comparten entre las poblaciones.

La poblacion prehispanica de Xcaret mostro un numero menor de haplotipos Unicos en
comparacion con Quintana Roo 1, asi como de haplotipos compartidos dentro y entre la
poblacion.

La poblacion actual de Quintana Roo 1 mostro el mayor nimero de haplotipos mientras
que itza presentd el menor numero de haplotipos. La poblacion maya actual present6 el
mayor porcentaje de haplotipos Unicos por lo que sugiere que genéticamente es la mas
diversa, cabe aclarar que el nimero de individuos analizados fue mayor.

Por otra parte, los itzades mostraron el mayor porcentaje de haplotipos compartidos
entre las poblaciones lo que indica que es la menos diversa de las poblaciones (Tabla

6).

Tabla 6. Niumero de haplotipos en las poblaciones mayas.

Poblaciones Haplotipos Haplotipos
mayas n Numero de  Haplotipos compartidos compartidos
antiguas y haplotipos Unicos dentro dela entrelas
actuales poblacion poblaciones
Prehispanica 13 9 55.5% (5) 22.2%(2) 22.2% (2)
Actual 89 34 35.3% (14) 41.1% (18) 23.5% (2)
Itza 17 7 42.8% (3) 14.3% (1) 42.8% (3)
Total 119 50 44% (22) 42% (21) 14% (7)

Se determinaron diversos parametros de diversidad genética de las tres poblaciones

analizadas (Tabla 7).
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Tabla 7. Valores de diversidad genética en las poblaciones mayas.

Valor medio de las

Poblacién n K S H+ sd n+sd Theta S diferencias de
0S+sd
pares + sd
Prehispanica 13 9 16 0.95+0.050 0.010+0.00 5.15+2.26 3.80+2.04
Actual 89 34 45 0.95+0.008 0.014+0.00 8.89+2.52 5.62+2.72
ltza 17 7 19 0.79+0.017 0.01+0.00 5.62+2.30 4.95+2.53

n= tamafio de la muestra, K= nimero de haplotipos, S= nimero de sitios polimérficos; H=diversidad

haplotipica ; ®= diversidad nucleotidica; sd= desviacién estandar

4.4. Diversidad genética de los haplotipos de cada haplogrupo mitocondrial.

Se determind la diversidad genética de los haplotipos de cada haplogrupo por separado

en las tres poblaciones mayas.

En la Tabla 8 se muestran los valores de diversidad haplotipica (H), diversidad

nucleotidica (it) y valor Theta S de Watterson (0).
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Tabla 8. Parametros moleculares por cada haplogrupo mitocondrial en las
poblaciones mayas.

Poblacion Haplogrupo H+ sd misd Tf}gtsa) S
A2 0.924+0.057 0.009+0.005 4.304+1.980
prehispanica B2 1.000+0.000 0.000+0.000 0.000+0.000
C1
D1
A2 0.937+0.120 0.009+0.005 6.828+2.088
actual B2 0.892+0.085 0.009+0.006 3.856+1.986
C1 0.800+0.172 0.004+0.003 1.751+1.127
D1 0.000+0.000 0.000+0.000 0.000+0.000
A2 0.766+0.083 0.009+0.005 3.616+1.610
itza B2 1.000+0.000 0.000+0.000 0.000+0.000
C1
D1
---- No aplica
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5.0. DISCUSION.

5.1. Distribucién de frecuencias de haplogrupos mitocondriales en poblaciones

pertenecientes a la familia linglistica mayence.

Las frecuencias de los haplogrupos mitocondriales de las poblaciones analizadas en
esta tesis, se compararon con los resultados de diez poblaciones mayas de la
bibliografia (Tabla 9 y Figura 8).

Las trece poblaciones indigenas incluyen 668 individuos. El haplogrupo mas frecuente
fue A2 (n=501, 75.00%), seguido de C1 (n= 83, 12.43%) y B2 (n= 50, 7.5%), excepto
en las poblaciones prehispanica de Copan, actual de Yucatan 2, itza, chorti y
lacandona. Este patron de distribucion de las frecuencias de los haplogrupos A2, C1y
B2 para las poblaciones mayas, se ha reportado anteriormente en Pérez Martinez,
2013 y Pineda Vazquez, 2015.

El haplogrupo D1 es el menos frecuente en las 13 poblaciones y el X2 esta ausente.
Este ultimo haplogrupo se ha identificado especificamente en Norteamérica con una
distribucion mas frecuente en el noreste (Brown et al., 1998; Bolnick et al., 2003).

Las poblaciones mayas actuales y prehispanicas del sureste de México presentan los
cuatro principales haplogrupos mitocondriales A2, B2, C1 y D1, a excepcion de las
poblaciones prehispanica de Xcaret y lacandona actual. La poblacién lacandona se
caracterizo principalmente por una alta frecuencia del haplogrupo A2 (93.02%), muy
baja de C1 (1.16%) y el restante 5.86% no present0 alguno de los haplogrupos
analizados A2, B2, C1, D1 y X2. Se ha propuesto que el aislamiento geografico y la
practica endogamica de los lacandones incrementaron los efectos de la deriva génica
en la distribucion de los haplogrupos mitocondriales (Gonzalez Oliver et al., 2011).

De acuerdo con la prueba de Ji cuadrada, la poblacion lacandona muestra diferencia
significativa (p< 0.005) con todas las poblaciones mayas incluidas en el andlisis, a

excepcion de los itzaes (Tabla 10 y 11).
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Tabla 9. Distribucion de la frecuencia de haplogrupos mitocondriales en poblaciones mayas.

Poblacion Clave n A2 B2 Cc1 D1 X2 OTRO Localizacion Referencia
L, Xcaret, Quintana Gonzalez-Oliver et al.,
prehispanica p-Xcaret 26 84.62 3.85 7.69 0.00 0.00 3.85 Roo 2001a: Este estudio
maya Prehispanica p-Copan 9 0.00 0.00 88.89 11.11 0.00 0.00 Copan, Honduras  Merriwether et al., 1997
maya Colonial c-Xcaret 24  66.67 41 16.67 12550 0.00 0.00 Xcaret’Rgg'”ta”a De la Cruz et al., 2010
. . . Este estudio;
maya Contemporanea-1 g—(?ou;ntana 96 77.08 8.33 9.38 521 0.00 0.00 Quintana Roo Pineda Vazquez , 2015
. a-Quintana 44 79.55 6.82 9.09 455 0.00 0.00 Quintana Roo Gorostiza, etal., 2012
maya Contemporanea-2 ROO 2
Garfias Morales, 2012;
maya a-Yucatan 1 130 7538 9.23 1231 3.08 0.00 0.00 Yucatan Pérez Martinez, 2013
maya a-Yucatdn 2 27  51.85 2222 1481 7.41 0.00 3.70 Yucatéan Schurr et al., 1990,
Torroni et al., 1992
maya a-Campeche 52 61.54 17.31 15.38 5.77 0.00 0.00 Campeche Sandoval et al., 2009
lacandona a-Lacandona 86 93.02 0.00 1.16 0.00 0.00 581 Chiapas Gonzélez Oliver et al., 2011
tzeltal a-Tzeltal 35 60.00 14.29 1429 1143 0.00 0.00 Chiapas Pefialoza et al., 2007
itz a-ltza 17 94.12 5.88 0.00 0.00 0.00 0.00 Guatemala Este estudio
maya-Ch’orti a-Ch’orti 57 70.18 0.00 2456 0.00 0.00 5.26 Guatemala Justice, 2011
maya- Pogomchi’ a-Pogomchi” 65 8154 6.15 1231 0.00 0.00 0.00 Guatemala Justice, 2011

Las poblaciones en negritas representan las que se analizaron en este estudio.
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Figura 8. Distribucién geografica de la frecuencia de haplogrupos mitocondriales en poblaciones mayas.

a-Yucatan 1

s (HOn
20 10 p-Xcaret
a- Yucatén 2

a-Quintana
Roo 1
a-Quintana
Roo 2

-95° -90°

Datos tomados de la Tabla 9. El nimero de individuos de cada poblaciéon es proporcional a la circunferencia del grafico representado (n= 200,
100, 20 10).
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Este resultado concuerda con el ACP obtenido en base a las frecuencias de los
haplogrupos de mtDNA, en el cual la lejania de los lacandones de las otras
poblaciones es evidente.

El ACP de dos dimensiones muestra el 99.37% de la variacion, en donde el factor
1 (eje de las X) corresponde el 82.45% vy el factor 2 (eje de las Y) el 16.92%
(Figura 9). En la Tabla 12 se muestran valores propios y varianza explicada por los
componentes resultantes del ACP.

Un estudio de SNPs autosomicos en 22 individuos lacandones identifico un valor
alto de diferenciacion de la poblacion, con un valor Fst de 0.136, los autores
argumentan que este alto grado de diferenciacion se debe a un largo proceso de
aislamiento (Moreno-Estrada et al., 2014). Sin embargo, la poblacién tzeltal que
habita en el mismo estado (Chiapas) que la lacandona, muestra una distribucion
de frecuencias de los haplogrupos del mtDNA muy distinto, en mayor frecuencia el
A2 (60%), el B2 y C1 con la misma frecuencia (14.29%) y D1 (11.43%). Cabe
resaltar que el numero de individuos tzeltales analizados es mucho menor.

La poblacion Yucatan 1, muestra un patron de distribucion de frecuencias de los
haplogrupos A2, C1, B2, D1 que es distinta de Yucatan 2, A2, B2, C1, D1. El
namero de inidividuos analizados en Yucatan 1 es mayor, lo que puede influir en
este resultado. En el ACP se observa que no hay proximidad génica entre éstas
(Figura 9). Sin embargo, la prueba de Ji cuadrada indica que no hay diferencia
significativa entre ambas poblaciones (p=0.095) (Tabla 11).

Por otra parte, distintas poblaciones mesoamericanas presentan un patron de
distribucion de los haplogrupos mitocondriales similar al antes mencionado para
Yucatan 2, en donde A2 se presenta en altas frecuencias seguido de B2 (Pérez
Martinez 2013; Kemp et al., 2010).

Otro estudio de poblaciones indigenas de México (mayas, mazatecos, purépechas
y huicholes), coincide que el A2y B2 son los mas frecuentesy C1 y D1 los menos
frecuentes (Gonzalez-Martin et al., 2015). Los autores mencionan que al realizar
un analisis a una escala micro-regional no se observa este patron de distribucion
de los haplogrupos mitocondriales, sin embargo en ese estudio no se mostraron

datos del analisis realizado a nivel regional. Lo anterior puede estar directamente
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relacionado con un fendmeno descrito en poblaciones humanas, como es la
movilidad femenina, que esta limitada a pequefas y medianas distancias (Lippold
et al., 2014; Gonzalez-Martin et al., 2015).

5.1.1. Distribucion de frecuencias de haplogrupos mitocondriales en

poblaciones mayas de Quintana Roo.

Una comparacion de las frecuencias mitocondriales de cada uno de los
haplogrupos por separado entre tres poblaciones mayas de Quintana Roo que
representan distintas temporalidades (prehispanica, colonial y actual), estudiadas
en nuestro grupo de trabajo, detectd que la frecuencia del haplogrupo B2 se
incrementd en cada una de las poblaciones a lo largo del tiempo. El patron anterior
no es similar para el resto de los haplogrupos.

Al comparar las frecuencias de las poblaciones prehispanicas y colonial,
identificamos que la frecuencia del haplogrupo A2 disminuyé del 84.62% a
66.77%. Mientras que las frecuencias de B2, C1 y D1 aumentaron (3.85% a 4.1%),
(7.69% a 16.67%), (0.00% a 12.50%) respectivamente. Cabe mencionar que el
namero de individuos analizados en las dos poblaciones fue muy similar, 26
individuos del periodo prehispanico y 24 del colonial. Por otra parte, al comparar
las poblaciones del periodo prehispanico y actual, en términos generales
identificamos que las frecuencias de los haplogrupos C1 y D1 aumentaron (7.69%
a 9.38%), (0.00% a 5.21%) respectivamente. Mientras que A2 disminuyo de
84.62% a 77.08%. En general podriamos decir que existe una tendencia de
incremento de los haplogrupos B2, C1, y D1, a lo largo del tiempo y por
consecuencia la disminucién del haplogrupo A2. Este patron de incremento de los
haplogrupos B2, C1 y D1 y de disminucion de A2 se mantiene al considerar la
poblacion actual de Quintana Roo 2 de Gorostiza et al., 2012 en la que se analizo
un numero mucho menor de individuos en comparacion a la actual estudiada aqui.
La comparacion por Ji cuadrada de las frecuencias de los haplogrupos

mitocondriales considerados en conjunto mostré que no existen diferencias
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estadisticamente significativas entre las 3 poblaciones de Quintana Ro0
analizadas por nosotros.

El grafico ACP de dos dimensiones de la Figura 9 mostro la cercania genética
entre la poblacidn prehispanica de Xcaret y actual de Quintana Roo 1, sin
embargo la poblacién colonial no estuvo tan cercana a éstas poblaciones. Lo
anterior sugiere diferencias moderadas en el patron de distribucion de estos
marcadores en el tiempo sin cambios drasticos en la constitucion genética
mitocondrial de la poblacion de Xcaret durante el primer siglo posterior a la
conquista espafola (Gonzalez-Oliver et al., 2011).

La poblacion actual de Quintana Roo 2 presenta cercania con las otras
poblaciones de Quintana Roo en el grafico (Figura 10) aun cuando incluye un
namero menor de individuos, pero en ambas poblaciones se analizaron individuos
del municipio Felipe Carrillo Puerto. Cabe mencionar que la poblacion Quintana
Roo 1 estd mas relacionada con pogomchi’, mientras que Quintana Roo 2 con

ch’orti y ambas con Yucatan 1.
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Tabla. 10. Valores de Ji cuadrada de poblaciones mayas de la peninsula de Yucatan y Guatemala.

a_

a_

p-Xcaret | p-Copén | c-Xcaret QlFJzintana Quintana a-YuEatén a-Yugatén Cam?)-eche Lacandona ngl-tal a-ltza Ch?c-)rti Poq:r_nchi’
ool Roo 2

p-Xcaret 0.000 | 27.780 | 4.596 2.673 0.378 2.219 7.999 5.747 6.560 6.489 | 1.477 | 5.294 0.543
p-Copan 27.780 | 0.000 | 15.774 | 39.591 | 29.355 37.716 17.550 23.233 80.123 | 20.172 | 26.000 | 21.424 | 36.557
c-Xcaret 4596 | 15.774 | 0.000 3.334 2.623 5.078 3.831 3.183 24.846 1.601 | 5.979 | 9.744 8.995
a’%uoigti‘”a 2673 | 39591 | 3.334 0.000 0.141 1.130 6.320 75.177 18.495 4377 | 3.319 | 13435 |  4.046
a’%“cjgtg”a 0.378 | 29.355 | 2.623 0.141 0.000 0.798 5.752 4.029 14.749 3.802 | 2.646 | 9.972 2.278
a-Yucatan 1 | 2219 | 37.716 | 5.078 1.130 0.798 0.000 6.360 4.064 20.798 5.641 | 3.486 | 10.995 | 2.712
a-Yucatan 2 | 7.999 | 17.550 | 3.831 6.320 5.752 6.360 0.000 0.574 37.877 0.962 | 8.179 | 18546 | 11.908
a-Campeche | 5747 | 23.233 | 3183 | 75177 | 4.029 4.064 0.574 0.000 33.275 0976 | 6.705 | 14.493 | 8.775
Lacandona | 6.560 | 80.123 | 24.846 | 18.495 | 14.749 20.798 37.877 33.275 0.000 33.095 | 5.006 | 20.000 | 13.332
a-Tzeltal 6.489 | 20172 | 1.601 4.377 3.802 5.641 0.962 0.976 33.095 0.000 | 6.944 | 16.104 | 10.595
a-ltza 1477 | 26.000 | 5.979 3.11 2.646 3.486 8.179 6.705 5.006 6.944 | 0.000 | 8.242 2.347
a-Ch’orti 5204 | 21.424 | 9744 | 13435 | 9972 10.995 18.546 14.493 20.000 | 16.104 | 8.242 | 0.000 6.492
a-Pogomchi’ | 0543 | 36557 | 8.995 4.046 2.278 2.712 11.908 8.775 13.332 | 10595 | 2.347 | 6.492 0.000

Se muestran en sombreado las poblaciones analizadas en este estudio.
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Tabla 11. Valores de probabilidad de poblaciones mayas de la peninsula de Yucatan y Guatemala.

a- a- a- a-

Xc%-ret Coﬁ)—én Xcgret Q;ig;af a Qléi:(t)a; a Yucla tan Yuc; tan Cam?)_eche Lacandona Tzzl_tal ez Ch?c_)rti Poq:r_nchi’
p-Xcaret | 1.000 | 0.000 | 0.204 | 0.445 0.945 0528 | 0.046 0.105 0.038 0.090 | 0.478 | 0.071 0.762
p-Copan | 0.000 | 1.000 | 0.001 | 0.000 0.000 0.000 | 0.001 0.000 0.000 0.000 | 0.000 | 0.000 0.000
c-Xcaret | 0.204 | 0.001 | 1.000 | 0.410 0.453 0.166 | 0.280 0.364 0.000 0.659 | 0.113 | 0.021 0.029
a’%“;gt"l"”a 0.445 | 0.000 | 0.410 | 1.000 0.987 0.770 | 0.097 0.000 0.000 0.224 | 0.190 | 0.004 0.257
a’%“;gtgna 0.945 | 0.000 | 0.453 | 0.987 1.000 0.850 | 0.124 0.258 0.002 0.284 | 0.449 | 0.019 0.964
a-Yucatan 1 | 0.528 | 0.000 | 0.166 | 0.770 0.850 1.000 | 0.095 0.255 0.000 0.130 | 0.323 | 0.012 0.342
a-Yucatan 2 | 0.046 | 0.001 | 0.280 | 0.097 0.124 0.095 | 1.000 0.902 0.000 0.811 | 0.042 | 0.000 0.008
a-Campeche | 0.105 | 0.000 | 0.364 | 0.000 0.258 0.255 | 0.902 1.000 0.000 0.807 | 0.082 | 0.002 0.032
Lacandona | 0.038 | 0.000 | 0.000 | 0.000 0.002 0.000 | 0.000 0.000 1.000 0.000 | 0.171 | 0.000 0.001
a-Tzeltal | 0.090 | 0.000 | 0.659 | 0.224 0.284 0130 | 0811 0.807 0.000 1.000 | 0.074 | 0.001 0.014
a-ltza 0.478 | 0.000 | 0.113 | 0.190 0.449 0.323 | 0.042 0.082 0.171 0.074 | 1.000 | 0.016 0.309
a-Ch’orti | 0.071 | 0.000 | 0.021 | 0.004 0.019 0.012 | 0.000 0.002 0.000 0.001 | 0.016 | 1.000 0.039

a-Pogomcehi™ | 765 | 0.000 | 0.029 | 0.257 0.964 0.438 | 0.008 0.032 0.001 0.014 | 0.309 | 0.039 1

Se muestran en sombreado color azul las poblaciones analizadas en este estudio. Se muestra en sombreado color verde los valores que presentan
diferencias estadisticas p < 0.05
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5.2. Distribucion de frecuencias de haplogrupos mitocondriales en las

poblaciones mayas de Guatemala.

Es claro que el haplogrupo A2 presenta la mayor frecuencia en las poblaciones del
sureste de México y en la mayoria de Centroameérica (Sochtig et al., 2015). Por
otra parte, se ha identificado que el haplogrupo C1 esta ausente en la mayor parte
de Centroamérica y el haplogrupo D1 muestra una fijacion en el extremo Sur del
continente americano (Melton, 2008).

De acuerdo con la distribucion de las poblaciones en el ACP de la Figura 9, se
observa una proximidad génica entre las poblaciones de origen maya del sureste
de México y de Guatemala a excepcion de la poblacion lacandona y prehispanica
de Copan que solo presenta el haplogrupo C1 (88.89%) y D1 (11.11%).
Probablemente esta distribucion de las frecuencias se ve influenciada por el
namero reducido de individuos analizados (n=9) (Gonzalez-Oliver et al., 2001). De
acuerdo con la prueba de ji cuadrada, la poblacion prehispanica de Copan es
significativamente diferente a todas las poblaciones mayas incluidas en el analisis
(p < 0.05) (Tabla 11). Cabe mencionar que de acuerdo a las caracteristicas del
sistema de enterramiento de los individuos analizados de Copéan, se ha sugerido
que éstos pertenecen a un estatus social alto, por lo que se cuestioné si presentan
una composicion geénica distinta de los individuos que no son de la élite
(Merriwether et al., 1997).

La poblacion maya moderna pogomchi” esta caracterizada por las frecuencias de
los haplogrupos A2 (81.64%), C1 (12.31%) y B2 (6.15%). Mientras que ch’orti solo
por los haplogrupos A2 (70.18%) y C1 (24.56%). La ausencia del haplogrupo B2
en ch’ortiy de D1 en ambas probablemente se debe a un extenso aislamiento y el
efecto de la deriva génica (Justice, 2011).

Especificamente la poblacion ch’orti fue estadisticamente diferente de todas las
poblaciones (p < 0.05) con la prueba de Ji cuadrada (Tabla 11). Los hablantes
ch’orti principalmente se encuentran en la parte Este de Guatemala y en la parte
Occidental de Honduras, cerca de las ruinas de Copan (Hull, 2003 citado en
Justice, 2011). Los individuos ch’orti actualmente habitan en las ciudades de
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Jocotan, Camotan, Olopa, San Juan Ermita, La Union, Quetzaltepeque vy
Esquipulas en Guatemala. La ciudad de Jocotan fue fundada por la reubicacion
forzada de indios, provenientes de la region de Copan. Por lo que se sugirio que la
presencia del haplogrupo C1 en la poblacién actual ch’orti, probablemente se
debe a que es descendiente de la clase prominente de Copan. Como bien se
menciond anteriormente, la poblacion prehispanica de Copan presentaba altas
frecuencias del haplogrupo C1 (Justice, 2011; Merriwther et al., 1997).

El ACP (Figura 9) muestra que las poblaciones de Guatemala no estan tan
cercanas en el gréfico pero estan genéticamente relacionadas, no asi con la
poblacion de Copan.

Los itzaes presentaron una frecuencia alta del haplogrupo A2 (94.12%), en menor
frecuencia el B2 (5.88%) y no mostraron C1 y D1. La presencia exclusiva de los
haplogrupos A2 y B2 en los itzaes de San José puede deberse a que es una
comunidad pequefia y endogama. Por lo tanto, para tener mayor claridad de su
composicion génica se requiere analizar un numero mayor de individuos, lo que
sin duda permitira profundizar en el entendimiento del origen de este grupo que se
ha sugerido esta en el Petén Guatemalteco (Caso, 2002; Hofling, 2004). La

poblacion itza mostro mas afinidad con pogomchi” que con ch’orti.
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Figura 9. Grafico de Componentes Principales de poblaciones mayas antiguas y contemporaneas, en base a la

frecuencia de haplogrupos mitocondriales.
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Las poblaciones analizadas en este estudio se muestran en negritas.
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5.3. Analisis intrapoblacional de las poblaciones estudiadas.

Los valores de diversidad génica y el ACP basado en las distancias genéticas
calculadas como valores Fst de los 50 haplotipos identificados en las poblaciones
estudiadas indican que la poblacidon itza es la que muestra la menor variacion
genética de las poblaciones actuales y la que presenta la menor cercania génica
con las otras poblaciones mayas. Esto probablemente se explica por el
aislamiento geografico, la practica de la endogamia y el tamafio pequefio de la
poblacion hablante de itza que actualmente es de 70 individuos (INE, 2015), lo
cual ha promovido la pérdida de los halogrupos mitocondriales por deriva génica.
Por otra parte, se muestra que las poblaciones actual Q.R. 1 y la prehispanica
estan genéticamente cercanas (Figura 10, Tabla 13). Lo anterior se confirma con
en las comparaciones pareadas de los valores de Fsr, entre las poblaciones de
Xcaret y Q.R.1 que muestran el valor mas bajo de Fsr, lo que indica una cercania
geénica entre éstas poblaciones (Tabla 16). Esto sugiere una continuidad genética
entre estos dos periodos de tiempo. Sin embargo, es necesario realizar el analisis
de los haplotipos de la HVRI de la poblacion colonial de Xcaret para tener mayor
certeza del planteamiento anterior.

La extensa movilidad y el comercio a larga distancia dentro de la cultura maya y
con las poblaciones de los alrededores (especialmente con los Olmecas) durante
el pre-Clasico, Clasico y Posclasico promovieron un elevado flujo génico (Scherer,
2007; Ibarra-Rivera et al., 2008; Regueiro et al., 2013), el cual, junto con un

incremento en el tamafo efectivo de la poblacién, pudo haber ocasionado una

Tabla 12. Valores propios y varianza explicada por los componentes resultantes del ACP
en base a las frecuencias de los haplogrupos del mtDNA.

F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8 F9 F10 F11 F12
Valor propio 10.718 2.200 0.048 0.020 0.009 0.003 0.001 0.001 0.000 0.000 0.000 0.000
Variabilidad (%) 82.449 16.921 0.373 0.151 0.070 0.020 0.006 0.004 0.002 0.002 0.001 0.000

% acumulado

82.449 99.370 99.743 99.894 99.964 99.984 99.990 99.994 99.997 99.999 100.000 100.000
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diversidad haplotipica mayor en los mayas en comparacion con otros nativos
americanos (Schoéting et al., 2015).

La poblacion actual de Q.R.1 presentd los valores mas altos de diversidad
nucleotidica y de Theta S. Mientras que la prehispanica mostro el valor mas bajo
de Theta S y la itza de diversidad haplotipica (Tabla 7). Las dos poblaciones de
Quintana Roo presentaron una mayor diversidad génica que la itzd. Cabe
mencionar que se estudié un nimero menor de individuos antiguos que de los
actuales itzaes.

En esta tesis se detecta que las tres poblaciones estudiadas presentaron
relaciones genéticas cercanas y una diversidad genética pequeiia. Esta variacion
genética de las poblaciones mayas también ha sido observada en otros estudios
con marcadores autosomicos STRs, en donde la poca variacion de las
poblaciones se atribuyo a la extensa actividad comercial que han mantenido entre
ellas lo que ha propiciado intercambio genético entre éstas (Ibarra-Rivera et al.,
2008).

5.4. Diversidad molecular de cada uno de los haplogrupos mitocondriales en

base a los haplotipos.

El haplogrupo A2 fue el mas frecuente en las poblaciones analizadas en esta tesis.
Sin embargo, al considerar los haplotipos de cada haplogrupo por separado
encontramos que el haplogrupo B2 es el mas diverso en la prehispanica y en la
actual de itza, cabe mencionar que solamente se estudiaron 15 de los 25
individuos prehispanicos de Xcaret anteriormente analizados en Gonzéalez Oliver,
2001. En la poblaciéon Quintana Roo 1, el haplogrupo A2 mostré la mayor
diversidad haplotipica (H) con el valor mas alto de theta S (8S). Por otra parte, en
términos generales la diversidad nucleotidica (x) no presentd diferencias
considerables entre los haplogrupos A2 y B2 entre las tres poblaciones.

Las estimaciones de diversidad genética en los haplogrupos puede variar cuando
se analice un mayor numero de individuos de las poblaciones. La diversidad

génica también puede afectarse por los eventos demograficos e historicos de cada
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poblacion. En otro estudio se reportdé que el haplogrupo A presentaba la mayor
diversidad genética, mientras que D mostraba la menor variacion (Pineda
Vazquez, 2015).

5.5. Variabilidad genética intrapoblacional entre siete poblaciones mayas.

En el analisis de la HVRI se incluyeron siete poblaciones citadas en la bibliografia.
En las 334 secuencias analizadas que pertenecen a alguno de los haplogrupos del
mtDNA (A2, B2, C1 y D1) se identificaron 147 haplotipos en las 7 poblaciones. El
41.5% de todos los haplotipos son Unicos, mientras que el 26.5% son compartidos
por los individuos dentro de las poblaciones (Tabla 14). Por lo tanto, el 68% de los
haplotipos son especificos de cada poblacion y el 27.2% son compartidos entre las
poblaciones.

La poblacion que comparte el mayor niumero de haplotipos dentro de la poblacion
es Quintana Roo 1 (41.1.%), mientras que la menor es Quintana Roo 2 (11%).

Sin embargo, ésta poblacion presenta el mayor porcentaje de haplotipos
compartidos entre las poblaciones (50%).

En la Tabla 15 se muestra el nimero de haplotipos compartidos entre las
poblaciones mayas. Se observa que todas las poblaciones mayas comparten
haplotipos, algunas en mayor proporcion que otras. De acuerdo con un estudio
reciente de la historia demografica de poblaciones mayas, se sugirid que la
intensa red de comercio estimuld la migracion y el contacto entre grupos humanos
dentro y entre areas culturales; esto es un factor que puede explicar mayormente
la estructura génica en Mesoamérica expresada en una homogeneidad genética

en el area Maya (Gonzalez-Martin et al., 2015).

De acuerdo con el ACP (Figura 10), las poblaciones actuales de Quintana Roo
(Q.R.1 y Q.R.2) y la prehispanica de Xcaret muestran una esperada cercania
génica, asi como las poblaciones chorti y pogqomchi’. Basado en un estudio de
MtDNA, se report6 flujo génico entre estas poblaciones. Sin embargo estudios del
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cromosoma Y indican una mayor variabilidad en la composicion de la poblacion
ch’orti ya que presentd mezcla europea y africana (Justice, 2011).

En el ACP la poblacion itza se ubico lejana a todas ellas lo que se explica por el
pequefio numero de individuos y la practica de endogamia. En la Tabla 13 se
muestran los valores propios y varianza explicada por los componentes

resultantes del ACP.

Figura 10. Grafico de Componentes Principales de poblaciones mayas antiguas y contemporaneas,
en base a la distancia génica Fst de Tajimay Nei.
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Por otra parte, la poblacion de Campeche esta mas relacionada con las
poblaciones de Guatemala. Esta cercania puede deberse a una ancestria comun
y/o un proceso de flujo génico reciente (Gorostiza et al., 2012). De acuerdo con
evidencia demografica, en 1984 se registrO una migracion de poblacion
guatemalteca hacia el estado de Campeche; posteriormente, en 1998 una gran
parte de esta poblacion regres6 a su pais de origen. Esto es congruente con los
datos de las principales lenguas, donde las de origen guatemalteco registraron
crecimientos bajos o negativos (INEGI, 2005).

De acuerdo con los valores de diversidad molecular, los de diversidad haplotipica
fueron altos y similares entre las poblaciones mayas (Tabla 16). El valor mas alto
de diversidad haplotipica lo presenté Quintana Roo 1 (H =0.95+0.008) y el més
bajo a-ltzad (H =0.79+0.078), lo que sugiere que la poblacién actual de Quintana
Roo 1 es la mas diversa. Por otra parte, los valores de diversidad nucleotidica (i)
fueron parecidos entre las poblaciones. Las poblaciones actuales de Campeche
(®=0.0160+0.008) y ch’orti (x=0.0155+0.008) mostraron los valores mas altos de =«
y la poblacién prehispanica de Xcaret el mas bajo (7=0.0100+0.006). El valor de
Theta S (8S) mas alto lo presento la poblacion a-Pogomchi” (0S= 9.27+2.762) y
Quintana Roo 1 (8S=8.89+2.5289) y el mas bajo p-Xcaret (6S=5.15+2.268).

Tabla 13. Valores propios y varianza explicada por los componentes resultantes del ACP
en base a distancias Fsrde la RHVI.

F1 F2 F3 F4 F5 F6
Valor propio 5.934 0.986 0.784 0.284 0.012 0.001
Variabilidad (%)  74.171 12.326 9.798 3.545 0.146 0.014
% acumulado 74.171 86.498 96.295 99.841 99.986 100.000
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En base a lo anterior la poblacion actual de Quintana Roo 1 es la mas diversa de
México mientras que la poblacién antigua de Xcaret la menos diversa, al igual que
la poblacion itza es la menos diversa de Guatemala, aunque es necesario aclarar
que de ambas poblaciones se estudiaron pocos individuos y la diversidad puede
cambiar al incrementar el namero.

En términos generales las poblaciones mayas aqui estudiadas presentan una
diversidad génica similar. Lo anterior coincide con los valores bajos de distancias
génicas de Tajima y Nei (1987) en la mayoria de las poblaciones mayas (Tabla
17). A excepcion de los itzaes, quiénes presentan los valores mas elevados de Fsr
en comparacion con las otras poblaciones, sugiriendo menor flujo génico entre

éstas.

Tabla 14. Numero de haplotipos en las poblaciones mayas.

Poblaciones n NUumero de Haplotipos Haplotipos Haplotipos
mayas haplotipos Unicos compartidos compartidos
antiguas y dentro de la entre las
actuales poblacién poblaciones
13 9 44.44% (4) 11.11%(1) 44.44% (4)
p-Xcaret
a- Qunitana 89 34 35.3% (12) 41.1% (14) 23.5% (8)
Roo 1
Roo 2
52 19 21% (4) 42.1%(8) 37% (7)
a-Campeche
a-Ch'orti 54 26 54%(14) 19.2%(5) 27% (7)
a-Pogomchi' 65 34 50%(17) 23.5% (8) 26.5% (9)
a-ltza 17 7 42.8%(3) 14.3%(1) 42.8% (3)
Total 334 147 41.5%(61) 26.5% (39) 27.2% (47)
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Tabla 15. Numero de haplotipos compartidos entre las poblaciones mayas.

p-Xcaret

a-Quintana Roo 1

a-Quintana Roo 2

a-Campeche

a-Ch'orti

a-ltza

a-Pogomchi'

p-Xcaret a-Quintana Roo 1 a-Quintana Roo 2 a-Campeche a-Ch’orti a-ltza a-Pogomchi
- 1 2 1 1 2 2
1 -- 7 4 3 2 4
2 7 -- 4 3 2 3
1 4 4 -- 3 2 4
1 3 3 3 -- 2 5
2 2 2 2 2 - 2
2 4 3 4 5 2 --

Las poblaciones analizadas en este estudio se muestran en negritas.
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Tabla 16. indices de diversidad molecular correspondientes a la RHVI (16021-16400) en poblaciones
mayas.

Valor medio de

Poblacion n K S A+ sd m+sd Th(gtsa; S as diferencias de
pares
p-Xcaret 13 9 16 0.93#0.050 0.0100:0.006 5.15+2.268  3.80+2.045
a-QuintanaRoo 1 89 34 45 0.95:0.008 0.0147:0.007 8.89+2.528  5.62+2.723
a-QuintanaRoo2 44 18 28 0.90:0.028 0.0115:0.006 6.43+2.152  4.37+2.200
a-Campeche 52 19 28 0.92:0.020 0.0160:0.008 6.19+2.025  6.102.950
a-Chort 54 26 35 0.93:0.018 0.0155:0.008 7.68+2.418  5.89+2.859
a-Pogomeht 65 34 44 0.94:0.017 0.0132+0.007 9.2742.762  5.04+2.481
a-ltza 17 7 19 0.79:0.078 0.0130+0.007 5.62¢+2.303  4.95+2.536

n=ndmero de muestra, K= nimero de haplotipos, S=nmero de sitios polimérficos, H= diversidad haplotipica,
n=diversidad nucleotidica, 8S= nimero promedio de diferencias pareadas entre secuencias, sd= desviacién

estandar
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Tabla 17. Matriz de distancias Fsrde Tajimay Nei (1984) de la RHVI.

p-Xcaret a-Quintana Roo 1 a-Quintana Roo2 a-Campeche a-Chorti a-ltza a-Pogomchi
p-Xcaret 0
a-Quintana Roo 1 0.0011 0
a-Quintana Roo 2 0.0054 0.0020 0
a-Campeche 0.0692 0.0689 0.0699 0
a-Chort 0.0681 0.0446 0.0377 0.0963 0
a-ltza 0.1408 0.1317 0.1585 0.2048 0.1707 0
a-Pogomeht 0.0029 0.0134 0.0025 0.0581 0.0350  0.1486 0

El valor de distancia es de 0 a 1, donde O = identidad y 1 = mayor diferencia.
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4.6. Estructura genética en poblaciones mayas.

Se llevo acabo un AMOVA para identificar una estructura poblacional, en base a
su ubicacion geografica en Tierras Altas (itza, ch orti y Pogomchi') y Tierras Bajas
(p-Xcaret, Q.R.1, Q.R.2 y a-Campeche).

El analisis sugiere poca variacion dentro de grupos (-0.44%) y entre poblaciones
dentro de grupos (5.98%). La mayor variacion observada fue dentro de
poblaciones (94.46%). El valor negativo del porcentaje de variacion dentro de
grupos y los valores bajos de los indices de fijacion de Fs. = 0.05952 dentro de
grupos, Fs;= 0.05540 entre poblaciones dentro de grupos y Fcr -0.00438 dentro
de poblaciones, (Tabla 18) indican la ausencia de una estructura poblacional
entre los dos grupos. El valor del porcentaje de variacion dentro de las
poblaciones obtenido aqui es mas bajo que el reportado para otras poblaciones de
México utilizando un criterio similar geografico-cultural en el AMOVA (Justice,
2011; Peréz Martinez, 2014; Pineda Vazquez, 2015).

El AMOVA muestra que no existen diferencias genéticas significativas entre las
poblaciones mayas de las tierras bajas y altas, lo que puede deberse al elevado
flujo génico por via materna entre grupos de la region. Otro estudio basado en
caracteristicas dentales morfolégicas, también propuso que no hay distinciones
entre los mayas de las tierras altas (Chicoasen) y bajas (Cob4, Playa del Carmen,
San Gervasio-Cozumel y Tulum) (Ragsdale, 2015).

Se ha propuesto que el intenso intercambio comercial, principalmente entre el
periodo Clasico y Posclasico tuvo un papel imprescindible en la movilidad de la
poblacion, generando afinidades biologicas entre éstas poblaciones (Ortega,
2013)
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Tabla 18. AMOVA basado en distribucién geografica de poblaciones mayas en base a la RHVI.

. Componentes Porcentaje Indices de
Grupo Poblaciones ) L L p
de la varianza de variacion fijacion
Tierras bajas p-Xcaret Entre grupos -0.01 -0.44 Fsc=0.05952  0.0000*
a-Quintana Roo 1
a-Quintana Roo 2 blac q
a-Campeche Entre poblaciones dentro 0.16 5.98 Fs = 0.05540  0.0000*
grupos
a-ltza
Tierras altas a-Ch’orti Dentro poblaciones 2.68 94.46 Fcr=-0.00438  0.36755
a-Pogomchi”

En negritas se muestran las poblaciones analizadas en este estudio. *Nivel de significacion p <0.05.



5.7. Componente genético “no nativo” en poblaciones mayas.

En las poblaciones mayas actuales de Yucatan 2, lacandona, ch’orti y en la poblacion maya
antigua de Xcaret existen individuos que estan reportados con el nombre de otro en la
Tabla 9. Los 5 individuos lacandones, 1 de Yucatan 2 y el individuo maya prehispanico
deben explorarse para el haplogrupo X2 con la finalidad de completar el analisis de los
haplogrupos mitocondriales. Por otra parte, los 3 individuos ch’orti no presentaron ninguno
de los cinco haplogrupos del mtDNA y estos representan mezcla no nativa americana.

Los espafioles invadieron el area ch’orti en 1524 y la region estaba habitada por
aproximadamente 120,000 mayas. Eventualmente, los espafoles derrotaron a los
indigenas, los despojaron de sus tierras y los esclavizaron. La guerra y las enfermedades
que trajeron los espafioles ocasionaron un drastico descenso de la poblacion que disminuyo6
hasta un 90% en algunos lugares de la region ch’orti. Los individuos que sobrevivieron
fueron reubicados en Guatemala, Honduras y El Salvador. Los europeos y ladinos
(hablantes de espafiol antiguo) fueron principalmente ubicados en las ciudades y a lo largo
de las rutas de comercio.

La region ch’orti estuvo relacionada con dos principales rutas de comercio y por ende fue
importante para los espafioles. La cosecha de indigo, azucar tabaco entre otras, asi como
la mineria atrajo a colonos al area. Las mejores tierras de cultivo fueron otorgadas a ladinos
y europeos en lugar de los indigenas. Debido a la rapida disminucion de la poblacion
indigena y al establecimiento de los espafioles comenzaron a traer esclavos africanos a
Mesoameérica en las primeras décadas del periodo de la conquista. Los indios encontraron
refugio en las haciendas y pueblos del proceso de ladinizacion, de la explotacion, del abuso
sexual del hombre ladino con la mujer ch’orti, en esos lugares hubo un mestizaje biologico
y cultural entre indios, africanos y europeos. La poblacion ch’orti exhibe mezcla de origen
africano y europeo tanto por via materna como paterna pero es mas significativo el
mestizaje por via paterna, ya que la mayoria de los europeos que llegaron fueron hombres.
La poblacion ch’orti presento los haplogrupos europeos |, Jy E, este Ultimo esta presente
en el Mediterraneo como en la parte oriental de Africa (Justice, 2011).

En un estudio reciente del analisis del mtDNA en una poblacion maya de 40 individuos del

estado de Yucatan (Gonzalez-Martin et al., 2015) se identifico que el 2.44% de la poblacion

77



presentaba haplogrupos africanos. La pequefia fraccion de mezcla africana encontrada
indico flujo génico materno posterior a la conquista de América que involucré mujeres de
origen africano y hombres indigenas.

El registro historico menciona que los espafioles reorganizaron las comunidades indigenas
nativas en congregaciones, propiciando flujo génico entre los indigenas de distintos grupos
culturales. Los esparioles interactuaron con diferente intensidad en distintas comunidades
indigenas, con algunas tuvieron un menor contacto. El flujo génico que mantuvieron los
espafioles y los esclavos africanos con las poblaciones indigenas nativas de México
introdujo nuevas variantes génicas y la magnitud del impacto vario de acuerdo a las

poblaciones y su ubicacion (Mata-Miguez et al., 2015).
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6.0 CONCLUSIONES.

Las poblaciones antigua y actual del estado de Quintana Roo presentan tres de los
halogrupos mitocondriales con el siguiente patron de distribucion A2, C1 y B2, similar al de

otras poblaciones de origen maya de México y Guatemala.

La poblacion itza esta caracterizada principalmente por el haplogrupo A2, de manera similar
a la poblacion lacandona. Este haplogrupo es el mas frecuente en las poblaciones de
México.

El haplogrupo A2 es el mas frecuente en las tres poblaciones mayas analizadas y presenta

la mayor diversidad genética de los cuatro haplogrupos mitocondriales.

Los haplogrupos A2, B2, C1 y D1 fueron identificados en mayas actuales de las localidades
de Laguna Kana y Santa Maria Poniente del estado de Quintana Roo.

El haplogrupo X2 estuvo ausente en mayas actuales de Quintana Roo e itza de Guatemala.

Los resultado de los ACPs basados en las distancias genéticas (Fst) de los haplotipos y
haplogrupos y los valores de diversidad genética sugieren que la poblacion itza es la menos
diversa de las poblaciones actuales y la que menor relacion genética presenta con otras
poblaciones mayas probablemente debido a que se encuentra geograficamente aislada,

practica endogamia y es una poblacion muy pequeiia.

La poblacion actual de Quintana Roo estudiada aqui es la mas diversa genéticamente y
presenta una cercania génica estrecha con la poblacion prehispanica de Xcaret, Quintana
Roo lo que apoya una continuidad genética por via materna a lo largo del tiempo y que la
conquista espafola no tuvo un impacto considerable en estos marcadores mitocondriales.
Esta hipétesis debe considerarse con precaucion debido a que se analizaron solamente 15

individuos prehispanicos.

Los resultados de los ACPs de los haplotipos y haplogrupos, de Ji cuadrada y AMOVA
indican que no existen diferencias genéticas significativas entre las poblaciones mayas de

las Tierras bajas y altas, lo que se debe al elevado flujo génico entre grupos de la region.
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Los resultados de diversidad genética indican que existe poca variacion génica entre las
poblaciones mayas de la peninsula de Yucatan y que estas son un grupo cultural

homogéneo en comparacion con otras poblaciones de Mesoamérica como son las nahuas.
Las poblaciones indigenas del continente americano han atravesado por diversos eventos

historicos y demograficos que han influido en la composicion genética de las poblaciones a

nivel regional.
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8.0 APENDICE

Tabla 1. Contexto arqueoldgico de las entierros analizados del grupo B del sitio arqueoldgico Xcaret, Quintana Roo

No. Tipo de Individuos Cronologia Localizacion  Sexo Edad Deformacion Ofrenda o material
Entierro Entierro analizados Estructura craneana asociado
Directo Tabular .
1 primario de 1 Po B-8 F 30-35 erecta Navajilla de
C obsidiana
1individuo
. Una vasija invertida
Directo i 2
rimario Tabular cubriendole la cara®,
3 P 1 Cl-Ta B-8 NI 20-25 4 cuentas y 2
del erecta .
o 1 pendientes de
individuo
concha.
Plato tripode, un
fragmento de aguja
de hueso y una pesa
Directo de red hecha en
8 primario de 1 Cl-Ta B-8 F 2530 - piedra. Alrededor
1 individuo del craneo se
encontraron
diversos huesos de
pescado.
Un plato tripode
Directo invertido le cubria el
12 primario de 1 Cl-Ta B-6 M 3545 - rostro y un cuchillo
1lindividuo de pedernal en la
mano derecha.
Mano de metate de
Indirecto coral, una cuenta de
15 secunglarlo 1 Po-Ta B-4 AM Adulto Tabular conpha y un brazo
osario. erecta de incensario Chen

5individuos

Mul modelado.
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Directo Proablemente
21 primario de del Cléasico B-4 M Adulto - Ninguna
1 individuo
Dos platos tripodes,
15 caracoles
Directo estucados con
23 secundario Po-Ta Plaza B-4-5 M Adulto - pigmento rojo, 3
multiple navajillas y una
lasca de obsidiana.
Un cajete y una
Directo Tabular cuenta de jade en la
24 primario de Po-Ta Plaza B-4-5 NI 2-3a erecta boca (Gnico con esta
1individuo particularidad)
Sobre el pecho tenia
. un cuenco, un hacha
Directo de caracol
27 secundario Cl-Ta B-6 NI 25-40 - Y
L abundantes espinas
1lindividuo
de pescado
Crdneo de perro
Indirectq Tabular (Can'is familiaris),
29 secundario Po-Ta B-5 2M/1F  Adulto erecta(s ~ Medio malacate, dos
osario. S caracoles pequefos
LT individuos) .
9 individuos y unalasca de silex.
Cajete tripode
Ingllregto Tabular invertido sqbre la
31 primario. Cl-Ta B-9 M Adulto . cara y un disco en
L oblicua :
1lindividuo hueso de animal.
Un bezote de
Directo Tabular caracol (Strombus
32 primario de Cl-Ta B-8 F 30-35 NS gigas)
1individuo mimetica
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Cabecita de piedra

Probablemente
verde, una cuenta de

Indirecto Cl-Tacon reulso ) .
33 secundario 2 en el B-6 NI 30'35. """ jadeita, unade
N . M Infantil barro, una punta de
2 individuos Posclasico

flechay una navaja
de obsidiana

Datos tomados de Con, 2004.

Abreviaturas de la cronologia: Cl: Clasico, Cl-Ta: Clasico Tardio, Po: Posclasico, Po-Ta: Posclascio Tardio, NI: no identificado. El periodo de
tiempo propuesto para Clasico es del 250-909 d.C., para Clasico Tardio es del 600 al 909 d. C.

para el Posclasico del 909-1697 d.C., y Posclasico Tardio de 900 a 1697 d. C. de acuerdo a Simon y Grube, 2008.

Claves del sexo: F: femenino, M: masculino

'De acuerdo a Tiesler 1999, era un entierro colectivo de 3 individuos.

% Tipo de ceramica Teabo rojo.
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Tabla 2. Conjunto de primers empleados para la amplificacion de los haplogrupos del mtDNA.

Temperaturade  Tamafo del
Haplogrupo Coordenadas’ Secuencia (5" a 3) alineamiento producto Referencia
(°C) (pb)
ACCTCCTCAAAGCAATACACTG Stone y Stoneking, 1993
A2 L 590 — 611 176
TGCTTGATGCTTGTTCCTTTT
L s6s GTGCTTGATGCTTGTTCCTTTTG 63
Ezzggﬁ ACAGTTTCATGCCCATCGTC 52 1120121  Gonzéalez-Oliver et al.. 2001a
o ATGCTAAGTTAGCTTTACAGTG
L 13209-13232 CGCTATCACCACTCTGTTCGC .
4lez-Ol l. 2001
cl H 13393-13416 CAGATGTGCAGGAATGCTAGG 60 147 Gonzalez-Oliver et al. 2001a
L 13179-13199 TAACTACTACCGCATTCCTACT .
alez-Oliver et al., 2001a
b1 H 13305-13325 AAAGCCGGTTAGCGGGGGCA 55 149 Gonzalez-Oliv
X2 L 1651-1670
H 1793-1776 GCGATTTAGCAGTAAACTAAG 49 125 Kaestle, 2001

CTTGGACGAACCAGAGTGTAGC

"La posicién de los primers se basa en la secuencia estandar del mtDNA (Anderson, 1981, Andrews et al., 1999).

pesad

L: cadena ligera, H: cadena
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Tabla 3. Reactivos y concentraciones utilizadas para la reaccion de amplificacién por
PCR de haplogrupos mitocondriales en un individuo antiguo y los contemporaneos.

Reactivos Concentracion final Volumen final en 25 pL

(HL)

Amortiguador 10X 1X 2.5

dNTP’s 1.25 mM c/u 100 uM clu 2.0

MgCl, 50 Mm 1.5 mM 0.75

Primer forward 10 pM 0.1 uM 0.25

Primer reverse 10 pM 0.1 uM 0.25

Platinum-Taq 5 U/uL 0.02 U/puL 0.1

Ho e 17.15

DNA e 2.0

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

Tabla 4. Sitio de reconocimiento de las enzimas de restriccion caracteristicas en la
tipificacion de haplogrupos mitocondriales.

Haplogrupo y Secuencia estandar Secuencia Tamafio del
sitio de 5a3 mutada producto de
restriccion 5a3 restricciéon (pb)
A2 TAGCCT TGGCCT 101/175
+Hae I11-663
B2 CCCCCTCTACCCCCTCTA  CCCCCTCTA' -
8272-8289
-9pb delecidn
C1
-Hinc 11-13259 GTCAACT GTCAGCT 83/64
D1
_Alu I-5176 AAGCTA AAGATA 72177
X2 CTTAG TTTAG 65/60
-Ddel-1715

'Secuencia reconocida por el tamafio del producto amplificado. Modificado de Garfias Morales, 2014
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Tabla 5. Secuencia nucleotidica de los primers empleados para la amplificacion de la
HVRI del mtDNA en individuos prehispanicos.

Coordenadas” Secuenciaba 3’ Temperatura Tamafo Referencia

de del

alineamiento producto

C) (pb)
L 15975 - 15996 CTCCACCATTAGCACCCAAAGC 59 235 Vigilant et al., 1989;
H 16192 — 16209 GGTACGAATGTTCGTTCA Modificado de Hand,

et al., 1996

L 16192 — 16209 CCATGCTTACAAGCAAGT 51 238 Hand, et al., 1996

H 16410 -16429 GGCACTTTAGTTATAGGGCGT

'Basada en la secuencia estandar del mtDNA (Anderson, 1981).

Tabla 6. Reactivos utilizados para la amplificacion de la HVRI del mtDNA de
individuos prehispéanicos.

Reactivos Concentracion final Volumen final en 50 pL
(BL)
Amortiguador 10X 1X 5.0
dNTP’s 1.25 mM c/u 100 uM clu 4.0
MgCl, 50 mM 1.5mM 15
Primer forward 10 pM 0.1 uM 0.5
Primer reverse 10 pM 0.1 uM 0.5
BSA 5 mg/mL 0.1 pg/pL 1
Platinum-Taq 5 U/uL 0.02 U/puL 0.2
H,O%* e
DNA® e e

®El volumen de DNA adicionado fue variable (1 a 9 pL), y de H,O fue ajustado de acuerdo al
volumen final de la reaccion. L = microlitros, mM = milimolar, uM = micromolar, U =

unidades de enzima.
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Tabla 7. Reactivos y concentraciones utilizadas para la reaccién de secuenciacion
de la HVRI por PCR.

Reactivos Concentracién final Volumen final en 10 pL
(uL)
DNA e 2
HO e 25
Primer 3 uM 0.3 uM 1
Amortiguador 2.5X 0.75 X 3
BigDye e 1.5

Tabla 8. Primers empleados para la reaccion de amplificacién de la HVRI del mtDNA
en individuos contemporaneos.

Temperatura Tamarfio

Coordenadas’ Secuencia5’a 3’ . de_ del Referencia
alineamiento  producto
(°C) (pb)
Vigilant et al., 1989
L 15,975-15,996 CTCCACCATTAGCACCCAAAGC 55 446 Hand. et al., 1996
H 16,401-16,410 GTGGTAGGAGGCACTTTAGT

*La posicién de los primers se basa en la secuencia estandar del mtDNA (Anderson, 1981).
L= Cadena ligera, H= Cadena pesada

Tabla 9. Sitios polimérficos especificos asociados a cada haplogrupo del mtDNA.

Haplogrupo Sitios polimérficos de HVRI
A2 16,111; 16, 290; 16, 319
B2 16,189; 16,217
C1 16, 298; 16, 325; 16, 327
D1 16, 223; 16, 325; 16, 362
X2 16, 213; 16, 278
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