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RESUMEN

La estructura genética de las poblaciones ha sido ampliamente estudiada desde la
genética de poblaciones en un intento por aprehender la variacion genética humana,
pero también para comprender los procesos subyacentes que explican esta variabilidad.
Si bien existen varios métodos que permiten estudiar estructuras genéticas, muchas
veces la geografia — entendida no solo como distancia geografica, sino que también
como los hitos geograficos presentes en el ambiente que las poblaciones de estudio
habitan — es una variable que queda excluida, al menos hasta recientemente. Algunos
estudios anteriores habian sefalado una posible estructuracion genética de las
Comunidades Agricolas dadas por distancia geografica (Montalva, 2014; Flores, 2018),
que, en la presente tesis se pretende investigar incluyendo también los hitos geograficos
de la region de Coquimbo. Para ello, se hizo uso del método de Monmonier, algoritmo
matematico y geografico que permite trazar barreras al flujo génico sobre la superficie
terrestre. Esto resulta particularmente interesante dado que estas poblaciones son
comunidades que han permanecido relativamente aisladas producto de los cordones
montafiosos que caracterizan la regidn de los valles transversales. A partir de datos
genéticos — marcadores de STR — y apellidos de comuneros se elaboraron distintos
mapas del paisaje genético de estas poblaciones. Finalmente se concluyd que no existe
una estructuracion genética geografica evidente para las Comunidades Agricolas de
Coquimbo pero que si existen barreras cripticas entre ellas. Se pudo constatar que
existen barreras al flujo génico similares entre ambas lineas de evidencia, en particular,
una barrera importante que divide de norte a sur la provincia de Elqui y Limari, y barreras
este-oeste en la comuna de Monte patria.

Palabras clave: esfructura genética, geografia, Monmonier, STR, apellidos, barreras al

flujo génico, barreras cripiticas.



INTRODUCCION

En el marco de la investigacion del Proyecto Fondecyt No 11160402 “Cultural
Phylogenetics and Coevolution of Wealth and Inheritance and Land Tenure Norms in
Agro-pastoralist Communities” (Montalva, 2016), se propone investigar en la presente
memoria las barreras al flujo génico de las Comunidades Agricolas (CCAA) de la region
de Coquimbo mediante el estudio de su estructuracion genética. Para ello, se utilizara el

método de Monmonier, con datos tanto de apellidos como de marcadores genéticos.

Las comunidades agricolas de Chile son grupos de agro-pastores de ancestria mixta
(Montalva, 2015), que se reconocen como propietarios de un terreno rural comun que
explotan y cultivan individualmente. Si bien su origen se remonta al periodo colonial,
fueron reconocidas legalmente como tales en 1968 por el Decreto con Fuerza de Ley N°
5 del Ministerio de Agricultura (D.F.L. N°5). En la actualidad, existen 180 comunidades
agricolas que se distribuyen de manera desigual a lo largo del territorio. De estas, 178
se ubican en la Region de Coquimbo, y 2 en la Regidon de Atacama, abarcando en total
una superficie aproximada de un millébn de hectareas (Ministerio de Bienes Nacionales,
s.f).

Las comunidades agricolas de la region de Coquimbo se ubican en la zona de los
denominados valles transversales, que, tal como dice su nombre, se caracteriza por
poseer cordones cordilleranos transversales entre la cordillera de los andes y la cordillera
de la costa. Las CCAA comprenden solo el 5% de la poblacion regional y ostentan el
25% de la tierra de dicha region (Schneider, 2006). Se han debido enfrentar
histéricamente a un ambiente dificil con escasas fuentes de irrigacion, sequias, poca
tierra disponible para el cultivo, y poca capacidad de carga ganadera (Morales, 2005). A
pesar de todo pronostico, han logrado perdurar en el tiempo y practicar tanto la
agricultura de trigo y cebada, como también el pastoralismo de cabras y ovejas,
extendiendo asi las posibilidades de fuentes de ingreso de la comunidad (Alexander,
2008). Estas comunidades agricolas han llamado la atencion de algunos autores
producto de su inherente particularidad, dada en gran parte, por su larga historia, su



sistema de manejo de la tierra indivisible y mixto, y por su propio sistema democratico
interno (Gallardo, 2002).

Para la genética de poblaciones, estas comunidades tienen también otras caracteristicas
relevantes como, por ejemplo, su relativo aislamiento, consanguinidad, y bajo tamafio
poblacional. Estos rasgos las hacen poblaciones idéneas para estudiar la relacion entre
estructura genética y geografia. Si bien en estudios anteriores (Acufa, 2000; Montalva,
2015; Flores, 2018), han sefalado una posible estructuracién genética dada por
geografia, esta no ha sido estudiada en profundidad. Estudios de estructuracién genética
en poblaciones humanas suelen describir este fenomeno en términos de endogamia
dentro de sus subpoblaciones y el grado de intercambio de genes entre ellas (Weiss,
1980). Esto se representa mediante distancias genéticas que suelen obedecer a factores
socioculturales y/o geograficos denominados barreras al flujo génico. A pesar de que, la
relacion entre estos factores y la estructura genética ha sido estudiada, un elemento que
usualmente no se toma en cuenta es el espacio geografico que comparten las
poblaciones de estudio. Justamente, esto es lo que permite hacer el método de
Monmonier, pues detecta barreras al flujo génico en una zona geografica determinada,

incluyendo asi la variable geografica en el estudio de variacion y diferenciacion genética.



ANTECEDENTES

1. Estructura genética en poblaciones humanas

La genética de poblaciones ha intentado aprehender la variabilidad biologica desde la
variacion genética. Esta variacion se traduce en cambios en las frecuencias alélicas
dentro y entre poblaciones generando asi estructuras genéticas particulares. Estudios de
esta indole han contemplado investigaciones a través de relaciones filogenéticas entre
poblaciones, distancias genéticas y sus respectivas barreras al flujo génico. En un
principio, ayudaron a constatar que existen subdivisiones, que varian en magnitud,
dentro de una misma poblacion (Jorde, 1980). Si bien han sido de vital importancia para
estudios de caracter evolutivo, también han tenido cabida en investigaciones forenses

de identificacion y en epidemiologia (Berrios, 2014; Lao et al., 2008).

Los primeros estudios de este tipo describieron estructuras genéticas por medio de los
grupos sanguineos (Cavalli-Sforza & Feldman, 1973). De la mano del avance de la
tecnologia, y, con el manejo de la electroforesis, se comenzaron a utilizar posteriormente
marcadores genéticos. En esta primera fase se asentaron las primeras aproximaciones
sistematicas con el fin de identificar y clasificar distintas poblaciones de acuerdo con su
variacion genética, y asi, a su vez, dar cuenta de la variabilidad genética humana
(Rosenberg, 2002). De este modo, se generaron coeficientes estadisticos que
permitieron representar la diferencia genética en un solo numero. Entre algunos de los
primeros, es posible encontrar los estadisticos F de Sewall Wright (1943), que nos
permiten determinar estructura poblacional mediante coeficientes de endogamia —
inbreeding — en base a la correlacion entre gametos aleatorios entre dos poblaciones
(Wright, 1965).

A partir de los estadisticos F, surgieron también otros coeficientes de similitud y distancia.
Muchos de ellos se basaron en los estadisticos F, pero los adaptaron para loci de alelos
multiples, y, para ser utilizados en un numero cada vez mayor de loci (Meirmans, 2010).
Entre algunos de los indices mas comunes basados en los estadisticos F, se encuentra
el de Nei (1965), Hedrick (1971), Slatkin (1995) y Jost (2008). Todos ellos trabajan
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implicita o explicitamente con los conceptos de variacion inter-poblacional e intra-
poblacional, pero tienen enfoques distintos, calibraciones diferentes, toman en cuenta
algunas fuerzas evolutivas por sobre otras y trabajan mejor en ciertos marcadores que
en otros. Estas diferencias hacen que cada coeficiente se adapte mejor a ciertos
objetivos de investigacion. Aun asi, en la practica suelen entregar resultados similares
cuando el numero de muestras es apropiado (Meirmans, 2010). Vale decir que, existen
también otros indices que no se basan en lo propuesto por Wright, fundados a partir de
otras bases tedricas, como, por ejemplo, la distancia genética geométrica de Cavalli-
Sforza (1967).

Asentados estos métodos numéricos, otras investigaciones comenzaron a estudiar los
factores que inciden en la diferenciacion entre poblaciones. De esta forma, se empezé a
hacer uso del modelo de aislamiento por distancia (IBD) (Malécot, 1948), para incluir la
variable geografica como una posible explicacion. Este modelo enfatiza el papel de la
distancia geografica en la determinacion de las estructuras genéticas de la poblacion
(Boattini et al., 2007), a grandes rasgos establece que a mayor distancia geografica
existe una mayor distancia genética. Debido a que se demostré una correspondencia
entre distancia geografica y estructura genética en la mayoria de los casos, se comenzé
a indagar también en la relacion entre elementos geograficos (rios, quebradas,
montafas, etc.) y estructura genética (Barbujani, 1989; Rychkov et al., 1990). Por otro
lado, otras investigaciones demostraron que no solo la geografia, sino que también
elementos sociales y culturales tenian efectos en la estructuracion genética de las
poblaciones. Asi, por ejemplo, (Fiorini et al., 2007) establece que la etnia — entendida en
este estudio como una comunidad que comparte una religioén, lengua, devenir historico y
espacio comun — en contextos sociales determinados, tiene efecto en la diferenciacion
intra-poblacional. Por su parte, Valenzuela (1987;2011), realza el papel del factor
socioeconomico, al demostrar que existe una estructuracion socio-genética dada por

estrato socioeconémico en Chile.

Lo anterior demuestra que existen distintos factores que inciden en la probabilidad
diferencial de reproduccion, y por defecto, en la estructura genética de las poblaciones y
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subpoblaciones. Por un lado, tenemos factores geograficos, entendidos tanto como
distancia y elementos propios de la geografia, y, por otra parte, factores socioculturales,
como la etnia y el estrato socioecondmico, por mencionar algunos. Su identificacion es
relevante no solo porque permite caracterizar poblaciones, sino que también porque

logra profundizar en fendmenos historicos, demograficos, socioculturales y evolutivos.

Tanto poblaciones grandes como poblaciones pequefias o aisladas han sido de interés
para estas investigaciones, pues hasta cierto punto toda poblacioén presenta algun grado
de estructuracion genética (Hartl, 1997). Sin embargo, las ultimas son especialmente
trabajadas dado que pueden considerarse un laboratorio natural (Rodriguez Diaz, 2010),
debido a que suelen estar separadas por fuertes barreras al flujo génico que las
mantienen aisladas, y, por tanto, difieren cultural y genéticamente de otras (Laland,
2010). El alcance del estudio de estas poblaciones estructuradas genéticamente ha sido
descrito como una via para observar la interaccion de procesos evolutivos similares a los
que han actuado a lo largo de una gran parte de la historia humana (Rodriguez Diaz,
2010), profundizar el conocimiento de procesos genéticos hasta ahora desconocidos, y
facilitar el mapeo de genes con fines epidemioldgicos.

2. Genética del paisaje: Estructuracion genética geografica y el método de

Monmonier

Existen varios estudios (Lisa, 2007; Crossetti, 2008; Manni, 2008; Alvarez, 2010;
Boatinni, 2007; 2011) que caracterizan una poblacién analizando las relaciones entre
subpoblaciones a través del estudio de sus distancias genéticas. Usualmente estas
ultimas guardan relacion causal con barreras al flujo génico que pueden deberse a
factores geograficos o culturales. Si bien anteriormente, se reducia la relacion entre
geografia y estructura genética a distancias geograficas mediante el uso del modelo de
aislamiento por distancia, recientemente, se ha profundizado en el efecto de la geografia
y factores geograficos o ambientales en la estructura y variacion genética (Manel, 2003).
Asi se ha llegado a hablar de estructuracion genética geografica.
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De lo anterior, se encarga una incipiente subdisciplina de la genética de poblaciones, la
genética del paisaje (genetic landscape), que considera las caracteristicas del paisaje
para explicar estructuras genéticas (Holderegger & Wagner, 2008). Para esta
subdisciplina la estructura genética esta constituida, en primer lugar, por un tiempo vy
espacio especifico, es decir, factores fisicos y ambientales concretos, y, en segundo
lugar, por procesos micro evolutivos, sean flujo génico, deriva génica y/o seleccion. Si
bien la genética del paisaje es similar a la filogeografia, Garrido-Garduio (2013) plantea
que la primera se diferencia al poner los procesos recientes o contemporaneos por sobre

los historicos para estudiar la variacién genética (Garrido-Garduno, 2013).

Entre uno de los objetivos mas frecuentes de los trabajos en esta area, es posible
encontrar la identificacion de potenciales barreras al flujo génico. A partir de estos
estudios se ha concluido que todas las caracteristicas del paisaje influyen y afectan el
flujo génico, pero que hay algunos de estos factores que son bastante mas impenetrables
que otros (Storfer, 2007). Entre ellos, podemos encontrar cadenas montafiosas, caminos
y cuerpos de agua (Garrido-Garduno, 2013). Pero también, la humedad del paisaje, la
temperatura y otras tolerancias quimicas propias del ambiente han sido enunciadas
como posibles barreras (Storfer, 2007). Asi se han disefiado diversos métodos que
permiten identificar disrupciones del flujo génico en un espacio predeterminado a través
de datos genéticos (Dupanloup et al., 2002; Manni et al., 2004: Geffen et al., 2004). Esta
disciplina ha logrado establecer métodos de identificacion de barreras cripticas que no
eran detectables a través de otros métodos (Guillot, 2005; Coulon, 2006).

Entre los métodos mas tradicionales para identificar relaciones genéticas entre las
poblaciones, encontramos el analisis de componente principales (PCA), analisis de
coordenadas principales (PCoA) y analisis de escalamiento multidimensional
(Rodriguez-Diaz, 2010). Estos métodos representan la variabilidad genética en un
espacio virtual correspondiente al grafico creado por dichos métodos, y si bien permiten
determinar la relacion entre distancias genéticas y geograficas, no profundizan en los
patrones especificos de variacion de una variable determinada en el espacio
bidimensional (Manni, 2004). De esta forma, dejan de lado completamente la variable
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geografica, y la nocion de que finalmente los procesos de diferenciacion génica también
son afectados por la calidad del paisaje y no solo por distancia geografica (Holderegger,
2006). Asimismo, suelen evidenciar solo correlaciones bastante altas, y no logran
identificar patrones de cambio mas graduales en el espacio (Palmé, 2003). En
contraparte, los estudios enmarcados en la genética del paisaje utilizan herramientas
geneéticas y estadisticas para determinar, por un lado, el patron genético espacial y, por

otro, correlacionar aquello con el paisaje en cuestion y sus caracteristicas geograficas.

El método de Monmonier es un método geométrico computacional basado en el
algoritmo matematico de maxima diferencia de Monmonier (1973) que puede reconocer
directamente patrones espaciales de la variabilidad bioldégica en una zona geografica
concreta, y, por tanto, permite evaluar la relacion entre el espacio geografico, hitos,
accidentes, y la interrupcion del flujo génico, a diferencia de los métodos que se
mencionaron anteriormente. El software Barrier (Manni, 2004) emplea el algoritmo de
diferencia maxima Monmonier para identificar barreras al flujo génico en un espacio
geografico determinado y la direccion de estas. Mas aun, este puede identificar
correlaciones menos obvias entre estructuras genéticas y espacio, a través de barreras
ocultas que son resultado de flujo génico secundario en poblaciones previamente
aisladas — barreras cripticas — (Palme, 2003). En el afio 2018, en el programa R, se
incluyé la funcidn Monmonier dentro del paquete “adegenet” (Jombart, 2018), que
entrega mas libertad al usuario para hacer estos analisis e incluir otras decisiones
estadisticas. El funcionamiento de este método se explicara con mayor detalle en la
seccion de metodologia.

Este nuevo enfoque, a diferencia de otros, permite analizar conjuntos de poblaciones, y
no solo poblaciones maximamente diferenciadas. Se puede aplicar a cualquier tipo de
datos, no necesariamente de naturaleza biologica, como apellidos (Manni, 2004; Lisa,
2007; Mateos, 2014), por ejemplo, siempre y cuando sean computarizados como
matrices de distancia (Manni, 2004). En su aplicacion, este método ha permitido poner a
prueba la hipotesis geografica brindando buenos resultados tanto para datos genéticos
como no genéticos — apellidos, morfologia, etc. — (Lao, 2008; Fabra, 2009; Nelis,2009;
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Rodriguez-Diaz, 2010, 2017). E incluso, segun Storfer (2007) ha visto que muestra
barreras invisibles para otros métodos no espaciales, como STRUCTURE (Pritchard,
2000).

3. Apellidos como marcadores en estudios de genética de poblaciones

Los apellidos presentes en una poblacion son el resultado de varios procesos historicos,
culturales y sociales. Hasta cierto punto, esto los convierte en un simbolo de ancestria e
identidad comun que han servido para demarcar grupos diferentes tanto a nivel de familia
como de etnia (Colantonio, 2003; Mateos, 2014). Existen distintas formas de herencia de
apellidos, en algunos casos solo se traspasa el apellido del padre, e incluso las mujeres
después de casarse toman el apellido del marido. También estan los patrones de
herencia matrilineales, que son mas bien escasos, y, asimismo existen aquellos lugares
donde ambos apellidos se heredan, perdiéndose el apellido materno en la segunda
generacion solamente. El conocer como se heredan los apellidos, y el estudio de sus
distribuciones y frecuencias, permite investigar aspectos sociales de una poblacion, pero

también genéticos.

Existe un paralelo entre apellidos y genética que ha sido sefialado y también estudiado.
En principio, si los apellidos se mantienen dentro de los mismos grupos, es decir, no hay
entrecruzamiento entre individuos de distintos grupos en el tiempo, las frecuencias de
apellidos van a reflejar ciertos grados de aislamiento que tienen una clara
correspondencia con la falta de diversidad genética (Mateos, 2014). Fue G. Darwin
(1875) quien senald por primera vez las potencialidades del uso de apellidos en estudios
poblacionales. Esta idea se fue desarrollando de manera matematica a lo largo del siglo
XIX, logrando asi que los apellidos puedan ser utilizados para entregar informacion sobre
la dinamica de la poblacion, filiacién, y su evolucion en el tiempo (Lasker, 1985). Mas
concretamente, en el marco de las investigaciones genéticas, los apellidos han sido
considerados como analogos a alelos de un locus, y la distribucién y evolucion de
apellidos se puede analizar mediante la teoria de mutaciones neutrales en poblaciones
finitas (Yasuda et al., 1974 en Weiss, 1980). De esta forma, se han utilizado los apellidos
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paternos como equivalentes al cromosoma Y, pues usualmente solo los apellidos
paternos se heredan y mantienen. Sin embargo, algunos estudios (Pinto-Cisternas,
1987) han agregado los apellidos maternos, analizando asi cuatro en vez de dos

apellidos.

Generalmente, se hace uso de apellidos para calcular el origen de alguna poblacion,
coeficiente de endogamia de una poblacion y/o estudiar estructuracion poblacional. Esto
se ha hecho a partir del concepto de isonimia que corresponde a la frecuencia de
matrimonios entre personas con un mismo apellido (Crow, 1965). La primera formula que
se establecio para este tipo de estudios fue creada por Crow y Mange (1965), en la que
solo se hace uso solo de pares idénticos de apellidos. Estos autores, establecen que la
tasa de isonimia indica la misma cantidad de endogamia en la poblacion, independiente
del grado de consanguinidad del matrimonio. Este indice, sin embargo, no considero
que muy pocas poblaciones tienen matrimonios entre personas con el mismo apellido, y
que incluso en las comunidades mas pequefas esto es un fendmeno poco frecuente, por
lo que analizar pares de apellidos idénticos no resulté ser muy informativo (Colantonio,
2003).

Lasker y Kaplan (1985), identificaron el problema anterior y generaron un nuevo
coeficiente que incluye todos los apellidos de la poblacion y no solo aquellos pares
repetidos. En cuanto al calculo de este, es bastante similar, en el sentido que utiliza los
pares de apellidos — esta vez, no solo los pares idénticos — para medir el grado de
endogamia de la poblacion y de la relacion existente entre diferentes poblaciones o
subpoblaciones. En general, tiene como supuesto que mientras mayor sea el numero de
apellidos en comun y mayor sea la similitud de su distribucion, mayor sera la relacion
existente entre dos poblaciones (Lasker, 1985). Varios estudios han dado cuenta de la
efectividad de este coeficiente (Pinto-Cisternas, 1985; Barrai, 1996; Rodriguez-Larralde,
1998; Bronberg et al., 2009), especialmente en su posterior adaptacién como coeficiente

de distancia — dissimilarity — por Rodriguez-Larralde (1998).
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Por otro lado, el coeficiente de Hedrick (1971) fue reformulado por Weiss (1980) para su
aplicacién en estudios con apellidos — el coeficiente de Hedrick es usualmente utilizado
para datos genéticos —, y también trabaja bajo el concepto de distancia entre
poblaciones. La diferencia mas importante con el indice anterior es que este ultimo
calcula frecuencias alélicas, mientras que, Hedrick, calcula las frecuencias genotipicas.
Una gran ventaja de este indice por sobre el coeficiente de Lasker, es que se puede
utilizar en poblaciones con distinto numero, algo en lo que ha fallado la aplicacion de
Lasker (Weiss, 1980). Este coeficiente a pesar de no ser tan popular como el descrito
anteriormente, también ha traido buenos resultados, especialmente en poblaciones
particularmente pequefias y aisladas (Pettener,1998; Rodriguez-Diaz, 2010; Boattini et
al., 2007).

En este tipo de estudios es también de utilidad cuantificar la diversidad de apellidos en
una poblacion y el indice de migracion, aparte de la distancia entre las poblaciones en
estudio. Para lo primero, se ha aplicado en varias investigaciones el a de Fisher (Fisher,
1943), que al igual que el coeficiente de Hedrick, fue acufiado especialmente para su uso
en genetica, y después reformulado para este tipo de trabajos. Mientras mas baja sea
esta medida de diversidad mas alta sera la endogamia. En el segundo caso, para ver
flujo génico entre poblaciones, se usa mas bien el v de Karlin McGregor (Karlin and
McGregor, 1967) que es 0 cuando todos los individuos tienen el mismo apellido y 1

cuando la diversidad es maxima, es decir, todos los apellidos son diferentes.

Estas investigaciones se han llevado a cabo en varios niveles de organizacion: paises,
regiones, y también de etnia. Existen varios estudios a nivel nacional, especialmente para
paises europeos, y, en menor medida, latinoamericanos (Barrai et al. 1997; Rodriguez-
Larralde et al., 1998; Rodriguez-Diaz et al., 2017). Estas investigaciones han permitido
constatar que en Sudamérica hay una mayor incidencia de la distancia geografica sobre
las distancias genéticas en comparacion con Europa. Un estudio hecho en Chile, (Barrai
et al., 2012) demostré a partir del indice de Lasker que efectivamente existe una
correlacion entre distancia genética y distancia geografica, especialmente a nivel de
regiones. Otro resultado interesante fue el valor de a de Fisher que arrojo a nivel nacional
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un valor de 309, considerado bajo en comparacion a otros estudios en Europa, pero
simultaneamente, parecido a los valores que arrojan estudios similares en Espafia y otros
paises sudamericanos hispanohablantes. Se piensa que esto se debe al reducido
numero de apellidos espafnoles que existe en el mundo, mas que a una reduccion en
diversidad genética de la zona propiamente tal. Entre otros de los resultados mas
relevantes de Barrai (2012), esta el bajo valor de a de Fisher de la regiéon de Coquimbo
(a =124), que se posiciona como el menor a nivel nacional. Vale decir que el valor de a
de esta region es parecido, e incluso menor, al valor entregado para Chiloé (a =125),
que, al ser una isla, se espera valores bajos para este coeficiente. Como medida
comparativa se tiene también a Santiago, ciudad central y mas grande de Chile, con un
a de Fisher = 307.5. Para los valles de la region de Coquimbo se obtuvieron valores
bajos también; Choapa a = 113.3, Limari a = 76.9, y Elqui a = 140.2. Estos datos se
condicen también con los obtenidos por Montalva (2015), donde también se obtuvieron

valores bajos de a para las CCAA estudiadas.

A pesar de que se ha demostrado que el uso de apellidos pueden ser una buena
aproximacion para estudiar aspectos genéticos y poblacionales, se ha notado que
pueden sobreestimar la relacion inter-poblacional (Rudan, 2000). Por ello, resulta
conveniente su comparacién con otro tipo de marcadores moleculares, como es aqui el
caso. En algunos estudios se ha intentado ver su relacion con el cromosoma Y (Jobling,
2001; Graf, 2010; Larmuseau, 2012), ADN mitocondrial (Zlojutro et al., 2009), y también,
marcadores autosémicos (Lisa, 2007). En muchos de estos casos se demostro
congruencia entre las estructuras reflejadas por apellidos y marcadores moleculares.

4. Comunidades Agricolas de la Region de Coquimbo

Las comunidades agricolas del norte semiarido son definidas legalmente como
comunidades que historicamente han basado sus economias en una mezcla de
trashumancia del pastoreo de cabras y ovejas, y, produccion agricola, practicando
entonces una economia de subsistencia agro-pastora. Son comunidades con

poblaciones demograficamente pequefas y con baja inmigracion que se encuentran
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relativamente aisladas geograficamente. Si bien, suelen asociarse a sistemas
comunitarios de tenencia de tierra, Gallardo (2002) sugiere que es mas acertado referirse
a ellas como sistemas semi-comunitarios, mas cercanos a la realidad medieval inglesa y

los Alpes suizos que a los sistemas comunitarios americanos.

4.1.Origen

Para entender el origen de las comunidades agricolas es fundamental hablar del origen
mismo de la propiedad y de la tenencia de la tierra en Chile, y, para ello, es necesario
remontarse al periodo colonial. Tras el descubrimiento de América en el siglo XVI y la
fundacién de la sociedad colonial chilena, se instauraron nuevas instituciones como las
mercedes de tierra y la encomienda que, segun varios autores, son el punto de origen

de la estructura de la tenencia de la tierra en Chile.

Las mercedes de tierra fueron terrenos que la Corona Espafola concedié a modo de
retribucion a oficiales espafoles de alto rango (Vitale, 2009), por lo general se situaron
en buenas areas de cultivo, y cercanas a las nacientes ciudades coloniales. Por otro
lado, la encomienda fue una instituciéon que se instauré con el reconocimiento de los
indios americanos como subditos legitimos del monarca espafol, y si bien tenia como
objeto velar por los derechos de los pueblos nativos, se establecié finalmente como un
medio legal que permitié la explotacion de la fuerza de trabajo indigena (Salazar, 2000).
La importancia de estas dos instituciones radica en que se convirtieron en los primeros
mecanismos para acceder a la tierra. Las mercedes de tierra se constituyeron como el
primer mecanismo legal para este fin, mientras que, la encomienda se configur6 como
un medio analogo a través de la practica. Si bien esta ultima no dio derecho a la
propiedad de la tierra — a diferencia de las mercedes —, si proporcioné derechos sobre
las poblaciones locales que les habian sido encomendadas, facilitando asi la apropiacion
indirecta de estas tierras (Gallardo, 2002). Con el tiempo, estos terrenos conocidos como
mercedes comenzaran a acumularse en las manos de unos pocos. Esto dio lugar a
grandes extensiones de tierra de caracter privado, que se conocieron bajo el nombre de

latifundios o haciendas. Para que esto ocurriese, ya consolidada la tierra como propiedad
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privada, la institucion del mayorazgo fue esencial, pues permitio la transferencia
indivisible de los bienes. Asi fue como se conservo el poder econémico, y también

politico, dentro de las mismas familias.

En este escenario colonial que dio origen a la propiedad privada, es necesario aclarar
como surge un sistema de tenencia comunal de la tierra en el Norte Chico, y como solo
algunas de aquellas propiedades de la zona se convirtieron en comunidades agricolas.
Existen varias hipétesis — resumidas aqui por Gallardo (2002) — de como se constituyeron
las comunidades agricolas como tal. En primer lugar, Castro y Bahamondes (1986),
establecen que el origen de este particular sistema de tenencia de tierra surge tras el
deterioro de los suelos y el abandono de los mercederos de tierras, por lo que los peones
e inquilinos que trabajaban alli tuvieron que ingeniarse un nuevo sistema laboral.
Santander (1993), por su lado, sugiere que esto tiene un origen colonial pero basado en
un sistema prehispanico de las comunidades locales y castellano, traido por oficiales
espanoles de aquella zona de Espafia. Finalmente, Gallardo (2002), propone que, a
causa de las adversidades ambientales y la escasez de trabajadores en la zona, se
remplazé el mayorazgo por un nuevo sistema de multigenitura indivisible, que origino

finalmente la tenencia comunal de los derechos de propiedad sobre la tierra.

Si bien estas hipotesis’ apuntan a distintas causas de origen, existen elementos
comunes y recurrentes en ellas que se entrelazan con sus respectivas tesis. El primero
corresponde a la consolidacién de la hacienda como institucidén econémica, y su posterior
particion en terrenos mas pequeios, tras la crisis minera del siglo XVIIl. El segundo
elemento por rescatar es el clima seco y la geografia de la zona en cuestion, lo que se

comentara en la siguiente seccion.

! Para mayor detalle revisar Gallardo, G. (2002). Communal Land Ownership in Chile: The Agricultural
Communities in the Commune of Canela, Norte Chico (1600-1998) (International Land Management

Series). Aldershot: Ashgate
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A pesar de que el origen de estas comunidades se puede trazar hasta la colonia,
legalmente solo son reconocidas en el afio 1968 con el Decreto con Fuerza de Ley N° 5
(DFL N° 5) bajo el alero del Ministerio de Tierras y Colonizacion, actual Ministerio de
Bienes Nacionales. En este decreto, se desarrollan aspectos regulatorios generales de
estas comunidades, referidos a derechos, organizacidn, restricciones y limitaciones,
entre otros (Wilkins, 2014). Actualmente, se rigen bajo un marco legal mejorado que se
ilustra en la Ley 19.233 de 1993 (Ministerio Bienes Nacionales, s.f). No obstante, las

distintas comunidades tienen distintas formas de hacer regir estos reglamentos.

4.2. Ambiente

La cuarta region se caracteriza por poseer cordones de cordillera que la cruzan
transversalmente, estos se encuentran entre la cordillera de los Andes al este y la
cordillera de la costa al oeste. Aqui la cordillera de los Andes alcanza una altura maxima
de 6.252 metros, y va decreciendo hacia el sur (Biblioteca del Congreso Nacional, s/f).
Los cordones transversales entre dichas cordilleras dividen la region en los denominados
valles transversales. Son tres los rios principales que cruzan esta zona, Elqui, Limari y
Choapa, que dan, a su vez, el mismo nombre a sus valles. Esta region tiene un numero
total de habitantes de 757.586, de los que la mayor parte habita en las ciudades costeras
(81%) (Biblioteca del Congreso Nacional, s/f). Mas al interior, en la zona de los valles
transversales, se localizan las comunidades agricolas, que ocupan los sectores de menor
productividad agricola de la regién. Su ubicacion las ha mantenido relativamente
aisladas, especialmente en el pasado, ya que no permitié sino hasta recientemente, la

conectividad mediante caminos.

De acuerdo con informes de la comision nacional de riego del gobierno de Chile —
llevados a cabo por Santander (2003) —, es un sector con buen clima para la actividad
agricola, sin embargo, la escasez de agua y la poca seguridad de riego reducen las
posibilidades de desarrollo productivo, al no contar con el recurso hidrico en la cantidad
y oportunidad demandada por los cultivos (Santander, 2003). Hay que tener en cuenta

que las precipitaciones en esta region tienen una estacionalidad invernal y una marcada
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amplitud interanual, que va desde los 100 mm a los 300 mm. Esto ha tenido como
consecuencia varios estudios y proyectos que conformen medidas de adecuado manejo
de los limitados recursos hidricos (Santander, 2003). La escasez de agua se agudiza
especialmente en un pais donde se privatiza el derecho al agua, tanto en su acceso
como en su uso (Schneider, 2014).

La desertificacion que sufre esta zona - 92% de la superficie regional — es una respuesta
a la falta del recurso hidrico, pero también a la erosion de los suelos. Esto ultimo, se debe
en gran parte a causas naturales, pero Peralta (1978) también lo relaciona con la intensa
actividad minera, tala, siembra y sobrepastoreo que comenzaron en la era colonial
(citado en Flores et al., 2012). Si bien existe presencia de importantes cursos de agua —
rios Elqui, Limari y Choapa — que contribuyen a la existencia suelos de alta calidad,
existe también una fuerte erosion y degradacion de estos, que dificulta su explotacion y
promueve, por tanto, la pérdida de los mismos. Las zonas que habitan las comunidades
agricolas — cercanas al 25% de la superficie regional — son, de hecho, los terrenos mas
afectados por la erosion. Segun estudios actuales sobre el estado de los suelos, los
ganados sobrepasan la capacidad de carga por hectarea recomendada — en un 263% —
contribuyendo aun mas al avance de este fenomeno (Flores et al., 2012).

El clima seco y la geografia del norte chico son factores relevantes para entender el
surgimiento y consolidacion de estas comunidades, en especial, si se piensa en cultura
y ambiente como conceptos interconectados. Segun Gallardo (2002), la existencia de
pocas tierras arables y bien irrigadas explicaria el cercamiento de estas para la
agricultura y el afianzamiento de los demas terrenos como areas designadas para la
actividad ganadera. Asi, habria surgido la propiedad privada y colectiva respectivamente.
De esta forma, el ambiente favorecio ciertos sistemas de subsistencia, pero fue mediante
el establecimiento de un sistema social que estas se mantuvieron y reprodujeron. Para
Alexander (2008) otro fendbmeno que pone en manifiesto la relacion entre cultura y
ambiente es el bajo tamafo poblacional de las comunidades. De acuerdo con este autor,
este entorno, al requerir densidades de poblacién baja, ha condicionado el bajo tamario
de las poblaciones pasadas y actuales que habitan esta region, y propone entonces que

22



la alta emigracion es un mecanismo para este fin. Este tema, y, especificamente, la

relacion existente entre medio ambiente y sociedad se discutira mas adelante.
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Figura 1: Mapa topografico de la regién de Coquimbo mostrando CCAA (puntos rojos
delimitados por lineas negras) y principales rios (Fuente: Montalva 2015)

4.3.Subsistencia y propiedad de la tierra

En cuanto a las estrategias que caracterizan a estas comunidades podemos destacar la

existencia de una idea de propiedad de la tierra que transita entre lo comunal y lo privado,
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varias formas de asistencia mutua y de redistribucidon de excedentes, estructuras
democraticas para la toma de decisiones, estrategias domesticas combinadas con
produccion de subsistencia, pastoralismo, y, por ultimo, integracion regional del mercado
y trabajo pagado (Burke, 2010). Lo anterior, se evidencia en tres formas principales de
propiedad de la tierra y de produccion que se describiran a continuacion.

En primer lugar, esta el pastoreo en campos colectivos no cercados, que son los espacios
de mayor extension en la comunidad —entre 80-90% de las tierras totales de la
comunidad—-. Esta es una de las estrategias productivas y economicas mas importantes
dentro de estas comunidades. Las cabras son el animal mas comun (72%) seguido de
las ovejas (15%), mientras que en pocas comunidades se encuentra ganado bovino. La
crianza de estos animales se destina a la produccion de queso, mas que a la de carne o
cuero. Sin embargo, hoy estos espacios colectivos han ido perdiendo terreno en algunas
comunidades por varias razones — construccion de caminos, venta de terrenos,
cercamiento de tierras, etc. —. Tradicionalmente, la tenencia de estos animales se
relacionaba con el pastoralismo trashumante que hoy en dia se ve dificultado por varias
razones, entre ellas la estandarizacion de la produccién de quesos por la SEREMI de
salud (Alexander, 2008). La trashumancia, esta intrinsecamente asociada con la
movilidad y las condiciones ambientales, pero, actualmente, muy pocas personas lo

practican.

También se practica la agricultura en hijuelas y de secano. Primeramente, las hijuelas
son islotes de tierra de propiedad privada que son arables y cuentan con una fuente de
irrigacion. Estas son, en su mayoria, goces singulares — sin titulo de dominio — que posee
cada comunero y estan destinadas mas que nada a uso domeéstico. Si bien por ley se
dictamina que solo los comuneros se encuentran en posesion de hijuelas, y, solo ellos
tienen derecho a voto — equivalentes al numero de hijuelas en posesién — dentro de la
comunidad (Wilkins, 2014), se ha visto que, en la practica, cada Comunidad Agricola
tiene sus propias formas de hacer cumplir lo dictado por la ley, y dependen en parte, de
los estatutos de cada una de ellas. Debido a que se pueden heredar derechos del lado
de la madre y del padre, es posible encontrar personas con mas de un derecho, y, por
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tanto, con mas de un derecho a voto. A pesar de ello, por ley, el maximo de derechos
que un comunero puede acumular corresponde al 3% del total del numero de derechos
en la comunidad (D.F.L. N°5). Sin embargo, como se menciond anteriormente, en la
practica se ha visto que esto varia bastante de comunidad en comunidad. En algunas,
por ejemplo, una sucesion de hijos hereda tanto el derecho de comunero como también
de tierra, y entre los hermanos eligen al representante de ese derecho. Asimismo, en
algunas comunidades los comuneros solo pueden tener un derecho a voto, sin importar
que se tenga mas de un derecho de propiedad. En la practica, y refiriéndonos a la
herencia de los derechos de comuneros, se ha visto que estos se heredan, en su
mayoria, y en orden de preferencia, a los conyugues, a los hijos mayores, o bien a los
hijos que viven y trabajan en la propiedad, sin importar su género.

Por otro lado, la agricultura de secano se practica en segmentos de tierra de uso temporal
e individual llamados lluvias. Reciben el nombre de lluvias ya que, a diferencia de las
hijuelas, solo tienen como recurso hidrico las lluvias, y, por tanto, dependen de ellas para
cultivar. Suelen cosechar aqui trigo o cebada, bien para la venta o para alimentar
animales. El acceso a ellos por partes individuales depende de la aprobacion de los
comuneros, quienes pueden votar a favor o en contra. En este sentido, es necesario
aclarar que existe una asamblea de comuneros, en donde se resuelven los distintos
temas acerca del uso del suelo del territorio comunitario, desde la ocupacion fisica de
una familia, como el derecho a pastoreo (talaje), principalmente de cabra, entre multiples
otros temas (Schneider, 2006).

Otras estrategias de subsistencia que se mencionan en la literatura son el trabajo
temporal fuera de la comunidad (emigracién temporal) y la emigracion permanente.
Normalmente, las personas jovenes dentro de estas comunidades son las que mas
emigran, por razones de estudio o bien de trabajo, reduciendo asi el tamafo de las
poblaciones, y aumentando la edad promedio de estas. A pesar de que, por lo general,
se puede percibir la emigracién como evidencia del fracaso del manejo colectivo de tierra
(Burke, 2010), Alexander (2008) propone que, en este caso, es mas bien una
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demostracién exitosa de la capacidad que tienen de desarrollar instituciones sociales
que promueven la estabilidad ambiental.

4.4.Mirada desde la genética de poblaciones

Existen algunos estudios que han intentado caracterizar genéticamente estas
poblaciones y complementar la historiografia. En primer lugar, Acufia (2000) mediante
analisis de marcadores proteicos reveld que estas comunidades tienen un modelo tri-
hibrido de ascendencia —amerindio, europeo y africano —. Esto es interesante ya que si
bien Gallardo (2002) y otros autores con ella (Santander, 1993; Castro y Bahamondes,
1986), plantean que el origen de estas comunidades se encuentra en dos grupos
principales, amerindios y espafoles (europeos), es necesario tener en cuenta otros datos
historicos que avalan la presencia de africanos y afrodescendientes en la region (Arre,
2008).

Un estudio mas reciente (Montalva, 2015) con marcadores moleculares, también revelo
una ancestria mixta, proveniente mayormente de grupos europeos y amerindios, pero
también africano en menor medida. Estos, tienen proporciones variables de asignacion
de un grupo y otro. Esta ultima investigacion, mostr6 ademas que todas las poblaciones
tienen algun grado de consanguinidad. Asimismo, estudio la heterocigosidad dentro de
estos grupos, demostrando que no hay diferencias significativas entre la heterocigosidad
observada y esperada para 15 STRs autosdmicos, exponiendo valores en equilibrio de
Hardy-Weinberg. Y, por ultimo, dio cuenta de una estratificacion poblacional para
marcadores, no representada al usar marcadores de ancestria (AIMs), quizas porque las
comunidades reflejan diferencias geograficas recientes en ancestria, que pueden ser,
probablemente, producto del alto parentesco en las localidades (Montalva, 2015).

En conclusion, podemos ver que existen varios aspectos de estas poblaciones que son
claves para el estudio de estructuracion genética, barreras al flujo génico y geografia.
Primero, su bajo tamafio demografico. Segundo, su aislamiento. Tercero, la

consanguinidad existente. Cuarto, la practica de la trashumancia — dada la movilidad —,
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y, por ultimo, la baja inmigracién hasta tiempos recientes y la alta emigracion que afecta
hoy a estas comunidades.
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MARCO TEORICO CONCEPTUAL

1. Agro-pastoralismo y ambiente

El agro-pastoralismo es un modo de subsistencia que se caracteriza generalmente por
combinar formas de agricultura y sedentarismo con pastoreo y movilidad (Kamuanga et
al., 2008). Si bien es posible encontrar comunidades agro-pastoras en varios lugares y
continentes, suelen habitar zonas de baja productividad agricola, usualmente tierras
degradadas y aridas con cantidades de lluvias anuales menores a los 400 milimetros
(Niamir-Fuller, 1999). También, se reconoce una tendencia general a ser constantemente
desfavorecidas por los respectivos gobiernos centrales, quienes favorecen otros modos
de produccién (Johnson, 1993). Esto ultimo es particularmente importante pues hace a
estos grupos mas vulnerables a las condiciones ambientales y promueve asi ciertas
respuestas culturales que permiten hacerle frente, como por ejemplo, la propiedad

comunal y la accion colectiva.

Diferentes autores suelen asociar la organizacion y métodos de subsistencia de las
poblaciones con el ambiente. En particular, para las comunidades agro-pastoras esta
relacion es bastante trabajada, e incluso se las ha propuesto como una consecuencia
inherente del ambiente inhdspito que habitan. Asi lo plantea, por ejemplo, Kamuanga
(2008), al establecer como causa de la emergencia del pastoralismo en ciertas zonas de
Sahel y Sudan la sucesion de crisis climaticas entre los afios 1970 y 1980. No obstante,
este tipo de afirmaciones refleja una visidén binaria y, por tanto, no unificadora de medio
ambiente y cultura. Vale aclarar que el medio ambiente es lo dado, como también es lo
construido en sociedad, y, por lo mismo, también esta mediado por la cultura
(Santamarina, 2008). Esto, por ningun motivo, quiere decir que el ambiente no tiene
ningun efecto en las sociedades, pues sin duda lo tiene, sin embargo, este efecto
dependera también de la percepcién que se tenga de él dentro de la comunidad. Una
vez percibido un efecto ambiental como un problema se inicia una respuesta cultural a
través de mecanismos sociales que intentan alivianar escenarios de hostilidad o

variabilidad ambiental, pero, solo porque el aparataje social lo permite (Urquiza, 2015).
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Ciertos autores conceptualizan este fendmeno como resiliencia (Adger 2000; Gallopin,
2006, Little, 2014).

Entre algunas de las caracteristicas mas trabajadas de este tipo de comunidades estan
la trashumancia, la propiedad comunal y también la accién colectiva (McCay, 1993;
Ostrom, 2007), aspectos que también son observables desde el concepto de resiliencia.
Primeramente, la trashumancia se establece como una actividad recurrente en este tipo
de comunidades, y que esta intrinsecamente relacionada con el entorno de las
sociedades que lo practican. Si bien esta actividad refleja en parte una relacion entre
medio ambiente y sociedad, es necesario comprender que esta relacion no es
unidireccional, pues los seres humanos también ejercen un impacto sobre sus entornos,
los alteran, y, en el proceso son a la vez afectados por las fuerzas ambientales (Milton,
2001). Se establece que la baja estabilidad ambiental, poca lluvia, 0 muchas veces la
baja calidad de los suelos hace util esta practica para mantener el ganado, pero a su vez
requiere que los pastores sean flexibles y moviles (Little, 2014).

La propiedad comun se relaciona directamente con el agro-pastoralismo y las
condiciones naturales adversas, a pesar de que no solo se confine a ellas. De acuerdo
con Ostrom (1990), esto es asi en varias comunidades agro-pastoras ya que los bienes
comunes, como la tierra, por ejemplo, son una forma de lidiar con la hostilidad del
ambiente, esto por el alto costo o bien dificultad que implica dividirlos y excluirlos. Por su
lado, Niamir-Fuller (1999) reconoce también una alta relacion entre ambiente y tipo de
propiedad, sefialando que cuanto mas seco es el ecosistema, mayor posibilidad de
encontrarse frente a sistemas de propiedad colectivos, y a gestiones comunitarias de los
recursos naturales. Segun Meinzen-Dick (1999), esto ultimo no es raro pues los derechos
de propiedad comunes o propiedad colectiva suelen incentivar y reforzar la accion
comun. La accion colectiva que es mantenida en el tiempo generalmente incluye también
varias reglas, normas y estructuras para la toma de decisiones dentro de esa comunidad.
En el caso del manejo de los recursos naturales, esto podria incluir reglas sobre el uso
— 0 abstencion de uso — de un recurso, asi como también procesos para adquirirlos en

primer lugar — formas de herencia —, y monitorear, sancionar y resolver disputas (Ostrom
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1992). En este sentido, se trabaja colectiva y socialmente para establecer un acceso a

los recursos naturales del entorno.

Hasta cierto punto los postulados de la antropologia ecoldgica, y, en particular la idea
que ser humano y medio ambiente estan siempre en constante interaccion y constitucion
(Milton, 2001; Steward, 1949) se pueden relacionar con la genética del paisaje.
Primeramente, esta idea de un sistema integrado que incluye por un lado sistema
sociales y ecoldgicos a la vez se denomina SES (Gallopin, 1991 en Gallopin, 2006). Por
su lado, la genética del paisaje, al tener como unidad metodoldgica el individuo y mirarlo
en relacidn con su ambiente para estudiar estructuras genéticas, entiende que estan en
constante interaccion, y también indaga en el proceso de constitucion de estas entidades.
En este sentido también se puede decir entonces que trabaja hasta cierto punto bajo la
idea de sistemas integrados.

2. Diferenciacion genética en poblaciones humanas y barreras al flujo génico

Aunque se sabe que las poblaciones humanas difieren entre ellas, la variabilidad que las
caracteriza es realmente reducida; de hecho, a nivel molecular, la diversidad genética es
menor entre los humanos que en cualquier otro primate (Capocasa, 2013). Sin embargo,
las poblaciones naturales humanas han demostrado tener mas variacion genética de lo
que se pensaba en un principio (Berrios, 2014). La poblacion es, para la genética de
poblaciones, la unidad evolutiva, y se define como un grupo de individuos que pertenecen
a la misma especie y que coexisten en el tiempo y el espacio, compartiendo un acervo
genético comun, que se transmite mediante apareamiento aleatorio, o lo que es lo
mismo, panmixia. Esto usualmente recibe el nombre de poblacion mendeliana, y asume
en parte que dicha poblacion es homogénea, o lo que es lo mismo, que no esté
segmentada (Mateos, 2014). No obstante, en la realidad este tipo de poblaciones son
dificiles de encontrar, mas aun en poblaciones humanas, puesto que existen distintos
fendbmenos — que se comentaran a continuacion — que modifican la probabilidad de

reproduccion entre los distintos individuos de un mismo grupo.
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Una de las causas de estas discontinuidades genéticas son las denominadas barreras al
flujo génico, ya que como lo sugiere su nombre, impiden el flujo génico entre poblaciones.
El flujo génico, a veces llamado migracion, es el movimiento de alelos o intercambio
genético dentro de las poblaciones como resultado de un apareamiento exitoso entre
individuos (Crispo, 2011). Las barreras pueden reducirse a las tres mas frecuentes: La
primera corresponde al aislamiento por distancia, en donde, se establece que existe una
asociacion positiva entre la distancia geografica y la distancia genética de las
poblaciones (Boattini, 2007). En segundo lugar, estan los factores geograficos, en el que
las barreras fisicas o geograficas estarian impidiendo el flujo génico entre grupos, y
posiblemente recluyendo a un grupo humano en un ambiente particular (Vitart, 2006). En
tercer lugar, las poblaciones humanas, poseen diferentes rasgos culturales, como el
idioma, etnia y religion, por mencionar algunos, que median la reproduccion
promoviéndola o inhibiéndola, actuando como barreras al flujo génico también (Rudan,
2006). Esto ultimo refleja la constante comunicacion en la que permanecen cultura y

biologia.

Producto de todo ello, Jobling (2004), propone definir poblaciones humanas como
aquellos grupos que habitan un mismo espacio — y, por ende, existe contacto entre
individuos — que hablan una misma lengua — y por lo mismo se pueden comunicar — y
que también comparten una cultura, etnia o religion — ya que se ha visto que dos
individuos tienen mas probabilidades de reproducirse si comparten una historia o valores
comunes —. El cumplir o no con estas tres caracteristicas primordiales generan una
probabilidad diferenciada de apareamiento, que recibe el nombre de apareamiento
selectivo o no aleatorio, y que es, por supuesto, opuesto a la panmixia, que corresponde
al apareamiento azaroso. Sin embargo, la diferenciacion genética se debe a mas que
solo falta de panmixia, se debe también a la accion de las demas fuerzas evolutivas y la

mantencion en el tiempo.
Las subpoblaciones son un resultado de la diferenciacion genética, pues, finalmente, son

las variaciones en las frecuencias alélicas, y el patron de estas variaciones, lo que nos

permite distinguir grupos. Si bien el proceso de diferenciaciéon genética aumenta la
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distancia que existe entre dos poblaciones (Nei, 1972), también disminuye la variacion
genética que hay dentro de cada poblacion (Wahlund, 1928). De todas formas, es
necesario mencionar que, recientemente, la variacion genética se ha intentado
aprehender menos como uno proceso de diferenciacion genética que define claramente
subpoblaciones o grupos distintos — clusters —, y, mas como variaciones graduales que
dan paso a lo que se conoce como clines (Lawson Handley, 2007). La genética del
paisaje ha ayudado a estudiar clines al incluir otras dimensiones de la variable geografica
que el modelo de aislamiento por distancia no incorpora (Manel, 2003). Asi, ha permitido
identificar barreras cripticas, disrupciones de flujo génico que se dan de manera gradual
en poblaciones.

3. Estructuracién genética poblacional y distancias genéticas en poblaciones

humanas

Una estructura genética es la frecuencia alélica que describe a una poblacion en
particular. Dentro de una poblacion predefinida puede haber también otros patrones de
variacion de frecuencias alélicas que demarcan subdivisiones internas. La disrupcion que
causan barreras en el flujo génico de dos poblaciones o subpoblaciones genera estas
diferencias en las frecuencias alélicas. Se puede hablar de estructuracién genética
cuando es mas probable que dos individuos aleatoriamente seleccionados dentro de una
subpoblacion comparten una cantidad de alelos mayor que dos individuos de la poblacion
total. Cuando la geografia es el principal impedimento de flujo génico, se puede llegar a
hablar de estructuracion genética geografica.

Si bien como se dijo en un principio cada poblacion tiene hasta cierto punto algun nivel
de estructuracion (Hartl, 1997), en poblaciones pequefias y aisladas es mas predecible.
En estas, las barreras al flujo génico ya sean geograficas o culturales sumadas a
tamanos de poblacion pequefios y escaso intercambio genético, ayudan a fijar ciertos
alelos a lo largo de las generaciones, principalmente por la accion de la deriva genética,
que es, justamente, la fijacion azarosa de genes. Asi facilitan la diferenciacion genética.
Por otro lado, otros factores que hay que considerar son la endogamia, que es la
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reproduccion dentro de un mismo grupo, y/o, la consanguinidad, que es la reproduccion
entre individuos emparentados, pues permiten la diferenciacion genotipica (Rudan,
2006). Tanto endogamia como consanguinidad son un tipo apareamiento selectivo o no

panmictico.

Para poder establecer una estructura genética es necesario determinar la variacion
genética, y, para ello se puede hacer uso de distancias genéticas. Esta ultima, no es mas
que una medida que resume esta variaciéon (Dogan & Dogan, 2016). Basicamente, los
distintos coeficientes de distancias genéticas, ya resumidos mas arriba, permiten
representar a partir de un numero que tan proximos o lejanos estan dos poblaciones o

subpoblaciones, y, por tanto, que tan diferentes son dos grupos.

4. Microsatélites

Una forma de detectar la variacion genética de las poblaciones es a través del uso de
marcadores genéticos. Los marcadores genéticos son un segmento de ADN —tanto
codificante como no codificante— con una ubicacion fisica conocida en el cromosoma que
detectan la variacion genética o polimorfismos (National Human Genome Research
Institute, s.f). Un tipo de ellos son los microsatélites, o también llamados STR que
consisten en repeticiones cortas (1-6 pares de bases) en tdandem. Son reconocidos como
marcadores moleculares eficientes para la identificacidon de individuos, analisis de
parentesco y caracterizacion genética de poblaciones, particularmente de estructuracion
genética (Balloux, 2002). Son especialmente utiles cuando las poblaciones estudiadas,
o bien los individuos de la poblacion de estudio, se encuentran estrechamente
emparentados (Wilkening, 2006), como es aqui el caso. Unas de las propiedades que lo
hacen ser buenos marcadores para este tipo de estudios son su alta mutabilidad y

polimorfismos.
La tasa de mutacion de los microsatélites es bastante mas alta que la de las mutaciones

puntuales, y, es distinta para sus diferentes unidades de repeticion — mono, bi, tri, tetra,
penta, y hexanucledtidos — como también para distintos /loci (Fan, 2007). Asimismo, la
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mayoria son polimérficos, aun en poblaciones donde existe baja variabilidad en otros
marcadores —proteinas o ADN mitocondrial — (Demarchi, 2009). A menudo, muestran
decenas de alelos en un locus que difieren entre si en el numero de repeticiones
(Wilkening, 2006). Al existir multiples alelos en un solo locus se pueden constatar la
cercania entre individuos relacionados al ver cuantos de estos alelos comparten. Dado
que la mayoria de los microsatélites se ubican en la porcion no codificante del ADN, no
tienen funcidn conocida y son selectivamente neutros (Abdallah, 2002), pueden acumular
estas diferencias a lo largo de muchas generaciones. Justamente esto es lo que permite
una alta discriminacion entre individuos, incluso de una misma poblacion (Latham, 2014).
En cuanto a la identificacion misma de estos marcadores, se ha visto que su amplificacion
por PCR y su tipificacion es simple, logrando caracterizar distintos alelos con un grado

de precision significante (Fan, 2007).

Ahondado en el proceso de mutacion de los microsatélites, que es hasta ahora mas bien
poco conocido, se han descrito dos modelos de mutacién que se posicionan en dos
extremos opuestos: El infinite alleles model (IAM; Kimura, 1964) — proceso que describe
el proceso de mutacidn genética en general —, y, el stepwise mutation model (SMM;
Kimura, 1978) — este modelo fue hecho para describir el proceso en microsatellites en
particular —. En primer lugar, el IAM establece que cada mutacién crea un alelo nuevo, y
que la tasa de ello es equiprobable (Jarne, 1996). Importante es mencionar, varios
estudios han puesto en duda su aplicabilidad con microsatélites (Fan, 2007). Por otra
parte, el SMM, sugiere que cada mutacion crea un nuevo alelo al agregar o eliminar —

con una misma probabilidad de % para cada direccion — unidades de repeticion (Balloux

& Lugon-Moulin, 2002). De esta forma, los alelos que presentan tamafos alélicos
similares estan mas relacionados que aquellos que no. Este modelo, a diferencia del
primero, si ha demostrado consistencia en varios estudios para STR (Fan, 2007). Sin
embargo, esto no quiere decir que todos los STR sigan este modelo estrictamente.

Pese a que la alta tasa de mutacion es una propiedad ventajosa para este tipo de

investigaciones, puede ser también una dificultad. Por un lado, tener una tasa de

mutacién tan alta puede resultar en que dos individuos emparentados aparezcan como
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no emparentados, o bien, en aumentar las probabilidades de homoplasias. Ademas, esta
propiedad arrastra importantes problematicas en lo que respecta al uso de herramientas
usualmente utilizadas para la genética de poblaciones y su posterior inferencia. De
acuerdo con Putman y Carbone (2014) la alta tasa de mutacién de los microsatélites
puede confundir a las herramientas multivariadas — MDS, PCA, PCoA - como de
agrupamiento, y, que, por lo mismo, se debe indagar mas en su uso particular en
microsatelites. Asi también, sefialan que la estadistica descriptiva y la eleccion de indices
— Ry, Fyt, Gy, €1C. — se complejiza un poco mas al tratar con microsatélites. Aun asi, varios
de estos problemas se pueden superar, primeramente, incluyendo el mayor numero
posible de loci a disposicion (Wilkening, 2006), y, posteriormente, combinando distintas
herramientas de trabajo (Putman y Carbone, 2014).
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PROBLEMA DE INVESTIGACION Y JUSTIFICACION

En el presente trabajo, se pretende evaluar la presencia de una estructuracién genética
geografica. Para ello, se estudiaran las barreras al flujo génico de las comunidades
Agricolas de la Region de Coquimbo, generadas con el algoritmo de Monmonier. Estas
medidas se formaran en base a los apellidos de los comuneros y comuneras, VY,
marcadores geneéticos microsatelitales. Estas comunidades son demograficamente
pequefias, presentan bajas tasas de inmigracion, y, segun estudios anteriores realizado
en algunas comunidades; ancestria mixta, alta consanguinidad y una estructuracion
poblacional existente pero débil para algunos marcadores (AlMs), que puede sugerir una
posible estructuraciéon geografica (Montalva, 2015; Flores, 2018). En este sentido, el
estudio mismo de las barreras al flujo génico en esta investigacion es interesante pues
permitira, por un lado, poner a prueba la existencia de una estructuracion genética, y, por
otro, identificar la relacion entre geografia y variacion genética. Asi también, esta tesis
puede dar luces sobre las relaciones entre comunidades y aspectos de la estructura
social. De acuerdo con esto, la pregunta de investigacidon de la presente memoria es la

siguiente:

¢ Existe estructuracion genética geografica en las Comunidades Agricolas de la Region

de Coquimbo?

HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Hipotesis:
Dada las caracteristicas geograficas de la region de Coquimbo existen barreras al flujo
génico entre las Comunidades Agricolas que se condicen con aquellos factores

geograficos y que dan cuenta de una estructuracion genética geografica en la region.
Objetivo General:

Explorar la estructura genética de las Comunidades Agricolas de la Region de Coquimbo

en relacion con las barreras al flujo génico y la geografia del lugar.
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Objetivos Especificos:

1.

Identificar las barreras al flujo génico con el método de Monmonier a partir de los
datos genéticos recolectados en las Comunidades Agricolas de la Regién de
Coquimbo.

Identificar las barreras al flujo génico con el método de Monmonier a partir de la
frecuencia de apellidos de las Comunidades Agricolas de la Region de Coquimbo.
Evaluar la relacion entre las barreras al flujo génico, geografia (hitos y accidentes

geograficos) y la estructuracién genética de la zona.
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MATERIALES Y METODOS

1. Muestra

1.1. Apellidos

El presente trabajo se llevd a cabo en las comunidades agricolas de la region de
Coquimbo. Para el estudio de apellidos, se utilizaron todos los apellidos de los
comuneros de la region que estan inscritos en la Oficina Técnica de Comunidades
Agricolas (OTCA) del Ministerio de Bienes Nacionales de Chile. Estas listas de Registro
de Propiedad contienen los nombres de todos los comuneros de una comunidad, y el
numero de derechos individuales que pertenecen a cada comunero. En ellas, hay un total
de 16,656 individuos. Cada comunidad tiene alrededor de 100 comuneros, con una

minima de 6 y una maxima de 1,712 comuneros (Tabla 1).

Tabla 1: Estadistica descriptiva de comuneros en némina

6.0 24.0 45.0 99.8 88.0 1712.0

La provincia que presenta mayor numero de comuneros registrados corresponde a
Limari representando un 64.9% de la lista de comuneros. Lo sigue la provincia de Choapa
con un 22.3% de comuneros en ndmina. Por ultimo, Elqui es la provincia con el menor

numero de comuneros registrados siendo solo el 12.8% del total.

1.2.STR

Por otro lado, los datos genéticos se rescataron a partir de un trabajo anterior (Montalva,
2015) efectuado entre los afios 2011 y 2012 en el laboratorio de la University College of
London. Se tomaron en cuenta las siguientes localidades: Barraza, Canela Baja,
Canelilla Ovalle, Castillo Mal Paso, El Espinal, Gualliguaica, Huentelauquén, La Calera,

La Polvada, y Monte Patria. Los datos recolectados corresponden a muestras de isopado
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bucal de habitantes de las diferentes CCAA. De esta primera etapa se obtuvieron 451
muestras (34% hombres y 66% mujeres). De ellas solo 436 fueron secuenciadas y solo
351 genotipificadas para todos los loci de los 15 microsatélites.

canela baja

| Provincia

castillo mal paso

| choapa

. elqui

limari

la calera

monte patria
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huentelauquen

DUHHH"
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Figura 2: Tamafo muestral de cada comunidad agricola

En la Figura 2 se puede ver que la comunidad que aporta un mayor numero de alelos es
Canela Baja. Limari es la provincia con mas comunidades representadas, mientras que
las muestras de Choapa y Elqui solo provienen de dos comunidades. Por su lado,
Choapa tiene a la comunidad Canela Baja que es la de mayor tamafio muestras, mientras

que las comunidades del Elqui son las que tienen menor representatividad en la muestra.

A partir de estas muestras se analizaron 15 microsatélites (Tabla 2). Estos microsatélites
son altamente variables y son los que provienen del kit forense Promega Powerplex
16HS. Todos ellos tienen repeticiones tetranucleotidicas excepto por dos que tienen
repeticiones pentanucleotidicas — Penta E y Penta D —. En general han sido evaluados
positivamente (Enserberger, 2010)
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Tabla 2: 15 microsatélites autosémicos altamente variables de Powerplex 16 HS
(Fuente: Montalva 2015)

LOCUS UBICACION EN N° TOTAL DE ALELOS (n° de
BANDA ALELOS repeticiones)
CSF1PO 5q33.1 10 6-15
D13S317 13931.1 9 7-15
D16S539 16q24.1 9 5, 8-15
D18S51 18921.33 22 8-27
D21S11 219211 25 24-38
D3S1358 3p21.31 9 12-20
D5S818 5q23.2 10 7-16
D7S820 7921.11 9 6-14
D8S1179 8924.13 12 7-18
FGA 4928 28 16-31, 43- 46
Penta D 21922.3 14 2,3,5, 717
Penta E 15026.2 20 5-24
THO1 11p15.5 13 4-11,13
TPOX 2p25.3 8 6-13
VWA 12p13.31 13 10-22
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2. Metodologia

2.1.Recoleccion y manejo de datos

2.1.1. Apellidos

Los apellidos se recolectaron de listas publicas del Registro de Propiedad de la
OTCA. En una fase anterior de este proyecto, los apellidos fueron traspasados
desde las listas a un solo archivo que permite trabajarlos como bases de datos.
Esta considera los siguientes items: nombres, apellido materno y apellido paterno,
sexo, comunidad de pertenencia, comuna, provincia, region y coordenadas en
latitud y longitud (coordenadas céntricas y de perimetro). En este caso, se esta
trabajando con la totalidad de los apellidos de comuneros registrados, vy, vale
mencionar, no toma en cuenta entonces los apellidos de quienes no son

comuneros pero si viven en las CCAA.

2.1.2. STR

Los datos recolectados corresponden a muestras de hisopado bucal que se
obtuvieron voluntariamente de las distintas comunidades que se toman en cuenta
en este estudio. Para ello, se les hizo firmar un consentimiento informado
aprobado por el Comité de Etica de la Universidad de Tarapaca. Las muestras se
recogieron usando hisopos de algodon y se almacenaron en tubos conicos con
2,5 ml de tampon Slagboom (EDTA 10 mM, NaCl 100 mM, Tris-HCI 10 mM, SDS
al 0,5% (p / v) y Proteinasa K 0,2 mg / ml). Posteriormente, el ADN se extrajo
usando un método de precipitado por sales (Quinque, 2006) en el laboratorio de
la University College of London. Asimismo, para la amplificacion interna de
fragmentos mediante PCR, se utilizé un kit forense para identificacion humana,
Promega Powerplex 16HS. Posteriormente, se detectaron los fragmentos con un
secuenciador ABI 3730xI del UCL Centre for Comparative Genomics, este

secuenciador fue calibrado mediante la matriz de estandar de Promega
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PowerPlex 4-dye Matrix Standards. Para probar la calidad de los datos se utilizd
la escalera alélica, controles positivos y negativos provistos por Promega también.
Se analizaron estos fragmentos para obtener perfiles genotipicos a nivel individual
para los 15 loci STR autosdmicos altamente variables utilizando el software
GeneMarker HID 2.9 (SoftGenetics).

La forma de recolectar estos datos, como ya es comun en el campo de la
antropologia, no sigue una estrategia de muestreo probabilistico. Conseguir
muestras a través de estrategias de muestreos disefiados previamente es
bastante dificil, pues casi siempre solo se cuenta con participaciones voluntarias.
Aun asi, la investigacion de Flores (2018), concluyd, mediante simulaciones de
estos datos, que las matrices muestrales de STR que no contaban con una
estrategia de muestreo probabilistico tenian de igual forma altos indices de

precision, exactitud y bajo sesgo.

2.2. Andlisis de datos?

2.2.1. Matrices de distancias

El primer paso para aplicar el algoritmo de maxima diferencia de Monmonier es hacer

matrices de distancia para los apellidos y los datos genéticos. Si se tienen matrices de

similitud, es absolutamente necesario convertirlas en matrices de distancia. También, se

construyeron matrices de distancias geograficas. Posteriormente se comprobo si existia

correlacion entre estos dos tipos de matrices de distancias — genéticas y geograficas —

con una prueba de Mantel mediante el paquete de R ade4 (Dray, 2018). Asimismo, se

utilizé la prueba G-statistic Monte Carlo del mismo paquete para poner a prueba la

hipdtesis de estructuracion genética.

2

Se hara uso del programa Rstudio v1.0.153 (www.R-project.org) para todos los analisis a menos que se explicite lo contrario. Se

especificaran los paquetes cuando sea necesario.
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2.21.1. Apellidos

Para el caso de los apellidos, las matrices de similitud se trabajaron en una fase
anterior del proyecto Fondecyt. Se utilizd el coeficiente de Hedrick (1971)
utilizando el paquete “Biodem” (Boatinni, 2007). Dos poblaciones con los mismos
apellidos en las mismas frecuencias alcanzan siempre un valor de identidad
genética de 1, por otro lado, apellidos completamente diferentes obtienen un valor
de 0. Si bien el coeficiente de Lasker y Kaplan (1985) ha sido mas usado para
estudios de este estilo, el coeficiente de Hedrick (1971) es el mas acertado para
investigaciones que se concentran en una micro-region geografica y poblaciones
pequeias (Weiss, 1980; Pettener, 1998; Boatinni, 2007; Rodriguez-Diaz, 2010).
El coeficiente de Hedrick se representa en la siguiente ecuacion:

Z([’;_,/’.‘,; )
if jZ( pf’ 1 ])_v_:, ).

H

En donde py; y px; son las frecuencias del apellido k en las poblaciones i vy j,
respectivamente. De esta forma se obtiene una matriz en la cual cada celda indica
la similitud entre las poblaciones de las filas y columnas correspondientes
(Rodriguez-Diaz, 2010). Posteriormente, esta se debe transformar en una matriz
de distancia. Para ello, se utilizé una transformacién bastante utilizada que se

denota en la siguiente formula (Lin, 1998):

D=+V1-5§
En donde S corresponde a la matriz de similitud y D a la matriz de distancia. Para
poder trabajarla como un objeto de distancia en R es necesario usar la funcion

basica “as.dist”. Se calcularon tres matrices distintas. La primera incluye todas las
comunidades, mientras que las demas responden a los estadisticos descriptivos
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de la Tabla 1, es decir, primer cuartil — comunidades con mas de 24 comuneros
por comunidad —, y mediana — comunidades con mas de 45 comuneros por
comunidad —. El tercer cuartil — comunidades con 88 comuneros — finalmente no
se incluyo pues solo tomaba en cuenta 41 CCAA de un total de 167 y las barreras

arrojadas por el programa no resultaron ser informativas.

221.2. STR

En el caso de los datos genéticos, se calcularon tres matrices distintas a partir
del F;; de Wright, el Ry, de Slatkiny G";; de Hedrick. Estos tres indices han sido
utilizados en estudios que trabajan con microsatélites, sin embargo, en la literatura
no existe un consenso sobre la exactitud relativa de ambos, y generalmente, el
R, en particular, suele diferir en su aplicacion (Balloux, 2002; Putman y Carbone,
2014). Si bien el R,; fue creado para microsatélites, y ha demostrado buenos
resultados, solo funciona para todos aquellos que siguen estrictamente el SMM
(Balloux, 2002). Es por ello que Meirmans (2010) plantea el uso del indice G"; en
desmedro del R,; para STR altamente variables, pues no tiene la anterior
desventaja. Aun asi, de acuerdo con Putman y Carbone (2014), este ultimo
coeficiente, al igual que el F;, pueden causar problemas en el caso de que la tasa
de flujo génico sea menor a la tasa de mutacion, o bien que se quieran comparar

subpoblaciones o loci con diferentes niveles de diversidad genética.

Teniendo en consideracion la primera desventaja de los R, sobre los demas
coeficientes, se usé SPAGeDi version 1.2 (Hardy, 2002) para elegir el estimador
de diferenciacion de la poblacion mas adecuado. Este programa indica si el
tamano de los alelos provee informacion sobre estructuracion genética o no, y asi
discriminar sobre el uso de uno u otro indice (Hardy, 2003). A pesar de que esto
logra, hasta cierto punto, resolver la desventaja mas relevante en el uso de R,
Putman y Carbone (2014) recomiendan de todos modos calcular todos los
coeficientes posibles para microsatélites y reportar sus valores. A su vez,

mencionan que puede ser de ayuda realizar simulaciones, algo que no se hizo en
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esta tesis pero que fue realizado en otro estudio de este proyecto (Flores, 2018).
A grandes rasgos, este ultimo trabajo concluy6 que Rg; logré construir de manera
mas precisa y exacta las matrices de distancia y dendrogramas en comparacion
a otros indices tanto para las matrices simuladas como las matrices muestrales
(Flores, 2018) — estas ultimas son las mismas matrices que se trabajan en esta
memoria — A pesar de contar con este antecedente, se decide de todas formas
calcular las tres matrices de distancia y a partir de los resultados de SPAGeDi

elegir una de ellas para construir los mapas de Monmonier.

El F;; de Wright se calculé con el paquete “genepop” (Rousset, 2008). Este
estadistico representa la correlacion que existe entre los genes dentro de una
subpoblacion con respecto a los de la poblacion total, que es equiparable
probabilisticamente a que dos alelos que son idénticos por descendencia se
mezclen en un cigoto (Wright, 1943). Debido a esto es que nosotros podemos
calcular distancias bioldgicas entre poblaciones, y en esa linea, dilucidar posibles

niveles de relacion. Esta se define matematicamente como:

Donde H; es el promedio e la heterocigocidad esperada para la poblacion total y
para todos los posibles loci, y donde H representaria el promedio de la
heterocigocidad esperada para todos los loci dentro de las subpoblaciones en
cuestion (Wright, 1943). En este sentido, vemos que el F;; deriva de las
variaciones entre frecuencias de alelos. Esto puede producir que subestime la

diferenciacion en poblaciones altamente estructuradas (Wright, 1978).

Por otro lado, el Ry; de Slatkin se calculd con el paquete “polysat” (Clarck, 2018).
Este es una prueba analoga al F;; de Wright, sin embargo, esta disefiada para
microsatélites (Balloux, 2002). En mayor detalle, toma en cuenta el tamafio del
alelo, es decir, las diferencias en el numero de repeticiones entre los alelos de

microsatélites — no las variaciones entre frecuencias de alelos como el F;; —
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(Hardy, 2003). Slatkin (1995), crea una prueba estadistica especial para el modelo

de stepwise mutation model (SMM) de los microsatélites, y, asi, define Ry, como:

Donde S es el promedio de la diferencia de tamafo de alelos al cuadrado entre
todos los pares de alelos, y Sw, el promedio de la suma al cuadrado de las

diferencias en tamafios alélicos dentro de cada subpoblacion.

En cuanto al G";, se utiliza el paquete “mmod” (Winter, 2017). Este coeficiente es
una correccion del G, de Hedrick (2005) y del Gy, de Nei (1987), y se utiliza en
especial para hacer comparaciones pairwise. Este coeficiente puede permanecer
sin sesgo frente a muestras poblacionales pequefas al incluir el valor de k, que

son las poblaciones muestreadas, y, ademas, 1 — H; en su formula:

k(Ht - Hs)
(kHt - Hs)(l - Hs)

Gt =

Evidentemente, a pesar de que este coeficiente no este sesgado por el tamafio

de la poblacion es necesario tener en cuenta la tasa de mutacion y de flujo génico.

Este proceso de construccidn de matrices se repitido, pero excluyendo las
comunidades de Elqui dado su bajo tamafio muestral (Figura 1). De esta forma,
se vuelven a calcular tres matrices diferentes correspondientes a los indices F;,
G"s: Y Ry para todas las comunidades en muestras y posteriormente solo para las

de Choapa y Limari.

2.2.1.3. Distancias Geograficas

Se construyeron también las matrices de distancias geograficas de las CCAA para

cada nivel de analisis. La distancia geografica se calculé en base a la diferencia
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en las coordenadas céntricas — latitud y longitud — de cada comunidad. Esto se
hizo para comprobar si las matrices de distancias genéticas y de distancias
geograficas estaban correlacionadas, y, de esta forma, poner a prueba el modelo

de aislamiento por distancia.

2.3. Analisis Multivariado

Para incrementar el poder de analisis del método, es necesario complementario
con algun otro analisis multivariado (Manni, 2004). Si bien los métodos de
deteccion de barreras al flujo génico son bastante precisos por si solos, es siempre
mejor analizarlos en conjunto con alguna otra técnica de agrupacién (Blair, 2012).
En los analisis multivariados se analizan simultaneamente conjuntos de datos, a
través de distintos métodos estadisticos. A pesar de que también son utilizados
para encontrar barreras al flujo génico, y que tienen cierto grado de éxito, se ha
visto también que muchas veces identifican barreras falsas (Blair, 2012). Otra
razon por la cual es mejor utilizar ambas técnicas juntas. En esta tesis se tuvo
especial cuidado de las herramientas a utilizar en vista de lo propuesto por Putman
y Carbone (2014), quienes establecen, como ya se dijo anteriormente, que
muchas de las herramientas utilizadas en el campo de la genética de poblaciones
no han sido creadas para el uso especifico de microsatélites.

2.3.1. Analisis de escalamiento multidimensional (MDS)

Esta técnica de analisis genera un grafico en un espacio multidimensional en
el que cada punto representa una comunidad. Estos puntos estaran
distribuidos segun las relaciones de proximidad que haya entre cada
comunidad, que se calculan en base a las distancias que se desprenden de
las matrices distancia calculadas para los apellidos y los STR. En el grafico,
las comunidades que se encuentran mas cerca son mas similares, mientras
que las que se encuentren mas lejos son mas diferentes de acuerdo con sus

distancias. Esta distribucion entonces permite constatar si hay alguna
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estructura subyacente de diferenciacion (Lalouel, 1982), en este caso, se
quiere ver si el espacio geografico de las comunidades afecta esta distribucion.
Si bien el uso de esta herramienta no ha sido especificamente descrito para el

uso de microsatélites, ha sido ampliamente utilizada.

2.3.2. Analisis de Correspondencias Multiples (MCA)

Esta es otra herramienta que nos permite ver si existe una estructura
subyacente que explique la distribucion de los datos, pero en este caso no se
basa en las distancias, sino que mas bien en las relaciones — para ello se utiliza
x? — entre las comunidades y los apellidos o bien las comunidades y los
marcadores geneéticos. Dada la naturaleza categorica de las variables este
método parece ser el mas adecuado, pues este método de analisis fue
disefiado para trabajar con este tipo de variables. En este sentido, el analisis
de correspondencias toma en cuenta todos los niveles de estas variables para
hacer las asociaciones, por lo que resulta mas preciso (Sourial, 2009). Asi
también, este no asume normalidad de los datos o algun otro tipo de
distribucion a priori. Para el caso de los STR en particular, el paquete adegenet
entrega una funcion estandarizada para ejecutar este analisis con
microsatélites en especifico, lo que es positivo segun los planteamientos
Putman y Carbone (2014). En cuanto a la interpretacion de estos graficos
también la cercania de puntos indica la proximidad entre ellos, pero hay
distintas dimensiones de agrupacion, siendo la primera dimension la mas

importante ya que explica en mayor medida la varianza de los datos.

2.4. Método de Monmonier

Se hizo uso del método de Monmonier que es un método geomeétrico que provee
la ubicacion de las barreras al flujo génico. Este método se centra en encontrar
regiones de cambio en una variable de interés, como aqui lo son frecuencias

alélicas y apellidos. Ademas, permite analizar sets de poblaciones dentro de una
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misma poblacién, ya que logra identificar disrupciones del flujo génico mas
graduales, que las que logran identificar métodos multivariados, por ejemplo. En
cuanto al funcionamiento del algoritmo propiamente tal, se explicara brevemente

de acuerdo con lo expuesto en Manni (2004).

El método de Monmonier utiliza la triangulacién de Delauney® (Brassel y Reif,
1979) y la teselacion de Voronoi (Voronoi, 1908) para unir a todas las
comunidades en un plano y trazar las barreras respectivamente (Figura 3). Cada
vertex de la triangulacion entonces termina representando una comunidad. Una
vez unidas todas las comunidades a través de la triangulacion, y configurados los
poligonos de Voronoi, se le asocian a cada uno de estos bordes sus respectivas
distancias genéticas, dada por las matrices de distancias ya calculadas. Las
barreras se comienzan a computar desde el borde que tiene la mayor distancia
genética asociada, y se extienden a través de este borde, encontrando siempre
aquellas aristas que tienen una mayor distancia. Es por ello que la construccién
de barreras se da de manera jerarquica. Este proceso se detiene cuando se
alcanza el limite de la triangulacion, se llega a una barrera preexistente o bien las
distancias con las que se encuentra son débiles. Para saber si las distancias son
débiles o no se trabaja con el concepto de umbral. El umbral es un valor que se
define en base a todas las distancias genéticas en cuestion, y, que marca el punto
de corte de las distancias que busca el algoritmo al correr. Por ejemplo, si se
define como umbral el valor 0.2, el algoritmo solo trazara barreras superiores a

este valor.

Se utilizara el paquete “adegenet” (Jombart, 2018) para aplicar el algoritmo de
maxima diferencia de Monmonier. Para ello es necesario tener las coordenadas
de cada comunidad y las coordenadas de sus poligonos. Una vez generado el

plano con la triangulacion de Delauney, como se menciond en el apartado anterior,

3

Método de triangulacion mas rapido para conectar puntos en un plano a través de un set de tridangulos, en este caso los puntos

corresponden a las comunidades agricolas.
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se genera también un grafico que muestra todas las diferencias de las
comunidades en orden decreciente. A partir de ello, se puede calcular el valor
umbral. En este caso, se trabajaron con tres valores distintos. El primero
corresponde al umbral mas alto ya que computara solo las barreras que coinciden
con las distancias mas grandes. El segundo valor es el default entregado por el
programa. El tercer umbral se definié como el valor mas bajo pero distinto de 0,
asi se podrian ver todas las barreras posibles. Ya definido el punto de corte o
umbral se construyen las barreras al flujo génico, generando un plano que se
puede superponer con un mapa topografico para ver donde exactamente se
encuentran estas barreras. Vale agregar, que una funcion de este paquete entrega
las coordenadas de las comunidades que son cruzadas por barreras, y el orden

de las mismas lo que facilita esta tarea.

Figura 3: Triangulacién de Delauney (lineas verdes), teselacién de
Voronoi (lineas azules) y barrera al flujo génico (linea roja) (Elaboracion

propia).
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RESULTADOS

1. Caracterizacion de la muestra
1.1. Apellidos

Se reportan 909 apellidos diferentes para las 167 CCAA aqui analizadas, Por lo general
cada apellido se presenta al menos 18 veces (Tabla 3). Los veinte apellidos mas
frecuentes (Figura 4) representan el 41.5% de todos los apellidos presentes en las
CCAA. La mayor diversidad de apellidos proviene de las comunidades de la provincia de
Limari, que es a su vez, la provincia que mas comuneros tiene. Mientras que Elqui, por
su lado, es la provincia con menos diversidad de apellidos y numero de comuneros. Esto

se puede atisbar en la Figura 4.

Tabla 3: Estadistica descriptiva de apellidos de comuneros en nédmina

Minimo Primer Cuartil Mediana Media Tercer Cuartil Maximo

1.0 1.0 20 18.3 12.0 960.0

1000 -

750 -

Provincia

. choapa
. elqui
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Figura 4: Apellidos mas frecuentes en comuneros en némina
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Los apellidos que mas se repiten en la lista de comuneros son: Araya (n=960), Rojas
(n=791), Cortés (n=790), Castillo (n=495) y Tapia (n=421). En las CCAA de la provincia
de Elqui los cinco apellidos mas frecuentes son Rojas (n=79) y Cortes (n=56), que
coinciden con algunos de los apellidos mas frecuentes de la region completa, pero
ademas Pizarro (n=70), Rivera (n=64), y Gonzalez (n=57) sobresalen. En las CCAA de
Limari justamente los cinco apellidos que mas se repiten coinciden con los de la
poblacidn total; Araya (n=783), Rojas (n=625), Cortes (n=526), Castillo (n=380), Tapia
(n=319). Esto se explica por el gran tamafio de Limari que esta influenciando las
frecuencias de apellidos en la lista de comuneros que se muestra en la Figura 4. En la
provincia de Choapa los apellidos que mas se repiten son Cortes (n=208) y Araya
(n=131) ademas de Olivares (n=187), Buguefio (n=130) y Carvajal (n=111).

1.2.STR

Para los 15 microsatélites que aqui se analizan el que cuenta con un mayor numero de

alelos corresponde a Penta E, seguido por D18S51 y FGA. Por el contrario, THO1y TPOX
son los que menos alelos poseen (Figura 5).
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Figura 5: Numeros de alelos por locus

52



Los alelos que mas se repiten por locus se muestran en la Tabla 4 en la columna
nombrada “moda”. En la Tabla 5 se puede ver las tendencias para cada locus por
provincia. Se puede apreciar que Choapa es la provincia con valores mas parecidos a
Limari y Elqui, mientras que Limari y Elqui son las provincias que menos repeticiones
comparten. En el caso de Elqui, existen varios datos perdidos, en particular, en los locus
THO1, Penta E y D8S1179. Los datos perdidos no se tomaron en cuenta para realizar
estas tablas.

Tabla 4: Alelos mas Tabla 5: Alelos mas frecuentes para cada
frecuentes para cada locus locus segun provincia

LOCUS ALELOS MODA LOCUS MODA | LOCUS MODA | LOCUS MODA
CSFIPO TS T CSFIPO 12 | CSFIPO 11 | CSFIPO 12
D13S317 12 | D13S317 12 | D13S317 11
ol 715 12 D16S539 11 | D16S539 12 | D16S539 11
D16S539 5 8-15 12 D18S51 14 | D18S51 14 | D18s51 14
D18S51 8-27 14 D21S11 30 D21S11 30 D21S11 31
D21S11 2-38 30 D3S1358 15 | D3S1358 15 | D3S1358 16
D351358 12-20 15 D5S818 11 | D5S818 11 | D5S818 1
D5S818 7-16 11 D7S820 11 | D7s820 11 | D7S820 1
D7S820 6-14 1 D8S1179 13 | D8S1179 13 | D8S1179 10
Das1170 718 13 FGA 22 | FGA 25 | FGA 25

Pentab. 10 | Rentab. 10 | Rentab. 12

FGA 16-31, 43-46 25
Rentak 12 RentaE 12 | Pentak 10

PentaD 2,3,5,7-17 10

THO1 7 | THO1 9 | THO1 7
Penta E 5-24 12 TPOX 8 | TPOX 8 | TPOX 8
THO1 4-11,13 9 VWA 16 vIVA 16 vWA 16
TPOX 6-13 8
VWA 10-22 16
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2. Apellidos y barreras al flujo génico de las Comunidades Agricolas de la Regién
de Coquimbo

2.1. Analisis Multivariado

A partir del calculo de las tres matrices de distancia — una que considera todas las CCAA,
otra solo para las CCAA con mas de 24 comuneros inscritos, y la ultima con mas de 45
comuneros inscritos — se puede ver que las CCAA, en general, son mas diferentes de lo
que se esperaba (Anexos 1). Se observa que las CCAA mas semejantes genéticamente
son aquellas que se ubican en los Valles de Limari y Choapa. Aun asi, dentro de estas
regiones mas similares se observan CCAA que, a pesar de estar cerca geograficamente,
son bastante diferentes. Por ejemplo, Mincha Norte (160) 4, Agua Frita Alta (162), Agua
Fria Baja (164), Las Paredes (165), Las Barrancas (166), Cabra Corral (168) y La Capilla
(169) se muestran distantes genéticamente a Las Tazas (163) y La Leona (167),
encerrando un valor de distancia entre 0.84 y 0.97. Asimismo, en el escenario opuesto,
CCAA que estan bastante lejos geograficamente muestran una similitud genética
bastante alta. Por ejemplo, La Herradura (7), una CCAA del norte de Elqui, esta muy
cercana genéticamente con Carcamo (103), obteniendo un valor de distancia de 0.5. Si
bien estas tendencias generales se reproducen en los tres niveles de analisis que aqui
se proponen, a medida que decrece el numero de comunidades tomadas en cuenta, las
CCAA se van haciendo mas similares. Por otro lado, a través de un test de Mantel
realizado para todos los niveles de analisis, es decir, para los tres grupos definidos mas
arriba, se concluye que no existe evidencia estadisticamente significativa para rechazar
la hipdtesis de nulidad de que no hay correlacion entre las matrices de distancia genética
y geografica.

4 Para facilitar la comprension, en esta seccion se escribiran los nombres de las comunidades seguidas de un nimero en paréntesis
que corresponde a su numero en una lista de orden geografico (Anexos 2). En esta lista se ha numerado a las CCAA segun su
ubicacion geografica de norte a sur. De esta forma, se puede tener una idea de que tan alejadas o cercanas estan las CCAA
geograficamente.
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Figura 6: MDS de matriz de distancias genéticas (Hedrick) de las CCAA segun

nivel de analisis
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El MDS muestra evidencias de una posible estructuracion geografica, débil en cualquier
caso, dada por provincia solo cuando se toman en cuenta todas las comunidades (Figura
6). Se puede ver que a pesar de que no hay mucha distancia entre los grupos si se
pueden identificar tres agrupaciones correspondientes a la provincia a la que pertenecen.
Sin embargo, esta leve estructuraciéon se va perdiendo al quitar las comunidades de
menor tamano. Para las comunidades con un numero de comuneros mayor a 45,
podemos ver que se empiezan a formar dos grupos, con un espacio vacio entre ambos,
sin embargo, no hay una disposicidon clara entre las comunidades que los conforman.
Estos grupos estan constituidos, por un lado, por comunidades bastante lejanas entre si,
y, por otro, por comunidades que se encuentran bastante cerca geograficamente (Figura
7). Esto se ve en el hecho de que en el primer grupo las comunidades de mas al norte
se encuentran en el mismo grupo de las comunidades de mas al sur, con la unica
excepcion de la Herradura. Bastantes comunidades del Choapa y del Elqui se
encuentran mas cercanas genéticamente a pesar de la distancia geografica, e incluso
estdn mas cercanas genéticamente que otras comunidades del Limari. Esto es
interesante puesto que teniendo en mente los resultados de Barrai (2014)°, el valle de
Limari parece ser bastante diferente al resto de la regidn.

En el analisis de correspondencias (Figura 8) no se ve evidencias de estructuracion
alguna, para ninguno de los niveles poblacionales, a diferencia del analisis anterior.
Podemos ver que, en los cuatros graficos, la primera dimension no logra explicar mas
del 6% de la varianza, lo que no es mucho. En los tres graficos vemos que Los Choros
(1), Cuesta El Manzano (11), y Flores y Saavedra (140) estan alejados y ordenados de
norte a sur en el primer eje, pero no hay una tendencia clara para los demas datos. La
Polvada (16) es la unica que se escapa en el segundo eje, y tampoco se puede interpretar
geograficamente. Si bien, estas comunidades se muestran bastante alejadas de las
demas, en el MDS no se apartan.

5 Resultados a de Fisher para la region de Coquimbo (Barrai, 2014): Choapa a = 113.3, Limari a = 76.9, y Elqui a =
140.2.
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2.2.Método de Monmonier

Los mapas construidos a partir del algoritmo de Monmonier arrojan distintas barreras de
acuerdo con los tres valores de umbral definidos para los tres grupos: total de las CCAA,
CCAA con mas de 24 comuneros registrados y CCAA con mas de 45 comuneros
registrados. En estas figuras, los puntos rojos que se observan son las CCAA. La
intensidad de las barreras en estos graficos se refleja con cambios en el color, mientras
mas oscuras sean mas altas seran las distancias genéticas en esos puntos. Los primeros
dos grupos (Figura 9,12), arrojan barreras importantes entre Algodones (14) y La Polvada
(16), y, entre Algodones (14) y las comunidades de mas al sur. El tercer grupo (Figura
11) — CCAA con mas de 45 comuneros inscritos—, arroja barreras mas al sur que no son
visibles en los demas graficos, aun asi, se repiten algunas barreras de los grupos
anteriores, en especial en la comuna de Monte Patria. Vale decir que los tres graficos
(Figura 9, 10, 11) muestran barreras, que cambian en intensidad, en la comuna de Monte
Patria.

La figura 9.A revela una barrera fuerte entre La Polvada (16) y Los Algodones (14) que
divide al sur a Algodones (14) con las demas CCAA, y que no se condice con ningun hito
geografico. Sin embargo, la barrera que desde este punto baja hacia al sur, si coincide
con algunos cordones montafnosos la region. Al bajar un poco mas el umbral (figura 9.b),
vemos que Litipampa (135) aparece aislada de todas las demas CCAA. Una de las
barreras mas intensas es la que la separa de Cerro Blanco (78), Punitaqui (80) y
Manquehua (86). Esta barrera al bajar por el sur se debilita, pero recobra fuerza a la
altura de Canela Alta (145) y Baja (144). Justamente este recorrido se ajusta a una
cadena montafosa. Sin embargo, la barrera por el este, que separa Litipampa (135) de
Jiménez y Tapia (136), no parece tener una correspondencia con la topografia de la
region. Se ve también caminos que las conectan. Al disminuir el valor umbral (figura 9.c),
se observa una continuacion de la barrera anterior, que rodea a Litipampa (135), hacia
la comuna de Monte Patria. Esta es la barrera mas fuerte representada. En la comuna
de Monte Patria hay bastantes cerros, y si bien varias de las barreras que se presentan

aqui coinciden con ellos, muchas otras no lo hacen. Se puede ver también una barrera
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que divide oeste-este esta comuna. En mayor detalle, EI Macano (129) Quebrada de
Tulahuén (124) y La Tranquita (126) quedan por el lado oriente, mientras que Quebrada
Las Mollacas (122) y La Cisterna (123) en el lado poniente en relacion con la barrera. Se
pone fin a esta barrera con el aislamiento de Coipo y Cuyuncavi (114) y Colliguay (118),
que concuerda con la topografia del lugar.

En la figura 10.a, figura que muestra las barreras con distancias mas altas, la comunidad
Los Algodones (14) aparece completamente aislada del resto de CCAA. Nuevamente las
barreras hacia el sur se corresponden con regiones montafiosas. Si se disminuye el valor
del umbral, se observan barreras en la comuna de Monte Patria (figura 10.b), esta vez,
podemos ver por el color de barreras que son un poco mas fuertes que en el grafico
anterior (Figura 9.c). La barrera mas fuerte divide de este a oeste las CCAA, separando
a Rio Colorado (134) particularmente. Esta barrera coincide con una cadena montafiosa
de mayor elevacion que las otras. La segunda barrera mas fuerte divide la Quebrada de
Piedra Lisa (110), Tulahuen (124), La Cisterna (123), de las comunidades de mas al norte
como Quebrada las Mollacas (122) y Vado Hondo (108). Estas CCAA se encuentran
bastante cerca y ademas no hay factores topograficos que las dividan. Lo mismo se
observa con la barrera mas débil del sur, que separa a Piedra Lisa (110), Tulahuén (124),
La Cisterna (123) de El Macano (129). Ademas, esta barrera, separa de norte a sur a las
CCAA de Chacarillas (94), La Saucera (102), San Lorenzo (104) con todo el resto de las
comunidades de la comuna de Monte Patria. Pasando a la figura 10.c, se observa que
algunas barreras se mantienen, por ejemplo, Rio Colorado (134) se mantiene aislada
mediante una barrera este-oeste, sin embargo, no es la mas fuerte. La zona de mayor
distancia se mantiene en la zona norte, en especifico, en la comunidad de Los Algodones
(14). Entre las barreras de menos fuerza, la divisiéon entre Maqui Los Palquis (131) y Los
Hoyos y el Empedrado (132) se mantiene de la figura 10.b, a pesar de su cercania, hay
cerros que las dividen. Las demas barreras mencionadas recientemente en la comuna

de Monte Patria también permanecen.

Con relacion a la figura 11.a, vemos que la barrera que refleja la distancia mas alta se
encuentra en la provincia de Choapa, y divide norte a sur las CCAA de Yerba Loca (154),
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Canelilla Canela (156), Canela Alta (145), El Espino (150) con Huentelauquen (153),
Mincha Norte (160), Agua Fria Alta y Baja (164, 162) y Cuzcuz (175). Al disminuir un
poco el valor umbral, la zona que encierra mayor distancia pasa huevamente a la comuna
de Monte Patria. Esta vez, encierra completamente a Pulpica Alto (107), siendo las
barreras del sureste y suroeste las que mayor distancia reflejan. En el ultimo grafico
(figura 11.c), disminuyendo el valor del umbral a lo minimo, vemos que se mantienen
algunas barreras. Por ejemplo, la comuna de Monte Patria permanece divida este-oeste
por dos barreras de mediana intensidad, hacia el sur Pulpica Alto (107) continua aislada
por el sureste y suroeste. Otra barrera que se repite es la de la figura 11.a, la Unica que
divide de norte a sur en la provincia de Choapa. Entre otras barreras que revela este
grafico, esta la barrera costera entre comunidades como Cerro Blanco (78), La
Rinconada de Punitaqui (79), Alhuemilla Las Palmas (143) y Yerba Loca (154) que las
divide de Los Trigos (77) y La Cebada (71).
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3. Microsatelites y barreras al flujo génico de las Comunidades Agricolas de la
Region de Coquimbo

3.1. Analisis Multivariado

Al calcular las distintas matrices de pares para cada coeficiente — Ry, F; G"g,—, también
se calculo el valor global para cada uno de ellos, y a través de permutaciones — 10000 —
se comprobd su significancia. La mayoria de estos coeficientes reportan valores bastante
pequefios, que sugieren una baja o inexistente estructuracion poblacional, sin embargo,
sus valores si resultan significativos. Ademas, al calcular el G de Montecarlo se obtiene
un p-valor de 0.01 lo que nos permite aceptar la hipotesis alternativa de estructuracion
en la muestra. Posterior a realizar el analisis en spagedi (Hardy, 2004), se concluye que
si hay una diferencia de tamanos en los alelos (Anexos 3), por lo que se establece que

si siguen el SMM. Debido a esto, se analizaran solo los resultados para Rg;.

A partir de las dos matrices de distancia genética (Anexos 4) calculadas para las CCAA
muestreadas — una para todas las CCAA muestreadas, y otra solo para las CCAA de
Limari y Choapa — se desprenden dos conclusiones principales. La primera es que al
incluir las CCAA de Elqui, o lo que es lo mismo, tomar en consideracion a La Polvada
(16)8 y Gualliguaica (17), las distancias genéticas se concentran en esta zona, v, las
demas CCAA se presentan bastante similares. Mientras que La Polvada muestra
diferencias importantes con todas las demas comunidades — valores de distancia entre
0.02 y 0.03 —, Gualliguaica solo se distancia de Castillo Mal Paso (95) y Canela Baja
(144) — valores de distancia de 0.015 y 0.016 respectivamente —, y, en menor medida,
de El Espinal (68) — con un valor de distancia de 0.09 —. Aun asi, Canelilla Ovalle (47) y
El Espinal (68) también se muestran relativamente distantes con un valor de 0.01. En

segundo lugar, al quitar las comunidades del Elqui, vemos que el panorama cambia al

6Nuevamente, para facilitar la comprension, en esta seccién se escribiran los nombres de las comunidades seguidas de un nimero
en paréntesis que corresponde a su numero en esta lista de orden geografico norte-sur (Anexos 2).
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mostrar mas diferencias a las CCAA. La distancia entre Canelilla Ovalle (47) y El Espinal
(68) es ahora la mayor distancia representada, siendo de 0.01 también. Esta vez,
Huentelauquén (153) muestra mayor distancia con casi todas las comunidades, excepto

con Canela Baja (144).

Por su parte, el test de Mantel concluye que al incluir todas las CCAA muestreadas si
existe una correlacion entre las matrices de distancia genética y geografica, mientras que
al excluir las CCAA de la provincia de Elqui, no hay evidencia suficiente para rechazar la

hipdtesis nula de no correlacion entre las matrices.

A) Eigenvalues B) d=01
l |
a éolvada| barraza|
(el espinal |
tillo mal paso
la calera
canelilla ovalle
[gualliguaica larraza | Lhuentclauqucn
o huentelauguen

9 3

[monte patria 2
castillo mal paso canela ba'a] Eigenvalues

Figura 12: MCA de CCAA muestreadas segun nivel de analisis
A) CCAA de Elqui, Limari y Choapa. B) CCAA Limari y Choapa.

En la figura 12 se forman dos grupos separados entre La Polvada y las demas CCAA.
Se puede ver que no hay mucha variacion para el primer eje (2,3% de la varianza)
excepto para la comunidad de La Polvada. Extrafnamente, Gualliguaica se ubica mas
cercana a las demas comunidades que a La Polvada. En el segundo eje (1,8% de la
varianza) se repite la tendencia anterior, La Polvada lejana de las demas comunidades
que forman un grupo por si solo. Pasando al segundo grafico de la figura 12, en que no

se incorporan las comunidades de Elqui, si se puede observar una correspondencia
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oeste-este de las comunidades para el primer eje. Aun asi, es interesante ver que
Huentelauquén se encuentra mas proxima a las demas comunidades que a Canela Baja,
por ejemplo, que esta mas cercana geograficamente. En el segundo eje, se observa una
distribucion norte-sur para las comunidades del Limari ubicadas en los primeros dos

cuadrantes horizontales.

La Figura 13 muestra a Gualliguaica y La Polvada bastante distantes entre ellas, pero
ademas lejos de las demas comunidades. Estas ultimas no parecen mostrar una
distribucion particular. El Espinal se muestra bastante lejano a Barraza y La Calera, lo
que llama la atencién por su cercania geografica (Figura 14). Lo mismo pasa con
Canelilla Ovalle y Monte Patria. Al incluir solo las comunidades de Choapa y Limari, se
puede ver que hay una correspondencia mayor con su ubicacion geografica, sin
embargo, El Espinal se muestra mas alejado de lo que se podria suponer. Estas
tendencias se reproducen a grandes rasgos para los otros coeficientes F;; y G";; (Anexos
5).
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3.2. Método de Monmonier

La barrera mas fuerte es la que se encuentran entre las comunidades del norte, La
Polvada y Gualliguaica, y las demas comunidades (Figura 15). Al disminuir el valor del
umbral, esta barrera se mantiene y continia bajando por el sur separando a Canelilla
Ovalle de Barraza y de El Espinal, dividiendo de este-oeste a dichas CCAA. En la Figura
15.C, Canelilla Ovalle ya se muestra completamente aislada del resto de las
comunidades, por el este, muestra una barrera importante con Monte Patria, y por el sur-
oeste, con Barraza, El Espinal y La Calera. La barrera de menor intensidad es la que
separa por el sur-este a Canelilla Ovalle de Castillo Mal Paso. Justamente, Canelilla
Ovalle se localiza en una regién bastante montafiosa, sin embargo, es importante

considerar que, por su cercania a la ciudad de Ovalle se encuentra bien conectada.

Al quitar las comunidades del Elqui (Figura 16), y considerando solo las distancias mas
altas, vemos que una de las barreras del grafico anterior (Figura 15) se mantiene, la
barrera sur-oeste que separa a Canelilla Ovalle y Monte Patria de Barraza, El Espinal y
La Calera. Esto se condice con los cordones montafiosos que separan estas zonas. Al
bajar un el umbral, El Espinal forma una especia de isla, separandose bastante de las
comunidades mas cercanas a ella, pero siendo de mayor importancia las barreras con
Barraza y Canelilla Ovalle y Monte Patria. La barrera que se muestra entre El Espinal y
La Calera, y, entre El Espinal y Barraza, no tiene concordancia con hitos geograficos.

Estas tendencias generales se reproducen también con los otros indices de distancia F;

y G"s; (Anexos 6y 7).
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Figura 15: Barreras al flujo génico segun método de Monmonier en las CCAA muestreadas
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Figura 16: Barreras al flujo génico segun método de Monmonier en las CCAA
muestreadas de Limari y Choapa.

A) Valor umbral maximo: 0.0045. B) Valor umbral minimo: 0.003
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4. Barreras al flujo génico de las Comunidades Agricolas de la Region de

Coquimbo

En esta seccion se muestran tres graficos que resumen las distintas barreras al flujo
génico en las CCAA para cada linea de evidencia — apellidos y STR — entregadas para
cada nivel de analisis y segun el valor de umbral definido en el algoritmo Monmonier.
Estos gréficos estas ordenamos de forma decreciente, es decir, la primera figura muestra
las barreras para el umbral mas alto, o lo que es lo mismo, las barreras mas fuertes.
mientras que el ultimo grafico corresponde al valor umbral mas bajo, y, por tant

todas las barreras al flujo génico posibles.
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Figura 17: Barreras al flujo génico para valor maximo de umbral segun método de
Monmonier en CCAA para apellidos y STR
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Figura 18: Barreras al flujo génico por default segun método de Monmonier en CCAA
para apellidos y STR

En la figura 17 es posible ver que la barrera mas fuerte aparece a la misma altura,
dividiendo las CCAA de mas al sur de la provincia de Elqui con las CCAA de las
provincias de mas al sur. Justamente las CCAA que dividen son La Polvada y Gualliguica
de las CCAA de mas al sur. En las figuras 18 y 19 se observa una tendencia a dividir de
este a oeste las CCAA de la comuna de Monte Patria con las CCAA de la comuna de

Ovalle.
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Definitivamente una de las zonas que mas presenta barreras en la comuna de Monte
Patria, que es justamente una de las zonas mas montafosas. Esto, sin embargo, solo se
puede apreciar en el mapa de apellidos puesto que no hay datos suficientes para los
marcadores genéticos. Lo anterior coincide con varios cerros de la region, sin embargo,
otras barreras se muestran entre CCAA colindantes en las que no existen una barrera

fisica visible, como se menciond en las secciones anteriores.
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Figura 19: Barreras al flujo génico para valor minimo de umbral segun método de
Monmonier en CCAA para apellidos y STR

También en la figura 19, particularmente el grafico resumen del analisis de apellidos, se

puede ver que hay una division norte-sur cerca de la frontera de la provincia entre Limari
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y Choapa. Esta barrera, sumada a la barrera que divide de norte a sur la region, a la
altura de la Polvada, coincide con resultados anteriores (Montalva, 2016; Flores, 2018)
que indican que existe una estructura genética dada por provincia en Coquimbo. Por
ultimo, estos resultados también muestran que las comunidades costeras son mas
similares entre si y mas diferentes de las comunidades del interior. Esto se ilustra en que
hay pocas barreras en la regidn costera, y, varias barreras este-oeste que las dividen a

medida que se avanza en direccion a la cordillera de los Andes.

76



DISCUSION

En esta seccién se comentaran los principales resultados de esta tesis, y, a su vez, se
sefalaran las limitaciones de esta investigacion. A partir de estos resultados, podemos
concluir que existen barreras al flujo génico entre las poblaciones estudiadas. Tanto para
los mapas realizados con frecuencias de apellidos como con frecuencias alélicas se
pueden observar barreras al flujo génico. En mayor detalle, existe una coincidencia entre
las barreras al flujo génico mas intensas para apellidos y STR. La primera de ellas
corresponde a la divisién norte-sur de las CCAA de mas al sur de la provincia de Elqui,
La Polvada, Gualliguaica y Los Algodones, y las CCAA mas al norte de la provincia de
Limari. La segunda es una barrera este-oeste entre las comunas de Ovalle y Monte
Patria. En particular, esta ultima barrera coincide con resultados de investigaciones

anteriores (Montalva, 2015).

Si bien los valores de las distancias genéticas para STR son bastante pequefias, son
significativas. Varios estudios que han trabajado con este tipo de marcadores han
resaltado este fendmeno, y, lo tienden a explicar por la alta variabilidad de estos
marcadores. Esta caracteristica que hace a los microsatélites ventajosos también se
puede volver una desventaja pues subestima la estructuracion genética (Balloux, 2002;
Putman y Carbone, 2014). A pesar de que, por lo mismo, se recomienda el uso de SNPs
en varios de estos estudios, para esta investigacion en particular no es favorable puesto
que las poblaciones que aqui se estudian presentan un alto grado de consanguinidad, vy,
por tanto, usar SNPs en desmedro de los STR resultaria poco informativo (Wilkening,
2006).

En cuanto a los valores de distancia entregados para los apellidos, estos son mas altos
en comparacion con los valores para STR. A pesar de que algunos estudios han
determinado que el uso de apellidos en general suele sobreestimar la estructuracion
genética (Rudan, 2006), también establecen que al ser una de las medidas mas
utilizadas se sabe de técnicas que pueden reducir este efecto (Mateos, 2014). Una de
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ellas, es comparar con otro tipo de marcadores para llegar a una especie de equilibrio,
como se hace en el presente estudio.

Algunas consideraciones metodologicas que son importantes de mencionar tienen que
ver con la forma que fueron recolectadas estas muestras. Para estudios de estructura
genética, como para muchos otros, es de real importancia no solo el numero de muestras
recolectadas, sino que también la técnica de muestreo. Astle (2009) plantea que son
estos dos elementos los que permiten entender verdaderamente una estructura genética
y el efecto de estructuracion en la misma. Respecto a esto, se puede decir que, si bien
para este trabajo no existido un disefio de muestreo probabilistico, estas muestras
demostraron ser representativas a través de simulaciones en el trabajo de Flores (2018).
Como se mencion6 anteriormente, hacer simulaciones de datos microsatelitales es
bastante recomendable pues mejora la calidad de estos marcadores (Putman y Carbone,
2014). Ademas, vale recalcar que la cantidad de muestras con las que aqui se trabajan
no es menor — 351 muestras para marcadores genéticos — y tuvieron buenas

evaluaciones en cuanto a precision, exactitud y sesgo en Flores (2018).

En cuanto a los apellidos, se trabaja con una gran cantidad de datos, lo que también
puede resultar en menor poder de distincion de barreras (Mateos, 2014; Oliveira, 2013).
Sin embargo, al hacer cortes de acuerdo con los estadisticos descriptivos de la poblacion
se intentd superar esta limitacion. Si miramos la figura 9.c, que denota todas las barreras
posibles para el primer nivel de analisis que incluye todas las CCAA registradas en la
lista de comuneros, podemos ver que en la comuna de Monte Patria se observan
bastantes barreras, pero sin un patron claro, opuesto a lo que se muestra en las figuras
12.c y 13.c — todas las barreras posibles para las CCAA con mas de 24 y 45 comuneros
inscritos, respectivamente —. Por ello, se piensa que esta medida de trabajar con distintos
niveles de analisis resultd ser positiva. Por otro lado, las bases de datos presentaban
apellidos bastante similares, algunos que se asumen fueron mal transcritos. Este
problema ha sido sefialado ya en otros estudios (Oliveira, 2013), y se ha intentado
corregir comparando con los apellidos registrados en la region.
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No obstante, y como ya se ha sefialado, ambas lineas de evidencia coinciden en las
barreras mas relevantes por lo que se puede establecer con cierto grado de seguridad
gue existen al menos tendencias parecidas para estas dos lineas de evidencia. Ademas,
es importante mencionar conforme a la evaluacion de las barreras al flujo génico
propiamente tal, como se establece en Blair (2012), Monmonier es uno de los métodos
con mejor definicion de barreras “verdaderas”, por lo que las barreras que aqui se

exponen son menos probables de caer en un error tipo 1.

En relacion con las barreras al flujo génico y los factores geograficos, no se puede decir
concluyentemente que estas barreras se explican en su totalidad por la geografia.
Existen algunos resultados, no obstante, que en una primera instancia si apuntan a una
relacion entre el paisaje genético y los factores geograficos. Las pruebas de Mantel —
con excepcion de la matriz de STR para todas las comunidades muestreadas —
concluyeron que no hay coincidencia entre las distancias genéticas y las distancias
geograficas, lo que podria indicar entonces que existen otros factores, como los hitos
geograficos, que pueden estar jugando un rol fundamental en la estructura genética de
estas poblaciones. Ademas, justamente la zona que presenta mayores barreras al flujo
génico, entre las comunas de Monte Patria y Combarbala — provincia Limari — es una de
las zonas mas montafiosas de la IV regidn, y, por otro lado, el sector que presenta menos
barreras es el sector costero, que se encuentra menos dividido por cordones montafiosos
y mejor conectado por carreteras. Este fenomeno se ha observado en otros estudios, por
ejemplo, en Faubet (2007) se establece que la altitud juega un rol mas importante que la
distancia geografica en las estructuras genéticas de las poblaciones estudiadas. A su
vez, sefala que a menor altitud existe mas diversidad genética mientras que a mayor
altitud ocurre lo contrario, producto de que las poblaciones a mayor altitud suelen estar
mas recluidas. En cuanto a los rios, no parece ser que actuen como barreras al flujo

geénico en la region de Coquimbo.
Tal como se menciono anteriormente, no todas las barreras aqui reveladas coinciden

con barreras geograficas de la region. Por ejemplo, para la barrera entre Los algodones
con La Polvada, que son comunidades aledafas, no se ve presencia de barreras fisicas
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visibles (Figura 17). Lo mismo sucede con Litipampa y Jiménez y Tapia (Figura 18). En
este sentido, seria interesante estudiar si estas barreras pudiesen explicarse por factores
sociales. Seguramente, la investigacion de este Fondecyt al incluir en el estudio otras
variables sociales, como las distintas normas de tenencia de tierra de cada comunidad,
pueda brindar mas luces sobre este tema. Aun asi, se piensa que reducir el tamafo de
los poligonos de coordenadas con los que se trabaja aqui a solo el sector que habitan
las distintas CCAA y no a todo el terreno que poseen, podria mejorar la coincidencia
entre las barreras fisicas y de flujo génico. Asimismo, incluir una matriz de distancia
hecha a partir de las distancias entre los caminos y las CCAA puede ser una buena

adicion al analisis.

De acuerdo con los resultados de esta tesis, la hipotesis de estructuracion genética en
la zona dada por geografia debe ser rechazada. A pesar de que las pruebas de
Montecarlo para STR indicaron una estructuracién subyacente en los datos, y, en
estudios anteriores (Montalva, 2015; Flores, 2018) se habia sugerido una estructuracion
genética deébil para estas comunidades, en esta tesis los analisis no son concluyentes
para ninguna de las dos lineas de evidencia. En primer lugar, los analisis de
correspondencias no muestran una distribucion particular de los puntos, pero si se puede
destacar que tanto para apellidos como para STR la Polvada se muestra como la
comunidad agricola mas alejada. Se ha visto que, en general, este método tiende a verse
bastante influido por los outliers. Si bien esto podria explicar la disposicion observada en
la figura 12.A, dado el bajo tamafio muestral de esta comunidad para marcadores
microsatelitales, en apellidos no se puede usar este mismo argumento. Si bien en el
método de Monmonier se trazan barreras a esta altura, no separan especificamente La
Polvada de las demas comunidades, sino que las tres comunidades del Elqui que se
ubican alli — La Polvada, Los Algodones y Gualliguaica —.

Por su lado, en los MDS tampoco parece haber una tendencia clara dada por geografia
en los datos, mas bien se presentan como verdaderas nubes de puntos. Esto con
excepcion del MDS de apellidos (figura 6), dado que es el unico que permite atisbar algun

grado de estructuracion al ubicar a las comunidades de las mismas provincias en las
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mismas regiones del grafico, coincidiendo asi con Flores (2018) quien establece que hay
una estructuracién de las comunidades dadas por provincia. Aun asi, basandonos solo
en este grafico, la estructuracion seria bastante débil. Sin embargo, interesantemente,
en la figura 19, que resume todas las barreras arrojadas por el método de Monmonier
para los distintos niveles de analisis de apellidos, se puede ver que justamente existen
barreras norte-sur a la altura del limite provincial de Elqui y Limari, y, Limari y Choapa,
separando entonces a Limari de las dos otras provincias. Esto ultimo no solo coincide
con los resultados de Flores (2018), sino que también con los resultados de Barrai (2014)
que establece que Limari es una de las zonas mas endogamicas y diferentes al resto de
Chile. No obstante, esta posible estructuracién dada por provincia solo logra verse en
apellidos, y combinando distintos niveles de analisis. A pesar de que entonces no se
puede concluir que haya una estructuracion genética geografica en la region, existen
algunas zonas mas diferenciadas que otras. Por ejemplo, el limite provincial entre Elqui

y Limari, y el centro de la region en la comuna de Monte Patria.

Mas en profundidad, vemos que algunas tendencias que se muestran en los graficos
multivariados no guardan suficiente relacion con las barreras arrojadas por el método de
Monmonier. Por ejemplo, en la figura 8 se muestra a Los Choros y La Polvada bastante
lejos de las demas CCAA, mientras que en los mapas de Monmonier no se ve ninguna
barrera a la altura de la primera comunidad mencionada. Asi también, la distancia que
se muestra entre Gualliguica y La Polvada en la figura 13, no esta reflejada como una
barrera en los mapas de Monmonier. Existen algunos estudios que sefalan resultados
parecidos, discordancia entre el analisis multivariado y el algoritmo de deteccion de
barreras. En parte, Storfer (2007), lo explica por diferencias tedricas entre ambos
meétodos, puesto que el método de Monmonier, permite encontrar discontinuidades en el
flujo génico mas graduales entre las poblaciones en contraposicion a otros métodos
multivariados, ya que el primero se basa en un modelo de clines genéticos mientras que
el segundo, en un modelo de isla que define grupos distintos o subpoblaciones. En
especifico, el algoritmo de Monmonier permite identificar clines, gracias a la forma que
tiene de operar el algoritmo en si, que va trazando las barreras de acuerdo con los puntos

mas cercanos y sus valores de distancia locales. Algunos autores, como Astle (2009),
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sefialan que encontrar variaciones graduales en el espacio logra describir mejor el
panorama genético de las poblaciones humanas. De esta forma, una posible explicacion
de estos resultados seria que las diferencias genéticas entre las CCAA no son tan

abruptas para ser captadas por los métodos multivariados que aqui se usan.

Esto ultimo, y siguiendo lo propuesto por Astle (2009), tiene una lectura especial, ya que,
en vez de estar hablando de estructuracion poblacional, se trata de barreras cripticas. Si
bien ambos fendbmenos obedecen a un patrén de variacion, la primera habla de una
ancestria comun remota, mientras que, la segunda, de una ancestria comun reciente.
Eso ultimo no seria extrafio dado el bajo tamario de las poblaciones que aqui se estudian
y la consanguinidad que hay en las mismas (Barrai, 2012; Montalva, 2015). Ademas, no
debemos olvidar que se esta trabajando con poblaciones americanas, por lo que han
tenido menos tiempo para diferenciarse. Por lo general, al estar en presencia de barreras
cripticas no se pueden ver los mismos patrones entre ambos métodos — multivariados y

Monmonier —, que es a lo que nos referimos mas arriba.

Es necesario mencionar también que otro factor que puede estar influyendo en estos
resultados es la trashumancia. Si bien existen estudios que describen genéticamente a
algunas comunidades trashumantes (Crawford, 2002), estos son escasos, y, no hay
estudios que lo hagan en términos de la geografia o ambiente que habitan y sus
respectivas barreras al flujo génico, por lo que es dificil comparar con los resultados
expuestos en la presente tesis. Sin embargo, si existen algunas investigaciones en
comunidades agro-pastoras que se pueden comentar. Por ejemplo, las comunidades
agro-pastoras de Palencia, Espafia con caracteristicas similares a las CCAA que aqui se
describen — alta consanguinidad y aislamiento relativo — han sido estudiadas a través de
sus apellidos (Rodriguez-Diaz, 2010). En esta investigacion, las comunidades
presentaron variaciones en el paisaje genético bastante claras, un apego al modelo de
aislamiento por distancia y concordancia entre las barreras al flujo génico y la geografia.
Lo mismo ocurre con las comunidades Aleut de los archipiélagos de Alaska y Rusia, que
son también comunidades pequefas y aisladas (Zlojutro, 2009). Nuevamente se ve en

ellas una coincidencia entre las barreas al flujo génico y las barreras fisicas de la zona
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que habitan. Esto se puede explicar en parte por la escasa movilidad de estas
comunidades en comparacién con las CCAA de Coquimbo. Como se mencioné mas
arriba, las CCAA en un pasado no muy lejano practicaron la trashumancia. Es posible
que la movilidad de estas comunidades en un pasado cercano se refleje hoy en una
estructuracion genética no muy clara en la region en contraposicion a lo que se observa
en estas otras dos comunidades mencionadas — comunidades agro-pastoras de Palencia
y comunidades Aleut —.

Ahondando en los procesos de movilidad de estas comunidades, es necesario mencionar
que, aparte del factor de la trashumancia, existe evidencia también de flujos migratorios
hacia y desde las CCAA. Tanto en el pasado como en la actualidad, han existido
procesos importantes de emigraciéon e inmigracion (Alexander, 2008). Como se
menciono anteriormente, la poblacion mas joven de las CCAA tiende a emigrar a la
ciudad en busca de educacién y trabajo. Asimismo, se especula que las sequias
recurrentes sumado a la disponibilidad de agua y la degradacion de los suelos, son causa
de movimiento de gente también. En este sentido, seria interesante indagar en estos
procesos de inmigracion relacionados con el cambio climatico, en especial ahora que la
crisis hidrica se ha agudizado considerablemente. En contraparte, existe también gente
que llega a las CCAA desde la ciudad en busca de terrenos mas asequibles. Se piensa
que la suma de todos estos factores también esta afectando el paisaje genético
observado en esta tesis.
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CONCLUSION

A pesar de resultados de investigaciones anteriores (Montalva, 2014; Montalva, 2015),
en la presente memoria se establece que no hay una estructuracion genética en las
Comunidades Agricolas de la region de Coquimbo, pero si que existen barreras cripticas
entre ellas. El método de Monmonier arroja barreras al flujo génico que reflejan la
variacion en el paisaje genético de las Comunidades Agricolas que presentan algunas
similitudes entre ambas lineas de evidencias, apellidos y microsatélites. Sin embargo,
las barreras al flujo génico no se pueden explicar en su totalidad por los factores
geograficos presentes en la zona. Resulta de suma importancia, mas aun al trabajar con
comunidades agro-pastoras, relevar el papel de la geografia y del ambiente a la hora de
estudiarlas. Sin duda, incluir la variable geografica, a pesar de las limitaciones de este
estudio, resulta bastante informativo pues permite comprender de mejor manera la
estructura genética de estas poblaciones al demostrar variaciones que los analisis
multivariados no han podido ilustrar. Estudios como este también nos ayudan a
comprender mejor las relaciones entre individuo y ambiente, y a difuminar la barrera que

se traza entre ellos.

A partir de los resultados de este estudio se sientan las bases para otros tipos de
investigaciones que pueden profundizar en los aspectos sociales que estan influyendo
en el flujo génico. Por otra parte, complejizar y profundizar en los procesos de movilidad
de las CCAA, tomando en cuenta lo propuesto en esta tesis, también puede resultar
bastante interesante. De esta manera, se puede llegar a comprender mejor las relaciones

entre las comunidades agricolas de Coquimbo en la actualidad.
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ANEXOS

Anexos 1: Matrices de distancia de apellidos de comuneros de la region segun
nivel de analisis
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Anexos 2: Lista de orden geografico de las Comunidades Agricolas de Coquimbo

GEC?::IE'F“ICO COMUNIDAD COMUNA PROVINCIA
1 LOS CHOROS LA HIGUERA ELQUI
2 QUEBRADA HONDA LA HIGUERA ELQUI
3 EL CHACAY LA SERENA ELQUI
4 OLLA DE CALDERA LA SERENA ELQUI
6 EL POTRERO ALTO VICUNA ELQUI
7 LA HERRADURA coQuiMBo ELQUI
8 TOTORALILLO coQuiMBO ELQUI
9 MAJADA BLANCA coQuiMBO ELQUI
10 QUITALLACO coQuiMBO ELQUI
11 CUESTA EL MANZANO coQuiMBo ELQUI
12 QUEBRADA DE TALCA LA SERENA ELQUI
13 LAS ROJAS DE CUTUN LA SERENA ELQUI
14 LOS ALGODONES VICUNA ELQUI
15 LAS TRANCAS DE PUCLARO VICUNA ELQUI
16 LA POLVADA VICUNA ELQUI
17 GUALLIGUAICA VICUNA ELQUI
18 SAN ISIDRO VICUNA ELQUI
19 UCHUMI-DIAGUITAS VICUNA ELQUI
20 QUEBRADA LOS LOROS VICUNA ELQUI
21 ALGARROBAL Y DESPENSA VICUNA ELQUI
22 LA PLATA VICUNA ELQUI
23 VARILLAR VICUNA ELQUI
24 CHANCHOQUI PAIHUANO ELQUI
25 QUEBRADA DE PAIHUANO Y SAN ANDRES PAIHUANO ELQUI
26 VALLECITO Y RIO SECO VICUNA ELQUI
27 ESTERO DERECHO PAIHUANO ELQUI
28 CALDERA 'Y DAMAS ANDACOLLO ELQUI
29 JARILLA'Y AZOGUE ANDACOLLO ELQUI
30 HIGUERITAS UNIDAS OVALLE LIMARI
31 LA VERDIONA OVALLE LIMARI
33 LAGUNILLAS GALLEGUILLOS DEL VALLE OVALLE LIMARI
34 EL OLIVO OVALLE LIMARI
35 LOS MAITENES RIO HURTADO LIMARI
36 DAIN 'Y CORTADERA RIO HURTADO LIMARI
37 FUNDIDA NORTE RIO HURTADO LIMARI
38 CARRIZAL Y LAGUNA DE SERON RIO HURTADO LIMARI
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39
40
41
42
43
44
46
47
48
49
50
52
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81

PIEDRAS BLANCAS
HUAPILLAS MOLLAQUITAS
EL ATAJO
LA HOYADA
LOS LAVADEROS
CERRO GIGANTE
LOS MAITENES DE SERON
CANELILLA OVALLE
LA COIPA
BLAS Y BULRREME
HUAMPULLA
LAS MINILLAS
INGA PICHASCA
FUNDIDA SUR
EL ROMERAL
CHAPE Y CHACAY
EL PERAL OJO DE AGUA
LORENZO PERALTA DE PUNILLA
BUENOS AIRES DE PUNILLA
VALDIVIA DE PUNILLA
ORURO
SALALA
BARRAZA
ALCONES
SOCOS
EL DURAZNO
EL ESPINAL
LA CALERA
LA CEBADA
LOS POZOS
FERNANDO ALVAREZ
LORENZO ARAYA
LAS DAMAS
CUARTO CAJON
LOS TRIGOS
CERRO BLANCO
LA RINCONADA DE PUNITAQUI
PUNITAQUI
MONTE PATRIA

RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
OVALLE
OVALLE
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
RIO HURTADO
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HUANA
POTRERILLO ALTO
EL ALTAR
EL DIVISADERO
MANQUEHUA
EL TOME
JARA O LAJA
LAS CARDAS
LOS MORALES
ATUHUAICO

EL POTRERO DE HUATULAME

LOS TAPIAS
CHACARILLAS
CASTILLO MAL PASO
CHELLES
LAGUNA VERDE
MIALQUI
ROMERALCILLO
LAS BATEAS
LA SAUCERA
CARCAMO
SAN LORENZO
LOS MOZ0S
RAPELCILLO
PULPICA ALTO
VADO HONDO
EL CUYANO
PIEDRA LISA
DE ARAYA
DOS RIOS
CHILECITO Y CHUAPA
COIPO Y CUYUNCAVI
LOS ANGELES
RAPEL
PULPICA BAJO
COLLIGUAY
LOS CLONQUIS
LA ORTIGA
QUEBRADA LA ARENA

MONTE PATRIA
OVALLE
PUNITAQUI
PUNITAQUI
COMBARBALA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
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COMBARBALA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
OVALLE
MONTE PATRIA
COMBARBALA
MONTE PATRIA
COMBARBALA
COMBARBALA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA

LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI
LIMARI

99



122
123
124
125
126
127
128
129
130
131
132
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135
136
137
138
139
140
141
142
143
144
145
146
147
148
149
150
151
152
153
154
155
156
157
159
160
162

QUEBRADA LAS MOLLACAS
LA CISTERNA
QUEBRADA DE TULAHUEN
QUEBRADA DE COLLIGUACITO
LA TRANQUITA
QUEBRADA LAS MINILLAS
RAMADILLA
EL MACANO
PEJERREYES
MAQUI LOS PALQUIS
LOS HOYOS Y EL EMPEDRADO
CORDILLERA DE CARRIZAL
RIO COLORADO
LITIPAMPA
JIMENEZ Y TAPIA
DIAZ'Y OCARANZA
MOVILO
FERNANDEZ Y VELIZ
FLORES Y SAAVEDRA
FERNANDEZ ANGEL Y OTROS
ALGARROBO DE HORNILLOS
ALHUEMILLA LAS PALMAS
CANELA BAJA
CANELA ALTA
DE ORREGO
VIVANCO

LA COLORADA DE AGUILERA Y SARMIENTO

ALVAREZ DE VALLE HERMOSO
EL ESPINO
ANGOSTURA DE GALVEZ
LOS TOMES
HUENTELAUQUEN
YERBA LOCA
HUINCHIGUALLEGO
CANELILLA CANELA
EL ALMENDRO
EL PANGUE
MINCHA NORTE
AGUA FRIA ALTA

MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
MONTE PATRIA
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MONTE PATRIA
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163
164
165
166
167
168
169
171
172
173
174
175
176
177

LAS TAZAS
AGUA FRIA BAJA
LAS PAREDES
LAS BARRANCAS
LA LEONA
CABRA CORRAL
LA CAPILLA
ATELCURA
MINCHA SUR
TUNGA NORTE
TUNGA SUR
Cuzcuz
CHALINGA
LOS CERRILLOS

CANELA
CANELA
CANELA
CANELA
CANELA
CANELA
CANELA
CANELA
CANELA
ILLAPEL
ILLAPEL
ILLAPEL
SALAMANCA
LOS VILOS

CHOAPA
CHOAPA
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Anexos 3: Resultados permutacion de tamanos de alelos de CCAA muestreadas con

Spagedi (Hardy, 2004)

SPAGEDI

TODAS

LAS CCAA

CCAA SIN
ELQUI

Locations, individuals and/or genes permutation tests

Rst=0.0663

Rst=0.0171

Alleles permutation tests

Rst=0.909

Rst=0.4131
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Anexos 4: Matrices de distancia de Rst para CCAA muestreadas.

A) CCAA de Elqui, Limari y Choapa. B) CCAA Limari y Choapa.

144.
95-
81-
69-
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47-

7

LA

A)
value

l 0.03
- 0.02

0.01

0.00

B)

value

. 0.0075
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0.0025

0.0000
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Anexos 5: MDS de matriz de distancias genéticas G"; y Fg; de CCAA muestreadas segun

nivel de analisis

Anexos 5.1: MDS CCAA con Fst. a) Todas las CCAA en muestra, b) Sin Elqui
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Anexos 5.2: MDS CCAA con G’st. a) Todas las CCAA en muestra, b) Sin Elqui
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Anexos 6: Barreras al flujo génico de G"; y Fs; segun método de Monmonier en

las CCAA muestreadas con threshold minimo y maximo
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Anexos 7: Barreras al flujo génico de G"; y F;; segun método de Monmonier en las

CCAA de Limari y Choapa con threshold minimo y maximo
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