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RESUMEM 

Se estudió la rariación en el ADNmt de los amerindios 

cuna de Panamá mediante secuencias del segmento I de la 

región control y la determinación de polimorfismos de 

restricción fuera de ésta. 

El análisis de sitios de restriccíón reveló que lais cuna 

presentan genomas mitocondria.les pertenecientes a dos (A y B)

de los cuatro haplogrupos amerindios. Se compara.ron estos 

resultados con los descritos para otros siete grupos chibchas 

(ngobé, huetar, teribe, guatusa, boruca, bribri y cabécar), y 

otros siete grupos amerindios, geográficamente cercanos (los 

maya, waunáan, emberá, macm;hi, yanomama, piaroa y

makirita.re) . Con excepción de loa, huetar y boruca, todc)s los 

grupos chibcha.s presentaron genomas mitocondriales 

pertenecientes a sólo do-s de los cuatro haplogrupos (A y B), 

mientras que en la mayoría de los grupos no chibchas se 

detectaron genomas mitocondri.ales pertenecientes a los cuatro 

haplogrupos (A,E,C y D). 

A nivel de análisis de secuencias en los cuna se 

identificaron siete haplotipos que se ubicaron en dos grupos, 

A y B, caracterizados por poseer sustituciones de tipo 

transición y ausencia de deleciones e inserciones. La 

diversidad haplotípica (h) fue O. 5,9 y las, nucleotídicas rr y 

E ( v) fueron O. 010 9 Y' 2. 1, respectivamente. Estos resul tadlos 

se compararon con los de otros grupos chibchas (ngobé, 

huetar) y no chibchas (wauná.an, emb,e,r,á, nuu ch.ah nulth y 

mapuche) . En ese orden los valores de diver�ddades 

haplotípicas (h) fueron 0.76, 0.71, 0.91, 0.95, 0.95 y 0.91; 

y sus diversidades nuc:leotídicas n y E (v) fueron O. 013 {2. 7), 

0.011(3.1), 0.019{7.0), 0.017(5.5), 0.017(5.51) y 0.016(5.0), 

respect::i vame:nte. Ademá.s, se establecieron comparaciones con 

otras tribus chibchas ( gua.tus o, bribri, ca.bécar y bugle) con 

base en sus diversidades haplotípica solamente. En ese 
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orden, los valores fueron los siguientes: O. 64 ,. O. 7 3, o. s 7 y 

O. 8 7, respecti vemente. S'e muestra que los chibcha.s presentan

los valores de diversidad más bajos. 

Las redes de mínima distancia construidas para 

establecer las relaciones filogenéticas entre los haplotipos 

de los cuna, ngobé, huetar, nuu chah nulth, mapuche y haida 

permitieron la realización de un análisis cualitativo y 

cuantitativo (análisis de varianza molecular) que en general, 

demostraron la ausencia de estructura filogeográfica. 

E:l análisis comparativo de las distribuciones de las 

diferencias entre pares de haplotipos para los cu:na, ngobé, 

huetar, nuu chah nul th, mapuche y haida ind.icó que los seis 

grupos comparten u.na cresta que sugiere una expansión 

ocurrida entre 84000-56000 años atrás. Además, los grupos 

chibchas presentan una segunda cresta que sugiere una 

expansión más reciente hace aproximada.mente 10000 años. 

Este estudio permitió diferenciar los grupos: chibchas de 

los amerindios no chibchas a nivel del ADNm.t. Los primeros 

poseen menor diversidad genética y la mayoría tienen genomas 

mitocondriales que pertenecen a sólo dos haplogrupos, A y B, 

mientras que las tribus no chibchas posee·n mayor diversidad 

genética y la mayoría pre.sentan ADNmts de los. cuatro 

haplogrupos A, B, C y D. Se sugiere que la baja diversidad en 

el ADNmt de los grupos chibchas, se debe al posible origen a 

partir de una pequeña población fundadora y a un aislamiento 

biológico y cultural de las tribus descendientes. 
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INTRODUCCION. 

A. Evolución de los grupos nativos americanos.

De acuerdo con la evidencia más reciente los ancestros 

de los aborígenes americanos llegaron a nuestro continente a 

través del estrecho de Bering hace varios milenios de años, y 

sus descendientes se dispersaron en el continente hasta 

llegar a Suramérica. El origen, el número y el tiempo de 

llegada de aquellos primeros inmigrantes han constituído 

materia de múltiples investigaciones y controversias (Meltzer 

1993, Szathmary 1993) . En la actualidad existe un concenso 

sobre el origen asiático de los aborígenes americanos 

(Wallace et al. 1985, Schurr et al. 1990, Torroni et al. 

1992, Wallace y Torroni 1992) , pero la polémica sobre el 

tiempo de ingreso y el número de migraciones al continente 

continua (Szathmary 1993). 

Los grupos aborígenes están integrados por poblaciones 

que han vivido adaptandose a su medio ambiente a través del 

tiempo. No obstante, algunas tribus han estado expuestas a 

factores externos (ej. conquista europea) que. de una u otra 

forma han contribuído a modificar sus estructuras 

poblacionales y genéticas. Por lo tanto, la composición 

genética de estos grupos es el producto de interacciones 

entre los factores genéticos y ambientales (Summers 1987). 

Hay evidencia de que algunos grupos de aborígenes americanos 

se han extinguido ( Rornol i 19 8 7, Torre.s de Araúz 19 81) y que 

otros se han integrado a poblaciones de diferentes orígenes. 

Sin embargo, existen en la actualidad otros grupos aborígenes 

que se han mantenido en relativo aislamiento en diferentes 

partes del continente lo que ha facilitado la reconstrucción 

de sus historias evolutivas (Neel et al. 1977, Barrantes et

al. 1990). Los aborígenes existentes exhiben una marcada 

diversidad lingüística y cultural. Por ejemplo, existen siete 

tribus con lenguaj:es diferenciados en el pequeño país de 
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Panamá (Constenla 1991) y además, abundantes registros 

antropológicos y arqueológicos (Cooke y Ranere 1992) que 

permiten la realización de estudios multidisciplinarios. 

A.1 Arqueología, lingüística y genética.

La primera disciplina en estudiar el tema de la 

colonización de América fue la arqueología. Posteriormente, 

también intervinieron la lingüística, la antropología física 

y más recientemente, la genética. Todas buscan concretar un 

mismo objetivo: reconstruir la historia evolutiva de los 

aborígenes americanos mediante el uso de métodos específicos. 

La arqueología basa sus estudios en la caracterización y 

asignación de fechas a los materiales encontrados en los 

sitios arqueológicos utilizando diferentes métodos (ejemplo 

C14). La lingüística utiliza varios métodos para recontruir 

la historia evolutiva de los grupos. Uno de los más 

utilizados, en este sentido es el método glotocronológico 

(Swadesh 1955), el cual consiste en la identificación de 

similitudes y diferencias entre las palabras de diversas 

lenguas, reconstrucción de filogenias y estimación del tiempo 

en que ocurrió la divergencia entre ellas. La genética 

estudia el ADN y sus diferentes formas de expresión, el ARN y 

las proteínas, utilizando diversos métodos de biología 

molecular. La finalidad es detectar variaciones que permitan 

discriminar entre los grupos étnicos y reconstruir sus 

filogenias. El ADN es fundamental para entender los procesos 

evolutivos, debido a que en él se acumulan los registros 

históricos de cada organismo viviente. De esta manera, la 

historia evolutiva, aunque incompleta en muchos grupos, deja 

características distintivas en su material genético que han 

permitido la reconstrucción de filogenias, la identificación 

de los mecanismos responsables de los cambios genéticos y la 

determinación de los efectos que tienen las fuerzas 

evolutivas de selección natural, deriva genética y la 
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migración sobre tales cambios. Las tre.s formas de análisis 

tienen prácticamente el mismo sustento teórico y propósitos 

similares. 

La información aportada por cada una de estas 

disciplinas ha sido insuficiente, al menos hasta el momento, 

para resolver las controversias sobre el tiempo y el número 

de migraciones al continente americano (Meltzer 1993, 

Szathmary 1993) . La dificultad en la reconstrucción de la 

evolución se ha dado porque los grupos nativos han 

interactuado en formas múltiples con los factores 

ambientales, y porque los métodos utilizados en algunas 

disciplinas científicas tienen ventajas y desventajas con 

respecto a los métodos empleados en otras. 

Estudios recientes, han tratado de dar un enfoque 

multidisciplinario que integre los resultados obtenidos en el 

registro fósil, en los análisis de frecuencias génicas y en 

la información lingüística (Greenberg et al. 1986, Cavalli

Sforza et al. 1988, Barrantes et al. 1990) . Quizás así se 

pueda reconstruir la historia evolutiva de los grupos nativos 

americanos con mayor precisión. 

Actual�ente, los efectos provocados por estudios previos 

son los siguientes: en la arqueología, e.xisten dos tendencias 

principalmente relacionadas con el tiempo de llegada de los 

ancestros de los nativos americanos. La primera sostiene que 

los nativos americanos descendieron de un grupo relativamente 

pequeño de cazadores recolectores que cruzaron el estrecho de 

Bering en una sola migración hace ~12,000 años (Bada et al.

1984, Nelson et al. 1986). Estos representan la cultura 

Clovis distribuida en forma sincrónica a lo largo del 

continente (Meltzer 1993). La segunda sostiene una ocupación 

más temprana (~20,000-30,000 años), con base en el material 

encontrado en los sitios arqueológicos de Monte Verde en 
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Chile (Dillehay y Collins 1988), Meadowcroft Rockshelter en 

Pennsyl vania (Adovasio et al. 1983) y Boqueirao do Sitio da 

Pedra Furada en Brasil (Guidon y Delibrias 1986). 

Una segunda hipótesis alternativa, basada en caracteres 

lingüísticos, dentales y en evidencias genéticas sostiene que 

el Nuevo Mundo fue colonizado por tres migraciones separadas 

desde el noreste de Asia (Greenberg et al. 1986). La 

migración más temprana, correspondiente 

ocurrió alrededor de 12000 años A. P. 

a los 

y dio 

amerindios, 

lugar a la 

cultura Clovis. Las otras dos migraciones correspondientes a 

los na-dene y eskaleut ocurrieron después. Cada una de las 

migraciones trajo consigo un lenguaje ancestral que 

finalmente originó muchos lenguaj1es descendientes. 

A.2 Utilización del ADNmt en el estudio de grupos nativos 

americanos' 

Hace aproximadamente dos décadas, los genetistas 

encontraron en el ADNmt un instrumento para explorar los 

orígenes, tiempo de divergencia y patrones de migración de 

los humanos modernos (Cann et al. 1987). La molécula de ADNmt 

tiene forma circular y consta de 16569 pares de bases (pb) , 

organizadas en una re�i6n codificadora y otra no codificadora 

(Anderson et al. 1981). La región codificadora se caracteriza 

porque sus 37 genes carecen de intrones y están separados por 

muy pocos nucleótidos entre sí. Estos genes especifican 22 

ARNt, 13 ARNm y 2 ARNr (Fig.1). Entre las proteínas 

codificadas están siete subunidades de la deshidrogenasa 

NADH, tres subunidades de la citocromo oxidasa, dos 

subunidades de la ATPasa y el citocromo b (Anderson et al.

1981, Attardi 1985). Los genes de ARNt están dispersos entre 

los genes codificadores de proteínas y los ARNr forman un 

sólo grupo. 
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La región no codificadora o control está formada por 

1122 pb y ubicada entre los genes de ARNtpro1. y ARNtfen .. En 

esta región se encuentran el origen de replicación de la 

hebra H (Anderson et al. 1981, Stephen et al. 1979), el asa D 

( "D loop") y los orígenes de transcripción de las dos hebras 

(L, H) . El asa D es un segmento de ADN ubicado cerca del 

origen de duplicación, y se forma cuando se sintetiza un 

corto segmento de ADN de la hebra H, la cual desplaza la 

hebra H parental. La región control es el área que presenta 

mayor tasa de evolución (Fig. 1). Esta a su vez presenta dos 

segmentos que son más variables que el resto de la región 

(Vigilant et al. 1989). El origen de replicación de la hebra 

L está ubicado en un pequeño segmento no codificante, 

aproximadamente a 5. 7 kb del origen de duplicación de la 

hebra H (Anderson et al. 1981). 

El ADNmt tiene propiedades únicas que lo han convertido 

en una herramienta muy útil para efectuar estudios de 

genética de poblaciones y evolución porque: 1) su alta tasa 

de evolución, cinco a diez veces más alta que la del ADNn 

(Brown et al. 1979), permite comparar grupos humanos que 

tienen relativamente poco tiempo de separación y 2) la forma 

de herencia por vía materna (Giles et al. 1980) y su aparente 

haploidia (Raymond y Lawrence 1985), facilitan los análisis e 

inferencias debido a que en él no existen las ambigüedades 

causadas por la recombinación. 
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Figura 1. Organización de los genes en la molécula de· ADNmt 
huma.no. E:sta molécula contiene 13 genes codificado.re5 de 
pro,te,ínas {tres subunidades de citocromo oxidasa (COI-III),

siete s.ubunidades de NADH deshidrogenasa (NDl-6, ND4L), dos 
subunidades .de AT'Pasa ( 6- 6L) , y cito,cromo b { Cyt b) ; dos 
,genes de ARNr ( 12S y 16S) ; y 22 ARNt ubicados entre los genes 
de pro,teínas y de ARNr} . Los o,rí.genes de replicación de la 
hebia H y L están indicados en el interior del círculo. La 
sección aumentada representa la región control delimitada por 
el ARNtpro y ARNt fen , la cual muestra los dos segmentos 
hip�rvariables. 
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Se han propuesto varias alternativas para explicar la 

alta tasa de evolución del ADNmt. Una de ellas es la 

demostración que la polimeras.a de ADNmt es. aproximadamente 

cinco veces menos exacta en la duplicación que la polimerasa 

responsable de duplicar el ADN nuclear (ADNn) (Kunkel y Loeb 

1981), una diferencia que puede contribuir a la tasa más alta 

de sustitución en el ADNmt que lo observado para el ADNn 

(Brown y Simpson 1982) . Esta alta tasa de error en la 

duplicación ha sido claramente observada en un segmento de 

catorce pares de bases que contiene homopolímeros de A y e 

interrumpidos por una T en la posición 16189, al cual se le 

ha denominado dominio hipervariable (Horai y Hayasaka 1990), 

debido a que cuando ocurre la mutación de T�c en la posición 

16189 el nümero de C y A varía (Vigilant et al. 1989, Horai y 

Hayazaka 1990, Horai et al. 1993) . Otra proposición, es la 

ausencia de un mecanismo de reparación eficiente, lo que 

provoca una al ta incidencia no sólo de transiciones, sino 

también de mutaciones de longitud que se acumulan (Cann y 

Wilson 1983) . Por lo tanto, ya que la región control sólo 

lleva su nombre debido a que en ella se encuentran los puntos 

de inicio de la transcripción de la hebra H y L y el punto de 

inicio de la duplicación de la hebra H, esta área tiene sólo 

funciones reguladoras que facilitan la ocurrencia de los 

procesos de duplicación, transcripción y traducción. No 

obstante, el hecho de que en esta área se formen estructuras 

secundarias no es un motivo para que ocurra un alto nümero de 

mutaciones. Por ejemplo, el ADNmt de plantas evoluciona 

rápidamente en estructura, pero lentamente a nivel de 

secuencias (Gray 1989). Por consiguiente, quizás la 

combinación de la formación de estructuras secundarias, su 

exposición a agentes oxidativos y el hecho de que no 

codifican por ningün producto podrían ser los responsables de 

esta alta tasa de mutación en la región control. 
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Hasta la fecha, la búsqueda de caracteres diagnósticos 

que permitan reconstruir la historia evolutiva de los grupos 

nativos americanos a nivel del ADNmt, ha estado basada en 

procedimientos que permiten detectar los polimorfismos en los 

sitios de restricción, la variación en longitud de la región 

V y las mutaciones en la región control. Para estos estudios 

se utiliza como referencia la secuencia publicada por 

Anderson et al. (1981). Los genomas mitocondriales que tienen 

diferencias o mutaciones con respecto a la secuencia de

referencia se denominan haplotipos independientemente del 

método utilizado para su identificación (Szathmary 1993). Los 

haplotipos que forman una agrupación en un árbol 

filogénetico, porque comparten un descendiente común, forman 

linajes de ADNmt (Szathmary 1993). Esta terminología es 

común, pero el haplotipo es denominado linaje individual por 

algunos estudiosos de este tema, situación que confunde a los: 

lectores (ejemplos en Sz,athmary 1993, p. 213). Por lo tanto, 

en este trabajo se denominará haplotipo al conjunto de 

mutaciones asociadas en los ADNmts, independientemente del 

método utilizado para su identificación. 

Para detectar los polimorfismos de restricción se ha 

utilizado la técnica de análisis de restricción. Esta técnica 

es útil debido a que el ADN de algunos individuos varía en 

las secuencias de los sitios que reconocen las enzimas de 

restricción. De esta forma se originan fragmentos llamados 

"de n�stricción" de longitudes diferentes, los cuales: 

reflejan las variaciones existentes entre los individuos y 

por lo tanto,. son informativos al comparar las diferencias 

genéticas entre las poblaciones. Haciendo uso de este enfoque 

Wallace et al. ( 1985) y Schurr et al. ( 1990) estudiaron las 

diferencias presentes en grupos nativos de Norte, Centro y 

Suramérica y documentaron que éstos exhiben altas frecuencias 

de algunas variantes raras encontradas en Asia, y que los 

ancestros de los nativos americanos pasaron por cuellos de 
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botella. Posteriormente, Torroni et al. (1992) estudiaron 

grupos amerindios y na-dene, y sugirieron que éstos fueron 

fundados por dos migraciones distintas que se expandieron en 

América en tiempos diferentes. De acuerdo con ellos, la 

primera migración acarreó solamente genomas mitocondriales 

asiáticos que subsecuentemente evolucionaron en cuatro 

haplogrupos específicos de amerindios A, B, C y D. La segunda 

migración dio lugar a los na-dene y sólo acarreó ADNmts de 

los haplogrupos A y B. No obstante, en estudios posteriores 

se propuso que los na-dene acarrearon sólo ADNmts 

pertenecientes al haplogrupo A (Torroni et al. 1993a,b). Un 

estudio muy reciente confirmó la existencia de los cuatro 

haplogrupos de ADNmt específicos de los amerindios, pero 

también encontraron evidencia para proponer otros haplotipos 

fundadores (Bailliet et al. 1994). 

Otro de los caracteres estudiados, la reg1.on V, está 

ubicada entre los genes que codifican la citocromo oxidasa II 

y el ARN/is . Esta deleción se ha identificado principalmente 

en poblaciones asiáticas (Wrischnik et al. 1987, Horai y 

Matsunaga 1986), en poblaciones derivadas del este de Asia 

(Herzberg et al. 1989) y en poblaciones cuyos ancestros 

habitaron el este de Asia, como sería el caso de los 

amerindios. La presencia de la deleción de 9 pb en el Nuevo 

Mundo se utiliza como· un carácter diagnóstico para distinguir 

uno de los cuatro linajes fundadores propuesto por Torroni et

al. 1992 y Wallace y Torroni 1992. La ausencia de la deleción 

entre los dogrib (na-dene), se cita como evidencia para 

sugerir que los ancestros de los amerindios y na-dene 

llegaron en migraciones separadas (Torroni et al. 1993b). Sin 

embargo, la al ta frecuencia de la deleción en los na-dene 

Navajo se explica como producto de mezcla racial con grupos 

amerindios (Torroni et al. 1992). En los amerindios la 

deleción ha sido observada en Norteamérica ( Schurr et al. 

1990, Ward et al. 1991, Torroni et al. 1992) ; en 
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Centroamérica (Torroni et al. 1993a, Santos et al. 1994, 

Kolman et al. en prensa) y en Suramérica (Horai et al. 1993). 

Para determinar las mutaciones en la región control del 

ADNmt se utiliza la técnica de secuenciación, la cual 

consiste en la determinación de la disposición de los 

nucleótidos en un segmento particular de ADN. Se ha 

estudiado la región control porque es la región más 

polimórfica del genoma mitocondrial humano (Vigilant et al.

1989, Aquadro y Greenberg 1983, Cann et al. 1984, Horai y 

Hayasaka 1990, Stoneking et al. 1991}. La mayoría de la 

variación de esta región esta concentrada en dos segmentos 

hipervariables (Vigilant et al. 1989) [Fig.1]. A la fecha hay 

mayor cantidad de estudios realizados en el segmento I de la 

región control debido a que se encontró un número mayor de 

polimorfismos en ciertas poblaciones (Vigilant et al. 1989, 

Rienzo y Wilson 1991). No obstante, en estudios recientes se 

ha encontrado niveles equivalentes de polimorfismo en ambos 

segmentos (Kolman et al. en prensa) y mayor polimorfismo en 

el segmento II (Santos et al. 1994). Los estudios realizados 

a nivel de secuencias del segmento I de la región control de 

los nuu chah nulth de Norteamérica (Ward et al. 1991) , de 

grupos amerindios de Norte, Centro y Suramérica (Horai et al.

1993), de los huetar (Santos et al. 1994) y ngobé de 

Centroamérica (Kolman et al. en prensa) y de los mapuches de 

Suramérica (Ginther et al. 1993) han demostrado la existencia 

de mutaciones específicas que definen cuatro haplogrupos, que 

han sido útiles en la caracterización de las tribus étnicas y 

se ha demostrado su correspondencia con los cuatro 

haplogrupos de análisis de restricción determinados por 

Wallace y Torroni (1992). No obstante, estos estudios también 

han servido para proponer hipótesis diferentes sobre el 

número de migraciones y tiempo de llegada de los inmigrantes 

a América. Los trabajos de Ward et al. 1991 y Horai et al.

1993, sugieren que una considerable diversidad mitocondrial 
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fue introducida durante el tiempo de la colonización inicial 

y, por lo tanto, no apoyan la hipótesis de que la formación 

de los grupos étnicos amerindios estuvo necesariamente 

acompañada de un severo cuello de botella genético. Además, 

Horai et al. ( 1993) , proponen que probablemente ocurrieron 

cuatro ondas de migraciones hacia el Nuevo Mundo hace 14000 a 

21000 años atrás y que algunas de las cuatro poblaciones 

migratorias pudo haber experimentado algún grado de cuello de 

botella genético. 

B. Antecedentes de estudios genéticos en los amerindios de

Panamá y Costa Rica.

La mayoría de los grupos de Panamá y Costa Rica son 

representantes del phylum lingüístico chibcha-paya (Constenla 

1991). En Costa Rica los chibchas están representados por las 

tribus bribri, cabécar, guatusa,. huetar (guetar) y brunca 

(boruca) , mientras que en Panamá están los guaymí (movere, 

ngóbé), bugle (bokotá, guaymí sabanero), tiribí (teribe) y 

cuna (tule). Según evidencia arqueológica y genética la 

existencia de los grupos chibchas de Panamá y Costa Rica data 

de al menos 10000 afios atrás (Cooke y Ranere 1992, Barrantes 

et al. 1990) . La estructura del istmo centroamericano ha 

conducido a la hipótesis de que en él han ocurrido cuellos de 

botella y mezclas con grupos que migraban hacia Norte y 

Suramérica. 

Las investigaciones a nivel genético, en las poblaciones 

amerindias de Panamá y Costa Rica, fueron muy escasas hasta 

finales de la década del 70 (Barran tes 1993) . Los primeros 

trabajos consistieron en el estudio de la variación a nivel 

de grupos sanguíneos y proteínas del suero para caracterizar 

algunos grupos chibchas (boruca, bribri, cabscar) (Matson y 

Swanson 1965a). Posteriormente, se incluye.ron los grupos 

chocó de Panamá (Matson y Swanson 1965b, Matson et al. 1965). 
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Otros investigadores estudiaron a los guaymí de Panamá (Tanis 

et al. 19 77 ,. Spielrnan et al. 1979) y Costa Rica incluyendo 

además proteínas eritrocitarias (Barrantes et al. 1982) . En 

los resultados de estos estudios se identificaron varias 

características genéticas que permiten distinguir las 

poblaciones chibchas de Baja Centroamérica de los grupos de 

Mesoamérica y del norte de Suramérica. Estas son: ausencia 

del Di *A en la mayoría de los grupos, al tas frecuencias de 

TF'*D-CHI y 6PGD*C, así corno frecuencias polimórficas de cinco 

variantes restringidas a la región, TPI*2-BRI, TF*D-GUA, 

AC'P*GUAl, LDHB*GUAl, PEPA*2-KUNA (Barrantes et al. 1990). 

Estos res'ultados apoyaron la hipótesis de que las tribus de 

esta región se originaron a partir de una pequefla población 

fundadora y que han tenido un desarrollo in situ, durante un 

largo período, semejante a lo propuesto por Neel (1977) para 

tribus de Suramérica. 

Trabajos recientes sobre variación genética a nivel del 

ADNmt, mediante el uso de las técnicas de secuenciación y 

análisis de restricción, demostraron la existencia de una 

baja diversidad genética en los grupos chibchas, huetar de 

Costa Rica (Santos et al. 1994), los ng6bé de Panamá (Kolman 

et al. en prensa), bribri, 

et al. 1994, Barrantes 

tribus se caracterizan 

cabécar, teribe, guatusa (Torroni 

no publicado) . En general, estas. 

por tener un número menor de 

haplotipos, menor diversidad genética con respecto a lo 

documentado para los grupos chocó de Panamá (Kolman y 

Bermingham no publicado) y una deleción de 6 pares de bases, 

asociada al haplogrupo A, en el segmento II de la región 

control del ADNmt (Santos et al. 1994). 

C. Las poblaciones' cuna.

Actualmente, el origen de los cuna no es muy claro. 

Algunos estudiosos del tema proponen que se originaron de los 

cueva, una de las tribus encontrada por los espafioles en la 
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costa del pacífico de Panamá. Así, por ej ernplo, los cueva 

aparecen como afines a los cuna en clasificaciones como las 

de Greenberg (1987). Según Constenla (1991) la aceptación 

despreocupada de esta clasificación no se justifica y más 

bien considera que los cuevas pudieron ser en parte chocó. 

Otros proponen que los cuna inmigraron desde la región del 

chocó ubicada en el norte de Colombia y ocuparon el 

territorio dejado por los cueva (Howe 1986) Romoli (1987), 

quien apoya esta última hipótesis sostiene que la evidencia 

histórica muestra que las tribus de habla cueva 

desaparecieron antes de mediados del siglo XVI, y que los 

cuna llegaron al Tuíra desde Colombia setenta años después de 

la extinción de los cueva. Además, aduce que la escasez de 

datos lingüísticos no permite establecer una relación firme 

entre los cueva y los cuna. También se ha propuesto que los 

cuna podrían representar un conjunto de tribus amerindias, 

diezmadas durante la conquista española, y no una tribu 

diferente (Stier 1979). Howe (1978) sugiere que estos grupos 

remanentes estuvieron ubicados en un área de contacto entre 

Colombia y Panamá, la cual fue habitada por los grupos de 

lenguaje chocó en el tiempo de la conquista, lo que conduce a 

la posibilidad de que los cuna tienen un origen chocó o se 

han mezclado con ellos. Por otro lado, los resultados de 

marcadores proteicos (Barrantes 1993), también apoyan de 

cierta manera, la hipótesis de que los cuna provienen de 

Suramérica. Pero, gran parte del análisis se basó en la 

frecuencia e influencia del antígeno Di-a. 

A finales del siglo XVI existían cuna en Panamá, pero 

fue hasta el siglo XVII cuando un grupo de misioneros 

confirmaron la presencia definitiva de éstos en el área 

(Torres de Araüz 1981). La presión de los poblados españoles 

y la inmigración de los indios chocó en el sur del Darién 

junto con las epidemias entre los colombianos y los cuna del 

sur, aisló una mayoría de la población cuna sobre la costa 



25 

�osta del pacífico de Panamá. .n�sí, por ejemplo I los cue·1.ra 

aparecen como afines a los cuna en clasificaciones como las 

::le Greenberg ( 19 87) . Según Constenla ( 1991) la aceptación 

:iespreocupada de esta clasificación no se justifica y más 

bien considera que los cuevas pudieron ser en parte chocó. 

'.Jtros proponen que los cuna inmigraron desde la región del 

=hoc6 ubicada en el norte de Colombia y ocuparon el 

:�rritorio dejado por los cueva (Howe 1986}. Romolí (1987), 

��ien apoya esta última hipótesis sostiene que la evidencia 

��stórica muestra que las tribus de habla cueva 

:i:saparecíeron antes de mediados del siglo XVI, y que los 

:·_¡na llegaron al Tuíra desde Colombia setenta años después de 

:...;. extinción de los cueva. -�demás, aduce que la escasez de 

:i::.tos lingüísticos no permite establecer una relación firme 

�ntre los cueva y los cuna. También se ha propuesto que los 

::.1na podrían representar un conjunto de tribus amerindias, 

=iezmadas durante la conquista española, y no una tribu 

=�ferente {Stier 1979). Hawe (1978) sugiere que astes grupos 

=;manentes est�vieron ubicados en un área de contacto ent�e 

:'.Jlombia y Panamá, la cual fue habitada por los grupos de 

:..:nguaje chocó en el tiempo de la conquista, lo que conduce a 

:...Ei posibilidad de que los cuna tienen un origen ch·ocó a se 

:-.5.n mezclado con ellos. Por cero lado, los result.ados de 

��rcadores proteicos (Barrantes 1993}, también apoyan de 

::.erta manera, la hipótesis de que los culla provienen de 

�·.1ramérica. Pero, gran pai:t.e del análisis se basó en la 

:recuencia e influencia d�l antígeno Di-a. 

;;.. finales del siglo XVI existían cuna en Panamá, pero 

:·..:.e hasta el siglo XVII cuando un grupo de misioneros 

=�nfinnaron la presencia definitiva de éstos en el área 

��rres de Araúz 1981}. La presión de los poblados españoles 

-· la inmigración de los indios chocó en el sur del. Daríén

:·..:...:-.to con las epidemias entre los colombianos y los cuna del 

s��. aisló una mayoría de la población cuna sobre la costa 
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�arte del istmo. Los poblados 1 ilesos empezaron a acercarse 

�ás a la costa del caribe y los que se encontraban dispersos 

se agruparon en las villas (Howe 1986). 

A mediados del siglo XIX los cuna iniciaron 

paulatinamente la reubicación de las villas sobre las islas 

del archipiélago de San Blas cercanas a la costa. Los motivos 

para este movimiento, parecen haber sido la realización de 

::omercio, la presión de insectos, culebras y enfermedades 

!Howe i986). En su nuevo medio los cuna utilizaron las islas

::orno dormitorios de comunidades. El agua, los ::ultivos de las 

plantas y los animales los obtuvieron del conti�ence e 

incrementaron la explotación de los �ecursos mari:r1os para la 

obtención de proteínas, como aún lo continúan haciendo. Jun�o 

con esta expansión vinieron cambios radicales en la 

organización social y cultural. La t.ierra fue tomada como 

propiedad privada en los primeros tiempos, las mujeres 

abandonaron su función prominente en la agricultura y 

=onfeccionaron aplicaciones complejas (molas) para sus 

7estidos y para venderlas como artesanías dentro y fuera del 

país (Howe 1986) 

En la primera década del siglo XX, la migración avanzó 

bastante, varias villas se movieron y otras continuaron 

noviéndose de la misma manera unos pocos años después. 

�lgunas villas nunca dejaron la costa (Howe 1986}. Es así que 

unas ocho comunidades se ubican sobre la costa "/ solamente 

dos ( cangandi y Mandinga} están emplazadas a -:arios 

kilómetros dentro de tierra firme (Howe 1974}. El tamaño de 

los poblados varió ampliamente, como aún sucede, desde una

casa hasta comunidades grandes de varios cientos de miembros. 

Los estimados del tamaño de la población y el número de 

·.·i viendas en las 

población cuna. 

siguientes cifras 

islas indican un rápido crecimiento de 

Por ejemplo, Stout 1947, señala 

de estimados para la población cuna de 

la 

las 

San 



27 

3las 3000, 7000
1 

20100 para los años 1853, 1874, 1925, 

respectivamente, y documenta una cifra de 20831 para el cense 

je 1940. En cuanto al número de viviendas, por ejemplo, la 

isla de Nargana contaba con 40, 100 y 130 viviendas para los 

años 1853, 1873 y 1909, respectivamente (Stout 194,). Pero,

estas cifras no sólo indican un crecimiento en el tamaño de 

la población de San Blas, sino también el incremento de la 

migración hacia las islas. Estas migraciones habían 

finalizado para el año l92� aproximadamente (Stout 1947, Howe 

1986•. El censo de 1940 es un indicativo de que los cuna de 

San Blas hicieron un ajuste cultural exitoso a las nuevas 

condiciones. Este incremento se debe en parte, a las 

condiciones más saludables en las islas que en el continente 

(Stout 1947). Por otra parte, Howe (1986), ofrece cifras del 

�amaño de la población oficial indígena de San Blas a partir 

del año 1950, pero que excluyen varios miles del total real, 

debido a que el censo del gobierno excluye a los trabajadores 

emigrantes. Los tamaños de la población fueron de 17350 en 

1950, 19343 en l960, 23945 en 1970 y 27652 en L980. El tamaño 

de la población no indígena de San Bl3.s, ubicada la mayor 

parte en y alrededor de los límites del pueblo de: Puerco de 

Obaldía, fue de 736 en 2970 _ de 915 en 1980. 

Los cuna poseían una saciedad en la cual 

muchos aspectos sociales y económicos era:,, dirigidos por el 

padre de cada familia (Stout 1947, E�y • .-e 1966). Este sistema 

se mantiene aún, pero su control e impor�ancia s� ha reducido 

desde 1900. La exogamia en las islas es :recuent=, aunque no 

es tan común como la endogamia. Existe� pocas uniones 

conyugales entre los cuna de las islas y :os de la costa. Los 

matrimonios con los negros no son tolerados s,n las islas. Aún 

cuando se permite la poliginia la mayoría de los hombres son 

monógamos (Stout 1947) . Los pocos casos de poliginia están 

usualmente limitados a los jefes o a otros hombres 

prominentes. Se prohíben los matrimonios entre hermanos, 
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medios hermanos, hermanos de crianza 1 tía�sobrino, tío

sobrina. Los matrimonios entre primos cruzados y paralelos 

son infrecuentes, pero algunas veces son justificados por la 

creencia de que estos matrimonios aseguran un mejor trato 

para la esposa (Stout 1947). 

Los primeros estudios para conocer la variación genética 

de los cuna fueron de carácter cuantitativo, basados én 

medidas antropométricas (Hrdlicka 1926). Posteriormente, se 

hicieron investigaciones de carácter cualitativo utilizando 

sistemas ya referidos de grupos sanguíneos y sistemas de 

proteínas y globulinas del plasma (Matson et al. 1965, Matscn 

y Swanson 1.965b). No obstante, estos estudios tuvieron 

ciertas limitaciones técnicas y metodológicas. En estudios 

ulteriores, se incluyeron sistemas de proteínas de les 

eritrocitos y se detectaron dos polimorfismos privados en ��s 

::una, la ACP-GUA y la PEPA.2KUN (Barrantes 1990) . La ·.·a:-:.an:.e 

(ACPB"GUAl) había sido det.ect.ada en los guaymí y -·· _ ::s 

bokotá (Tanis et al.1977). Barrantes (1993) sugíe:r-:;: q--..:.e _c.

presencia de polimorfismo en la ACP-GUA de estas ���� ��:��s 

y su ausencia en las otras tribus podria indica:r- :..:I.� ::-::.a:::.,:;;¡ 

más estrecha entre ellas. La PEPA"2:P.:-uN se ha ��co�crado 

también en los bribri, cabécar, 

Además, Barrantes {1993), sugiar� 

frecuencias del Diego en 

intercambio de genes con 

los ct:.::a ;:::e�-= ::.e.ce:=se 

t::.-ibus de- .s:·.:.=-a:::érica, 

a :::lujo o 

ya que la 

mayoría de tribus chibchas ca:-ec:n de ���e an���erro. 

Los estudios de variación ge.-:é=:..ca �-:d.i.am:.e marcadores 

proteicos serán muy úciles para compararles con nuestros 

resultados. No obstante, los estudios a �i�el de ADN, aunque 

relativamente recientes, han indicad� un número mayor de 

polimorfismos a nivel del �.DN (Nei 1987,. En los cuna se han 

iniciado estudios de variación genética a nivel de AON. 

Torroni et al. (1994) estudiaron a los cuna mediante análisis 
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je polimorfismos de restricción y documentaron la presencia 

de genomas mitocondríales característicos de uno (A) de los 

cuatro haplogrupos amerindios. No obstante, esa investigación 

cuvo ciert:as limitaciones metodológicas. Por ejemplo, las 

muestras procedían de una sola isla (Río Azúcar) y sólo fue 

�tilizada la técnica de análisis de polimorfismos de 

restricción, la cual provee menor resolución que la técnica 

de secuenciación. l?or tal razón en el presente estudio se 

incluyeron individuos que representaran la distribución 

geográfica actual de los cuna y se utilizaron dos técnicas, 

análisis de restricción y secuenciación. 

Esta investigación se realizó de acuerdo con los 

siguientes objetivos! 

D. OBJETIVOS.

Generales: 

1- Analizar la variación genética del ADNmt. las 

poblaciones cuna, a partir 

mediante las técnicas dE

secuenciación. 

de la 

ar:álisis 

información ob�er.ida 

y 

A- Comparar la variabilidad ge�é�ica

con la de otros grupos as.erindics. 

�=.!. �!:::.:. c.�: 9'��po cuna 

�e::.-r� fu';:!'.""a de la 

región de Costa Rica y Panamá, rr.::,:i::.,a __ -¡:_e :1a�:::.cg:::-i.1pos defirüdos 

por análisis de restricción '-" s�::...;�=--�ía��ón, medidas de 

diversidad genética, análisis c<;s ,·;:-1 ar:za molecular y 

distribuciones de las diferencias �-=�� p�res de haplotipos 

del segmento I de la región control. 
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:::::specíficos: 

- Caracterizar y es�imar el grado de variación genétíca del

segmento I de la región control del _Zi.DNmt del grupo cuna, 

mediante medidas de diversidad 

nucleotídicas, n y E(v). 

haplotípica, h, y 

2- Comparar los grupos chibchas de Panamá y Costa Rica ngóbé,

teribe ) cuna, huetar, guatuso, bribri, cabécar y boruca con 

las tribus waunáan y emberá de Panamá; los �ya del norte 

Centroamérica¡ los makiritare, piaroa, macushi y yanomamama 

del norte de Suramérica a nivel de haplogrupos de ADNmt 

determínados mediante análisis de restricción. 

3- Comparar el grado de variabilidad genética de la región

control del ADNmt del grupo cuna con el de los ngóbé, huetar, 

guatusa, cabécar, bribri, 

nulth, mapuche y haida 

bugle, waunáan, emberá, nuu chah 

mediante medidas de diversidad 

haplotípíca, h, y nucleot.ídicas, rr y E(v). 

4- Explorar - a posibilidad de encontrar otros rriarcadores

genéticos en el segmento ! de la región control del ADNmt d� 

los cuna mediante la técnica de secuenciacién. 

5- Construir una red de rnini;r.a dist:.a-.n;::�a ";:-.i::imu..rn spa.."Tlning

tree" que relacione los hap:.o��pos de-l segr:-,e:ncc I de la 

región control del ADNmt de los cuna, r.gcce. hue�ar, nuu chah 

nulth, mapuche y haíd�. 

6- Ejecutar un análisis de variación molecular (AMOVJI.) para

determina� el grado de variación intraLribal � intertribal en 

estas tribus. 

7- Calcular las distribuciones de las diferencias genéticas

entre p�res de haplotipos de la región control del ADNmt en

los cuna, ngóbé, huetar y nuu chah nulth.
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MATERIAL Y JIBTODOS. 

A. Las poblacionea estudiadas.

Los amerindios cuna habitan tres territorios naturales 

en Panamá: La Comarca de San Blas a lo largo de la Cos�a del 

Caribe, los márgenes del lago Bayano al este de Panamá y la 

vertiente de los ríos Tuíra y Chucunaque en la provincia de 

Darién. La Coma.rea de san Blas es un vasto terri to:i;io que 

¿¡barca 320000 hectáreas de bosque y 375 islas, de las cuales 

aproximadament.e SO están habitadas. La población cuna �sta 

formada por 47300 habitantes {censo de 19901, 67% de los 

cuales viven en las islas y costas de la comarca, 2,7% viven 

en Darién, 23.52 % viven en Panamá y 6.78% están distribuidos 

en otras provincias de Panamá. 

Desde un punto de vista lingüístico, existe un solo 

lenguaje cuna, compartido por todos los cuna. 

índependientemente del lugar donde viven (Torres de Araú:: 

1981) . Las diferencias de una región geográfica a o::.=a son 

pocas (Howe 1974, Howe 1986). Los cuna que habitan el 7alle 

del Bayano al igual que los cuna de San Blas han obr.enido 

reserva para sus tie:.-z-as, pero la exist:encia de :.i:1a pla...91ta 

hidroeléctrica en el Bayano t.a ===::ad� _e:. ::-e:.:=::.=a::i.6n. de 

ciertas villas y la migración de a..::,f'..:.::cs ::.::::-J:;=�5 ::.ac:1.a :a 

capital de Panam! (Costello 1983, ft°ali :983 . =.:.:::s cuna que 

habitan la vertiente del rio Chucunaq-Je ��e��n un mayor 

contacto con los cuna de San Blas q-..ie co=: :.=s del Bayano 

debido a su proximidad geográfica (Fig. Estos .:ienen 

menor contacto con poblaciones no indígenas debido a su 

posición geográfica, pero carecen de una �eserva oficial. Los 

cuna del Tuira son los que :ienen menor c��cacta con los da 

San Blas {Howe 1974). 

Con la excepción de los cuna del Tuira, los cuna han 

tenido un mínimo grado de mezcla racial con grupos no 



32 

indígenas a pesar del largo período de contacto con varios 

grupos negros y blancos (Stout 1947). Este bajo grado de 

mezcla racial se corroboró mediante la utilización de seis 

marcadores de origen caucásico y cinco de negros. El grado 

máximo estimado de mezcla racial potencial fue de 0-039 y el 

mínimo ;:.O. 01 (Barrantes 1993) . Por otra parte, existe una 

población minoritaria de pocos miles de cuna en varias 

comunidades del chocó, en Colombia. Ellos han sido sometidos 

a presiones de aculturación que no se dieron en Panamá (Howe 

1974}. 

B. METODOS

La parte experimental de esta investigación se realizó 

en el laboratorio de Biología Molecular del Instituto de 

Investigaciones Tropicales Smithsonian ubicado en la isla de 

Naos, en Panamá, y consistió de tres partes principalmente� 

la recolección de muestras, la aplicación de técnicas de 

laboratorio y el análisis de los resultados. 

B.1. Recolección de muestras.

Un total de 53 mues:��s se �==��=e��=�� :: �e sa!lgre y

8 de cabello) de indi--.:iducs prc::eder:::_-e:s =� :-::s -::á.rg=!':es del 

lago Bayano en la provincia je ?a�a�i -� �a 7e�=��n�e del 

río Chucunaque en la provincia ce =ca�:.e:: : ;ie 14 islas del 

archipiélago de San Blas (Cl_;_adro l. ?i2. : 

de recolección consisció en la obcancié� 

�a prireera etapa 

muestras 

procedentes de 15 poblados cuna ubicados e� San Blas 1 Darién 
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Da f i e' 11 

Figura 2. Distribución geog�a�ica de tres grupos amerindios 
chibchas de la parte baja d� Centroamérica (parte inferior 
izquierda) y ubicación de los sitios de muestreo en las 
poblaciones cuna {parte superior derecha) . Los sítios de 
recolección con su respectivo número de muestras están 
representados con letras. Las letras A-N representan las 
islas de la Comarca de San Blas 1 la letra O poblacíones de 
los márgenes del lago Bayano en la provincia de Panamá y las 
let�as P y Q representan poblaciones de la vertiente del río 
Chucunaque en la provincia de Darién. 
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y Bayano. Una segunda etapa de recolección consistió en la 

obtención de 27 muestras procedentes de cinco islas del 

archipiélago de San Blas. En general, con excepción de la 

isla de Tupile, el número de muestra por cada poblado fue 

bajo, disminuyendose así la posibilidad de obtener individuos 

emparentados. Además de las dos etapas de recolección 

mencionadas, el laboratorio Conmemorativo Gorgas donó 10 

muestras de suero procedentes de los márgenes del lago 

Bayano. Estas muestras se recolectaron entre octubre de 1983 

y enero de 1985. Extensiva información biográfíca fue 

recolectada por cada individuo, cuando fue posible. El tamaño 

de la muestra por etapa y sus re-specti�.�cs lugares de 

procedencia aparecen en el cuadro l. 

Cuadro l. Número de muestras recolectadas y donadas por 
población cuna. 

Lugar de procedencia etapas de recoleccion I:nst. Gorgas 
l� 2� 

Islas dé San B1as 
A. Cartí-Tupile 1 o o 

B. Cartí-Suitupo 2 o o 

c. Río Sidra 1 o o 

o. Río Azúcar 1 o o 

E. Narganá 1 o o 

F. Isla Tigre o 1 o 

G. Playón Chico 1 o o 

H. Tupile l 23 o 

I. .�iligandí 8 l o 

J. Achutupu o 1 o 

K. Mamitupu 1 o o 

L. Ustupu 3 1 o 

M. Mulatupo Sasardí l o o 

N. Coetupo 1 o o 

Provincia de Panamá
o. Lago Bayano 2 o 10 

Provincia de Da.rién

P. Nurra 1 o o 

Q. Ualá 1 o o 

Total 26 27 10 
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B.2 Aplicación de las técnicas de laboratorio.

B.2.1. Extracción del ADN.

La extracción del ADN se realizó utilizando el 

procedimiento de Ward y Jorge, no publicado. De 10 a 20 ml de 

sangre contenidos en tubos de sistema "Vacutainer" (Becton 

Dickison} con 1. 5 ml de la soluci6n anticoagulante ACD se 

centrifugaron y se separaron los glóbulos rojos y el plasma. 

Los residuos de glóbulos rojos se l i saron con una solución 

tampón ( SN) de NH4 Cl 15 5 mM, KHCO1 1 0mM y EDT.zi� O . l mIYJ, con el 

propósito de extraer mayor cantidad de leucocitos y ADN, y 

prevenir la extracción de erit:roci1:.0s:. Los leucocitos se 

sep�raron por centrifugación y se resuspendie�on en una 

solución tampón de N;lCl 7SmM y EDTP. 25mM, a la cual se le 

añadió proteinasa K y SDS. La mezcla se incubó a 37�C durante 

toda la noche y al día siguiente se le agrsgó 1.4 ml de una 

solución saturada de NaCl, se agitó cuidadosamenLe y se 

centrifugó. El sobrenadante se vertió en un tubo cónico de 30 

ml, se le adicionó etanol absoluto y se mezcló lentament:e 

hasta visualizar el AON en forma de fibras blancas. El ADN se 

capturó con pipetas Pasteur, se lavó con etanol al 10%, se 

dejó secar a temp�rac:ura ambi'=':r:1.te y finalmant.e, se 

resuspendió en una solución tampón (T�) de t�is 10wM-pH 8.G 1

EDTA O .1 mM. 

El ADN :ue aislado de mu.es:.::-as de cabello mediante la 

incuba e ión de las raíces 

(proteína sa K\SDS) a 

de c�ello en una solución tampón 

68 c c durante toda la noche. 

Pos ter iounen te r se hi e ieron c:ua tro ext racc iones orgánicas 
1 

una de fenol, dos de f-=nol \cloroformo y una de cloroformo. 

Ademá6, la capa acuosa fue purificada utilizando filtros 

Centricon l0O. La e�tracción del ADN a partir de muestras de 

suero consistió en la incubación de 100 µl de suero con un 

volumen similar de buffer de extraccíón 2x (lx=lOmM Tris-HCl, 

pH 8.0, 2rnM EDTA, lOmM NaCl, 1% SDS, Smg/ml DTT y 0.4 mg/ml 

proteinasa K) a 55 ° C durante toda la noche. Seguidamente, se 
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orgánicas y la purificación 

mediante filtración en Centricon-100. 

B.2.2. Amplificación por PCR.

La PCR es un método in vi tro de síntesis de ácido 

nucleico, por el cual un segmento particular del ADN puede 

ser duplicado. Esto involucra la utilización de dos 

oligonucleótidos que flanquean el segmento de ADN que se 

quiere amplificar; y ciclos repetidos de desnaturalización 

del ADN, hibridación de los oligonucleótidos a sus secuencias 

complementarias, y extensión de los oligonucleótidos 

h1.bridizados mediante la P.DN polimerasa (Mullis y Faloona 

1987, Mullis et al. 1986, Saiki 1990}. Este es un método 

fácil de realizar y requiere de muy poco tiempo para obten;r 

grandes cantidades de ADN. 

Un fragm�mto de 360 pb del segmento 1 de la región 

control del ADNmt (Vigilant ec- al. 1989) e;:-
_,;;- amplificó 

utilizando concentraciones iguales de los siguientes 

oligonucleótidos: L15991 v 5!6498 rwa�d E� a:. l99ll. 

El ADN de una sola ���=a se

hebras del ADN, que conti��� un���;= 

con la enzima lambda e-•· .... -··-- ""a==a 

de las 

;:.c5:!.c:.on 5', 

�:.guchi y 

Ochman 1989}. Se efectuaron dos =:.:;;es de r9ac:cion_é=s de PCR 

cada una de las cuales com:.enia ·,in oli9"�:::¡;cleótido 

fosforilado en posición 5' . Cada reacción se lle-:ó a cabo en 

presencia de O. 75 unidades de Thennus aq-üa�icus ADN 

polimerasa, O. 4 J.lM de cada oligonw:lE!Ótido, 67 mM. de tris-HCl 

(pH 8 .8), 2mM de MgCl�, 0.25mM de una mezcla de los cuatro 

deoxinucleótidos trifosfato {dNTPs} y 0.250 µg/ml de BSA. Las 

reacciones se efectuaron en un termociclador (Perkín Elmer

Cetus, modelo 460) por un período de 28 ciclos. Las 
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condiciones fueron las siguientes: desnaturalización a 94 ºC 

por 3 O segundos, hibridación a 57 e por 45 segundos y 

extensión a 72 DC por 45 segundos. 

Del producto amplificado 3 µl se sometieron 

electroforesis en gel de agarosa al 2% con bromuro de etidio 

en una solución tampón de 0.05M Tris-borato y 0.001M Na
2
EDTA, 

pH 8. 3 (TBE) a 85 voltios. Se visui;ilizaron las bandas por 

exposición a luz ultravioleta y se confirmaron los t�maños y 

concentraciones relativas de los productos mediante la 

comparación con un marcador de peso molecular 
(8Xl74/HaeIII). El producto de PCR fue digerido con 0.15µ1 de 

lambda exonucleasa en un volumen final de 30�1 a 37 , e por 

30 minutos, a fin de generar ADN de una sola hebra. 

B.2.3. Purificación, secuenciación y lectura.

Los productos ds la digestión se purificaron utili=ando 

microccncentradores Centricon-30 (�..micon Inc.). 

El fragmento de 360 pb {16O24-i�383) - de 

la región cont:rcl d2 :.es 63 cuna SE s-e::::ie:::::. :. t:..: :.:..-=-===.::::;:; � µ.l 

del product.o puri�icado. r..os oligc:::.:c:=.:•:. =-�-= "R¡¿;..; - l ";-;3.rd et: 

al. 1991) y Hl6226 (5' sc.;GT!G._������;���7: �. �ueron 

utilizados para secuenciar _a �=b�a :r;e�a::� y los 

oligonucleótidos LlS997 

{ 5 
1 

TCCACA TCAAAACCCCCTCC 3 ' 1

muestra. El número en la dasi�ac:.5r: 

identifica el extremo 3' de �=ue�do 

Ll6191 

é:l ol�gcnucleótido 

a la secuencia de 

referencia, mientras que la H "i. la L jesignan la hebra pesada 
{Heavy} y ligera (Light} , reepecti ·ta<llence. Se utilizó el 

sistema de secuenciación Sequenase (Uniced States 

Biochemical) versión 2.0. 



38 

Los productos de secuenciación se incubaron a as�c 

durante 5 minutos y se separaron por electroforesis 

u�ilizando geles de poliacrilamida al 6% con urea 7M. El gel

fue secado y expuesto a una película fotográfica (Kodak x

OMAT► durante un período de 24-72 horas. Finalmente, la

película se reveló utilizando un procesador automático (Kadak

RP X-OMAT Processor, modelo M7B) . Las secuencias obtenidas 

para cada individuo fueron leídas mediante la lectura directa 

de la autorradiografía expuesta a una cámara de luz. Cada 

lectura de la secuencia individual se alineó y se comparó con 

la secuencia de referencia {Anderson ec al. 1981), mediante 

el programa "Mac Vector 11
, asegurándose de qu� todas las 

sustituciones fueran detectadas sin ambigüedad en arrbas 

hebras. 

Debido a que la mutación de T➔C en la posición 16189 

causa '1 tartamudeo" de la polirnerasa en las l8 secuencias que 

portaban dicha mutación, se utilizó un oligonucleócido 

interno "corríente abajo 11
, el cual permitió leer las 

secuencias en la hebra ligera entre las posiciones l6230 y 

16400. 

B.2.4. Análisis de restricción.

Se realizó iln análisis d� ��at�o sitios de rescricción 

en los indíviduos que fueron sec�.Jenciados, a fin de 

determinar su presencia y frecuencia. Estos sitios 

caracterizan 1 en forma general, cuatro haplogrupos de ADNmt 

(Torroni et al. 1992}. Se amplificaron cuatro segmentos del 

genoma mitocondrial para determinar la presencia del sitio 

Hae III 663 (haplogrupo Al; de la deleción intergénica de 9 

pares de bases, COII/tRNAlys (haplogrupo B); del sitio Alu I 

13262 {haplogrupo C) y la ausencia del sitio AluI 5176 

{haplogrupo D}. Los oligonucleótidos utilizados en la 
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amplificación de los segmentos anteriores fueron los 

siguientes: L577: H743 (Kolman et al. en prensa) , L13232: 

Hl3393, L08215: H08297 (Ward et al. 1991) y L05099 (5'

CCTAACTACTACCGCATTCCTAC-3,) :05333 (CCTCGATAATGGCCCATTTGGGC-

3'), respectivamente. Del producto de amplificación se 

dígirieron 10 µl con 10 unidades de la endonucleasa 

correspondiente en presencia de 2 µ.l del tampón apropiado. 

Las reacciones se efectuaron en un volumen final de 20 µl 

durante toda la noche a 37 ne y la totalidad se separó 

mediante electroforesis en geles de poliacrilamida al 15% en 

una solución tampón de TBE corridos a 200 voltios por un 

período de 4 a 5 horas. El gel se tiñó con bromuro de etidio 

(lmg/ml) durante 30 minutos y se determinaron los respectivos 

patrones de bandas mediante la exposición a luz ultravioleta 

y se compararon con el marcador de peso molecular 

(6X174/HaelII). 

B.3. Análisis de los resultados.

B.3.1 Estimación de la variación genética.

control del _a.DNmt 

mediante dos tipos de medidas: :._ ::::.-.r;:-$:.��= ::.-a;:::::..:;::.::3. !hl 

de Nei y Roychodhury ( 197-! J �- -�e:; ::.�:::..::as: =.: :i:.. ·.·e:rsidad 

nucleotídica � (Nei y Tajima, i:=.:::::srs:}n 1.97 5 > .

La diversidad haplotípica {hi es -� ���babilidad de que 

dos alelos escogidos al azar sean d��:r��.�� y se estima de 

acuerdo con la siguiente fórm�la: 

donde: 

h= {1-Exi:)n/n-1 

xi= frecuencia del haplotipo i en la muestra. 

n; número de individuos en la muestra. 
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La diversidad nucleotídica (w) es el número promedio de 

diferencias nucleotídicas por sitio entre dos secuencias 

escogidas al azar. Esta es una medida más apropiada de 

polimorfismo para secuencias de ADN y se estima utilizando la 

siguiente fórmula: 

donde: 

n• número de haplotipos. 

x
1 

y xJ: frecuencias de los haplotipos 

ith y jth, respectivamente. 

r.
.:. 1

=- proporción de nucleótidos: difsren;:es entre 

los haplotipos ith y jth. 

También se utilizó E{v), atendíendo a la sugerencia de 

Excoffier y Langaney iI.989J, que para especular sobre la 

historia evolutiva de un grupo debe utilízarse una medida 

similar a E{v), la cual es independiente de la frecuencia de 

haplotipos, y mide la variabilidad desde muchas generaciones 

anteriores. Por el contrario, K sólo mide la variación de las 

generaciones actuales. Para calcular E(v) se utiliza la 

siguiente fórmula: 

Eiv): K/0.577 + log�{n-1) para n>20 

donde: 

K= número de sitios polimorficos 

n= tamaño de muestra 

B.3.2 Relaciones filogenéticas.

Los haplotipos del segmento I de la región control del 

ADNmt se relacionaron mediante una red de distancia mínima o 

11 minimum spanning tree 11 (Excoffier et al. 1992). La unión de 

los haplotipos en esta red es posible porque en algunas 

posíciones han ocurrido sustituciones f ilogeneticamente 
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informativas, es decir varíaciones nucleotídicas que son 

compartidas por dos o más haplotipos (Aquadro y Greenberg 

1983�. La distribución de estos nucleótidos provee la 

información para el orden de ramificación en la red 

filogenética. La red fue construída a mano, siguie11do las 

recomendaciones de Excoffier et al. (1992) La construcción 

de la red se inició con el haplotipo que tiene los sitios 

filogenéticamente informativos y sucesivamente se fueron 

uniendo a él los demás haplotipos mediante ramificaciones que 

simbolizan un número mínimo de mutaciones. Es posible li;>. 

construcción de varias redes, nero el conteo de las 

mutaciones a lo largo de la red permitió escoger la red más 

parsimoniosa, es decir, aquella que requiere un número minimo 

de mutaciones para explicar las relaciones evolutivas entre 

los haplotipos. La utilidad de este tipo de !:"epresentaci6n 

gráfica es que permite realiza� análisis filo9enéticos 

cualitativos de los patrones de agrupamiento de los 

haplotipos, y cuantitativos de la variación genética dentro y 

entre poblaciones utilizando el número de sustituciones a lo 

largo de la red como una medida de divergencia evolutiva 

entre dos haplotipos (Excoffier et al. 1992�. 

B.3.3 Análisis estadístico.

La variación en la co.r.p�sic:::..ón genética de diferentes 

subdivisiones de agrupaciones de poblaciones cuna se 

determinó mediante un análisis de varianza molecular (AMOVA) 

(Excoffier et al. 1992). S� hicieron varios análisis en los 

que se compararon dos subdivisiones, una de las cuales 

incluía poblaciones que cor:::enían ADNmts pertenecientes al 

haplogrupo B y la otra no. J._j_�más, se hícieron comparaciones 

entre subdivisiones, en ambas de las cuales se introduj·eron 

poblaciones que contenían ADNmts pertenecientes al haplogrupo 

B o que carecían de él. Las agrupaciones con sus respectivos 
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tamaños de muestras aparecen en el cuadro 2. El AMOVA fue 

ejecutado a partir de una matriz de distancia mé�rica 

cuadrada euclideana, calculada a partir del número de 

mutaciones entre haplotipos a lo largo de la red. La prueba 

de significancia se hizo permutando los datos originales 1000 

veces. 

Cuadro 2: Subdivisiones de agrupaciones de poblaciones cuna 
utilizadas en el análisis AMOVA. 

'·cadbe (A-Ñ); 
n=49 
Oeste (A-F, 0) ; 
n= 19 
Oeste de San Blas {A-F); 
n=? 

'San Blas y Darién (A-N,P,Q);

J"l=Sl 
"Poblaciones con haplogrupc B {G,H,I,M}; 

n=35 

Padticc {0,-P, �) 
n=l4 

·este (G-N,P,Q);
n=4,;i

·este de San Blas (G-N};
n=42

Bayano (O)
n=l2

poblaciones sin haplcgrup� 5
n,,.25

Oeste de San Blas sin haplogrupa B 
n=--7 

(A-FI Bpypno sin el haplo��u�� �. 
n•l2 

·oeste de Son Bl�s con haplogrupc B ·es�e de San 3la� ==� .•;: ;. �

�) u dlv1c1-otie11 que IIC! ii\•e:'.- ,,,, -a� on•sa 'í�" :ao;;,.� · a �el.eei i:. .!e !;,t,-
La?5- le�k"-a::::i: A-N c:o:t-reDpotlden .3 :.:i:. i::la;r- d.'!t l._iil. l;��-.xc;:.¡¡ de Sa.n .B!U (A- Cart.!-'!'up:.::..e, ;.�:-= ! · ?.1::�::_: •;_;-.:,. :v 
Río Sidra ,. D•R:Ío A:ú�ar. E.ti11iNargai:.i. r-�T�;¡�. G.il'la¡--C� d':;i0e� H:a.Tupi!.e. :2.:....:...::.��-:. :..:._=:-.·.;-:.·�?·-=� 
t:�Mamitup\1, 1.�llot-upo, !1dl11la.ti,po s.aaai,dt, S•0::0é::u;,u1 La ::.e'!= e:, ==-�de .. a•;-.a:: '.:' .:�� :ee'!="'" ;. :,- C 

� Nu-rr..11 ¡.- u� l .i
.. 

re�pi::.c-.:. i ._-,..�nt•. 

B.3.4 Distribuciooes de las diferencias genéticas entre

pares de haplotipos. 

Se estimaron las distrib�=iones las 

genéticas entre haplotipos del segmento 

H3rpending y 

I 

s. programas provistos 

distribución de 

se

por H.

diferencias genéticas, 

refiere al conteo de las 

diferencias 

utilizando 

Sherry. La 

11 mísmatch 

diferencias distribution 11
, 

nucleotídicas entre pares de secuencias dentro de una 

población (Rogers y Harpending 1992). Los histogramas que 
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mue.stran la frecuencia relativa de pares de individuos que 

difieren por i sitios en una muestra (donde i=O, l, 2, 3 .... ) 

deberían preservar un registro de las expansiones y 

separaciones en el pasado remoto (Rogers y Harpending 1992). 

En esta distribución un episodio de crecimiento genera una 

onda que viaja hacia la derecha, recorriendo una unidad del 

eje X por cada 1/2µ. generaciones, donde µ. es la tasa de 

mutacíón. Los estimados de la expansión de las poblaciones se 

basaron en la tasa de mutación para el segmento I de la 

región control (5.4 x 10-�por año) determinada por Harpending 

et al. ( 1993) . Esto significa q,.ie 1 unidad -:s igual a 1/2µ., 

lo que a su vez representa aproximadament� 9300 años_ 

B.3.5 Información utilizada en las comparaciones,

En este apartado, se mencionarán los grupos que fueron 

utilizados en las comparaciones. No obstante, es importante 

resaltar que los grupos de mayor interés en este trabajo lo 

constituyen los de Panamá y Costa Rica. Los grupos de 

Norteamérica y Sur¡3.mérica fueron utilizados en forma mucho 

más general a fin de establecer diferencias con otros grupos 

no chibchas a nivel de número de haplogrupos, de haplotipos 1 

medidas de diversidad genética. 

Los siete haplotipos de los cuna fueron comparados con 

los encontrados en otros cuatro grupos amerindios: los 28 

haplotipos identificados en individuos nuu chah nult:h del 

Pacífico noroeste (Ward et al. 1991), los 13 de los mapuche 

de Argentina (Ginther et al. 1993), los 7 de los ngóbé de 

Panamá (Kolman et al. em prensa), los 7 de los huetar de 

costa Rica (Santos et 8l. 1994}; y con los 9 de un grupo Na

dene ha ida del Pacífico noroeste (Ward et al. 1993) . Para 

comparar la diversidad haplotípica y nucleotídíca se 

utilizaron 334 posiciones nucleotídicas comunes a todos los 



estudios (16050-16383) . Las mismas se utilizaron para los 

análísis P.MOVA y de las distribuciones de diferencias entre 

pares de haplotipos. Las posiciones polimórficas 16182-16184 

fueron excluídas de los análisis dedido a su asociación con 

la mutación en posición 16189 (Horai et al. 1993). Las tribus 

mencionadas fueron escogidas para las comparaciones debido a 

que incluyen tamaños de muestras mayores que 25. Sin embargo 1

para hacer el análisis más robust.o se comparó la diversidad 

haplot.ípica de los cuna con la de los bribri, cabécar, bugle 

y guatuso (Barrantes et al. no publicado), cuyos tamaños de 

muestra son menores que 25. 

A nivel de análisis de restricción los cuna fueron 

comparados con tribus no chibchas de Centroamérica (los 

maya>, con tribus de la parte norte de Suramérica tlos 

makiritare, los piaroa y 

chibchas de Centroamérica 

teribe, guaymí y cuna) y

los 

(los 

macushi), con otros grupos 

con 

bribri, guatusa, 

una tribu del 

cabécar, 

norte de 

surantérica (los yanomama) cuya filiación chibcha aún no es 

clara. La información para la realización de esta comparación 

fue obtenida de Torroni e� al. {1993a, 1994}. 
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RESULTADOS. 

A. Caracterización de la variación en el ADNmt de los cuna.

A.l A nivel de secuencias.

La secuencia completa de 360 pb (16024-16383) del 

segmento I de la región control del ADNmt se determinó en 63 

individuos cuna. Se identificaron siete haplotipos 

caracterizados por 10 sitios polim6rficos (cuadro 3) . Los 

haplotipos formaron dos grupos, el A y el B, ya definidos en 

estudios anteriores (Ward et al. 1991, Horai et al. 19 9 3 1 

Ginther et al. 1993, Sancos et al. 1994). 

Cuadro 3. Nucleótidos polim6rficos, sicios de �cstri�ci6n en el ADNmt 
de los cuna enumerados de acuG�do con J"\nderson et al. (19BlJ. �g 
identificación (ID), número y dis�ribución geográfica de las secuencias y 
sitios de restricción se muestra en el lado izquierdo. Le� nucl�ótidos 
polimórfic:os y los sitios de restri�ción ss muestran en e-1 centt:o y 
derecha. Para los sitios de restricción un O y un 1 indican la ausencia o 
presencia del sitio, t:"espectivamente, mientras que para la región V, un 2 
incHc:€1 la presencia de las dos copias de 9pb y un 1 l¡3. delecíón d;;: una de 
Las copias. Refiérase a la figura 2 para les sitios de colecciér.. 

l l l 1 l 1 l 1 l 1

6 6 6 6 6 6 6 5 6 6 

ID N LugarefS de l 1 2 2. 2 2 3 3 . 3 !-tae!!i 9bp Alul Alul 
colección 1 B l 2 7 9 1 l 6 6 

,, --
e,:-j S272/ 13262 5176 

1 9 1 3 3 o 9 o 2 6289 

C T TC GCTGCT 

'KI 38 A-F,H-L,N-Q T 
' ' 2 D l 

K3 l I T -"i. 2 o 1 

K1 5 H,I,L T T ..... - 2 o l 

K5 1 o T T
- � -

1 2 o 1 � - .-. 

K7 13 G, H, I e e e 1 o 1 

K21 1 M e e 1 o l ._ -

K28 4 H ,.. e e 1 o 1 .... - - . -

Los haplotipos de los indi v ·id-uos que forman el grupo A, se 

caracterizan por compartir las siguientes mutaciones: T en 

posición 16111, T en posición l6223
1 T en posición 16290, A

en posición 16319 y una e en posi�ión 16362; mientras que los 

del grupo B poseen una e en posición 16189 y una e en 

posición 16217. 
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Los tipos de mutación se describen para la hebra L. Las 

lD mutaciones fueron de tipo transición, ocho ocu�rieron 

entre pirimi6inas y dos entre purinas (Cuadro 4�. 

Cu-adro 4. Número y tipos de mutaciones en el segmento I d-s 
la región control de los cuna. 

Tipos de mutación 

Sustituciones 
Transiciones 

Pirimidinas 
T➔C
C➔T 

Purinas
G-ioA 

N
ª 

observada 

4 

4 

2 

Free. relativa 

0. 4 0

0.4D

0,20 

La sustitución T➔C que ocurre en pcs-�--n 16i89 es muy 

peculiar debido a que se óa dentro de �.-:-:a por.:::ió� de 14 pb 

cuya secuencia contieTie ��. se, Aún cuando 

(Eorai y 

Hayasaka 1990, Vigilant et 3:. lS2: ;� :as �ecLencias de los 

cuna no se logró disti!'l.:..;.i::-::- n,¿;___"'or o ��r:o::- :1(1�ero de bases en 

esta región. 

La distribucíón de las mutaciones �n la r�gi6n control es 

mostrada en las figuras 3 y 4. La ma:,,.-·or parte de las 

mutaciones se presentaron c:erc:a del e:xcremo 3' de la región 

secuenciada. 



21 CTGTTCTTI'C ATGGGGAAGC AGATI'TGGGT ACCACCCA.�G TA'!::'GACTCA CCCATCAACA 

81 ACCGCTATGT ]l_TTTCGTACA 'TTAC'!'GCC'AG CCACCA.7G�. 
T 

141 ACTTGACCAC CTGTAGTACA 'l'AAAAACCCA ATCCAC-.11.TC ,A_-:.._;._:.,_c. . - ,..,'Tcc�c I A_ .:.cT-:-.; 
e 

201 CAAGC�AGTA CAGCAATCP.A CCCTCAACTA TCACACA?CA ACTGCAAC!C 
C T 

261 CCTCACCCAC TAGGATACC-!'¡_ ACAAA.CCTAC CCACCCTIAA CAGTACATAG 1' AC.��_:i._.ii_'l.L'-<·: 
A T 

321 CA'ITTACCGT ACATAGCACA TTACJ\GTCAA ATCCCTTCTC 
_. T 

381 TCAGAT_!'i.GGG GTCCCTTGAC' CACC._ll'I'CCTC CGTGAAATCA 

C A 

GTCCCCATGG ATGAC'CCO:,-� 

e 

ATATCCCGCA CAAGAG?GC� 

47 

�igura J. Sec:1.1Ertcia de w..icl .. ��itlci. ,e·,, ¡¡;¡_ s;.gn:;,m:::. r 1 l==. :r=g:.�;-, .::nnc.rol 
del ADNrnt;. La sec{,lencü, coc·,;�-;;:.-::;r-Óii :;::�:- Andar-,¡:¡::,,:. .:..• l. L -a1) es 
mostrada en blDgues d� 10. r.cs- n- ervE ,�¿ 1 • ,-,-:_· · .-"'•-...:.:. .i 1 "'::. an la 
posición del primer nuci.=�t.i::5:: -= :-:s5.� • í;,�e.. :..a31 :::.�::-,-.;:,.,. ir.dii::on �1 
punto de ini�io y de ter-rnis1ac :.-ó!i 121 .;;"-=: •e:.:..:- � • .,,,..,.,e; ,.._..; .-o e:. 1 s: c:•..ina. 
Los nucle6tidos en 1 e:;_r- t..:.�:::::::�O-c j=::_·-5�.: -5� ��-::::: �:--:-.1'! iudi�an "!.as 
susr.ic.'..lcione::a c;:,�e::.·•.-�:i.c::.� !::1 :3.! --::�,, ..u .:.�::::¡-_,i::....:-:: •=i..::.,.;;: y "la s,2cc.i6n 
de rec::\J.adra r�:;-,t·c':;:f:n-. ¡¡_ ;,:r::.:-:::: ::�:;:: •. ::-.:..L..-5. 
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19 40 11 ta 103 ,a. , .. 1•1111 • • 2.111111 m a:i :¡,:� � 311 ffl. 

POl,ICtoN 

Figura 4. Distribución de �aE i.'l'U�acic��E �� el segrnenco I de 
la región control del ;...nN:m:. =.e los cuna. :::;1 mí.mero total de 
mutaciones se presentar: � bloques advacem:.es de 20 pb no 
suerpuestos. En el eje X 2= indican las posiciones a lo largo 
del segmento I de la región control ce� ADNmt. La posición 19 
corresponde a la posición 15019 en la secuencia de Anderson 
et al. (1981) .
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A.2 A nivel de análisis de restricción.

Los sitios de restricción estudiados HaeIII 663, Alul 

13262 y AluI 5l76 tuvieron una frecuencia de corte de 71%, 0% 

y 100%, respectivamente. La deleción de 9pb entre los genes 

de la citocromo oxidasa II y el ARN/L" se presentó en el 71% 

de los individuos. La combinacíón de est.os sitios con la 

presencia o ausencia de la deleci6n de 9pb definieron dos 

haplotipos (Cuadro 3) . El primero se caracteriza por la 

presencia del sitio Haer II 663 1 del sitio Alu! 51 7 6 y la 

ausencia del sitió JUur 13262 y de la deleción de 9pb. El 

segundo se caracteriza par la ause�cia del sitio Hae III 663, 

del sitio AluI 13262 y la presencia de la deiación de 9pb y

del sitio AluI 51 76. Estos des haplogrupos coinciden con 

solamente dos de lo.s cuatro propuestos por Tcrroni et al. 

(1992}. El haplogrupo A fue observado en 45 (71%) indh=--iduos 

y el. haplogrupo B en 18 (29%-t. Hubo una correspondencia entre 

los haplogrupos determinados mediante análisis de restricción 

y secuenciación {Cuadro 3). 

A.3 Relaciones filogenétiaas.

Los haplotipos del primer segmento de la �egión control 

de la tribu c::;una d!:finieron dos grupos, los cuales 

corresponden al haplogrupo A y B. Los haplotipos 

representados en el grupo A al igual que aquellos d;l grupo B 

se conectaron entre sí mediante una única mutación, mientras 

que los dos haplog:rupos estuvieron separados entre sí por 

nueve mutaciones (Fig. 6}. Los individuos portadores de 

genomas mitocondriales del grupo B proceden en forma 

exclusiva de cuatro de las 14 poblacionss isleñas de San Blas

{G,H,l,M} y ninguno de las poblaciones de tierra firme. 
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A. 4 Análisis estadístico,.

El análisis AMOVA demostró una diferencia. significativa 

en la composición genética entre las subdivisiones de grupos 

de poblaciones cuna al incluir en una de éstas, poblaciones 

con haplotipos pertenecientes al grupo By en la otra no. Sin 

embargo, el análisis no reveló resultados significativos a.l 

incluir o excluir en ambas subdivisiones poblaciones con 

haplotipos pe·rtenecientes al grupo, B {Cuadro 5);. 

Cuadro 5. Valores de variación genética entre subdivisiones 
de agrupaciones de poblaciones cuna. Ver la figura 2 
para la ubicación de las localidades. 

Comb,inacionesi 

Caribe" vs pacífico 
n=4 9 n=l4! 

Oeste vs este· 
n=l9 n=44 

S . B. • vs Bayano 
n=49 n=12 

Oeste vs este de S.B.º 
n=07 n=42 

S. B.·, Darién vs Bayano 
n=Sl n=12 

Poblac. · vs otras 
n=35 n=28 

Oeste· vs este" S. B. 
n=32 n=l7 

Oeste de S.B. vs Bayano 
n=7 n=12 

(S.B.) San Blas. 

Localidades Vari.ación 
interp,oblacion.al 

A-N vs 0-Q 23.56 

A-F,O vs G-N,P,Q 30.82 

A-N VS o 22.29 

A-F vs G-N 27.17 

A-N,P,Q vs o 20 .. 84 

G,H,I,M vs A-F,J-L,N-Q 46.31 

A-H vs I-N 2.00 

A-F vs o S.12

(*) poblaciones cuna con presencia de la deleción de 9bp. 
(§) resultados significativos.

(P) 

{%)i 

0.0040 

0.0010 

0.0040 

0.0080 

0.0110 

0.0010 

0.3976§ 

O .. 3636§ 
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B. Comparación de la tribu cuna con otras tribus americanas.

B.l Entre tribus amerindias a nivel de análisis de

restricción. 

El cuadro 6 proporciona un resumen de la comparación de 

los haplogrupos identificados por análisis de restricción en 

tribus chibchas y no chibchas de Centroamérica y de la parte 

norte de Suramérica. Los bribri y cabécar se colocan juntos 

debido al g�an flujo génico que ha ocurrido entre estos dos 

grupos (Barrantes et al. 1990). El grupo guaymí incluye a los 

ngobé, pero por tratarse de información procedente de dos 

artículos diferentes se ubican por separado. A diferencia de 

Torroni et al. 1994, quienes en una muestra de 1.6 cuna 

identificaron sólo ADNmts percenecientes al haplogrupo A, en 

el presente estudio se identificaron genomas mitocondriales 

pertenecientes a los haplogrupos A y B. 

Las tribus chibchas de Centroamérica presentan ll.DNmts 

pertenecientes a los haplogrupos A y B a excepción de los 

huetar y les boruca quienes, además presentan ADNmt.s ubicados 

en el haplogrupo D. Los yanomama no presentan �-DNmts 

pertenecientes al haplogrupo ¡,._, pero si pertenecientes a los 

otros tres haplogrupos (B, e -..:· :Jl . _;i igual que los emberá y 

waunáan (Kolman y Bermingham, �o publicado), los maya y los 

macushi presentan _:l.DNmts pe::-t:en:-c.::..entes a los cuatro 

haplogrupos. Además. los p:.arca :::· los makiritare presentan 

Jl..DNmts pertenecient.es a cr�s haplogrupos a pesar de tener 

tamaños de muestras pequeños e!l comparación con los de los 

chibchas de Centroamérica. 
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Cuadro 6. Frecuencias de los cuaero haplogrupos de ADNmt en 
tribus chibchas y no chibchas de Centroamérica y del norte de 
Suramérica. 

Grupos aapl0g:z:upos (\] 
R A B e D 

Tribus de Ce.ntroam.lrica. 
No chibchas 

May1:1. ;:_,:, 53.8 2}.0 15.4 7.7 

C'hibchas 
Bri-cabécar 24 54.2. 45.8 o o 
Boruca !4. 21. 4- 71,4 o 7.2 
Huetar n 70.3 3.7 o 26.0 

Guc1tuso 21J 85.0 :iS.O o o 

Tr:rib!::! 20 8{). O 20.0 D o 

Guaymí 16 6-e..a 31.2 o o 
Ngóbé 4.; 67.4 32 .E o o 

Cunal ló 100 -:i o o 

Cuna2 6 3, 71,4 2;. 6 o o 

Tribus del Norte de 
Suramérica 

Yanomcirnc1 24 ,Q 16. 7 54 .. 2 29.l

No chíbchas 

Pi�!:"Ocl 10 so {) 10. O 40,0 

Makiritc1re 10 7.0 o 70.0 10.0 

MéiC'UBhi !O !.O 20 JO. {J 'º. e 

Hllei:,n· dl!I acuerdo con sani:oB �,:: al. fs,9� 
cuna i de a.cuerdo con el pu,oeni:e e�i:udLo. 
N96bé de �cuerdo con Kol��n et al. en p���SA. 
t," iqfcnn:>cicr,. di, 1,u otT:>0 '!:Ti.bu; <:l:ib�],,.,,� d-, C""r.t.:co,a,mj!:i.'::a ,c.;m bu,e en To-.,.,.,:1:,� r.'!; i:1.J,. ¡3 E� 

L.!t luC01"'ñ'lt1.cJ6tt de l'l!:I. 't-.t:!.bu n1:11�.,.. l"' de. l...-Jil !."t!.l:::11.:::.::;: ci-e- .St:?;-<4mCt"i.-c� t!Q:n b&.se <1?:n Torr:c1u. ec: ;i: .!1�.? 3 

B.2 Comparaciones a nivel de secuencias. 

A excepción de t.ransició!'l. posición 16273, 

todas las mutaciones 
■ .. • - • .. 

1.aem: ir :i..�aaas e� la5 secuencias de los

cuna han sido documentac::ia.s :Jl m: ros grupos de aborígenes 

americanos �cuadro 7) Como E:S espe::r:ar los cuna 

compartíeron más mutacíon;s con los huetar y ngóbé que con 

los grupos no chibchas. Las secuencias K3, E�. KS y K7 han 

sido documentadas en otros grupos de amerindios como se 

observará posteriormente �n las i:-edes de mínima distancia, 

mientras que las secuencias Kl, K21 y K28 no han sido docu

mentadas. 



53 

Cuadra 7. Sustituciont:!.;; nucleotídicas qu;;'! comparten los cuna con m:ras 
ti:-ibus. Los nüme:rc:,i indica.n li:is :9osicione� de los nucleótidos de 
é:iCuerdo con la s=:c1_1-2nc::ia. de ref,=rencia de Anderson et al. 1981. Bn 
la s29unda línea se muestra una secu�ncia concenso de la 
sust.ituciones ocurrid.e:as en el segmento I de: la ragión ccr1t1:ol del g�upo 
cuna. Los puntes indican similitud ccn Las sustituciones encontradas en 
lós cuna, la N indica ausencia de la sustitúción, y otro 
nuclc:6tido indica una sustitución diferent.e a la ocurrida <:!O los 
cuná. 

grupo 

lmder:son 
Cuna 
Huetar " 
Ng6bé h 

Haida ..: 
Nuu chah nulth d 

Mapuche '" 

l 

6 

1 

l 
1 

e 

T 

N 

l 
6 

l 

8 

9 

T 

e 

l l 1

6 6 6 

2 2 2 
l 2 7

i 3 3 

T e G 
e TA 

N 

N 

N N 

N 
N 

1 J. 1 J. J. 

6 6 6 6 6 

2 3 3 3 3 

9 l 1 6 6 

o 1 9 o 2

e T G C T

T C .H. T e

N 

N 

N N 

N N 
N 

a: Santos et ai. 1994; b: Kolman e� al. en prensa; e: Ward et

al. 1993; d: Ward et al. 1991; e: Ginthe� et al. l993. 

B.2.l.. Comparación de la di--.,�rsidad genética,

Los valores de div-e!'.sidad haplot.ipíca y nucleotídica 

para los grupos amerindios =hibchas y no chibchas se muestran 

en los cuadros S y 9. Los grupos chibchas y el grupo baída 

presentan los valores de dive�sidad más bajos. Mientras que 

los grupos no chibchas presentan los valores de diversidad 

más altos. 
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Cuadro 8. Valores de diversidad haplotípica, número de
haplotipos y haplogrupos en tribus amerindias chibchas y no 
chibchas. 

Grupo Tamaño 
(nl 

CIIIBCl!AS 
Cuna 53 

Ngobé 46 
Huetar 27 

Guatusa 08 
Cabécar 08 

Bcibri :rn 

Bugls= 14 
NO CltlBCHAS 
Embera 46 

Waunáan 32 

Nuu ch3h nulth 63 

Mapuche 38 

haplogrupo 
presente 

A,B 

A.B
_1\,B,D 

_1\ 
• I"\ 

A,S 

}:._ 

- - --� -

--•J �, - r J... 

... - �, � 
�,=, - ,,..) 

A, B. ::,:::i 
A.B.C,D 

número de diversidad 
haplotipos haplotípica {h) 

07 0.59 
07 0.76 
07 o. 71
04 0.64
02 0.57
06 o. 73

ºª 0.87 

>:□ :'.:. 9S 
• 'l:;:,_ - �- ::i 
2; J.9�

- :- �.91 

Cuadro 9. Valores de diversidad nucleotídica y haplotípica 
para las poblaciones cuna, ngobe, huetar, nuu 
chah nulth y haida, 

Grupo Diversidad haplotípica 
h 

Amerindios 

Chibchas 

Cuna 

Ngóbé 
Huetar 
No chibchas 

Ernberá 

Waunáan 
Nuu-Chah-Nulth 
Mapuche 

Na-dene 

Haida 

0.59 

0. 7 5
0.71

0.95 

0.91 
0.95 

0.91 

0.69 

h de acuerdo c·on Nei y Roychodhury 
K de acuerdo con Nei y Tajima 1981. 
E(V) de acuerdo con Watterson 1975. 

Diversidad nucleotídica 
r, E{v) 

0.011 2.1 

0.013 2.7 

0.0ll 3.1 

0.01.7 5.5 

0.019 7.0 
O.Ol7 5.5 
0.01.6 5.0 

0.007 3.8 

1974. 
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B.2.2 Relaciones filogenéticas. 

La red de mínima discancia (Fig. 5}, provee un resumen 

gráfico de las relaciones entre 16 haplotipos de ADNmt de los 

grupos cuna, ng6bé y huetar. La distribución de los 

haplotipos fue independiente de su ubicación geográfica. Esta 

red consta de dos grupos 1 principalmente 1 centrados en los 

haplotipos KN y KNHl que corresponden a los haplogrupos A y

B. H9 es el único grupo que representa el linaje D. Hubo tres

haplotipos compartidos por más de un grupo, KNH, KN, KNHl; 

asi como también haplotipos genéticamente distintos dentro de 

una misma tribu, por ejemplo, KS,K28: cuna; Nl 1 N15: ngóbé; 

H4,Bl1: huetar. El número de mutaciones entre la mayoría de 

pares de haplotipos denLro de un haplogrupo fue la mínima {1) 

independientemente de la tribu. 

L¿¡_ red de mínima distancia mostrada en la figura 6, 

proporciona un resumen gráfico de las relaciones entre 59 

haplotipos pertenecientes a las cinco tribus amerindias: 

cuna, ngóbé, huetar ) nuu chah nulth, mapuche; y la tribu na

dene haida_ Esta red esta formada por cuatro agrupaciones de 

haplotipos identificados como �. B, C y D, cada una de las 

cuales está centrada en los haplocipos KNC..�, �'F.C, CM y CA2, 

respectivamente. En general, con excepción de los mapuche, el 

grupo A está integrado po� el �o�cen�aJe más alto de 

haplotipos de cada �ribu, cu.na (71-�%), hue�ar (70.4%), ngóbé 

(67.4%), nuu chah nulth ,,.;__4%}, mapuche (15.8%) y haida 

(87.5%). El grupo B está forrr�do por altos porcentajes de 

haplotipos d-s las tribus mapuche 139.5%), ng6bé (32.6%) y 

cuna (28.6�) y por los porcentajes más bajos de las tribus 

huetar (3. 7%) y nuu chah nulc.h (3. 2%). El grupo e está 

representado por haplotipos de individuos de tres tribus 

únicamente, los mapuche {21%), los nuu chah nulth (19%) y los 

haida (7.5%). El grupo D está compuesto por haplotipos de las 

tribus nuu chah nulth (33%), huetar {25.9%), mapuche (23.7%} 

y haida {5%). Hubo cuatro haplotipos compartidos por 
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Figura S. Red de mínima distancia en la aue se ilustran las 
relaciones entre 16 haplot:ipos de tres grupos chibchas. El 
tamaño de cada círculo representa el número de individuos por 
haplotipo. Los diferentes patrones de círculo repr�ssntan a 
los grupos amerindios: cuna, ngobé }" hu�tar. Las líneas que 
conectan los círculos representan una mutación, excepto donde 
se indica el número de mutaciones por medio de pequeñas 
1 íneas. Se incluyen los cuatro haplotipos ngobé { Kolman et 
a.1. en prensa), los cinco huetar (Santos et al. 1.99.4). Los 
círculos que contienen diferentes patrones representan 
haplotipos que fueron encontr¡;¡dos en más de una población. 
Par ejempla, KN represent� las haplotipos identificados como

K4 y N4 (Kolman et al. en prensa) , KNH representa los 
11aplotipos identificados como KS, N7 (Kolman et al. en 
prensa} y H1 {Santos et al. 1994) y KNH.1 representa los 
haplotipos identificados como K7, N13 (Kolman et al. en 
prensa) y Hll [Santos et a_. l.994) . Las dos agrupaciones 
centradas en los- haplotipos KN �., KN-:-n corresponden a los 
haplogrupos A y B, respectivamente. 
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cualquiera de las tribus chibchas, los nuu chah nul th y 

mapuche, KNC, KM, CM, y 1'"-.NHC , así como hapl.otipos 

completamente diferentes dentro de las tribus. Los haida, a 

diferencia de los grupos amerindios, no tienen haplotipos 

ubicados en el grupo B. Tres haplotípos de los haida fueron 

compartidos con los de los amerindios KNC..�. c;;.1 y CP.2. El 

número de mutaciones entre pares de haplotipos varío de 

acuerdo con cada grupo. Las diferencias mutacionales son 

menores entre los haplotipos que integran los gr�pos A y By 

mayores entre las que integran el grupo D. 

B.2.3 Análisis estadístico. 

El análisis AMOVA realizado con base en la red de mínima 

distancia de la figura 6 permitió estimar los valores de 

variación genética entre las seis tribus de aborígenes 

americanos, entre regiones lingüísticamente diferentes (na

dene y amerindio) , entre tribus amerindias chibchas y no 

chibchas y entre pares de tribus. Los resultados revelaron 

diferencia significativa en la variación genética ent.re las 

seis tribus consideradas. El 19. 98\ de la variación se dió 

entre las tribus y el 80.02% dentro de las tribus, al 

considerarl.as dentro de una región (p<.001). 

El análisis en el cual se ccmpa�aron dos regiones, una 

incluyendo los tres g:.nipos chibchas y la o::.ra los dos grupos 

amerindios no ch!.bchas indicé un -: . ..;;% de ·.�a�iación genética 

entre las regiones y 13 % de 7ariaci6r.. da�tro de las tribus 

(p<. 001) . Por oc.ro lado, o:;::-os análisis que también 

involucraron dos regiones, una incluyendo :os na-dene, y otra 

todas las tribus am�rindias, no revei6 ninguna diferencia 

significativa (p=.34), sin embargo, cuando se agruparon todos 

los haplotipos de las tribus en un único grupa amerindio y se 

compararon con la tribu na-dene se obtuvó 11 % de variación 

entre las poblaciones {p<.001). 



59 

Figura 6. Red de mínima di�!:.!lnC-i"' :=:-! _e �..::=e _ :.:•Js-::-::-! .:.a;; :::-el-:a.(::"icnes 
P.ntre: 59 r.aplotipo.s de cinco ,:.:::i::.:u_ 'Hlie_:.::::i::..ss y .;:-i :-=:��.; � -te:-:2. Las 
indicaciar!e;:, sob::.-1:< e• -.3 1:i<r'te:-, ;::,:...:.r-::-::e� :i:= ,;;:-.:::- , J._: _ :-,,::¡:¡�r-:; de 
mutaciones s-::>n icer-:.:. ic.is 9. i s ::e ;-_.::_fi:::a,�-=� =::: · � ::;:.::-e: s . .::o ;,,-,___�;":r'''TJ 
los cuatro haplotipc.s n;;óbt f!'�r-:·m��r.. =:: :.it..!._ e::-; ;:--:--�...saJ.; : . .:.s :-�r�.:c :-�ue� ..... :� 
(Santas -2t: i:.l. 1994:, ¡ loi.: :;,s r-u.1 .:::-, 1-:. n·_; :r: :t.l. ��?.:. , O:'I 

i:::ualcs se registran cerna Cl-C25; lo.i. :l ..-:,1;:.�cbe -::- =l:. 
los c::ual1=a1 Sic registran ,:::.;:¡rn,:::, M!.-M,;_J, -ue,1 C:�•::! 
documo=ntado.s por Horai et al. 1992, ¡;¡¡;:i;;.t:-z:-aci-::;;, cc-mD lee �:..:'.-u-=.s: ::lar-e s 
más pequeños; los nu�ve haida <Ward et al. 199:li, 
como Al-l\.9. Los cf:rculos qúe ccnt.ier.en ,✓ar•i;:,s ;::-:c::.-�r�s : e'" .• -=-c-,:c.cs .. 

s¿cuencias que f1Je:ron encont.rados en mtis a� '.lI:i:; cr:.t·,.;. P::::::.- e: .i'lr[,l', ru; 
r�pr'2s�i:it.a los hi:tplo"C.ipos f.dé!nt if icado.s como K3 y �113 _.,, :i,:::.;; ú l t. .:.m.:i.:c 
secuencias en Ginthe� ec al. 1993l: KNCA repr�senta l�s ·ª�-º��?��

identificados como K4, N4 (Rolman et al. en prensai, 11 (1>.ar.:ci __ �1 
1991) y AB {11. en Wo!'.'d. et al. !993); KNH represe;1c.i:á j_,::_,;;; ha;"::.c_.=�;:-.. 
ídent if icados como K5. N7 (Kolman et :ll. en pr-ensa i "J n:. ,· S�:'t:: ::::i �:. :i,_. 

J 994) 1 C-Zl...l representa lmi h,rplo1;.ipo.s idr.'.'l�ificados :::-.mo g {l•l ::-e ::::. 
l991) y _ü,.7 {8 en �Jard et ,;3.l. 19;� ; C:..Z !:"�;::r•�er.c.� ; : r:?;:.�:.!.¡::,0,s 
identificad:::;s cama 21 (Ward ec a.! . .l3S.:. 1 y .'l..f 1:21 �:- �1�:-.� :1;:: _¡ _ :..�S.3 J; 
CM repre�enr.a los haplotipcl5 iaEnt._;_:::.::5c.::;; -::, , ¡,,; ¡,;a;rj �- 1. :..:,::1:U y 
Ji.1b (set,�1-1encías 7 y 8 en Ginth-e::- e� a..1... :.9'9� l ; !::2\�- r-:;:::-e::er/: ... 1�� 
hHplotipas ident.i:t:icados cocr.n K7. Nl'? ��.l -:-: __ -. ;:.·�=-,�� . ,-J.11 
(Santos et al. 1994) y 27 (Ward H :i.l. l��::. ::..� c·l!.:--:-::: ��;, :::.on-e;, 
:::::entradas en los haplot ipos KNCA, ��c-:C. :I-� • --__¿ .x:-:- .,_;:._.;-,::!er. :e,,s 
baplogrupos A, B, r;: y D, respectivarn.;n-::e. 
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Los resultados de los análisis de variación genética 

entre pares de tribus individuales se muestran en el cuadro 

10. Para los análisis cuna/ngóbé y ngóbé/huetar p=O. 002 y

O. 012, respectivamente, y para los análisis restantes

p<0.0010. Las diferencias entre las tribus oscilan entre 10%,

para la comparación de los ngóbé/huetar, y 38% para la

comparación de los mapuche/haida. Las comparaciones entre

tribus chibchas exhibieron variaciones intertribales

escasamente más bajas que otras combinaciones de tribus. Por

otro lado, aunque el par de tribus que esta geográficamente

más distante reveló una ·.-ariación mayor (mapuche y haida-

38%), la distancia geográfica no siempre estuvó 

correlacionada con la distancia genética. Por ejemplo, la 

segunda comparación de tribus con distancia geográfica mayor, 

los nuu chah nulth y mapuche, presentaron uno de los valores 

de diferencia genética más bajos. 

Cuadro 10. Valores de variación genética intertribal para 
seis tribus americanas. 

Combinaciones 

Ngobe- huetar 
Huetar- nuu chah nulth 
Nuu chah nulch- mapuche 
Ng6bé- nuu chah nulth 
Nuu chah nulth- haida 
cuna- ngobé 
Huetar- haida 
Ngóbé- haida 
Cuna- huet.ar 
Ngobé- mapuche 
Cuna- nuu chah nulth 
Cuna- haida 
Cuna- mapuche 
Huetar- mapuche 
Mapuche- haida 

Valores de variaci6n 
entre grupos 

9.89 
12.25 
13.48 
13,72 
15.27 
15.88 
16.20 
18.56 
20.26 
21.19 
21.27 
24,?7 
26.27 
27.18 
38.11 

( P) 

0.0120 
<0.0010 
<:0.0010 

..:O. 0010 

�0.0010 
0.0020 

<::0.0010 
<Ü. 0010 
.::0.0010 
<0.0010 
<0.0010 
<0.0010 
<:0.0010 

<::0.0010 
<0.0010 
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B.2.4 Distribuciones de las diferencias genéticas entre

pares de haplotipos. 

Las distribuciones d-e las diferencias entre pares de 

haplotipos fueron calculadas para los cuna, ngobé, huetar, 

nuu chah nul th y mapuche ( Fig. 9 y lO) • Todos los grupos 

incluyendo a  (en los haida presentados en Kolman et al. 

prensa) comparten una cresta que va de 6-9 unidades de tiempo 

mutacional 

común hace 

en sus distribuciones 

84000-56000 años. 

sugiriendo 

Una crest.a 

una expansión 

adicional es 

observada en las distribuciones de los cr�s grupcs chibchas 

lo cual sugiere una segunda y más 

expansión ocurre entre cero :{ 

recienLE sxpansí6n. Esta 

una unidad de ti�P.1.po 

mutacional. Cuando los tres grupos chíbchas son agr11pados y 

analizados (Fig. 10}, la segunda cresta ocurre en una unidad 

de tiempo mutacional lo que sugiere una expansión chibcha más 

reciente, hace aproximadamente 10000 años. 
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Figura 9. .Oistribuciones ds las diferencias entre pares de 
haplotipos de los cuna 1 ngobé y huetar. En el eje X se 
muestra el número de las diferencias entre las secuencias y 
en el eje Y la frecuencia de los pares que exhiben un número

dado de diferencias nucleotídicas. 



64 

0.20 

0. 15 ...

0.10 

O.OS

ltl 0.00 
.... Nuu-Chah-Nulth 
o 0.15

ca 0.10
' 

o 
o.o�ID 

� 

u. º·ºº

0.15
Mapuche 

0.10

0.05

0.00

o 2 4 6 8 10 12 

No . mutaciones 

Figura 10. Distribuciones de las diferencias entre pares de 
haplotipos de tres tribus chibchas (cuna, huetar y ngóbé), de 
los nuu chah nulth y los mapuche. En el eje X se muestra el 
número de las diferencias entre las secuencias y en el eje Y 
la frecuencia de los pares que exhiben un número dado de 
diferencias nucleotídicas. 
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DISCUSION. 

Este estudio muestra que en el segmento I de la región 

control del ADNmt de los cuna, hubo únicarr�nte mutaciones de 

tipo transición, ocurridas más comúnmente entre pirimidinas 

que entre purinas, y que la distribución de las mismas no 

ocurrió al azar. Estas características confirman lo que se ha 

documentado en otros estudios (Horai y Hayasaka 1990, Santos 

et al. 1994, Horai et al. 1993, Ginther ec al. 1993, Kolman 

et al. en prensa). 

En un estudio previo realizado mediante análisis de 

restricción en 16 cuna, procedentes exclusivamente de la isla 

de Río Azúcar 1 se identífícaron únicamente F.0Nmts 

pertenecientes al haplogrupo A (Torroni et al. 19941 . Los 

resultados del presente estudio basados en 63 muestras cuna, 

procedentes de i7 poblados diferentes, indican que la 

ausencia de .WNmts pertenecientes al haplogrupo B no fue 

debido a pérdida por efectos de deriva genética, como lo 

proponen Torroni et al. (1994), sino que refleja un muestreo 

inadecuado en las poblaciones cuna. No obstant�, aunque en el 

presente estudio se incluyeron 63 mues�ras. á��as podrían no 

representar la verdadera 1;;=;,:ce::s ::..ón d.e 1 a di Yer si dad 

mitocondrial cuna. Por ejemplo, aunque S: identificaron 

ADNmts pertenecientes al haplcgrupo B, éscos estuvieron 

limitados a sólo cuatro poblaciones isleñas. Una comparaci6n 

de los resultados de ambos t.":."abajos sugiere que, cuando �e 

intenta caracterizar ganécicamente las poblaciones humanas, 

es necesario realizar muestreos más extensivos, tanto 

geográfica como numericamente. 

Los cuna, al igual que ceros grupos chibchas vecinos de 

Baja Centroamérica como los ngobé (Kolman et al. en prensa), 

los huetar (Santos et al. 1994), los cabécar, bríbrí, bugle y 

guatuso (Barrantes no publicado), presentaron los valores de 
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diversidad haplotípica más bajos. La red de mínima distancia 

de la f ígura 6, prO'.re-e un t"esumen -cual ita ti vo de estas 

diferencias. Los cuna, ngobé y huetar están representados por 

solamente 16 de los 5 9 haplat ipo:s. Además, con excepción de 

los hueta� y bo�uca, loa grupos chibchas presentan haplotipos 

pertenecientes a sólo dos de los cuatro haplogrupos 

amerindios, mientras que los maya, mac:ushi tTorroni et al.

1993a), waunáan, emberá (Kolman y Bermingham no publicado), 

nuu chah nulth <Ward et al. 1991) y mapuche (Ginther et al.

19931 presentan haplotipos pertenecientes a los cuatro 

haplogrupos {Cuadro 6}. De igual manera 1 en las tribus 

makiritare y piaroa se identific�ron haplotipos 

pertenecientes � tres haplogrupos en una mu�sLra de sólo 10 

individuos {Torroni et al. 1993a) Por otro lado, el hecho 

que los yanorm;1rna se car�cterizaron por la presencia de 

haplotipos pertenecientes a los grupos e y D, }' ausencia de 

haplotipos pertenecientés al grupo A, establece una clara 

diferencia entre esta tribu y las tribus chibchas de Baja 

Centroamérica. Las diferencias entre los yanomama y unci 6e 

las tríbus, los guaymí, también fueron notadas por Spielman 

et al. (1979), mediante la utilización de marcaóo:r:es 

proteicos. 

La baja diversidad genética de los cuna, también fue 

evidente a ni ... �el mJ.c_eo:;.::lico calctüada coma un valor que 

mide la variación de las gene!'aciones actuales (77') y como un 

valor que mide la die.0ersidad desde hace varias generaciones 

E(v). Los cuna presentaron un valor de n correspondiente al 

69% del de los nuu chah m.ilt.h y mapuche y un valor de E (v) 

correspondiente al 3 8 y 42% del de los nuu chah nul th y 

mapuche, respectivamente. Los valores de diversídad genética 

para las t.ribus chihchas fue bajo en comparación con los 

otros grupos amerindios. Los -.... alares de E (vl reflejan que la 

diversidad de los grupos chibchas es un hecho que implica una 

historia larga de reducida diversidad. Por lo tanto, es 
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difícil especular sobre la constitución genética de los 

ancestros chibchas anLes de su llegada al continente 

americano. 

La baja diversidad en el P�Nrnt de los 
tribus chibchas puede reflejar diferencias 
las tribus. Por ejemplo Barrantes (1993) , 

baja microdí f erenciación a nivel nuclear 

c:una y las otras 

culturales entre 

documentó que 1 a 

en los grupos de 
BajQ Centroamérica puede ser explicada en función del tipo de 
estructura poblacional. La baja microditerenciación en los 
grupos chibchas fue atribuída a patrones de fisión, seguidos 
por fusión a lo lar-go de lineas famíliares. E!n las tribus 
chibchas predominan los clanes matrilineales, con excepción 

de los guaymí cuya estructura es patrilineal rnarrantes 

1993). Estas diferencias implican que a nivel de P.DNmt, los 

ngóbs podrían tener valores de diversidad genética mayores 

que los otros grupos chibchas. Nuestr-os resultados indican 
que los ngobé, al igual que las otras tribus chibchas 1

presentan bajos valores de diversidad haplotípica (Cuadro 7). 

Al parecer, las diferencias en las escnicturas poblacionales 

de los ngóbé y los otros grupos chibchas, no se manifiestan a 

nivel del Jl.DNmt, al menos hast.a la fecha. Tampoco se debe 
ignorar qu; los buglé presentaron un valor más al to de 

diversidad haplotípica, con respect8, a los otros grupos 

chibchas. Esta sit.uaci6n invita a r�alizar una revisión más 
exhaustiva de su sstru.ccura pcblacional, pues hay que 

recordar que tanto los ngob§ como los bugle eran denominados 

guaymí, y es posible ��; exista confusión sobre las 
estructuras poblacicnales de estas dos tribus. 

La baja diversidad de las tribus chibchas, también puede 
reflejar una disminución en sus tamaños de población por 
efectos de la conquista europea. Las poblaciones amerindias 

de Centroamérica disminuyeron drásticament.e después de la 

conquista (Newson 1986). Durante la primera mitad del siglo 
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XVI, los cambios en la cultura de los grupos amerindios 

fueron el producto directo de la conquista española y el 

reEmltado indirecto de una disminución en el tamaño de las 

poblaciones. Los cambios fueron grandes, pero hubo 

variaciones regionales en el grado de aculturación y 

despoblamiento, los cuales estuvieron relacionados con la 

distribución de las actividades españolas, la ubicación 

geográfica de los grupos indígenas y la naturaleza de cada 

grupo. 

La presencia definitiva de los cuna en Panamá, es 

documentada por un grupo de misioneros en el siglo XVII (Howe 

1986}. Sin embargo, es posible que a finales del siglo XVI, 

existieron algunos poblados cuna en Panamá (Torres de Araúz 

1981). También, Romoli (1987) afirma que los cuna aparecieron 

70 años después de la extinción de los cueva, ocurrida 

aproximadamente a mediados del siglo XVI. Según estos 

documentos, los cuna parecen no haber tenido un contacto tan 

directo con los españoles durante el siglo XVI, y es posible 

que su tamaño de población no fue tan afectado como ocurrió 

en otras tribus. Aunque no existe un censo confiable antes de 

1950 (Howe 1986), a mediados del siglo XX los cuna cent.aban 

con una población que oscilaba, aproximadamente entre los 

20000 y 30000 habitantes incluyendo los trabajadores 

inmigrantes (Sr.out 194 7, Howe 1986) . En la actualidad han 

alcanzado una población aproximada de -48000 habitantes 

( censo de 199 O) 

Los guaymí ubicados en las montañas permenecieron 

aislados y relativamente poco aféctados, debido a la ausencia 

de colonización, misioneros y otras formas de contacto 

directo prolongado en esas áreas (Young 19701. Un documento 

espa�ol de 1709, indicó que los guaymí {entre ellos ngóbé y 

buglé) sumaban 8,000 en aquel tiempo. E:n el siglo XX, las 

poblaciones ngóbé se han expandido rápidamente desde 20,000-
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40, ooo en 1940 (Gjording 1991. citado por Kolman et al. en 

prensa} hasta - 125 1 000 individuos en 1990 {censo de 1990}. 

Los teribe y huetar fueron más afectados. La población 

de los teribe fue dividida por los misioneros españoles en el 

siglo XVII y trasladada una p;;trte a Costa Riea, con un 

seguimiento de varias enfermedades que contribuyeron a 

disminuir su tama�o de población notablemente lBarrantes 

1993). Los huatar constituían el grupo más numeroso y 

poderoso, desde el punto de �ista político y scon6m.ico, a la 

llegada de los 2spafiolas (Constenla 1984}. pero su población 

se ha reducido hasta -855 habi tc:lntes {Tenorio 198 8} . Es un 

grupo con mucha aculturación e hib?:'idación con grupos no 

indígenas, situación que podría refleja� el gr�do de 

despoblamíento y debilitamiento en la estructura poblacional 

causada por lc!. conquista espaflola y sus efectos, Otros grupos 

talamanqueños, los cabécar y los bribri, al igual que los 

cuna y los guaymi, se mantuvieron en las partes altas del 

bosque tropical húmedo de topografía accidentada, donde las 

misiones tuvieron poco o ningOn éxito. Estas tribus tuvie�on 

una disminución de sus poblaciones, relativamente baja, y a 

pc1-rtir del siglo XIX iniciaron un crecimiento demográfico 

apreciable (Barrantes 1993). 

Una comparación de los chibchas con las tribus vecinas 

waunáan y emberá, ofrece un panorama más claro. La existencia 

de- las tr-ibus chor:6 se documenta desde el siglo XVI :.{ XVII. 

Una revisión de Macson y Swanson (1965b), 

Johnson {1948), según el cual les 

cita un escrito de 

o & rec:ieron 

considerable resistencia a Balboa y a oc.ros conquistadores, 

quienes hicieron una serie de exploraciones en el §�ea. Bray 

(1984), sugiere que los chocó pudieron haber jugado un papel 

de enorme importancia en el íntercambio de influencias 

cultvrales entre Panamá y Colombia durante tiempos 

precolombinos. La existencia de los chocó en Oarién, para el 
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tiempo de la conquista europea, conduce a la idea de que 

éstos, al igual que las t.ríbus chibchas, debieron esta:r: 

sometidos a presiones causadas por la presencia de los 

europeos en el área, al menos enfermedades. Actualmente, las 

tribus chocó de Panamá son menos numerosas que las tribus 

cuna y ngóbé, y es posible que también lo fueron para el 

tiempo de la conquista. El hecho de que estos grupos 

mantienen una diversidad mitocondrial alta, a pesar de tener 

poblaciones con tamaños inferiores a los ngobé y cuna, no 

favorece la idea de que las poblaciones chibchas pasaron por 

cuellos de botella causados por el efecto de la conquista 

europea. Por el concrario, apoya la idea de que la díversidad 

genética baja de los grupos chibchas precedió a la conquista 

europea. 

En resumen, es posible que la disminución en los tamaños 

de las poblaciones de las tribus chocó y chibchas, no fue�on 

lo suficientemente bajos que facilitaran la pérdida de 

diversidad genética por efectos aleatorios. Por lo tanto 1 es 

necesario ser cautelosos al pensar en cuellos de botella 

causados por la conquista eu�opea como una alternativa 

posible para explicar la baja diversidad mitocondrial de los 

chibchas. 

Aunque no hay que ignorar el erecto de la conquista, es 

necesario recurrir a otro argumento que permita explicar 

porque las cribus chibchas, afectadas en forma diferente por 

la conquista europea, presentan genomas mitocondriales 

pertenecientes mayoritariamente, a los haplogrupos ;p._ y B. 

Pues los huetar y boruca, además presentan un número bajo de 

A.DNmts pertenecientes al haplogrupo D. El hecho de que las 

ocho tribus chibchas estudiadas 1 presentan un bajo grado de 

diversidad mitocondrial sugiere la ocurrencia de un or�gen o 

causa simultánea que die�on como resultado esta baja 

diversidad genética. La etnogénesis de las tribus chibchas de 
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Baja Centroamérica a partir de una pequeña población 

fundadora, surge como 1.a explicación más pertinente. Es 

posíble que la baja diversidad en el ADNmt de las tribus 

chibchas, refleje un muestreo pequen.o de la gran onda de 

migrac1.on amerindia y de los ADNmt.s que die:r-on lugar a los 

haplogrupos característicos de éstos. El origen a partir de 

una _pequeña población, también implica una pérdidct más rápid� 

de haplotípos por deriva genética a nivel del ADNmt., debido a

su forma de herencia uniparental. 

El análisis de las discribuciones de las diferencias 

entre pares de haplotipos, provee un estimado para �l ti�mpo 

de expansión de las poblaciones chibchas, la cual es probable 

que ocurriera después de la 6eparación del grupo proto

chibcha del resto de los amerindios. La distribución de las 

diferencias genéticas de los cuna 1 ngóbé, nuu chi;ih :nulth y 

mapuche (Fig. 9 y lOJ, comparten una cresta que se extiende 

desde 6 a 9 unidades de tiempo mutacional, equivalentes a una 

expansión antigua, 

84000-56000 años. 

ocuri-ida presumiblemente en Asia, hace 

Esta se corresponde muy bien con los 

estimados de la primera gr�n expan�i6n de los grupos humanos 

hace 80000 a 30000 años (Harpending et ai. l993).

La distríbución de las diferencias entre pares de 

haplotipos de los tres grupos chibchas (Fig. 9}, reveló una 

segunda cresta que se e:xtiende entre cero y una unidad de 

tiempo mutacional. La ocurrencia de esta cresta en los tres 

grupos chibchas sugiere que el origen de estas tribus, a 

partir de una pequeña población fundadora, ocurrió 

simultáneamente. Un análisis agrupado de los cuna, huetar y

ng6bé {Fíg. 10), provee un estimado de hace aproximadamente 

lOOOO años, para la expansión de estos t.res grupos chibchas. 

Este número acarrea un error grande, pero índet.erminado, y 

debido a que este análisis es relativamente nuevo, éstos 

resultados deberían interpretarse con cautela (Marjoram y 
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Donnelly 1994) . No obstante, es importante notar, que el 

tiempo se ubica dentro del propuesto para la etnogénesis del 

tronco lingüístico chibcha, hace 10,000-7,000 años, el cual 

fue estimado con base en información genética, lingüística y 

arqueológica (Barrantes et al. 1990 t Constenla 1991, Cooke y 

Ranere 1992). 

En la distribución de los na-dene haida, tambíén se 

observó una segunda cresta entre una y dos unidades de tiempo 

mutacional (Kolman et al. en prensa), lo cual sugiere que los 

na-dene experimentaron una reducción reciente en su tamaño de 

población y una expansión comparable a la de los grupos 

chibchas. Es interesante notar que los haida y las tribus 

chibchas, además de una segunda cresta, también comparten los 

niveles más bajos de diversidad genética documentados para 

los grupos indígenas del nuevo mundo. 

Ancestría cuna. 

La evidencia mitocondrial sugiere con firmeza que los 

cuna son de origen chibcha y no son el resultado de una 

mezcla de tribus lingüísticamente diversas. Los grupos 

vecinos chocó, a diferencia de los grupos chibchas, exhiben 

niveles altos de diversidad mitocondrial y ADNmts 

pertenecientes a los cuatro haplogrupos {Kolman y Benningham 

no publicado). Por consiguiente, la evidencia de ADNmt 

desaprueba la sugerencia de Howe (1978), según la cual, los 

cuna se formaron a partir de grupos remanentes de habla 

chocó, que habitaron en Darién y el norte de Colombia durante 

un período después de la conquista. Sin embargo, aún queda la 

posibilidad que los cuna representan una aglomeración de 

varios grupos de lenguaje chibcha. La información de ADNmt 

provee evidencia de la anees tría chibcha de los cuna, sólo 

por vía femenina. La cercanía geográfica de los cuna a los 

chocó, en el pasado y el presente, deja abierta la 

posibilidad'que en los cuna 51; puedan identificar orígenes no 
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chibchas a nivel nuclear. Se hace necesario la realización de 

análisis nucleares para experünenta:c la hipótesis de Howe 

(1978} 

Desarrollo in situ de los chibchas en Centroamerica. 

Nuestros reaul tados muestran que las ocho tribus 

chibchas presenta::i:on, mayoritariament.e r haplotipos del grupo 

A y B, con excepción de los huetar y boruca que además, 

presentaron ADNmts pertenecientes al haplog.rupo D. Est�s dos

últímas tribus pudieron adquirir estos ADNmts por mezcla con 

grupos amerindios no chibchas. Sin embargo, el lengu�j e es 

una bar4era que ímpide la adquisición de nuevas 

constituciones genéticas, cal como lo propuso Neel (1980) con 

base en estudios genéticos de varias tribus de Suramérica. 

Po� lo tanto, parece ser más probable que los grupos chibchas 

estudiados hasta la fecha han pérdida ADNmts de los 

haplog�upo e y D po� efectos de deriva gené�ica. 

El hecho de que se identificaron genomas micocondriales 

pertenecientes al haplogrupo C y D en la.s tribus amerindias 

cercanas a los chibc:has da Saja. :'�r:crcaméríca {maya, waunáan, 

emberá, piaroa, macushi, makiri:...a::-e ·./ yanom�ma}, ·y en las 

tribus dist.ances a é�t.cs (nuu chah nulth y mapuche), además 

de mostrar ausencia d� mezcla materna en las muestras cuna, 

refleja una ausencia �� fl�jo génico mitocondrial entre los 

chibchas y todas estas tribus. Por consiguiente, nuestros 

resulta.dos no a.poyan la. hipótesis de que el istmo 

centroamericano ha consti tuído un puente por tiempos 

prolongados para culturas procedentes de Norte o Suramérica. 

Por el contrario. favo�ecen la hipótesis de un desarrollo in 

situ de los grupos chibchas de Baja Centroamérica. 

La singularidad del grupo chibcha es una situación 

plantea.da en estudios genécic:os, lingüísticos 
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arqueológicos, en las cuales se sugirió un desarrollo in situ 

de los grupos chibchas de Centroamérica y su origen a partir 

de una pequeña población fundadora. 

Los estudios de naturaleza genética, a partir de los 

análisis cuantitativos basados en derrnatoglifos, permitieron 

la identificación de características propias de los grupos 

chibcha. Entre éstas, valores demasiado bajos en la zona 

hipotenar y en el recuento total de las líneas digitales 

(Barrantes 1993) . En los análisis cualitativos basados en 

isoenzimas, 

frecuencias 

se demostró que los chibchas tienen altas 

de algunas variantes, cinco polimorfismos 

privados mencionados en la introducción y ausencia del 

antígeno Di-a {Barrantes et al. 1990). A nivel de ADNmt se 

identificó la deleción huetar 1 asociada al haplogrupo A 

{Santos 1992} en los cuna, en los ngobé (Kolman et al. en 

prensa), en los bribrí 1 cabécar y boruca (Barrantes no 

publicado) . El estudio de Torroni et al. ( 1993a l , en los 

boruca, bribri/cabécar, guaymí, cuna y otras tribus no 

chibchas, corroboró la presencia de esta deleción en grupos 

chibchas únicamente, mediante la identificación de la 

ausencia del sitio Msp! en posición 104. Esta delecíón 

también fue encontrada por Merriwether (1993), en dos 

personas de la tribu AyTI13rá de Suramérica 1 pero relacionada 

con el haplogrupo D. La ocurrencia de la mutación en 

contextos diferentes, sugiere una ocurrencia en forma 

independiente, pero no descarta la posibilidad de que pueda 

ser encontrada en otras tribus amerindias. No obstante, la 

consistencia y alta frecuencia de la deleción huetar en todas 

las tribus chibchas de Baja Centroamérica, permiten que se 

utilice como una característica propia de éstas tribus. 

Por otro 

lexicoestadísticos 

familias chibcha 

lado, los 

efectuados 

(Constenla 

estudios comparativos 

sobre las lenguas de 

1981, 1985} lle·v·an a 

y 

las 

la 
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conclusión de que en general, la permanencia de los pueblos 

chibchas en los territorios que ocupaban a la llegada de los 

españoles data de épocas muy antiguas y que no hay indicios 

de grandes movimientos migratorios, por lo menos recientes. 

De iguai manera, los arqueólogos han defendido la idea de que 

el istmo centroamericno no debe verse como una simple válvula 

entre Norte y Suramérica. El modelo propuesto por Cooke 

(1986}, "patrones de aglutinación y fisión en una población 

antigua y distribuída a lo largo de la región 11, es el 

predominante en la actualidad. Este modelo da un papel menos 

decisi·vo a los contactos, que de hecho existieron por vía 

terrestre como marítim�, con las civilizaciones de áreas 

v-2cinas _ De acuerda con Bray {1984} los dos hechos que le 

llamaron más la atención al llevar a cabo su examen 

arqueológico y etnoshistórico de las relaciones enLre 

Colombia y el sur de Centroamérica, fueron la estabilidad de:l 

área y el tipo de mecanismo predominante de difusión 

cultural, Con relación al primer aspecto este autor anota: en 

primer lugar, las fronteras �ntre las provincias culturales 

discretas permanecen constantes por períodos muy largos. un 

milenio no es cosa poco común ... No sugiero que nunca hubiera 

habido cambios en la f:!"Ont.eras (claramente los hubo) 1 sino 

que la estabilidad, �n vez de la fluctuación continua, fue el 

est.ado normal de las cosas 11 • En cuanto a lo segundo, hace la

siguiente caracterización: 11 
• • •  la estabil.ida.d no sígnifica

aislamiento. Cada área comerciaba con sus vecinos y
1 por una 

especie de ósmosis cultural, las técnicas y las ideas eran 

absorbidas de una área a otra. Este tipo de filt�ación 

funcionaba en LOdas di�ec�iones. Aunque la difusión de 

ciertos rasgos (como la metalurgia, por ejemplo) fuera 

unidireccional, la pauta gener�l no justifica ninguna 

división simplista en culturas donantes y recipientes. 11 Como

consecuencia de estos dos hechos, los principales estímulos 

de la tradición cultural de las regiones en cuestión habrían 

sido "la adaptación y adaptabilidad locales 11
1 y no los
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contactos con grupos p�ocedentes de otras áreas I pues de 

todos modos, •rlos indicios sugieren que las migracíones a 

gran escala y· las invasiones fueron ac:ontecimientos escasos y 

que gran parte del contacto de intercambio fue de tipo 

indirect.0 11 • 

Hipótesis sobre el número de. migraciones a América. 

La determinación de una diversidad reducída en el ADNmt 

de ocho grupos amerindios lingüísticamente relacionados, 

pennite discutir la utilidad que tienen las medidas de 

diversidad genética en la determinación del número de eventos 

de migración ocurridos hacia el Nuevo Mundo. Cort base en 

evidencias lingüísticas, dentales y genéticas, se propusó gue 

tres ondas de migración fundaron las tres mayores divisiones 

de los grupos contemporáneos del Nuevo Mundo, los amerindios, 

na-dene y eskimo-�leut {Greenberg et al. i9B6). La hipát�sis 

de r.res migraciones recibió apoyo reciente proveniente ds 

estudios de ADNmt, s-egún los cuales, las diferencias en la 

diversidad del ADNmt de los na-deme y amerindios es un 

indic�tivo de que estos grupos provienen de dos migraciones 

difer<';ntes (Torroni et al. 1992, Tcrror:.i ec al . .1993a) . Sin 

embargo, las conclusiones :Casadas únicamen¡:e en medidas de 

diversidad de ADNmt pi.:eci:n sS:r mal interpretadas. Por 

ejemplo, los result.ados del A.MOVA presentados aquí, sugieren 

que las tribus más discantes geográf icarnente, los nuu chah 

nulth y mapuche, están entre las más relacionadas 

genéticamente. Una consideración de la ubicación geográfica 

de las tribus estudiadas y de los haplotipos que contribuyen 

a los valores de sus dive�sidades genéticas, sugiere que es 

más probable que la pérdida de P·..DNmts pertenecientes a los 

haplogrupos e y D en los chibchas, crean una relación 

artificial entre los mapuche y los nuu chah nulth. 
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Al parecer un exceso de simplifícación de los valores de 

diversidad mitocondrial fue utilizada para apoyar la 

hipótesis de tres migraciones. En el pasado, el subjuego de 

ADNmts pertenecientes a los haplogrupos amerindios que portan 

las tribus se ha utilizado, para ídent:.i f ícar la onda de 

migración a la cual pertenecen. Por ejemplo, la observación 

que los na�dene presentan haplogrupos de ADNmt A y B (Wallace 

y Torroni 1992) o, más recientemente 1 sólo ADNmts del 

haplogrupo A (Torroni et al. 1993a) fue ofrecido como 

evidencia que los na-dene llegaron en una migración diferente 

a la de los amerindios, quienes pcrtaron haplogrupos de �_nNmt 

A, 8 1 C y D. Sin emb�rgo, las tribus cuna, ngobé, guatuso, 

bribri y cabécar cambién porc.an únicamente r,aplogrupos de 

ADNrnt. A y B, y no hay duda de su ancestr-ia am�rindia. Tal 

como se documentó anteriormente {Kolman et al. en prensa), la 

evidencia rnotocondrial sugiere que los na-dene y los chibcha.e 

pueden representar simplemente un muestreo más pequeño de la 

rnigrci.ción provenient@ de Asia, y que los na-den.e no 

necesariament.e representan un evento de migración 

independiente. 
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