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PALEOCONECTIVIDAD ENTRE POBLACIONES DE 
GUANACOS DEL NOROESTE DE LA PATAGONIA: 

UN ESTUDIO DE ADN ANTIGUO

PALEO-CONNECTIVITY WITHIN NORTHWESTERN PATAGONIA GUANACO 
POPULATIONS: A STUDY OF ANCIENT DNA

Cinthia Carolina Abbona1, Gustavo Neme1, Silvia Puig2, Fernando Videla2, Adolfo Gil1, 
Jeff Johnson3 y Steve Wolverton4

La presión de caza por parte de los humanos afectó la población de guanacos en el noroeste de la Patagonia durante el Holoceno 
Tardío. Un reciente estudio de ADN antiguo demuestra la disminución en el tamaño de la población de guanacos durante los 
últimos 2000 años AP, que es el resultado de la depresión de los recursos. En este artículo, examinamos la estructura genética de la 
población de guanacos durante los últimos 2000 años AP con más detalle. Se analizan 23 muestras de ADN antiguo de guanaco de 
toda la región. Los resultados muestran tres haplotipos comunes (1, 3 y 6) en Altoandino-Patagonia y en el Monte. En contraste, los 
haplotipos 2, 4 y 7 se verifican exclusivamente en las muestras de Altoandino-Patagonia que datan después de 1000 años AP. Este 
resultado puede representar la migración a través del flujo de genes de otra población después de 1000 años AP. Alternativamente, 
estos haplotipos distintivos pueden representar mutaciones que aparecieron debido a la fragmentación de la población luego del 
cuello de botella y a consecuencia de la interrupción del flujo de genes causado por el aumento de la presión de caza por parte de 
los humanos, lo que pudo desconectar las poblaciones regionales de guanaco.
 Palabras claves: guanaco, ADN antiguo, flujo génico, noroeste de la Patagonia, Holoceno Tardío.

Hunting by humans impacted the guanaco population in northwestern Patagonia during the late Holocene. A recent ancient DNA 
study has demonstrated a decrease in guanaco population size during the last 2000 years BP, which appears to be the result of 
resource depression. In this paper, we examine the genetic structure of the guanaco population during the last 2000 years BP in 
more detail. We analyzed 23 samples of ancient guanaco DNA from across the region. The results show three common haplotypes 
(1, 3 and 6) in the Andean highlands and steppe lowlands. In contrast, haplotypes 2, 4 and 7 occur exclusively in the highland 
samples dating to 1000 years BP and after. Haplotypes 2, 4 and 7 may represent admixture through gene flow from another 
population after 1000 years BP. Alternatively, these distinctive haplotypes could represent mutations that appeared because of 
population fragmentation due to bottlenecks and gene flow interruption caused by increases in hunting pressure by humans, which 
may have disconnected the regional guanaco populations.
 Key words: Guanaco, ancient DNA, gene flow, northwestern Patagonia, Late Holocene.
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El guanaco (Lama guanicoe, Artiodactyla, 
Camelidae) es el mamífero nativo silvestre más grande 
en América del Sur; su plasticidad ecofenotípica le 
permite habitar un amplio rango de áreas geográficas 
que atraviesa la Cordillera de los Andes desde Ecuador 
hasta Tierra del Fuego, incluyendo las llanuras de 
Patagonia y Pampa (Franklin 1982; Gonzalez et al. 
2006; Vilá 2015; Wheeler 1995). Como consecuencia 

fue un recurso básico para las poblaciones humanas 
de gran parte de Sudamérica desde finales del 
Pleistoceno, y sus restos óseos son muy comunes en 
los sitios arqueológicos (Marin et al. 2013; Mengoni 
Goñalons y Nacuzzi 1999; Metcalf et al. 2016; 
Miotti 1998; Miotti y Salemme 1999; Moscardi et 
al. 2020; Rindel et al. 2021). En distintos trabajos la 
frecuencia de hallazgos de especímenes óseos de esta 
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especie fueron utilizados como una medida indirecta 
del tamaño de su población (Bettinger 1991; Neme 
et al. 2015; Neme y Gil 2008; Rindel et al. 2021). 
Recientemente, distintos trabajos han mostrado a 
través del uso de ADN que las poblaciones de guanaco 
han tenido fuertes variaciones en su tamaño desde 
finales del Pleistoceno y durante todo el Holoceno, lo 
cual ha sido relacionado tanto a cambios ambientales 
como con el impacto antrópico generado por la caza 
(Abbona et al. 2021; Metcalf et al. 2016; Moscardi 
et al. 2020; Rindel et al. 2021).

La investigación zooarqueológica sobre 
poblaciones de guanacos se basa en el supuesto de que 
esta especie presenta una población panmíctica, lo que 
significa que todos los guanacos de una región (p.ej., 
el norte de la Patagonia) son parte del mismo acervo 
genético conectado a través del flujo de genes (Abbona 
et al. 2021; Moscardi et al. 2020). Sin embargo, el 
crecimiento de la población humana prehispánica y el 
aumento de la caza de guanaco durante el Holoceno 
pudieron ocasionar una fragmentación del hábitat, 
aislamiento de poblaciones o subpoblaciones y, por 
lo tanto, barreras para el flujo de genes (Johnson et 
al. 2007; Wright 1943).

Este impacto de la reducción del flujo de genes 
es conocido para múltiples taxones, incluido Passer 
domesticus (Kekkonen et al. 2011), Lyrurus tetrix 
(Caizergues et al. 2003), Lagopus leucura (Fedy et 
al. 2008), Tympanuchus cupido (Johnson et al. 2003, 
2004), Setophaga chrysoparia (Lindsay et al. 2008), 
Henicorhina leucosticta y Eucometis penicillata 
(Brown et al. 2004), Crotalus atrox (Herrmann et 
al. 2017), Mesoclemmys dahli (Gallego-García et 
al. 2018), Puma concolor (Gustafson et al. 2019), 
Panthera tigris (Thapa et al. 2018), Trachypithecus. 
leucocephalus (Wang et al. 2017), comunidad de 
peces de corriente (Edge et al. 2017), Gadopsis 
marmoratus (Coleman et al. 2018). El estudio de 
una posible reducción de flujo génico es significativo 
para la arqueología en tanto brinda información 
acerca de la conexión entre los distintos grupos de 
guanaco y los cambios en los patrones de movilidad 
y territorialidad.

Un estudio reciente de ADN antiguo sobre 
muestras arqueológicas de guanaco del noroeste de 
Patagonia reveló una reducción poblacional en el 
tamaño estimado de la población de este ungulado 
durante los últimos 2000 años AP (Abbona et al. 
2021). Este decrecimiento en el tamaño de la población 
fue entendido como la consecuencia del aumento 
en la presión de caza y/o condiciones ambientales 

desfavorables (Abbona et al. 2021). Los estudios 
actuales del flujo de genes entre subpoblaciones 
ponen el foco en toda la metapoblación de guanacos 
de América del Sur. Varios estudios han observado 
que la conexión histórica entre las subpoblaciones 
de guanaco ha sido interrumpida y han asumido que 
es debido al contacto hispánico (Fan et al. 2020; 
Marin et al. 2013, 2017; Varas et al. 2020). Pero no 
hay evidencia empírica que apoye esta suposición, 
la cual se basa solo en la observación directa de 
historiadores/viajeros y su proyección desde una región 
a toda América del Sur (Gade 2015; Raedeke 1979). 
Actualmente, los crecientes impactos antropogénicos 
de la minería, la ganadería, alambrado de campos y 
otras formas de desarrollo generan importantes barreras 
al flujo de genes (Puig et al. 2011). Como resultado, 
las poblaciones contemporáneas de guanacos en el 
noroeste de la Patagonia están muy fragmentadas, y 
la mayoría de los individuos habitan áreas protegidas 
gestionadas por el Estado (SIB 2016a, 2016b). Fuera 
de las reservas, el guanaco está presente en bajas 
densidades, como en el caso de Sierras de Chachahuén, 
Cara Cura, Palauco y Cerro Nevado. Se desconoce 
si la distribución de la población contemporánea se 
relaciona principalmente con los impactos humanos 
modernos (Puig et al. 2003) o si ha sido estructurada 
previamente debido a una fuerte disminución de su 
demografía estimada hacia mediados del Holoceno 
Tardío (Abbona et al. 2021; Neme 2007).

Estas diferencias tanto en los patrones de movilidad 
como en los cambios en tamaño de la población pueden 
afectar profundamente los patrones de flujo genético 
dentro de la misma. En este trabajo presentamos 
los resultados de los análisis de ADN antiguo para 
examinar si hubo cambios en el flujo de genes entre 
las poblaciones de guanaco para el noroeste de la 
Patagonia durante los últimos 2000 años. De esta 
manera se espera conocer si la fragmentación de las 
poblaciones observadas en la actualidad tuvo su origen 
durante el Holoceno Tardío o si la interrupción en el 
flujo de genes en la población regional de guanacos, 
y la pérdida de su carácter panmíctico, ocurrió 
durante momentos históricos recientes, vinculados 
al establecimiento de pueblos y caminos.

Comportamiento, Biología y Genética de 
Poblaciones en Guanacos

En la actualidad, algunas poblaciones de guanacos 
mantienen migraciones estacionales entre zonas 
bien definidas, con un patrón de movimiento que se 
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repite cada año. Estos movimientos pueden alcanzar 
hoy, en áreas protegidas, una distancia máxima de 
hasta 85 km en “La Payunia” (Bolgeri 2016) y 50 
km en “Laguna del Diamante” (Puig et al. 2011). 
Sin embargo, no todas las poblaciones de guanacos 
son migratorias, y al igual que en otros grupos de 
ungulados, existe una relación entre los patrones de 
distribución con la altitud (D’Eon y Serrouya 2005; 
Edwards 1956). En el noroeste de la Patagonia, en 
la Reserva La Payunia, con una población de 25.000 
guanacos (Bolgeri 2016; Puig et al. 2003; Schroeder 
et al. 2014), el 60% son migratorios y el 40% mostró 
comportamiento residente (Bolgeri 2016). En 
contraste, en la Reserva Laguna del Diamante, la 
población completa migra anualmente, obligada por 
las condiciones climáticas extremas durante el invierno 
en los Altos Andes, donde la importante acumulación 
de nieve imposibilita el acceso al alimento (Puig et 
al. 2011). La presencia de ganado doméstico también 
tendría una fuerte influencia sobre las migraciones 
de guanaco (Bonacic et al. 1996; Puig et al. 2011).

En el movimiento anual en cada subpoblación 
migratoria, las agrupaciones familiares se reúnen en 
grupos mixtos después de la temporada reproductiva 
para migrar juntos a la zona de invierno (Bolgeri 
2016; Bonino 1991; Coronato 2014; Flores et al. 
2018). Como ya se mencionó, estas migraciones 
estacionales están relacionadas con la disponibilidad 
de alimentos y las condiciones climáticas (Puig 
et al. 1997, 2001). En contraste, dentro de cada 
subpoblación no migratoria, cada grupo familiar 
permanece en el mismo territorio defendido por el 
macho del harén durante todo el año (Bolgeri 2016; 
Franklin 1983; Raedeke 1979).

Los guanacos también realizan movimientos 
diarios (Raedeke 1979), buscan refugio y duermen 
en los arbustos durante la noche, mientras que en 
el día se trasladan a áreas abiertas donde pueden 
alimentarse y estar atentos a los depredadores 
(Flores et al. 2018; Jathanna et al. 2003). Con base 
en lo expuesto se puede afirmar que la movilidad 
actual entre las subpoblaciones de la región está bien 
documentada, mostrando patrones de desplazamiento 
locales, sin contacto, o con contacto muy ocasional, 
entre las subpoblaciones. Sin embargo, se conoce poco 
acerca de los cambios en el flujo de genes entre las 
subpoblaciones antiguas, y cuándo dichos cambios 
pudieron haber tenido lugar.

En el presente existen dos subespecies vivientes 
de guanaco, L. guanicoe cacsilensis y L. guanicoe 
guanicoe (Marin et al. 2013), y una subespecie 

patagónica extinta (Metcalf et al. 2016), la que fue 
reemplazada por el actual clado de guanaco que 
colonizó la Patagonia de norte a sur en los últimos 
10000 años (Metcalf et al. 2016; Moscardi et al. 
2020). Hoy en día, la distribución del guanaco no es 
homogénea alcanzando las densidades más altas en 
los ambientes patagónico y andino donde predominan 
estepas arbustivas y pastizales abiertos (Politis et al. 
2011; Puig et al. 1997, 2008).

En la actualidad la estructura de la población 
genética de América del Sur está bien diferenciada 
entre L. guanicoe guanicoe y la subespecie de guanaco 
del norte L. guanicoe cacsilensis (Fan et al. 2020; 
Marin et al. 2013; Varas et al. 2020). Sin embargo, se 
piensa que en el pasado, las dos subespecies tenían 
flujo genético asimétrico de noroeste a sureste (Marin 
et al. 2013). Se ha propuesto que las poblaciones de 
guanaco pueden haber sido desplazadas por acción de 
los grupos humanos (prehispánicos y/o post hispánicos) 
desde la costa hacia los Andes (Politis et al. 2011). 
Estas poblaciones se consideran hoy demográficamente 
independientes (Marin et al. 2013) y distintos análisis 
de estructura, como DAPC (Discriminant Analysis of 
Principal Component), distinguieron en gran medida 
ambas subespecies (Varas et al. 2020), sugiriendo una 
alta estructura entre ellas. Sin embargo, el índice Fst 
(Wright’s F-statistics, índice de fijación) sugiere un 
alto nivel de flujo de genes entre las subespecies de 
guanaco (Fst = 0,05) (Varas et al. 2020).

En el presente trabajo buscamos conocer si 
el flujo de genes ha cambiado entre las antiguas 
subpoblaciones del noroeste de Patagonia a lo 
largo del tiempo. Estimamos patrones históricos y 
continuos de flujo de genes entre las subpoblaciones 
de guanaco del noroeste de la Patagonia. Los niveles 
y direcciones del flujo de genes en relación con 
el asentamiento humano brindarán conocimiento 
acerca de la conexión histórica y prehispánica en la 
subespecie L. guanicoe guanicoe.

Contexto Ambiental y Distribución del 
Guanaco en el Noroeste de la Patagonia

El noroeste de la Patagonia es un amplio espacio 
que cubre alrededor de 90.000 km2 desde 34° a 37° 
de latitud sur y 66° a 70° de longitud oeste. Limita al 
oeste con la Cordillera de los Andes, al este con el Río 
Desaguadero-Salado, al norte con el Río Diamante y 
al sur con el Río Grande-Colorado (Figura 1).

Dentro del área de estudio, desde un enfoque 
biogeográfico, es posible segregar diferentes 
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ecorregiones de análisis (Gustavo et al. 2021). Las 
mismas descansan principalmente en la distribución 
de las provincias fitogeográficas: Altoandina-
Patagonia y Monte. El Monte es una formación 
arbustiva ubicada en el llano oriental, con alturas 
inferiores a los 1.400 msm y precipitaciones estivales 
de 250 mm. Altoandina-Patagonia se caracteriza 
por una vegetación de pastizales con la Cordillera 
de los Andes al oeste y la región volcánica de La 
Payunia al este. Las alturas varían entre 1.400 y 
5.100 msm y las precipitaciones aumentan con la 
altitud, que van desde 300 mm en las zonas más 
bajas, hasta los 900 mm en los picos más altos. 
Por encima de los 2.000 msm las precipitaciones 
ocurren principalmente durante el invierno y en 
forma de nieve, cubriendo gran parte del terreno 
con una densa capa de nieve.

El guanaco es el camélido de mayor distribución 
en América del Sur y se encuentra en todos los 
espectros de aridez. Su área de distribución en tiempos 
históricos cubría gran parte de las áreas biogeográficas 

“Altoandina y Patagónica” (Politis etal. 2011). Politis 
et al. (2011) estudiaron la distribución del guanaco en 
América del Sur en relación al clima moderno (Phillips 
et al. 2006). Los resultados muestran poblaciones más 
numerosas en los ambientes de pastizales abiertos 
(Politis et al. 2011).

Materiales y Métodos

El ADN mitocondrial ha demostrado ser útil 
como marcador genético para estudiar la estructura 
genética de la población, ya que es haploide, no 
recombinante, multicopia, de rápida evolución 
y de herencia materna. La tasa de evolución del 
genoma mitocondrial es mayor que el del genoma 
nuclear. Debido a esta alta tasa de evolución, el ADN 
mitocondrial es útil para análisis de alta resolución 
del proceso evolutivo (Brown et al. 1979), y para 
muestras antiguas la tasa de recuperación o éxito es 
mucho mayor en comparación con el genoma nuclear 
(Lebrasseur et al. 2018).

Figura 1. Área de estudio y sitios arqueológicos. El mapa de la derecha muestra la Patagonia resaltada en amarillo y señala el área 
de estudio con un rectángulo negro. El mapa utiliza datos abiertos de la NASA (https://earthdata.nasa.gov).

Study area and archaeological sites. The main map shows the archaeological sites. The right map show Patagonia highlighted in 
yellow and northwest Patagonia with a black rectangle. The map uses NASA open data (https://earthdata.nasa.gov).
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Veintitrés muestras de hueso identificadas 
como Lama spp. según caracteres osteológicos 
fueron seleccionadas para su análisis luego de 
su secuenciación por NGS en un trabajo previo 
(Abbona et al. 2020). Las muestras provienen de 
diferentes sitios arqueológicos ubicados en distintos 
contextos ambientales del noroeste de la Patagonia. 
Cada muestra fue asignada a un conjunto temporal 
usando los fechados radiocarbónicos y tipos de 
artefactos asociados (Neme et al. 2015; Otaola et al. 
2012, 2015; Wolverton et al. 2015). Para el caso del 
Fuerte SRD la fecha fue establecida sobre la base de 
documentos históricos. Distintos tipos de sitios están 
representados e incluyen campamento base, sitios 
de caza y procesamiento, y lugares de actividades 
específicas ocupados por cortos períodos de tiempo. 
Los contextos incluyen sitios al aire libre, refugios 
rocosos y cuevas (Figura 1 y Tabla 1).

Las secuencias mitocondriales se alinearon 
usando Geneious. Utilizamos DnaSP 6.12 (Rozas 
et al. 2017) para identificar y calcular el número de 
haplotipos (nH), el número de haplotipos privados 
(nHp), la diversidad haplotípica (Hd) y la diversidad 
de nucleótidos (π). Los haplotipos privados (Hp) son 
los únicos haplotipos que aparecen en solo un grupo 
entre aquellos que se comparan. La diversidad de 
haplotipos (Hd) representa la probabilidad de que 
dos muestras tomadas al azar tengan diferentes 

haplotipos, mientras que la diversidad de nucleótidos 
(π) se define como el número promedio de diferencias 
de nucleótidos por sitio en comparación entre pares 
de secuencias de ADN. Las relaciones de haplotipos 
mitocondriales se analizaron mediante la construcción 
de Median Joining Network implementado en PopArt 
(Leigh y Bryant 2015). Los testeos de la diferenciación 
genética entre las poblaciones se calcularon con DnaSP.

La estructura de haplotipos pre y post 1000 
años AP se obtuvo usando una red de haplotipos de 
dos capas construida con el programa R y el script 
de TempNet (Prost y Anderson 2011). Las redes se 
generan utilizando parsimonia estadística (Templeton 
et al. 1992), y luego las capas se estructuran según los 
haplotipos. Las señales de cuellos de botella antiguas 
se investigaron mediante análisis de ADNmt con 
tres pruebas de neutralidad: D de Tajima (Tajima’s 
D) - D de Fu y Li (Fu and Li’s D) - F de Fu y Li (Fu 
and Li’s F), implementado en DnaSP. Una breve 
descripción de la interpretación de la D de Tajima: 
D=0 la población mantiene su tamaño constante 
(actúa la deriva génica); D<0 la población está en 
expansión saliendo/recuperando de un reciente cuello 
de botella, D>0 la población esta disminuyendo su 
tamaño o bajo selección balanceadora (bajo presión 
de selección). En cuanto al estadístico Fs de Fu: 
negativo la población está en expansión; positivo la 
población disminuye.

Tabla 1. Descripción de los sitios arqueológicos.

Archaeological site descriptions.

Sitio Funcionalidad Tipo de sitio Área Años AP
Número de 
muestras

Agua de Los caballos indet Alero M 300 1

Cueva Arroyo Colorado SAE Cueva A 770 1

Cueva de Luna indet Cueva P 500, 1400 2

Cueva Palulo SAE Cueva A 2030, 2050 2

Cueva Salamanca indet Cueva P 2200 2

El Indígeno CB Estructuras 900 2

Fuerte SRD indet Estructuras M 200 4

Gruta Carrizalito indet Cueva P 530 1

Los Leones 6 indet Aire libre M 300 2

Los Peuquenes CB Estructuras A 360 1

Ojo de Agua CB Aire libre P 200 1

Risco de los Indios CB Estructuras A 500 1

Zanjón Morado SAE Alero M 1200 3

CB: campamento base; SAE: sitios de actividades específicas; indet: indeterminado M: monte; P: patagonia; A: altoandino.
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Las muestras de guanaco fueron divididas en 
dos grupos temporales: A- 2200 a 1000 años AP, 
y B- 1000 a 200 años AP, así como en dos grupos 
espaciales: Altoandina-Patagonia y Monte. Esta 
segregación temporal se basa en la observación de 
nuestros resultados previos con un pico demográfico 
en la población de guanacos alrededor de los 2500 
años AP seguido de un cuello de botella a los 1000 
AP aproximadamente (Abbona et al. 2021).

Resultados

Sitios polimórficos

Se analizaron un total de 23 secuencias antiguas 
de Lama guanicoe, el tamaño de las secuencias es de 
513 nucleótidos correspondientes a la Región Control 
del genoma mitocondrial (Tabla 1). En el alineamiento, 
298 sitios son invariables (monomórficos), ocho 
variables (polimórficos) y 207 con datos faltantes. 
El alineamiento tiene cinco sitios con variables 
Singleton (dos variantes, y una aparece múltiples 
veces), tres sitios informativos parsimoniosos (dos 
variantes) (Tabla 2). En las muestras analizadas, se 
generaron siete haplotipos y se construyó una red de 
haplotipos (Tabla 3) basada en su relación genética 
(Figura 2A) y su distribución geográfica y temporal 
se muestra en la Figura 3A-B.

Frecuencia de haplotipos y su distribución

El haplotipo 1 (Hap_1) mostró la mayor frecuencia 
(14 muestras) con un 60,86%. El haplotipo 6 (Hap_6) 
fue el segundo más frecuente (tres muestras), con un 
porcentaje de 13% seguido del haplotipo 3 (Hap_3) con 
8,7%, mientras que cada uno de los demás haplotipos 
mostró una frecuencia de 4,34%. Los haplotipos 1, 
3 y 6 se encontraron en ambos tipos de ambiente: 
Altoandina-Patagonia y Monte (Figura 2), así como en 
los dos grupos temporales definidos: anteriores a 1000 
años AP y posteriores a 1000 años AP (Figura 3). Los 
haplotipos 2, 4 y 7 fueron exclusivos de Altoandina-
Patagonia y posteriores a 1000 años AP (Figura 3).

Índices de diversidad

Los parámetros de diversidad genética mitocondrial 
por población se muestran en la Tabla 4. La diversidad 
de haplotipos (Hd) para las 23 secuencias fue de 0,625 
+/- 0,11 SD. Se encontró que el número promedio de 
diferencias de nucleótidos, k fue 1,5 y la diversidad de 

nucleótidos (π) era 0,0048 +/- 0,001. Se observaron 
cuatro y seis haplotipos en las muestras pre1000 y 
post1000, respectivamente. El valor de diversidad de 
haplotipos de la región control (Hd) varió de 0,75 
en pre1000 a 0,57 en post1000. La diversidad de 
haplotipos fue más alta en las muestras anteriores a 
los 1000 años AP. En relación a esto, cabe resaltar 
que el tamaño de muestra en este grupo es menor 
al de las muestras posteriores a los 1000 años AP, 
aunque la diversidad de nucleótidos fue más alta 
entre las muestras posteriores a los 1000 años AP. 
Así mismo, el grupo posterior a los 1000 años AP 
mostró tres haplotipos privados (Hap_1, Hap_3 y 
Hap_7), mientras que antes de los 1000 años AP 
aparece solo uno (Hap_5).

Los índices de neutralidad calculados por la 
prueba D de Tajima y Fs de Fu fueron negativos 
en todas las poblaciones, pero no significativos, 
aunque estos valores resultaron más negativos para 
las muestras posteriores a los 1000 años AP, lo que 
indica que este grupo mostró una mayor expansión 
que las muestras anteriores a los 1000 años AP. Esta 
expansión deducida a partir de estos test implicaría 
que la misma se realizó en poco tiempo, por lo que 
los haplotipos son comunes en muchas áreas, y que 
el tiempo para acumular mutaciones fue escaso, de 
manera que la variabilidad es menor a la esperada. 
Si bien hay nuevos haplotipos la variación entre ellos 
es baja, lo que indica que son recientes.

Las diferencias de nucleótidos entre poblaciones 
(Kxy) fueron 1,4 y el número promedio de sustituciones 
de nucleótidos por sitio entre poblaciones (Dxy) fue 
de 0,005 (Tabla 5). La distancia genética por pares 
(Fst) entre poblaciones fue de -0,04 con un valor Nm 
de -13,94. Se encontró que los valores de Fst y Gst 
eran negativos, lo que indica que no hay diferenciación 
en estos loci (Weir y Cockerham 1984).

Discusión

Se identificaron siete haplotipos de guanacos 
antiguos en la región noroeste de Patagonia 
correspondientes a los últimos 2200 años AP. Estos 
haplotipos muestran diferencias temporales y espaciales 
en su distribución. Estas diferencias podrían indicar 
la presencia de haplotipos ancestrales (Hap_1, Hap_3 
y Hap_6), que comparten una amplia distribución 
geográfica, alcanzando tanto sitios arqueológicos 
localizados en Altotandino-Patagonia como en 
el Monte. Los fechados de radiocarbono de estas 
muestras indican que los haplotipos Hap_1, Hap_3 
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Figura 2. Comparación espacial entre los siete haplotipos. (A) Red de Haplotipos, Monte (cluster blanco) y Altoandina-
Patagonia (cluster gris). (B) Frecuencia de cada haplotipo según la distribución espacial.

Spatial comparison among the seven haplotypes. (A) Haplotypes network, Lowland (white cluster) and Highland (gray 
cluster). (B) Haplotype frequency according to spatial distribution.
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Tabla 2. Sitios polimórficos. Cinco sitios de variable singleton (dos variantes, y una aparece múltiples veces): 190, 199, 214, 
217, 443. Tres sitios informativos parsimoniosos (dos variantes): 42, 44, 190, 191.

Polymorphic sites. Five singleton variable sites (two variants and one occurring multiple times): 199, 214, 217, 443. Three 
Parsimony informative sites (two variants): 42, 44, 190, 191.

Tabla 3. Haplotipos identificados según los sitios arqueológicos, años AP entre paréntesis.

Haplotypes identified from archaeological sites, with years BP in brackets.

42 44 190 191 199 214 217 443
Frecuencia de 

haplotipo

Hap_1 A A C G T T A C 14

Hap_2 G T . A . . . . 1

Hap_3 . T T . . . . . 2

Hap_4 . T . A . . . . 1

Hap_5 . T . A . . G . 1

Hap_6 . T . . . . . . 3

Hap_7 G T . A C C . T 1

Haplotipo Muestra arqueológica

Hap_1
Cueva Palulo (2030), Gruta Carrizalito (530), Cueva Salamanca (2200), Los Leones (300), Zanjón Morado 
(1200), Cueva Salamanca (2200), Ojo de Agua (200), Los Peuquenes (360), El Indígeno (900), Cueva Luna 

(500), Fuerte SRD (200)x4

Hap_2 Risco de los Indios (500)

Hap_3 ACA (300), Cueva Palulo (2050)

Hap_4 Cueva Arroyo Colorado (770)

Hap_5 Zanjón Morado (1200)

Hap_6 Zanjón Morado (1200), Los Leones (300), Cueva Luna (1400)

Hap_7 El Indígeno (900)

La antigüedad de cada muestra ósea corresponde a fechados radiocarbónicos no calibrados y se asignó por asociación 
directa con fechas radiocarbónicas en cada sitio arqueológico. Las excepciones son las muestras del Fuerte SRD (basada en 
documentos históricos) y Ojo de Agua (por asociación con material histórico). Las muestras están disponibles en el Laboratorio 
de Arqueología del Museo de Historia Natural de San Rafael. x4 (4 muestras).

y Hap_6 son más antiguos que los de Hap_2, Hap_4 
y Hap_7, los cuales provienen de conjuntos fechados 
en los últimos 1000 años AP.

El número de haplotipos es mayor en las tierras 
altas Alotandino-Patagonia (n = 6) que en las tierras 
bajas del Monte (n = 4), pero esta diferencia se produce 
principalmente durante los últimos 1000 años AP 
cuando la diversidad de haplotipos aumenta, lo que 
indicaría una rápida expansión de la población. Este 
aumento en la diversidad de haplotipos es corroborado 
por los parámetros de diversidad poblacional a partir 

de los datos mitocondriales obtenidos por el análisis 
de Tajima, que muestra un incremento en el índice 
de -0,62 en el grupo más antiguo (más de 1000 años 
AP), a -0,92 en el grupo más reciente post 1000 años 
AP (Tabla 2). Sin embargo, estos resultados no son 
estadísticamente significativos, lo que podría deberse 
al pequeño número de muestras analizadas.

Es interesante que todos los nuevos haplotipos 
provengan exclusivamente de sitios arqueológicos 
de altura (Altoandina), lo que sugiere que hubo una 
disminución en el flujo de genes entre estos individuos 
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Tabla 4. Parámetros de diversidad genética por población.

Genetic diversity parameters per population.

Tabla 5. Flujo de genes y diferenciación genética entre poblaciones.

Gene Flow and Genetic Differentiation among populations.

Población n S nH nHp Hd +/- sd π +/- sd K D de Tajima
D de Fu 

y Li

F de Fu 

y Li
Fs de Fu

Pre 1000 8 4 4 1
0,75 

+/- 0,1

0,0037 

+/- 0,001
1,3

-0,62 (No 

significativo, 

P > 0,10)

-0,92 (No 

significativo 

P > 0,10)

-0,93 (No 

significativo 

P > 0,10)

-0,67
En 

expansión

Post 1000 15 7 6 3
0,57 

+/- 0,1

0,0045 

+/- 0,001
1,6

-0,92 (No 

significativo 

P > 0,10)

-0,97 (No 

significativo 

P > 0,10)

-1,10 (No 

significativo 

P > 0,10)

-1,42

Más en 

expansión 

(más 

negativo)

Total 23 8 7 3
0,625 

+/- 0,11

0,0048 

+/- 0,001
1,5

n: número de muestras; S: sitios polimórficos; nH: número de haplotipos para cada población; nHp: número de haplotipos 
privados; Hd: diversidad de haplotipos; π: diversidad de nucleótidos; k: número promedio de la diferencia de nucleótidos.

Kxy: número promedio de diferencias de nucleótidos entre poblaciones; Dxy: número promedio de sustituciones de nucleótidos 
por sitio entre poblaciones; Da: número de sustituciones netas de nucleótidos por sitio entre poblaciones; Gst: índice de 
diferenciación genética basado en la frecuencia de haplotipos; Fst: distancia genética por pares; Nm: flujo de genes.

Población 
1

Población 
2

Hs Ks Kxy Dxy Da Gst GammaSt Fst Nm

Pre 1000 Post 1000 0,63 1,5 1,4 0,005 -0,0002 -0,009 0,03 -0,04 -13,94

y los ubicados en las tierras bajas del Monte. Esta 
situación podría estar señalando el inicio de un proceso 
de fragmentación. Sin embargo, es necesario tener en 
cuenta que el tamaño de muestra es pequeño, lo cual 
dificulta identificar cambios a lo largo del tiempo. 
Los resultados pueden estar sesgados dado que al ser 
un análisis de frecuencia y que las muestras abarcan 
periodos de tiempo muy largos, el error de muestreo 
puede ser alto.

Uno de los haplotipos provenientes de la región 
Altoandina (Hap_7) tiene diferencias importantes 
con el resto de los haplotipos de la región, incluso 
con aquellos provenientes de sitios Altoandinos. 
Estas diferencias están dadas por la presencia de 
tres mutaciones con el haplotipo más próximo. En 
un trabajo reciente, esta muestra del sitio El Indígeno 
(Abbona et al. 2020), ubicado en la frontera Chile-
Argentina, indica una estrecha relación con muestras 
provenientes del sitio Isla Mocha en el centro sur 
de Chile (Westbury et al. 2016). Es probable que el 
individuo analizado en el presente trabajo provenga 
de poblaciones localizadas en la vertiente occidental 
de la cordillera.

Este caso abre la posibilidad de que el mayor 
número de nuevos haplotipos en cordillera (Hap_2, 
Hap_4 y Hap_7) esté vinculado a la llegada de 
individuos desde la vertiente occidental. Sin embargo, 
el hecho es que el individuo relacionado a poblaciones 
de Chile central (Isla Mocha) (Hap_7) se diferencia 
del resto de los individuos de Altoandino en que 
tiene mayor distancia genética (Figura 3) que entre 
el resto de los individuos de Altoandino con el Monte 
y Patagonia (Hap_3, Hap_6 y Hap_1).

La estimación de la comparación entre poblaciones 
(Kxy, Dxy, Gst y Fst) respalda un bajo nivel de 
diferenciación genética entre las poblaciones pre y 
post 1000 años AP. Por lo tanto, estas sugieren una 
baja divergencia, compartiendo haplotipos comunes 
y con un flujo de genes (Nm) alto entre las mismas. 
En el presente estudio, los valores bajos de diversidad 
de nucleótidos sugirieron pequeñas diferencias entre 
los haplotipos. Esto también se demostró mediante 
la red de haplotipos, que representa en su mayoría 
diferencias de un solo nucleótido entre los haplotipos, 
con la excepción del Hap_7. La baja diversidad 
de nucleótidos puede ser una señal de una rápida 
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expansión de la población efectiva a partir de un 
pequeño tamaño, como se observó en un estudio 
previo (Abbona et al. 2021). La interpretación de la 
expansión demográfica se correlaciona bien con los 
patrones observados de efecto de rebote biológico 
alrededor de 500 años AP estudiados en un trabajo 
previo (Neme et al. 2022).

El resultado obtenido a partir de los datos 
presentados apoya la idea de una fragmentación 
tardía de la población de guanacos en el noroeste de 
la Patagonia, pero previa a la llegada de los europeos. 
Esta fragmentación comienza durante los últimos 1000 
años AP, y más probablemente los últimos 900 años 
AP. Esto se refleja en el número de nuevos haplotipos 
que aparecen entre la población de guanacos de sitios 
arqueológicos de la Cordillera de los Andes. Por 
otra parte, la aparición de nuevos haplotipos ocurre 
luego de una fuerte disminución en la demografía 
del guanaco como ya ha sido discutido previamente 
(Abbona et al. 2021). Esta disminución en el tamaño 
efectivo de la población habría estado asociada a la 
sobreexplotación de este camélido por parte de los 
grupos cazadores-recolectores. La caza excesiva 
podría haber provocado finalmente la fragmentación 
y la diferenciación genética a lo largo del último 
milenio en la región andina del norte de Patagonia.

Es muy posible que en la actualidad la expansión 
de ciudades, caminos, ganado doméstico, caza furtiva, 
así como las actividades mineras y petroleras, haya 
potenciado aún más este proceso de fragmentación, 
con escaso o ningún flujo genético entre los distintos 
parques donde se encuentran hoy las poblaciones 
de guanaco (Baldi et al. 2016; Gonzalez et al. 
2006; González et al. 2014; Puig et al. 2011). Esta 
fragmentación puede tener un impacto profundo en 
la política de conservación a lo largo del sistema de 
parques provinciales. La desertificación de la tierra 
debido al pastoreo excesivo junto con más sequías 
causadas por el cambio climático son amenazas 
potenciales de gran preocupación para la abundancia 
de guanacos en toda su distribución. Como se ha 
documentado durante eventos históricos, las sequías 
severas podrían haber tenido efectos extremos en las 
poblaciones locales de guanacos, según se ha verificado 
en el este de la Patagonia (Baldi et al. 2016).

En este trabajo sugerimos que las poblaciones 
previas a los últimos 1000 años AP tuvieron mayor 
nivel de flujo genético que las poblaciones post 1000. 
Esta conexión permitió un alto nivel de diversidad en 
el pool genético de la población, lo cual pudo haberle 
mejorado su capacidad de responder a la adaptación 

frente a cambios ambientales (Arnold y Kunte 2017; 
Janes y Hamilton 2017). En contraste, las poblaciones 
de guanacos más recientes (últimos 1000 años AP), con 
menor capacidad de dispersión, sufrieron la limitación del 
flujo génico entre poblaciones aisladas y fragmentadas. 
Así, es importante tener en cuenta, que tanto la población 
histórica como moderna de guanacos pueden tener su 
potencial adaptativo reducido para enfrentar cambios 
ambientales espontáneos en comparación con aquellas 
poblaciones ancestrales, con poblaciones que sufrieron 
erosión genética y la endogamia (Arrendal et al. 2004; 
Mussmann et al. 2017).

Conclusiones

Este trabajo ha sido un primer acercamiento 
a las variaciones en la estructura genética de las 
poblaciones de guanaco del sur de Mendoza a lo 
largo del tiempo. Entre los aportes más significativos 
obtenidos podemos mencionar que por un lado D de 
Tajima y Fs de Fu muestran una mayor expansión de 
las poblaciones de guanaco, y el mayor número de 
haplotipos en las tierras Altoandinas apoyaría esto. 
Asimismo, Kxy, Dxy, Gst y Fst respaldan un bajo nivel 
de diferenciación genética entre las poblaciones pre 
y post 1000 años AP, lo que también podría ser una 
señal de una rápida expansión con un flujo de genes o 
dispersión alto entre las poblaciones. Esta expansión 
habría ocurrido luego de una fuerte disminución en la 
demografía del guanaco (aprox. 2000 AP) (Abbona 
et al. 2021), de la subsiguiente fragmentación de la 
población (aparición de nuevos haplotipos). Estas 
inferencias son poco robustas debido al bajo número 
de muestras, lo que limita el alcance de las mismas. 
Futuros análisis de muestras nos permitirán ampliar 
las observaciones realizadas y discriminar con mayor 
precisión el tamaño de las áreas consideradas para 
cada grupo de comparación.

La comprensión de la sensibilidad genética de las 
poblaciones de guanaco a problemas con su hábitat y a 
la interacción con sus predadores (en este caso humanos) 
son de suma utilidad para el manejo futuro de esta especie 
dentro y fuera de las áreas protegidas. Sin dudas que 
estos conocimientos permitirán discutir aspectos de las 
poblaciones de guanaco más allá de los límites del sur 
de la Provincia de Mendoza.
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