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Dedico aos meus professores
e aos povos indigenas do Brasil,
em especial aos Tupiniquim.



“Povo” sé (r)existe no plural — povoS. Um povo é uma multiplicidade singular, que supde
outros povos, que habita uma terra pluralmente povoada de povos. Quanto em uma entrevista
perguntaram ao escritor Daniel Munduruku se ele “enquanto indio etc.”, ele cortou no ato: “ndo
sou indio; sou Munduruku”. Mas ser Munduruku significa saber que existem Kayabi, Kayapo,
Matis, Guarani, Tupinamb4, e que esses ndo sdo Munduruku, mas tampouco sdo Brancos. Quem
inventou os “indios” como categoria genérica foram os grandes especialistas na generalidade, os
Brancos, ou por outra, o Estado branco, colonial, imperial, republicano.

[-]

0 povo tem a forma do Multiplo. Forcados a se descobrirem “indios”, os indios brasileiros
descobriram que haviam sido unificados na generalidade por um poder transcendente,
unificados para melhor serem des-multiplicados, homogeneizados, abrasileirados.

[.]

Os indios sdo os primeiros indigenas do Brasil. As terras que ocupam nao sdo sua propriedade
— ndo so6 porque os territérios indigenas sdo terras da “Unido”, mas porque sao eles que
pertencem a terra e ndo o contrario. Pertencer a terra, em lugar de ser proprietario dela, é o que
define o indigena.

(VIVEIROS DE CASTRO, 2017)
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INTRODUCAO

Formacao das populagdes americanas contemporaneas

A histéria humana nas Américas, segundo o modelo mais aceito pela comunidade
cientifica atualmente, se inicia com a entrada dos primeiros grupos de Homo sapiens no
continente durante o fim do ultimo periodo glacial, ha aproximadamente 16.000 AP
Entretanto, é provavel que a variabilidade genética dos povos americanos atuais tenha sido
fortemente influenciada por eventos desencadeados pelo contato dos povos originarios da atual
Américaz com populagdes ndo nativas a partir do século 15. A invasdo desse novo continente
pelos povos europeus daria inicio entdo a alguns dos maiores eventos demograficos e
migratorios da historia humana.

A época da chegada dos europeus, estima-se que dezenas de milhdes (entre 8,4 e 112,5
milhoés) de pessoas habitavam a América (G.; SANCHEZ-ALBORNOZ, 1976; THORNTON, 1987,
2005; DENEVAN, 1992), sendo que a maior densidade populacional ocorria nos Andes, com
estimativas de 3 a 37 milhdes de pessoas (DENEVAN, 1992), ao passo que no territorio do que
viria a se tornar o Brasil, o nimero estimado era de aproximadamente 3 milhdes de pessoas
(IBGE, 2000), dos quais um terco deles teria habitado a regido da costa do Atlantico. Este
contingente populacional foi drasticamente reduzido em aproximadamente 90-95% a partir de
1492, como consequéncia de diferentes processos decorrentes da colonizacdo europeia, com
destaque para as epidemias devido a introducdo de novas doencas, escravizacao, incitaciao de
conflitos entre grupos3 indigenas* rivais, guerras de conquista, deslocamento forcado de
territérios, e destruicdo de habitats e disrupcao dos meios de subsisténcia e conhecimentos
tradicionais (THORNTON, 1987; STANNARD, 1993; MONTENEGRO; STEPHENS, 2006;
UBELAKER, 2006). De tal forma que, ainda no século 18, as populacdes do litoral brasileiro

1 Anos antes do presente.

2 Antes de ser batizada de “América” pelos invasores europeus, os povos indigenas utilizaram varios
nomes para designar o continente ou por¢des dele onde habitavam, como Abya Yala que na lingua do
povo Kuna ou Guna significa “Terra madura”, “Terra viva” ou “Terra em florescimento” e Pindorama que
nas linguas Tupi-Guarani significa “Terra das palmeiras”.

3 Nesta tese, quando utilizamos o termo “grupo” estamos nos referindo a um conjunto de individuos de
um mesmo grupo étnico (e.g. Parakand, Xavante) ou populacdo com uma delimitagdo espaco-temporal
especifica, aqui também chamado algumas vezes de “populacdo”, com o mesmo significado. Quando
fazemos referéncia a outros niveis hierarquicos de agrupamento, o uso do termo “grupo” é acompanhado
de alguma especificacdo, como por exemplo grupo linguistico (i.e. tronco ou familia linguistica).

4 Por sua vez, os termos “indigena” (ou “indigena americano”) e “nativo americano” sio usados nesta tese
como sindnimos para nos referirmos aos povos que ja habitavam o continente americano antes da
chegada dos europeus, assim como aos seus descendentes contemporaneos que fazem parte de
comunidades indigenas ou se identificam como parte da heranga cultural indigena, independente de
critérios de genéticos e/ou fenotipicos de ancestralidade.
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Introducdo

foram (equivocadamente) consideradas extintas e os grupos indigenas que resistiram a este
processo se encontravam em sua maioria no interior do pais, principalmente na regido
amazonica (DA CUNHA, 1992).

Concomitantemente, ocorreu também uma ampla miscigenagdo entre estes povos,
anteriormente separados por milhares de anos de historia evolutiva e que agora se
encontravam reunidos no continente americano. As populag¢des latino americanas atuais seriam
desse modo majoritariamente formadas pela convergéncia de trés grandes grupos continentais
de ancestralidade, sendo o primeiro componente proveniente dos préprios nativos americanos
e os outros dois introduzidos pela colonizagdo das Américas pelos europeus, e por fim pelos
africanos aprisionados e trazidos em enormes quantidades durante o trafico transatlantico de
escravos (SALZANO; BORTOLINI, 2005; ADHIKARI et al.,, 2016, 2017; ONGARO et al., 2019).

Num primeiro momento, a colonizacdo da América foi predominantemente realizada
por povos originarios da peninsula ibérica (i.e. Espanha e Portugal), iniciando a ocupacdo pelo
Caribe e posteriormente avancando para a América Central e do Sul (MCALISTER, 1987;
KAMEN, 2003; FERNANDEZ-ARMESTO, 2004). Outros povos europeus, sobretudo ingleses,
franceses e holandeses, deram inicio ou intensificaram a colonizagdo apenas no século 16.
Durante o periodo colonial, até o século 19, um milhdo de espanhdis e portugueses migraram
para as suas colonias americanas, sendo aproximadamente metade de cada grupo (MCALISTER,
1987; KAMEN, 2003; FERNANDEZ-ARMESTO, 2004). Ao mesmo tempo, um milhio de ingleses,
franceses e holandeses também migraram para as Américas (ALTMAN et al.,, 1991). Apenas nos
séculos 19 e 20, o contingente de europeus que imigraram para as Américas totaliza mais de 50
milhdes, sendo que 78% deles foram para a América do Norte e o restante (aproximadamente
11 milhoes) foi para a América Latina, um terco dos quais vieram especificamente para o Brasil
(ALVIM, 1998; SCHWARCZ; STARLING, 2015). Os imigrantes que se dirigiram a América Latina
eram compostos de pouco mais de um terco de italianos (38%), quase um terco de espanhdis
(28%), uma porcdo menor mas ainda significativa de portugueses (11%) e pequenas
contribuicoes de franceses e alemaes (3%) (ALVIM, 1998; SCHWARCZ; STARLING, 2015).

Neste contexto, a populacio brasileira foi formada por contribuicdes majoritarias de
portugueses, italianos e espanhois, respectivamente representando 38,05%, 28,04% e 12,02%
da quantidade total estimada de 5.774.000 imigrantes europeus recebidos no periodo de 1500 a
1960 ECS (PENA, 2002), além de nimeros menos significativos de imigrantes alemaes (250.000)
ou com origem no Leste Asiatico e Oriente Médio, principalmente japoneses (229.000), sirios,
libaneses e turcos (185.000) (PENA, 2002). Essa imigracdo é estruturada em dois periodos

principais, no primeiro periodo de 1500 a 1808 EC virtualmente apenas portugueses migraram

5 Era Comum.
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para o Brasil, enquanto que de 1808 a 1960 EC a diversidade de origem dos imigrantes
aumentou, particularmente apds a abolicao da escravatura em 1888 EC (PENA, 2002).

Os ibéricos foram os primeiros a iniciar o trafico de africanos escravizados para as
Américas, seguidos pelos ingleses, franceses e holandeses. Durante o periodo escravagista do
Atlantico, africanos foram trazidos principalmente de algumas regides especificas da Africa, as
quais também possuiam destinos preferenciais nas Américas. Nesse sentido, particularmente a
América portuguesaé recebeu em torno de 42% de todo o contingente populacional de
aproximadamente 10 milhdes de pessoas (CURTIN, 1972)7 e os africanos trazidos eram
originarios majoritariamente de trés regides da Africa Subsaariana, as quais enumeradas de
acordo com o volume do trafico, segundo dados do banco Slave Trade database® (SEARING;
ELTIS, 2001), sdo: (i) centro-oeste da Africa (Angola e Congo), (ii) sudeste da Africa
(Mogambique) e (iii) oeste da Africa (Senegambia, Golfo do Benim, Golfo de Biafra, Costa do
Marfim, Costa do Ouro e Serra Leoa); correspondendo a origem de 73,2%, 17,3% e 9,5% do
numero total de pessoas escravizadas, respectivamente. Estas também sdo as principais origens
da diaspora africana para o restante do continente americano, sendo o centro-oeste africano, do
mesmo modo, a origem predominante, e por sua vez as regides oeste e sudeste africanas
exibindo padroes contrastantes, com maiores contribuicdes para porc¢ido setentrional e
meridional das Américas, respectivamente (ADHIKARI et al., 2017).

Este processo de miscigenacdo ocorreu de forma diferencial no tempo e no espaco,
sendo bastante influenciado pelos contextos locais de densidade populacional indigena, de
disponibilidade de recursos especificos de interesse dos europeus e do consequente volume de
imigrantes, mas também dependente de outros fatores como a intensidade do emprego de méao-
de-obra escrava africana e indigena em cada regido especifica, assim como dos contextos
socioculturais que determinaram a frequéncia e a extensdo com que a miscigena¢do ocorreu
(ADHIKARI et al., 2017). Assim sendo, o resultado final € um mosaico em constante mudanca
formado por ancestralidades de diversas origens sub-continentais, as quais foram sendo
introduzidas na América em momentos histéricos distintos.

Além disso, ao longo do tempo ocorreram extensos movimentos populacionais macro e
micro regionais no interior do continente e portanto os padrdes de distribuicao desse mosaico
de ancestralidades se alteraram ainda mais até chegar a atual configuracdo (SALZANO;
BORTOLINI, 2005; RUIZ-LINARES et al., 2014; MONTINARO et al.,, 2015; ADHIKARI et al,, 2016,
2017; CHAC()N-DUQUE et al, 2018; ONGARO et al, 2019). Este processo foi também

6 Regides da América colonizadas pelos Portugueses, as quais em sua maioria deram origem ao Brasil.

7 Do total de africanos escravizados, ~25% foram levados a colbnias britinicas, ~15% col6nias
espanholas e ~14% para coldnias francesas.

8 0 banco Slave Trade database retine dados sobre 1,3 milhdes de individuos.
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influenciado por profundas diferencas em diversos aspectos socioculturais e histdricos entre as
coldnias ibéricas e britanicas, que determinaram uma maior amplitude de miscigenacdo entre
povos de diferentes ancestralidades nas coldnias ibéricas, e a uma segregacdo mais pronunciada
nas colénias britanicas, o que pode ainda ser observado em estudos sobre a diversidade
genéticas de populagdes contemporaneas (MONTINARO et al., 2015; ADHIKARI et al, 2017;
ONGARO etal, 2019).

Particularmente a miscigenacdo envolvendo indigenas ocorreu de forma
preferencialmente local, de modo que hoje a ancestralidade indigena de populagdes
miscigenadas remonta consistentemente aos grupos que ocupavam a mesma regido no passado,
permitindo assim revelar o padrao de estrutura e diversidade genética do periodo pré-contato?
através do estudo destas populagdes, ao menos do periodo mais imediatamente anterior,
padrdo esse que foi ocultado pela chegada dos colonizadores e pelo exterminio da maior parte
dos povos indigenas (WANG et al., 2008; MORENO-ESTRADA et al., 2014; KEHDY et al,, 2015;
MONTINARO et al., 2015; ADHIKARI et al., 2016; HARRIS et al., 2018).

Origem dos povos nativos americanos

Considerando esse quadro de dindmicas populacionais intensas ap6s o contato com 0s
europeus, resta agora compreender onde se originaram, como se formaram e se dispersaram os
diferentes povos nativos americanos. Nesse sentido, o povoamento inicial das Américas
permanece um tépico de pesquisa ativa apesar de mais de um século de estudos e ainda que
alguns dos principais aspectos desse processo tenham sido elucidados, persistem diversas
duvidas particularmente no que diz respeito a contextos mais especificos e locais, assim como
em relacdo a dindmicas populacionais internas ao continente, e também sobre a propria
composicao dos primeiros grupos humanos colonizadores e as rotas de entrada e dispersao?
tomadas por elas. Atualmente ha um consenso de que todos os povos nativos americanos tém
origem em populacdes que antes ocupavam o leste asiatico, o que é suportado por um vasto
corpo de evidéncias provenientes de diversas areas como a arqueologia (DILLEHAY, 2009;
MELTZER, 2009; BRAJE et al, 2017; POTTER et al, 2017), a linguistica (GREENBERG et al,
1986; NICHOLS, 2015), a andlise de caracteres morfoldgicos (TURNER, 1985; NEVES; MEYER;

9 Periodo anterior a chegada dos europeus as Ameéricas, que tem inicio em 1492 EC com a chegada da
frota de Cristévao Colombo.

10 O termo dispersdo é usado nesta tese para fazer referéncia a movimentos populacionais de forma
genérica, sem especificar se seria um movimento caracterizado pelo abandono do territdrio original e
motivado por fatores ambientais ou culturais, o que configura uma migragio, ou se seria um movimento
causado pelo crescimento populacional e difusdo dessa populacio (i.e. difusio démica) pelo territério
configurando uma expansio (ou expansdo démica) (SANJEK, 2003).

5
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PUCCIARELLI, 1996; POWELL; NEVES, 1999) e a genética (REICH et al.,, 2012; LLAMAS et al,
2016; MORENO-MAYAR et al, 2018b; POSTH et al., 2018; SCHEIB et al,, 2018). A hipotese de
uma origem asiatica dos indigenas americanos é bastante antiga (DE ACOSTA, 1589), tendo sido
aventada inicialmente devido as semelhancas morfolégicas evidentes entre os povos nativos
americanos e asiaticos. Hoje sabemos que esta semelhanca fenotipica se deve ao fato de que os
nativos americanos se originaram no leste da Asia e entraram nas Américas através da
plataforma continental entre a Sibéria e o Alasca, exposta pelos niveis dos oceanos até 130
metros abaixo dos atuais (LAMBECK et al, 2014), durante o dltimo maximo glacialll (UMG)
entre ~24.000 a 17.000 AP (BROMLEY et al,, 2016).

Para entender o povoamento do continente americano é necessario inicialmente
contextualizar a dispersdo dos primeiros humanos modernos no nordeste asiatico, isto porque o
povoamento das Américas através da Beringia necessariamente ocorreu apés a chegada e
ocupacdo da Sibéria. Nessa perspectiva, as evidéncias arqueoldgicas mais antigas apontam para
o inicio da ocupagdo do nordeste asiatico ainda no periodo anterior ao UMG, com datag¢des de
~31.600 AP na regido do Rio Yana, préximo ao litoral do Oceano Artico no nordeste da Russia,
(GRAF; BUVIT, 2017) e 24.000 AP em Mal'ta no centro-sul da Sibéria (RAGHAVAN et al,, 2014).
A Beringia, por sua vez, teria passado a ser ocupada continuamente apenas entre ~15.000 e
13.600 AP (GRAF; BUVIT, 2017), o que estabelece um limite maximo para a entrada de humanos
modernos na América, ou ao menos para a intensificacdo do processo de ocupagdo dos grupos
que contribuiram para a composi¢do genética dos nativos americanos. Nesse sentido, a Sibéria
era entdo ocupada por uma populacido conhecida como Siberianos Antigos do Norte (ANS)12, a
qual estima-se que teria divergido dos eurasianos do oeste por volta de 39.000 AP,
relativamente pouco tempo apds a divergéncia entre os eurasianos do oeste e os asiaticos do
leste (43.100 AP) (SIKORA et al,, 2019). Os ANS apresentam uma afinidade genética tanto com
populacdes contemporaneas do norte europeu quanto com nativos americanos, diferentemente
de outros euroasiaticos, inclusive mais antigos, como os encontrados em Sunghir no oeste da
Russia (~34.000 AP) (SIKORA et al, 2017) e em Tianyuan no sudeste da China (39.565 AP) (FU
et al,, 2013), os quais apresentam similaridade genética mais especifica com os euroasiaticos do
oeste e asiaticos do leste, respectivamente. Os ANS ndo chegaram até os dias atuais como uma
populacdo geneticamente diferenciada, mas contribuiram geneticamente para os ancestrais de
todos os nativos americanos através de um fluxo génico entre eles e um grupo do Leste Asiatico

a aproximadamente 20.000-18.000 AP (SIKORA et al, 2019)13. Essa mistura teria levado a

11 Faixa de tempo do ultimo periodo glacial (o qual vai de 115.000 a 11.700 AP) na qual os glaciares
continentais estavam na sua extensdo maxima, com apice a ~20.500 AP.

12 Ancient North Siberians.

13 Anteriormente esse fluxo génico era inferido como uma contribui¢do de 40% da ancestralidade dos
nativos americanos partindo de uma populagdo chamada Ancestral North Eurasians (ANE), representada
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formacdo de pelo menos duas linhagens distintas, a primeira delas sdo os chamados Paleo
Siberianos Antigos!4, cujos descendentes hoje habitam o nordeste siberiano e a segunda
linhagem seria a ancestral dos nativos americanos.

Ao contrario das populagdes americanas ndo-indigenas, as quais se constituiram como
algumas das mais heterogéneas do mundo pelo seu histérico de ampla miscigenacao, a andlise
da diversidade genética de populagdes indigenas americanas sempre revelou um nivel mais
baixo de diversidade em relagio a outras regides do globo. Tal padrao genético foi
primeiramente detectado em andlises de DNA mitocondrial e indica a presenga de uma gargalo
de garrafal> populacional antes ou durante o processo de entrada para as Américas, de modo
que o tamanho da populagdo formadora dos nativos americanos atuais é estimado entre
algumas centenas até poucos milhares de individuos (WALLACE; GARRISON; KNOWLER, 1985;
TORRONI et al,, 1993; FAGUNDES; KANITZ; BONATTO, 2008; O'ROURKE; RAFF, 2010; LLAMAS
et al.,, 2016; FAGUNDES et al.,, 2018; BERGSTROM et al., 2020).

Além disso, todos os nativos americanos estudados até hoje sdo descendentes de poucas
linhagens fundadores: quatro patrilineares (os haplogrupos da regido ndo recombinante do
cromossomo Y: Q-M3, Q-CTS1780, C3-MPB373 e C3-P39/Z30536)16 e nove matrilineares (os
haplogrupos mitocondriais: A2, B2, C1b, Clc, C1d, D1 e os menos frequentes C4c, D4h3a e X2a).
Ao mesmo tempo é possivel concluir que estas linhagens se originaram no leste asiatico, por
integrarem um ramo irmao as linhagens asiaticas, e ainda pode-se inferir que passaram por um
periodo de reducdo populacional prévia ou concomitante ao povoamento inicial, visto que
algumas destas linhagens sdo completamente exclusivas as Américas, motivando a hipdtese de
que os primeiros humanos a migrarem para o continente teriam permanecido na regido da
Beringia, ao menos parcialmente isolados de outras populagées asiaticas durante um periodo do
UMG, o que ficou conhecido como hipdtese da permanéncia na Beringial” (SZATHMARY, 1993;
BONATTO; SALZANO, 1997; TAMM et al,, 2007; WANG et al, 2007; KITCHEN; MIYAMOTO;
MULLIGAN, 2008; MULLIGAN; KITCHEN; MIYAMOTO, 2008; BISSO-MACHADO et al, 2011;
WATERS, 2019; BISSO-MACHADO; FAGUNDES, 2021). Estima-se que este periodo de isolamento
tenha durado entre 4.600 (PINOTTI et al,, 2019) e 15.000 AP (GRAF; BUVIT, 2017), porém o

local onde eles permaneceram na Beringia, ou mesmo fora dela, ainda ndo é um consenso

pelo individuo de Mal'ta (RAGHAVAN et al.,, 2014), posteriormente se demonstrou que essa linhagem
pode ser modelada como descendente dos ANS (SIKORA et al,, 2019).
14 Ancient Paleo-Siberians.
15 Uma redugido populacional temporaria.
16 Q-M3, o haplogrupo mais frequente do cromossomo Y, além de trés haplogrupos mais raros Q-
CTS1780, C3-MPB373 e C3-P39/7Z30536, estes ultimos presentes apenas na América do Sul e do Norte,
respectivamente. O haplogrupo C3-P39/7Z30536 possivelmente representa uma dispersdao posterior e
portanto ndo seria uma linhagem fundadora (MORENO-MAYAR et al., 2018a; PINOTTI et al., 2019).
17 Beringian standstill hypothesis.
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(MORENO-MAYAR et al, 2018a) Outro aspecto ainda indeterminado é o motivo dessa
permanéncia, que pode ter sido causado desde por barreiras ecologicas (TAMM et al,, 2007) ou
até mesmo pelo fato de a Beringia ter atuado como um reftigio com condi¢cdes bioclimaticas
mais adequadas para a sobrevivéncia de seres humanos durante o UMG (SIKORA et al,, 2019;
RAE et al,, 2020).

Um segundo evento de divergéncia populacional muito importante na histéria evolutiva
dos nativos americanos teria ocorrido durante esse periodo de permanéncia na Beringia ou
proximo a ele, aproximadamente a 22.000-18.000 AP, quando a populagdo dos chamados
Beringianos Antigos (AB)!8 teria se separado dos ancestrais dos nativos americanos (ANA)
(RAGHAVAN et al,, 2015; MORENO-MAYAR et al,, 2018a). Por sua vez, o ramo dos ANA teria se
estruturado geneticamente entre 17.500 e 14.600 AP (MORENO-MAYAR et al, 2018b),
dividindo a ancestralidade desta populagdo nos componentes chamados de Nativos Americanos
do Sul (SNA) e Nativos Americanos do Norte (NNA)1 (REICH et al., 2012; RASMUSSEN et al,,
2014; MORENO-MAYAR et al.,, 2018b; POSTH et al., 2018; SCHEIB et al,, 2018). A determinacao
daregido especifica onde ocorrem esses eventos de estruturagao e diversificacdo ainda é alvo de
pesquisa e as evidéncias mais antigas apontam para o leste da Beringia como a regido candidata
mais provavel (POTTER et al, 2018; WATERS, 2019). Entretanto, evidéncias indicam que a
divergéncia entre os AB e os ANA ocorreram no nordeste da Asia e Sibéria (MORENO-MAYAR et
al.,, 2018a), e que portanto a populagdo beringiana ja era estruturada geneticamente. Além disso,
até mesmo a separacio entre os NNA e os SNA pode ter ocorrido na Asia, imediatamente apés o
periodo de permanéncia na Beringia, de acordo com o modelo mais parcimonioso capaz de
explicar um sinal de afinidade genética as popula¢des da Bacia do Rio Amur, localizada no
nordeste da China, presente em alguns AB (NING et al., 2020).

Todavia, durante o UMG a entrada por via terrestre nas Américas a partir da Beringia
estava bloqueada por geleiras continentais, as quais a época ocupavam todo o norte da América
do Norte (MELTZER, 2009), o que nido necessariamente impedia a entrada por rotas
alternativas. Uma dessas possibilidades alternativas é a entrada pela chamada rota da costa do
Pacifico29, através da qual teria sido possivel migrar para a América do Norte a partir de
~17.000 a 15.000 AP (FAGUNDES et al, 2008; PEREGO et al., 2009; MENOUNOS et al.,, 2017;
DARVILL et al,, 2018; LESNEK et al., 2018; DELSER et al., 2021), em oposi¢do a hipdtese de uma

entrada mais tardia por um corredor livre de gelo formado ao longo das Montanhas Rochosas,

18 Ancient Beringians.

19 Southern Native American e Northern Native American, ou Ancestral A e Ancestral B (SCHEIB et al.,
2018), respectivamente.

20 Pacific coastal route.
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que passava pela divisdo entre duas geleiras continentais?! e que permitia a passagem até o
interior da América do Norte (PEREGO et al,, 2009; POTTER et al., 2018). Entretanto esta rota
pode ndo ter sido viavel até 15.000-13.000 AP (HEINTZMAN et al,, 2016; PEDERSEN et al., 2016;
MARGOLD et al,, 2019), sendo que o registro da presenga humana mais antiga na regido onde o
corredor foi formado é datado em ~12.350 AP (DRIVER et al,, 1996). No entanto, é importante
ressaltar que estas rotas ndo sdo mutuamente exclusivas e que portanto ambas muito
provavelmente foram utilizadas (POTTER et al., 2018), sendo assim, resta saber quais foram as
contribui¢cdes e impactos de cada uma para a composicdo genética e cultural dos grupos nativos
americanos.

Todos os nativos americanos, sejam antigos ou atuais, cujos dados genéticos foram
analisados até o momento, derivam de um dos dois ramos, SNA ou NNA, dado que esses grupos
divergiram entre 17.500 e 14.600 AP no nordeste da Asia ou na Beringia. Isto coloca um limite
superior para a passagem pelas geleiras, visto que todos sul-americanos analisados até o
momento apresentam exclusivamente ancestralidade SNA, de modo que a dispersdo pela
América do Sul deve ter ocorrido somente ap6s a divergéncia entre os ramos (POSTH et al,
2018). Além disso, interessantemente alguns estudos indicam que ao menos parte das
populacées da América do Sul e Central sdo formadas por uma combinacio das duas
ancestralidades (SCHEIB et al., 2018). Excec¢des a esse padrao seriam as populacdes falantes de
linguas Na-Dené (Chipewyan) e Esquimo-Aleuta (incluindo Paleo Inuites e Thules,
anteriormente conhecidos como Neo-Esquimds) para as quais seriam ainda necessarios fluxos
génicos adicionais posteriores, provenientes de linhagens asiaticas distintas, para explicar a sua
estrutura e diversidade genética (RASMUSSEN et al,, 2010; REICH et al, 2012; MORENO-MAYAR
et al, 2018a; FLEGONTOV et al, 2019). Por esse motivo, quando nos referirmos aos nativos
americanos nesta tese, estaremos excluindo dessa definicdo os grupos Na-Dené e Esquimo-
Aleuta (a menos que especificado de outra forma), e focando apenas nos grupos nativos
americanos sub-articos ou nao-articos.

Como dito anteriormente, apesar deste delineamento da histdria populacional inicial,
algumas questdes permanecem em aberto e portanto ainda é necessaria uma maior resolucdo
para o modelo de origem e dispersdo dos nativos americanos. Uma das questdes principais se
refere a um excesso relativo de compartilhamento de alelos entre populacées amazdnicas
brasileiras e popula¢des australo-asiaticas (RAGHAVAN et al,, 2015; SKOGLUND et al,, 2015),
que se expressa em maior grau quando se comparam algumas populacdes amazbnicas com
mesoamericanos da etnia Mixe, estes ultimos sdo representantes de um dos ramos iniciais dos

SNA, se posicionando como um grupo externo aos sul-americanos e portanto com divergéncia

21j.e. Laurentide glacier e Cordilleran ice sheet.
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anterior a todos estes (REICH et al., 2012). Curiosamente, é inferido que os Mixe apresentam um
sinal significativo de contribui¢do de uma populacdo ndo amostrada??, a qual teria divergido
provavelmente durante o periodo de permanéncia na Beringia a partir da populacdo ancestral
beringiana, que era estruturada geneticamente (MORENO-MAYAR et al,, 2018b).

0 excesso de ancestralidade australo-asiatica por sua vez também foi modelado como a
contribuicdo de uma populagdo ndo amostrada (SKOGLUND et al., 2015), que recebeu o nome de
populacdo “Ypikuéra”23 ou “Y”, sugerindo uma histéria populacional mais complexa do que a
definida até aquele momento, provavelmente envolvendo um fluxo populacional adicional a
partir da Beringia na formacdo da composicdo genética dos nativos americanos ou a existéncia
de estruturacdo genética adicional das populagcdes iniciais (dentre outras possibilidades
bastante controversas e bem menos plausiveis, como migragdes transpacificas ou
transatlanticas). Uma nova linha de evidéncia também citada anteriormente (NING et al., 2020),
indica que a divergéncia entre os grupos AB, NNA e SNA pode ter ocorrido na Asia, o que se
comprovado teria favorecido o contato com diversos grupos do leste Asiatico, tornando mais
provavel a introdugdo desta ancestralidade na composicao genética dos grupos formadores dos
nativos americanos. Contudo, interessantemente o sinal ndo pode ser detectado em nenhum
individuo antigo da Sibéria ou da Beringia, nem nos individuos de ancestralidade NNA
(MORENO-MAYAR et al,, 2018a; POSTH et al.,, 2018; SIKORA et al., 2019).

Ademais, como essa ancestralidade chegou até os dias atuais sendo detectada apenas em
populacdes amazdnicas ainda é uma questdo que permanece sem resposta e portanto um dos
enigmas mais intrigantes da histéria das migra¢cdes humanas. No passado a possibilidade de
fluxos populacionais adicionais e distintos ja havia sido aventada, sendo que uma das hipoteses
mais relevantes se baseava na assim chamada morfologia craniana “paleoamericana”, sobretudo
de alguns individuos encontrados no sitio da Lapa do Santo, assim como de outras regides como
a Mesoamérica (NEVES; MEYER; PUCCIARELLI, 1996; POWELL; NEVES, 1999; GONZALEZ-JOSE
et al, 2005), os quais supostamente representariam uma ocupac¢do inicial do continente,
composta por individuos com uma morfologia e ancestralidade distintas dos atuais grupos
indigenas, ao passo que estes ultimos teriam portanto substituido os primeiros colonizadores.

Por um lado esse modelo de dois componentes de ancestralidade distintos foi
contestado por andlises de morfologia craniofacial, cujos resultados apontavam para uma
extensa diversidade morfoldgica, de modo que as morfologias craniofaciais paleoamericana e

“mongoléide”?4 seriam apenas os extremos do espectro de variacdo, sendo assim a primeira

22 Referéncia a populacdo denominada de unsampled population A. Populagdes ndo amostradas sio
algumas vezes também chamadas de ghost populations.

23 Termo Tupi cujo significado é “ancestral”.

24 Termo utilizado para designar a morfologia de povos da Asia, Polinésia e também das Américas, de
acordo com o modelo de divisio da espécie humana em trés racas (Caucasianos, Mongolbides e
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conservaria uma proporg¢do maior de caracteres ancestrais e mais prevalentes nos grupos do
povoamento inicial do Pleistoceno, enquanto que a segunda apresentaria um conjunto maior de
fenotipos derivados como achatamento facial, os quais teriam evoluido e se dispersado a partir
do Artico durante o Holoceno2s (GONZALEZ-JOSE et al, 2008; BORTOLINI et al,, 2014). Por
outro lado, uma andlise recente da morfometria craniana das amostras de 89 populagdes
antigas e contemporaneas do leste asidtico (MATSUMURA et al, 2019) evidenciou uma
separacdo desses individuos em dois grupos principais, a saber: (i) popula¢des do nordeste e
leste asiatico, além de grupos iniciais de agricultores do sudeste asidtico e do periodo mais
recente; (ii) populagdes australo-papuanas2é e grupos do Pleistoceno tardio e Holoceno inicial
do sudeste asiatico, estes ultimos fortemente associados a contextos arqueoldgicos pré-
agriculturalistas dos chamados hoabinhianos?27.

Para explicar esse padrao de variacdo foi também proposto um modelo de duas camadas
(ou dois componentes), algo que ja era indicado e suportado por analises anteriores?8. Segundo
o modelo durante a dispersdo inicial pelo leste da Eurdsia teria ocorrido uma divergéncia
bastante antiga (até 65.000-50.000 AP) entre os grupos do nordeste (NEA)2° e do sudeste
(SEA)30, sendo que estes ultimos teriam migrado para o sudeste asiatico, Sondalandia3! e para o
antigo continente do Sahul32, ao passo que os primeiros teriam se dispersado para o nordeste
asiatico e posteriormente para as Américas (MATSUMURA et al,, 2019). Interessantemente
alguns grupos apresentam sinais de sobreposicdo ou troca entre os dois componentes, o que
segundo Matsumura et al. indica a ocorréncia de miscigenacgdo, sendo que algumas amostras dos
SEA, em especial alguns individuos das Ilhas Andamao, apresentam um sinal de afinidade com
populacdes NEA (MATSUMURA et al,, 2019), as quais provavelmente deram origem aos nativos
americanos. Coincidentemente o grupo que produz a deteccdo mais significativa do sinal

australo-asiatico em popula¢des nativas americanas é justamente o dos Onge das ilhas de

Negroides) proposto originalmente pela Gdttingen School of History, entretanto o conceito de racas
humanas se tornou obsoleto no sentido biolégico e estes termos sdo hoje considerados pejorativos ou
mesmo racistas (ACKERMANN et al,, 2019).

25 Periodo atual da escala de tempo geoldgica, iniciado a 11.700-11.650 AP.

26 Popula¢des contemporaneas nativas do sul da Asia e de Papua Nova Guiné.

27 Hoabinhians.

28 Ver debates sobre os modelos de onda tnica (Single Wave Model) e ondas multiplas (Multiple Waves
Model) para a dispersido dos humanos anatomicamente modernos a partir da Africa (HUGO PAN-ASIAN
SNP CONSORTIUM et al.,, 2009; STONEKING; DELFIN, 2010; RASMUSSEN et al, 2011; REYES-CENTENO et
al,, 2014; TASSI etal,, 2015; BAE; DOUKA; PETRAGLIA, 2017).

29 Northeast asians.

30 Southeast asians.

31 Regido da plataforma continental do sudeste asiatico, que une a Peninsula da Malasia, as ilhas de
Bornéu, Java e Sumatra, e arquipélagos da regido, exposta pelos niveis até 130 metros mais baixos dos
oceanos (LAMBECK et al,, 2014) durante o dltimo periodo glacial, sobretudo durante o UMG.

32 Continente formado pela plataforma continental incluindo Australia, Tasmania e Nova Guiné, também
exposto durante o dltimo periodo glacial.
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Andamio (RAGHAVAN et al, 2015; SKOGLUND et al.,, 2015; MORENO-MAYAR et al., 2018b;
POSTH et al, 2018). Portanto, é plausivel que este sinal de afinidade morfolégica esteja
remontando ao mesmo evento de miscigenacdo que teria introduzido a ancestralidade australo-
asiatica em alguns grupos nativos americanos e que desta forma essa ancestralidade estaria
associada a uma fragcdo do espectro de variacdo cranio-morfoldgica com caracteres ancestrais
prevalentes, nos moldes do que ficou conhecida como morfologia paleoamericana (NEVES;
MEYER; PUCCIARELLI, 1996; POWELL; NEVES, 1999; GONZALEZ-JOSE et al, 2005, 2008;
BORTOLINI et al, 2014). Entretanto, a hipétese de associacdo entre a diversidade genética e
morfolégica foi testada em individuos nativos americanos e se demonstrou que aqueles
identificados como portadores da morfologia paleoamericana ndo apresentam excesso
significativo de compartilhamento de alelos com populagdes australo-asiaticas, com apenas uma
excecdo, e que portanto mais parcimoniosamente tais individuos poderiam ser considerados
descendentes dos mesmos grupos ancestrais que o restante dos nativos americanos, antigos e
contemporaneos, sem a necessidade da contribuicdo da ancestralidade de grupos adicionais

(MORENO-MAYAR et al,, 2018b; POSTH et al., 2018).

Cronologia e contexto do povoamento inicial

Uma hipo6tese muito duradoura sobre o povoamento inicial das Américas (HAYNES,
1964) preconizava que os primeiros americanos teriam sido cacadores de megafauna,
abundante no continente até aquele momento, e se baseia na ampla distribuicdo geografica de
um conjunto especifico de artefatos tecnoldgicos, particularmente de pontas de projéteis
bastante caracteristicas e uniformes, encontradas pela primeira vez em Clovis no Novo México,
sudoeste dos Estados Unidos (FIGGINS; COOK, 1927). Segundo esse modelo, as pontas Clovis,
como ficaram conhecidas, em conjunto com as chamadas pontas Rabo de Peixe33, com
distribuicdo na América Central e do Sul (LYNCH, 1978), seriam registros das primeiras
ocupac¢des humanas no continente, dado que ambas sdo aproximadamente contemporaneas e
relativamente similares (SUTTER, 2021), e essa dispersao inicial teria ocorrido pelo corredor
livre de gelo (POTTER et al., 2018).

Entretanto mais recentemente, esse modelo do povoamento inicial por parte de povos
associados a cultura Clovis (chamado de modelo Clovis Primeiro)3¢ (HAYNES, 1964) foi
paulatinamente contestado por um corpo crescente de evidéncias, como por exemplo pelo

periodo relativamente curto de existéncia da cultura, ao menos dos sitios seguramente datados,

33 Fishtail points.
34 Clovis first model.
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aproximadamente entre 13.000 e 12.700 AP (GOEBEL; WATERS; O’'ROURKE, 2008), muito
posterior a faixa de tempo quando teoricamente se torna possivel a entrada no continente pela
Beringia (~17.000-15.000 AP), sobretudo pela rota da costa do Pacifico (MENOUNOS et al,,
2017; DARVILL et al,, 2018; LESNEK et al., 2018). As evidéncias mais fortes vem principalmente
da existéncia de sitios arqueoldgicos datados de periodo anterior e portanto definitivamente
oriundos de ocupagdes pré-Clovis na América do Norte (e.g. Paisley Cave (GILBERT et al., 2008))
e do Sul (e.g. Monte Verde [ e II (DILLEHAY et al,, 2008, 2015)).

Soma-se isso a linha do tempo inferida a partir dos dados genéticos de nativos
americanos atuais, a qual aponta que o clado formado pelos individuos SNA mais antigos,
nomeadamente Anzick-135 (~12.800 AP), Spirit Cave (10.700 AP) e Lagoa Santa (10.400 AP),
teria sofrido a primeira divergéncia entre ~14.900 e 13.200 AP, quando os ancestrais comuns
de Anzick-1 e Spirit Cave se separaram dos ancestrais comuns de Lagoa Santa e da populacao
mesoamericana contemporanea da etnia Mixe, ao passo que os ramos ancestrais de Lagoa Santa
e Mixe teriam divergido entre ~14.800 e 12.800 (MORENO-MAYAR et al, 2018b). Ambas as
estimativas de divergéncia sdo incompativeis com o modelo Clovis Primeiro; no entanto, estdo
alinhadas com as datagdes de sitios pré-Clovis (DILLEHAY et al, 2008, 2015). Além disso,
analises recentes indicam que a entrada na América do sul teria ocorrido entre ~15.500-14.600
AP e que o continente americano estaria totalmente colonizado a 13.200 AP (PRATES; POLITIS;
PEREZ, 2020; DELSER et al,, 2021).

Contudo é preciso fazer uma distin¢do entre os sitios pré-Clovis do periodo posterior ou
final do UMG (p6s-UMG), como os supracitados, e aqueles datados para o periodo anterior ao
UMG (pré-UMG), dos quais alguns dos representantes mais importantes na América do Sul sio:
Pedra Furada no Piaui (GUIDON, 1986) e Pikimachay no Peru (MACNEISH et al, 1981) com
datacdes entre ~50.000 e 30.000 AP, ou mesmo mais antigas. Ao contrario dos sitios pos-UMG
que sdo mais amplamente aceitos pela comunidade cientifica, os sitios pré-UMG ainda sio alvo
de debate (SUTTER, 2021). Além disso, como discutido anteriormente, a ocupa¢do por humanos
modernos do nordeste Asiatico e sobretudo da Sibéria necessariamente condiciona quando se
torna possivel a presenca de humanos modernos nas Américas, o que ocorre apenas a partir de
aproximadamente 32.000 AP (GRAF; BUVIT, 2017). Ao passo que no periodo posterior a
chegada de grupos de humanos modernos ao nordeste asiatico, se torna teoricamente possivel
que estes tenham chegado ao continente americano ainda no pré-UMG, considerando ainda que

estes vivessem em grupos relativamente pequenos, seria plausivel que os vestigios

35 Anzick-1 é o esqueleto de uma crianca do sexo masculino encontrada em Montana, no centro-sul dos
Estados Unidos, em associacdo a artefatos presentes no local alegadamente pertencentes a cultura Clovis
(LAHREN; BONNICHSEN, 1974; OWSLEY; HUNT, 2001), e portanto seria ao mesmo tempo um dos
representantes mais antigos dos SNA e o uUnico representante da cultura Clovis cujos dados genéticos
estdo disponiveis (RASMUSSEN et al,, 2014).
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arqueologicos deixados por eles sejam muito raros e que a contribuicdo para a composicao

genética dos nativos americanos seja nula ou insignificante (SUTTER, 2021).

Ancestralidades dos nativos da América do Sul

Considerando apenas o cendrio mais provavel do povoamento no pds-UMG3é, a
dispersdo dos nativos americanos da América do Norte até a América do Sul teria ocorrido de
forma extremamente rapida. A luz das evidéncias atuais, os primeiros habitantes do continente
sul-americano teriam chegado tdo cedo quanto 15.000-14.000 AP (BODNER et al, 2012;
RASMUSSEN et al, 2015; DILLEHAY et al., 2017) entretanto, uma estimativa baseada na
distribuicdo de probabilidades de datagdes de radiocarbono de sitios arqueolégicos coloca o
limite cronoldgico mais provavel para a primeira chegada em ~15.500 AP37 (com limite
superior de 16.600 AP e estimativa mais conservadora de 15.100 AP) (PRATES; POLITIS;
PEREZ, 2020), o que também refor¢a uma cronologia pré-Clovis e p6s-UMG do povoamento das
Américas. Modelos demograficos de dispersdo populacional indicam ainda, que considerando
uma chegada a 13.800 AP dos primeiros habitantes do Brasil, partindo da abertura oeste da
geleira Cordilleran (i.e. rota da costa do Pacifico) a 17.000 AP, a velocidade da dispersao
necessaria seria de 4,1 Km por ano, algo dentro do observado para grupos cacadores-coletores
atuais (DELSER et al., 2021). De todo modo o continente ja estava amplamente ocupado a
~13.200-12.000 AP (DELSER et al, 2021; SUTTER, 2021), usando como entrada o Istmo do
Panamg, inicialmente através da costa do Pacifico (WANG et al,, 2007; BODNER et al., 2012;
DILLEHAY et al.,, 2017; LINDO et al., 2017; BRANDINI et al., 2018) e/ou da costa do Atlantico
(GOMEZ-CARBALLA et al,, 2018). E preciso ponderar o fato de que quaisquer vestigios de
ocupacao inicial deixados nas plataformas continentais costeiras que se encontravam expostas
durante o UMG, hoje provavelmente estio sob mais de uma centena de metros (~100-120
metros) de agua dos Oceanos Pacifico e Atlantico, o que portanto dificulta enormemente o
acesso aos vestigios do povoamento inicial da América do Sul e do continente americano como
um todo, além de enviesar as inferéncias tanto sobre a data de entrada, quanto sobre as rotas
migratorias utilizadas (LAMBECK et al., 2014; GOLDBERG; MYCHA]JLIW; HADLY, 2016; SUTTER,
2021).

36 Ou ao menos a intensificacdo do processo de povoamento, de modo que os primeiros grupos humanos a
habitarem o continente nio teriam contribuido para a composicio genética dos nativos americanos
antigos e contemporaneos.

37 De modo geral é razoavel a premissa de que durante o povoamento inicial de novos territérios sdo
produzidos apenas registros altamente escassos e dispersos da presenca humana e portanto bastante
dificeis de serem detectados, sobretudo em decorréncia da baixa densidade populacional caracteristica
dessa fase, consequentemente pode-se assumir que o inicio da ocupagio ocorreu algum tempo antes da
idade do registro mais antigo (PRATES; POLITIS; PEREZ, 2020).
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No que se refere a ancestralidade, infere-se que os indigenas da América do Sul
receberam a contribui¢cdo de quatro dispersdes populacionais geneticamente distintas (POSTH
etal, 2018). Os primeiros colonizadores da América do Sul seriam representantes do grupo SNA
geneticamente préximos ao individuo Anzick-1 (RASMUSSEN et al,, 2014). Essa primeira onda
de povoamento inicial teria sido entdo substituida, a partir de aproximadamente 9.000 AP, por
uma segunda dispersdo de grupos SNA sem esta afinidade especifica ao Anzick-1, evidenciando
uma substituicdo démica ao menos parcial dos primeiros colonizadores (POSTH et al., 2018).
Além destas duas dispersoes principais, outras duas contribui¢des foram também identificadas
para grupos especificos e mais restritos geograficamente. Isto posto, a terceira dispersdo
populacional seria portanto uma contribuicdo de grupos SNA geneticamente relacionados a
individuos antigos das Ilhas do Canal da Califérnia38 direcionadas especificamente para
populacdes da porcdo mais central dos Andes, os quais teriam se difundido na regido a
aproximadamente 4.200 AP, sendo que o fluxo génico que deu origem a esse padrdo teria
ocorrido portanto antes desta data (POSTH et al,, 2018) e provavelmente esta ligado a dispersdo
da agricultura a partir da Mesoamérica (SUTTER, 2021). Por fim, a quarta e dltima dispersdo
seria representada pela populacido Y, como discutido previamente, cuja contribuicdo pode ser
detectada em populagdes viventes da Amazonia e planalto central brasileiro (Karitiana, Surui e
Xavante) (SKOGLUND et al., 2015), mas também como um sinal mais fraco em um individuo
antigo de Lagoa Santa, em Minas Gerais, com datacdo de 10.000 AP (MORENO-MAYAR et al,
2018b).

Demografia e historia populacional da América do Sul

A historia demografica do continente sul-americano compreende duas fases principais e
distintas, de acordo com uma inferéncia feita pela analise conjunta da distribuicdo espaco-
temporal de 5.464 datagdes de radiocarbono calibradas de 1.147 sitios arqueoldgicos da
América do Sul, com datas distribuidas entre 13.000 e 2.000 AP (GOLDBERG; MYCHAJLIW;
HADLY, 2016): (i) durante a primeira fase, no periodo compreendido entre 13.000 e ~5.500 AP,
houve uma rapida expansdo geografica inicial com ocupagido de grande parte do continente,
seguida de uma fase de crescimento populacional dependente de densidade, de modo que no
inicio a populagdo aumentou rapidamente até que a capacidade de suporte3? foi atingida (a qual

seria definida pelo ambiente e pelas estratégias de subsisténcias, nesse periodo

38 California Channel Islands.

39 E 0 tamanho ou densidade de uma populagio de uma dada espécie suportados por um ambiente
especifico, dada a disponibilidade de recursos do mesmo e as estratégias de subsisténcia adotadas, dentre
outros fatores. Quando abaixo desse valor a populagio tende a aumentar, quando acima tende a diminuir.
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predominantemente cacadoras-coletoras) e desse ponto em diante os tamanhos populacionais
se mantiveram relativamente constantes entre 9.000 e ~5.500 AP; (ii) somente a partir de
~5.500 AP (até 2.000 AP), com a ampliacdo do sedentarismo e intensificagdo da producido de
alimentos, se iniciou um periodo de crescimento populacional exponencial, ao menos em alguns
centros culturais, sobretudo naqueles localizados nas porg¢des central e setentrional dos Andes.
Ainda segundo este modelo mais da metade do crescimento populacional teria ocorrido na fase
de crescimento exponencial entre 5.500 e 2.000 AP, atingindo um total estimado de 615.000-
1.000.000 de pessoas na América do Sul a 2.000 AP, considerando uma populacgdo inicial de
1.000 individuos (GOLDBERG; MYCHAJLIW; HADLY, 2016). Adicionalmente, esse padriao de
crescimento logistico inicial (i.e. dependente de densidade) é corroborado por uma analise mais
recente de um conjunto de dados com controle de qualidade rigoroso com mais 1.600 datagoes
de radiocarbono do periodo inicial de ocupagdo da América do Sul (PRATES; POLITIS; PEREZ,
2020), indicando que o referido modelo se ajusta melhor aos dados do que um modelo de
crescimento exponencial. Essa andlise evidencia ainda que a estabilidade demografica (i.e. limite
da capacidade de suporte) é atingida a 11.000 AP e que ocorreram alguns picos temporarios de
crescimento acima da capacidade de suporte, apontando a existéncia de dinamicas
populacionais diferenciadas durante alguns periodos especificos.

Outros estudos baseados na analise conjunta de datacdes por radiocarbono e de dados
moleculares de marcadores genéticos corroboram o padrdo de aceleracdo do crescimento
populacional no periodo de 7.000 a 5.000 AP na Patagbnia (PEREZ et al., 2016), assim como
evidenciam uma diferenciacdo espaco-temporal das taxas de crescimento populacional, de
modo que, por exemplo, as regides centro e sul dos Andes apresentam um crescimento precoce
e mais acentuado a partir de 9.000 AP, enquanto que no noroeste da Patagonia o crescimento é
mais lento e tardio, com inicio entre 7.500 e 7.000 AP (PEREZ; POSTILLONE; RINDEL, 2017).
Tais observacdes também se alinham aos resultados da analise do banco curado de Prates et al.,
que apontam como pontos iniciais de adensamento populacional a parte central e meridional
dos Andes, assim como a regido dos Pampas, além de também indicarem que as maiores taxas
de crescimento populacional no periodo inicial do povoamento (15.100-11.500 AP) ocorrem
nas porcoes central e setentrional dos Andes (PRATES; POLITIS; PEREZ, 2020).

Revertendo um padrao de clima mais seco e maior variabilidade de precipitacao do
Holoceno médio (DEININGER et al,, 2019), no fim do Holoceno médio (~6.000 AP) teve inicio
um aumento consistente da precipitacio nas florestas tropicais do Hemisfério Sul, uma
tendéncia de longo prazo que se mantém até o presente (IRIARTE et al,, 2017). Se por um lado o
periodo mais seco do Holoceno médio é coetdneo a um decréscimo populacional (iniciado a
~8.600 AP) (RIRIS; ARROYO-KALIN, 2019), por outro lado o aumento da precipitacao levou a

uma expansao das florestas tropicais entre 5.000 e 1.000 AP, particularmente da porcao sul da
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floresta amazonica, o que inclusive possui implicagdes sobre a ocorréncia da Expansdo Tupi
(IRIARTE et al., 2017), conforme sera discutido posteriormente. Assim sendo, a aceleracao da
taxa de crescimento populacional é concomitante a uma transicao para climas mais dmidos e
também para um cenario de aumento do sedentarismo e do aumento da relevancia da
agricultura como estratégia de subsisténcia (GOLDBERG; MYCHAJLIW; HADLY, 2016), algo
evidenciado pelas modificacdes da paisagem, que se tornam muito mais frequentes durante o
Holoceno tardio, as quais eram realizadas intencionalmente ou ndo, mas de todo modo
intensificaram a produgao, o manejo e a coleta de alimentos (IRIARTE et al., 2020).

Ademais, é importante destacar que por volta de 9.000 e 8.000 AP as ultimas espécies da
megafauna foram extintas4 (BORRERO, 2009; MARTINEZ et al.,, 2016), e foi aproximadamente
nesse periodo também que teve inicio a domesticacdo de plantas e animais, a qual estava
completa no caso de algumas espécies a aproximadamente 6.000 AP (LARSON et al, 2014)
embora os primeiros sinais do uso de diversas espécies de plantas na dieta aparecam ainda no
final do Pleistoceno e inicio do Holoceno (IRIARTE et al., 2020) e o cultivo de mandioca
(Manihot sp.) a 10.400 AP e abébora (Cucurbita sp.) a 10.300 AP (LOMBARDO et al,, 2020). De
todo modo, o consequente advento da producio de alimentos ndo conduziu diretamente a um
incremento abrupto das taxas de crescimento populacional, o que teria ocorrido apenas com a
transicdo da producdo de alimentos como uma estratégia suplementar para uma consolidacdo
de sistemas de agricultura intensiva em alguns centros culturais, o que por sua vez produziu um
aumento significativo da capacidade de suporte desses ambientes especificos (PEREZ;
POSTILLONE; RINDEL, 2017; SUTTER, 2021). Por fim, no caso especifico da Amazonia, alguns
estudos sugerem que este crescimento exponencial se sustentou até a chegada dos europeus
(ARROYO-KALIN, 2018), porém algumas linhas de evidéncias vem apontando para uma
desaceleracdo no periodo pré-contato, talvez novamente causada pelo tamanho populacional
ter alcancado o limite da capacidade de suporte desses ambientes (ARROYO-KALIN; RIRIS,
2021). Uma andlise recente de polen fossilizado de 39 lagos amazonicos vai além e indica que o
periodo mais intenso de desocupacio das terras da regido e intensificacdo do crescimento das
florestas ocorreu entre 300 a 600 anos antes do contato com europeus, 0 que supostamente
teria sido desencadeado por fatores como epidemias de doencas autdctones, mudancas
climaticas e/ou sociais (BUSH et al., 2021). Todavia andlises genéticas e arqueoldgicas apontam
que o ponto mais intenso do processo de depopulacao e mortalidade dos nativos americanos
ndo ocorre no periodo pré-contato e provavelmente nio imediatamente apods a chegada dos

europeus nas Ameéricas, mas sim em um periodo mais tardio durante a colonizacdo, com

40 A extingdo da megafauna provavelmente sofreu o maior impacto a partir de 12.000 AP (METCALF et al,,
2016).
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variagOes entre diferentes regides subcontinentais (e.g. (BROWNING et al., 2018; JONES et al,,
2021)).

No que concerne a historia populacional, o primeiro marco temporal é representado
pela divergéncia genética entre os grupos que povoaram as trés principais regides
ecogeograficas do continente, ao menos da por¢do norte deste, sdo elas a costa do Pacifico, os
Andes e a Amazo6nia, o que teria ocorrido por volta de ~12.000 AP (HARRIS et al, 2018),
relativamente cedo na ocupagdo da América do Sul. Essa estruturacao inicial entre ecorregioes
distintas foi certamente modificada ao longo do tempo, sobretudo pela intensificacdo de
movimentos populacionais, particularmente em trés periodos principais: (i) no decorrer do
Holoceno médio e tardio com as expansdes demograficas e territoriais desencadeadas pela
sedentarizacdo e intensificagdo da producdo de alimentos, com movimentos internos e fluxo de
fora para dentro do continente (GOLDBERG; MYCHAJLIW; HADLY, 2016; POSTH et al., 2018;
SUTTER, 2021); (ii) durante o periodo mais recente de desenvolvimento de civilizagcdes
agricolas e socialmente hierarquizadas, as quais se mostraram bastante disruptivas em termos
das dindmicas populacionais, provocando a miscigenacdo, homogeneizacdo e migracdo de
diversos povos indigenas, como no casos dos impérios Tiwanaku, Wari, e Inca (HARRIS et al,
2018; BORDA et al., 2020); e (iii) a partir da invasdo das Américas por colonizadores europeus e
o consequente impacto causado na distribuicdo, densidade e dispersdo de grupos indigenas
(ADHIKARI et al., 2017; ONGARO et al., 2019).

A divisdo entre estas trés regides, principalmente a divisao entre os Andes e a Amazdnia,
por um lado se mostrou um modelo util para compreender diversos aspectos e padrdes
etnolinguisticos, arqueoldgicos, demograficos e genéticos, mas por outro lado limitou durante
muitas décadas e gerou um viés na forma como os povos indigenas da América do Sul sdo
estudados, particularmente no que se refere a diversidade genética (BARBIERI, 2020; FEHREN-
SCHMITZ, 2020; SANTOS, 2020). Nessa perspectiva foi concebido um modelo evolutivo das
populacdes nativas da América do Sul para o periodo pré-contato (TARAZONA-SANTOS et al,,
2001), o qual postula um padrao antagdnico de intensidade de forgas evolutivas, sobretudo a
deriva genética e o fluxo génico, na histéria dos grupos de terras altas e dos grupos de terras
baixas, grosso modo correspondendo a nativos da porc¢do central dos Andes e nativos da
Amazonia (e Plato central brasileiro), respectivamente. Essencialmente, esse modelo se baseia
na observacdo de que os habitantes das terras altas apresentam uma diversidade genética
intrapopulacional maior e evidéncias de um amplo fluxo génico entre grupos com uma
consequente baixa diferenciacdo genética entre eles, ao passo que os habitantes de terras baixas
exibem uma baixa diversidade genética intrapopulacional, além de baixo fluxo génico, de modo
que existe uma maior diferenciacdo genética entre grupos (TARAZONA-SANTOS et al, 2001;

FUSELLI et al., 2003; BARBIERI et al., 2014b; SANTOS, 2020).
18



Introducdo

Por sua vez, esses padrdes seriam resultantes de histérias demograficas distintas entre
as duas regides, (i) de um lado os Andes sendo ocupado por grandes populacdes com producao
intensiva de alimentos, e eventualmente dando origem a sociedades hierarquizadas e a um
sistema interconectado de estradas, com uma relativa homogeneidade ambiental e
sociocultural; (ii) por outro lado a Amazdnia sendo habitada por grupos pequenos
predominantemente cagadores-coletores, isolados, ocupando ambientes bastante heterogéneos
e com ampla diversificacdo cultural interpopulacional (TARAZONA-SANTOS et al, 2001;
FUSELLI et al.,, 2003; BARBIERI et al., 2014b; SANTOS, 2020). Entretanto, essas diferencas de
complexidade sociocultural e demografica vem sendo revistas de acordo com novas evidéncias
de uma ocupacdo mais densa e da existéncia de sociedades mais complexas na Amazonia
(HECKENBERGER et al., 2003; HECKENBERGER; NEVES, 2009; ROOSEVELT, 2013; DE SOUZA et
al,, 2019; BERESFORD-JONES; MURILLO, 2020). Além disso, estudos mais recentes baseados em
dados de genotipagem de alta densidade inferem a ocorréncia de fluxo génico entre populacdes
viventes dos Andes e da Amazoénia (BARBIERI et al, 2014b, 2019; HARRIS et al, 2018;
BARBIERI, 2020) e inclusive apontam um fluxo génico assimétrico com origem em grupos
andinos contribuindo com ~5% da ancestralidade de alguns grupos da Amazonia peruana
(GNECCHI-RUSCONE et al,, 2019a), evidenciando assim que ao menos um modelo de divisido
abrupta entre os Andes e a Amazonia é equivocado.

Uma dimensdo adicional dessa paisagem de diversidade dos povos indigenas é
resultante da interacdo entre estes grupos humanos e a imensa diversidade ambiental do
continente sul-americano, o que produziu uma série de adaptacdes aos diversos contextos
ecogeograficos locais, mediadas tanto pela evolugao bioldgica, quanto cultural, o que em tltima
instancia moldou a diversidade genética e cultural das populacdes indigenas antigas e atuais
(FEHREN-SCHMITZ, 2020). Esse processo dinamico proporcionou o surgimento de uma das
maiores diversidades culturais do mundo (SALZANO et al,, 1988), com a presenca de diversas
familias linguisticas representadas por centenas de linguas faladas ainda hoje (DIXON et al,,
1999; RODRIGUES, ARYON D. & CABRAL, ANA SUELLY A. C, 2012a). Além disso, os grupos
humanos ndo apenas se adaptam aos seus habitats, como também os modificam, nio
necessariamente de forma intencional, de modo que estes passam a atender melhor as suas
necessidades e ao seu modo de vida. Desta maneira tanto cagadores-coletores quanto
horticultores e agriculturalistas estabelecem processos de construgdo de nicho, essenciais para
a sua sobrevivéncia (HUNEMEIER et al, 2012b; FLORES; LEVIS, 2021), o que inclui por exemplo
a domesticacdo e o cultivo de espécies vegetais, assim como o manejo de espécies semi-

domesticadas (LARSON et al, 2014; IRIARTE et al., 2020; FLORES; LEVIS, 2021), além da
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formacdo das terras pretas da Amazoénia4! (i.e. terras pretas de indio) (MCMICHAEL et al,, 2014),
as quais sdo geralmente encontradas em terras mais altas e bem drenadas das chamadas terras
firmes (terras ndo inundaveis e nao ribeirinhas) (KERN et al, 2003), e que sdo tdo antigas
quanto 6.000 AP porém se tornam mais amplamente distribuidas pela Amazo6nia somente a
~2.500 AP (IRIARTE et al,, 2020).

Contraditoriamente, algumas linhas de evidéncias apontam que os nativos amazdnicos
ndo modificaram de forma muito significativa os ambientes florestais, conforme indicado pela
auséncia de indicios de impacto da acdo humana nos ultimos 5.000 AP em grande parte das
florestas das terras firmes das bacias hidrograficas do Médio Putumayo-Algoddn no nordeste do
Peru (PIPERNO; MCMICHAEL, 2021). Entretanto, deve-se salientar, que os povos amaz0nicos no
periodo pré-contato praticavam o que ficou conhecido como policultura agroflorestal, a qual
combina o cultivo de plantas domesticadas com o manejo de espécies semi-domesticadas em
meio aos ambientes florestais, o que é historicamente bastante diferente das praticas de outras
populagdes agriculturalistas do mundo, as quais geralmente envolviam uma énfase na
monocultura de uma ou poucas espécies cereais em ambientes homogéneos (ou artificialmente
homogéneos), ou mesmo das praticas atuais de alguns grupos indigenas que incluem o corte e a
queima da floresta (NEVES, 2013; IRIARTE et al, 2020), de modo que isso potencialmente
explicaria o impacto reduzido causado pelos nativos amazonicos aos ambientes de floresta
amazonica. Com efeito, diversas linhas de evidéncias indicam que os povos indigenas
contribuiram para o enriquecimento e diversidade de plantas comestiveis e medicinais ndo
apenas na Amazo6nia, mas também na Mata Atlantica. Alguns exemplos de plantas cuja
distribuicdo e abundancia foram modificadas pela acdo humana sdo a castanha-do-para
(Bertholletia excelsa), o pequizeiro (Caryocar spp.), o cacaueiro (Theobroma cacao) e a araucaria
(Araucaria angustifolia) (FLORES; LEVIS, 2021).

Apesar dessa imensa diversidade ambiental e cultural, ndo ha uma equivaléncia dos
niveis de diversidade genética, os quais se apresentam extremamente baixos em comparagio
aos de populacdes dos demais continentes. Essa baixa diversidade genética se expressa entre
outras formas como um baixo nivel de heterozigosidade, o qual diminui num gradiente que se
inicia no norte da América do norte e vai até o sul da América do Sul (WANG et al.,, 2007; REICH
et al, 2012), ao passo que na América do Sul um segundo gradiente se direciona do oeste para o
leste, ambos muito provavelmente remontando aos eventos iniciais de povoamento e aos
gargalos de garrafa populacionais em série enfrentados por estes grupos, isto porque o efeito da
deriva genética em grupos pequenos e isolados é maior, o que leva a um aumento da taxa de

perda da diversidade genética, de modo que a Amazobnia é muito possivelmente o lar das

41 Amazonian Dark Earths.
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populacdes viventes com os menores niveis de heterozigosidade do mundo (FEHREN-SCHMITZ,
2020; SANTOS, 2020). Ao contrario da diversidade genética, a diferenciacdo genética entre
populacdes tende a aumentar de norte a sul nas Américas e de oeste a leste na América do Sul

(WANG et al., 2007; O'ROURKE; RAFF, 2010; REICH et al,, 2012; VERDU et al,, 2014).

Dinamicas populacionais e expansdes démicas do Holoceno tardio

Apesar de estudos genéticos em escala continental das populag¢des indigenas da América
do Sul ndo terem encontrado uma relagao clara entre a distribuicdo da variabilidade genética e
cultural (HUNLEY et al,, 2007; ROEWER et al, 2013; BISSO-MACHADO; FAGUNDES, 2021), é
possivel identificar alguns casos onde a cultura influenciou os padrodes genéticos de forma
significativa, especialmente em contextos regionais. Um bom exemplo dessa relacdo entre
cultura e genética pode ser observada nos grupos das terras baixas, sobretudo nos Xavante do
platd central brasileiro, que apresentam uma dinamica populacional de eventos de fissdo-fusdo
motivados por fatores culturais, que consiste na divisdo e migracdo nao-aleatdria de grupos, os
quais podem evoluir isoladamente ou se fundir novamente ao grupo original, ou ainda a outros
grupos da mesma etnia (NEEL; SALZANO, 1967). Além disso, esses grupos tendem a ser
altamente endogamicos, fatores que em conjunto acarretam uma aceleracdo da taxa de evolugao
genotipica e fenotipica, conforme evidenciado pela rapida evolucdo da morfologia craniana dos
préprios Xavante (HUNEMEIER et al., 2012a).

Muitos padrdes de estrutura genética hoje observados estdo relacionados a fatores
culturais subjacentes, sobretudo influenciados pelas estratégias de subsisténcia, sendo que o
processo de transicdo e intensificacio da producdo de alimentos por meio da agricultura
(acompanhada ou ndo do desenvolvimento de outras tecnologias como criagdo de animais,
pesca, etc.) acarretou muitas vezes uma aceleracdo da taxa de crescimento populacional, com
consequente aumento do tamanho populacional e difusdo démica desses povos, um padrdao bem
documentado e recorrente na histéria humana (SOKAL; ODEN; WILSON, 1991; CORDAUX, 2004;
WEN et al., 2004; DE FILIPPO et al, 2012; AMMERMAN; CAVALLI-SFORZA, 2014), o qual
também é evidenciado pela distribuicio das maiores familias linguisticas do mundo
(BELLWOOD; OTHERS, 2005).

Dessa forma, o panorama genético relativamente homogéneo das populacdes andinas
seria o resultado ndo somente das taxas mais altas de fluxo génico, como também de eventos de
expansdo démica de populacdes agriculturalistas no passado (BARBIERI et al., 2017, 2019), os
quais se infere que teriam se originado na costa do Pacifico (STANISH, 2001), de maneira que

ainda hoje grupos habitantes da regido central dos Andes falantes de linguas Uro, e derivados de
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grupos cacadores-coletores, sdo geneticamente diferenciados de grupos historicamente
agriculturalistas e falantes de linguas Aymara e Quechua da mesma regido (SANDOVAL et al,
2013).

Igualmente, esses eventos de expansdo démica também ocorreram entre povos da
Amazonia, associados a grupos com maior prevaléncia de estratégias de subsisténcia
agriculturalistas, de tal modo que a estrutura genética de populagdes viventes coincide com as
expectativas da ocorréncia de expansdes no passado. Como exemplo, os grupos agriculturalistas
falantes de linguas Tupi apresentam um padrdo de isolamento por distancia indicativo de uma
expansdo populacional, ao passo que infere-se um padrdo ndo-linear de dispersdo para os
grupos falantes de linguas Jé e predominantemente cacadores-coletores, um padrdo que é
discordante da expectativa da ocorréncia de expansdes démicas no passado (RAMALLO et al,
2013).

Ainda nesse sentido, as maiores familias linguisticas da América do Sul possuem uma
extensa distribuicdo geografica no continente (DIXON et al,, 1999) e desde muito tempo foi
proposta uma correlacdo entre estas familias e algumas das tradi¢des*? de cultura material mais
importantes do Holoceno tardio, as quais também apresentam grande amplitude geografica
(NEVES, 2011), contudo, ndo hd uma correspondéncia exata entre elas. De todo modo, as
evidéncias suportam as hipdteses de que pelo menos algumas dessas tradi¢gdes teriam se
expandido de fato por meio de difusdes démicas (NOELLI, 2008; GREGORIO DE SOUZA;
ALCAINA MATEOS; MADELLA, 2020). Efetivamente, as quatro maiores familias linguisticas da
América do Sul, nomeadamente Arawak, Karib, Jé (parte do tronco Macro-Jé) e Tupi-Guarani
(parte do tronco Tupi), estariam relacionadas as tradicées (GREGORIO DE SOUZA; ALCAINA
MATEOS; MADELLA, 2020): Saladdide-Barranc6ide (LATHRAP, 1970; BROCHADO, 1984), Inciso
Ponteada (LATHRAP, 1970), Una (BROCHADO, 1984; NOELLI, 2005) e Tupiguarani (NOELLI,
2008; CORREA, 2014), respectivamente. Além disso, as familias linguisticas possuem
inerentemente um carater expansivo e divergente, independente do mecanismo envolvido na
sua expansao geografica ser uma expansdo démica ou uma difusio cultural43. De modo que, essa
expansdo geografica implica necessariamente na migracdo de pelo menos alguns falantes da
lingua, os quais podem no limite levar os habitantes de outras regides a um processo de
substituicdo linguistica, no qual a lingua originalmente falada é substituida pela lingua dos
migrantes, seja por motivos culturais ou demograficos (HEGGARTY, 2020).

Dentre as quatro tradicdes citadas, as Unicas a se expandirem para fora da Amazonia

foram a Salad6ide-Barrancéide e a Tupiguarani, a primeira atingiu até as ilhas de Porto Rico e

42 Simplificadamente se refere a um conjunto de estilos e técnicas de produgio cultural com ampla
persisténcia temporal e amplitude espacial.

43 Disseminacdo de tracos culturais, praticas, tradi¢des, habitos, técnicas, idéias, estilos, religiGes ou
linguas entre individuos de um mesmo grupo cultural ou nio.
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Hispaniola no Caribe (KEEGAN, 1995), enquanto que a segunda se expandiu por um raio de
mais de 4.000 quildmetros por boa parte das terras baixas amazodnicas e nao-amazonicas,
incluindo o cerrado da regido central brasileira, zonas de caatinga do Nordeste, uma porgao
significativa da costa do Atlantico, areas de mata atlantica do Sudeste e do Sul, até as regides dos
pampas argentinos (NOELLI, 1998, 2008). A tradi¢cdo Tupiguarani pode ainda ser divida em trés
sub-tradi¢des principais, que seriam a Guarani, Tupinamba da Amazonia e Tupinamba da Mata
Atlantica, estando predominantemente circunscritas a bacia do Parang, ao sudeste da Amazonia
e ao litoral atlantico, respectivamente, e portanto ocorreram em regides geograficas distintas
(ALMEIDA; NEVES, 2015). Da mesma forma, linguas das familias Arawak (DAVIS; GOODWIN,
1990) e Tupi-Guarani (URBAN, 1992; RODRIGUES, ARYON D. & CABRAL, ANA SUELLY A. C,
2012b) se expandiram para as regides correspondentes a das respectivas tradi¢des associadas e
eram faladas por povos nativos dessas regides até o contato com europeus iniciado em 1492. De
fato, ha muito tempo se percebeu a similaridade linguistica e cultural entre os Guarani** e os
Tupinamba#s que permitiria a unificacdo destes num unico grupo, o qual foi chamado de Tupi-
Guarani“6 (NOELLI, 1998, 2008). Desta forma, a familia linguistica com a distribui¢ao geografica
mais ampla no territdrio brasileiro é a Tupi-Guarani, a qual integra o tronco linguistico Tupi em
conjunto com outras nove familias linguisticas restritas a populacdes amazodnicas (URBAN,
1992; RODRIGUES, ARYON D. & CABRAL, ANA SUELLY A. C, 2012b).

Atualmente, é um consenso que toda a imensa diversidade das familias linguisticas do
tronco Tupi teve um centro de origem comum (NOELLI, 2008), ao passo que um conjunto de
fortes evidéncias de andlises linguisticas (e.g. (WALKER et al,, 2012)), também suportados por
dados arqueoldgicos (e.g. (MILLER, 2009)) e genéticos (RAMALLO et al.,, 2013; SANTOS et al,,
2015) apontam como centro de diversidade e de dispersao dos povos falantes de linguas Tupi a
regido sudoeste da Amazdnia, mais especificamente a regido entre os rios Madeira e Guaporé
(conhecida como Regido Madeira Guaporé), localizada na bacia do rio Madeira. Em tempo,
seguindo a mesma légica o centro de dispersdo dos Tupi-Guarani por sua vez parece ter sido a
regido entre e proxima aos rios Xingu e Tocantins no sudeste amazonico, isto porque retne a
maior diversidade linguistica e de cultura material do grupo, além de indicios consistentes de
uma longa ocupacgio, sendo que a 1.000 AP a regido ja seria extensamente ocupada (ALMEIDA;
NEVES, 2015). Entretanto, essa hipotese ainda ndo pode ser analisada e corroborada em termos

da distribuicdo da diversidade genética.

44 Grupos Tupi-Guarani do Centro Oeste e Sul do Brasil.

45 Grupos Tupi-Guarani do litoral atlantico e da regido amazénica. E também o nome de uma etnia
especifica do litoral brasileiro.

46 Os nomes de familias linguisticas ou das proéprias linguas as vezes sdo utilizados para se referir aos seus
respectivos grupos de falantes.
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A dispersdao dos Tupi-Guarani a partir do centro de origem teria iniciado a
aproximadamente 2.400 AP e muito rapidamente atingido tanto a bacia do Parana a 2.200 AP
quanto a costa do Atlantico a 1.800 AP, segundo a distribuicdo dos sitios arqueologicos mais
antigos (NOELLI, 2008; MACARIO et al., 2009). Ao longo de mais de um século de pesquisa
arqueologica, linguistica, historiografica e etnografica, diversas rotas para a dispersdo dos Tupi-
Guarani foram propostas, assim como os fatores climaticos, socioculturais e/ou demograficos
envolvidos.

Nesse sentido, o antropologo Alfred Métraux, baseado em dados histdricos e de
linguistica histérica, prop6s um modelo segundo o qual os Tupi-Guarani teriam se utilizado das
extensas conexdes fluviais da bacia amazoénica para se dispersar rapidamente para a regido sul e
a bacia do Parana e a partir dessa regido eles teriam ocupado o litoral atlantico, sendo que esse
evento seria préoximo temporalmente do contato com os europeus, tendo ocorrido apenas
algumas centenas de anos antes (METRAUX, 1927). E importante destacar que segundo Métraux
0 processo teria ocorrido sob a forma de migracdes, o que significa dizer que as regides
originalmente ocupadas teriam sido abandonadas em busca de novos territérios. Esse modelo
foi entdo mais tarde reinterpretado para incluir a ocorréncia de mudancas climaticas como fator
impulsionador da dispersao, as quais teriam provocado uma fragmentacao da floresta e levado a
uma busca por refigios mais adequadas aos modos de vida e estratégias de subsisténcia desses
grupos em regides ao sul da Amazonia, e portanto assim desencadeado as migra¢des para a
bacia do Parana e assim por diante (MEGGERS, 1974, 1977, 1982; MEGGERS AND CLIFFORD,
1978).

Alternativamente o arquedlogo Donald Lathrap propos o que ficou conhecido como o
“modelo cardiaco” para a dispersdo dos povos Tupi-Guarani, o qual propunha uma expansio
radial gradativa e mais profunda temporalmente, todavia também por meio das redes fluviais, a
partir de um centro de dispersdo amazonico, e se baseia em dados linguisticos, etnograficos e
sobretudo arqueoldgicos (LATHRAP, 1970). Este modelo foi posteriormente aprimorado pelo
arquedlogo brasileiro José Brochado, que buscando estabelecer relagdes entre os dados
linguisticos e a evolugdo da cultura material, propos que a diferenciacdo das linguas e tradi¢coes
ceramicas teria sido uma consequéncia da divergéncia e diferenciacdo dos Proto-Tupi, a qual
por sua vez teria sido causada por um crescimento demografico continuo na regido central
amazonica causado pela producio de alimentos por meio da agricultura (BROCHADO;
LATHRAP, 1982; BROCHADO, 1984). Dado que o carater do evento proposto é o de uma
expansdo démica, isso implica que os territorios originalmente ocupados pelos Tupi-Guarani
ndo foram abandonados no processo, além disso esses grupos teriam se expandido em um
movimento de pinca a partir de um centro de dispersido no sudeste amazonico, de modo que um

dos ramos se dirigiu ao sul e a bacia do Parang, e o outro em dire¢io ao leste seguindo o curso
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do Rio Amazonas, até a foz e depois em dire¢do ao litoral atlantico, o qual teria sido ocupado em
seguida até a regido de Cananéia no litoral de Sdo Paulo, respectivamente o ramo do sul daria
origem entdo aos Guarani e o ramo do leste aos Tupinamba (BROCHADO; LATHRAP, 1982;
BROCHADO, 1984).

Em suma, esses dois modelos possuem premissas fundamentalmente distintas no que
diz respeito a pontos centrais para a compreensdo da dispersdo dos povos Tupi-Guarani,
principalmente a forma com que os movimentos populacionais ocorreram, a profundidade
temporal desses eventos e os fatores desencadeadores do processo. Entretanto, ao mesmo
tempo eles concordam no entendimento de que tanto as linguas, quanto a cultura material
foram dispersas por meio de um movimento populacional e ndo simplesmente pela difusao
cultural. Um segundo ponto de concordancia aqui citado é a visdo de que estes deslocamentos
teriam ocorrido por meio de rotas fluviais, o que vem sendo contestado por uma série de
evidéncias que mostram uma ocupacdo e reocupacdo de terras firmes por parte dos Tupi-
Guarani em uma longa escala temporal, sobretudo na regido do sudeste da Amazdnia, entre os
rios Tocantins e Xingu, indicando que rotas terrestres também tem de ser consideradas nos
modelos que buscam explicar o fendmeno da expansdo Tupi-Guarani (ALMEIDA; NEVES, 2015).

E importante destacar também que essas regides por onde os Tupi-Guarani se
expandiram ndo estavam desocupadas antes da chegada deles, sendo que o litoral atlantico,
assim como algumas areas ribeirinhas eram habitados por popula¢des de pescadores-coletores
construtoras de sambaquis*’ desde aproximadamente 8.000 AP (GASPAR et al, 2008). E
possivel que a ocupacdo seja ainda mais antiga, dado que muitos sambaquis podem ter sido
formados sobre a plataforma continental, e atualmente estariam ocultos sob o oceano Atlantico
(GASPAR et al, 2008). Estes grupos sambaquianos, como sdo conhecidos, teriam portanto
ocupado o litoral brasileiro desde pelo menos 8.000 AP até a chegada de grupos Tupi-Guarani e
também de falantes de linguas Macro-J€é, ndo necessariamente nessa ordem, como evidenciado
pela presenca de ceramicas das tradi¢des Tupiguarani e Taquara/Itararé4® nas camadas mais

superiores de alguns sambaquis, respectivamente (GASPAR et al., 2008).

47 Termo derivado do Tupi usado no Brasil para se referir aos “montes de conchas” ou “concheiros”
amplamente distribuidos no litoral atlantico, assim como em lagunas e rios brasileiros. Os sambaqui sao
depositos culturais com tamanho e estratigrafias variaveis, além de possuirem origens e funcdes diversas.
Efetivamente existem concheiros em diversas partes do mundo, sendo chamados em inglés de shell
mounds ou middens, entre outros termos.

48 A tradigdo Taquara/Itararé é associada a grupos Jé do sul do Brasil, como os Xokleng e Kaingang
(GASPAR et al.,, 2008).
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Sub-representatividade de populacdes indigenas em estudos

genéticos

Como foi demonstrado aqui a histéria dos povos americanos é extremamente profunda
e complexa, se iniciando com a formacdo e entrada dos primeiros grupos nativos americanos
ainda no Pleistoceno tardio a partir do nordeste asiatico e da Beringia, passando pela entrada no
continente através da Beringia, dispersao e diferenciacdo desses grupos por todo o continente,
com alguns fluxos populacionais adicionais contribuindo especificamente para populagdes
nativas do norte da América do Norte, prosseguindo com as dindmicas e movimentos
populacionais do Holoceno, os quais foram amplificados pela intensificacio da produgdo de
alimentos com a domesticagdo de plantas e animais, e o desenvolvimento da agricultura a partir
do Holoceno médio, chegando ao desenvolvimento de sociedades agricolas hierarquizadas que
se mostraram bastante disruptivas em suas zonas de influéncia, sobretudo na Mesoamérica e na
porcdo central dos Andes durante o Holoceno tardio, até por fim os eventos catastroéficos
causados e desencadeados pela invasdo européia, que gerou uma reconfiguracdo gigantesca da
distribuicao, diversidade e no tamanho das populagdes indigenas.

Apesar desse panorama uma série de fatores inibiram e continuam prejudicando o
estudo da diversidade genética de populacdes americanas, principalmente o fato de que
historicamente populacdes ndo-europeias, sobretudo as indigenas, foram negligenciadas e
continuam largamente sub-representadas no esforco global de estudo da diversidade genomica
humana. Efetivamente, até o ano de 2009 os estudos de associacdo ampla do genoma#d
contavam com uma maioria absoluta de 96% (de um total de 1,7 milhdes de amostras) de
participantes de ascendéncia europeia (NEED; GOLDSTEIN, 2009). Esta situagdo nao foi muito
aprimorada até o ano de 2016, quando apenas 19% (de um total de 35 milhdes de amostras)
dos participantes possuiam ascendéncia ndo-europeia, ainda assim correspondendo
predominantemente a individuos de origem asiatica (POPE]JOY; FULLERTON, 2016). No
presente momento, segundo o GWAS Diversity Monitors? a proporgao total de participantes
europeus, asiaticos e africanos é de 88,64%, 7,11% e 0,33%, respectivamente, sendo o restante
composto por afro-americanos e afro-caribenhos (0,85%), hispanicos ou latino-americanos

(0,78%) e miscigenados ou outros (2,28%) (MILLS; RAHAL, 2020), demonstrando que uma

49 Genome-wide association studies (GWAS), consiste basicamente na comparacido das frequéncias de
marcadores genéticos e caracteres fenotipicos entre individuos ou grupos, buscando identificar uma
associagdo entre marcadores e fenotipos de interesse, como por exemplo fatores genéticos relacionados a
doencas.
50 Site consultado em 5 de Julho de 2021; https://gwasdiversitymonitor.com/.
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posicio absolutamente secundaria é relegada as popula¢des indigenas das Américas, da Africa e
da Oceania.

A sub-representa¢do dos nativos americanos nos painéis de dados gendmicos globais,
produz uma série de distorgdes, como por exemplo viés na aplicagcdo de resultados de estudos
de associacdo de marcadores genéticos a fendtipos, inclusive de fenétipos com relevancia
médica, o que se deve ao fato de que boa parte destes estudos foi conduzida em populacdes
europeias, nas quais a frequéncia e a distribuicdo das variantes genéticas difere
significativamente daquelas de populagcdes indigenas de outras partes do globo.
Exemplificadamente, devido a essas diferencas genéticas entre populagdes distintas, um
marcador genético pode estar associado a um risco maior ou menor, de acordo com a
ancestralidade do individuo ou até mesmo do segmento genomico no qual se localiza o
marcador genético especifico. Este viés de amostragem também significa que muitas
associacdes relevantes entre caracteres fenotipicos e variantes genéticas estdo sendo ignoradas
(POPE]JOY; FULLERTON, 2016).

Nesse sentido, a falta de representatividade de popula¢des nao-europeias pode levar a
uma menor efetividade e até a risco na aplicacdo de certas drogas (BURKE, 2021). Soma-se a
isto o fato de que as popula¢des mais prejudicadas pela sub-representacdo tendem a ser aquelas
origindrias de regides do globo mais periféricas e afetadas por fatores como baixo
desenvolvimento econdmico, problemas sociais e ambientais (POPEJOY; FULLERTON, 2016).
Uma camada adicional do problema da baixa diversidade e falta de representatividade vem do
fato de que a pesquisa em genomica é predominantemente realizada por institutos de pesquisa
e universidades europeias e americanas, e os grupos de pesquisa também majoritariamente
compostos por pessoas de ascendéncia europeia (BONHAM; GREEN, 2021), o que certamente
produz ainda mais distor¢des e assimetrias no que diz respeito as abordagens utilizadas, aos
objetivos das pesquisas e até ao beneficio gerado para as populacdes estudadas. Desta forma,
estas populacdes sub-representadas ainda tém o acesso bastante limitado aos avancos
proporcionados por pesquisas em gendmica, como servicos de testes genéticos, estimativas de
risco de doencas e tratamentos médicos advindos destes estudos (BURKE, 2021).

Nesta perspectiva, a subamostragem de populacdes nativas das Américas, e sobretudo
de amostras de individuos antigos, é particularmente problematica para o estudo da histéria
destas populagdes, dado que pecas essenciais do quebra-cabecas formado pelos eventos do
passado certamente estdo sendo completamente ignoradas por estarem ausentes nos dados
disponiveis, um fato que na ultima década foi reiteradamente demonstrado pelas descobertas
cientificas resultantes do estudo de novas amostras (e.g. (REICH et al,, 2012; SKOGLUND et al,
2015; POSTH et al., 2018)).
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Esta tese portanto faz parte de um esfor¢o para aumentar a representatividade de
estudos sobre a diversidade genética das populagdes indigenas e ndo-indigenas brasileiras,
essencialmente através (i) de uma amostragem mais ampla de povos nativos (e miscigenados)
com distribuicdo por diferentes ecorregioes brasileiras; (ii) producdo de dados gendomicos a
partir das melhores técnicas disponiveis, em quantidade e qualidade suficientes para permitir o
estudo adequado destas populagdes; e (iii) finalmente pela andlise da diversidade genética e

producdo de conhecimento acerca de aspectos histéricos, demograficos e evolutivos.
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e As amostras inéditas publicadas nos artigos que compdem essa tese somam-se a um
esforco recente para reduzir a sub-representacdo de populacdes nativas americanas nos
painéis globais de dados genémicos, contribuindo principalmente para preencher uma
lacuna de dados gendmicos sobre a diversidade das populagdes do leste da América do
Sul.

e As comunidades dos Tupiniquim e Guarani Mbya localizadas em Aracruz (ES) na costa
atlantica sdo compostas por individuos com um grau de miscigenagdo superior ao
observado em outras populacdes nativas da América do Sul. Essa maior proporg¢io de
miscigenac¢do no litoral brasileiro aponta um impacto mais drastico do contato com os
europeus e do processo de colonizacdo para a regido, algo esperado pela densidade
populacional ter sido historicamente muito maior no litoral e regides adjacentes.
Entretanto, ndo ha correlagdo entre o grau de miscigenacdo e a localizacdo geografica, ao
menos no nivel continental.

e O histérico de tamanho efetivo populacional do periodo pds-contato dos diferentes
grupos indigenas americanos revela um maior impacto da colonizagdo na porgao leste
da América do Sul e no México, apontando uma maior reducdo proporcional da
diversidade nas populagdes do litoral atlantico brasileiro (Tupiniquim) e México,
seguidas pelos Tupi (incluindo os Guarani e Tupi Amazdénicos), pelos Quechua, pelos Jé e
por fim pelas comunidades da costa do Pacifico. O minimo de diversidade genética é
estimado ha 7-8 geracdes e demonstra que o processo de exterminio dos povos
indigenas provavelmente se intensificou ao longo do tempo desde o contato.

e O compartilhamento de segmentos de IBD intrapopulacional (e HBD) indica um
aumento da frequéncia de casamentos consanguineos no periodo pds-contato, muito
provavelmente causado pela reducdo e fragmentacdo das populacdes indigenas. Ao
passo que o compartilhamento de IBD entre populagdes é reduzido no mesmo periodo,
sugerindo um aumento da propor¢io de casamentos dentro dos grupos (i.e.
intrapopulacionais).

e 0O excesso de afinidade genética com populacdes australo-asiaticas foi encontrado nos
Guarani Kaiowa do sul da regido Centro-Oeste brasileira e nos Chotuna do litoral norte
do Peruy, indicando que a extensdo da presenca dessa ancestralidade é muito superior a
anteriormente inferida, que estava restrita a Amazodnia (Karitiana e Surui) e ao planalto
central brasileiro (Xavante). A pequena contribuicdo da ancestralidade australo-asiatica
para os grupos onde foi detectada (entre 1 e 3%) e a grande variabilidade do sinal entre
populacbes e individuos sugerem ainda que a significincia estatistica pode estar sendo
perdida por meio da dilui¢do do sinal e sua presenga, ocultada em alguns grupos.

e Qutros fatores que podem contribuir para explicar a auséncia do sinal australo-asiatico
na maioria das populagdes nativas americanas sao:
O Miscigenacao com grupos de ancestralidade inteiramente nativa americana;
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Efeito extremo da deriva genética com grande perda da diversidade;
Dinamicas populacionais e expansdes démicas que contribuiram para
Homogeneizagdo genética a nivel continental e sub-continental;

o Extincdo de diversos grupos e drastica reducdo da diversidade genética como
consequéncia da invasao e colonizagdo europeia;

O Sub-amostragem, sobretudo na América do Norte.

A ancestralidade australo-asiatica teria sido introduzida, mais parcimoniosamente,
durante o povoamento inicial da América do Sul, o qual teria sido feito por uma
populacdo bastante estruturada geneticamente e tem como limite maximo de chegada
~12.000 AP, a data de divergéncia inferida entre os grupos da costa do Pacifico, Andes e
Amazonia (HARRIS et al, 2018). Isto porque hipoteses alternativas requerem mais de
um evento de miscigenacdo independente com grupos amazoOnicos e da costa do
pacifico, resultando em proporgdes muito similares de ancestralidade australo-asiatica.
Além disso, nossos modelos de histéria populacional corroboram a hipo6tese de
dispersao inicial pela rota da costa do Pacifico, o que também poderia ajudar a explicar a
auséncia do sinal australo-asidtico na América Central e do Norte, principalmente
considerando que estes primeiros grupos humanos adotariam estratégias de
subsisténcia predominantemente pescadoras-coletoras e portanto adaptadas a vida
costeira.

A ancestralidade das comunidades indigenas atuais apresentam evidéncias de uma
continuidade genética parcial em relagdo aos grupos que ocupavam as mesmas regioes
ou regides adjacentes no passado. Adicionalmente, o padrao de afinidade genética entre
grupos contemporaneos e antigos indica a existéncia de um gradiente de variacdo
genética que remonta aos eventos de povoamento inicial, com diferenciacdo no sentido
norte-sul e oeste-leste. Indicando portanto que a distribuicdo da variacdo genética
nativa americana foi significativamente influenciada pelo povoamento inicial das
Américas.

A correlacdo entre distancias genéticas e geograficas, somadas a reducdo da diversidade
genética do oeste para o leste da América do sul, como demonstrada pela correlagio
entre o coeficiente de endogamia e a longitude e pela diferenga significativa entre o
coeficiente de endogamia médio de grupos das duas regiodes, evidencia que a variagio
genética clinal observada foi formada como consequéncia tanto do isolamento por
distdncia quanto dos gargalos populacionais em série, provavelmente durante o
povoamento inicial. Soma-se ainda a essas evidéncias o padrao inferido de divergéncia
dos grupos ao longo da histéria populacional que se inicia no oeste e continua
progressivamente em direcdo ao leste. Finalmente, sdo inferidas maiores distancias
genéticas entre grupos do leste da América do Sul.

As diversidades linguistica e ambiental sdo capazes de explicar apenas uma parte da
variacdo genética e ndo é possivel rejeitar a hipdtese de que os acasalamentos sdo
aleatdrios entre individuos dos mesmos grupos, entretanto existe variacdo genética
significativa entre os grupos, um padrao esperado para populagdes pequenas e isoladas,
onde o efeito da deriva genética é maior e do fluxo génico menor.
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Um conjunto robusto de evidéncias indica que os Kokama localizados no oeste
amazonico e falantes de uma lingua da familia Tupi-Guarani passaram por um processo
de substituicdo linguistica e sdo muito provavelmente descendentes de povos falantes
de Arawak ou proximamente relacionados, visto que possuem uma afinidade genética
muito maior com grupos do oeste amazonico e com os Arawak, em especial com os
Chamicuro do Peru, do que com os Tupi ou mesmo com os outros Tupi-Guarani. A
grande similaridade do perfil de afinidades genéticas dos Kokama do Peru e dos Kokama
da Colémbia corrobora uma cronologia pré-contato para o evento de substituicdo
linguistica, isto porque estes encontram-se a centenas de quildmetros de distdncia um
do outro, o que torna improvavel que movimentos e dinamicas populacionais
desencadeadas pela colonizacdo ou eventos recentes de éxodo rural e adensamento em
centros urbanos tenham gerado independentemente esses perfis genéticos similares,
como consequéncia de uma possivel homogeneizacdo genética das populacdes da regido.

Os Tupiniquim do litoral atlantico localizados na regido Sudeste brasileira (ES) sdo mais
similares geneticamente a grupos Tupi amazdnicos do que a outros nativos brasileiros,
incluindo os préprios Guarani (Tupi-Guarani do Centro-Oeste e Sul brasileiros). Os
Tupiniquim ainda apresentam bom ajuste como grupo irmdo dos Tupi-Guarani
amazonicos em modelos de historia populacional. Esse resultado possui algumas
implicacdes importantes para a histéria dos Tupi-Guarani:

o Demonstra que a Expansao Tupi foi um processo de expansao démica, visto que
os Tupiniquim, descendentes do ramo costeiro da expansao, sdo geneticamente
mais proximos aos Tupi Guarani amazdénicos como seria esperado, o que ao
mesmo tempo se contrapde a possibilidade de que as linguas Tupi-Guarani
tenham se expandido apenas sob a forma de uma difusdo cultural, caso em que
seria esperada uma maior similaridade com outros grupos indigenas,
provavelmente com os J§&;

o0 Rejeita a hipétese proposta por Métraux (METRAUX, 1927) e corrobora a
hipotese proposta por Brochado (BROCHADO, 1984), segundo a qual os Tupi-
Guarani se expandiram para fora da amazoénia devido a um aumento da taxa de
crescimento populacional proporcionado pela agricultura no interior da
Amazonia, ainda segundo esta hipdtese os Tupi-Guarani da costa (i.e. os
Tupinamba) e os do sul (i.e. os Guarani) foram formados por ramos distintos que
teriam divergido no inicio da Expansao Tupi, entre 3.000 e 2.000 AP.

Ao passo que os Guarani do sul da regido Centro-Oeste brasileira (MS), sobretudo os
Mbya e os Nandeva, muito provavelmente foram formados por um evento de
miscigenacdo entre o ramo sul da Expansdo Tupi e populacdes do Chaco, e se
apresentam como um grupo monofilético em relacio aos outros Tupi e nativos
brasileiros. Além disso, os Guarani sdo mais relacionados aos Jé do que os outros Tupi,
visto que os Guarani Kaiowa podem ser modelados como grupo irmio dos Xavante, e os
outros Guarani como uma mistura de um ramo irmido dos Kaiowa e de uma outra
linhagem mais basal, a qual ao que tudo indica seria proveniente de um grupo do Chaco.

Os padrdes de diversidade genética encontrados corroboram a existéncia de diferencas
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Conclusoes

entre o leste e oeste da América do Sul, indicando um histérico de maior tamanho
efetivo e um menor coeficiente de endogamia no oeste em comparacdo com o leste,
enquanto que o nimero e comprimento total dos segmentos de IBD (HBD, intra e
interpopulacional) apresentam o padrdo oposto, ou seja maiores niveis no leste e
menores no oeste. Além disso, a distancia genética entre grupos também é maior no
leste, apesar da estimativa aparentemente contraditéria de uma maior porcentagem da
variacdo genética entre grupos do oeste.

Em contrapartida, um modelo de divisdo abrupta entre os Andes e a Amazbnia é
refutado por diversas linhas de evidéncia, entre elas: a ocorréncia de expansdes démicas
com centro de dispersdo na AmazoOnia, o compartilhamento de componentes de
ancestralidade e de segmentos de IBD formados no periodo pré-contato entre grupos da
costa do Pacifico, Andes e Amazdnia, assim como a correlagdo do gradiente de variacao
genética e do nivel de diversidade genética com a longitude.

Por fim, foram identificados 4 grupos principais de similaridade genética entre os
nativos das terras baixas do leste sul-americano: os Guarani, os J&, um grupo incluindo
toda porgao central e leste da Amazonia, e tltimo grupo localizado no oeste amazonico e
que se apresenta como uma mistura entre os componentes do oeste sul-americano e do
centro-leste amazdénico. A andlise de estrutura genética ainda identificou pelo menos 3
grupos no oeste da América do Sul, sendo separados basicamente na porg¢ao norte dos
Andes, incluindo o Equador e Bolivia, e por¢des norte e sul dos Andes peruanos,
corroborando resultados anteriormente observados.
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RESUMO

A origem dos nativos americanos remonta a povos do nordeste asidtico que teriam chegado a
Beringia durante o Ultimo Maximo Glacial e apds o seu fim teriam cruzado as geleiras do norte
da América do Norte dando inicio ao povoamento do continente. Com excecdo de populagdes do
artico, o restante dos nativos americanos foram formados por uma populagdo ancestral comum,
entretanto algumas comunidades indigenas atuais e um individuo antigo do Brasil apresentam
um componente de ancestralidade adicional, que exibe maior afinidade genética com
populacdes do sul da Asia, Melanésia e Australia e foi modelado como a contribui¢cido de uma
populagdo ndo-amostrada (Populagdo Y). Durante o povoamento inicial os primeiros
americanos passaram por um processo de adaptacdo a imensa diversidade ambiental das
Américas, mediado tanto pela evolucdo bioldgica quanto cultural, assim como pela construcdo
de nichos, resultando em uma das maiores diversidades culturais do mundo, com
aproximadamente 350 grupos étnicos e mais de 180 linguas nativas apenas na Amazonia.
Posteriormente, durante o Holoceno médio e tardio alguns fatores como a intensificacdo da
producdo de alimentos e mudancas climaticas produziram dindmicas populacionais que
reconfiguraram significativamente a paisagem genética, entre esses eventos a Expansao Tupi é
provavelmente o mais relevante para o leste da América do Sul. Além disso, a invasdo e
colonizacdo europeia, a partir do fim do século 15, levou a um exterminio massivo dos
indigenas, particularmente do litoral brasileiro que era predominantemente ocupado pelos
Tupi. Aqui nds analisamos os dados gendmicos inéditos de 139 nativos americanos
contemporaneos de 9 grupos étnicos do Brasil, genotipados nas plataformas Axiom Human
Origins - Affymetrix (49) e Axiom InCor BB - Affymetrix (95) (5 individuos presentes em ambas) e
combinados a bancos de dados publicos de comunidades indigenas contempordneas e de
individuos antigos. No Capitulo 1, n6s demonstramos que o sinal de afinidade genética australo-
asiatica apresenta grande variacdo intra e interpopulacional, e estd muito mais extensamente
distribuido na América do Sul do que anteriormente demonstrado, estando presente mais ao sul
da regido Centro-Oeste brasileira nos Guarani Kaiowa e também do outro lado da Cordilheira
dos Andes nos Chotuna do litoral norte do Peru. Adicionalmente, os modelos de histéria
populacional corroboram que o povoamento inicial das Américas ocorreu pela rota da costa do
Pacifico. Enquanto que, no Capitulo 2 nds encontramos um padrdo de estrutura genética
parcialmente relacionado a diversidade linguistica entre os indigenas do leste e oeste da
América do Sul, com pelo menos 3 divisdes primarias em cada regido e um grupo transicional no
oeste amazonico, incluindo populagdes das encostas orientais andinas. Contudo, tanto a
variacdo genética quanto o nivel de homozigose sdo correlacionados a longitude, além da
distancia genética que é correlacionada a geografica, sugerindo portanto um efeito conjunto de
isolamento por distincia e de gargalos populacionais em série, possivelmente remontando a
dispersao inicial a partir da costa do Pacifico. Interessantemente, a subestruturacdo genética de
populagdes indigenas contemporaneas recapitula a ancestralidade subcontinental de individuos
antigos. Nos ainda encontramos evidéncias de expansdes démicas no Holoceno tardio e de uma
maior resisténcia ao colapso populacional no poés-contato entre os grupos do oeste sul-
americano. Por fim, diversas linhas de evidéncias apontam que os Kokama do oeste amazdnico
passaram por um processo de substituicdo linguistica. Ao passo que, no Capitulo 3 nds
mostramos que os Tupiniquim do Espirito Santo no litoral brasileiro, sdo descendentes do
antigo ramo Tupi da costa, além disso n6s também datamos os periodos de intensificacio da
miscigenacdo com povos europeus e africanos, os quais remontam a alguns eventos historicos
particularmente relevantes para a demografia brasileira. Por ultimo, modelos baseados em
hipéteses alternativas da Expansdo Tupi corroboram a interpretacdo do arquedlogo brasileiro
José P. Brochado, segundo a qual os Tupi da costa (i.e. Tupinamba) e os Guarani teriam
divergido e se expandido a partir da Amazonia por rotas independentes, os primeiros seguindo
o curso Rio Amazonas em direcdo ao leste e depois através do litoral atlantico e os dltimos indo
diretamente para o sul ao longo dos rios até a Bacia do Parana.
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ABSTRACT

The origin of the native americans traces back to northeastern asian peoples which would have
reached Beringia during the Last Glacial Maximum and after its end they would have crossed the
northern North America ice sheets initiating the settlement of the continent. Excepting the
arctic populations, the remaining native americans were formed by a common ancestral
population, however some present-day indigenous communities and one ancient individual
from Brazil exhibit an additional ancestry component, which presents higher genetic affinity
with populations from southern Asia, Melanesia and Australia and has been modelled as a
contribution from an unsampled population (Population Y). During the initial settlement which
the first americans underwent a process of adaptation to the vast environmental diversity of the
Americas, mediated by both biological and cultural evolution, as well as by niche construction,
resulting in one of the greatest cultural diversities of the world, with approximately 350 ethnic
groups and over 180 native languages in the Amazon alone. Later, during the mid and late
Holocene some factors such as the intensification of food production and climate change
produced population dynamics that significantly reconfigured the genetic landscape, among
these events the Tupi Expansion is probably the most relevant for eastern South America.
Furthermore, the European invasion and colonization, starting in the end of the 15th century,
led to a massive extermination of the indigenous people, particularly on the Brazilian coast,
which was predominantly occupied by the Tupi. Here we analyze unpublished genomic data
from 139 contemporary Native Americans from 9 ethnic groups of Brazil, genotyped on the
Axiom Human Origins - Affymetrix (49) and Axiom InCor BB - Affymetrix (95) platforms (5
individuals present in both) and merged to public databases of contemporary indigenous
communities and ancient individuals. In Chapter 1, we demonstrate that the Australasian
genetic affinity signal has high intra- and interpopulation variation, and is much more widely
distributed in South America than previously demonstrated, being present further south in the
Brazilian midwest region in the Guarani Kaiowd and also across the Andes in the Chotuna of the
northern peruvian coast. Additionally, the population history models corroborate that the initial
settlement of the Americas occurred along the Pacific coast route. Whereas, in Chapter 2 we find
a pattern of genetic structure partially related to linguistic diversity among the indigenous
peoples of eastern and western South America, with at least 3 primary divisions in each region
and a transitional group in the western Amazon, including populations from the Andean eastern
slopes. However, both genetic variation and homozygosity level are correlated with longitude,
in addition to genetic distance, which is correlated with geographic distance, thus suggesting a
joint effect of isolation by distance and serial population bottlenecks, possibly dating back to the
initial dispersion from Pacific coast. Interestingly, the genetic substructure of contemporary
indigenous populations recapitulates the subcontinental ancestry of ancient individuals. We
also find evidence of demic expansions in the late Holocene and a greater resistance to post-
contact population collapse among western South American groups. Finally, several lines of
evidence indicate that the Kokama of the western Amazon underwent a process of linguistic
substitution. While in Chapter 3 we show that the Tupiniquim from Espirito Santo, on the
Brazilian coast, are descendants of the ancient coastal Tupi branch, furthermore we also date
the periods of admixture intensification with European and African peoples, which trace back to
some historical events particularly relevant to Brazilian demography. Finally, models based on
alternative Tupi expansion hypotheses corroborate the interpretation of the Brazilian
archaeologist José P. Brochado, according to which the coastal Tupi (i.e. Tupinamba) and the
Guarani would have diverged and expanded from the Amazon by independent routes, the first
following the Amazon River course towards the east and then through the Atlantic coast and the
latter going directly south along the rivers to the Parana Basin.
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APROVACAO ETICA E PLANO DE GESTAO DOS
DADOS

A aprovagdo ética para a coleta das amostras apresentadas nesta tese foi fornecida pela
Comissdo Nacional de Etica em Pesquisa (CONEP Resolution no. 123 and 4599). A CONEP
também aprovou o consentimento oral e o uso dessas amostras em estudos de historia
populacional e evolugdo humana. Consentimentos orais individuais e/ou tribais foram obtidos
dos participantes que ndo eram capazes de ler ou escrever. Todas as amostras foram coletadas
pelos pesquisadores Francisco Mauro Salzano e José Geraldo Mill e seus colaboradores, de
forma consistente com a Declaracdo de Helsinki e com as leis e regulacdes vigentes a época da
amostragem. Suporte Logistico para a coleta das amostras foi dada pela Fundacdo Nacional do
indio.

Os dados genOdmicos inéditos gerados no ambito deste projeto e incluidos nas anélises dos
manuscritos publicados (CASTRO E SILVA et al,, 2020, 2021) foram integralmente depositados
no repositorio European Genome-phenome Archive (EGA) e encontram-se disponiveis sob os
numeros de acesso EGAS00001004036 e EGAS00001005022. Colocamos abaixo os links para
acesso, assim como uma breve descricdo dos datasets depositados em relagdo ao nimero de
individuos, grupos de origem e plataforma de genotipagem:

1. (CASTROE SILVA etal, 2020):

https://ega-archive.org/studies/EGAS00001004036/

a. EGAD00010001801: 47 Tupiniquim (with local ancestry masking of non-Native
American ancestry) (Axiom InCor BB - Affymetrix)

b. EGADO00010001802: 47 Tupiniquim e 48 Guarani Mbya (Axiom InCor BB -
Affymetrix)

c. EGAD00010001803: 1 Tupiniquim, 4 Guarani Mby3a, 2 Wajapi, 3 Parakana e 2
Gavido (Axiom Human Origins - Affymetrix)

2. (CASTROESILVA etal, 2021):

https://ega-archive.org/studies/EGAS00001005022/

a. EGAD00010002061: 1 Asurini, 2 Munduruku, 7 Xikrin e 27 Xavante (Axiom
Human Origins - Affymetrix)

Os dados podem ser requisitados através do sistema do EGA, o qual permite o contato entre
os solicitantes e um comité de acesso aos dados (Data Access Committee - DAC). Tal comité julga
a adequacdo dos pedidos de acesso em relacdo a um conjunto de requisitos sobre o grupo de
pesquisa e objetivos do projeto, e por fim, caso defira a solicitacdo o DAC também requisita a

assinatura de um acordo de acesso aos dados (Data Access Agreement - DAA).
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