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RESUMO
A Amazônia foi, durante muito tempo, considerada populacionalmente vazia. No entanto 

trabalhos de Arqueologia propõem uma grande antiguidade para a ocupação humana 

nesta região. Neste cenário que este trabalho buscou, na relação intergrupos, entender 

o povoamento sul-americano a partir de uma perspectiva regional amazônica. Deste 

modo, os autores buscaram analisar o povoamento da região amazônica a partir das dis-

tâncias genéticas e geográficas de 20 populações atuais, comparando-as com propostas 

de modelo de dispersão, criados a partir das distancias geográficas. Este trabalho, visou 

a promoção de entendimento interdisciplinar por meio de elementos da Arqueologia e 

Antropologia Molecular.

PALAVRAS-CHAVE: DNA mitocondrial; Modelos de ocupação; FST; Matriz de distância 

genética; Matriz de distância geográfica.

ABSTRACT
The Amazon was, for a long time, considered populationally empty. However, the works of 

Archeology propose a considerable antiquity of human occupation in this region. There-

fore, this work seeks, in intergroup relations, to understand the South American occu-

pation from a regional Amazonian perspective. Thus, the authors sought to analyze the 

occupation of the Amazon from the genetic and geographical distance of 20 current pop-

ulation, comparing this distance with proposals for models of occupation routes, made 

from the geographical distances. This work aims to promote the understanding of inter-

disciplinary through elements of Molecular Anthropology and Archeology.

KEYWORDS: Mitochondrial DNA; Occupation models; FST; Genetic distance matrix; 

Geographic distance matrix. 



254

OLIVEIRA Danielle de Jesus Fagundes de, BERNARDO Danilo Vicensotto | Testando modelos de dispersão populacional a partir de uma abordagem 
biológico-evolutiva: estudo exploratório das frequências de mtDNA de 20 populações nativas da Amazônia | TESSITURAS V8 N2 JUL-DEZ 2020 | Pelotas | RS

INTRODUÇÃO

A Amazônia foi, por muito tempo, considerada como uma região popu-
lacionalmente vazia, incapaz de suportar a presença de grandes e complexas co-
munidades; a Arqueologia, por si só, reforçou, durante muito tempo, essa percep-
ção (PROUS, 2006). No entanto, descobertas arqueológicas com datações muito 
recuadas no tempo sugerem a interpretação de que a humanidade já estava pre-
sente no Brasil e na Amazônia há pelo menos 11 mil anos AP1 (BUENO & DIAS, 
2015; BUENO, DIAS & STEELE, 2013; ROOSEVELT et al, 1996).

Recentes estudos em Antropologia Molecular têm frequentemente evi-
denciando a antiguidade da presença humana na América do Sul. Os estudos ge-
néticos (moleculares) vêm sendo de grande contribuição para o entendimento da 
ocupação do planeta pela espécie humana e, em contexto do povoamento das 
Américas, dados, investigações e interpretações embasadas na arqueologia se-
guem paralelamente aos achados da Antropologia Molecular (STONEKING, 2017).

Neste contexto, a principal proposta deste trabalho é investigar a dis-
tribuição de 20 populações nativas da Amazônia a partir de suas similaridades 
genéticas. Para tanto, utilizando-se das frequências de haplogrupos de DNA mi-
tocondrial (mtDNA) dessas populações, foi criada uma matriz de distâncias ge-
néticas, calculada par-a-par, através da métrica de FST (GILLESPIE, 2004). Sendo o 
mtDNA um marcador genético sob evolução neutra, é possível supor que a dissi-
milaridade genética entre as populações analisadas é proporcional ao tempo de 
divergência entre as mesmas; ou seja, quanto menor a distância genética entre 
as populações menor o período de tempo passado desde a separação entre elas.

Seguindo esse raciocínio, assume-se a divergência genética, em um mar-
cador sob evolução neutra, como um proxy de tempo entre diferenciação, ou se-
paração, das populações. Analogamente, a distância geográfica que separa tais 
populações, representadas através de uma matriz de distâncias geográficas, re-
presenta uma escala mensurável, e modelável, das possíveis trajetórias de disper-
são e distribuição dessas populações. Assim, sendo possível comparar e mensurar 
a correlação entre as duas matrizes de distâncias, genéticas e geográficas, intui-se 
que se pode, também, testar o quanto genes (aqui um proxy de tempo) e localiza-
ção (aqui um proxy de trajetória) se equivalem, ou não. Seguindo esta suposição, 
assume-se que ao modelar a matriz de distâncias geográficas, em diferentes rotas 
(ou trajetórias) de povoamento, é possível inferir qual dessas hipóteses (ou mo-
delos) melhor se ajustam ao cenário descrito através da diversidade genética (ou, 
nos termos do teste, do quanto tempo demorou para cumprir tal trajetória).

Com esta proposta, o estudo aqui apresentado busca colaborar com as 
discussões sobre o amplo quadro do povoamento Sul-americano, e do Brasil em 
particular, através de um enfoque regional, da Amazônia. Tal discussão, ampla e 

1	 AP: Antes do presente. Nomenclatura para determinar datas anteriores a 1950. 
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complexa, visa a promoção de entendimento interdisciplinar das diversas abor-
dagens sobre o povoamento americano, a partir da utilização de elementos e re-
cursos de duas áreas em específico, a Arqueologia e a Antropologia Molecular.

A ARQUEOLOGIA E O POVOAMENTO DO BRASIL E DA 
AMAZÔNIA

As principais explicações para o povoamento do continente americano 
estiveram, durante muito tempo, atreladas aos paradigmas (cronológico, biológi-
co e geográfico) do Modelo Clovis. Na Arqueologia, até a década de 1990, a maio-
ria das pesquisas indicavam que as primeiras populações em território america-
no seriam as compreendidas por esse horizonte tecnológico e cultural (PROUS, 
2006). Este modelo foi caracterizado a partir dos achados nos sítios arqueológicos 
de Clovis e Folson, nos Estados Unidos, nos quais se encontraram pontas líticas, 
com características especificas, e em associação com a megafauna2 extinta, atri-
buindo-as, assim, uma antiguidade do período de transição Pleistoceno-Holoce-
no (BERNARDO, 2007; POLITIS et al, 2008; PROUS, 2006). A partir disso, assumiu-se 
que a ocupação do continente se iniciou há 11.000 anos AP por grupos com as 
mesmas características gerais, i.e. biológicas e culturais, que os antigos habitantes 
dos sítios Clovis e Folson. 

No entanto, sítios de antiguidade igual ou superior há 11 mil anos AP, sem 
a presença de pontas e sem evidência de caça à megafauna, são muito presen-
tes na América do Sul. Podem ser citados como exemplos emblemáticos dessas 
ocupações os sítios Toca do Boqueirão da Pedra Furada (no Piauí), Lapa Vermelha 
e Lapa do Boquete (em Minas Gerais), Monte Alegre (no Pará) e Santa Elina (no 
Mato Grosso do Sul), apenas para citar exemplos em território brasileiro (PROUS, 
2006; BERNARDO, 2007; POLITIS et al, 2008), tornando, então, o sul do continente 
uma área controversa ao modelo Clovis (POLITIS et al, 2008).

Foi neste cenário paradigmático que a Arqueologia brasileira iniciou sua 
“fase profissional”, implementada na segunda metade do século XX, por meio 
de, principalmente, pesquisadores franceses e norte-americanos, que orienta-
ram cientistas pioneiros da Arqueologia brasileira (PROUS, 2006; BARRETO,1998). 
Neste contexto a Arqueologia da Amazônia – sob a orientação de pesquisadores 
norte-americanos – se desenvolveu sobre um panorama em que a cerâmica re-
presentava um dos principais agentes no entendimento da ocupação da região. 
“A arqueologia amazônica no século XX caracteriza-se por uma orientação teórica 
exclusivamente norte-americana” (PROUS, 1992). Essa orientação era difundida 
principalmente por Betty Meggers e Cliford Evans, pesquisadores do Smithsonian 
Institution. 

Assim, com a colaboração de pesquisadores(as) brasileiros(as), Betty Me-

2	  Fauna característica do período Pleistocênico e caracterizados por grandes proporções corporais 
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ggers e Cliford Evans criaram um modelo de classificação cerâmica, baseado no 
método de seriação Ford3, voltado a contemplar todas as variações estilísticas 
existentes no país (BARRETO,1998). Com base nessa classificação, sugeriram ori-
gem no Equador e Peru, no sopé dos Andes, para os antigos povos da Amazônia, 
a partir o Holoceno4 inicial. (MACHADO, 2005; MORAES & NEVES, 2012; NEVES, 
2000; PROUS, 1992; ROOSEVELT, 1992).

Donald Ward Lathrap (1927 - 1990), por outro lado, propôs um outro mo-
delo para explicar a ocupação amazônica. Com base nos locais de origem de tron-
cos linguísticos e na distribuição de complexos cerâmicos, sugeriu a Amazônia 
central como origem do centro cultural de antigos povos da região (LATHRAP, 
1970). Em sua proposta, Lathrap (1970) admitiu o uso das bacias hidrográficas 
como meios de transporte pelos quais os falantes dos troncos linguísticos Arawak 
e Tupi teriam migrado até o Alto Amazonas (LATHRAP, 1970/2010; MACHADO, 
2005; NEVES, 2000; MORAES & NEVES, 2012). 

O modelo de Lathrap (1970), porém, carecia de vestígios materiais que 
corroborassem a proposta da bacia Amazônica central como local inicial da ocu-
pação da região. Apenas na década de 1990, a pesquisadora Anna Curtenius Roo-
sevelt (1946-), ainda que indiretamente, supriu essa lacuna quando trabalhou em 
sítios arqueológico no Baixo Amazonas – nome dado a uma determina região 
geográfica na Amazônia legal brasileira – e obteve a datação mais antiga para 
produção cerâmica da América na época, no Sambaqui de Taperinha, na região 
de Santarém, datada em 7.000 e 6.000 anos AP (MACHADO, 2005; NEVES, 2000; 
NEVES, 2012; ROOSEVELT, 1992, ROOSEVELT et al. 1996), alterando, enfim, a per-
cepção de ocupação recente e pouco expressiva da Amazônia.

A ANTROPOLOGIA MOLECULAR E AS PESQUISAS SOBRE O 
POVOAMENTO AMERICANO 

O aprofundamento dos conhecimentos sobre o DNA e a criação de técni-
cas de sequenciamento ampararam a busca pela compreensão da evolução hu-
mana e da história das populações. O avanço na compreensão do DNA, descrito 
como: “[...] o portador das informações utilizada para a construção de um novo 
corpo e para diferenciá-lo em várias partes. As moléculas de DNA existem no in-
terior de quase todas as células do corpo e em todas as reprodutivas [...]” (RIDLEY, 
2005), que representa uma mudança epistemológica sobre a compreensão da va-
riação humana e o Projeto Genoma Humano, recebendo expressivos investimen-
tos a partir dos anos de 1980, contribuíram para o surgimento e desenvolvimen-
to da Antropologia Molecular (MARKS, 2012). Uma das principais consequências 

3	 Ford’s quantitative method for deriving cultural chronologies (Método quantitativo Ford 
para derivar cronologias culturais).

4	 Época da escala de tempo geológica característica do Período Quaternário e na qual vivemos 
atualmente
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do desenvolvimento dessa linha de pesquisa foi a difusão e popularização dos 
trabalhos que buscavam compreender a variabilidade genética dos Ameríndios 
através do DNA, utilizando-se do avanço técnico e metodológico das técnicas de 
sequenciamento de DNA (CARNESE, 2011).

Nas décadas 1990 e 2000 vários pesquisadores evidenciaram a presença 
de quatro haplogrupos de DNA mitocondrial em nativos americanos. Esta pre-
sença seria consequência da vinda de grupos asiáticos ao continente america-
no, considerando que esses quatro haplogrupos, A, B, C e D, estão presentes nas 
populações asiáticas e nas populações Ameríndias, ainda que em proporções e 
distribuições variadas (MALHI et al, 2003; MERRIWETHER et al, 1995; SCHURR et al, 
1990; STONE & STONEKING, 1993; TORRONI et al, 1992; TORRONI et al, 1993). 

Neste contexto, os modelos que explicam a origem desses quatro haplo-
grupos para as Américas variam. Schurr et al (1990), ao analisar o DNA mitocon-
drial da população Tikuna na América do Sul, dos Maya na América Central e dos 
Pima na América do Norte, sugeriram que grupos com os quatro haplogrupos 
primários – A, B C e D – migraram da Ásia para as Américas, mas que, após isola-
mento no Novo Mundo e com o decorrer do tempo, espalharam-se e acumula-
ram mutações. Já Torroni et al (1992; 1993) sugerem duas ondas migratórias como 
responsáveis pela presença desses quatro haplogrupos de DNA mitocondrial nas 
Américas. A primeira onda seria composta por grupos anteriores aos representan-
tes do modelo Clovis (ou seja, propunham uma ocupação Pré-Clovis), com mais 
de 14 mil anos AP e seriam responsáveis pelos haplogrupos A, C e D. Já a segunda 
onda, tardia, seria composta por ancestrais dos Na-dene atuais e responsáveis 
pelo haplogrupo B.

Merriwether et al (1995), em oposição às hipóteses de duas migrações, 
sugeriram uma única onda migratória a partir do estreito de Bering. Essa seria a 
origem de todos os quatro haplogrupos presentes entre os nativos americanos e 
que – assim como propõe Schurr et al (1990) – os migrantes teriam se espalhado 
pelo continente, resultando a variedade e distribuição de frequências observada 
atualmente. No entanto, é importante frisar, tais pesquisas foram realizadas ape-
nas com DNA de populações atuais, e, nesse contexto, não podemos esquecer as 
consequências imposta à dinâmica da genética das populações pelo genocídio 
sofrido pelos povos nativos americanos (O’FALLON, FEHREN-SCHMITZ, 2011).

 Outros trabalhos analisando DNA ancestral obtiveram resultados contras-
tantes. Algumas dessas pesquisas observaram cinco haplogrupos nestes marca-
dores, os quatro haplogrupos A, B C e D encontrados nas populações atuais e mais 
um, denominado haplogrupo X (MALHI et al, 2003; STONE & STONEKING, 1993). 
Alguns trabalhos, inclusive, observaram uma maior frequência do haplogrupo X, 
em relação aos outros quatro haplogrupos (RIBEIRO-DOS-SANTOS, 1996).

 Nos últimos anos os avanços no desenvolvimento de técnicas de sequen-
ciamento direto facilitaram o uso de ambos os tipos de dados, de DNA ancestral 
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e de populações atuais. Sendo assim, Raghavan et al (2015), ao analisar 23 geno-
mas - outra classe de marcador genético-molecular (para compreender a evolu-
ção das técnicas e os diferentes tipos de marcadores moleculares aplicados aos 
estudos de genética populacional, inclusive ancestral, recomendamos a leitura de 
HOFREITER et al., 2001; CAVALLI-SFORZA & FELDMAN, 2003; DePRISTO et al., 2011; 
HAGELBERG et al., 2015; SARKASSIAN et al., 2015; HEATHER & CHAIN, 2016; além 
das outras referências já citadas ao longo deste texto) - ancestrais da América do 
Norte e Sul e genomas de populações atuais da América do Norte, Sul, Sibéria e 
Oceania, concluiu que a presença da espécie humana nas Américas se deu através 
de uma única onda migratória que entrou no continente a partir da Beringia, mas 
que manteve fluxo gênico do leste e sudeste Asiático. Esses grupos migrantes 
passaram, de acordo com os autores, um pequeno tempo de isolamento na Berin-
gia, para, posteriormente, migrarem para o sul, onde se dividiram em dois troncos 
ancestrais de nativos atuais da América do Norte e do Sul e das populações do 
extremo norte do continente.

A partir dessa ideia, de dois ramos ancestrais de migração originários dos 
nativos Norte e Sul-Americanos atuais, Scheib et al (2018) sugerem quatro mode-
los de ocupação do continente para explicar a relação entre essas linhagens – A 
e B – e os nativos da América Central e do Sul. A partir de dados do genoma de 
indivíduos ancestrais e atuais, os autores propuseram que uma das possíveis ex-
plicações para o povoamento americano seria a mistura dos dois ramos ancestrais 
ainda na América do Norte, seguida por uma migração rumo ao sul. Já uma outra 
explicação sugere que inicialmente dispersou-se o ramo ancestral B seguido do 
A e posteriormente ocorreu uma mistura entre os grupos na América do Sul. A 
terceira sugere uma primeira dispersão do ramo ancestral A seguida de uma do B 
e uma posterior mistura dos grupos na América do Sul. Por fim, o último modelo 
aventa uma mistura entre os dois ramos e migrações simultâneas para o conti-
nente Sul-americano. 

Posth et al (2018), analisaram o DNA ancestral de 49 indivíduos de várias 
partes das Américas Central e do Sul, com antiguidades entre 1 mil e 10 mil anos 
AP, conjuntamente ao de um indivíduo do sítio de Anzick, associado à cultura 
Clovis, em Montana (EUA) e ao DNA de populações nativas atuais para sugerir três 
origens para a ocupação dessa região geográfica. Uma das hipóteses relaciona as 
origens dos nativos americanos das Américas Central e do Sul a uma linhagem 
“Southern Native American” – como o ramo proposto por Raghavan et al (2015) – 
que abrangeria Anzick (EUA), Mayahak Cab Pek (Belize), Lagoa Santa (Brasil) e Los 
Rieles (Chile), sugerindo, então, um mesmo ancestral comum para esses grupos. 
Uma segunda onda, relacionada aos ancestrais dos Andes Central, e uma terceira, 
relacionada aos nativos Sul-americanos atuais, completaria e contemplaria toda 
a diversidade observada entre nativos americanos de todas as regiões e épocas 
(para uma interpretação alternativa veja MORENO-MAYAR et al, 2018).
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MATERIAIS E MÉTODOS

Como mencionado anteriormente, neste trabalho buscamos colaborar 
com o entendimento sobre o povoamento do continente americano a partir da 
diversidade populacional encontrada em 20 populações de um recorte geográ-
fico – a Amazônia – em particular. A Tabela 1 apresenta as populações estudadas 
neste trabalho. 

Tabela 1 – Populações, com tamanho da amostra, distribuição territorial, filiação linguística e locali-
zação geográfica, presentes neste estudo.

População N Estado/ País Tronco linguísti-
co/ Família Latitude Longitude

Gaviao 27 Mato Grosso (BR) -10,166667 -61,133333

Kanamari 21 Amazonas (BR) Katukina -6,616667 -69,533333

Katuena 20 Pará (BR) -0,716667 -58,000000

Kayapó 13 Pará (BR) Macro-Jê -7,000000 -53,000000

Macushi 10 Venezuela/Rorai-
ma (BR) Karib 4,216667 -61,833333

Marúbo 18 Amazonas (BR) Pâno -6,783333 -72,133333

Marúbo Brasil 10 Acre (BR) Pâno -7,983333 -70,050000

Parakanã 12 Pará (BR) Tupi-Guarani -6,350000 -52,116667

Poturujara (Zoé) 20 Pará (BR) Tupi-Guarani -1,000000 -56,000000

Tikúna 187 Amazonas (BR) Tikúna -4,333333 -69,700000

Tikúna Brasil 28 Amazonas (BR) Tikúna -7,550000 -71,966667

Tikúna Colôm-
bia 54 Colômbia Tikúna -3,616667 -70,166667

Waiãpi 21 Amapá Tupi 1,150000 -52,600000

Wapishana Brasil 12 Aruak -4,566667 -57,816667

Xavante 25 Mato Grosso (BR) Jê -13,333333 -51,666667

Y(J)amamadi 10 Amazonas (BR) Arawa -7,250000 -66,683333

Yanomama 30 Colombia 2,783333 -62,200000

Yanomama 
Brasil 24 Roraima (BR) -0,650000 -70,500000

Yanomami 73 Roraima (BR) Yanomami 2,850000 -61,466667

Zoró 30 Mato Grosso Tupi-Modé -10,333333 -60,333333

Fonte: Povos Indígenas do Brasil (ISA)5; Almeida (2011)

Considerando o delineamento do experimento aqui conduzido, essencial-
mente o de se comparar distâncias, foram construídas diferentes matrizes, sem-
pre utilizando as populações da Tabela 1 como as referências para suas m linhas e 
n colunas, representativas de suas similaridades genéticas e suas distâncias geo-
gráficas (controle e modelos de ocupação)6. Uma vez que todas as matrizes Amxn 

5	 Disponível em <https://pib.socioambiental.org/pt/P%C3%A1gina_principal> Acesso em: 
15/03/20.

6	  Por uma questão de praticidade e estilo de redação, as matrizes de distâncias resultantes dos 
diferentes tratamentos utilizados nesta pesquisa não serão apresentadas neste manuscrito.

https://pib.socioambiental.org/pt/P%C3%A1gina_principal
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construídas são quadradas e apresentam a mesma ordem (20), matematicamente 
é possível comparar suas similaridades, através do cálculo do coeficiente de cor-
relação “r” de Pearson (PEARSON, 1896), com teste de significância estatística de 
Mantel (MANTEL, 1967).

Para calcular as matrizes de distâncias genética e geográficas entre as 
populações foram utilizadas as frequências de quatro haplogrupos do DNA mi-
tocondrial – haplogrupos A, B, C e D – e as coordenadas geográficas destas 20 
populações. Os dados usados no trabalho são os do banco de dados montado por 
Almeida (2011); que conta com “(...) descrições das frequências de quatro haplo-
grupos (A-D) da região hipervariável I do DNA mitocondrial” (ALMEIDA, 2011:38) 
e coordenadas geográficas em graus e minutos de todas as populações. Para se 
ajustar ao recorte geográfico da pesquisa, foram utilizadas apenas as informações 
de 911 indivíduos, distribuídos em 20 populações, localizados em nove estados 
da Amazônia legal brasileira e alguns países que fazem fronteira com esses esta-
dos, como está representada na Figura 1.

Figura 1 – Localização georreferenciada das 20 populações estudadas neste trabalho.

Para quantificar a divergência genética entre as 20 populações estudadas 
neste trabalho, foi construída uma matriz de distâncias genéticas a partir do cál-
culo de FST (MEIRMANS & HEDRICK, 2011) sobre as frequências de haplogrupos de 
DNA mitocondrial dessas populações, analisadas par-a-par, através do software 
Arlequin (EXCOFFIER & LISCHER, 2015). A métrica FST mede a frequência alélica 
entre dois grupos para determinar o total de diversidade entre esses grupos e o 
quanto deste total é devido à diversidade inter e intragrupos (WHITLOCK & MC-
CAULEY, 1999), refletindo o quanto a frequência alélica entre duas populações 
divergiu durante o tempo (ALMEIDA, 2011; EXCOFFIER & LIDCHER, 2015; STO-
NEKING, 2017). A matriz resultante, neste trabalho, foi por nós denominada MGEN, 
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e apresenta as distâncias, ou dissimilaridades, genéticas, entre os pares de popu-
lações investigadas.

De acordo com Stoneking (2017) a escolha de um marcador genético 
deve levar em consideração como suas características podem contribuir para res-
ponder as propostas da pesquisa. Sendo assim a escolha do banco de dados de 
DNA mitocondrial contribui amplamente para o propósito desta pesquisa, uma 
vez que o DNA mitocondrial apresenta características evolutivas neutras, isto é, 
não está sob a ação da seleção natural, é de herança estritamente materna e, 
portanto, não possui recombinação gênica. (ALMEIDA, 2011; STONEKING, 2017). 

Considerando, assim, que o mtDNA está sob evolução neutra, muitos au-
tores argumentam favoravelmente a esse marcador como o ideal para testes de 
modelos de Isolamento por Distância (IBD, do inglês “isolation by distance”) como 
método para a investigação de estruturação genética espacial, embora ainda 
exista um intenso debate teórico sobre essa questão (TESKE et al., 2018). Tais mo-
delos preveem que a similaridade genética entre populações decresce exponen-
cialmente à medida que a distância geográfica entre elas aumenta (RELETHFORD, 
2004), sugerindo a existência de uma correlação entre a posição espacial (locali-
zação) e a diversidade genética intra e inter populacional em grupos sob ausência 
de seleção (HARDY & VEKEMANS, 1999). Dessa maneira, e assumindo que o ritmo 
de dispersão entre os grupos tenha se mantido relativamente estável ao longo 
do tempo, é possível supor que a dissimilaridade genética entre os pares de po-
pulações é equivalente ao tempo de divergência – e a “quantidade de espaço” 
percorrida, entre elas.

Utilizando-se o comando earth.dist do pacote fóssil (VAVREK, 2012) – no 
ambiente computacional R (R CORE TEAM, 2018) – foi construída uma matriz de 
distância geográfica, par-a-par, a partir das coordenadas geográficas das 20 po-
pulações amazônicas presentes no estudo. Esta matriz, por nós denominada MGEO 
apresenta as distâncias lineares entre os pares de populações investigadas, assu-
mindo a qualificação de “controle” para os testes de modelos executados.

Assumindo o raciocínio exposto, e considerando, também, que a dis-
tância geográfica mensurada entre as populações pode ser encarada como um 
proxy de trajetória percorrida pelas populações ao longo de seus processos de 
divergência e dispersão, diferentes arranjos na ordem como essas populações 
têm suas distâncias, par-a-par, computadas podem refletir, mais uma vez, como 
uma aproximação, a sequência geográfica a qual a ocupação territorial, ou, em 
outras palavras, a trajetória de dispersão, desses grupos se deu. Nesses termos, é 
possível, matematicamente e a partir do rearranjo entre essas distâncias, modelar 
diferentes possibilidades, ou hipóteses, de dispersão. Neste trabalho, duas hipó-
teses centrais para o povoamento da Amazônia, uma prevendo a ocupação pelo 
interior e outra pela costa Atlântica, foram testadas. Os modelos foram criados a 
partir de propostas de rotas (e modo e tempo) de ocupação para a região já difun-
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didas na literatura especializada (BUENO & DIAS, 2015).

Bueno e Dias (2015), ao proporem um modelo de povoamento da Amé-
rica do Sul, consideraram as distribuições e datações de sítios arqueológicos por 
toda a região, registrando ocupações entre 13.000 a 7.000 anos AP e assumindo 
um marcador temporal para a ocupação no Brasil de 10.500 anos AP, após uma 
análise aprofundada do contexto arqueológico brasileiro (BUENO & DIAS, 2015).

Assim, a proposta defendida pela dupla propõe que o início das ocupa-
ções do território onde hoje é o Brasil se deu durante o Holoceno Inicial e Tardio, 
com base no aumento da frequência de sítios arqueológicos deste período (BUE-
NO & DIAS, 2015). Os autores consideraram, ainda, que as bacias hidrográficas e 
os recursos paisagísticos devem ter interferido para o processo de ocupação da 
região, além de dados e modelos advindos de outras abordagens, como as da An-
tropologia Biológica/Bioarqueologia, por exemplo (NEVES & HUBBE, 2005). Dessa 
forma, Bueno e Dias (2015) sugeriram três diferentes possíveis rotas de ocupação 
do território Sul-americano, representados na Figura 2.

Figura 2 –Mapa [reproduzido de Bueno & Dias (2015)] indicando as rotas de interiorização do 
território Sul-americano propostas pelos autores.
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Considerando a proposta e o recorte regional deste trabalho, os modelos 
criados para este estudo utilizaram como base apenas duas das rotas propostas 
por Bueno e Dias (2015), uma vez que são as que consideraram a região amazô-
nica como ponto de passagem obrigatório para a interiorização da ocupação do 
continente sul-americano. Assim, a partir do raciocínio anteriormente exposto, e 
de acordo com a localização geográfica das 20 populações estudadas, e sucessi-
vos rearranjos entre as distâncias entre elas estabelecidas, foram criadas duas no-
vas matrizes de distâncias geográficas, representando dois modelos de dispersão 
pela Amazônia. O modelo aqui identificado como “MRSF” – baseado na primeira 
rota proposta por Bueno e Dias, a Rota da Bacia do São Francisco – foi desenhado 
seguindo a direção da costa Atlântica com uma posterior interiorização pelos rios 
Xingu e Araguaia, como pode ser observado na Figura 3.

Figura 3 – Representação esquemática do modelo/rota MRSF. Pontos indicam a localização 
geográfica das 20 populações analisadas neste estudo.

  Já o modelo por nós identificado como “MRBA”, apresentado na Figura 
4, foi desenhado com vista a contemplar uma ocupação “mais interiorizada”, res-
peitando uma maior influência – e limitação – imposta pela bacia hidrográfica da 
amazônica - assim como sugerido na segunda rota proposta por Bueno e Dias 
(2015): a Rota da Bacia do Amazonas. Pode-se dizer que a primeira posposta se-
gue uma lógica regular circular rotatório, já que a interiorização da rota termina 
muito próxima ao seu começo. Já a segunda proposta, em consequência da ten-
tativa de se seguir a disposição dos rios, apresenta uma dispersão irregular, termi-
nando em uma localização oposta à inicial.
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Figura 4 – Representação esquemática do modelo/rota MRBA. Pontos indicam a localização 
geográfica das 20 populações analisadas neste estudo.

Para criar as matrizes modelos, rearranjaram-se as distâncias geográficas 
entre cada par populacional, através do acréscimo (soma) de suas distâncias de 
acordo com a sequência lógica de localização dessas populações para cada um 
dos dois modelos testados. Considerando populações fictícias A, B e C, apresenta-
mos, na Figura 5, como a distância entre A e C poderia ser representada diferente-
mente em dois cenários hipotéticos para as “populações” em questão.

Figura 5 – Representação esquemática hipotética do raciocínio aplicado para a construção das 
matrizes de modelos de dispersão testadas neste estudo.

Sob este raciocínio construímos, então, duas novas matrizes de distân-
cias geográficas, ou, matrizes de rotas de dispersão. A matriz por nós identificada 
como MRSF é a que apresenta a distâncias resultantes quando a lógica segundo a 
rota da Bacia do São Francisco é considerada, enquanto a identificada por MRBA é 
resultante de quando a rota da Bacia Amazônica é utilizada para sua construção.
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RESULTADOS

Conforme já apresentado anteriormente, para se inferir a intensidade da 
correlação entre as diferentes matrizes elaboradas e, consequentemente, se ava-
liar a validade e robustez dos modelos testados, procedemos com o cálculo dos 
coeficientes de correlação de Pearson (1896) entre matrizes, seguido do teste de 
correlação de Mantel (1967) para detecção de significância.

O teste de Mantel é um método estatístico desenvolvido por Nathan Man-
tel (1919-2002) para determinar a significância estatística, p-valor, da correlação 
entre matrizes. O teste calcula a correlação entre pares assumindo que o resul-
tado obtido será o mesmo que se atribuídas ao acaso (MANTEL, 1967 apud AL-
MEIDA, 2011; MANTEL, 1967) Assim o teste de Mantel consiste em correlacionar 
as matrizes e “(...) permutar as linhas e colunas de uma das matrizes enquanto a 
outra permanece constante, criando uma distribuição de valores de correlação 
gerados ao acaso” (ALMEIDA, 2011:70).

 Metodologicamente decidimos não adotar nenhum tipo de correção 
estatística para as comparações em questão devido às diferentes recomenda-
ções sobre as escolhas metodológicas, e, consequentemente, suas diferenças em 
termos de poder estatístico, para casos que envolvam comparações múltiplas 
com vários tratamentos e com controle com o uso de dados de resposta binárias 
(CHUANG-STEIN & TONG, 1995). Assim, apresentaremos, apenas, os resultados 
dos coeficientes de correlação, seguidos das significâncias para interpretação das 
relações encontradas.

Os cálculos de coeficiente de correlação e os testes de Mantel foram exe-
cutados em ambiente R (R CORE TEAM, 2018). Para os testes de Mantel, foi utiliza-
do o pacote vegan (OKSANEN, 2019), estimando a significância estatística (p-va-
lor) após 10.000 permutações.

As correlações obtidas nas comparações entre as matrizes de distância 
genética, calculada a partir da métrica FST, (MGEN), a matriz de distância geográfica 
(MGEO), as matrizes das rotas de povoamento MRSF (MRSF) e MRBA (MRBA), e seus 
respectivos p-valores estão apresentadas na Tabela 2. Em negrito destacamos 
correlações cujos p-valores sejam menores que o valor crítico de significância es-
tipulada a p =<0,05. Estas, também, serão as únicas correlações comentadas. 

Destaca-se, que ao se correlacionar MGEN e MGEO o valor obtido é significante, 
embora baixo (r = 0,2342, p = 0,007); isso quer dizer que a relação entre a diver-
gência genética e as distâncias entre as localizações geográficas das 20 populações 
nativas amazônicas aqui analisadas não é casual, embora a premissa testada de que 
quanto maior a distância entre duas populações maior seria a divergência entre 
elas não fica tão evidenciada nesta comparação. No estudo aqui delineado, a com-
paração entre MGEN e MGEO pode ser compreendida como um controle do teste, uma 
vez que MGEO apresenta as distâncias lineares “reais” entre as populações analisadas.
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Quando comparadas MGEN e MRSF foram, também, obtidos valores com 
significância estatística (r = 0,234, p = 0,022). Nota-se que, neste caso, o valor de 
r é muito semelhante ao obtido quando a comparação foi realizada entre MGEN e 
MGEO. Isto significa que, do ponto de vista da diversidade genética, inferida pelas 
frequências de haplogrupos de DNA mitocondrial das populações analisadas, o 
Modelo da Rota do São Francisco, MRSF, parece ser o mais verossímil em relação ao 
cenário de dispersão atual (respondeu, positivamente, ao “controle”). Já o Modelo 
da Rota da Bacia do Amazonas, como pode ser observado na Tabela 2, não apre-
sentou significância estatística quando comparado à matriz de distância genética.

Tabela 2 – Valores de r e p-valor obtidos na correlação entre duplas de matrizes construídas neste 
experimento.

Matrizes r-valor p-valor

MGEN | MRSF r = 0,234 p = 0,022

MGEN | MGEO r = 0,234 p = 0,007

MGEN | MRBA r = -0,107 p = 0,911

MGEO | MRSF r = 0,5193 p = 9,999e-05

MGEO| MRBA r = 0,6245 p = 9,999e-05

Obs.: Os valores destacados em negrito correspondem a correlações estatisticamente significativas 
(p=<0.05)

	 A Tabela 2 apresenta, ainda, uma outra informação que é importante ser 
destacada. Quando se comparam MGEO com MRSF e MGEO com MRBA, ambos os coe-
ficientes de correlação obtidos são estatisticamente significativos (p=9,999 e-05), 
com valor de r para MGEO|MRBA (r=0,6245) ligeiramente superior para o valor de r 
para MGEO | MRSF (r=0,5193). Tais valores indicam que os dois modelos desenha-
dos MRSF e MRBA, se ajustam relativamente bem à atual dispersão das populações 
analisadas, embora o MRBA se apresente um pouco mais ajustado do que o MRSF. 
Curiosamente, esse quadro se inverte completamente quando, como já apresen-
tado, dados de similaridade genética são considerados, indicando que, apesar de 
ser fruto de uma modelagem “menos favorecida” em relação às localizações geo-
gráficas de suas populações, MRSF parece explicar mais satisfatoriamente a estru-
turação genética populacional dos grupos analisados.

DISCUSSÃO E CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Levando em consideração o contexto de pesquisa sobre povoamento nas 
duas áreas discutidas neste trabalho, Arqueologia e Antropologia Molecular, sa-
be-se que a presença da espécie humana nas Américas, e, portanto, na Amazônia, 
é bastante antiga. Para a Amazônia, os modelos de povoamento vigentes suge-
rem apenas uma onda migratória como responsável pela ocupação do lugar. No 
entanto, trabalhos mais atuais de Arqueologia - como o de Bueno e Dias (2015) - e 
Antropologia Molecular - como o de Scheib et al (2018) - sugerem mais de uma 
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rota de povoamento para o continente Sul-americano e, portanto, para a região 
em questão.

Os resultados das correlações entre as matrizes de distâncias genética e 
geográfica, MGEN|MGEO, sugerem que, apesar de baixa, a diversidade genética entre 
as 20 populações Amazônicas usadas neste trabalho é representada, ao menos 
parcialmente, pela distância geográfica entre elas. Poderíamos tentar levantar 
algumas explicações para o resultado obtido e, embora não seja o objetivo prin-
cipal deste artigo, é importante refletir a magnitude das limitações impostas a 
trabalhos de diversidade genética de populações nativas atuais considerando as 
particularidades históricas e demográficas sofridas pelas populações ancestrais 
(HUNLEY & HEALY, 2010; RAFF et al, 2011; WANG et al, 2007).     

Isso posto, nossos resultados apontam que a correlação entre a matriz 
MRSF com os dados de dissimilaridade genética sugerem que uma ocupação 
amazônica a partir de um fluxo de dispersão seguindo a conta Atlântica parece 
explicar, ao menos parcialmente, a distribuição de populações nativas na região. 
Sob certa ótica, este resultado condiz com a segunda rota apresentada entre os 
modelos de dispersão sugeridos por Bueno e Dias (2015), mas não com outros 
modelos, classicamente debatidos, propostos para a região, como a proposta de 
Lathrap (1970) de uma origem no baixo Amazonas, ou o de Meggers e Evans de 
ocupações advindas da região Andina.

Ao considerar todos os resultados obtidos neste estudo e o referencial 
teórico levantado sobre o tema, uma das interpretações possíveis para explicar a 
dispersão humana na Amazônia é a de uma ocupação heterogênea, concordando 
com Bueno (2010), que sugeriu várias levas de ocupação para esta região desde 
a transição Pleistoceno/Holoceno. Os baixos valores de correlações obtidos tanto 
ente MGEN|MGEO quanto com MGEN|MRSF, no que pese serem estatisticamente signi-
ficativos, pode ser um indicativo que condiz com essa observação. 

Em suma, nossos resultados sugerem que o modelo que considera o eixo 
de dispersão seguindo a direção da costa Atlântica com uma posterior interioriza-
ção pelos rios Xingu e Araguaia, parece ser o que melhor explica o povoamento 
da Amazônia, com base nos marcadores (e suas limitações) analisados. No entan-
to, é importante frisar que, dada a complexidade desse processo de povoamento, 
as alternativas estão longe de serem esgotadas. Além de mais informações bioló-
gicas, com maior expressão quantitativa e qualitativa (diferentemente do utiliza-
do neste trabalho utilizou – DNA de populações atuais, que, como anteriormen-
te lembrado, sofreram consequências impostas pelos períodos da colonização e 
pós-colonização), pensamos ser fundamental integrar informações de natureza 
arqueológica, linguística e etnohistórica, para enrobustecer a abordagem por nós 
explorada neste artigo.  
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