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¢Reemplazo demografico en el Neolitico europeo?
El punto de vista de la Genética

Population replacement during the European Neolithic?
The point of view of Genetics

PALABRAS CLAVES: Europa, Neolitizacién, ADN antiguo, Genética de Poblaciones.
KEY WORDS: Europe, Neolithization, ancient DNA, Population Genetics.

Hugo H. HERNANDEZ"

RESUMEN

El trabajo realiza una aproximacion a la situacion actual de los estudios de ADN antiguo humano en Europa, recopilando los datos de los
individuos analizados hasta 2013 (n=700), a modo de sintesis interpretativa continental y regional de los territorios para los cuales se han ob-
tenido resultados significativos (Centroeuropa, Cornisa Cantabrica, Mediterraneo occidental, Escandinavia-Béltico-Rusia y Alpes orientales).
Las hipétesis se expresan en términos de continuidad o discontinuidad genética entre los grupos humanos habitantes de un territorio, cen-
tradas en la problematica de la neolitizacion, en una horquilla cronocultural del Paleolitico superior a la Edad del Bronce. Los resultados se
resumen en (1) una preponderancia del clado mitocondrial U para muestras preneoliticas; (2) la posibilidad de una intrusiéon démica en una
fase inicial de la neolitizacion centroeuropea -tipo N1a, con pérdida posterior de ese haplogrupo mitocondrial-; (3) la evidencia del proceso
neolitizador como heterogéneo y con diferente impacto a escala regional; (4) una estabilizaciéon del acervo genético europeo actual como re-
sultado de eventos postneoliticos; y (5) las posibilidades analiticas de la genética aplicada a las poblaciones antiguas como un instrumento
de gran interés, observandose la necesidad de realizar mas analiticas con recorrido diacrénico.

ABSTRACT

The present work is an approach to the current status of ancient DNA studies in Europe, collecting data for analyzed individuals until 2013 (n=700),
as a continental and regional interpretative synthesis for the territories with significant results (Central Europe, Cantabrian Coast, Western Mediterra-
nean, Scandinavia-Baltic Region-Russia and Eastern Alps). The hypotheses are expressed in terms of genetic continuity or discontinuity among
human groups inhabitants of a territory, being focused on the issue of neolithization, in a chronocultural span from Upper Palaeolithic to Bronze Age.
The results are summarized in (1) a prevalence of mitochondrial clade U for preneolithic samples; (2) the possibility of a demic intrusion event at an
early stage of the Central European Neolithic -with types like N1a, with the subsequent loss of the mitochondrial haplogroup-; (3) evidence of the ne-
olithization process as heterogeneous, with different regional impacts; (4) stabilization of the current European gene pool as a result of postneolithic
events; and (5) the analytical possibilities of applied Genetics on the field of ancient populations as an instrument of great interest, noting the need
for more analytics in a diachronic path.

1.-INTRODUCCION
1.1. El debate actual sobre el Neolitico y la neolitizacion de Europa

La poblacion humana que habitaba el Proximo Oriente asiatico al comienzo del Holoceno, realizé pro-
fundas transformaciones en sus estructuras socioeconémicas, cuyas evidencias nos han llegado en tér-
minos de cultura material y restos biolégicos. Se trata de una transicion desde un modo de vida basado
en la recoleccion y la caza, hacia una economia enfocada en la manipulacion y produccion de alimentos.
Pero este cambio no fue homogéneo ni cronoldgica y culturalmente, ni en el propio lugar de origen ni en
las areas hacia donde se extendio. Asi, son tres las tendencias principales para explicarlo, si enfocamos
el problema en el continente europeo: (1) modelos que apoyan un aporte demografico desde Oriente Pro-
ximo (CHILDE, 1925), que habria trasladado la economia neolitica, con un rol reducido para las poblacio-
nes cazadoras-recolectoras preexistentes; (2) interpretaciones basadas en el protagonismo de las
poblaciones locales, centrandose en la difusion cultural como eje vertebrador del cambio (ZVELEBIL,
1986; ARIAS CABAL, 1991); y (3) los enfoques integracionistas, que intentan reflejar la compleja situacion
de la transicion mesoneolitica teniendo en cuenta aportes demograficos de mediana-pequefia escala,
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contextos socioculturales y mecanismos de adopcion de mejoras por parte de la poblacion local (ZVE-
LEBIL, 2002). El debate actual, muy intenso, genera una importante produccion bibliografica, observan-
dose una situacion mesolitica en mosaico: las posibilidades geoecoldgicas de cada territorio impusieron
unos condicionantes especificos, lo que significa que la trama de la neolitizacion fue compleja y multiple
y que cada caso debe evaluarse individualmente dentro de una légica histérica, obteniendo de ese modo
soluciones diferenciadas. Se han concretado diversos procesos de neolitizacion a escala regional (Medi-
terréneo, Balcanes, centro y norte de Europa, etc.), tan diferentes entre si como heterogéneos interna-
mente. La investigacion actual sefiala su rapidez, como en el caso de la Peninsula Ibérica (ALDAY, 2009),
con perspectivas que enfatizan la actuacion de fuerzas complementarias, como la influencia norteafri-
cana en el Mesolitico peninsular (MANEN et al., 2007), o la importancia de mecanismos previos (GARCIA
BORJA et al., 2011; ALDAY, 2012).

El enfoque démico, tradicional interpretacion de las evidencias arqueolégicas, cred a lo largo del siglo
XX modelos como el de la “ola de avance”, segun el cual, a partir del andlisis de marcadores genéticos
clasicos y dataciones de yacimientos, las innovaciones neoliticas eran vistas como el resultado de una ex-
pansion lenta y continuada de poblaciones procedentes de Oriente Proximo, con un ligero aporte demo-
grafico por parte de poblaciones preexistentes, asimiladas culturalmente (AMMERMAN vy
CAVALLI-SFORZA, 1984). Con posterioridad, aduciendo un contexto arqueoldgico relativamente homo-
géneo de la costa mediterranea occidental, se ha enunciado el modelo de “colonizacion maritima pio-
nera”, por el cual habria existido un rapido desembarco démico en ese entorno, con ocupacion de
territorios de baja demografia (ZILHAO, 2001). Como contrapartida, dentro de las corrientes basadas en
la difusion cultural, conviene destacar el modelo social de Lewthwaite (1986), segun el cual los elemen-
tos neoliticos irfan adoptandose por parte de las poblaciones colectoras por prestigio a través de contac-
tos, y con el tiempo se convertirian en objetos y practicas de uso cotidiano. Vicent (1997) propuso un
modelo “capilar”, basado en contactos reciprocos entre poblaciones de cazadores-recolectores toleran-
tes a las innovaciones. Otras lineas de investigacion enfatizan el autoctonismo, esto es, la invencion de las
técnicas agricolas y ganaderas por las comunidades de cazadores-recolectores, por aceleracion o puesta
en marcha de procesos locales por contactos con comunidades neoliticas (ARIAS CABAL, 1991).

Como via intermedia, los enfoques integracionistas intentan conciliar los potenciales eventos de mi-
gracion y aculturacion en términos de seleccion territorial, movilidad fronteriza y contactos entre las pobla-
ciones implicadas. El modelo dual, como hipétesis desarrollada para el Mediterraneo ibérico, implica una
convivencia entre ambos grupos, con una adopcion progresiva de elementos neoliticos por parte de las po-
blaciones de cazadores-recolectores, aunque sus “sistemas culturales” fuesen incompatibles con los esti-
los de vida del Neolitico (JUAN CABANILLES y MARTI OLIVER, 2000; SAMPIETRO et al., 2007). En esta
corriente, el leap-frog propone, en especial para Europa Central, el asentamiento de poblaciones Neoliti-
cas en territorios aptos para el desarrollo de economia agropecuaria, que conformarian sus propias redes
de intercambio y, progresivamente, una adopcion de esas mismas técnicas por parte de las poblaciones
adyacentes (DEGUILLOUX et al., 2012); el proceso descrito para el caso del valle de Ambrona (Soria)
ofrece pareja argumentacion (ROJO et al., 2008). Otro modelo es el de disponibilidad, por el cual las po-
blaciones campesinas procedentes de Préoximo Oriente se habrian encontrado con los cazadores-reco-
lectores europeos, quienes a largo plazo adoptarian las formas del Neolitico por contactos e intercambios,
con tres fases progresivas de disponibilidad, sustitucion y consolidacion (ZVELEBIL y ROWLEY-CONWY,
1984). Es necesario advertir que esta Ultima opcién se propuso para el escenario noreuropeo, con una di-
namica y cronologia bien diferente al resto de Europa, si bien se ha trasladado, sin critica, a otros territorios
(ARIAS CABAL, 1991; GARCIA GAZOLAZ, 1994).

1.2. La aplicacion de la genética al pasado prehistérico

En el estudio multidisciplinar de los restos prehistoricos intervienen especialistas de diversas discipli-
nas cientificas. En este sentido, los paleogenetistas juegan un papel crucial en el andlisis de restos de ori-
gen humano (objeto del presente estudio), pero también de origen animal (LARSON et al.,, 2007,
BOLLONGINO etal,, 2012) y vegetal (FULLER, 2007; GLEMIN y BATAILLON, 2009). Dichos trabajos abren
sugerentes perspectivas, como las especies implicadas en la domesticacion, sus lugares de origen, agrio-
tipos y redistribucion, sus recorridos espaciales y cronoldgicos, las practicas regionales de integracion, etc.
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Como se ha expuesto, se ha debatido ampliamente si la transicion neolitica implicé un fuerte movi-
miento de poblaciones o, por el contrario, se produjo una pequefia migracion poblacional y la transicion su-
pUSO en su mayor parte contactos culturales. En este sentido, el estudio de la variabilidad genética humana
ha suscitado gran interés para la arqueologia, por su capacidad de corroborar de forma directa hipotesis
inferidas a partir de datos arqueoldgicos, intentando poner en relacion los diferentes movimientos pobla-
cionales y la distribucion de la diversidad genética, como en el caso del proceso neolitico, siendo los pri-
meros estudios en la materia los andlisis de muestras de poblacion actual. Cabe destacar la pionera
colaboracion entre ambas disciplinas, de la mano del arquedlogo Ammerman y el genetista Cavalli-Sforza
(1984), quienes, a partir del andlisis de marcadores genéticos “clasicos” (sistemas de grupos sanguineos,
antigenos leucocitarios humanos o HLA, etc.), y fechas de radiocarbono, realizaron mapas isécronos que
mostraban un gradiente sureste-noroeste, con una tasa constante, aunque aproximada, de neolitizacion, con
origen en Oriente Préximo, formulando un modelo de difusion démica de “ola de avance”, que sugeria que
las comunidades con una subsistencia productora se expandirian a medida que sus poblaciones se in-
crementaran, absorbiendo a su vez a la poblacion cazadora-recolectora. En la misma linea, el andlisis de
frecuencias alélicas de loci nucleares en muestras europeas contemporaneas propuesto por Chikhi et al.
(1998), ofrecio la evidencia de clinas con gradientes sureste-noroeste que fueron interpretadas como de
aporte demografico de Oriente Proximo. Sin embargo, se ha demostrado que el principal problema de
estas hipdtesis es que las distribuciones clinales no pueden ser datadas, por o gue no se puede concre-
tar si pertenecen a un aporte demografico de época neolitica, 0 a movimientos previos o posteriores. La va-
lidez de la interpretacion de las clinas se ha cuestionado mediante simulaciones informaticas, demostrando
que las frecuencias alélicas en Europa podrian ser igual de probables bajo un modelo difusionista o uno
aculturador, careciendo de una correlacion respecto a cualquier narrativa histérica. De hecho, podria en-
contrarse una explicacion plausible a través de la primera expansion de humanos anatomicamente mo-
dernos en Europa, por lo que los propulsores del modelo difusionista podrian haber sobreestimado el
impacto genético de la difusion neolitica y la uniformidad de su propagacion (CURRAT y EXCOFFIER, 2005).

Con las innovaciones producidas en el seno de la disciplina genética, se han generalizado estudios de
secuencias del ADN mitocondrial (ADNmt), prestando especial atencién a la Region Hipervariable | (HVR-
I) en muestras actuales, lo que ha permitido tipificar polimorfismos (haplotipos) de acuerdo a una secuen-
cia de referencia', definiendo clados y subclados que agrupan esos haplotipos, denominados haplogrupos
del ADN mitocondrial (haplogrupos-mt). El tratamiento de estos datos mediante técnicas filogenéticas vy fi-
logeograficas ha permitido el “mapeo” de genealogias genéticas en el tiempo y el espacio (RICHARDS et
al., 2000; SOARES et al., 2010; DEGUILLOUX et al., 2012). El mismo proceso ha sido aplicado a andlisis
de la Region No-Recombinante del cromosoma Y (NRY), a pesar de poseer una mayor tasa de mutacion
que en el caso del ADNmt (SEMINO et al., 2004; BALARESQUE et al., 2010; SOARES et al., 2010).

Los andlisis diferenciales de los marcadores genéticos han generado incongruencias en el discurso
referente a las migraciones y su impacto en el solar europeo, algo natural, en parte, dado el origen dife-
rente de los datos y que las migraciones pueden implicar a proporciones diferentes de hombres y muje-
res. Al contrario que los anélisis previos de marcadores no moleculares, los datos mitocondriales sugieren
que so6lo una pequefia fraccion de los europeos actuales pudieron ser descendientes de los granjeros pro-
cedentes de Oriente Proximo, con linajes-mt incorporados en el Neolitico de alrededor del 20%, mientras
que su mayor parte parecen tener origen en el Paleolitico superior, en la primera expansion en el continente
o la reexpansion humana postglacial (TORRONI et al., 1998; RICHARDS et al., 2000). Por su parte, la filo-
geografia aplicada a los haplogrupos-Y parece confirmar un 20-25% de mezcla de poblacion durante el
Neolitico. A pesar de este aparente consenso en los datos generados por los marcadores uniparentales,
estudios posteriores han demostrado que el grado de poblacion europea con ancestros neoliticos sigue
siendo controvertido, mostrando que el andlisis de ciertos marcadores por si solos puede generar defor-
maciones en las interpretaciones de sus patrones de diversidad (CURRAT y EXCOFFIER, 2005).

La hipotesis démica con origen en Oriente Proximo a partir de muestras actuales es tomada en con-
sideracion a partir de la distribucion geogréfica de la diversidad microsatelital del haplogrupo-Y R1b1b2.
Sin embargo, los investigadores discrepan sobre su significado: mientras que Balaresque et al. (2010) lo
vinculan a su difusion a una Unica fuente, Proximo Oriente, en tiempos neoliticos, otros enfoques, como las

"CRS o Secuencia de Referencia de Cambridge (ANDERSON et al., 1981).
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simulaciones demogréficas del proceso, han dado poco crédito a movimientos poblacionales (GALETA
etal., 2012), al advertirse la complejidad de otros factores implicados en la evolucion genética de los ha-
plogrupos-mt e Y, sobre los cuales no es posible saber con certeza su implicacion en los resultados de
los analisis: (a) la presion selectiva del genoma mitocondrial; (b) las crisis demograficas, desencadenan-
tes de procesos de deriva genética, efectos fundadores y cuellos de botella; (c) el efecto de las back mi-
grations y los aspectos socioculturales inherentes a los procesos migratorios; y (d) condiciones
biogeograficas especificas (RICHARDS et al., 2000; DEGUILLOUX, et al., 2012; PINHASI et al., 2012).

1.3. Perspectiva actual de la investigacién

Las discrepancias tedricas, metodoldgicas y conclusivas de los estudios descritos intentan ser supe-
radas, en gran medida, gracias al aporte de analiticas de ADN antiguo humano (ADNa), procedente de
contextos arqueolégicos, investigaciones que estan permitiendo testar las modelizaciones tedricas inferi-
das de datos actuales. Esto, unido a la investigacion arqueoldgica, permite proponer patrones de conti-
nuidad y discontinuidad genética en el poblamiento del pasado, que pueden ser puestos en relacion
diacrénica con otras analiticas y con los resultados de muestras actuales.

Para el proceso de neolitizacion, resulta de gran interés observar si las poblaciones preexistentes en
un territorio presentan los mismos caracteres genéticos que las muestras procedentes de yacimientos
con economia de produccion, asi como la comparacion de estos resultados con los de poblacion actual.
Sin embargo, la metodologia de investigacion del ADNa muestra obstaculos en términos de extraccion,
contaminacion con ADN exdgeno y alteracion por procesos diagenéticos, por lo que los resultados re-
quieren de un protocolo riguroso para ser considerados validos (HOFREITER et al., 2001). Para el conti-
nente europeo, las muestras, si bien se han incrementado en nimero y calidad metodolégica con los
nuevos estudios, siguen siendo escasas para muchos territorios europeos, lo que deja un panorama con-
tinental sesgado y con una representacion irregular a escala regional (la mayoria de las andliticas son de
Europa Central, en detrimento de la parte meridional del continente), y cultural (pocas evidencias para los
grupos mesoliticos frente a las de comunidades neoliticas). En este sentido, el debate debe atender, se-
riamente, al significado real de las muestras disponibles. Asimismo, la representatividad de los analisis pro-
cedentes de contextos funerarios es un asunto que plantea muchos interrogantes aun por resolver.

Los objetivos del presente trabajo, por tanto, son:

e Mostrar el panorama actual de la investigacion en ADNa, compilando las analiticas de ADNa realizadas para
el ambito europeo y su nealitizacion, y sus comparaciones regionales con muestras de poblacion actual.

e Definir regiones de acuerdo tanto a la atribucion cronocultural de los restos humanos arqueoldgicos con
determinacion de sus linajes uniparentales (Europa Central, Cornisa Cantabrica, Mediterraneo occi-
dental, Escandinavia-Baltico-Rusia y Alpes orientales), analizandolas segun el nimero de resultados
disponibles, principal determinante para una explicacion mas clara de las tesis propuestas de acuerdo
a la distrubucion de haplogrupos-mt e Y.

e Unir esos resultados al discurso de la neolitizacion para las areas europeas en las que la investigacion
paleogenética se ha desarrollado, con un rango cronoldgico adecuado a las diversas areas estudia-
das, sin excluir analiticas que muestren un recorrido diacrénico (Paleolitico superior-Edad del Bronce)
del poblamiento regional.

¢ Reflexionar acerca de la interpretacion de estos datos de caracter bioldgico, ya que su capacidad para
explicar los movimientos de las poblaciones del pasado esta sujeta a su representatividad, en térmi-
nos de numero de muestras en relacion con la poblacion coetanea existente, y de sus parametros so-
cioculturales y del contexto arqueoldgico, teniendo presente que, en la mayoria de los estudios, las
interpretaciones del registro paleogenético dependen de la diferente historia evolutiva de los hombres
y las mujeres, no de la poblacion en su conjunto.

2.- MATERIALES Y METODOLOGIAS EMPLEADAS
2.1. Muestras de ADN actual y de restos en contexto arqueologico

El estudio de muestras de ADNa esta sujeto a la comparacion con las secuencias genéticas de
muestras actuales, que en la Ultima década han conformado una extensa base de datos a través de ins-
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tituciones como el Genographic Consortium, que sirve a los paleogenetistas para determinar afinidades
genéticas entre las culturas prehistoéricas y las poblaciones de hoy en dia, en comparaciones regiona-
les o de mayor escala territorial. En comparacion con las muestras de ADN de poblaciones actuales,
que son relativamente faciles de extraer, amplificar y secuenciar, las procedentes de contextos ar-
queologicos presentan problemas de conservacion, degradacion y contaminacion, que en numerosas
ocasiones impiden su tratamiento en laboratorio con resultados positivos. En general, el ADN tiende a
degradarse en la naturaleza inmediatamente después de la muerte del especimen por procesos tafo-
némicos (oxidacion, radiacion, hidrolisis, despurinacion —que libera bases nucleicas, adenina o guanina,
deaminacion —eliminacion de grupos amino-), si bien, bajo circunstancias tales como una rapida dese-
cacion, bajas temperaturas o altas concentraciones de sal, los mecanismos internos de degradacion del
ADN pueden ralentizarse o desactivarse. En este sentido, uno de los sesgos mas importantes a los que
se enfrenta la investigacion en ADNa en Europa es el bajo nimero de muestras procedentes del sud-
oeste y el Mediterraneo, por efecto de un clima menos frio (RICAUT et al., 2012). A este deterioro hay
que afadir el problema de las contaminaciones con ADN exdgeno, que pueden ocurrir durante la de-
posicion de los restos, la extraccion de la muestra del contexto arqueoldgico o durante su manipulacion
en museos y laboratorios.

La extraccion y secuenciacion de las muestras de ADNa en laboratorio se realiza mediante un pro-
ceso de PCR (Polymerase Chain Reaction). Una vez verificado que se ha obtenido la suficiente canti-
dad de ADN vy la ausencia de contaminacion, se procede a secuenciar el fragmento recuperado, que
para los estudios de genética de poblaciones suelen ser las HVR-1 y Il del ADNmt y la NRY o Region No
Recombinante del cromosoma Y. Para la determinacion del linaje humano mitocondrial, del cromosoma
Y y otros caracteres genéticos de interés, se utilizan diversas técnicas, como el RFLP (Restriction Frag-
ment Length Polymorphism), cuyo resultado méas tarde se compara con secuencias de referencia ac-
tuales, con el fin de detectar los polimorfismos de nucleétido simple o SNPs, que son los marcadores
principales para detectar los haplogrupos-mt e Y. Asimismo, en estudios mas recientes, se ha venido
secuenciando completamente el genoma mitocondrial, con técnicas como la pirosecuenciacion (ERMINI
etal., 2008; SKOGLUND et al., 2012). A la vista de los problemas de recuperacion y secuenciacion del
ADNa, se ha desarrollado todo un protocolo de criterios de autentificacion para determinar la veracidad
de los resultados del analisis, entre los que destacan un espacio de trabajo fisicamente aislado, el ana-
lisis genético de todos los profesionales implicados en el proceso, la reproduccion independiente de los
resultados y el analisis de restos asociados a la muestra para descartar contaminaciones antiguas (HO-
FREITER et al., 2001). La problematica de la contaminacion y replicacion de ADN exdgeno es un aspecto
que las técnicas de secuenciacion de nueva generacion (NGS) o metagendmica pueden salvar en gran
medida, ya replican todas las secuencias que existan en la muestra, y es el andlisis bioinformatico pos-
terior el que permite la discriminacion de las secuencias enddgenas y exdgenas a partir de patrones de
degradacion de ADN (DE LA RUA y HERVELLA, 2013). No obstante, puede ocurrir que los huesos/dien-
tes analizados tengan una contaminacion exégena antigua, de dificil discriminacion. Por otra parte,
estos procesos aun son costosos y solo han sido aplicados en muestras muy bien preservadas, por lo
que su eficacia en aquellas altamente degradadas es aun desconocido (PINHASI et al., 2012).

Atendiendo a la documentacion publicada en relacion a nuestros intereses (genética y neolitiza-
cion) y la calidad metodoldgica del tratamiento de las muestras -motivo por el cual se han descartado
analisis preliminares de individuos, resultados manifiestamente dudosos 0 que no han seguido un pro-
tocolo riguroso y aceptable de autentificacion del ADNa (GARCIA-BOUR et al., 1999; FERNANDEZ et
al., 2000; BAMFORTH et al., 2003; CARDOS et al., 2004; CHANDLER et al., 2005; BOUWMAN et al.,
2008; OLIVER FOIX et al., 2008; BRAMANTI et al., 2009; MELCHIOR et al., 2010; CARDOSO et al., 2010;
ALDECOA-OTALORA ASTARLOA, 2011; GUBA et al., 2011; HANNA et al., 2012)-, para nuestra revision
se han tenido en cuenta un total de 78 yacimientos europeos con un rango cronocultural que abarca del
Paleolitico superior a la Edad del Bronce (Tabla ), sumando un total de 698 analiticas de ADNa reali-
zadas sobre el ADN mitocondrial (Anexo 3). En contra, sélo existen en la actualidad 35 andlisis, de 4 ya-
cimientos y del andlisis metagenémico de Otzi (KELLER et al., 2012), para la determinacién de
haplogrupos-Y (Anexo 4). Este dato refleja la mayor dificultad metodoldgica que entrafia la recuperacion
del ADNa nuclear frente al ADNmt (DEGUILLOUX et al., 2012).
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EUROPA CENTRAL CANTABRICO MIDITERRANID DCANDINAMA, ALPES TOTAL
OCCIDENTAL BALTICOYRUSIA
A B A B A B A B A B A B
PALEOLITICO SUPERIOR 1 2 3 3 1 1 5 6
MESOLITICO 4 9 2 5 11 6 17 44
NEOLITICOANTIGUOY
AT 23 245 4 43 5 31 il 3 2 2 35 324
NEOLITICOFINALY
CALCOLTICO 9 /5 4 117 1 29 1 2 1 1 16 224
EDA DDELBRONCE 12 94 2 7 1 1 15 102
TOTAL 39 425 15 173 6 60 14 38 4 4 78 700

Tabla 1. Relacién cuantitativa de yacimientos y muestras de ADNa tenidos en cuenta en este estudio. A) Nimero de yacimientos. B) Nimero de individuos analizados.
Table 1. Quantitative list of sites and aDNA samples considered in this study. A) Number of archaeological sites. B) Number of individuals analysed.

Como se observa, la mayoria de los yacimientos se encuentran en Europa Central, 39 al incluir aqui
los yacimientos franceses de Péré C (DEGUILLOUX et al., 2011) y Gurgy-Les-Noisats?, atribuidos por
contexto cultural al horizonte de la Ceramica de Bandas o LBK (DEGUILLOUX et al., 2012). Esta region
ofrece una relacion diacronica, especificamente para el Neolitico y momentos posteriores, con un total
de 425 muestras analizadas (61% de las disponibles). Con un recorrido diacrénico relativamente com-
pleto, pero con muestras procedentes de pocos yacimientos, los analisis de la Cornisa Cantabrica (173
a partir de 15 yacimientos) estan concentrados en el area vasca. Por su parte, sélo 6 yacimientos de
época neolitica han sido analizados para el Mediterraneo occidental (costa catalana y sureste francés,
incluyendo las analiticas de Chaves, en Huesca), con un total de 60 muestras, que no permiten realizar
comparaciones con periodos pre/postneoliticos para esa zona. Las muestras procedentes de Antepo-
merania, Escandinavia, el Baltico, Polonia y Rusia han sido agrupadas por mostrar una alta correlacion
entre las muestras mesoliticas balticas y las de complejos tardios de cazadores-recolectores, como es
el caso de Ostorf (BRAMANTI et al., 2009) y los yacimientos de la isla sueca de Gétland (MALMSTROM
et al., 2009). Finalmente, en la zona alpina oriental se tienen secuencias mitocondriales de 4 muestras,
provenientes de 3 yacimientos y del estudio genético de Otzi, el hombre eneolitico congelado encon-
trado en 1991 (del cual también contamos son la determinacion de su haplogrupo-Y), suponiendo un
recorrido diacrénico sesgado y muy reducido. La distribucion geogréfica de la informacion genética de
la Europa prehistdrica es, por tanto, muy desigual. En este sentido, en el caso concreto de la neolitiza-
cion, el 76% de las muestras del Neolitico antiguo y medio pertenecen a Europa Central mientras sélo
el 10% provienen del Mediterraneo occidental. Teniendo en cuenta que los procesos neoliticos, segun
la documentacion arqueoldgica, siguen pautas diferentes en cada caso, es peligroso extender los re-
sultados derivados de una region a otra. En similar sentido, hay que advertir que, para todo el continente
europeo, solo se dispone de 44 muestras mesoliticas, para un rango cronolégico de varios milenios. Por
tanto, para la comparacion de los datos de ADNa mesolitico y neolitico debe reforzarse la base de datos
de las Ultimas sociedades cazadoras-recolectoras.

2.2. Procedimientos de investigacion genética aplicados a la Neolitizacién

Una disciplina que resulta de una utilidad directamente relacionada con el transito a la economia de
produccion es la filogenia de los clados uniparentales, junto a los andlisis de fundacion de las ramifi-
caciones de ambos arboles filogenéticos mediante relojes moleculares (Anexo 1y 2). Recordando que
el origen de un linaje determinado puede situarse muy atras en el tiempo respecto a su implantacion po-
blacional en un area especifica, de estos andlisis se puede extraer que los linajes-mt mas antiguos de
Europa son los correspondientes al clado U (U5 y U8: 56.000-37.000 afios), con un linaje potencial-
mente asociado a la ascendencia masculina del Paleolitico superior, el haplogrupo-Y |, restringido a Eu-
ropa (SOARES et al., 2010). De los andlisis filogenéticos también se puede inferir que a partir del Ultimo

2Datos no publicados individualmente, pero incluidos en el andlisis filogeografico disponible en DEGUILLOUX et al., 2012: 33.
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Méaximo Glaciar (c. 25.000-19.000 BP), las poblaciones humanas de la época tendieron a concentrarse
en “refugios” situados en el sur europeo, esto es, las peninsulas Ibérica e Itélica, los Balcanes y el Le-
vante asiatico, asi como en pequefias concentraciones en las planicies del este europeo, con una re-
expansion poblacional y asentamiento en Europa Central y Septentrional tras la mejora climatica. En
esa linea argumentativa, la fundacion de ciertos linajes-mt parece datar de esa época (V, H1, H3, H5,
Ubb1), presumiblemente originados en el sudoeste, expandiéndose mas tarde hacia el este, centro y
norte del continente (TORRONI et al., 1998). Sin embargo, el haplogrupo-mt H, el mas frecuente en Eu-
ropa en la actualidad (45%), tiene una fundacion en Oriente Proximo de hace c¢. 18.000 afios y en Eu-
ropa de c. 15.000 BP (SOARES et al., 2010). Esto sugiere su entrada en el continente con posterioridad
al Ultimo Maximo Glaciar, aunque analisis mas recientes parecen indicar que la expansion de ciertos cla-
dos, como el V, el H1 y el H3 (11.500-11.000 BP), responden a expansiones demograficas posteriores
al Dryas Reciente, tras el cual las condiciones climaticas se estabilizaron hasta los niveles actuales (SO-
ARES et al., 2010).

Por su parte, los haplogrupos-Y implicados en las reexpansiones tardiglaciares y postglaciares con-
forman la mayoria de los linajes patrilineales predominantes en la actualidad, potencialmente expandi-
dos a partir de “refugios” situados en la Peninsula Ibérica (11 y 12b1) y los Balcanes (I12a1), de acuerdo
a Rootsi et al. (2004). Sin embargo, los subclados del haplogrupo R1, como R1b1b2, muy extendidos
actualmente, no son indigenas de Eurasia Occidental, sino del sur de Asia, discutiéndose su llegada du-
rante el Tardiglaciar (WILSON et al., 2001) o durante el Neolitico (BALARESQUE et al., 2010). Para este
ultimo periodo, los analisis de fundacion de linajes uniparentales parecen no estar de acuerdo con las
hipotesis démicas. Estos estan basados en la diversidad genética del sustrato de Oriente Préximo (Na-
tufiense), y sugieren que menos del 15% de los linajes europeos pueden encontrar sus origenes en
componentes procedentes del Neolitico asiatico, con una gran mayoria descendientes del Tardiglaciar
y expansiones postglaciares, lo que sugiere un asentamiento de pequefios grupos productores en Eu-
ropa y una posterior adopcion de las técnicas agropecuarias por parte de las poblaciones mesoliticas
(RICHARDS et al., 2000). A pesar de que otros enfoques, como los modelos de mezcla de poblaciones
(DUPANLOUP et al., 2004), conceden altos niveles de migracion para momentos neoliticos, éstos estan
basados en hipotesis ad hoc, asumiendo una homogeneidad génetica preneolitica y sin tener en cuenta
posibles eventos de back migration de poblacion europea en Oriente Proximo, lo que resultaria en acer-
VoS genéticos mas homogéneos entre ambos territorios (RICHARDS et al., 2000).

La combinacion de analiticas sobre ADN de muestras actuales y los andlisis filogeograficos (DE-
GUILLOUKX et al., 2012), ensayan la correlacion de episodios demograficos de interés con los arboles
filogenéticos de marcadores especificos y sus edades estimadas, infiriendo posibles escenarios que
concilian los arboles genéticos con momentos concretos de movimiento poblacional. Asimismo, los ana-
lisis de componentes principales 0 PCA (AMMERMAN y CAVALLI-SFORZA, 1984; WILSON et al., 2001)
pueden resultar Utiles a la hora de compilar los datos e inferir conclusiones a partir de hipoétesis respecto
a la historia de las poblaciones humanas, pero su interpretacion debe realizarse con cautela, ya que:
(1) su edad no puede ser asegurada cientificamente; (2) los marcadores genéticos de origen paleoli-
tico, mesolitico y neolitico no estan claros; y (3) los diferentes loci tienen su propia historia evolutiva y ge-
nealdgica, por 10 que es necesario combinar la informacion de multiples marcadores genéticos para
poder llegar a una imagen mas certera de las relaciones entre las poblaciones del pasado (CURRAT y
EXCOFFIER, 2005; PINHASI et al., 2012). El mismo tipo de criticas pueden ser dirigidas a los analisis
de autocorrelacion de distancias y frecuencias genéticas (CHIKHI et al., 1998; SIMONI et al., 2000).
Asimismo, las diferencias en las pautas que presentan el ADNmt y el nuclear pueden ser explicadas por
la diferente movilidad entre hombres y mujeres (BARBUJANI y GOLDSTEIN, 2004). Todos estos anali-
sis, y las incongruencias entre ellos, demuestran la necesidad de que las analiticas realizadas sobre
bases de datos de muestras genéticas de poblacion actual, para el estudio de los movimientos demo-
graficos del pasado, deben combinarse con los datos disponibles procedentes del estudio del ADNa
(FU et al., 2012). En este sentido, una de las técnicas actualmente empleadas para relacionar los re-
sultados de los diferentes andlisis de muestras de ADNa desde el enfoque filogeografico es el Median
Joining Network, que sefala las variaciones genéticas que definen los haplotipos de varias muestras
dadas, con sus frecuencias en las diferentes poblaciones estudiadas, tanto actuales como pasadas
(HERVELLA et al., 2012; DEGUILLOUX et al., 2012).
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3.- RESULTADOS Y DISCUSION
3.1. Panorama continental de los resultados del ADNa mitocondrial y del cromosoma Y

El escenario continental de los resultados del ADNa en el rango cronologico Paleolitico superior — Edad
del Bronce (Anexo 3y 4), esta basado principalmente en los resultados del ADNmt, mientras que los ana-
lisis del cromosoma Y, a pesar del débil numero de muestras, parecen indicar una distribucion diferencial
respecto al ADNmt. Los datos sefialan patrones diferentes en la movilidad de hombres y mujeres durante
el largo periodo histérico analizado (DEGUILLOUX et al., 2012).

Respecto a la distribucion de los linajes matrilineales, las muestras paleoliticas son muy escasas (6),
por lo que no conviene tomar sus resultados como representativos de la poblacion de esa época. Se ha
constatado la presencia del haplogrupo-mt H en dos muestras magdalenienses de la Cornisa Cantabrica
(HERVELLA et al., 2012) y en la analitica de Villabruna (DI BENEDETTO et al., 2000). Las otras tres mues-
tras pertenecen al clado mitocondrial U, tradicionalmente asociado a las expansiones humanas del Pale-
olitico superior (RICHARDS et al., 2000; SOARES et al., 2010; PINHASI et al., 2012).

En el conjunto de Europa, el periodo mesolitico esta esencialmente caracterizado por una baja diversi-
dad del ADNmt, con predominancia de los haplogrupos derivados del clado U (U*, U4, U5a y U5b). Sin em-
bargo, existen excepciones, como los resultados de las muestras suecas (MALMSTROM et al., 2010;
SKOGLUND et al,, 2012), con linajes-mt T, Ky J, si bien este hecho puede deberse a posibles mestizajes con
poblaciones productoras contemporaneas a los yacimientos de la Pitted Ware Culture (PWR), de economia
no productora tardia, de modo que esos linajes matrilineales pueden haber sido introducidos en periodos ya
neoliticos (PINHASI et al., 2012). En esta linea, las muestras procedentes de Ostorf, enclave mesolitico en
medio de yacimientos neoliticos, evidencia la presencia de los haplogrupos-mt citados (BRAMANTI et al.,
2009). Respecto a la transicion mesoneolitica, se advierte una disminucion de la proporcion de las muestras
adscritas al clado U y la aparicion de nuevos haplogrupos-mt, quiza resultado de flujo genético procedente
de las reexpansiones postglaciales (H, K, T2), o de aportes demogréficos procedentes del este (J2, N1, T2)
(HAAK etal., 2010). En especial, la presencia del haplogrupo-mt N1a, de alta frecuencia en muestras del Ne-
olitico antiguo de Centroeuropa, sugiere la llegada de gentes del Proximo Oriente. Estos resultados apuntan
a una discontinuidad genética entre las primeras comunidades campesinas y las poblaciones centroeuropeas
actuales, con una posible dilucion de esos linajes en el acervo genético de los cazadores-recolectores acul-
turados de la region (HAAK et al., 2005; BARBUJANI y CHIKHI, 2006).

En relacion a la dinamica Neolitico final/Calcolitico/Edad del Bronce, se observa un cambio genético
considerable, con incremento de los clados U5 y X y descenso de U3, U4, U5a, J, N1, T, T2 y W: de los
datos se infiere un panorama demograficamente disruptivo. A partir de la Edad del Bronce se observan
pocas evidencias de cambio en las frecuencias de los haplogrupos hasta la conformacion del acervo ge-
nético europeo actual, excepto por reduccion de los clados U5, J1y X, y un incremento sustancial del ha-
plogrupo H, que en la actualidad domina el panorama genético mitocondrial de Europa Occidental con una
frecuencia del 42%, pudiendo decirse que la diversidad genética europea actual se establecié mayorita-
riamente a partir de la Edad del Bronce (PINHASI et al., 2012).

En contraste con el ADNmt, los datos procedentes del cromosoma Y de muestras antiguas (Anexo 4),
dadas las pocas analiticas disponibles, resultan aun poco informativos, si bien ciertos hallazgos muestran
algunos patrones, como la alta predominancia del haplogrupo G2a en el Neolitico Final de Les Treilles
(Midi-Pyrénées) y Cova de I'Avellaner (Catalufa), lo que ha sido interpretado como resultado de coloniza-
cion maritima mediterranea sexualmente diferenciada o de una sociedad fuertemente patrilocal (LACAN
etal., 2011a, 2011b). Asimismo, la consecucion de secuencias autosémicas, mitocondriales y de marca-
dores del cromosoma Y de algunos restos humanos correspondientes al Neolitico tardio del yacimiento ale-
man de Eulau (Sajonia-Anhalt), ha proporcionado la evidencia de la familia nuclear recuperada mas antigua.
En combinacion con los datos isotdpicos, puede afirmarse que la sociedad presente en ese yacimiento era
exdgama y patrilocal (HAAK et al., 2008; DEGUILLOUX et al., 2012).

3.2. Estudios regionales de ADN antiguo
3.2.1. Europa Central

Es la region europea con mas desarrollo de los estudios paleogenéticos, con 425 individuos analiza-
dos procedentes de 39 yacimientos (Figura 1). Mas de la mitad de las muestras corresponden al Neolitico

CKQ Estudios de Cuaternario/ Kuaternario Ikasketak/ Quaternary Studies 5, 2015 OZO S. C. Aranzadi. Z. E. Leioa
pp.111-140 ISSN 2340-745X



¢REEMPLAZO DEMOGRAFICO EN EL NEOLITICO EUROPEO? EL PUNTO DE VISTA DE LA GENETICA 1 1 9

antiguo y medio. Para el Paleolitico superior y el Mesolitico sélo se dispone de 11 andlisis de restos hu-
manos de 5 yacimientos, lo que genera una fuerte descompensacion a la hora de contrastar los resulta-
dos de los diferentes periodos.

El primer trabajo realizado por Haak et al. (2005), para muestras del Neolitico antiguo de yacimientos
de Alemania, Austria y Hungria, afirmaba que los primeros pobladores neoliticos del territorio compartian
un haplogrupo-mt, el N1a (7,81%), ausente en muestras de periodos anteriores y sin una continuidad en
el tiempo (0,2% para el conjunto de los europeos actuales). Los autores concluian que los primeros neo-
liticos centroeuropeos, si bien pudieran tener un origen aléctono, no han dejado huella de peso en el
acervo geneético europeo matrilineal, proponiendo por ello un origen predominantemente paleolitico de
los linajes-mt europeos, aunque no descartaban la posibilidad de eventos postneoliticos como explicacion
ala quasi desaparicion del N1a. Sin embargo, este trabajo pionero recibié algunas criticas, como la de Am-
merman et al. (2006), quienes sefialaron la extension prematura de las conclusiones centroeuropeas al
resto del continente y una revision de la cronologia atribuida a los yacimientos, en particular Ecsegfalva |
(Békeés, Hungria) y Flomborn (Renania-Palatinado, Alemania), que no correspondian al momento del tran-
sito Mesolitico-Neolitico, sino a momentos mas avanzados. En todo caso, el haplogrupo-mt mencionado,
también ha sido reconocido en los yacimientos neoliticos de Derenburg-Meerestieg Il (HAAK et al., 2010),
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Figura 1. Mapa regional de los yacimientos con individuos analizados paleogenéticamente, adscritos, respectivamente, a Europa Central y los Alpes, en el pre-
sente trabajo. Se adjunta una grafica de la evolucién por periodos de la frecuencia porcentual de los haplogrupos-mt de ambas regiones, agrupados de acuerdo a
la informacién descrita por SOARES et al., 2010; HAAK et al,, 2010; BRANDT et al.,, 2013. GC1: grupo cladistico 1 (haplogrupos de cazadores-recolectores: U*, U4,
U5, U8, U2). GC2: grupo cladistico de los primeros campesinos europeos (N*. T*, K, J, HV, W, X). GC3: grupo cladistico de poblaciones postneoliticas (I, T1, R). GC4:
otros haplogrupos (H*, U3, V).

Figure 1. Regional map of the archaeological deposits with palaeogenetic analyses of individuals, assigned repectively to Central Europe and the Alps in the pre-
sent work. Itincludes a graph of the diachronic evolution of the percentage frequency of mt-haplogroups of both defined regions, grouped after SOARES et al., 2010;
HAAK et al., 2010; BRANDT et al., 2013. GC1: Cladistic Group 1 (haplogroups of hunter-gatherers: U*, U4, U5, U8, U2). GC2: Cladistic Group 2 (haplogroups of early
European farmers: N*, T*, K, J, HV, W, X). GC3: Cladistic Group 3 (haplogroups of postneolithic populations: I, T1, R). GC4: other haplogroups (H*, U3, V).
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Oberwiederstedt 1, Halberstadt-Sonntagsfeld, Karsdorf, Oberwiederstedt 4, Salzminde-Schiepzig, Que-
dlinburg VIl 2 (BRANDT et al., 2013) y el yacimiento francés de Péré C (DEGUILLOUX et al., 2011). Este
ultimo dato resulta decisivo a la hora de apoyar la idea de la difusion neolitica de la LBK desde Centroeu-
ropa hacia el oeste del continente (DEGUILLOUX et al., 2012).

En 2009, Bramanti et al. realizaron analiticas de ADNa mitocondrial de cazadores-recolectores cen-
troeuropeos y otros territorios situados mas al este (Polonia, los paises balticos y Rusia), con el objetivo de
comparar sus resultados con los de muestras neoliticas y actuales. La mayoria de los tipos-mt encontra-
dos (82%) eran muy raros tanto entre las poblaciones neoliticas como entre las actuales, por lo que los au-
tores concluyeron que los primeros agricultores de Europa Central no eran descendientes de los
cazadores-recolectores europeos, sino inmigrantes llegados del foco neolitizador de Oriente Proximo, pu-
diendo trazarse rutas potenciales de su dispersion, como por ejemplo a través del corredor conformado
por los rios Danubio y Dniester, compartiendo ademas algunas afinidades genéticas con las poblaciones
actuales de Hungria, Anatolia y Oriente Proximo. Sin embargo, las muestras de ese estudio, comparadas
con las de granjeros LBK centroeuropeos, no resultan muy apropiadas para evidenciar la discontinuidad
genética del Neolitico regional, ya que se encuentran en zonas geograficamente dispersas, con estruc-
turas geogréficas y temporales diferentes entre sf (DEGUILLOUX et al., 2012).

En 2013, Brandt et al. llevaron a cabo un importante estudio de 364 individuos, con el objetivo de iden-
tificar cambios en la composicion genética durante el periodo neolitico y revelando una estabilizacion de
los patrones del acervo genético de la zona en el Neolitico final, Calcolitico y Edad del Bronce, con as-
pectos como la alta frecuencia del haplogrupo-mt | y U2 a partir de estos momentos (12,90%, Figura 1),
ligada por los autores a la expansion de poblaciones de la Ceramica Cordada o CWR (2800-2200/2050
calBC). Otro estudio de ese afio propuso, combinando la paleogenética y el andlisis de variaciones iso-
topicas de carbono, nitrégeno y estroncio en el yacimiento de Blattérhéhle (Renania del Norte-Westfalia),
la perduracion del modo de vida cazador-recolector durante méas de 2000 afios en Europa Central una vez
introducida la economia de produccién en el territorio (BOLLONGINO et al., 2013).

Respecto a los andlisis de haplogrupos-Y disponemos de 6 muestras procedentes de 2 yacimientos,
Derenburg (Neolitico antiguo) y Eulau (Neolitico final). Aunque la cantidad de los resultados es reducida
como para hacer inferencias respecto a la organizacion social o los patrones matrimoniales de ambos
grupos, han servido, junto a los analisis mitocondriales, para evidenciar relaciones de parentesco entre los
individuos de una misma tumba colectiva (HAAK et al., 2008).

De este modo, para la region descrita, una combinacion de colonizacion y contacto es el mecanismo
mas plausible para la transicion neolitica, de acuerdo a las evidencias arqueoldgicas, genéticas y paleo-
genéticas, a través del modelo de colonizacion leapfrog, con grupos campesinos asentandose en luga-
res especificos de fértil suelo de loess y, mas tarde, producirse una adopcion por parte de las poblaciones
locales de la economia campesina a través de contactos alrededor del nlcleo campesino original, con
aculturacion y mezcla genética entre las dos poblaciones. A escala regional, este proceso pudo causar
un importante reemplazo genético a favor de los linajes-mt de los cazadores-recolectores, como parece
atestiguar una mayor frecuencia de los clados-mt U a partir del Neolitico medio de las muestras de Eu-
ropa Central (Figura 1). Esto implicaria la formacion de complejos materiales hibridos, como la cultura
Cerny en Francia (SCARRE, 2002), o la sustitucion de los grupos cazadores-recolectores escandinavos
por poblaciones productoras como la Cultura de los Vasos de Embudo o FBC, con un reflujo de linajes ma-
trilineales preneoliticos hacia Europa Central (BRANDT et al., 2013).

3.2.2. Cornisa Cantabrica

Los anélisis de ADNa realizados para este territorio suman 173 muestras para 15 yacimientos (Figura
2), con una distribucion descompensada espacial y cronolégicamente: el 68% corresponde al andlisis de
4 yacimientos del Neolitico final y el Calcolitico, mientras que para periodos como el Paleolitico superior o
el Mesolitico las muestras son muy escasas (3 en cada caso); geograficamente, las muestras se concen-
tran en el area vasco-navarra para momentos neoliticos y postneoliticos, pero las de épocas anteriores pro-
vienen de areas mas occidentales (Cantabria). Asimismo, se han incluido los andlisis procedentes de dos
individuos mesoliticos de La Brafia-Arintero (Ledn), por cercania geografica al conjunto cantabrico; con
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Figura 2. Mapa regional de los yacimientos con individuos analizados paleogenéticamente, adscritos a la Cornisa Cantébrica de la Peninsula Ibérica, en el pre-
sente trabajo. Se adjunta una gréfica de la evolucién por periodos de la frecuencia porcentual de los haplogrupos-mt de la region, agrupados de acuerdo a la in-
formacion descrita por SOARES et al., 2010; HAAK et al., 2010; BRANDT et al,, 2013. GC1: grupo cladistico 1 (haplogrupos de cazadores-recolectores: U*, U4, U5,
U8, U2). GC2: grupo cladistico de los primeros campesinos europeos (N*. T*, K, J, HV, W, X). GC3: grupo cladistico de poblaciones postneoliticas (I, T1, R). GC4:
otros haplogrupos (H*, U3, V). INDET.: n=4.

Figure 2. Regional map of the archaeological deposits with palaeogenetic analyses of individuals, assigned to Cantabrian Coast in the present work. It includes a
graph of the diachronic evolution of the percentage frequency of mt-haplogroups, grouped after SOARES et al,, 2010; HAAK et al., 2010; BRANDT et al,, 2013. GC1:
Cladistic Group 1 (haplogroups of hunter-gatherers: U*, U4, U5, U8, U2). GC2: Cladistic Group 2 (haplogroups of early European farmers: N*, T*, K, J, HV, W, X). GC3:
Cladistic Group 3 (haplogroups of postneolithic populations: I, T1, R). GC4: other haplogroups (H*, U3, V). INDET.: n=4.

subhaplogrupos pertenecientes al clado mitocondrial U, parecen reafirmar la idea de la uniformidad ge-
nética matrilineal, al menos de las poblaciones mesoliticas de la zona (SANCHEZ-QUINTO et al., 2012).
Respecto al estudio del cromosoma Y, aun no disponemos de este tipo de analiticas para el territorio.

Las primeras analiticas corresponden al trabajo pionero de Izagirre y de la Rua (1999), quienes uti-
lizaron el ADNa para contestar hipdtesis de movimientos poblacionales emanadas del estudio del ADN
europeo actual (TORRONI et al., 1996, 1998) y fundamentadas en la frecuencia del haplogrupo-mt V. Sus
resultados, si bien no son analiticas completas (las secuencias diana del RFPLs contemplaban los ha-
plotipos-mt descritos como caucasicos por Torroni et al., 1996), contrastan con la imagen tedrica de la
poblacion vasca como heredera inalterada de los pobladores preneoliticos de la zona (DUPANLOUP et
al., 2004), proponiendo un origen del acervo genético vasco actual en momentos posteriores al Neoli-
tico, tesis apoyada por analisis de ADNa de poblacién de cronologia histérica (ALZUALDE et al., 2005).
En ese sentido, el trabajo de Cardoso et al. (2011), a partir del estudio del ADNa de un individuo de cro-
nologfas calcoliticas avanzadas y su comparacion con el acervo genético de poblaciones actuales de
la zona, propone que individuos portadores del linaje matrilineal T2b pudieron participar en los proce-
sos de recolonizacion postglaciar del continente europeo, ocurridos presumiblemente tras el Dryas Re-
ciente, ya que en otros yacimientos con estudios paleogenéticos para este ambito geografico se ha
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observado presencia del clado T (Los Cascajos, San Juan ante Portam Latinam, Longar y Pico Ramos),
si bien las cronologias de estas evidencias no van mas alla del 5700 calBC, por lo que no se pueden
descartar, ante la falta de datos procedente de yacimientos del Neolitico antiguo, intrusiones démicas
posteriores a la llegada de la economia de produccion a la region. Asimismo, las altas frecuencias de
ese haplogrupo-mt en el estudio genético de poblaciones actuales de las zonas nortes de Navarra y
Cantabria oriental -no asi en las muestras provenientes del Pais Vasco-, pueden interpretarse como
signo de continuidad en el acervo genético de la regidn, o como resultado de la deriva genética (CAR-
DOSO et al., 2011).

El posterior estudio de Hervella et al. (2012), en consonancia con las tendencias actuales de investi-
gacion paleogenética, realiza un amplio recorrido cronolégico (Paleolitico superior-Edad del Bronce), te-
niendo como resultado una configuracion diferente de la distribucion de haplogrupos-mt respecto de
muestras de poblacion actual y entre las diferentes épocas, y rechazando modelos puramente démicos
0 aculturadores para la neolitizacion del territorio, revelando un panorama complejo del proceso regional.
Los autores enuncian que el fendmeno de adopcion de la economia de produccion sigue pautas diferen-
tes en el Cantabrico respecto de otras areas como Europa Central o el Mediterraneo occidental. Asimismo,
la existencia del haplogrupo-mt H en muestras preneoliticas, debe ser tenida en cuenta como un rasgo
diferencial respecto a otras regiones, al igual que el ascenso del haplogrupo-mt U en momentos avanza-
dos del Neolitico, presente en todas las muestras descritas como mesoliticas (HERVELLA et al., 2012;
SANCHEZ-QUINTO et al., 2012). Sin embargo, el bajo nimero de andlisis de ADNa para fechas preneo-
liticas impide por el momento desarrollar conclusiones con una base sélida.

3.2.3. Costa Mediterranea Occidental

Para la costa mediterranea occidental solo se han realizado estudios paleogenéticos relativos al Neoli-
tico (Figura 3), por lo que no existe un recorrido diacrénico que nos permita realizar comparaciones con mo-
mentos pre/postneoliticos. Disponemos de 60 analiticas correspondientes a 6 yacimientos (5 del
Neolitico antiguo y medio y 1 del Neolitico final-Calcolitico, figura 4). La distribucion geografica es bas-
tante homogénea, con la mayoria de yacimientos en la costa catalana, un yacimiento prepirenaico
(Chaves) y otro, de cronologia mas avanzada (Les Treilles), en el sureste francés. En los inicios de la
investigacion en ADNa del territorio, debido a las similitudes entre los resultados del yacimiento de
Cami de Can Grau (Granollers), del 3500-3000 calBC (SAMPIETRO et al., 2007) y las analiticas de po-
blacion actual de la Peninsula Ibérica, los investigadores se decantaron por un proceso neolitizador de
fuerte componente démico, proponiendo que el impacto demogréfico de los grupos neoliticos que mi-
graron a lberia fue suficiente como para mantenerse su acervo genético hasta la actualidad, hecho que
pareceria estar en consonancia con las interpretaciones de la evidencia arqueologica del horizonte de
la ceramica impresa (ZILHAO, 2000). Sin embargo, ese grupo es muy posterior a la llegada del Neoli-
tico cardial a la region (c. 5500 BC), por lo que no puede descartarse que la genética regional se haya
mantenido estable desde momentos mesoliticos o paleoliticos (DEGUILLOUX et al., 2012). En la misma
linea, el yacimiento de Les Treilles (Midi-Pyrenées), del final del Neolitico regional (3695-2939 calBC),
no es valido para dibujar el panorama del primer Neolitico, aparte de que el territorio francés es un es-
cenario de gran complejidad, con las dos grandes corrientes del proceso, mediterranea y danubiana,
interactuando de manera directa e indirecta, como parece atestiguar la arqueologia y la filiacion LBK
del sitio de Péré C (DEGUILLOUX et al., 2011). El yacimiento presenta excelentes caracteristicas para
la conservacion del material genético, y de su estudio (LACAN et al., 2011a) se ha podido extraer in-
formacion del ADNmt de 29 individuos y 22 haplogrupos-Y, aparte de informacion microsatelital. Los
resultados conjuntos muestran una sociedad patrilocal, con 2 clados Y (G2a, predominante, e 12a), lo
que abre también la via de un rito funerario selectivo. Los linajes matrilineales estan mas diversifica-
dos (U, J, X, H, Ty K).

Can Sadurniy Chaves (GAMBA et al., 2012), con cronologias mas antiguas, presentan en general ha-
plogrupos-mt no comunes entre los que conocemos de las poblaciones mesoliticas de otras regiones,
por lo que cautelarmente no contradicen la tesis démica; es mas, Can Sadurni posee tres individuos de
clado N, lo que abre la posibilidad de que en el futuro, con analisis mas afinados, pueda darse la misma
circunstancia que en Europa Central. Por su parte, Cova de I'Avellaner (LACAN et al., 2011b) y Sant Pau
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Figura 3. Mapa regional de los yacimientos con individuos analizados paleogenéticamente, adscritos al Mediterraneo occidental, en el presente trabajo. Se adjunta
una gréfica de la evolucién por periodos de la frecuencia porcentual de los haplogrupos-mt de la region, agrupados de acuerdo a la informacion descrita por SOA-
RES et al., 2010; HAAK et al.,, 2010; BRANDT et al,, 2013. GC1: grupo cladistico 1 (haplogrupos de cazadores-recolectores: U*, U4, U5, U8, U2). GC2: grupo cladis-
tico de los primeros campesinos europeos (N*. T*, K, J, HV, W, X). GC3: grupo cladistico de poblaciones postneoliticas (I, T1, R). GC4: otros haplogrupos (H*, U3, V).
Figure 3. Regional map of the archaeological deposits with palaeogenetic analyses of individuals, assigned to Western Mediterranean in the present work. It in-
cludes a graph of the diachronic evolution of the percentage frequency of mt-haplogroups, grouped after SOARES et al,, 2010; HAAK et al,, 2010; BRANDT et al.,
2013. GC1: Cladistic Group 1 (haplogroups of hunter-gatherers: U*, U4, U5, U8, U2). GC2: Cladistic Group 2 (haplogroups of early European farmers: N*, T*, K, J,
HV, W, X). GC3: Cladistic Group 3 (haplogroups of postneolithic populations: I, T1, R). GC4: other haplogroups (H*, U3, V).

del Camp (GAMBA et al., 2012), también del Neolitico antiguo, comparten afinidades con los dos ante-
riores, presentando un individuo con haplogrupo-mt N. Sin embargo, en este momento de la investigacion,
y sin analiticas regionales de periodos prenealiticos, es imposible discernir entre grupos neoliticos des-
cendientes de las primeras comunidades campesinas establecidas en la region, de las comunidades de
cazadores-recolectores que hubieran adoptado un modo de vida campesino (DEGUILLOUX et al., 2012).
Por su parte, Cova de I'Avellaner, que cuenta con analiticas del cromosoma Y, ha revelado la existencia
de dos clados, Eb1b1lalb y G2a, este Ultimo predominante.

3.2.4. Escandinavia, el Baltico y Rusia

Este grupo espacial, méas heterogéneo que los anteriores, contiene los resultados de 38 individuos
analizados (Figura 4) de 14 yacimientos de Rusia, Lituania, Polonia, Suecia, Dinamarca, y un yacimiento
de la region alemana de Antepomerania, Ostorf, que por su cultura material y contexto biogeoldgico es mas
cercano a Escandinavia. Los estudios paleogenéticos estan descompensados: la mayoria de restos ana-
lizados son mesoliticos o de complejos de cazadores-recolectores tardios (84%), mientras que para ya-
cimientos con una cultura material plenamente productora tenemos 6 muestras procedentes de 3
yacimientos de Dinamarca y Suecia. No existen aun resultados de haplogrupos-Y.
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Figura 4. Mapa regional de los yacimientos con individuos analizados paleogenéticamente, adscritos a Escandinavia, el Baltico y la Rusia europea, en el presente
trabajo. Se adjunta una gréfica de la evolucion por periodos de la frecuencia porcentual de los haplogrupos-mt de la region, agrupados de acuerdo a la informacion
descrita por SOARES et al., 2010; HAAK et al., 2010; BRANDT et al., 2013. GC1: grupo cladistico 1 (haplogrupos de cazadores-recolectores: U*, U4, U5, U8, U2). GC2:
grupo cladistico de los primeros campesinos europeos (N*. T*, K, J, HV, W, X). GC4: otros haplogrupos (H*, U3, V).

Figure 4. Regional map of the archaeological deposits with palacogenetic analyses of individuals, assigned to Scandinavia-Baltic Region-Russia in the present work.
It includes a graph of the diachronic evolution of the percentage frequency of mt-haplogroups, grouped after SOARES et al.,, 2010; HAAK et al,, 2010; BRANDT et
al,, 2013. GC1: Cladistic Group 1 (haplogroups of hunter-gatherers: U*, U4, U5, U8, U2). GC2: Cladistic Group 2 (haplogroups of early European farmers: N*, T*, K|
J, HV, W, X). GC3: Cladistic Group 3 (haplogroups of postneolithic populations: I, T1, R). GC4: other haplogroups (H*, U3, V).

Las muestras mesoliticas mas antiguas muestran una exclusividad del haplogrupo-mt U. Sin embargo,
los yacimientos de cultura material no productora tardia muestran mas variabilidad, quiza como resultado
de flujos geneticos con poblaciones nealiticas: en Ostorf se documentan clados K, J y T, mientras que en
los yacimientos de la isla sueca de Gotland, de cultura material PWC (MALMSTROM et al., 2009; SKO-
GLUND et al., 2012), se constata la presencia de V, J, T, etc. Este complejo cultural es una de las Ultimas
y mayores etapas de cazadores-recolectores, y la arqueologia parece indicar que los primeros campesi-
nos neoliticos en Escandinavia fueron reemplazados por estas sociedades durante el transcurso del Neo-
litico medio, pudiendo ser procedentes de la zona baltica, hacia el 3000 BC. En su estudio, Malmstrém et
al. (2009) encontraron, a partir de los 16 restos humanos de Ajvide, Ire y Fridtorp, una alta incidencia de U4,
H1b, U5y Uba, todos ellos muy poco frecuentes entre las poblaciones escandinavas actuales, por lo que
proponen un reemplazo poblacional de los grupos PWC por una nueva ola de granjeros. Sin embargo, a
partir de las muestras danesas del yacimiento neolitico de Damsbo (2200 calBC) y el del Bronce de Bred-
toftegard (1500-1300 calBC), Melchior et al. (2010) han propuesto una persistencia en la zona sur de Es-
candinava de los linajes matrilineales U en la horquilla temporal Neolitico — Edad del Bronce, tesis que entra
en directa contradiccion con la propuesta de Malmstrém et al. (2009). Consideramos que la muestra es-
candinava y béltica de ADNa es insuficiente, sobre todo para épocas neoliticas y postneoliticas, para
poder llegar a conclusiones con un apoyo documental de peso.
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3.2.5. Alpes Orientales

Esta region, que trataremos por separado por tratarse de un medio ambiente bastante diferente de las
grandes llanuras centroeuropeas, esta en un momento incipiente de los estudios paleogenéticos: con tal sélo
4 analiticas mitocondriales realizadas (Figura 1), correspondientes a 1 yacimiento prenealitico, 2 neoliticos
y al andlisis genético de Otzi, de época calcolitica (HANDT et al,, 1994; ERMINI et al., 2008), no pueden in-
ferirse conclusiones de calado. Sin embargo, de acuerdo a Di Benedetto et al. (2000), los pocos resultados
obtenidos en el territorio muestran que, junto al haplogrupo-mt de Otzi (K1), todos los linajes matrilineales
de ADNa estan presentes en el acervo actual de la zona, por lo que propugnan una continuidad genética
del poblamiento hasta la actualidad. Sin embargo, el haplotipo mitocondrial de la muestra de Villabruna (Fel-
tre, Véneto), del 15703-14442 calBC, no ha sido observado en muestras actuales, lo que abre la via de la
discontinuidad genética entre los pobladores mesoliticos y los actuales. Esta Ultima caracteristica también
puede aplicarse al haplotipo-mt de Otzi, que sin embargo es eneolitico. Sin duda, mas analiticas podran
responder en un futuro a las tesis de los investigadores de la zona oriental de los Alpes.

Para la regién descrita, disponemos asimismo de la determinacion del haplogrupo patrilineal de Otzi
-G2a4- (KELLER et al., 2012), cuyo clado ha sido descrito para 24 individuos del Mediterraneo Occiden-
tal con cronologias cercanas (LACAN et al., 2011a, 2011b), y para un individuo del yacimiento centroeu-
ropeo de Derenburg-Meerenstieg Il, de adscripcion cronocultural LBK tardia (HAAK et al., 2010).

3.3. Las capacidades de la genética aplicada a la reconstruccién del pasado: limites y problematica desde
el punto de vista de la Prehistoria

Junto a los problemas metodologicos propios del estudio del ADNa (alta fragmentacion, preservacion,
degradacion y limitacion en su replicacion mediante métodos tradicionales), y su alta incidencia de con-
taminacion con ADN exdgeno, es hecesario remarcar otras problematicas en cuanto a su aplicacion en la
reconstruccion del pasado. En general, desde la paleogenética se han propuesto comparativas genéticas
directas entre los antiguos habitantes de Europa y los actuales, lo cual, si bien proporciona una oportuni-
dad para determinar hasta qué punto las poblaciones europeas de hoy conservan la herencia genética de
los grupos anteriores asentados en el territorio, también se enfrenta a numerosos problemas:

e | a diferente probleméatica del ADNa frente al ADN actual, en términos de extraccion, reproducibilidad
y amplificacion, sugiere que las comparativas entre ambas muestras sean tratadas con cautela.

e £l ADNa proviene de muestras arqueoldgicas que no son mas que un sesgo de la poblacion de la
época a la que representan, por lo que estadisticamente resultan muy poco representativas respecto
a las muestras genéticas de poblacion actual para las mismas regiones. En este sentido, la cuantifi-
cacion estimada de las poblaciones pasadas, la incidencia del flujo genético entre poblaciones, las
tasas de mutacion de los diferentes marcadores genéticos y el establecimiento de un reloj molecular
fiable, se revelan como de gran importancia (BARBUJANI y CHIKHI, 2006).

e A falta de un escenario evolutivo de la poblacion en su conjunto, las interpretaciones del proceso de
neolitizacion emanadas de la paleogenética estan sujetas a la diferente historia evolutiva de los lina-
jes patrilineales y matrilineales, sobre todo de estos ultimos.

® En general, hay que tener en cuenta que realizar comparaciones entre el ADNa y el actual de la po-
blacion de una misma region no necesariamente implica cambios en la dinamica neolitizadora de la
zona, Sino que puede deberse a la multitud de movimientos poblacionales que ese territorio haya su-
frido con posterioridad.

Para el caso especifico de la neolitizacion, los diferentes patrones regionales de intercambios cultura-
les, movimientos poblacionales y otros eventos resultantes de la interaccion entre las poblaciones de ca-
zadores-recolectores y las productoras, como la aculturacion, la conflictividad y la incidencia de
enfermedades, pero también relaciones positivas de mutualismo, esto es, comercio e intercambio de bienes
y de seres humanos (AMMERMAN y CAVALLI-SFORZA, 1984) resultan de gran interés para poder inferir
conclusiones explicativas de los resultados de las analiticas paleogenéticas. En este sentido, la mayoria
de ellas estan realizadas sobre muestras procedentes de contextos funerarios, por lo que los parametros
socioculturales (los cuales desconocemos) de las poblaciones a las que pertenecieron los enterrados, jue-
gan un importante papel interpretativo de los resultados:
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¢ Esimportante tener en cuenta que la poblacion enterrada puede no ser representativa del comun de la
poblacion de la época, y por tanto, no ser significante por minoritaria, esto es, ¢ podemos estar seguros
que los enterramientos que nos han llegado no corresponden, por ejemplo, a una élite aloctona del te-
rritorio, con un potencial haplogrupo no representativo del conjunto de la poblacion de esa zona y época?

¢ No puede obviarse que los resultados similares en el caso de las muestras provenientes de enterra-
mientos puede deberse a relaciones de parentesco, lo que resulta de gran utilidad para la recons-
truccion de los ritos funerarios, la organizacion social del grupo humano estudiado y los patrones de
parentesco (p. e., HAAK et al., 2008), pero para el estudio paleogenético representa un sesgo po-
tencial en la representatividad de esas muestras respecto al conjunto de la poblacion sincrénica (MEL-
CHIOR et al., 2010).

¢ El nimero muy reducido de analiticas para restos de época mesolitica reduce el valor de su compa-
rativa respecto a poblaciones neoliticas para una misma region, lo que realmente podria indicarnos
0 no cambios en la genética poblacional de ese territorio.

e Incidimos en la importancia de los cambios posteriores al Neolitico en la diversidad genética europea.
De hecho, no puede asegurarse que la distancia genética entre las poblaciones mesoliticas y actua-
les se produjese en el Neolitico, tal y como sugieren Alzualde et al. (2005) para el area vasca. Resul-
tan también de interés a este respecto las catastrofes demograficas como redefinidoras de la
diversidad genética de las poblaciones subsecuentes a estos eventos, por generar efectos de cue-
llo de botella y fundadores. Sin embargo, este punto sigue resultando polémico (TOPF et al., 2007,
MELCHIOR et al., 2010).

¢ Finalmente, y no menos importante, debe recordarse que las muestras de ADNa se recuperan en
contextos arqueologicos determinados, los cuales deben ser cuidadosamente evaluados para com-
prender su verdadera filiacion. Para el ambito cronoldgico de nuestro discurso, debe de determinarse
con seguridad la naturaleza mesolitica 0 neolitica de los contextos, lo que obliga a una estrecha co-
laboracion y comunicacion por parte de las dos ciencias implicadas.

4.- CONCUSIONES Y PERSPECTIVAS DE FUTURO

Alo largo del presente trabajo se ha intentado realizar una aproximacion a la situacion actual de los es-
tudios de ADN antiguo humano sobre una amplia base geogréfica, el continente europeo, realizando para
ello una sintesis interpretativa continental y regional de los individuos analizados hasta 2013 (n=700), refle-
jando en cada territorio para los cuales se han obtenido resultados significativos, las principales hipétesis
planteadas a partir de éstos, intentando conjugar esas conclusiones con la problemética de la neolitizacion
de Europa en términos de continuidad o discontinuidad genética entre los diferentes grupos humanos ha-
bitantes de un mismo territorio, en una horquilla cronocultural que abarca del Paleolitico Superior a la Edad
del Bronce. Para ello se han definido y analizado regiones, basadas en la geografia y las diferentes cultu-
ras arqueoldgicas, a saber: Europa Central, la Cornisa Cantabrica, la costa del Mediterraneo occidental, Es-
candinavia, el Baltico y la Rusia europea, y los Alpes orientales. A grandes rasgos, esos resultados se
resumen en (1) una preponderancia del clado mitocondrial U para muestras preneoliticas, (2) la posibilidad
de una intrusion démica en los albores de la neolitizacion centroeuropea, atestiguada por haplogrupos
como el tipo N1a, con una posterior disminucion drastica de su frecuencia; (3) la evidencia del proceso ne-
olitizador como heterogéneo y con diferente impacto genético a escala regional; (4) una estabilizacion del
acervo genético europeo actual como resultado de eventos postnealiticos, y (5) la necesidad de realizar mas
analiticas paleogenéticas con recorrido diacronico en un mismo territorio. En cualquier caso, la diversidad
de situaciones que se van describiendo casa bien con la actual vision de un proceso neolitizador complejo
y arritmico, una suma de procesos histéricos sin resultados genéticos uniformes.

El estudio y analisis del ADNa procedente del registro arqueoldgico de las épocas inherentes al ac-
ceso a la economia de produccion, tanto de genética humana como de flora y fauna asociada con el pro-
ceso de la domesticacion, se presenta de gran importancia para la reconstruccion de la evolucion de las
poblaciones para una misma region, asi como sus movimientos demograficos y redes de intercambio. Sin
embargo, se plantea la necesidad de adopcion de nuevas técnicas y mejoras en el campo de la gene-
tica, como la secuenciacion de nueva generacion, con objeto de paliar los problemas de contaminacion
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de las muestras de ADNa. También resulta de gran importancia la datacion directa de las muestras para
poder realizar sucesiones cronologicas fiables, asi como asegurar la representatividad de las muestras ob-
tenidas para con el yacimiento del que provengan, poniendo especial atencion sobre el significado social
y simbdlico de los enterramientos, origen de las analiticas, intentando resolver, en la medida de lo posi-
ble, la incognita de si los enterramientos de un contexto poblacional concreto corresponden a un uso ge-
neral de esa préactica, o mas bien se trata de un habito reservado para un porcentaje determinado de la
poblacién. En todo caso, la falta de datos regionales para periodos como el Mesolitico, y la dificultad real
para relacionar cambios genéticos con acontecimientos historicos, se revelan como los verdaderos retos
del futuro de la conjuncion disciplinar Prehistoria-Arqueologia-Paleogenética, incluyendo la informacion
procedente de los estudios de los caracteres autosémicos del ADN (con areas de investigacion como el
rol de la persistencia a la lactasa en el proceso de domesticacion del ganado), junto con aportes a la pro-
blematica desde otros enfoques cientificos: estudios anatémicos-craniométricos, de marcadores isotopi-
Cos, patrones de asentamiento humano y estimaciones cuantitativas de poblacion del pasado, etc.,
construyendo asi una verdadera comunicacion interdisciplinar.
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Anexo 1. Arbol filogenético de los haplogrupos mitocondriales méas comunes en europeos, asiaticos sudoccidentales y norteafricanos. La escala temporal esta
basada en el maximo estimado por un reloj genémico mejorado del ADNmt (SOARES et al., 2009). La nomenclatura de los haplogrupos esta basada en
http://www.phylotree.org (SOARES et al., 2010).

Annexe 1. Phylogenetic tree of human mitochondrial DNA haplogroups commonly observed in Europeans, southwest Asians and North Africans. The times-
cale is based on maximum likelihood (ML) estimates and a time-dependent complete mtDNA genome clock (SOARES et al., 2009). Haplogroup nomenclature
can be found at http://www.phylotree.org (SOARES et al., 2010).
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Anexo 2. Arbol filogenético de los haplogrupos del cromosoma Y observados en Europa, muchos de ellos compartidos con asiaticos y africanos. Los nodos
conectados con linea discontinua son aproximados en cuanto a su crono-localizacion (SOARES et al., 2010).

Annexe 2. Phylogenetic tree of human Y-chromosome haplogroups observed in Europe. Some haplogroups are shared with Asians, Africans, or both. The time
location of the striped nodes as well as of the nodes at the end of dashed lines is arbitrary due to lack of information (SOARES et al., 2010).
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ERMINI et al, 2008, 2009
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Anexo 3. Tabla de muestras de ADNmt incluidas en el presente estudio. La calibracion de las fechas se ha realizado con el software OxCal 4.2 (curva de ca-
libracioén IntCal 13). Leyenda: 1) Yacimiento; 2) NUmero de muestras. 3) Dataciones asociadas. 4) Atribucién cronocultural. 5) Haplogrupos-mt 6) Referencias bi-
bliogréficas. MAG: Magdaleniense. MESOL: Mesolitico. T: tardio. CARQ: contexto arqueolégico. NA: Neolitico antiguo. LBK: Cultura de la Ceramica de Bandas.
AVK: Cultura de la Cerédmica de Bandas de Hungria. NM: Neolitico medio. NF: Neolitico final. CALC: Calcolitico. CWR: Cultura de la Cerdmica Cordada. CAMP:
Campaniforme. PRE-N: Preneolitico. PWC: Pitted Ware Culture. TRB: Cultura de los Vasos de Embudo. PSUP: Paleolitico superior. Observaciones: los resultados
de San Juan ante Portam Latinam y Longar muestran resultados INDET. y OTROS, ya que en el estudio de origen (IZAGIRRE y DE LA RUA, 1999) sélo se des-
criben los haplogrupos-mt encontrados en las muestras (incluyendo los resultados de Pico Ramos y Urtiaga) de entre los descritos como caucésicos por Torroni
et al. (1996); los datos cladisticos de los yacimientos suecos de Ajvide, Ire y Fridtorp se agrupan en la tabla porque en el estudio de origen (MALMSTROM et al.,

2009) se ofrecen los resultados de los tres yacimientos de manera indiferenciada.

Annexe 3. Table of mtDNA samples included in this study. Calibration of 14C datings was made with the OxCal 4.2 suite (IntCal 13 calibration curve). 1) Ar-
chaeologic site; 2) Number of samples analysed; 3) Associated datings; 4) Chrono-cultural attribution; 5) mt-haplogroups; 6) References. MAG: Magdalenian.
MESOL; Mesolithic. T: late. CARQ: archaeological context. NA: Early Neolithic. LBK: Linear Pottery Culture. AVK: Alféld Linear Pottery Culture (Hungary). NM: Mid-
dle Neolithic. NF: Late Neolithic. CALC: Chalcolithic. CWR: Corded Ware Culture. CAMP: Bell-Beaker Culture. PRE-N: Pre-Neolithic. PWC: Pitted Ware Culture. TRB:
Funnelbeaker Culture; PSUP: Upper Palaeolithic. Remarks: results from San Juan ante Portam Latinam and Longar show outcomes INDET. And OTHER, as the
study of origin (IZAGIRRE y DE LA RUA, 1999) only describe mt-haplogroups from the samples (including results of Pico Ramos and Urtiaga) between those des-
cribed as Caucasian by Torroni et al., (1996); cladistic data of sweden Ajvide, Ire and Fridtorp sites are grouped in the table because at the study of origin (MALMS-

TROM et al,, 2009) the results of the three sites are indiscriminately offered.
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EUROPA CENTRAL
DERENBURG- F =2)
S = 3 53185075 NA (LBK T) bl HAAK et al, 2010
EULAU 3 284524 NF-CALC (CWR) Rla @=3) HAAK et al, 2008
2621-2486
MEDITERRANEO OCCIDENTAL
SOV 5 5292-4401 NA (EPICARDIAL) G2 (=4 | | \CAN etal, 20110
L'AVELLANER EP Elblblalb .
3695-3018 G2a (n=20)
LES TREILLES 2 3640-2939 NF-CALC a@=2) |LANCAN etal,20lla
3640-2939
ALPES ORIENTALES
OTZI 1 43353776 NF-CALC G2a4 KELLER et al, 2012

Anexo 4. Tabla de resultados del andlisis de muestras para la determinacion del haplogrupo-Y. La calibracién de las fechas a calBC se ha realizado con el soft-
ware OxCal 4.2 (curva de calibracion IntCal 13). Leyenda: 1) Yacimiento; 2) Numero de muestras. 3) Dataciones asociadas. 4) Atribucion cronocultural. 5) Ha-
plogrupos-mt y del cromosoma Y. 6) Referencias bibliograficas. NA: Neolitico antiguo. LBK: Cultura de la Cerdmica de Bandas. T: tardio. NF: Neolitico final. CALC:
Calcolitico. CWR: Cultura de la Cerdmica Cordada.

Annexe 4. Table of samples and its results for determination of Y-haplogroups. Calibration of “C datings was made with the OxCal 4.2 suite (IntCal 13 calibra-
tion curve). 1) Archaeologic site; 2) Number of samples analysed; 3) Associated datings; 4) Chrono-cultural attribution; 5) Y-haplogroups; 6) References. NA: Early
Neolithic. LBK: Linear Pottery Culture. T: late. NF: Late Neolithic. CALC: Chalcolithic. CWR: Corded Ware Culture.
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