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os recientes avances en la investigacion arqueogencética han contribuido de manera decisiva al conocimiento
de las épocas pasadas y sus poblaciones. Mientras que los estudios arqueoldgicos se basan principalmente en la
distribucion de los restos materiales —recipientes de ceramica, instrumental litico, objetos de metal, ete.— para
reconstruir la historia de la ocupacion de una zona y, en la medida de lo posible, detectar indicios de comercio ¢
intercambio y elementos de continuidad (y discontinuidad) a lo largo del tiempo, la genética ha venido a ofrecer
la posibilidad de escribir la historia de la humanidad «a partir de los propios seres humanos». Consecuencia de ello
ha sido que diversos modelos explicativos arqueoldgicos vigentes durante décadas se hayan visto confirmados,
refutados o revisados, o se haya reconocido que su alcance se habia subestimado.

Durante mucho tiempo se ha debatido, por ejemplo, si el advenimiento de la agriculturay la ganaderia en Europa
durante el Neolitico (alrededor de 6000-5000 a. C.) fue consecuencia de la expansion de los primeros agricultores
del Creciente Fértil de Oriente Proximo, o producto de la difusion cultural de ideas, practicas y tecnologias. Tal y
como ha logrado demostrar ahora la arqueogenética, la transicion de una sociedad de cazadores-recolectores-pes-
cadores a una agricultura sedentaria estuvo asociada a un importante movimiento migratorio cuyos origenes de-
ben buscarse en Anatolia y Oriente Proximo.

Gracias a los enormes progresos realizados en los Gltimos anos en el campo de la arqueogenética (Fig. 1), la
informacion sobre el genoma completo de seres humanos de la Prehistoria ha aumentado répidamente. Hasta
la fecha se han estudiado mas de 10.000 sujetos, procedentes en su mayoria de zonas en las que las condiciones
ambientales favorecen la conservacion del ADN. Sin embargo, el continuo perfeccionamiento de los protocolos de
procesamiento y la cuidadosa seleccion de muestras han permitido realizar un niimero creciente de andlisis con
informacion extraida de regiones (sub)tropicales, un logro que se consideraba inalcanzable hace tan solo una dé-
cada. Asimismo, y mientras la evidencia mas antigua de ADN prehistorico retrocede cada vez mas hacia el pasado
(hasta hace unos 500.000 anos), en ciertas condiciones excepcionales han podido recuperarse incluso trazas de
moléculas de ADN humano a partir de los sedimentos de niveles arqueoldgicos de habitacion, de artefactos con
un uso o un desgaste intensos, como adornos y colgantes, o de sustancias para mascar, como la brea de abedul.

En esta contribucion se presenta el trasfondo genético de los acontecimientos que tuvieron lugar en el Bronce
Antiguo, cuando el continente europeo fue escenario del surgimiento de sistemas politicos complejos como los
de los grupos arqueoldgicos de Unetice, El Argar y Otomani-Fiizesabony. La figura 3 muestra los resultados de un
andlisis de componentes principales, que reduce la multidimensionalidad de los datos a los elementos esenciales
convirtiéndola en bidimensional. La base de datos esta formada por unas 600.000 posiciones variables dentro del
genoma humano que proporcionan informacion genética sobre la poblacion. A través de la comparacion con las
poblaciones actuales pueden inferirse los principales cambios en el acervo génico durante los ltimos 10.000 afios,
lo cual a su vez permite reconstruir la historia genética de los europeos contemporaneos.

Los datos recabados de varias docenas de individuos del Mesolitico procedentes de numerosas regiones de Eu-
ropa central y occidental muestran que los grupos que las ocupaban eran muy similares entre si desde el punto de
vista genético, por lo que, en la jerga téenica, reciben el nombre de «cazadores-recolectores occidentales» (WHG,
western hunter gatherers). El perfil genético de los europeos mesoliticos (tridangulos de color azul claro y azul os-
curo) sigue una progresion de oeste a este (Fig. 3, del lado inferior izquierdo al lado superior izquierdo), es decir,
desde los cazadores-recolectores occidentales, pasando por individuos del curso bajo del Danubio y Ucrania (no
reflejados en el grafico), hasta los «cazadores-recolectores orientales» (EHG, eastern hunter gatherers) de las zonas
curopeas de Rusia, que constituyen otra piedra angular genética en el noreste. En otras palabras, es posible distin-
guir a los cazadores-recolectores occidentales de los orientales, si bien también hay individuos que se sittan entre
ambos desde el punto de vista tanto geogratico como genético.

Diversos restos 6scos del Neolitico han contribuido a entender mejor que, en sus inicios, laagricultura y la forma
de vidasedentaria no tuvieron su origen en la poblacion indigena, sino que llegaron a Europa central y occidental con
la expansion de los primeros agricultores procedentes de Oriente Proximo y Anatolia (Fig. 3, rombos rojos y rosas).



FIG. 2

Tumba 2 del yacimiento de Molinos de
Papel (Caravaca, Murcia), que albergaba los
restos de un hombre y una mujer adultos,
ademas del ajuar funerario de plata y marfil
correspondiente a la inhumacién masculina
(UE-1065), fechados en torno a 2200~
2050 a. C. Los perfiles genéticos de ambos
individuos contienen una alta proporcién de
linaje estepario por primera vez en el sur de
la peninsula ibérica
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La descodificacion del primer genoma completo de un individuo de la cultura de la cerdmica de bandas del Neoliti-
co Antiguo encontrado en Stuttgart-Miithlhausen (Alemania), asi como de individuos del Mesolitico de Loschbour
(Luxemburgo) y La Brana (Espana), revel6 importantes divergencias genéticas entre ambos grupos, y se ha utiliza-
do desde entonces como punto de referencia para realizar andlisis comparativos.

Gracias a los avances metodoldgicos recientes. en la actualidad es posible enriquecer especificamente hasta 1,2
millones de posiciones informativas dentro del genoma humano, de manera que también las muestras peor con-
servadas puedan ser objeto de andlisis gendmico. Al contar con una base de datos mas amplia enseguida quedo de
manifiesto que los primeros agricultores de toda Europa eran muy similares genéticamente, v que guardaban una
relacion estrecha con las primeras sociedades agricolas de Anatolia occidental. La expansion de aquellos primeros
portadores de la agricultura no llegé a desplazar del todo a los cazadores-recolectores locales, sino que ambas po-
blaciones sc mezclaron gradualmente. La figura 3 apunta a este proceso de mestizaje. por ¢jemplo, en los casos en
los que la posicion de los individuos neoliticos centroeuropeos se aleja ligeramente de los primeros agricultores de
Anatolia y se acerca a los cazadores-recolectores occidentales.

No obstante, se aprecian claras diferencias regionales y cronoldgicas en cuanto a la proporcion de la mezcla. Si
bien la parte cazadora-recolectora todavia era pequena a principios del Neolitico, particularmente en el sudeste de
Europa (0-5%), se observa un aumento en el tiempo de hasta un 10-20% cuanto mds hacia el oeste del continente

nos encontramos. En Europa central, la proporcion del linaje cazador-recolector en los genomas de los primeros
agricultores también es baja, y hasta el Neolitico Medio no se registra un incremento, cuantificado en individuos
entre mds de 1.000 y 1.500 anos mds recientes. Esto indica que personas con diferentes culturas materiales y dis-
tintas practicas econémicas vivieron durante mucho tiempo en paralelo. De hecho, numerosos hallazgos recientes

han mostrado que grupos cazadores-recolectores se movieron en la periferia de los asentamientos agricolas duran-
te casi 2.000 afos, aunque hayan permanecido practicamente invisibles en el registro arqueoldgico. El mestizaje
entre comunidades de agricultores y cazadores-recolectores también tuvo lugar en la peninsula ibérica, en la que el
linaje cazador-recolector alcanzaba en torno a un 30% en individuos de la posterior Edad del Cobre (fig. 3. rombos
amarillos).

La figura 3 muestra claramente que ni los genes de los cazadores-recolectores del Mesolitico (marcados en azul)
ni los de los primeros y los tltimos agricultores de Europa (marcados en rojo, rosa y amarillo) se solapan con los
de los europeos actuales. Por lo tanto, tuvieron que producirse otros cambios en el acervo génico. Una vez mas, el
material 6seo hallado en numerosas zonas de Europa ha permitido reconocer una nueva transformacion en torno
al ano 3000 a. C. Su alcance fue enorme, lo cual ha causado sorpresa entre los arquedlogos especializados en la
incipiente Edad del Bronce, y en este caso tuvo que ver con las poblaciones pastoriles que habitaban en las estepas
y los bosques esteparios de Europa oriental entre el mar Negro, el mar Béltico y los Urales. Desde el punto de vista
arqueologico, estos grupos se asocian a las culturas yamna y de la ceramica cordada de Europa oriental y central,
que desempenaron un papel protagonista.
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Un dato interesante es que los individuos pertenecientes a la cultura de la ceramica cordada del centro de
Europa (rombos de color verde oscuro) muestran similitudes con los pastores de comienzos del cuarto milenio
de las zonas esteparias rusas (rombos de color verde claro) relacionados con el horizonte de las tumbas de pozo
de la cultura Yamna (Fig. 3). Llama la atencion que los individuos de ambas culturas poseen una firma genética
que difiere significativamente de la de los agricultores del Neolitico Antiguo y Medio, anteriores al 3000 a.
C. Los datos de alta resolucion y los métodos estadisticos permiten cuantificar los respectivos componentes
gendticos. Asi, entre ¢l 60% y ¢l 9o% de los individuos de la cultura de la cerdmica cordada llevaban una firma
genética muy similar a la de los portadores de la cultura yamna, con ancestros genealdgicos comunes, varias
generaciones antes, en los grupos esteparios del Caleolitico (no reflejados en ¢l grafico). La firma genética de los
pastores esteparios del Calcolitico y el Bronce Antiguo puede remontarse, a su vez, a unos origenes mesoliticos
compuestos por cazadores-recolectores del sur del Cducaso e Irdn (fig. 3; CHG, tridngulos rosa). Ademds de
este “componente estepario”, entre un 10% y un 40% del linaje genético de los individuos pertenecientes a la
cultura de la cerdmica cordada puede derivarse de agricultores del Neolitico Antiguo y Medio de Europa orien-
tal, como los de la cultura de las dnforas globulares, lo cual indica otro episodio de mezcla cuando los grupos de
pastores se expandieron hacia el oeste y penetraron en Europa central.

Hacia 2600-2400 a. C. surgi6 en Europa central el fendmeno arqueoldgico del vaso campaniforme, caracteri-
zado por un peculiar conjunto de ajuares y practicas funerarias, que se extendio por el centro y el oeste del con-
tinente, desde Polonia hasta Portugal y desde Sicilia hasta Irlanda. Sus portadores también muestran vinculos
gendéticos con la expansion previa de los grupos de pastores procedentes del este, ya que el perfil genético de la
mayoria de los individuos enterrados con estos objetos revela igualmente la adquisicion de un «linaje estepario»
(Fig. 3, triangulos morados), aunque mas variable y en proporciones no tan altas como las de las precedentes
culturas yamna y de la ceramica cordada. Por ejemplo, diversos estudios arqueogenéticos han demostrado que
al horizonte del vaso campaniforme corresponde una renovacion genética casi total en Gran Bretana, donde las
proporciones de linaje estepario también son altas, mientras que en el sury el suroeste de Europa continental el
impacto genético fue mds leve. En la peninsula ibérica, en la que las tumbas colectivas fueron la forma funeraria
dominante durante la Edad del Cobre, las primeras tumbas intrusivas individuales del vaso campaniforme apa-
recieron en torno al 2500/2400 a. C. en el norte de Espana, y varias generaciones después también en el sureste.

Pero la transformacion genética de las poblaciones europeas de la Edad del Bronce de casi todas las regiones
del continente se completo en el paso del tercer al segundo milenio a.C. En este sentido, todos los individuos
pertenecientes a las culturas de la Edad del Bronce poseen proporciones variables de «linaje estepario» en su
perfil genético, en gradientes que. en términos generales, decrecen de este a oeste y de norte a sur. De hecho,
los genomas de los europeos actuales pueden dividirse en tres componentes principales: una parte corresponde
alos cazadores-recolectores, otra esta relacionada con la llegada de los primeros agricultores, y la tercera es atri-
buible a los migrantes procedentes de las regiones esteparias de Europa Oriental. Paralelamente a la expansion
del componente estepario, se observa una sustitucion casi completa de los cromosomas Y heredados exclusi-
vamente por via paterna, de lo cual se ha inferido una proporcion desigual de personas de uno y otro sexo en
esa migracion con un exceso de varones, aunque también con diferencias regionales en cuanto a la forma y el
alcance del fenémeno. En cambio, la variabilidad de los linajes mitocondriales heredados por via materna refleja
en términos generales la distribucion tripartita del linaje genético autosoémico.

También hubo regiones europeas que no entraron en contacto con portadores del componente estepario
hasta mas tarde. Los datos mas recientes de las regiones alpinas y del drea en torno a los lagos suizos muestran
que el perfil genético del Neolitico Medio y Tardio perduré en esas zonas hasta mil anos después del inicio de
las culturas de la cerdmica cordada y el vaso campaniforme. La proporcion de firmas genéticas neoliticas volvio
incluso a aumentar a lo largo de la Edad del Bronce. Algunas regiones de Cerdena, el sur de los Balcanes y el
Egco sc vicron menos afectadas por esta evolucion o expuestas a influencias genéticas diferentes del Medite-
rraneo oriental y el Levante. Todo ello apunta a un entramado, similar a un mosaico, de grupos con diferentes
firmas genéticas, lo cual explica la amplia dispersion de individuos de la Edad del Bronce entre el 2400y ¢l 1600
a. C. que, en términos generales, sento las bases para las diferentes proporciones en la mezcla genética de los
curopeos actuales. Todo ello sin descartar otras dindmicas posteriores, como la de la Roma imperial.

Por ejemplo, los individuos de la cultura de Unetice del Bronce Antiguo (circulos azules) de las actuales Aus-
tria, Alemania, Polonia y Chequia muestran un perfil genético similar al de los individuos pertenecientes a la
cultura del vaso campaniforme, aunque con una dispersion ligeramente menor y una tendencia hacia la cultura
precedente de la cerdmica cordada. Es posible que en esta época se iniciara un proceso de consolidacion, homo-
geneizacion e integracion, como se ha propuesto al menos para el drea de distribucion de la cultura de Unetice,
y con ¢l una mezcla de portadores de la cultura del vaso campaniforme con un nueva atluencia de gentes del
noreste posiblemente vinculada al comercio alo largo de las rutas del ambar de Europa central y oriental (ver el
articulo 51 del catdlogo).

Paralelamente, el comienzo de la Edad del Bronce en la Peninsula Ibérica se caracteriza por la continua mezcla
de inmigrantes asociados a la cultura del vaso campaniforme (triangulos morados con contorno) con grupos
locales del Calcolitico Antiguo (rombos amarillos con contorno), que dio lugar a culturas nuevas de la Edad del
Bronce, como El Argar (circulos celestes con contorno), el Bronce valenciano y otros grupos arqueoldgicos
de esa época (circulos azules con contorno). En ellos, la proporcion de linaje estepario estd mas diluida por el
sustrato ibérico local, como pucede verse en la figura 3. en comparacion con los individuos de la cultura Unctice
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FIG. 3

Anélisis de componentes principales de
datos del genoma completo de individuos
y grupos prehistoricos relevantes de

la peninsula Ibérica (simbolos de color
con contorno negro) y poblaciones de
comparacion antiguas (simbolos de color
sin contorno) y modernas de Eurasia
occidental (puntos grises en segundo
plano). El grafico representa la diversidad
genética de los individuos prehistéricos,
reducida a dos dimensiones principales,
sobre la base de centenares de miles de
variantes informativas dentro del genoma
humano. La distancia entre simbolos simula
la distancia genética entre individuos.
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centroeuropea. En el caso de El Argar se ha identificado asimismo una tercera contribucion menor, relacionada
con poblaciones del Mediterrdneo central y oriental, a lo largo de los 450 anos durante los que se practico la
inhumacion de algunos miembros de esta sociedad dentro de los asentamientos (2000-1550 a. C. aprox.). Esta
conexion mediterranca también se observa en la fig. 3 en forma de un ligero desplazamicnto hacia la derecha de
la nube de puntos, particularmente acentuado en dos casos.

Por ahora lo datos genémicos asociados a la cultura Otomani-Fiizesabony de lo que hoy es Rumania occidental
y Hungria oriental se limitan a un nimero muy reducido de individuos, por lo que no han podido estudiarse
convenientemente (estos datos no se muestran en la figura). No obstante, en la cuenca panoénica la Edad del
Bronce fue escenario de procesos analogos de mezcla poblacional a raiz de la expansion de las culturas Yamna y
de las catacumbas, con distinta repercusion sobre las poblaciones de las llanuras esteparias a lo largo del Danu-
bio y sus atluentes, por un lado, y las de las ticrras del interior y las regiones mas montanosas de los Cérpatos y
los Balcanes por otro. También aqui los individuos pertenecientes a las diferentes culturas del Bronce Antiguo
configuran un mosaico de influencias genéticas y culturales que guardan relacion con la época de transforma-
ciones que fue el comienzo de la Edad del Bronce. El hecho de que todas las entidades sociopoliticas complejas
que se presentan en la exposicion Dinastias tengan en comun un componente de «linaje estepario», junto con la
relacion de El Argar con otros grupos mediterrdneos, ofrece un solido respaldo no solo a la idea de la movilidad,
sino también de las posibles relaciones a larga distancia entre estas sociedades.

Los estudios arqueogenéticos han dejado patente la naturaleza transformadora de los acontecimientos del
pasado, asi como sus repercusiones en la configuracion del acervo génico europeo. No cabe duda de que los
esfuerzos combinados y sostenidos, y la estrecha colaboracion entre arquedlogos, antropologos y genetistas
seguirdn siendo fuente de descubrimientos apasionantes. En este sentido, cabe mencionar los estudios regio-
nales, incluidos los analisis intracomunitarios sobre parentesco y organizacion social, que enriquecen la historia
local con nuevos matices, pero también los testimonios de periodos posteriores, como la Edad del Hierro o la
Alta y la Baja Edad Media, que permitiran conciliar los hallazgos genéticos con las fuentes escritas.
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