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Resumen: En este afo se cumple el vigésimo aniversario de la publicacién del primer trabajo de investigacion
dedicado al analisis de ADN antiguo en la poblacién aborigen de Canarias. En estas dos décadas, la aplicacion
de metodologias para el analisis de ADN antiguo ha permitido confirmar las pruebas obtenidas por otras disci-
plinas, pero también aportar nuevos datos sobre la prehistoria del Norte de Africa, la colonizacién aborigen de
las islas y la evolucién de estas poblaciones a lo largo del tiempo. En este trabajo revisamos brevemente como
se han desarrollado las técnicas de analisis de ADN antiguo y presentamos qué pruebas han aportado sobre la
poblacion aborigen de Canarias. Finalmente, se realiza una discusion critica de los resultados paleogenémicos
y de las futuras avenidas de estudio.
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Abstract: This year marks the twentieth anniversary of the publication of the first research work focused on
the analysis of ancient DNA of the indigenous population of the Canary Islands. In these two decades, the
application of ancient DNA methodologies not only made it possible to confirm evidence obtained by other
disciplines but also provided new data on the prehistory of North Africa, the indigenous colonization of the
islands, and the evolution of these populations throughout the time. In this work, we briefly review how an-
cient DNA analysis techniques have been developed and present what evidence they have provided about the
indigenous population of the Canary Islands. Finally, we critically discuss all the paleogenomic results obtained
so far and the possible research avenues for the future.
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1. INTRODUCCION

Las Islas Canarias fueron descubiertas por navegantes europeos en el siglo XIII, iniciando la fase de
contacto con las poblaciones aborigenes del archipiélago. Los cronistas de la conquista relataron que
las islas estaban habitadas por poblaciones en diferentes etapas culturales, que hablaban distintos
dialectos y que desconocian la navegacion®. El estudio de la poblacion aborigen canaria se ha abor-
dado tanto desde la interpretacion de las fuentes historicas escritas como del analisis de las pruebas
arqueolodgicas. La mayoria de los datos arqueoldgicos y antropoldgicos apoyan un origen norteafri-
cano para los aborigenes canarios, mas exactamente relacionado con el mundo bereber’. Ademais,
los datos obtenidos a partir del analisis de ADN de poblaciones actuales mostraron la existencia de
linajes norteafricanos en Canarias en una frecuencia superior a la observada en la Peninsula Ibérica.
Concretamente, se observaron los haplogrupos U6 del ADN mitocondrial y E-M81 del cromosoma
Y, ambos considerados como autdctonos del Norte de Africa*. Sin embargo, es necesario considerar
que la presencia de linajes norteafricanos en Canarias no se explica obligatoriamente por una con-
tribucién genética de la poblacion aborigen. La necesidad de mano de obra tras la conquista europea
dio lugar a la introduccién de esclavos moriscos en las islas desde la costa del noroeste de Africa®.

Por tanto, los linajes norteafricanos presentes en la poblacién actual podrian proceder de una
contribucion de esta region debido al trafico de esclavos desde la costa de Berberia. Para confirmar
el origen norteafricano de la poblacién aborigen de Canarias y su contribucién a la poblacién ac-
tual fue necesario realizar un analisis directo de su composicién genética mediante la recuperacién
del ADN de sus restos biolégicos, conocido comtinmente como ADN antiguo. El objetivo de este
trabajo es revisar las aportaciones de la paleogenética al estudio de la poblacion aborigen, desde la
publicacion del primer trabajo 20 afos atras, hasta las contribuciones mas recientes derivadas del
desarrollo de metodologias de secuenciacién masiva.

2. LOS ANALISIS DE ADN ANTIGUO COMO HERRAMIENTA PARA ESTUDIAR EL PASADO
2.1. Metodologias cldsicas basadas en la amplificacion mediante PCR

El estudio genético de las poblaciones humanas modernas ha permitido explorar nuestra historia
evolutiva como especie. Por ejemplo, el andlisis de ADN mitocondrial de 150 individuos proceden-
tes de cinco regiones geograficas diferentes sirvié para situar el origen de los humanos modernos
en el continente africano®. Sin embargo, dada la complejidad de los patrones de migracion de las
poblaciones humanas, en ocasiones no es posible desentrafiar qué ocurri6 en el pasado mediante
el analisis de la variacion genética presente. Por esta razon, el estudio del ADN antiguo se planted
como una oportunidad tnica para explorar la historia demografica humana y de otras especies’. La
primera prueba de conservacion de informacién molecular en restos antiguos se obtuvo en la década
de los afios 70 y 80, culminando con las primeras extracciones de ADN antiguo en los afios 1984 y
1985°. En esta misma década, el desarrollo de la reaccién en cadena de la polimerasa (PCR, del inglés
«Polymerase Chain Reaction»)'’ permitié la obtencion de ADN antiguo en cantidades suficientes para
ser analizado, abriendo paso al desarrollo de una nueva disciplina: la paleogenética. La aplicacion
de la PCR al analisis del ADN antiguo sirvi6 para explorar por primera vez la composicion genética
de las poblaciones del pasado, permitiendo, por ejemplo, el estudio de la domesticacion de plantas
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y animales, del origen de diversas poblaciones humanas e incluso de las relaciones de los humanos
modernos con otros hominidos'’.

Aungque el analisis de ADN antiguo abrié un mundo de posibilidades para explorar el pasado, las
propias caracteristicas de este material tan degradado pueden provocar la generacion de resultados
artefactuales, especialmente cuando se combina con el uso de la PCR. Ya en los estudios realizados
en los anos 80 se demostrd que el ADN antiguo se caracteriza por su alta fragmentacion, resultando
en una baja concentracion en la muestra. Mas tarde, se ha visto que las moléculas de ADN antiguo
se ven afectadas por diversos procesos de degradacion post mortem', siendo la rotura de las cade-
nas y la modificacién quimica de las citosinas los procesos mas comunes (Figura 1), complicando
enormemente su estudio. Por un lado, la baja cantidad de ADN presente en los restos antiguos y el
estado fragmentado de las moléculas limita la capacidad de la PCR para realizar copias del mate-
rial genético. Por otro lado, el alto nivel de degradacién del ADN antiguo hace que sea propenso a
sufrir contaminaciéon con material genético moderno procedente del ambiente. Este problema es
especialmente peligroso en el estudio de las poblaciones humanas antiguas, ya que, si no se manipula
adecuadamente, se puede producir la contaminacion de los restos humanos con el ADN del personal
involucrado en su estudio®’ .
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Figura 1. Representacion gréfica del daio quimico presente en moléculas de ADN antiguo. Izquierda: La fragmentacion
de moléculas ocurre mediante la depurinacion de las bases nitrogenadas (indicadas en color violeta) lo que da lugar a sitios
abdsicos y finalmente a la rotura de las cadenas en fragmentos de unos 100 nucle6tidos. Derecha: La modificacion de las
bases ocurre mediante desaminacion oxidativa de las citosinas en extremos monocatenarios (color rojo), lo que da lugar a
cambios de citosina a uracilo (color amarillo) que finalmente se convierten en cambios de citosina a timina (color verde)
y de guanina a adenina (color azul) tras la amplificacién del ADN. Creado con BioRender.com.

Los problemas de la degradacion y la baja concentraciéon del ADN antiguo se solventaron parcial-
mente dirigiendo los analisis a una region concreta del genoma: el ADN mitocondrial. Esta molécula
tiene la ventaja de ser muy abundante en los extractos de ADN antiguo ya que, a diferencia de las

11 PAABO y otros (2004).
12 DABNEY, MEYER y PAABO (2013).
13 PAABO y otros (2004).
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dos copias de ADN nuclear que posee cada célula, el ADN mitocondrial puede llegar a alcanzar
un total de 100-10.000 copias por célula'. Ademds, el estudio del ADN mitocondrial es ventajoso
debido a que su herencia por linea materna facilita la interpretacion de los resultados, ya que ésta se
transmite de forma directa de madres a hijos, sin recombinacion. Finalmente, una parte importante
de la variacion genética del ADN mitocondrial se encuentra limitada a una regién de tan solo 500
nucledtidos (region hipervariable o D-loop), lo que hace posible obtener informacion genética a partir
de ADN antiguo altamente fragmentado. Por otro lado, la posibilidad de contaminacién con ADN
moderno se traté de mitigar estableciendo una serie de criterios que aseguraran la autenticidad del
material genético antiguo, incluyendo la replicacion de los resultados en distintos laboratorios y la
manipulacion del ADN antiguo en condiciones de esterilidad. Concretamente, se establecio que los
analisis de ADN se debian realizar en instalaciones exclusivas y fisicamente aisladas de laboratorios
donde se estudiara ADN moderno®.

2.2. Aplicacion de las metodologias de secuenciacion masiva al estudio del ADN antiguo

Los analisis de poblaciones antiguas usando metodologias clasicas permitieron el establecimiento del
ADN antiguo como disciplina. Sin embargo, los estudios genéticos de individuos antiguos estuvieron
condicionados por la pequeiia cantidad de ADN que podia analizarse y por el riesgo constante de
contaminaciéon con ADN moderno. Estas limitaciones se resolvieron con el desarrollo de las técni-
cas de secuenciacion masiva. Asi, tal como la PCR significé una revolucion en el campo del ADN
antiguo a finales de los afios 80, la secuenciacién masiva abrié un nuevo abanico de posibilidades
para el andlisis de poblaciones del pasado a principios de la década de los 2010*.

El aspecto revolucionario de la secuenciacion masiva es que, a diferencia de la PCR, la obtencién
de informacion genética no se centra en una region concreta, sino que permite la recuperacion del
ADN total contenido en una muestra. De esta manera, se pudo avanzar desde el analisis de pequeiios
fragmentos de ADN hacia la reconstruccion de genomas completos (Figura 2). La aplicacion de las
técnicas de secuenciacion masiva al estudio del ADN antiguo ha dado lugar al desarrollo de una
nueva disciplina: la paleogendmica. La paleogenémica tiene la ventaja de poder solventar algunas de
las limitaciones del ADN antiguo, pudiendo confirmar la autenticidad de los resultados obtenidos
al permitir la identificacion de su patrén de dafo caracteristico. En concreto, es posible determinar
el tamafio de las moléculas de ADN recuperadas del material arqueoldgico y confirmar que su nivel
de fragmentacion es el esperado para el material genético antiguo (Figura 3a). También se pueden
identificar las modificaciones quimicas de las citosinas propias del ADN antiguo. Se espera que
las modificaciones quimicas se acumulen en los extremos de las moléculas de ADN, por lo que la
representacion del dafo a lo largo de las secuencias debe seguir una distribucion de forma convexa
(Figura 3b). De esta manera y, por primera vez, fue posible autenticar los resultados obtenidos a
partir de material antiguo e identificar qué muestras estan contaminadas con ADN moderno.

La aplicacion de técnicas paleogenomicas ha supuesto una auténtica revolucion en el estudio del
pasado. Sin duda, uno de los logros mas sorprendente de esta disciplina ha sido el descubrimiento
de una nueva especie de hominido, los Denisovanos, basandose tinicamente en informacién de
ADN antiguo'. Ademas, la paleogenémica ha permitido determinar la mezcla genética de los hu-
manos modernos con otros humanos arcaicos, incluyendo los Neandertales y los Denisovanos',
llegando incluso a identificar individuos resultado de la mezcla reciente de ambos®. Dentro de la
reconstruccion del pasado de nuestra propia especie, la paleogendmica ha ayudado a desentrafiar
el debate de la transicion neolitica en Eurasia, indicando que la adquisicion de técnicas agricolas se
realizé mayoritariamente por el movimiento de personas, existiendo también mezcla con poblaciones

14 WAIy otros (2010).

15 COOPER y POINAR (2000).
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Figura 2. Representacion grafica de la diferencia en magnitud de los estudios de PCR, basados principalmente en ADN
mitocondrial, y los andlisis a nivel de genoma completo. A: Una gran parte de los estudios de ADN antiguos basados en
amplificacion por PCR se han centrado en el analisis de la region hipervariable del ADN mitocondrial, de unos 500 nu-
cledtidos de longitud (color verde). B: Los analisis paleogendmicos tienen la potencialidad de obtener una parte importante
del genoma completo de los individuos (aproximadamente 3 billones de nucleétidos) y la secuencia del ADN mitocondrial
completo (16.569 nucle6tidos). Nota: en el gréfico de la derecha el ADN mitocondrial no se representa a escala con el resto
del genoma. Creado con BioRender.com.
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Figura 3. Daio post mortem esperado en el ADN antiguo. A) La existencia de fragmentacién del ADN puede determinarse
mediante la representacion de la distribucién del tamano de las moléculas de ADN obtenidas a partir del material antiguo.
El patrén de dafio es compatible con material genético antiguo cuando el tamafio medio las moléculas se encuentra por
debajo de 100 pares de bases. B) La existencia de modificacién quimica del ADN puede determinarse mediante la repre-
sentacion del porcentaje de dafio observado en funciéon de la posicion de las bases a lo largo de las moléculas. El patron de
dafio es compatible con ADN antiguo cuando observamos un incremento del dafio en ambos extremos de las moléculas.

cazadoras-recolectoras locales® . Otros hallazgos han sido el estudio de ADN antiguo de humanos
arcaicos y fauna del Pleistoceno a partir de sedimentos de unos 200.000 afios de antigiiedad* o la
obtenciéon de ADN humano a partir de un colgante paleolitico de unos 20.000 afios de antigiiedad®.

20 LAZARIDIS y otros (2016).
21 ZAVALA y otros (2021).
22 ESSELYy otros (2023).
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3. ESTUDIOS DE ADN ANTIGUO EN LA POBLACION ABORIGEN CANARIA
3.1. Aplicacion de metodologias clasicas de PCR para esclarecer el origen de los aborigenes canarios

En el ano 2004 se public el primer analisis directo de la composicion genética de los aborigenes de
las Islas Canarias, iniciandose la linea de investigacion centrada en el estudio del ADN antiguo de
esta poblacion®. En este trabajo, liderado por la Dra. Nicole Maca-Meyer, se analiz6 una muestra
miscelanea de la poblacion del archipiélago incluyendo individuos de Tenerife, La Gomera, El Hierro
y Gran Canaria (Tabla 1).

Tabla 1. Islas, yacimientos y nimero de individuos (N) analizados en el estudio de Maca-Meyer y col. (2004)

Isla Yacimiento N

El Hierro La Lajura 7

La Gomera Antoncojo; Asomada del Palmarejo; Canada de La Caleta; Los Polieros; 22
La Rajita; Tazo; Tejeleche

Tenerife Arenas; Cabrera Pinto; Cueva Bermeja; MA 36

Gran Canaria Guayadeque 6

Debido a las ventajas que presenta, el ADN mitocondrial fue el marcador genético usado para
este primer estudio de ADN antiguo en poblaciones aborigenes de Canarias. Brevemente, se usaron
técnicas de PCR para amplificar la region hipervariable del ADN mitocondrial, asi como para el
analisis de mutaciones informativas fuera de la region hipervariable, mejorando la clasificacion de
los individuos dentro de haplogrupos (conjunto de linajes que comparten un origen comun). Este
estudio permitié confirmar el origen norteafricano de la poblacion aborigen de Canarias mediante
la identificacion directa del haplogrupo U6 en restos humanos prehispanicos. Ademas, la compara-
cién de los aborigenes con poblaciones de referencia determind que la poblacion norteafricana mas
similar era la bereber de Marruecos*. Finalmente, la deteccion del sub-haplogrupo mitocondrial
U6b1 (denominado U6bla en la actualidad), presente unicamente en la poblacion canaria actual,
apoyo la contribucion aborigen al pool genético materno actual de la poblacién canaria.

Tabla 2. Yacimientos y numero de individuos (N) analizados en los estudios dirigidos a caracterizar la
diversidad del ADN mitocondrial de las islas de La Palma, La Gomera y El Hierro

Isla Yacimiento N Publicacion

La Palma El Espigén; Los Llanos de Aridane; Mazo; S/C de La | 38 FREGEL y otros (2009a)
Palma

La Gomera | Acceso al Pescante de Vallehermoso; Canada de 52 FREGEL y otros (2015)

La Caleta; Gerian; La Cordillera; La Cueva de
Las Moradas; La Cueva de los Huesos; La Cueva
Encantada; Los Polieros;

Riscos del Paridero; Tejeleche

El Hierro Punta Azul 56 ORDONEZ y otros (2017)

Tras la publicacion del primer estudio del archipiélago, se inici6 el analisis del ADN mitocondrial
a nivel insular, con la intencién de determinar si las poblaciones de las distintas islas tenian o no la
misma composicion genética. Usando técnicas de PCR, se comparé el ADN mitocondrial de la isla

23 MACA MEYER y otros (2004).
24 MACA MEYER y otros (2004).
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Figura 4. Frecuencias de los haplogrupos del ADN mitocondrial obtenidas usando técnicas clasicas de PCR paralas islas de
El Hierro (ORDONEZ y otros (2017), La Gomera (FREGEL y otros (2015), La Palma (FREGEL y otros (2009a) y Tenerife
(MACA MEYER vy otros (2004)), asi como del total del archipiélago. En las islas de El Hierro y La Gomera se observa la
alta frecuencia de determinados linajes: H en El Hierro (color rojo oscuro) y U6bla en La Gomera (color verde oscuro).

de Tenerife* con el de nuevos datos generados para La Palma?, La Gomera* y El Hierro* (Tabla 2).
Esta linea de trabajo produjo resultados muy interesantes, ya que se observo que las islas de Tenerife
y La Palma presentaban una alta diversidad mitocondrial, al contrario que en La Gomera y El Hierro,
con la fijacion parcial del linaje U6bla en La Gomera y la fijacién completa del linaje H1-16260 en El
Hierro (Figura 4). Esta diferenciacion a nivel de poblaciones es muy importante ya que sugiere que
la colonizacidn de las islas fue un proceso heterogéneo y/o que diferentes islas podrian haber tenido
diferentes historias evolutivas. En concreto, se propuso que las islas mas pequefias podrian haberse
visto afectadas en mayor medida por la insularidad y por un bajo tamafo poblacional, dando lugar
a la pérdida de diversidad. Este resultado pondria de manifiesto el aislamiento de las poblaciones
aborigenes de El Hierro y La Gomera, demostrando la ausencia de migracion hacia estas islas.

Durante esta época también se analiz6 la poblacién aborigen masculina del archipiélago para
el cromosoma Y. El interés del cromosoma Y radica en que éste es la contrapartida masculina del
ADN mitocondrial, ya que se hereda de manera directa por linea paterna. Su estudio confirmo, de
nuevo, el origen norteafricano de la poblacion aborigen mediante la deteccion del marcador E-M81
del cromosoma Y, que es un linaje considerado autéctono del Norte de Africa® , asi como otros ha-
plogrupos frecuentes en esta region (Figura 5). Ademas, estos linajes identificados en los aborigenes
de Canarias tenian frecuencias similares a poblaciones actuales de Argelia y Tanez.

Por otra parte, uno de los primeros analisis moleculares realizados en la poblacion canaria fue la
determinacién del grupo sanguineo ABO en momias aborigenes mediante el uso de antigenos eri-
trocitarios®. La alta frecuencia del alelo 0 (91%-97%), similar a la encontrada en el norte de Africa®,

25 MACA MEYER y otros (2004).

26 FREGEL y otros (2009a).

27 FREGEL y otros (2015).

28 ORDONEZ y otros (2017).

29 FREGEL y otros (2009B).

30 SCHWARZFISCHER y LIEBRICH (1963).
31 MESSERLIN y LORHO (1951).
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Figura 5. Frecuencias de los haplogrupos del cromosoma Y obtenidas usando técnicas clasicas de PCR para la poblacion
aborigen de Canarias («Aborigenes»), en comparacion con las observadas para la poblacion actual de Canarias («Canarias»),
el Norte de Africa («N_Africa») y la Peninsula Ibérica («P_Ibérica»), basado en FREGEL y otros (2009b).

corrobord las pruebas arqueoldgicas y antropologicas que relacionaban la poblacién aborigen con
esta region geografica. Sin embargo, este trabajo presentaba ciertas limitaciones técnicas ya que el
alelo 0 se identifica por la falta de sefial antigénica, que puede producirse también por la degradacion
del tejido momificado. Décadas después, se repitio este estudio caracterizando los grupos sanguineos
a nivel de ADN y confirmando la prevalencia del alelo 0, aunque con una frecuencia inferior a la
determinada con analisis antigénicos (70,7%). Por otro lado, las frecuencias alélicas identificadas
con ADN no presentaban diferencias significativas con las observadas actualmente en Marruecos o
en el Sahara Occidental®” , apoyando de nuevo el origen norteafricano de esta poblacion.

3.2. Primer estudio paleogenomico en la poblacion aborigen canaria

Los analisis de ADN antiguo usando técnicas clasicas de PCR han sido fundamentales para sen-
tar las bases del estudio paleogenético de la poblacion aborigen canaria. Sin embargo, han estado
centrados mayoritariamente en la region hipervariable del ADN mitocondrial, que es una porcién
muy limitada de su genoma (Figura 2). En el afio 2017, se realiz6 el primer estudio paleogenémico
de la poblacion aborigen canaria®, que incluy6 el analisis de once individuos descontextualizados
de Tenerife y Gran Canaria datados entre los siglos VII y XI d. C. Sin embargo, solo se recuperaron
datos a nivel de genoma completo para cinco de ellos (Tabla 3).

La cantidad de datos genémicos recuperados se mide con un pardmetro denominado profundi-
dad, que viene determinado por el nimero promedio de veces que se lee una posicion del genoma.
Un genoma con profundidad 30X indica que, como promedio, cada base del genoma se secuenci6
de manera independiente 30 veces. Por otro lado, una profundidad inferior a 1X refleja el porcen-
taje del genoma ha sido secuenciado: por ejemplo, una profundidad de 0,5X indicaria que sélo se
ha secuenciado un 50% del genoma. En este primer estudio paleogenémico de los aborigenes de
Canarias, se obtuvo un genoma completo con una profundidad de aproximadamente 4X (gun011)
y cuatro genomas de baja profundidad, con valores de entre 0,2X - 0,5X.

32 FREGEL y otros (2009C).
33 RODRIGUEZ VARELA y otros (2017).
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Tabla 3. Resumen de los datos obtenidos en el primer analisis paleogendmico de aborigenes canarios
realizado por Rodriguez-Varela y otros (2017)

Individuo | Origen Sexo Profundidad | ADN Cromosoma Y | Datacién
molecular | genoma mitoncondrial calibrada

gun001 Tenerife XY 0,016 Ué6bla no analizado -

gun002 Tenerife XY 0,21 Hicf E-M183 1089.4 £ 65.5

gun004 Tenerife NA 0,004 J1c3 no analizado -

gun005 Gran Canaria | XX 0,47 H2a - 956.0 £ 61.0

gun006 Gran Canaria | XY 0,027 L3bla no analizado -

gun007 Gran Canaria | XY 0,003 L3bla no analizado -

gun008 Gran Canaria | XX 0,30 L3bla - 935.5 +£56.5

gun011 Tenerife XY 3,93 T2c1d2 E-M183 791.5 £ 96.5

gun012 Tenerife XY 0,54 Ué6bla E-M183 621.0 £39.0

gun013 Tenerife NA 0,005 U6bla no analizado -

gun014 Tenerife XY 0,008 U6bla no analizado -

Los genomas de antiguos canarios confirmaron el origen norteafricano de esta poblacién median-
te la comparacion de los datos a nivel de genoma completo con el de poblaciones actuales. Uno de
los analisis mas comunes cuando se trata con datos gendmicos es el analisis de componentes principa-
les (PCA, del inglés, Principal Component Analysis). Debemos tener en cuenta que la secuenciacién
masiva permite caracterizar cientos de miles e incluso millones de variantes genéticas, por lo que la
cantidad de datos que genera es enorme y para poder explorarlos es necesario usar herramientas esta-
disticas que permitan resumirlos. El PCA analiza datos gendmicos para extraer variables no correla-
cionadas, denominadas componentes principales (PC), que expliquen la diferenciacion genética que
existe en un conjunto de individuos de distintas poblaciones. De esta manera, para cada individuo de
cada poblacidn se genera una coordenada dentro de cada PC, reflejando cémo su composicion genética
se posiciona dentro de la variacién que explica dicho PC. Los componentes se generan en orden, de
manera que los dos primeros componentes (PC1 y PC2) explicaran la gran mayoria de variacion
genética de las poblaciones analizadas. La manera mas comun de visualizar los resultados de un PCA
es la representacion de las coordenadas de cada individuo para PC1 y PC2, de manera que aquellos
individuos que sean genéticamente similares se agruparan y aquellos que sean diferentes se situaran
en coordenadas alejadas del PCA. En la Figura 6 se ha reproducido el andlisis realizado por Rodri-
guez-Varela y colaboradores (2017), en el que se comparan los aborigenes canarios con poblaciones
actuales del Norte de Africa, de Oriente Préximo y de Europa. En el primer componente se diferencian
las tres regiones geograficas, colocando a Europa en un extremo y el Norte de Africa en el otro extremo,
quedando Oriente Proximo en el centro. En el segundo componente se explica la diferenciacion dentro
del Norte de Africa, en el que se incluyen los aborigenes, confirmando su afinidad con esta region.

El trabajo de Rodriguez-Varela y colaboradores* también aport6 una vision mas detallada de
los linajes mitocondriales y de cromosoma Y presentes en el archipiélago en la antigiiedad. Ademas
de confirmarse la presencia del haplogrupo U6bla, al obtenerse secuencias completas de ADN mi-
tocondrial fue posible clasificar los linajes previamente identificados como H1-16260, L3b y T2cl
dentro de los sub-habplogrupos Hlcf, L3bla y T2c1d2. De la misma manera, se determind que los
cromosomas Y de todos los aborigenes analizados pertenecian al sub-haplogrupo E-M183, derivado
de E-M81,y considerado el linaje mas frecuente en el Norte de Africa (Tabla 3). Finalmente, los datos
paleogendmicos también aportaron pruebas novedosas sobre las caracteristicas de esta poblacion.
Por ejemplo, analizando los alelos presentes en los aborigenes para fenotipos de interés, se observo
que los rasgos dominantes en esta poblacion eran la intolerancia a la lactosa, el cabello oscuro, el
color de piel claro o medio y los ojos marrones.

34 RODRIGUEZ VARELA y otros (2017).
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Figura 6. PCA comparando a los aborigenes de Canarias con poblaciones actuales de Europa, Oriente Préximo y el Norte
de Africa, a partir de los datos publicados por Rodriguez-Varela y otros (2017).

3.3. Andlisis paleogenémico de la poblacion aborigen de Canarias en el contexto de la prehistoria
norteafricana

Dada la conexion de la poblacién aborigen canaria con el Norte de Africa, una limitacién importante
del trabajo de Rodriguez-Varela fue la ausencia de datos de poblaciones antiguas norteafricanas para
realizar andlisis comparativos. En el aflo 2018 se publicaron los primeros datos a nivel de genoma
completo de poblaciones prehistéricas del Norte de Africa®, incluyendo individuos cazadores-re-
colectores del yacimiento de Taforalt (Paleolitico Superior; 15.000 afios de antigiiedad) e individuos
neoliticos de los yacimientos de Ifri "Amr or Moussa (Neolitico Temprano; 7000 afios de antigiiedad)
y Kelif el Boroud (Neolitico Tardio; 5000 afos de antigiiedad), todos ellos en Marruecos. Estos trabajos
desvelaron que la composicion genética de las poblaciones norteafricanas del Paleolitico Superior
y del Neolitico Temprano eran similares, lo que indicaria que el Norte de Africa habria permane-
cido aislado al menos durante 7000 afios. Sin embargo, la poblacién del Neolitico Tardio muestra
la contribucién de un componente asociado a agricultores tempranos de Europa, lo que evidencio6
una migracion de individuos neoliticos europeos al Norte de Africa hace, al menos, unos 5000 afos.

En la Figura 7 se muestra el mismo PCA que el realizado por Rodriguez-Varela (Figura 6), en el
que se han incluido los datos antiguos del Norte de Africa, asi como genomas antiguos de Europa
y Oriente Préximo. En este PCA se observa que los individuos del Paleolitico y del Neolitico tem-
prano (rombos y tridngulos invertidos de color verde oscuro, respectivamente) se colocan cerca de
las poblaciones actuales del Norte de Africa en el PC1, pero en una situacién més extrema, ya que
representan el componente magrebi ancestral que se mantuvo aislado en esta region, al menos, durante
7000 anos. Los individuos de Marruecos del Neolitico Tardio (triangulos de color verde oscuro) se
colocan a medio camino entre el cluster del Paleolitico y Neolitico Temprano marroqui y el clster
formado por individuos neoliticos tempranos de Anatolia y Europa (triangulos invertidos de color
azul oscuroy claro, respectivamente). Este resultado es consistente con la mezcla en el Neolitico Tardio
marroqui de dos componentes: uno asociado a las poblaciones antiguas del Norte de Africa y otro

35 FREGEL y otros (2018); VAN DE LOOSDRECHT y otros (2018).
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Figura 7. PCA comparando los aborigenes de Canarias con poblaciones actuales y antiguas de Europa, Oriente Proximo
y el Norte de Africa, siguiendo a FREGEL y otros (2018). Las poblaciones actuales (mostradas en gris) son las mismas que
las incluidas en la Figura 6.

a agricultores tempranos de Europa. Respecto a los individuos aborigenes de Canarias analizados
por Rodriguez-Varela y otros (2017) (cuadrados de color verde claro), éstos se colocan cerca de las
poblaciones neoliticas tardias de Marruecos®, lo cual es razonable pues ésta es la poblacion antigua
del Norte de Africa mas cercana temporalmente a los aborigenes de Canarias (Figura 7).

Para determinar sila composicion de los aborigenes es similar a la de poblaciones neoliticas tardias
de Marruecos, se realizé un analisis de agrupamiento no supervisado. Este andlisis consiste en agru-
par un conjunto de individuos de tal manera que aquellos que estén en el mismo grupo o cluster
sean mas similares entre si que con respecto a individuos de otros grupos. Se denomina «no super-
visado» porque no se proporciona al algoritmo informacion sobre la posible organizacion de los
datos. En nuestro caso concreto, sdlo se introducen los datos gendmicos de los individuos analizados
y no su origen geografico, que en la mayoria de los casos es conocido. Cuando analizamos datos geno-
micos, lo que pretendemos es asignar a los individuos a distintas poblaciones ancestrales, mostran-
do qué porcentaje de su composicidn genética se asocia a cada una de ellas. En la Figura 8 se muestra
el analisis de agrupamiento no supervisado realizado por Fregel y otros (2018), comparando los
aborigenes de Canarias obtenidos por Rodriguez-Varela y otros (2017) con poblaciones antiguas de
Eurasia y el Norte de Africa. Este andlisis revela que los aborigenes canarios no son idénticos a la
poblacion neolitica tardia de Marruecos. Los agricultores tardios de Marruecos estan compuestos
mayoritariamente por la mezcla de un componente magrebi antiguo (en color verde en la Figura 8),
que representa el 100% de individuos de periodos anteriores en el Norte de Africa, y un componen-
te asociado a agricultores tempranos de Europa y Anatolia (en color azul oscuro). También se de-
tectaron trazas de un componente asociado al Neolitico del Levante en los individuos de Neolitico
Tardio (en color violeta), pero éste no fue confirmado hasta la publicacion del analisis gendmico
realizado por Simoes”. Estos resultados se explican en el siguiente capitulo.

Ademas de la mezcla poblacional ya observada hace 5000 afios en Marruecos, los aborigenes de
Canarias presentan componentes adicionales, posiblemente relacionados con migraciones transa-
harianas (componente africano, en color rojo) y con la expansion de las poblaciones de la Edad del

36 FREGEL y otros (2018).
37 SIMOES y otros (2023).
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Figura 8. Resumen del anlisis de agrupamiento no supervisado de los aborigenes de Canarias con poblaciones actuales
del Africa sub-Sahariana y antiguas de Europa, Oriente Préximo y el Norte de Africa, siguiendo a FREGEL y otros (2018).

Bronce en Eurasia (en color azul claro). Como se ha estimado que el momento de la colonizacién
del archipiélago fue entre el siglo I a. C. y el siglo I d. C.%, la poblacion neolitica tardia de Marruecos
y las poblaciones que habitaban el Norte de Africa cuando se poblaron las islas, estén separadas
por un periodo temporal de unos 3000 anos. Por ello, es 16gico esperar que se produjeran oleadas
migratorias adicionales. Ademas, estas influencias poblacionales en el Norte de Africa ya se habian
propuesto basandose en otras pruebas. Por ejemplo, el impacto europeo durante la Edad del Bronce
puede inferirse también por la presencia de ceramica campaniforme en el registro arqueoldgico del
norte de Africa®. Respecto a la influencia del Africa sub-Sahariana, se habia detectado un com-
ponente asociado a esta regién en la poblacién actual del Norte de Africa, pero se habia asociado
exclusivamente a procesos demograficos histéricos*. De esta manera, se demuestra que el estudio de
los aborigenes de Canarias no es solo relevante para el archipiélago, sino que es un recurso valioso
para entender la Prehistoria del Norte de Africa.

3.4. Estudio de la variacion de secuencias mitocondriales completas de la poblacion aborigen canaria

Aungque los datos paleogendmicos generados por Rodriguez-Varela y otros (2017) han resultado
de gran interés, es importante considerar que éstos s6lo proceden de dos de las siete islas. Dado
que los resultados previos indican que es posible que cada una de las islas experimentara diferentes
procesos evolutivos, no es apropiado hacer inferencias sobre la totalidad de la poblacién aborigen
sin incluir individuos de cada una de las poblaciones insulares. Otra de las limitaciones del trabajo
de Rodriguez Varela* es que el yacimiento de origen de los individuos es desconocido, ya que las
muestras se tomaron de restos humanos descontextualizados depositados en el Museo Anatémico
de la Universidad de Edimburgo. De esta manera, se ha perdido informacion vital para determinar
si existen diferencias espaciales a nivel insular.

38 SANTANA vy otros (2024).

39 BOKBOT y BEN-NCER (2008).

40 HENN y otros (2012).

41 RODRIGUEZ VARELA y otros (2017).
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El primer estudio que incluyé individuos de todas las islas se publicé en el 2019 y se centrd en
el uso de técnicas paleogendmicas para obtener secuencias de ADN mitocondrial completas de 48
individuos procedentes de 25 yacimientos arqueoldgicos diferentes (Tabla 4)*2. En este trabajo se
realizo, por primera vez, un analisis filogenético de secuencias completas del ADN mitocondrial de
la poblacion aborigen, comparandolas con secuencias de poblaciones antiguas y actuales de distintas
regiones geograficas, con la intencion de inferir su origen de manera mds precisa. Los resultados de
este analisis indican que la mayoria de los linajes aborigenes de Canarias se asocian con un compo-
nente autdctono del norte de Africa (por ejemplo, el haplogrupo U6 o el M1)* o con poblaciones
neoliticas de Europa y Oriente Proximo (por ejemplo, los haplogrupos T2 y J2)*. Por otro lado, la
presencia de linajes africanos subsaharianos (L1b y L3bla)* y linajes asociados a la Edad del Bronce
en Europa (Hlela y H4al)* confirman lo que ya se habia inferido en el trabajo de Fregel y otros®,
demostrando la influencia de migraciones adicionales en el Norte de Africa tras el Neolitico.

Tabla 4. Islas, yacimientos y nimero de individuos analizados para la regién hipervariable del ADN
mitocondrial y para el genoma mitocondrial completo en el estudio de FREGEL y otros. (2019), incluyendo
datos publicados anteriormente. La procedencia de las secuencias completas de ADN mitocondrial se indica
mediante el subrayado del nombre de los yacimientos

Isla Yacimientos Region Genoma
hipervariable | mitocondrial
del ADN completo
mitocondrial

El Hierro El Julan, La Lajura y Punta Azul 70

Fuerteventura | Huriamen, Montafia Tirba, Museo Canario y procedencia | 13

desconocida (fondos del Museo Canario)
Gran Canaria | Crucecita, Cuermeja, El Agujero, El Hormiguero, 87 22
Guayadeque, La Fortaleza, Lomo Caserones, Lomo Galeén,
Maspalomas, Puente de la Calzada, Restinga y procedencia
desconocida (fondos del Anatomical Museum Edinburgh
University)
La Gomera Antoncojo, Barranco Majona, Canada de La Caleta, Gerian, | 57 5
La Cordillera, La Cueva Encantada, La Cueva de Las
Moradas, La Cueva de los Huesos, Los Polieros, Pescante,
Riscos del Paridero y Tejeleches
La Palma Cueva del Agua, El Espigén, Huerto de los Morales, Los 35 5
Llanos de Aridane, Los Pasitos, Mazo, S/C de La Palma y
Salto Casimiro
Lanzarote Montana Mina 7 2
Tenerife Angostura, Arenas, Buenavista, Cascajo, Cedro, Cueva 53 17
Bermeja, El Capricho, El Portillo, Salitre y procedencia
desconocida (fondos del Anatomical Museum Edinburgh
University)
Total 322 59
42 FREGELy otros (2019).
43 SECHER Yy otros (2014).
44 FU, RUDAN, PAABO y KRAUSE (2012).
45 SALASy otros (2004).
46 OLALDE y otros (2018).
47 FREGEL y otros (2018).
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Figura 9. Diversidad genética observada para las poblaciones aborigenes de Canarias para el ADN mitocondrial
yanivel de genoma completo, siguiendo Fregel y otros (2019) y Serrano y otros (2023), respectivamente. Dado
que el tamafio muestral de Fuerteventura y Lanzarote fue muy bajo en el estudio de ADN mitocondrial, la
diversidad genética mostrada para ambas poblaciones esla resultante de combinar los individuos de ambas islas.

En este trabajo también se presentaron 130 individuos nuevos analizados para la region hiper-
variable del ADN mitocondrial. Al combinarlos con los datos publicados en trabajos anteriores*
se alcanzo un total de 322 individuos (Tabla 4). Al comparar por primera vez las frecuencias de
haplogrupos de ADN mitocondrial de todas las islas, se determiné que las poblaciones aborigenes
de Gran Canaria, Tenerife y La Palma poseian una alta diversidad genética, mientras que las de El
Hierro, La Gomera, Fuerteventura y Lanzarote poseian valores bajos de diversidad (Figura 9). En
concreto, El Hierro se caracteriza por una frecuencia elevada del haplogrupo Hlcf (~80%), La Go-
mera por una alta frecuencia de U6bla (~70%) y Lanzarote y Fuerteventura de H* (~65%) (Figura
10). Este resultado se podria explicar por una diferencia en el nimero de individuos que llegaron a
cada una de las islas, de manera que aquellas que tienen una menor diversidad se iniciaron con una
poblacion fundadora mas pequefa. También puede explicarse por una diferencia de recursos, con
las islas mas grandes y con mas recursos siendo capaces de albergar una poblacién lo suficientemente
extensa para retener su diversidad genética a lo largo del tiempo. Por otro lado, las poblaciones de El
Hierro, La Gomera, Fuerteventura y Lanzarote se pudieron ver afectadas por procesos que redujeron
su diversidad. Esta reduccion de diversidad genética puede generarse por una pérdida de variantes

48 FREGEL y otros (2015); FREGEL y otros (2009A); MACA MEYER vy otros (2004); ORDONEZ y otros (2017);
RODRIGUEZ VARELA vy otros (2017).
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Figura 10. Frecuencias de los haplogrupos del ADN mitocondrial obtenidas por FREGEL y otros (2019).

progresiva debida al aislamiento (deriva génica) o por eventos catastréficos que redujeran de manera
drastica la poblacion (cuello de botella).

Otro resultado interesante de este trabajo fue la identificacion de diferencias entre las islas del
este y del oeste, con varios linajes del ADN mitocondrial apareciendo en frecuencias mas altas en
las islas mas cercanas al continente africano. Si nos fijamos en la Figura 10, se observa que los ha-
plogrupos H4ela, L3bla y U6c aparecen solo en las islas mas cercanas al continente africano: Gran
Canaria, Fuerteventura y Lanzarote. Este resultado, junto con pruebas arqueoldgicas® y resultados
obtenidos a partir de datos de ADN moderno®, podrian sugerir que la colonizacion aborigen pudo
haber involucrado mas de una arribada de poblaciéon. En analisis genéticos previos de la poblacion
canaria actual se detectd una distribucion asimétrica para el ADN mitocondrial y el cromosoma Y
que se interpret6é como el resultado de migraciones asimétricas en el archipiélago®'. Los resultados
de ADN antiguo confirman la existencia de una distribucion desigual del ADN mitocondrial, con
los haplogrupos H4ale, L3blal2 y U6cl presentes solo en las islas orientales. Esto podria explicarse
con al menos dos arribadas de poblacion: una migraciéon comun a todo el archipiélago y otra que
afecto tan sdlo a las islas mas cercanas al continente africano.

Para aproximar la fecha en la que se podria haber producido esta migracion a las islas orien-
tales, se revisaron las fechas de radiocarbono disponibles de los yacimientos donde se excavaron
los individuos pertenecientes a dichos haplogrupos. La mayoria de los yacimientos donde se han
observado estos linajes tenfan fechas de radiocarbono alrededor del siglo XIII, y todos, excepto uno,
eran posteriores al siglo X. Por ello, basaindose en pruebas arqueoldgicas que apuntan a cambios en
las estrategias productivas en torno al siglo XI y XII*?, se estim6 que esta migracion hacia las islas
orientales podria haberse producido en torno al siglo X. Sin embargo, debemos tener en cuenta que
uno de los haplogrupos se ha observado en el yacimiento de Guayadeque, con pruebas de ocupacion
desde el siglo VI d.C.**), por lo que la presencia de estos linajes podria ser anterior.

49 ALBERTO BARROSO, VELASCO VAZQUEZ, DELGADO DARIAS y MORENO BENITEZ (2021).

50 FLORES y otros (2003); SANTOS y otros (2010).

51 FLORES y otros (2003); SANTOS y otros (2010).

52 ALBERTO BARROSO, DELGADO DARIAS, MORENO BENITEZ y VELASCO VAZQUEZ (2019); ALBERTO
BARROSO vy otros (2021).

53 DELGADO DARIAS, ALBERTO BARROSO y VELASCO VAZQUEZ (2018).
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3.5. Estudio paleogendémico de la poblacion aborigen canaria

Los primeros datos a nivel de genoma completo para individuos de todas las islas fueron publicados
en el ano 2023, casi 20 afios después de la primera publicaciéon de ADN antiguo en Canarias. En
este trabajo se seleccionaron los individuos mejor conservados del trabajo de Fregel y otros® para
obtener datos genomicos. Un aspecto interesante de este trabajo es que todos los individuos analizados
fueron datados de forma directa, lo que permitié explorar si la variacion genética de los aborigenes
cambio6 a lo largo del tiempo. De hecho, los individuos analizados generaron dataciones que cubren
un periodo de 1.300 afios, desde el siglo III hasta el XVI.

Enla Figura 11 se comparan los nuevos individuos aborigenes de Canarias con poblaciones anti-
guas de Eurasia y el Norte de Africa. En este trabajo se vuelven a confirmar los resultados del ADN
mitocondrial que indicaban que las poblaciones de las islas orientales (Gran Canaria, Lanzarote y
Fuerteventura) y occidentales (El Hierro, La Palma, La Gomera y Tenerife) poseian una composicion
genética diferenciada. En el analisis de componentes principales (Figura 11) se puede observar cémo
los individuos de las islas occidentales (cuadrados de color verde medio) tienen una mayor afinidad
por las poblaciones del Paleolitico, del Epipaleolitico y del Neolitico temprano de Marruecos. Por el
contrario, las islas orientales (cuadrados de color verde claro) se colocan mas cerca de las poblaciones
antiguas europeas.
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Figura 11. PCA comparando a los aborigenes de Canarias estudiados hasta la fecha*® con poblaciones actuales y antiguas
de Europa, Oriente Préximo y el Norte de Africa, incluyendo los genomas norteafricanos antiguos generados por Simdes
y otros (2023).

Recientemente se han publicado poblaciones antiguas norteafricanas adicionales por Simoes y
otros”. Aunque éstas aun no estaban disponibles cuando se publico el articulo de Serrano y otros*,
se han incluido en el presente trabajo, con la intencién de considerar su relacion con los aborigenes
de Canarias. A grandes rasgos, se dispone de poblaciones antiguas del Norte de Africa de cuatro
periodos temporales: Paleolitico (Taforalt), Epipaleolitico (Ifri Ouberrid), Neolitico Temprano (Kaf
Taht el Ghar e Ifri "Amr ou Moussa), Neolitico Medio (Skhirat-Rouazi) y Neolitico Tardio (Kelif
el Boroud).

Los individuos del Epipaleolitico (rombos de color verde oscuro) se agrupan con el claster de la
poblacion del Paleolitico (Taforalt) y del Neolitico Temprano (Ifri WAmr ou Moussa), confirmando
que el componente magrebi ancestral se mantuvo aislado en esta region desde hace 15.000 afios hasta

54 SERRANO y otros (2023).

55 FREGEL y otros (2019).

56 RODRIGUEZ VARELA y otros (2018); ALBERTO BARROSO y otros (2021); SERRANO y otros (2023).
57 SIMOES y otros (2023).

58 SERRANO y otros (2023).
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la llegada de poblaciones agricolas. Aunque Kaf Taht el Ghar (triangulos invertidos de color verde
oscuro y linea roja) también pertenece al Neolitico Temprano y es ligeramente anterior a la poblacion
de Ifri "Amr ou Moussa, los resultados que se obtienen son completamente diferentes. En el caso
de Kaf Taht el Ghar, la poblacién se desplaza hacia el grupo formado por agricultores tempranos de
Anatolia (tridngulos invertidos de color azul oscuro) y Europa (tridngulos invertidos de color azul
medio), indicando que es una mezcla del componente norteafricano ancestral y un componente
neolitico europeo. Este resultado pone de manifiesto que el efecto de las migraciones en un area
determinada puede ser muy variable, existiendo la posibilidad de que haya regiones que no se vean
afectadas por la llegada de nueva poblacion. En el Neolitico Medio, los individuos de Skhirat-Rouazi
(triangulos de color verde oscuro) se colocan en una posicion intermedia entre individuos neoliticos
del Levante (triangulos invertidos de color violeta claro) y el grupo ancestral norteafricano, cerca de
los individuos de Kelif el Boroud (circulos de color verde oscuro).

Al realizar el analisis de agrupamiento no supervisado (Figura 12) se observa que los individuos
del Paleolitico, del Epipaleolitico y del Neolitico Temprano de Ifri ’YAmr ou Moussa se correspon-
den al 100% con el componente norteafricano ancestral (color verde). Los individuos del Neolitico
Temprano de Kaf Taht el Ghar pueden ser explicados con un componente mayoritario del Neolitico
europeo (color azul) y una aportaciéon mas pequeiia del norteafricano antiguo (10-30%). Un resul-
tado interesante del trabajo de Simdes y otros ** fue el obtenido para el Neolitico Medio, en el que se
observa una clara mezcla de Neolitico europeo, Neolitico levantino (color violeta) y el componente
ancestral norteafricano. Finalmente, en el Neolitico Tardio se observa de nuevo una mezcla de los
tres componentes, pero con una mayor aportacion del Neolitico europeo y una reducciéon del com-
ponente levantino.

Finalmente, la poblacion aborigen de Canarias muestra una mezcla similar a la del Neolitico
Tardio, pero con componentes adicionales relacionados con la expansion de la Edad de Bronce en
Europa (color azul claro) y migraciones transaharianas (color rojo). De nuevo, puede apreciarse la
diferenciacion entre las regiones del este y del oeste. Para las islas orientales, la aportacion del com-
ponente estepario de la Edad de Bronce es mayor (9,8%) comparado con las occidentales (3,1%).
Por el contrario, el componente magrebi ancestral es mayor en las islas occidentales (39,6%) que en
las orientales (32,4%). Se observa también que el componente levantino es mas elevado en las islas
occidentales (9,6% vs. 6,6%).

Para explorar el proceso de mezcla que dio lugar a la poblacién norteafricana que colonizé Cana-
rias, se realizé un modelado de mezcla poblacional que permite determinar qué modelo de mezcla se
ajusta mas a los datos obtenidos. El modelo mas probable para los aborigenes canarios fue la mezcla
del Neolitico Temprano (6,9%) y Tardio de Marruecos (73,3%), con contribuciones de la Edad del
Bronce europea (13,4%) y del Africa subsahariana (6,4%). Al realizar el mismo anélisis para las islas
orientales y occidentales de manera separada, se observé que las islas occidentales tienen un exceso
del componente magrebi del Neolitico Temprano respecto a las orientales (8,3% vs. 4,9%), mientras
que las islas del este tienen una contribucion ligeramente mayor de poblaciones europeas de la Edad
del Bronce (16,0% vs. 11,4%). Todos estos resultados tomados en su conjunto indicaron que diversas
migraciones se produjeron en el Norte de Africa®: a) una migracién de vuelta a Africa que llevo el
componente norteafricano ancestral observado en el Paleolitico, Epipaleolitico y algunas poblaciones
neoliticas tempranas; b) una migracion de agricultores tempranos europeos que produjo la mezcla
de este componente con el componente local en Kaf Taht el Ghar; ¢) una migracién de poblaciones
neoliticas del Levante que dio lugar a la mezcla de este componente y el componente local en Skhi-
rat-Rouazi y Kelif el Boroud; d) una migraciéon de individuos de la Edad de Bronce europea y una
migracion transahariana que llevaron los componentes esteparios y africanos a los ancestros de los
primeros pobladores de Canarias.

Respecto a la diferenciacion este y oeste de Canarias, este resultado podria explicarse de dos
formas diferentes. Por un lado, podria deberse a migraciones asimétricas desde el Norte de Africa
(Figura 13a): primero se produciria una migracién que afectaria por igual a todo el archipiélago

59 SIMOES y otros (2023).
60 FREGEL y otros (2019); SERRANO y otros (2023); SIMOES y otros (2023); VAN DE LOOSDRECHT vy otros
(2018).
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Figura 12. Resumen del andlisis de agrupamiento no supervisado de los aborigenes de Canarias con poblaciones actuales
del Africa sub-Sahariana y antiguas de Europa, Oriente Préximo y el Norte de Africa con los datos obtenidos por Serrano
y otros (2023) y Simdes y otros (2023).

(pasos 1-2), con un componente ancestral norteafricano elevado, y luego una segunda migracién que
afectaria unicamente a las islas mas cercanas al continente (pasos 3-4), con una contribucién mayor
del componente asociado a la Edad de Bronce, generando la diferenciacion entre ambas regiones.
Es importante destacar que el orden de estas dos migraciones también podria ser el contrario y se
generaria el mismo resultado. Es decir, que exista primero una migraciéon que llegé solo a las islas
orientales, y luego una que afectara a todo el archipiélago. Otra manera de explicar esta diferenciacion
seria la colonizacion de las dos regiones por poblaciones norteafricanas con composiciones genéticas
diferentes (Figura 13b): una con un mayor componente ancestral norteafricano que llegara a las islas
occidentales y otra con un mayor componente de la Edad de Bronce que colonizara las islas orientales.

Con los datos existentes en este momento, no es posible decantarse por ninguna de las dos hi-
potesis, ya que no se dispone de suficientes individuos de fechas tempranas de todas las islas para
determinar sila composicion genética de las islas se modificé alo largo del tiempo. Sin embargo, para
toda la serie temporal que se dispone de Gran Canaria (la isla mejor estudiada), la composicion de
sus individuos parece ser homogénea desde el siglo IIT hasta la colonizacién europea en el siglo XV.
Esto sugeriria que, si el modelo de migraciones asimétricas es correcto, éstas tendrian que haberse
producido en fechas tempranas®'.

Los datos gendmicos de las siete poblaciones insulares se usaron también para hacer estimas
de diversidad, esta vez basadas en datos a nivel de genoma completo®. Los resultados obtenidos
confirmaron que las poblaciones de las islas mds pequefias (El Hierro y La Gomera) o con menos
recursos (Lanzarote y Fuerteventura) muestran una diversidad menor que las islas mas grandes y con
mas recursos disponibles (La Palma, Tenerife y Gran Canaria) (Figura 9), reflejando los resultados
obtenidos para el ADN mitocondrial®.

61 SERRANO y otros (2023).
62 SERRANO y otros (2023).
63 FREGEL y otros (2019).
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Figura 13. Representacion grafica de las dos hipdtesis presentadas por Serrano y otros (2023) para explicar
las diferencias genéticas observadas entre las islas occidentales y orientales. Estas diferencias podrian
explicarse por migraciones asimétricas (A) o bien por la colonizaciéon de los dos grupos de islas por regiones
norteafricanas ligeramente diferentes (B). Es importante resaltar que en esta figura la localizacién del origen
de las migraciones norteafricanas se ha asignado de manera arbitraria con fines ilustrativos.

Una cuestion que se explor6 también en este trabajo fue si se detectaban senales de aislamiento
en las poblaciones aborigenes®. Una de las sefiales de ausencia de migracion es precisamente la pér-
dida de diversidad, que se confirma en las islas de El Hierro, La Gomera, Lanzarote y Fuerteventura.
Otra de las sefiales de aislamiento y de bajo tamafio poblacional sostenido a lo largo del tiempo es el
aumento de la consanguinidad. Para estimar el nivel consanguinidad, se determina la presencia en
los genomas de tramos de homocigosidad, que son regiones de nuestro genoma en las que ambas
copias (una heredada de nuestra madre y otra de nuestro padre) son idénticas porque proceden del
mismo ancestro. Estas situaciones se dan en poblaciones endogamicas y poblaciones de pequefio
tamano en las que los padres de los individuos comparten ancestros comunes (por ejemplo, en el caso
de que la madre y el padre de un individuo compartan los mismos abuelos). En todos los aborigenes
se observaron tramos de homocigosidad de pequefnio y medio tamafo, que son compatibles con ta-
maios poblacionales reducidos, tal como se esperaria de poblaciones insulares en la que la llegada
de nuevos individuos estd restringida. Ademas, cuatro individuos de las islas mas pequeiias y/o islas
con mas limitaciones ecoldgicas (La Gomera, El Hierro, Lanzarote y Fuerteventura) y un individuo
de Tenerife tienen una parte importante de su genoma en homocigosidad, lo cual es compatible con
poblaciones aisladas y con un tamaio de poblacién reducido.

64 SERRANO y otros (2023).
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Figura 14. Valores de consanguinidad de los individuos, mostrados como la suma de los tramos de homocigosidad o
ROHs (del inglés, runs of homozygosity) en comparacioén con la antigiiedad de los mismos. Los individuos de las islas con
mayor diversidad se muestran en color azul, mientras que los de islas con menor diversidad se muestran en color verde.

Combinando estos resultados con los datos de carbono 14, Serrano y otros® determinaron cémo
los niveles de consanguinidad se modificaron a lo largo del tiempo en las diferentes islas (Figura 14).
Considerando a un individuo de La Gomera del siglo IX como representativo del nivel de endoga-
mia de la poblacion en ese momento, se detectd un fuerte aumento en la pérdida de diversidad a lo
largo del tiempo para las islas de La Gomera, Lanzarote, Fuerteventura y El Hierro (color verde en
la Figura 14). Por el contrario, cuando se consideraron los individuos de Gran Canaria, La Palma
y Tenerife (color azul), el valor de diversidad permanecié relativamente constante durante todo el
periodo de ocupacién indigena. Unos niveles de diversidad estables se pueden mantener con tamafios
poblacionales relativamente grandes o con migracion esporadica. Es interesante que los valores de
diversidad no aumentan significativamente en Tenerife y Gran Canaria, las islas mejor estudiadas,
por lo que no parece que se produjeran migraciones de grandes contingentes poblacionales.

Serrano y colaboradores® consiguieron estimar la existencia de posibles movimientos migrato-
rios identificando fragmentos de los genomas de los individuos que son idénticos por descendencia
(IBD, del inglés identity by descent). Se considera que dos fragmentos de ADN son idénticos por
descendencia cuando proceden de un mismo ancestro. En este tipo de andlisis se determina con
quién comparte cada uno de los individuos analizados mas fragmentos IBD vy, en funcién de este
resultado, los individuos se agrupan segtin su historia genética. Se observé que los individuos de El
Hierro comparten una parte importante de sus genomas en IBD, formando su propio grupo, aparte
del resto de las islas. Este resultado destaca el efecto excepcional de la insularidad en El Hierro en
comparacion con el resto de las islas. El resto de los individuos se organizaron en dos grupos, sepa-
rando los individuos de las islas orientales de los de las islas occidentales y poniendo de manifiesto
la separacion entre ambos grupos poblacionales. Exceptuando Lanzarote y Fuerteventura, de los que
no existen aun datos suficientes, el resto de los individuos se colocaron con otros individuos de la
misma isla. De esta forma, los individuos de La Gomera, por ejemplo, compartirian mas fragmentos
en IBD entre ellos que con La Palma que, a su vez, comparten mas entre ellos que con Tenerife y La
Gomera, y asi sucesivamente. Este resultado es compatible con la ausencia de 1) migrantes en el set
de individuos analizados en este estudio y 2) migraciones que hayan afectado de manera importante

65 SERRANO y otros (2023).
66 SERRANO y otros (2023).
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alas poblaciones de cada isla, al menos en el periodo estudiado. La existencia de migrantes puntuales
o a regiones concretas de alguna isla no puede descartarse.

Finalmente, Serrano y colaboradores® exploraron cémo se produjo el poblamiento inicial de las
islas gracias a las sefiales genéticas que deja este proceso. Cuando un grupo de individuos se escinde
de una poblacién mayor para colonizar un nuevo territorio, se produce una pérdida de diversidad,
que denominamos efecto fundador. De esta manera, la nueva poblaciéon, normalmente fundada por
un grupo reducido, llevara consigo una pequefia parte de la diversidad genética qué existia en la
poblacién original. La estima de efectos fundadores pudo realizarse inicamente en las tres islas con
un mayor numero de individuos con datos a nivel de genoma completo: El Hierro, Tenerife y Gran
Canaria. Para Tenerife y Gran Canaria, se observaron eventos de reduccion de diversidad entre el
siglo IV a. C. y el siglo I d. C., y entre el siglo I a.C. y el siglo III d.C,, respectivamente. Dado que
estos periodos coinciden con las fechas de colonizacion estimadas a partir de datos de carbono 14,
son compatibles con la existencia de un efecto fundador en Tenerife y Gran Canaria. Sin embargo,
para la isla de El Hierro se detect6 un evento de reduccién de diversidad entre los siglos VII y XII
d.C., con una intensidad mucho mayor que la observada para Tenerife y Gran Canaria. Los datos
de carbono 14 indican que El Hierro también se colonizé alrededor del siglo III, por lo que este
resultado es una prueba de una reduccién del tamafo de la poblacion tras la colonizacion inicial
de la isla. Teniendo en cuenta que El Hierro es una isla con recursos limitados y sabiendo que se
produjeron eventos de inestabilidad climatica en torno al siglo IX, es posible que éstos afectaran
gravemente la disponibilidad de recursos naturales y la produccion de cultivos en El Hierro, dando
lugar a una reduccion del tamafo de la poblacion. Aunque las poblaciones de las islas de Tenerife y
Gran Canaria también se vieran afectadas por estos periodos de inestabilidad climatica, es posible
que su mayor disponibilidad de recursos les permitiera mantener sus tamafios poblacionales y su
diversidad genética®®.

4. OTRAS APORTACIONES DE LA PALEOGENETICA Y LA PALEOGENOMICA A LA AR-
QUEOLOGIA DE CANARIAS

En un marco mas multidisciplinar, otra de las aportaciones del ADN antiguo ha estado enfocadaala
determinacion del sexo molecular. Aunque la asignacion del sexo a partir de aspectos morfoldgicos
es posible cuando se dispone del esqueleto completo, esta tarea es mas complicada cuando sélo se
dispone de parte de él o fragmentos de huesos. De igual forma, es imposible el sexado en indivi-
duos neonatos e infantiles al no haber alcanzado la madurez sexual, y no mostrar las caracteristicas
morfolégicas usadas para distinguir ambos sexos. En estos casos, la asignacion del sexo usando
metodologias moleculares puede resultar ventajosa. Esta puede realizarse tanto usando técnicas
basadas en la amplificacion por PCR, como mediante la aplicacién de metodologias genémicas. La
asignacion del sexo mediante PCR se hace a través de la amplificacién de un fragmento del gen de
la amelogenina, que incluye una delecién de 6 nucleétidos en el cromosoma Y. De esta manera, se
amplifica un fragmento de 66 nucleétidos a partir del cromosoma X y de 72 a partir del cromosoma
Y, permitiéndonos diferenciar una mujer (XX, sélo fragmentos de 66 nucleétidos) de un hombre
(XY, ambos fragmentos)®. Por otro lado, en el sexado a partir de datos de secuenciaciéon genémica
se utiliza la proporcion de secuencias que se alinean con los cromosomas X e Y, de tal manera que
se asigna como masculino cuando este valor es elevado y superior a un limite establecido (0,077),
mientras que se identifica como mujer si el valor es bajo e inferior a 0,0167.

Cuando no se dispone de esqueletos completos en conexion anatomica, el sexado de huesos
concretos se puede realizar mediante el uso de funciones discriminantes, que se basan en la toma de
varias medidas siguiendo criterios estandar y la obtencion de una estima del sexo a partir de la com-
binacion de éstas, usando una formula matematica. Sin embargo, es importante que estas funciones

67 SERRANO y otros (2023).

68 SERRANO y otros (2023).

69 SULLIVAN, MANNUCCI, KIMPTON y GILL (1993).

70 SKOGLUND, STORA, GOTHERSTROM y JAKOBSSON (2013).
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discriminantes estén adaptadas a las caracteristicas particulares de cada poblacién, ya que la forma
o tamano de los huesos pueden ser diferentes en distintas regiones del mundo o en distintos perio-
dos historicos. Para adaptar una funcion discriminante a una poblacion determinada, se necesitan
individuos de esta poblacion que hayan sido inequivocamente asignados a cada uno de los sexos. En
Canarias, se han usado datos de ADN antiguo para obtener funciones discriminantes a partir de la
morfologia de la mandibula en individuos de Gran Canaria’ y a partir de la morfologia de la tibia”
y del astragalo” en individuos del yacimiento de Punta Azul en El Hierro. Ademas, en este tltimo
trabajo, la aplicacion de tecnologias de secuenciacién masiva ha permitido determinar si las marcas
de actividad en el astragalo son diferentes en hombres y mujeres de Punta Azul™. A pesar del bajo
rendimiento de la extraccion de ADN a partir de astragalos, la mayor sensibilidad de las metodolo-
gias gendmicas permitio el sexado de 19 individuos (54% de rendimiento) que fueron usados para
el refinamiento de las funciones discriminantes del astragalo. Con ellas, fue posible sexar un total de
114 astragalos de la poblacion de Punta Azul. Los autores observaron diferencias marcadas entre el
patron del os trigonum de hombres y mujeres, que podrian estar reflejando diferencias enla actividad
diaria de hombres y mujeres, con los hombres realizando una mayor proporciéon de movimientos
asociados al salto y la escalada, posiblemente relacionados con el pastoreo de cabras. El analisis de
marcas de actividad en astragalos también mostré una alta prevalencia de modificaciones asociadas
al trabajo en cuclillas, tanto en individuos femeninos como masculinos. Este resultado podria ser
compatible con actividades como el marisqueo siendo realizadas por ambos sexos.

Finalmente, también en un marco mas multidisciplinar, se han usado datos de secuenciacién
masiva en Canarias para determinar el sexo molecular de neonatos del yacimiento de Cendro en
Gran Canaria” . El yacimiento de Cendro se caracteriza por una gran abundancia de restos de fauna
y neonatos. Los entierros de neonatos de Cendro se han interpretado, entre otros, como el resultado
del infanticidio femenino como mecanismo de control de la natalidad, tal como se describe en las
cronicas europeas. El objetivo de este analisis genético fue determinar si el deposito de individuos
perinatales estaba o no relacionado con practicas de infanticidio femenino. Los resultados indicaron
que los cuatro individuos analizados correspondian tanto al sexo masculino (n = 3) como al femenino
(n=1). Porelloy por el calculo de edad realizado sobre los restos humanos, los autores concluyeron
que la abundancia de neonatos en este yacimiento estuvo posiblemente relacionada con una alta tasa
de mortalidad infantil mas que con el feminicidio de perinatales.

Aunque atin no son muy abundantes, estos trabajos multidisciplinares ponen de manifiesto la
gran aplicabilidad que tienen las técnicas de ADN como herramienta arqueoldgica para conocer
mejor el estilo de vida de los aborigenes canarios.

5. FUTURO DE LA PALEOGENOMICA EN EL ESTUDIO DE LOS ABORIGENES CANARIOS

Desde sus inicios como disciplina, los grandes hitos de la paleogenémica han dejado patente su ca-
pacidad para explorar el pasado con un nivel de detalle nunca visto antes. Sin embargo, uno de los
aspectos que es fundamental para aprovechar toda la potencialidad de las técnicas paleogendmicas
es la disponibilidad de una muestra poblacional representativa y adecuadamente contextualizada,
de manera que los datos generados a partir del ADN puedan ser discutidos en conjunto con las
pruebas de otras disciplinas. Aunque ya se dispone de datos gendmicos de un niimero significati-
vo de individuos de la poblacién aborigen de Canarias, dada la heterogeneidad de la diversidad y
composicion genética de las poblaciones insulares, queda patente que los estudios realizados hasta
la fecha son insuficientes. Para entender la complejidad del poblamiento humano del archipiélago,
los estudios futuros deben encaminarse a proporcionar una mayor cobertura espacial, incluyendo
el andlisis de individuos procedentes de distintos yacimientos de cada una de las islas. Pero ademas
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de este eje espacial, es de vital importancia tener en cuenta el aspecto temporal dentro de los estu-
dios de ADN antiguo de Canarias. Dado que los datos de carbono 14 indican que la llegada de los
primeros habitantes a Canarias se produjo en torno al cambio de Era” y la conquista por parte de
la Corona de Castilla se inici6 en el siglo XV, es necesario explorar sila composicion genética de las
poblaciones aborigenes cambio6 a lo largo del tiempo o si permanecid inalterada durante casi 1500
afios. De esta manera, el estudio combinado de ADN antiguo y dataciones de carbono 14 sera ne-
cesario para pasar de una lectura plana de la composicion genética de las poblaciones aborigenes a
un analisis exhaustivo de su evolucion a lo largo del tiempo. Ademas, la capacidad de estos estudios
para investigar el pasado de las islas se vera reforzada si estos se encuadran en un marco de trabajo
multidisciplinar, lo cual nos permitira explorar los modos de vida aborigen y determinar si los cam-
bios culturales que se observan en las poblaciones aborigenes se correlacionan o no con cambios en
su composicién genética.
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