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Homo sapiens w Europie
— historia zapisana w DNA

Jeszcze do niedawna podstawowym, zwykle jedynym, Zrédlem naszej wiedzy o zda-
rzeniach skladajacych sie na historie czlowieka byly analizy antropometryczne, jakim
poddawane sa szczatki ludzkie oraz inne szeroko rozumiane znaleziska materialne,
bedace produktami kultury i technologii tworzonej na przestrzeni wiek6w przez spo-
tecznosciludzkie. Uzyskiwane w ten sposé6b informacje, aczkolwiek bardzo cenne, moga
by¢ obarczone pewna, czesto znaczna, doza subiektywizmu, zwlaszcza gdy nie dotycza
bezposrednio obiektu prowadzonych badan, a jedynie efektéw jego dziatania. W rezulta-
cie powstajaca wiedza ma charakter spekulatywny, silnie uzalezniony od erudycji i wy-
obrazni badacza.

Na tym tle wyraZznie wyrdznia sie archeogenomika, stosunkowo nowa interdyscy-
plinarna dziedzina wiedzy, ktdra stara sie wykorzystac najnowsze osiagniecia nauk bio-
logicznych w celu pozyskania danych bezposrednio charakteryzujacych zyjace w przesz-
to$ci organizmy, w tym i czlowieka. Informacje te zapisane sa w genomie kazdej z istot
zywych. Stad, wraz z postepem naszej wiedzy na temat budowy i funkcjonowania geno-
mdéw coraz wiecej mozemy dowiedzied sie o ich wlascicielach. W sposéb oczywisty zna-
jomo$c sekwencji DNA oraz zasad dziedziczenia moze by¢ Zrédtem bezcennych danych,
dotyczacych naszych korzeni, zwiazkéw miedzy populacjami czy proceséw ich migracji.
Co wiecej, w polaczeniu z wynikami badari historycznych i archeologicznych moze
dostarczyé wielu nowych informacji na temat socjoekonomicznych warunkéw zycia
ludzi, ich kultury i tradycji. Juz obecnie istnieje wiele spektakularnych przyktadéw, uka-
zujacych, w jaki sposéb archeogenomika przyczynila sie do zweryfikowania szeregu
hipotez i pogladéw odnoszacych sie do naszej przesziosci (Allentoft et al., 2015; Brandt
et al., 2013; Haak et al., 2015).

Jedna z najwiekszych zalet, a réwnoczesnie potencjalnym zagrozeniem archeogeno-
miki, jest jej wyjatkowa interdyscyplinarno$é. Prowadzenie badari archeogenomicznych
wymaga bowiem sprawnego funkcjonowania duzych zespoléw obejmujacych swoja kom-
petencja takie dziedziny wiedzy, jak: historia, archeologia, antropologia, biologia mole-
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kularna, genomika i bioinformatyka. Ponadto poszczegdlni czlonkowie zespotu badaw-
czego, oprocz tego, ze sa specjalistami w swojej dziedzinie, powinni posiadaé¢ minimum
wiedzy niezbednej do zrozumienia podstawowych zasad i regut funkcjonowania pozosta-
tych dziedzin. Zanim zatem przejdziemy do omawiania najnowszych osiagnie¢ archeo-
genomiki, koniecznym jest wprowadzenie kilku podstawowych pojec ulatwiajacych zrozu-
mienie przedstawionych ponizej probleméw.

Podstawowe pojecia

Podstawowym obiektem zainteresowania archeogenomiki jest genom. W przypadku
czlowieka, podobnie jak i innych organizméw eukariotycznych, okre§lenie genom naj-
czesciej odnosi sie do catkowitego DNA zgromadzonego w jadrze komérkowym (tzw.
genom jadrowy). U czlowieka sklada sie on z ok. 3 mld par nukleotydéw zorganizowa-
nych w struktury zwane chromosomami (22 diploidalne autosomy oraz 2 allosomy, czyli
chromosomy pici X iY). Nalezy jednak pamietac, iz DNA obecny jest réwniez w mito-
chondriach (tzw. mitochondrialny DNA, mtDNA). Mozna zatem powiedzied, iz obok
genomu jadrowego w kazdej komérce wystepuje takze zdecydowanie mniejszy genom
mitochondrialny, ktéry u cztowieka zbudowany jest z ok. 16,5 tys. par nukleotydéw
(Brown, 1999).

Istnieje wiele powodoéw, dla ktérych genomy sa niezwykle atrakcyjnym obiektem
badan archeogenomicznych. Znajac sekwencje genomowego DNA oraz zasady dziedzi-
czenia, mozemy ustali¢ stopieri pokrewieristwa miedzy poszczeg6lnymi osobnikami.
W genomach zapisana jest informacja pozwalajaca okre§li¢ cechy fizyczne czlowieka.
Obecnie dysponujemy wzorcami genetycznymi, dzieki ktérym mozna z duzym prawdo-
podobienistwem stwierdzié, jaki kolor oczu, wloséw, karnacje miata dana osoba (Allen-
toft et al., 2015; Mathieson et al., 2015). Mutacje wprowadzane do DNA podczas jego
replikacji pozwalaja ustali¢ chronologie zdarzeri. Wiadomo, ze wstepem do kazdego po-
dzialu komérkowego jest proces syntezy dodatkowej kopii genomu, tak by po podziale
kazda komoérka posiadata taka sama pule DNA. Zwykle proces ten nie generuje dwéch
catkowicie identycznych zestawéw chromosomdéw, lecz rézniace sie kilkoma nukleoty-
dami. Stad genomy wystepujace w poszczegdlnych komdérkach organizmu moga byé
nieco rozne. Jednak kolejnym pokoleniom przekazywane sa jedynie mutacje powstate
w genomie komdérek germinalnych. Najbardziej powszechnymi sg pojedyncze substy-
tucje, odpowiedzialne za zjawisko zwane polimorfizmem pojedynczego nukleotydu (SNP
—ang. Single Nucleotide Polymorphism). Co ciekawe, Srednie tempo wprowadzania mu-
tacji do chromosoméw autosomalnych, chromosomu Y i DNA mitochondrialnego jest
rézne i wynosi odpowiednio ok. 1-1,5 x 10%3x10°% 2,73x10° mutacji na jeden
nukleotyd na jedno pokolenie (Nachman, Crowell, 2000; Schneider, Excoffier, 1999;
Xue et al., 2009). Biorac pod uwage powyzsze wspélczynniki oraz zakladajac stale
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tempo mutacji w calej sekwencji, mozemy przyjaé, ze w DNA mitochondrialnym w ciagu
tysiaca lat powstanie ok. 20 mutacji. Analizujac proces pojawiania sie nowych mutacji,
mozna zatem odtworzy¢ chronologie zdarzen ewolucyjnych.

MtDNA, w odréznieniu od DNA jadrowego, wystepuje w kazdej komérce w wielu
kopiach, stad zdecydowanie tatwiej pozyskac go szczegdlnie z bardzo starego materiatu
kopalnego. Dodatkowo mtDNA jest relatywnie krétki i nie podlega rekombinacji. Co
réwnie wazne w przypadku czlowieka, organizmom potomnym przekazywane sa jedynie
mitochondria zeriskich komérek ptciowych, tak wiec mtDNA pochodzi zawsze od matki.
Oznacza to, ze wszystkie osobniki w linii Zeriskiej powinny miec identyczny lub prawie
identyczny mtDNA. Drugim fragmentem genomu niezwykle czesto wykorzystywanym
w badaniach archeogenomicznych jest chromosom Y. Posiada on te szczegélng ceche,
iz jest przekazywany tylko w linii meskiej. Wszystko to sprawia, ze mutacje zawarte
w genomie mitochondrialnym oraz chromosomie Y od wielu lat stanowia gtéwne mar-
kery wykorzystywane w genetyce populacyjnej i antropologii molekularne;j.

MtDNA oraz chromosom Y sg zatem haplotypami, czyli fragmentami genomu, ktére
w calosci dziedziczone sa od jednego rodzica. Szczegblowe analizy sekwencji mtDNA
oraz chromosomu Y ujawnily wystepowanie w ich obrebie specyficznych wzoréw mu-
tacji (SNP) charakterystycznych dla poszczegdlnych linii zeriskich (mtDNA) oraz mes-
kich (chromosom Y). Zestaw SNP jest wiec elementem jednoznacznie definiujagcym
dany haplotyp. Ponadto kazdemu czlowiekowi mozna przyporzadkowad pewien haplotyp
mitochondrialny (haplotyp mtDNA), a mezczyZnie takze haplotyp chromosomu Y (haplo-
typ Y). Poniewaz mutacje do$¢ rzadko pojawiaja sie w genomie czlowieka (w ciggu
jednego pokolenia ok. 0,5 w mtDNA oraz 1,5 w Y-DNA), stad wielu ludzi moze posiadaé
ten sam haplotyp mtDNA lub haplotyp Y. Pojawienie sie pojedynczej mutacji powoduje
powstanie nowego haplotypu.

Liczne analizy genoméw pochodzacych od wspétczesnych ludzi (w tym szczeg6lnie
analizy sekwencji mtDNA oraz Y-DNA) pozwalaja sadzi¢, ze wszystkie znane obecnie
haplotypy wywodza sie od jednego osobnika (teoria koalescencji, ryc. 1) (Rosenberg,
Nordborg, 2002). Prowadzone w ostatnich latach badania archeogenomiczne dostar-
czyly wielu dowod6éw potwierdzajacych te hipoteze. Mozna zatem przyjac, ze istniala
kiedy$ na Ziemi mitochondrialna Ewa (mt-Ewa - przedstawicielka linii zenskiej ostat-
niego wspélnego przodka zyjacych wspélczesnie ludzi), ktéra data poczatek wszystkim
obecnie znanym haplotypom mitochondrialnym. Analogicznie powinien tez istnieé
Y-chromosomowy Adam (Y-Adam - przedstawiciel linii meskiej ostatniego wspélnego
przodka zyjacych obecnie ludzi), od ktérego pochodzi chromosom Y wszystkich wspét-
czesnych mezczyzn. Wspétczesni Y-Adamowi oraz czesé zyjacych przed nim mieli inny
chromosom Y, ale ich linie meskie z biegiem czasu wymarly. Analiza kopalnych szczat-
kéw ludzi zyjacych przed tysigcami, czy dziesiagtkami tysiecy lat, ukazata, w jakiej kolej-
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no$ci poszczegdlne mutacje pojawialy sie w mtDNA oraz Y-DNA. Obecnie przypuszcza
sie, ze mt-Ewa zyla prawdopodobnie okoto 200 tys. lat temu w Afryce (Poznik et al.,
2013). Y-Adam zy! najprawdopodobniej w podobnym czasie, jednak w nieco innym rejo-
nie Afryki. Oséb tych nie nalezy jednak uwazaé za pramatke i praojca ludzkosci, bo
wspélczesnie z nimi zylo jeszcze wiele innych kobiet i mezczyzn, po ktérych dziedziczy-
my inne geny.
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Ryc. 1. Diagram obrazujacy proces koalescencji alleli w populacji o stalej wielko$ci. Zgodnie
z teorig koalescencji z biegiem czasu spos$rdéd licznych poczatkowo istniejacych alleli tylko jeden
zostaje utrwalony, podczas gdy pozostate ulegaja ekstynkcji. Rozpatrujac diagram od najnizszego
rzedu, mozemy przyjac, ze k-alleli obserwowanych wspélczesnie przechodzi serie zdarzer koales-
cencji, w ktérej miaty k-1 przodkéw. Cofajac sie w czasie, dochodzimy do momentu, gdy pozosta-
je tylko jeden allel ancestralny.

Mimo kontrowersyjnych poczatkéw badan kopalnego DNA (aDNA, ang. ancient
DNA)iograniczen, jakimi sa obarczone dane archeologiczne i genomiczne, archeogeno-
mika stanowi obecnie niezastapione Zrédlo wiedzy na temat proceséw, ktére uksztal-
towaly wspoélczesng strukture genetyczna ludzi. Poczatkowo wysoki poziom degradacji
i modyfikacji aDNA ogromnie utrudnial, lub wrecz uniemozliwial, badanie szczatkéw
ludzkich metodami genetycznymi. Dlatego tez do niedawna historie gatunku Homo sa-
piens mogli$my jedynie modelowad, przyjmujac za punkt wyjscia material genetyczny
pochodzacy od wspélczesnych populacji (Brandt, Szecsenyi-Nagy, Roth, Alt, Haak,
2015). Niezaleznie od licznych niepowodzen i kontrowersji wokét prac zwigzanych z ana-
liza aDNA zastosowanie rygorystycznych kryteriéw uwierzytelniania uzyskiwanych wyni-
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kéw pozwolilo na stopniowy, acz powolny rozwdj tego obszaru badan. W rezultacie na
poczatku lat 80. XX wieku zaczely sie pojawiac pierwsze bezposrednie dowody weryfiku-
jace hipotezy powstale na podstawie analiz zmienno$ci genetycznej wspélczesnych
populacji (Paabo et al., 2004).

Dostepne obecnie dane pochodzace z analiz aDNA to gtéwnie wyniki badari genomu
mitochondrialnego. Powoli jednak, wraz z rozwojem technologii sekwencjonowania
DNA nowej generacji (NGS - ang. Next Generation Sequencing), obserwujemy poja-
wianie sie prac po$wieconych analizie genoméw jadrowych, ktére znaczaco poszerzaja
nasze rozumienie wielu proceséw prehistorycznych. Prawdziwym kamieniem milowym
w tych badaniach bylo poznanie genomu neandertalczyka. O szybkim postepie badan
archeogenomicznych §wiadczyc moze fakt, iz dzisiaj dysponujemy juz blisko 300 prze-
sekwencjonowanymi genomami osobnikéw pochodzacych z czaséw od paleolitu po
wczesng epoke brazu (Fu et al., 2016; Mathieson et al., 2015). Ich analiza ukazala,
w jaki sposéb mogto dojs$é do selekcji niektérych cech spotykanych u wspétczesnych
ludzi (kolor oczu, karnacja skéry lub tolerancja laktozy), ponadto otworzyta catkowicie
nowe perspektywy w badaniach historii rodzaju ludzkiego zawierajacego w sobie wszyst-
kie ztozone scenariusze demograficzne, wynikajace z selekcji naturalnej, domieszki ge-
nowej (admiksja), zmian srodowiskowych, innowacji kulturowych i technologicznych,
ktére uksztaltowaly nasz gatunek.

Przodkowie neandertalczykow i denisowian wczesniej niz przodkowie anato-
micznie wspoélczesnych ludzi wyszli z Afryki, by zasiedli¢ Europe i Azje

Praktycznie wszystkie zebrane dotychczas dane wskazuja, iz kolebka rodziny czlo-
wiekowatych (Hominidae) jest Afryka. W obrebie tej rodziny wystepuje rodzaj Homo,
do ktérego nalezy anatomicznie wspétczesny czlowiek (Homo sapiens sapiens — H ss
lub inaczej anatomically modern human AMH) oraz jego najblizsi przodkowie i krewni.
Najstarszym przedstawicielem rodzaju Homojest Homo habilis, pochodzacy ze wschod-
niej Afryki (ryc. 2).

Okolo 2 mln lat temu (mya, ang. milion years ago) inny reprezentant tego rodzaju
Homo erectus, jako pierwszy rozpoczal wedréwke w kierunku Eurazji. Kolejnym kamie-
niem milowym bylo pojawienie sie w Afryce ok. 700 tys. lat temu (tya, ang. thousand
years ago) Homo heidelbergensis, przodka zaréwno wszystkich obecnie zyjacych ludzi,
jak i dwéch anatomicznie réznych, archaicznych eurazjatyckich form Homo sapiens:
neandertalczykow (zyjacych w zachodniej Eurazji) oraz denisowian (zyjacych w central-
no-wschodniej Euraz;ji).

Przeprowadzone w ostatnich latach badania jadrowego aDNA pokazaly, ze historia
genetyczna AMH nie ulega calkowitej separacji od neandertalczykéw 1 denisowian
w momencie wyodrebnienia sie tych trzech linii ewolucyjnych (ryc. 3).
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Ryc. 2. Drzewo genealogiczne przedstawiajace ewolucje hominidéw. Kolejne formy Homo sa
oznaczone kolorami. Diagram przedstawia ewolucje rodzaju Homow czasie i przestrzeni (Ame-
ryka, Afryka, Eurazja). Czas wyrazono w milionach lat temu (mya). Diagram ma charakter pogla-
dowy i nie uwzglednia wszystkich, niekiedy kontrowersyjnych, pogladéw i hipotez.

Analiza genomu neandertalczyka pozwala oszacowaé moment oddzielenia Homo sapiens
neanderthalensisi AMH na ok. 550-765 tya. Analogiczne badania genomu denisowian
daja podstawy, by sadzi¢, iz rozej$cie linii ewolucyjnych neandertalczykéw i denisowian
nastapilo ok. 381-473 tya. Jednakze podczas wspolistnienia tych linii wielokrotnie
dochodzito do przeplywu genéw od neandertalczyka do AMH (w Europie i Azji, jednak
nie w Afryce), od denisowian do przodkéw wspéiczesnych ludzi (w Azji i Oceanii, ale nie
w Europie) oraz miedzy denisowianami a neandertalczykami (Kuhlwilm et al., 2016).
Ponadto stwierdzono, ze wspélczesne endogenne populacje z Australii i Oceanii maja
znacznie wieksza niz inni ludzie domieszke materiatu genetycznego pochodzacego od
denisowian. Co wiecej, ustalono, ze u przodkéw tych populacji jeszcze wcze$niej niz de-
nisowian, pojawila sie domieszka materialu genetycznego neandertalczyka (Sankara-
raman, Mallick, Patterson, Reich, 2016).

Do pierwszych krzyzowar miedzy AMH ineandertalczykami moglo dochodzi¢ juz
ok. 100 tya. Swiadcza o tym komponenty genetyczne typowe dla wspélczesnych ludzi
znalezione u neandertalczyka z regionu gor Attaj. Dotychczas nie stwierdzono, by do-
mieszka taka wystepowata w genomach europejskich neandertalczykéw. Przypuszcza
sie zatem, ze ok. 120 tya nastapila ekspansja neandertalczykéw na wschdéd zwiazana
z krzyzowaniem z AMH, ktérzy wczesnie odlaczyli sie od populacji afrykariskich i byli
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pierwsza grupa migracyjna, ktéra najprawdopodobniej dotarta do regionu Lewantu i wy-
marta badz powrdcita do Afryki (Kuhlwilm et al., 2016).
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Ryc. 3. Drzewo filogenetyczne archaicznych form Homo i anatomicznie wspétczesnych ludzi.
Kolory odpowiadaja poszczegélnym formom Homo i Homo sapiens (patrz ryc. 2). Strzatkami
oznaczono domieszki genowe miedzy poszczegdélnymi populacjami. Dotychczas zidentyfikowano
6 przypadkéw domieszki (admiksji). Czas wyrazono w tysiacach lat temu (tya).

Analizy genetyczne wskazuja, ze ostatnia wymiana genéw miedzy AMH a neandertalczy-
kami nastapila nie pézniej niz 37 tya. Wymarcie linii neandertalskiej w Europie miato
najprawdopodobniej miejsce ok. 30 tya. W tym kontekscie ciekawa obserwacja jest 6-9%
zawarto$¢ genomu neandertalczyka stwierdzona u wezesnego AMH (Oasel), znalezio-
nego w Pestera cu Oase (jaskinia kosci) w poludniowo-zachodniej Rumunii. Szczatki
Oasel datowane sa na 37-42 tya. Tak znaczna domieszka DNA neandertalczyka Swiad-
czy, ze krzyzéwka miala miejsce 5-6 pokoleri wstecz. Nalezy jednak pamietaé, iz tak
znaczna domieszka jest osobliwo$cia wéréd wszystkich dotychczas przebadanych ko-
palnych genoméw AMH. W miare uplywu czasu obserwujemy spadek genetycznej
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domieszki neandertalczyka w genomie AMH z poziomu 3-6% do 2% obecnie (Fu et al.,
2016). Jest to wyrazny sygnat negatywnej selekcji, prawdopodobnie zwigzany z nieptod-
no$cia mieszancow.

Wyjscie AMH z Afryki

Mimo olbrzymiego postepu, jaki w ostatnich latach dokonat sie w obszarze badan
prehistorii cztowieka, kwestie dotyczace pochodzenia i wczesnych faz rozwoju AMH
nadal budza wiele kontrowersji, a zgromadzone dotychczas dane sa Zrédtem licznych,
czesto sprzecznych hipotez. Szczegélnie duzo watpliwosci narosto wokdét zagadnient
zwiazanych z behawioryzmem AMH. Wydaje sie, ze zdolno$¢ do tworzenia i operowania
ogolnymi pojeciami i symbolami (abstrakcyjne my$lenie) oraz istnienie dalekosieznych
sieci wymiany zaliczy¢ nalezy do najwazniejszych cech charakteryzujacych AMH. Coraz
pewniejszym wydaje sie, iz cechy te wylanialy sie przez dlugi okres w Afryce Subsaha-
ryjskiej , i pozwalaja datowac powstanie Homo sapiens sapiensna ok. 200 tya (McBrear-
ty, Brooks, 2000) (ryc. 4a).

Czas, szlaki i liczba wyjs¢ AMH z Afryki takze od wielu juz lat sa przedmiotem
licznych dyskusji. Najszerzej przyjmowana teoria zaktada dwie dyspersje Homo sapiens
sapiens. Pierwsza, nie w pelni udana przez Afryke Péinocna, oraz druga, w wyniku
ktérej w Europie i Azji zastapione zostaly wczesniejsze linie Homo sapiens (neander-
talczykéw 1 denisowian). Pierwsza migracja z Afryki miala miejsce ok. 130-115 tya
i prowadzila do rejonu Lewantu, jednak wymarta badZ wycofala sie z tych terenéw
(ryc. 4b). Potwierdzeniem pierwszego wyjscia z Afryki sa znaleziska szczatkéw AMH
pochodzace ze Skhul oraz Qafzeh. Dodatkowym elementem $wiadczacym, ze taka
migracja miala miejsce, jest niedawne odkrycie domieszek DNA AMH w genomie
wschodniego neandertalczyka, datowane na ok. 100 tya (Kuhlwilm et al., 2016). Do
wymiany materialu genetycznego mogto doj$¢é w rejonie Lewantu lub w potudniowe;j
Arabii (rejon Zatoki Perskiej). Relatywnie szybka ekstynkcja tej pierwszej migracji
réwniez zostala niedawno podana w watpliwos¢ po znalezieniu w Chinach szczatkéw
AMH datowanych na 80 tya.

Drugie wyjscie z Afryki najprawdopodobniej podazato tzw. poludniowa $ciezka i mia-
to miejsce przed lub po wybuchu superwulkanu Toba (69-77 tya) (Macaulay et al., 2005)
(ryc. 4c). Przewiduje sie, ze katastrofa spowodowata wulkaniczna zime i ochlodzenie
klimatu. Argumentacja stricte genetyczna odnosi sie przede wszystkim do rozbieznej
kalibracji zegara molekularnego. W zalezno$ci od przyjetego tempa mutacji mtDNA
jedni badacze datuja mitochondrialng haplogrupe L3 (kojarzona z wyjSciem z Afryki)
na 90-130 tya, i tym samym opowiadaja sie za migracja przed wybuchem Toba. Jednak-
ze najnowsze badania na pelnych genomach mitochondrialnych pochodzacych od
kopalnych osobnikéw lowcéw-zbieraczy (pierwsza grupa AMH zasiedlajaca Eurazje)
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przemawiaja za hipoteza, zakladajaca relatywnie niedawne wyjscie datowane nawet na
55 tya.

a) b)

Homo erectus W Cziowiek wspdiczesny
W Neandertalczycy ™ Neandertalczycy
® Denisowianie M Denisowianie
c)

—— 100,000 40,000

72,000 ——+ 20.000-30,000 M Neandertalczygy,
—— 50,000-60,000 — 15.000-19.000 M Denisowianie
—— 46,000-50,000 — 12,500

Ryc. 4. Schemat opisujacy szlaki i czas migracji przodkéw wspétczesnych ludzi (AMH). a) Zasie-
dlenie Afryki i Eurazji przez archaiczne formy Homo przed migracjami AMH z Afryki. Obszary
zasiedlane przez poszczegdlne formy Homo oznaczono kolorami; b) Pierwsze wyjscie AMH
z Afryki. Obszary zasiedlane przez archaiczne populacje Homo i AMH oznaczono kolorami.
Strzalki pokazuja kierunek i zasieg migracji AMH; c) Drugie wyjsScie AMH z Afryki. Kolorami
oznaczono obszary zasiedlane przez archaiczne formy Homo sapiens. Strzatkami oznaczono kie-
runki migracji AMH. Kolor strzatek odpowiada okresowi, w ktérym migracja AMHmiala miejsce.

W swietle badan czasu koalescencji dwéch siostrzanych haplogrup M i N wywodzacych
sie z L3, druga migracja miata miejsce ok. 63 tya. Réwniez haplogrupa R, ktéra roz-
winela sie wewnatrz haplogrupy N, powstata ok. 60 tya. Czas koalescencji haplogrup M,
N i R jest wiec niemal identyczny we wszystkich izolowanych populacjach z rejonu
Australii i Azji (Orang Asli, Papuasi, Aborygeni), co przemawia na niekorzy$¢ hipotezy
zakladajacej kolejna (trzecia) réwnolegla migracje przez Afryke Péinocna do Lewantu
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(Macaulay et al., 2005). Gdyby takowa miala miejsce, wéwczas czasy koalescencji
musialyby sie ré6znic, poniewaz dryf genetyczny dzialalby oddzielnie na kazda grupe,
ktéra migruje niezaleznie.

Podsumowujac, mozna stwierdzié, ze zasiedlenie Eurazji przez AMH zainicjowane
zostalo przez pojedyncze wyjscie niewielkiej grupy osobnikéw, ktorzy poruszali sie
wzdluz wybrzezy od Pétwyspu Somalijskiego (Horn of Africa), przez Arabie i wschodnia
Azje, do potudniowo wschodniej Azji 1 Australazji. Taki scenariusz wydaja sie tez
potwierdzac znaleziska archeologiczne.

Zasiedlanie Eurazji

Analiza genomdéw jadrowych towcéw-zbieraczy na tle wspéiczesnych populacji prze-
widuje w drzewie ewolucyjnym AMH hipotetyczna populacje ,bazowych Eurazjatéw”
(ang. Basal Eurasian) (Lazaridis et al., 2014). Nalezy tu podkresli¢ termin hipotetyczna,
gdyz nie posiadamy bezposrednich danych genetycznych pochodzacych od przedstawi-
ciela tej grupy. Jej absolutne zignorowanie nie pozwala jednak poprawnie wymodelowaé
dalszej ewolucji genoméw osobnikéw pézniejszych. Zaklada sie, ze bazowi Eurazjaci
pod wzgledem genetycznym oddzielili sie od grupy opuszczajacej Afryke zanim zrézni-
cowaly sie wszystkie pozostale linie eurazjatyckie, wlaczajac w to zaréwno populacje
wschodnioazjatyckie (Chiriczycy Han) oraz wcze$nie wydzielong linie reprezentowang
przez osobnika Ust-Ishim sprzed ok. 45 tya. (Syberia) (Fu et al., 2014) (ryc. 4c).

Kolejne rozszczepienie grupy, ktéra opuscita Afryke, zaowocowalo zasiedleniem
Australii i Oceanii. Taki scenariusz zdaja sie potwierdzac¢ dane dotyczace wariantéw
genéw warunkujacych ciemng pigmentacje skory. Bezposredniego dowodu dostarczaja
jednak analizy autosomalnego DNA wyizolowanego ze 100-letniej prébki wloséw austra-
lijskiego Aborygena. Uzyskane dane jednoznacznie wskazuja, ze genetycznie jest on
jednakowo oddalony od populacji zachodnioeurazjatyckich i wschodnioazjatyckich.
Co oznacza, iz populacja zasiedlajaca Australie odseparowala sie wcze$niej, niz nasta-
pilo rozej$cie populacji zachodnio- i wschodnioeurazjatyckich (Rasmussen et al., 2011)
(ryc. 4c¢).

Zasiedlenie kontynentalnej Eurazji nastapito péZniej, gdy populacje zamieszkujace
wybrzeza zaczely migrowaé w goére gléwnych rzek. Zasiedlenie Europy i Bliskiego
Wschodu nastapito dopiero 50 tya. Najprawdopodobniej byto to wywotane zmianami kli-
matycznymi, ktére spowodowaly powstanie pustyni blokujacej droge do Lewantu (Mac-
aulay et al., 2005) (ryc. 4c).

Wyniki badar jadrowego aDNA pozwolily réwniez wstepnie nakreslic¢ strukture ge-
netyczna Eurazji (Lazaridis et al., 2014). Faktem jest, ze populacje epok paleo-imezoli-
tu posiadaly znacznie bardziej dyskretna strukture genetyczna. Nalezy jednak wyraznie
podkreslié, ze bardzo trudno jest postawi¢ wyrazna granice miedzy dawnymi populacja-
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mi i w jednoznaczny sposéb moéwic o specyficznych dla nich komponentach genetycz-
nych i ich mieszaniu w sytuacji, gdy badane osobniki dzieli kilka tysiecy lat. Podsta-
wowym problemem jest nadal zbyt mata liczba zbadanych osobnikéw z okreséw paleo-
i mezolitu (gérny plejstocen-holocen).

Europa w $cislym sensie geograficznym nie jest samodzielnym kontynentem, a ra-
czej zachodnim przedluzeniem Azji, zatem jej zasiedlanie przez AMH powinno byc roz-
patrywane w szerszym aspekcie zachodniej Eurazji. Biorac pod uwage powyzsze wzgle-
dy, mozna wyréznié kilka wyraznych etapéw w historii genetycznej Starego Kontynentu:
i) pierwsze zasiedlenie przez AMH, ii) rekolonizacje w okresie péZnego zlodowacenia;
iii) rekolonizacje po ostatnim zlodowaceniu; iv) rewolucje neolityczng oraz v) ruchy
ludnosci od czaséw neolitycznych po wczesna epoke brazu i pézniejsze.

Zasiedlenie Europy przez AMH jest bezpoSrednio zwiazane z drugim wyjsciem
z Afrykiitworzeniem pierwotnej struktury genetycznej populacji wystepujacych na tym
obszarze. Pojawienie sie AMH w Europie mialo prawdopodobnie miejsce ok. 45 tya
(ryc. 4c).

Ludzie, wkraczajac do Europy, nie zasiedlali jednak pustych miejsc, jak to miato
miejsce w Australii, lecz napotkali na swojej drodze neandertalczyka zamieszkujacego
te tereny do ok. 30 tya. Z uwagi na mala liczbe szczatkéw ludzkich z tego okresu, nalezy
méwié o wielkim szczeSciu w przypadku odnalezienia wspomnianego juz osobnika
Oasel (Rumunia 37-41 tya). Podobnie jak osobnik Ust-Ishim (Rosja) jest on przedsta-
wicielem pierwszej populacji zasiedlajacej zachodnia Eurazje. Jednak mimo bliskosci
czasowe]j obu osobnikéw ich jadrowe DNA sa bardzo rézne. Wydaje sie, ze nalezeli
oni do populacji, ktérych przedstawiciele sa jednakowo blisko spokrewnieni zaré6wno
ze wspélczesna zachodnia, jak i wschodnia populacja Eurazji. Réwnocze$nie oba osob-
niki sa pod wzgledem genetycznym blizsze péZniejszym towcom-zbieraczom niz wspét-
czesnym populacjom zachodniej Eurazji, gléwnie przez fakt, iz brak w nich domieszki
bazowych Euroazjatéw. Tym samym mozna wnioskowac, ze komponenty genetyczne
specyficzne dla bazowych Euroazjatéw nie dosiegnely Europy wczesniej niz dopiero
w procesie neolityzacji. Fakt, iz osobnik Ust-Ishimposiada haplogrupe mitochondrialna
R i chromosomalna-Y K(xLT), (obie wystepuja dzisiaj na obszarze calej Eurazji), sta-
nowi istotng przestanke pozwalajaca uznac go za jednego z praprzodkéw Eurazjatéw.
Podobnie Ozaselzhaplogrupa mitochondrialng N i haplogrupa-Y F moze by¢ traktowany
jako przedstawiciel grupy praprzodkow Euroazjatéw.

Badania aDNA z epoki gérnego paleolitu, przeprowadzone na materiale uzyskanym
od osobnik6éw z rejonu jeziora Bajkat: MAI (Mal’ta Boy, datowany na ok. 23 tya) oraz
AfontovaGora3 (datowany na 18 tya) pokazaly, ze po migracji do Europy grupa AMH
nie zachowata homogennosci genetycznej (Lazaridis et al., 2014). W populacji repre-
zentowanej przez Mal’ta Boy stwierdzono bowiem komponent genetyczny charakterys-



18 1. Stolarek, M. Figlerowicz

tyczny dla Antycznych Péinocnych Eurazjatéw (ang. Ancient North Eurasian, ANE)
(Raghavan et al., 2014). Jego bratnia cze$cia wywodzaca sie tak jak ANE z grupy paleo-
litycznych towcéw-zbieraczy sa Antyczni Zachodni Eurazjaci (ang. Ancient West Eura-
sian, AEW). ANE sa grupa szczegodlnie istotna dla dalszego rozwoju populacji Homo
sapiens sapiens, gdyz to wlasnie z niej wywodza sie ludzie, ktérzy zaczeli zasiedlac obie
Ameryki, po raz pierwszy ok. 15 tya (ryc. 4c).

Europa epoki lodowcowej

Epoka lodowcowa to okres, w ktérym populacje europejskie ulegaly istotnym
przeksztalceniom, wynikajacym z wycofywania sie ludzi z najzimniejszych péinocnych
obszaréw i z ich p6zniejszej rekolonizacji (Gamble, Davies, Pettitt, & Richards, 2004).
Wydarzenia te w znaczacym stopniu uksztaltowaly strukture genetyczna wspoélczesne;j
Europy. Pierwszymi kopalnymi osobnikami, ktérzy wykazuja wyzsze powinowactwo
genetyczne do wspolczesnych populacji europejskich niz do wschodnioazjatyckich, sg
Goyet@116 (Belgia) i Kostenki (Rosja) pochodzacy sprzed 35-37 tya i reprezentujacy
paleolityczna grupe AWE. Poczatkowo sadzono, iz osobnik Kostenki byl mieszanka
3 odrebnych populacji: 1) linii zwiazanej ze wszystkimi preneolitycznymi Europejczyka-
mi, 2) bazowymi Eurazjatami oraz 3) populacja ANE (ktérej przedstawicielem jest
Mal’ta Boy). Najnowsze badania, przeprowadzone na grupie 51 osobnikéw datowanych
na 45-47 tya, dowodza jednak, iz struktura jego genomu wynika z prostego dryfu gene-
tycznego, wiodacego od §rodkowo paleolitycznej populacji, z ktérej wywodza sie wszys-
cy Eurazjaci. W tym kontekscie wydaje sie, ze Kostenki byl jedynie boczna linia ewo-
lucyjng bez dalszego wkladu w genetyke kontynentu (Fu et al., 2016).

Historia populacji zamieszkujacych Europe w epoce lodowcowej charakteryzuje sie
znacznym dynamizmem. 31-34 tya oryniacka kultura archeologiczna paleolitycznych
towcéw-zbieraczy (ang. Aurignacian culture), z ktora identyfikowany jest Goyet@116,
zostala wypchnieta z duzej czesci Europy przez populacje towcéw-zbieraczy zwigzane
z kultura grawecka (ang. Gravettian culture, na drzewie filogenetycznym wyodrebniona
jako grupa Vestonice). Niemniej jednak niewielka populacja zaliczana do kultury ory-
niackiej zdotala przetrwac na obszarze Pétwyspu Iberyjskiego i jej Slad genetyczny jest
w tym miejscu nadal obserwowany (Fu et al., 2016).

Poczatek ostatniego zlodowacenia nastapil ok. 24 tya. Badania 6wczesnych chro-
mosoméw autosomalnych oraz analizy rozktadu haplogrup mitochondrialnych we wspét-
czesnych populacjach wskazuja, ze byt to okres, w ktérym grupy ludzkie zostajg istotnie
ograniczone do refugialnych populacji zachodnich (mitochondrialna haplogrupa U5b)
i wschodnich (mitochondrialna grupa Uba) (Lazaridis et al., 2014; Sanchez-Quinto et
al., 2012). Analizy chromosoméw autosomalnych wskazuja ponadto, ze lowcy-zbieracze
zaliczani do kultury graweckiej (grupa Vestonice) nie przetrwali zlodowacenia. Osobniki
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z Pétwyspu Iberyjskiego datowane na 18 tya, nazywane lacznie grupa £/ Miron, posia-
daja genetyczna domieszke pochodzaca od populacji zaliczanej do kultury oryniackiej
(wczesniejszej niz grawecka) i nowej naptywowej populacji lowcéw-zbieraczy z grupy
Villabruna. Autorzy pracy (Fu et al., 2016) tacza Villabruna z pochodzeniem blisko-
wschodnim (haplogrupa-Y R1b). Bardzo mozliwym jednak jest takze scenariusz, w kto-
rym Villabruna to siostrzana grupa wobec Vestonice, ktéra jest rezultatem domieszki
komponentéw genetycznych ANE, co ttumaczyloby jej wschodni rodowdd.

Wszystkie dotychczas przeanalizowane europejskie prébki z okresu od 14-18 tya sa
wiazane z kultura magdaleriska (ang. Magdalenian culture) i naleza do jednej grupy
genetycznej EJ Miron. Swiadczy to, ze po ustapieniu zlodowacenia Europa zostala po-
nownie zaludniona gtéwnie przez populacje z zachodnich refugiéw glacjalnych. Kolej-
nym waznym momentem s lata nastepujace zaraz po tym okresie (14-13 tya), kiedy to
odnotowujemy wyrazne genetyczne zblizenie Europy i Bliskiego Wschodu. W tym czasie
nastapilo pierwsze znaczace ocieplenie klimatu. Z nim tez wigzane sa liczne zmiany
kulturowe z dominujacej kultury magdalenskiej do kolejnych kultur materialnych tow-
cow-zbieraczy: epigraweckiej, azylskiej, epipaleolitycznej i mezolitycznej (Fu et al.,
2016). Fakty te znajduja potwierdzenie w rozkladzie markeréw mitochondrialnych
i $wiadcza o migracji ludzi z refugiow potudniowo-wschodnich do wnetrza Europy.

Mezolityczna Europa

Mezolit to okres bezposrednio poprzedzajacy neolit, podczas ktérego ostatecznie
uksztaltowaly sie zreby genetyczne wiekszosci §wiatowych populacji. Preneolityczny
krajobraz Europy to lowcy-zbieracze posiadajacy charakterystyczne mitochondrialne
haplogrupy U, U2, U5a/Ubb oraz U8 (z haplogrupa H znaleziona jedynie w poludniowo-
zachodniej czes$ci kontynentu). Haplogrupy te stanowia tzw. pakiet lowcéw-zbieraczy
(Brandt et al., 2013). Jednak dopiero analizy genoméw jadrowych pozwalaja doktadniej
nakresli¢ strukture genetyczng Europy i okolic w okresie mezolitu. Wyr6zni¢ mozemy
zachodnich towcéw-zbieraczy (WHG) (Lazaridis et al., 2014), skandynawska grupe
towcéw-zbieraczy (SHG) (Lazaridis et al., 2014), wschodnich lowcéw-zbieraczy (EHG)
(Mathieson et al., 2015) oraz populacje regionu kaukaskiego (CHG) (Jones et al.,
2015). Réznice miedzy poszczegdlnymi grupami wynikaja z izolacji geograficznej oraz
domieszek odmiennych komponentéw genetycznych zwiazanych z Bliskim Wschodem
i wschodnia Eurazja.

Grupa WHG moze by¢ kojarzona z Villabruna, i sa to towcy-zbieracze z okresu p6z-
niejszego niz 14 tya. Populacja ta nie jest jednak w pelni homogenna wzgledem powi-
nowactwa do wspélczesnych populacji bliskowschodnich i wschodnioazjatyckich, co wska-
zuje na dwa odrebne wydarzenia w jej genezie. Niemniej jednak blizsze pokrewieristwo
z Bliskim Wschodem jest cecha odrézniajaca WHG od populacji starszych niz 14 tya.
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CHG, lub inaczej grupa Satsurblia, to populacja zwiazana genetycznie z WHG, lecz
w czasie migracji do Europy oddzielita sie i migrowata w rejon Kaukazu, gdzie pozostata
na okres ostatniego zlodowacenia. Gtléwnym elementem odrézniajacym ja od WHG jest
domieszka komponentu genetycznego bazalnych Eurazjatéw. Mozliwe jest réwniez, ze
populacja blisko spokrewniona z CHG byla Zrédlem bliskowschodniego powinowactwa
obserwowanego u WHG.

EHG sa wschodnim rozszerzeniem populacji WHG. Genomy osobnikéw Karelia
i1 Samara, ktére reprezentuja EHG, r6znia sie od WHG domieszka genetycznego kom-
ponentu ANE. Analizujac ten komponent, pokazano dodatkowo, ze skandynawscy SHG
sa w rzeczywisto$ci populacja bardzo podobna do WHG, lecz z domieszka komponentu
ANE, ktory najprawdopodobniej zostal przeniesiony przez EHG. Reszta populacji
europejskich otrzymata domieszke tego komponentu dopiero w okresie p6znego neolitu
(Lazaridis et al., 2014; Mathieson et al., 2015).

Neolityzacja

Wielkie zmiany w strukturze genetycznej Europy przyniosta rewolucja neolityczna,
gdy ok. 8,5 tya do Europy dotarlo rolnictwo. Wcze$niej rozwinelo sie ono w rejonie
Lewantu (Bliski Wschéd). Przemiana ta nastapita za sprawa wczesnych farmerow neo-
litycznych (EEFang. Early European Farmers) z Anatolii (Turcja). Najbardziej prawdo-
podobna droga ich wedréwki wiodta przez Grecje. EEF pod wzgledem genomu jadro-
wego charakteryzuja sie wiekszym powinowactwem do populacji Bliskiego Wschodu niz
WHG, za$ mitochondrialne haplogrupy N1a, T2, K, J, HV, V, Wi X stanowia charakte-
rystyczny dla nich tzw. pakiet neolityczny (Brandt et al., 2013). Chronologicznie naj-
wczesniejsza kopalng populacja o charakterze EEF, dla ktérej poznane zostaly markery
mitochondrialne, byta populacja zaliczana do kultury starczewskiej (ang. Starcevo Cultu-
re) (Szecsenyi-Nagy et al., 2015). Niestety, jak dotad, nie przeprowadzono analiz geno-
mu jadrowego mogacych pokazad, jak wcze$nie dochodzito do mieszania EEFz zamiesz-
kujacymi wéwczas Europe WHG. Wiadomo jednak, ze bardzo bliska czasowo i geo-
graficznie 6wczesnym populacjom lowcéw-zbieraczy populacja EEF zwiazana z pierw-
szym pojawieniem sie kultury ceramiki wstegowej rytej (LBK niem. Linearbandkera-
mik) z Kraju Zadunajskiego (LBKT) nie reprezentuje mitochondrialnych haplotypow
obecnych u rdzennych towcéw-zbieraczy z centralno-péinocnej Europy (Brandt et al.,
2013). Badania genoméw jadrowych przedstawicieli péZniejszych kultur LBKw Europie
Srodkowej i Potudniowo-Zachodniej pokazuja, ze rewolucja neolityczna nie wszedzie
przebiegata w jednakowy sposéhb. Neolityzacja Srodkowej Europy polegata na dyfuzji
demnicznej, tj. wypieraniu rdzennej ludnosci badz jej intensywnym mieszaniu z na-
plywajacymi imigrantami (Brandt et al., 2013). Wskazuje to na mieszanie sie obu grup
dopiero pod koniec 6 milenium p.n.e. Zgota odmiennie przebiegala neolityzacja wzdluz
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$ciezki §rédziemnomorskiej, gdzie dochodzito do dyfuzji kulturalnej, czyli rozprzestrze-
niania sie samej technologii z minimalnymi zmianami genetycznymi. Réznice te sa szcze-
g6lnie widoczne w analizach haplogrup mitochondrialnych, w przypadku ktérych pakiet
lowcéw-zbieraczy jest catkowicie nieobecny u wczesnoneolitycznych osobnikéw LBK
Srodkowej Europy, lecz wystepuje, cho¢ z pewnymi fluktuacjami, u zyjacych w tym
samym czasie populacji Pélwyspu Iberyjskiego (Brandt et al., 2013). Potwierdzaja to
dane pochodzace z analiz genomu jadrowego, w przypadku ktérych neolityczni farmerzy
z Anatolii wykazuja najwieksze powinowactwo do populacji Bliskiego Wschodu, za$
przedstawiciele kolejnych kultur wczesnoneolitycznych w Europie (Starcevo, LBKT,
LBK) sa stopniowo coraz bardziej podobni do WHG (Mathieson et al., 2015). Postep
neolityzacji mial charakter stopniowy. Najprawdopodobniej genetyczny komponent neo-
lityczny docierat do péinocnych i wschodnich regionéw Europy przez populacje posred-
nie, tj. przez europejskich potomkéw przedstawicieli pierwszych kultur neolitycznych.
Analizy jadrowego aDNA potwierdzaja réwniez wiekszy udzial endogennych WHG
w strukturze genetycznej poludniowo-zachodniej Europy, niz miato to miejsce w central-
nej czesci kontynentu. Poréwnujac udziat haplogrup z pakietéw lowcéw-zbieraczy i neo-
litycznego, Europa Centralna wykazuje niemal catkowita dyskontynuacje rdzennych linii
mitochondrialnych haplogrupy U zwiazanych z fowcamizbieraczami (Brandt et al., 2013).

Ruchy populacyjne zwiazane z neolityzacja wplynely na poludniowa Skandynawie
ok. 6 tya. Upowszechnienie rolnictwa w tym rejonie dopiero w okresie Srodkowego neo-
litu mogto wynikac z ostrzejszego klimatu i mniej zyznych gleb, co skutecznie odsuwato
potrzebe zmiany dotychczasowe]j strategii przetrwania lowcow-zbieraczy. Dlatego tez
koczowniczy tryb zycia skandynawskich SHG trwatl ponad 1500 lat po pojawieniu sie
wczesnofarmerskiej kultury LBK (Skoglund et al., 2012). Ostatecznie jednak wraz z kul-
tura pucharéw lejkowatych ( 7RB niem. Trichter(-rand-)becherkultur) rolnictwo zadomo-
wilo sie réwniez na péinocnych wybrzezach Baltyku, chociaz bardziej skupione na
hodowli zwierzat niz uprawie ziemi. Co ciekawe, nieco pézniejsza kultura ceramiki dot-
kowej (PWC ang. Pitted Ware Culture) z Gotlandii ponownie ma wyraznie koczowniczy
charakter. Analizy genoméw jadrowych wskazuja, ze neolityczni farmerzy ze Skandy-
nawii posiadajg istotng domieszke komponentu wczesnych farmeréw, jednak w poréw-
naniu chociazby do O tziego (Iceman) maja znacznie wiecej wsp6lnego z lowcami-zbiera-
czami. Osobniki z populacji koczowniczej PWC nie wykazuja tymczasem domieszki blis-
kowschodnich komponentéw genetycznych zwiazanych z EEF (Skoglund et al., 2012).

W okresie od §rodkowego do pézZnego neolitu obserwujemy zwiekszenie udziatu
komponentu WHGw strukturze genetycznej Europy (Mathieson et al., 2015). Analizy
haplogrup mitochondrialnych i markeréw jadrowych sa w tym przypadku catkowicie
zgodne. Powrét haplogrup typowych dla fowcéw-zbieraczy maégl by¢ zwiazany z wply-
wem, jaki wywierala koczownicza populacja PWC na reszte kontynentu. Innym wyjas-
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nieniem tak szerokiego geograficznie nawrotu haplogrup typowych dla lowcéw-zbie-
raczy moze by¢ istnienie refugiéw tych populacji oraz migracja kobiet z grup koczow-
niczych do populacji farmeréw. Wyjasnienie to zdaja sie potwierdzac badania behawio-
ralne, $wiadczace, iz kobiety czesciej niz mezczyzni przemieszczaja sie w odpowiedzi
na lepsze i stabilniejsze warunki zyciowe.

Pé6Zny neolit i wczesna epoka brazu to kolejny okres widocznych zmian zaréwno
w kulturze materialnej, jak i strukturze genetycznej kontynentu (Brandt et al., 2013).
Na ten okres przypadaja 3 znaczace kultury materialne: kultura pucharéw dzwonowa-
tych (BBC ang. Bell Beaker Culture), kultura ceramiki sznurowej (CWC ang. Corded
Ware Culture) oraz kultura unietycka (UC ang. Unetice Culture). BBCi CWC wspét
istnialy obok siebie w Europie Srodkowej przez okoto 300 lat. BBC wywodzi swéj po-
czatek z rejonu Portugalii, czyli z Pétwyspu Iberyjskiego. Charakterystyczna dla tej gru-
py jest wysoka czestos¢ haplogrup mitochondrialnych H. Wzrost czestosci haplogrup
mitochondrialnych (I, U2, T1, R) jest zauwazalny u przedstawicieli kultury CWC, kté-
rych genetyczne poczatki sa pozaeuropejskie. Wiecej $§wiatta na genetyczne pochodze-
nie CWC'rzucaja analizy genomoéw jadrowych i badania przedstawicieli kultury grobéw
jamowych (ang. Yamnaya) (Haak et al., 2015). Yamnaya zamieszkiwali tereny stepu
pontyjskiego i byli, jak sie wydaje, odpowiedzialni za wniesienie do populacji europej-
skiej genetycznego komponentu ludnosci kaukaskiej. Wystepujace w ich genomach
markery wskazuja, iz przodkami Yamnaya byli kaukascy i wschodni lowcy-zbieracze
(CHG-EHG). Najprawdopodobniej grupa, ktéra bezposrednio poprzedzala Yamnaya
byli przedstawiciele kultury majkopskiej (ang. Maykop Culture) (Allentoft et al., 2015).
Istnieja przestanki §wiadczace, ze Yamnaya migrowali bezposrednio do Europy Srodko-
wej. Jednak pytanie, w jaki sposéb ich komponent genetyczny przedostat sie w potud-
niowe regiony Europy (Albania), nadal pozostaje otwarte. Na uwage zastuguje réwniez
fakt, iz osobniki z terytorium Pétwyspu Iberyjskiego z czas6w epoki eneolitycznej (epo-
ka miedzi) sa pozbawieni domieszki genetycznej Yamnaya. Ekspansja tych ostatnich na
zachéd do Europy nie miata charakteru dlugotrwatego stalego naplywu, lecz raczej
jednej fali okolo 3 tya. Jest to szczegblnie widoczne w analizach genomoéw jadrowych,
pokazujacych, ze populacje Yamnayai CWC sa bardzo do siebie zblizone, co $§wiadczy
o silnym mieszaniu sie wschodnich imigrantéw i rdzennych mieszkancéw Europy. Yam-
nayaw tym samym czasie migrowali réwniez na wschéd Eurazji, co z duzym prawdo-
podobienistwem mogto przyczyniaé sie do rozpowszechnienia w tym okresie jezykow
indoeuropejskich. W okresie epoki miedzi widoczne sa réwniez przeciwstawne ten-
dencje. Na zachodzie Eurazji (Europa) umacniaja sie genetyczne komponenty WHG,
natomiast tereny stepowe i okotouralskie zdaja sie do§wiadczaé naplywu farmeréw po-
chodzacych bezposrednio ze wschodniej Azji lub bedacych wynikiem mieszania sie
z ludnoscig bliskowschodnia (Mathieson et al., 2015).
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Historia AMH z perspektywy badan genetycznych to liczne i zachodzace na duza
skale migracje. Jak pokazuja wyniki ostatnich prac, najwiekszy wplyw na badane popu-
lacje majg stosunkowo niedawne wydarzenia. Z tego tez wzgledu niezwykle istotne jest
badanie mozliwie szerokiego i ré6znorodnego materiatu. Poszczegdlne prébki powinny
by¢ oddalone od siebie mozliwie jak najmniejszymi interwalami czasowymi i geogra-
ficznymi. W kontekscie przedstawionych powyzej informacji niezwykle ciekawa i nadal
zagadkowa jest historia genetyczna Europy Srodkowej w epoce zelaza. Nastapila ona
po dtugiej, bo trwajacej ok. 2-3 tysiace lat epoce brazu, podczas ktérej przewazajaca
wiekszo$¢ pochéwkéw miata charakter cialopalny, calkowicie uniemozliwiajacy badania
genetyczne. Historycznie jest to okres poprzedzajacy upadek wielkich cywilizacji antycz-
nych i poprzedzajacy wielkie wedréwki ludéw. Nie ulega zatem watpliwos$ci, iz najbliz-
sze lata przyniosa nam wiele niezwykle waznych odkry¢ dotyczacych zaréwno tej naj-
dawniejszej, jak 1 blizszej nam historii gatunku Homo sapiens sapiens.
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Homo sapiens in Europe — the history written in DNA

Archeogenomics is a relatively new discipline of science that uses achievements
of molecular biology, genetics and bioinformatics to learn more on the history of
living organisms by analyzing their genomes. Recent technological advances in
DNA recovery from archaeological remains (i.e. ancient DNA isolation) and in
high-throughput DNA sequencing revolutionized the studies of the human past.
Here, we review the genetic history of mankind since its origins in Africa, and
present complex processes of migration, population subdivision and admixture
events between modern and archaic forms of Homo sapiens. In this paper, we
pay particular attention to the genetic history of Europe. The latter covers the
last 50,000 years and can be divided into five main episodes: the pioneer colo-
nization in the Upper Paleolithic, the late and post glacial re-colonization of the
continent after the Last Glacial Maximum, the arrival of Near Easterners during
Neolithic period, and the influx of new genetic components through small-scale
migrations that began in the Copper Age. Considering the progress currently
observed in this field one can expect that in the nearest future archeogenomics
will further improve our understanding of the processes that in the past shaped
human population on a global scale.
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