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Einleitung 1

1 Einleitung
“Cultures don’t migrate; people do” Anthony 1997

In den Kulturwissenschaften ist eine der groen Grundfragen, inwieweit kultureller Wandel in
einem geographischen Raum mit bevdlkerungsbiologischem Wandel verkniipft ist. Denkbar sind
Entwicklungen  zwischen  zwei  Extremen: einmal  kulturelle  Diffusion  bei
bevolkerungsbiologischer Stabilitit, zum anderen bevolkerungsbiologische Verschiebung
(Migration) bei kultureller Stabilitiit. Variationen sind durch graduelle Anderungen der Variablen
in diesen beiden Grundmustern moglich. Jede kulturhistorische Entscheidung zugunsten einer
Determinante innerhalb dieses Modells kann sich nur iiber Plausibilitdtsannahmen legitimieren.
Weder materielle Hinterlassenschaften archdologischer Kulturgruppen, ethnographische
Analogien, noch andere extrasomatische Quellen machen diese Grundfrage grundsitzlich oder
im konkreten Falle endgiiltig entscheidbar. Das einleitende Zitat von Anthony (1997) weist aber
bereits auf das Archiv hin, das die Beantwortung dieser Frage ndher bringen kann: der Mensch

selbst.

Durch die Anwendung genetischer Werkzeuge wird es mdglich, ein nichtbiographisches
Archiv zu erschlieBen, das alle notwendigen Informationen iiber die biologische
Zusammensetzung einer Bevdlkerung beinhaltet. Die in den letzten Jahren entwickelten
Techniken zur Untersuchung alter DNA (aDNA) aus pré/-historischen humanen
Skelettkollektiven erdffnen den Zugang zu den populationsgenetischen Daten langst vergangener
Kulturen. Sie ermoglichen iiber den synchronen iiberregionalen Vergleich hinaus auch eine
methodische Notwendigkeit fiir die Untersuchung von ,,Wandel*: den diachronen Vergleich. Die
Daten der molekularen Anthropologie konnen, zusammen mit den anderen archédologisch/
paldodkologisch arbeitenden Disziplinen, auf einer transdiziplindren Ebene in Kulturgeschichte
iibersetzt werden. Dadurch sollte es im idealen Fall auch moglich sein, die Kausalitét eines

beobachteten kulturellen Wandels zu kléaren.

Die Palpa-Region, gelegen zwischen dem westlichen Andenfu3 und der noérdlichen Atacama
Wiiste im stidlichen Peru, bietet ein optimales Experimentierfeld fiir solche paléo-
populationsgenetischen  Untersuchungen. Die archiologischen Befunde belegen eine
Besiedlungskontinuitét bis heute, die spdtestens mit der Initialzeit (ca. 1800 v. Chr.) beginnt. In
diesem langen Zeitraum erlebte die Region viele mehr oder weniger dramatische kulturelle
Umbriiche und das Aufkommen und Vergehen archiologischer Kulturen', wie der Paracas- und

der Nasca-Kultur, Sesshaftwerdung und das Entstehen komplexer Gesellschaftsformen. Gerade

' Der Begriff der ,archiologischen Kultur“ wird im Zusammenhang dieser Arbeit nur als notwendige
Klassifikationseinheit fiir einen raumlich und zeitlich begrenzten Ausschnitt materieller Kultur verstanden. Die
durchaus kontroverse Verwendung dieses Begriffes wird in den folgenden Kapiteln thematisiert.
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die Entstehung der Nasca Kultur mit ihren weltweit bekannten ausgedehnten Bodenzeichnungen
»Geoglyphen® (UNESCO-Weltkulturerbe) werden, wenn auch nicht immer auf Basis
wissenschaftlicher Grundlagen, kontrovers diskutiert. Das Untersuchungsgebiet ist also als eine
kulturell-dynamische Siedlungskammer anzusehen, die die Moglichkeit des diachronen
Vergleiches bietet. Im Rahmen dieser Arbeit soll durch die Nutzung molekulargenetischer
Methoden versucht werden, den bevdlkerungsbiologischen Anteil dieser Dynamik zu beleuchten.
Zu klaren ist, in wie weit kultureller Wandel durch Migration beeinflusst wurde oder

Migrationsverhalten beeinflusst hat.

Durch die Kooperation mit den lokalen peruanischen Archidologen und denen der KAAK-
Bonn (Kommission fiir Archéologie AuBlereuropdischer Kulturen — DAI) war der Zugriff auf
eine Vielzahl von unterschiedlich datierenden Nekropolen und damit Individuen fiir die
paldogenetischen Untersuchungen moglich. Der wissenschaftliche Rahmen, in den die hier
vorliegende Arbeit eingebettet war, bot dariiber hinaus die optimalen Voraussetzungen fiir den
zuvor geforderten transdiziplindren Dialog zur Interpretation der Daten. Die hier vorgestellten
Untersuchungen an humaner aDNA sind Teil des Verbundprojektes: ,,Nasca: Entwicklung und
Adaptation archdometrischer Techniken zur Erforschung der Kulturgeschichte* des
Bundesministeriums fiir Bildung und Forschung (BMBF). In diesem Rahmen beschéftigte sich
eine Vielzahl von kultur- und naturwissenschaftlichen Disziplinen mit der Rekonstruktion der
Kultur- und Umweltgeschichte der Palpa Region. Die Erkenntnisse aus den unterschiedlichen

Projekten flieBen mit in diese Arbeit ein.

Der bisherige Forschungsstand zur priakolumbischen Besiedlungsgeschichte Siidamerikas
beruht fast ausschlieBlich auf der Untersuchung rezenter Populationen. Damit wird allerdings nur
ein moderner Ist-Zustand dargestellt, der die kulturgeschichtlichen und politischen Prozesse der
ca. 10.000 Jahre seit der initialen Besiedlung Siidamerikas und die damit einhergehenden
moglichen bevolkerungsbiologischen Verdnderungen nicht ausreichend berticksichtigt. Die
vorliegende Studie ist die erste paldogenetische Arbeit zur Besiedlungsgeschichte Siidamerikas,
die zum einen den quantitativen Anspriichen der Populationsgenetik geniigt und zum andern
auch einen diachronen Untersuchungscharakter besitzt. Durch den Vergleich des préhistorischen
bevolkerungsbiologischen Ist-Zustandes, gewonnen aus den aDNA Untersuchungen, mit dem
rezenten Ist-Zustand, ergibt sich die Moglichkeit die Auswirkung dieser politischen Prozesse auf

die Bevolkerungszusammensetzung des siidlichen Perus zu ermitteln.

Da dieser Arbeit ein kulturwissenschaftliches Interesse zu Grunde liegt, wurde eine nicht nur
fiir Biologen verstindliche Sprache gewéhlt. Bedingt durch dieses Grundinteresse folgt in dem
ersten Abschnitt der Arbeit (Kap. 2) eine ausfiihrliche Erlduterung der kultur- und

naturwissenschaftlichen Grundlagen, die zum Verstindnis der Eingangshypothesen aber auch
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der abschlieBenden Synthese beitragen. Die Beschiftigung mit Kulturwandel und Migration
macht es notwendig, theoretische Erwigungen der Kulturanthropologie, Archiologie und
Soziologie in die Analyse zu integrieren, da die populationsgenetischen Daten letztendlich nur
durch die Kenntnis dieser Theorien in kulturgeschichtliche Daten transponiert werden konnen.
Der bevolkerungsbiologische Einfluss auf die Kulturentwicklung im siidlichen Peru kann nur
durch die Kenntnis der Kultur- und Besiedlungsgeschichte Sitidamerikas erkldrt werden,
dementsprechend widmet sich der erste Abschnitt auch diesem Thema. Der zweite Abschnitt der
Arbeit (Kap. 3 u. 4) erldutert die angewendeten molekulargenetischen Analysemethoden und
deren Parameter sowie die Ergebnisse der Analysen. Im dritten Abschnitt (Kap. 5 — 7) werden
die Ergebnisse populationsgenetisch ausgewertet und mit den kulturhistorischen Erkenntnissen
aus Abschnitt 1 kontextualisiert. Dariiber hinaus wird die Konsistenz der Ergebnisse mit den

kulturtheoretischen Erwédgungen iiberpriift.
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2  Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik
2.1 Kulturwandel und Bevolkerungsmobilitit
2.1.1 Soziologische und dkologische Erklirungsmodelle zu Kultur und Kulturwandel

Bevor sich die folgenden Kapitel konkret der Diskussion iiber den bevdlkerungsbiologischen
Anteil bzw. des Anteils von Migrationen am Kulturwandel in der Archdologie widmen, soll
zunichst, ohne den Anspruch auf Vollstindigkeit, in einem ideengeschichtlichen Uberblick die
Entwicklung von anthropologischen Kulturkonzepten und -theorien umrissen werden. Dabei
liegt der Schwerpunkt auf humandkologischen Theorien, also solchen, die die Faktoren Mensch
und Umwelt und ihre wechselseitige Beziehung zueinander in ihre Betrachtung mit einbeziehen.
Fiir umfassendere ideengeschichtliche  Darstellungen  kulturanthropologischer  und
kulturdkologischer Theorien ist u.a. auf Bargatzky (1986), Schutkowski (1998) und Barnard
(2000) zu verweisen. Dem Abschluss dieses Kapitels vorgreifend ist allerdings zu bemerken,
dass am Ende weder ein einheitlicher und genereller Kulturbegriff noch ein Konsens in der Frage
nach Ursachen und Mechanismen von Kulturentstehung und Wandel gefunden wird. Das kann

aber auch nicht Anspruch dieser Arbeit sein.

Zwei Paradigmen dominieren im spdten 19. Jahrhundert die Wahrnehmung von
Kulturentstehung und Wandel in der sich zunehmend etablierenden Anthropologie / Ethnologie:
Evolutionismus und Diffusionismus (Barnard 2000). Ungefdhr zeitgleich mit der darwinschen
Evolutionstheorie entwickelten sich Theorien der soziokulturellen Evolution. Grundlage des
evolutionistischen Gedanken war, dass sich Kulturen entwickeln und im Laufe der Entwicklung
an Komplexitit zunehmen. Auch wenn es nahe liegend erscheint, Analogien der Kulturtheorien
zu den Theorien Charles Darwins zu sehen, wohnte ihnen eher ein teleologischer, unilinearer
Entwicklungsgedanke inne, dessen Wurzeln in den lamarkschen Theorien zu finden ist. Kulturen
entwickeln sich von einem ,,primitiven* zu einem ,,zivilisierten* Zustand, wobei die westlichen
Gesellschaften als zivilisierte angesehen werden (Harris 1968). Als herausstehende Vertreter
sind Herbert Spencer, Lewis Henry Morgan oder Edward Burnett Tylor zu nennen (Barnard
2000). Der grundlegende Unterschied zu den als Reaktion auf den Evolutionismus im spdten 19.
Jahrhundert aufkommenden diffusionistischen Kulturtheorien ist, dass die Evolutionisten der

Menschheit die grundlegende Fahigkeit zur Innovation zusprechen (Rossler 2007).

Der Diffusionismus betont die Verbreitung von Dingen und Ideen und findet seine
Anwendung deshalb wohl auch hauptsichlich in der Betrachtung von materieller Kultur. In
seinen extremen Auspridgungen postuliert der Diffusionismus, dass kulturelle und soziale

Merkmale sich nur einmal in der Geschichte entwickeln und dann durch direkte Weitergabe oder



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 5

Migration verbreitet werden. Die groflte Popularitit erreichte diese Theorie hauptsdchlich in
Deutschland und Osterreich, aber auch die internationale Diskussion wurde von ihr beeinflusst.
Als erster herausstehender Vertreter des Diffusionismus ist Friedrich Ratzel zu nennen. In
seinem Werk ,,Volkerkunde®™ (1885) vertritt er die These, dass Kultur sich hauptséchlich aus der
massiven Migration und dem Sieg stirkerer Volker liber schwichere entwickelt. Die von ithm
definierten ,,Kulturkomplexe* werden von Leo Frobenius aufgegriffen und zur Idee der
»Kulturkreise® weiterentwickelt (Ursprung der afrikanischen Kulturen, 1898). Der
Kulturkreislehre liegt ein eher gemiBigter Diffusionismus zu Grunde. Es werden weltweite
Parallelen in der kulturellen Entwicklung gesucht anhand derer Kulturareale definiert werden.

Wandel resultiert aus der Uberlagerung und Uberprigung dieser Areale (Rossler 2007).

Uber Ratzels Theorie findet auch die Diskussion iiber den dkologischen Anteil an Kultur und
Kulturwandel Einzug in die Ethnologie/Anthropologie. Er betont, dass kulturelle Unterschiede
aus Migration und Diffusion resultieren. Dariiber hinaus ist der Mensch aber auch durch sein
Habitat in der Auswahl seiner kulturellen Reaktion limitiert. Die Umwelt des Menschen
determiniert also die Entwicklung kultureller Diversitit (Moran 2000). Ratzel und andere
Vertreter des Umweltdeterminismus gehen davon aus, dass menschliches Sozialverhalten,
psychische Konstitution und auch die korperliche Erscheinung eines Menschen auf
geographische und klimatische Unterschiede zuriickgefiihrt werden konnen (Bargatzky 1986).
Mit zunehmender Kenntnis {iber die subtilen Wechselwirkungen von Umwelt und Kultur durch
die steigende Zahl an ethnologischen und geographischen Untersuchungen mehrten sich aber
auch die Argumente gegen einen solchen Determinismus. So argumentiert z.B. Lowie in seinem
Werk ,,Culture and Ethnology“ (1917; zit. nach Moran 2000) basierend auf seinen
Beobachtungen, dass sich unter gleichen geographischen Bedingungen radikal unterschiedliche

Kulturen entwickelt haben.

Als Reaktion auf die deterministischen Konzepte manifestierte sich ein Okologisches
Kulturkonzept, das auch als Possibilismus oder Historischer Partikularismus bezeichnet wird
(Schutkowski 1998). Der Possibilismus sieht die Natur in einer passiven Rolle. Sie bildet den
Rahmen fiir die Moglichkeiten des Menschen zur Entwicklung von Sozialformen und
Subsistenzstrategien, in dem jedoch historische und kulturelle Faktoren iiber die Auswahl dieser
Moglichkeiten entscheiden. Unterschiede zwischen Kulturen und der Richtung kulturellen
Wandels resultieren aus der jeweiligen Kulturgeschichte der Gruppen und werden nicht durch

die Umwelt dieser determiniert (Moran 2000).

Einer der prominentesten Vertreter des Historischen Partikularismus und Possibilismus war

Franz Boas. Neben der Ablehnung des Naturdeterminismus kontert er den evolutionistischen
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Kulturtheorien auch durch die Feststellung, dass jede Kultur relativ ist und nur aus sich selbst zu
verstehen (Barnard 2000). Gleichzeitig spricht er aber auch der Menschheit die Fahigkeit zu

Innovation zu, was dem Grundgedanken der diffusionistischen Theorien widerspricht.

Auch wenn Evolutionismus und Diffusionismus zwei logisch entgegengesetzte Theorien
darstellen, werden sie in ihrer Verwendung doch als komplementire Perspektiven aufgefasst.
Beide verbindet der diachrone Ansatz und gerade die Darstellung der 6kologischen Ansitze hat
gezeigt, dass aus beiden Paradigmen Ideen iibernommen wurden (Barnard 2000).
Umweltdeterminismus und Possibilismus sind auch als Extreme und Generalisierungen zu
verstehen, die in ihren extremen Formen nur durch wenige Akteure vertreten wurden. Sie stellen
die beiden Enden eines breiten Spektrums mdoglicher Mensch-Habitat Interaktionen dar. Dieser
Umstand war der Forschung auch am Ende des 19. und dem beginnenden 20. Jahrhundert

durchaus bewusst (Moran 2000).

Die sich im frithen 20. Jahrhundert ebenfalls entwickelnden klassischen funktionalistischen
Ansiétze von Radcliffe-Brown und Malinowski finden hier keine groBere Beachtung, da sie nicht
zur Diskussion iiber kulturellen Wandel beitragen. Diese Ansitze beriicksichtigen die synchrone
Ebene und konzentrieren sich auf Aktionen unter Individuen, bzw. die Funktion von Prozessen
und Strukturen innerhalb von Gesellschaften (Barnard 2000). Trotzdem haben diese Theorien

einen Einfluss auf die archidologische Kulturdiskussion, der im Kapitel 2.1.3. aufgegriffen wird.

Die Kritik am klassischen sozialen Evolutionismus veranlasste die Forscher ihre Ansichten
zu {liberdenken. Moderne Theorien und Entwicklungsmodelle versuchen, unbelegte
ethnozentrische Spekulation, Vergleiche und Werturteile zu vermeiden. Leslie White greift den
Evolutionismus wieder auf, weist allerdings die vorgenommene Unterteilung in ,,primitive* und
»zivilisierte* Gesellschaften zuriick. Er argumentiert jedoch, man konne die Gesellschaften nach
der von ihnen genutzten Energie unterscheiden. Ein gesteigerter Nutzen und Zugang zu Energie
erlaubt danach eine groBere soziale Differenzierung. Die primire Funktion der Kultur sei es,
Energie nutzbar zu machen und zu kontrollieren (White 1959). Kultur ist in seinem Verstdndnis
eine materielle und mechanische Anpassung an die Umwelt. Damit nimmt White Abstand von
den naturdeterministischen Theorien, flihrt aber auch gleichzeitig eine neue Determinante der
Kulturentwicklung ein: die Energienutzung (Schutkowski 1998). Sein neoevolutionistisches
Konzept ist unilinear und liegt noch sehr nahe an den klassischen Vorstellungen von Spencer
und Morgan. Durch die grundlegende Annahme, dass die Entwicklung von Kultur nur in der
zunehmenden Effektivitit der Nutzung natiirlicher Energien begriindet liegt, entsteht ein sehr
eindimensionales und monokausales Bild, das Kultur auf technologische Entwicklung reduziert

(Bernbeck 1997).
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Whites Uberlegungen sind der Grundstein fiir das, was heute als 6kologische Anthropologie
(Ecological Anthropology) bezeichnet wird. Es werden Grundprinzipien der allgemeinen
Okologie in die Betrachtung menschlicher Gesellschaften mit einbezogen. Dadurch verlagert
sich der Untersuchungsschwerpunkt weg von kulturtypischem Verhalten hin zu der
physiologischen und verhaltensmadfigen Adaptation an Umweltbedingungen (Schutkowski
1998). White unterteilt Kultur in drei Subsysteme: Technologie, Soziales und Ideologie, wobei
soziale Systeme durch technologische Systeme bestimmt werden (White 1959). Die Ubernahme
von systemtheoretischen und funktionalistischen Ansétzen in die Betrachtung von Kultur und -
wandel schaffen das grundlegende methodische Werkzeug, die Vorgehensweise fiir die Analysen
der oOkologischen Anthropologie. Da versucht werden soll, Adaptation als einen Prozess
darzustellen und zu analysieren, wird betont eine diachrone Untersuchungspespektive gewéhlt.
Die Untersuchung ritueller Praktiken am Beispiel der Tsembaga in Neu Guinea von Roy
Rappaport (1968) kann bis heute als einflussreichste Arbeit dieser fachlichen Ausrichtung
angesehen werden. Rappaport versucht in dieser Arbeit unter Anwendung okologischer
Prinzipien, die homdostatische Regulation einer Population an die gegebene Ressourcenlage

aufzuzeigen (Schutkowski 1998).

Ungeféhr zeitgleich zu White entwickelt Julian Steward eine andere neoevolutionistische
Theorie, die allerdings im Gegensatz zu Whites Ansatz den Fortschrittsgedanken ablegt und
auflerdem mit den Umwelt- und Kulturdeterministischen Ansédtzen bricht, in dem er die
Wechselwirkung zwischen Menschen und Umwelt betont (Schutkowski 1998). Die
grundlegende These seiner Arbeit ist, dass zwischen den natiirlichen Umweltbedingungen, der
Subsistenz und den Sozialstrukturen einer Bevolkerung kausale Verbindungen bestehen
(Steward 1955). Im Vergleich zu den anderen Theorien der kulturellen Evolution nimmt er den
darwinschen Gedanken der Anpassung auf. Verschiedene naturrdumliche Bedingungen und
Technologien fithren in seinem Verstdndnis zu unterschiedlichen Arten der Anpassung und ein
Wechsel von Ressourcen oder Technologien fiihrt auch zum Wandel von Kultur. Kulturen
andern sich also nicht durch eine innere Logik oder zielgerichtet, sondern durch eine verdnderte
Beziehung zur Umgebung. Dadurch durchlauft kulturelle Entwicklung nicht etwa stets gleiche
Stufen, sondern kann sehr unterschiedliche Richtungen einschlagen (Steward 1955).
Entscheidende Faktoren fiir die Entwicklung sind Technologie und Okonomie, aber auch das
politische System, Ideologien und Religion sollten als sekundidre Faktoren beriicksichtigt
werden. Auf Grund dieser Annahmen wird Stewards Theorie auch als multilinearer
Evolutionismus bezeichnet (Barnard 2000). Gleichzeitig ist in Stewards Theorie und seiner

Wahrnehmung der Interaktion von Mensch und Umwelt auch die anthropologische Methode der
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Cultural Ecology begriindet. Die Cultural Ecology versucht, Regelhaftigkeiten und
Gemeinsamkeiten im menschlichen Verhalten, der Sozialstruktur und der Ideologie
verschiedener Kulturen zu finden, die als Reaktion auf bestimmte Umweltsituationen entstehen
(Bargatzky 1986). In Anlehnung an den klassischen Funktionalismus wird ein funktionaler
Zusammenhang, ndmlich die gegenseitige Beeinflussung verschiedener sozialer Institutionen in
einer Gesellschaft gesehen, wodurch es moglich wird, die Auswirkung der Verdnderung einer
dieser Komponenten auf die Anderen innerhalb des Systems zu untersuchen. Im Gegensatz zu
Malinowski oder Radcliffe-Brown wird allerdings der diachrone Vergleich betont (Barnard

2000).

Steward formuliert drei Punkte, die fiir die Analyse der funktionalen Zusammenhinge
innerhalb einer Gesellschaft relevant sind, die er auch unter dem Begriff Kulturkern (Culture
Core) zusammenfasst: Umweltbedingungen und Wirtschaftsquellen; Beschaffenheit der Kultur,
Technologie und Wissen und ihre potentielle Nutzbarkeit; Sozialorganisation. Dieser Kulturkern
beinhaltet also alle sozialen und ideologischen Verhaltensmuster, die in einem engen
Zusammenhang zu Okonomischen Abldufen und Subsistenz gesehen werden konnen
(Schutkowski 1998). Der Einfluss der Umwelt beschrénkt sich auf den Kulturkern, die anderen
Kulturelemente oder die ,totale Kultur®, die nicht nur abhéngig ist von Evolution und Umwelt,
sondern auch empfinglich fiir Diffusion, entwickelt sich in einer autonomen Kulturgeschichte
(Barnard 2000). Als Grundlage fiir seine Untersuchungen nimmt Steward den diffusionistischen
Grundgedanken der Kulturareale (s.0.) wieder auf. In diesem ,,culture-area-approach* korrelieren

die Areale aber zu einem GrofBteil mit 6kologischen Zonen (Steward 1948).

Auf der Basis von Stewards und Whites Okologischen Theorien der Kulturentwicklung
entsteht in den darauf folgenden Jahren eine Vielzahl anderer 6kologisch-anthropologischer
Theorien und Schulen mit sich weitestgehend iiberschneidenden Inhalten wie: Ecological
Anthropology, Human Adaptability, Biocultural Anthropology, Cultural Materialism und Human
Ecology. Die Inhalte griinden sich entweder auf der whiteschen Wahrnehmung von Kultur oder
auf der stewartschen. Insgesamt ist in dieser Entwicklung also eher eine zunehmende
Partikularisierung als ein Zuwachs an neuen Theorien zu sehen (Herrmann 2008). Fast alle
haben diese die Ubernahme von Prinzipien der allgemeinen Okologie auf die Analyse von
menschlicherer Kultur und Gesellschaft gemein, was im Kontrast zu den sich entwickelnden

kulturrelativistischen Anséitzen boasscher Prigung steht.

In ithrem Werk ,,Evolution and Culture® (1960) versuchen Marshall Sahlins und Elman
Service die Ansédtze von White und Steward zu vereinigen. Sie unterteilen dabei die Entwicklung

von Gesellschaften in ,allgemeine* und ,spezielle“ Evolution. Die allgemeine Evolution
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bezeichnet die Tendenz kultureller und sozialer Systeme, sich beziiglich ihrer Komplexitit,
Organisation und Anpassung an die Umgebung zu verbessern. Da Kulturen allerdings nicht
isoliert sind, kommt es zur Interaktion und Vermischung mit anderen, z.B. in Form von
Diffusion technologischer Innovationen. Bedingt durch die variablen Mechanismen des
kulturellen Austausches, wie den moglichen Kombinationen von Elementen, die ibernommen
werden, oder den unterschiedlichen Zeitrdumen, in denen dies geschieht, kommt es zur
unterschiedlichen Ausprdgung in einzelnen Kulturen: der ,,speziellen Evolution® (Sahlins u.
Service, E. 1960). Kultur hat also einen adaptiven Charakter, ist aber nicht biologischen
Ursprungs. Sahlin betont, dass sich das jeweilige 6konomische System einer Gesellschaft in
kulturell spezifischen Weisen an bestimmte Umstidnde anpasst (Sahlins 1977). Er iibernimmt
damit also kulturalistische Grundgedanken in eine 6kologische Theorie. Service entwickelt aus
diesen Uberlegungen ein vierstufiges Schema der sozialen Evolution von Gesellschaften, auf das
im folgenden Kapitel eingegangen werden soll. Ahnliche Konzepte wurden auch von Fried

(1967) und Sahlins (1968) entwickelt.

Eine weitere kulturanthropologische Theorie, die sich heute auch im Kontext der
Veroftentlichungen von Jared Diamond (2000, 2005) wieder besonderer Wahrnehmung erfreut,
ist Marvin Harris ,,Kulturmaterialismus®. Harris' Theorie fiihrt Kultur auf ithre materiellen
Voraussetzungen zuriick, also auf Geographie, Klima und Umweltbedingungen. Kulturen sind
demnach Systeme, die sich an gegebene Umweltbedingungen anpassen und aus der Okologie
und Geographie heraus zu erkldren sind (Harris 1968). Der Kulturmaterialismus vereint
Evolutionstheorie mit marxistischen Theorieansdtzen. Der Theorie liegt das Prinzip des
minfrastrukturellen Determinismus® zugrunde, welcher besagt, dass die Umweltbedingungen
bzw. die natlirlichen Ressourcen, die Okonomischen Bedingungen und die
Reproduktionsmdéglichkeiten von Kultur und Gesellschaft determinieren. Harris unterscheidet
drei Kulturebenen: Infrastruktur, Struktur (Kultur) und Superstruktur (Verhalten und Denken),
wobei die Infrastruktur elementar fiir die Entwicklung und Ausprigung von Struktur und
Superstruktur ist (Harris 1968). Harris versucht, sowie auch spiter Jared Diamond in seinem
Buch ,,Collapse. How Societies Choose to Fail or Succeed” (Diamond 2005), den Aufstieg und
Untergang von Zivilisationen auf Basis dieser Annahmen zu erkldren. Die Theorie, vor allem die
Feststellung, dass Kultur aus dem Anpassungsdruck an die dkologischen Rahmenbedingungen
entsteht, wird auch als Gegenrichtung zu den Theorien des Funktionalismus und des

Strukturalismus gesehen (Bernbeck 1997).

Mit dem Aufkommen von Goulds Theorie des unterbrochenen Gleichgewichts

(Punktualismus) in der Evolution (Gould u. Eldredge 1977) findet die Diskussion des Verlaufs



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 10

von Entwicklung auch Einzug in die kulturevolutionistische Theorienbildung. Es wird der
graduelle Verlauf der Kulturentwicklung angezweifelt. Stattdessen wird angenommen, dass nach
langen Phasen eines kulturellen Equilibriums Perioden dramatischer kultureller Diversifikation
aufkommen. Die Vielzahl der entstehenden neuen soziokulturellen Systeme ist kurzlebig bzw.
maladaptiv und unterliegt konkurrierenden okonomischen Konditionen (Prentiss u. Chatter
2003). Ausgelost werden solche Diversifikationsphasen z.B. durch Perioden extremen
okologischen Wandels, die eine Nischenneuorganisation durch Wandel in Okonomie,
Organisation und Infrastruktur einer Kulturgruppe verlangen. Solche neuen ,,Baupléne* konnen
geméll der Theorie auch bei der Aufspaltung von menschlichen Gruppen und gefolgtem
Kommunikationsabbruch entstehen, bzw. durch geographische Isolation. Dieser Prozess wird als
»Kulturelle Kristallisation* bezeichnet (Rosenberg 1994). Eine Anlehnung dieser Theorien an
Harris infrastrukturellen Determinismus (s.0.) scheint offensichtlich, denn iiber den Erfolg
solcher neuen Baupline entscheidet allein die Kongruenz bzw. Inkongruenz zwischen Okologie
und dem Ressourcenmanagement der Gruppe. Allerdings liegt hier die Betonung auf
systematisch nicht zu erfassenden historischen Zufélligkeiten und darauf, dass sich eine Vielzahl
von soziokulturellen Systemen entwickelt, die keinen Anpassungserfolg haben, worin auch

gleichzeitig wieder ihre Kurzlebigkeit begriindet ist (Prentiss u. Chatter 2003).

Generell ist die Mehrzahl der kulturdkologischen Ansdtze in einem evolutionistischen
Kulturbegriff verankert. Erkenntnisse der biologischen Evolutionstheorie werden immer wieder
aufs Neue auf die Entwicklung von menschlicher Kultur und Gesellschaften libertragen (Durham
1976). Dabei werden kulturelle Parallelen zu biologischen Mechanismen wie Selektion,
Vererbung und anderen Quellen der Variation gesucht, die das Entstehen und den Wandel von
Kultur erklédren (Tab. 1).

Tab. 1: Drei mogliche Parallelen der Mechanismen biologischer und kultureller Evolution. Die Gewichtung

der einzelnen Faktoren unterscheidet sich von Theorie zu Theorie (nach Durham 1976).

biologische kulturelle
Evolution Evolution
Quelle der Variation Unterschiede zw. Individuen Erfindung, Diffusion, Zufall
Selektionskriterium optimale Anpassung Beitrag zum Uberleben
Weitergabe von Merkmalen differentielle Reproduktion Sozialisation, Erziehung

Die Anwendung von Analogien aus der Biologie auf die Kultur ist teilweise kritisch zu

betrachten, da es immer wieder zu Konstruktionsfehlern durch falsche Ubertragungen z.B. des
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Nischenkonzepts oder der Sukzession kommt (Bernbeck 1997). Die Versuche, das Mensch-
Umwelt Verhalten in komplexen Modellen festzuhalten, stehen dann vor einem Problem, wenn
bedingt durch die Uberlieferung keine vollstindigen input-output Analysen méglich sind, wie
z.B. bei der Betrachtung prahistorischer Kulturen. Dieses Problem betrifft auch Ansétze, die eine
emische Betrachtungsebene von Kultur fordern. Diese ist im Falle mangelnder historischer oder
ethnographischer Uberlieferung nicht mdglich. Weitere Kritik an der 6kosystemaren Betrachtung
von Kultur bezieht sich auf die héufig passiv dargestellte Rolle des Menschen und die

,Kalorienobsession* mancher Ansétze (Bernbeck 1997).

Unterschiede in der Organisationsform von Gesellschaften bedeuten auch ein
unterschiedliches Verhiltnis in der Wahrnehmung und Wirkungsweise von Natur. Viele
Okologische Konzepte eignen sich bestens fiir die Anwendung auf sozusagen egalitéire
Gesellschaften, scheitern aber bei der Erkldarung der Entstehung komplexer Gesellschaften. Vor
demselben Problem stehen gleichermaBlen die rein kulturalistischen Ansitze (Flannery 1972).
Das eigentliche Problem ist die Polarisierung der dkologischen und der kulturalistischen Lager.
Kultur als reine Adaptation zu betrachten wird genau so wenig eine Losung bringen, wie den
biologischen Einfluss, den Einfluss der Umweltgegebenheiten auf den Menschen, zu
vernachldssigen. Die Opposition von Kultur und Natur an sich mag die Grundlage des Problems
sein, bzw. die Tatsache, dass fast jede Theorie einem dieser scheinbaren Opponenten eine
passive Rolle zuspricht. Neben dem Menschen beeinflussen naturale Faktoren, die einer
Eigengesetzlichkeit folgen, die Dinge der Natur ebenso, wie sie die Dinge der Menschen

beeinflussen (Herrmann 2008).

Relativ spidt erhélt der Verhaltensaspekt Einzug in die Konzepte soziokultureller Evolution.
Tradition bzw. Kultur muss zu ihrem Fortbestand von den Tragern dieser Kultur den folgenden
Generationen vermittelt bzw. vererbt werden. Die Form der Vermittlung, z.B. vertikale
Vermittlung (von Eltern zu Kind) oder horizontale Vermittlung (zwischen Menschen ohne
Bezug zueinander), kann einen entscheidenden Einfluss auf die Auspridgung des kulturellen
Merkmals haben (Mutation / Selektion). Der behaviorale Ansatz fasst unter dem Begriff
»Kultur all jene Verhaltensweisen einer Bevolkerung zusammen, die iiber Generationen durch
Lernen weiter gegeben werden konnen (Bayer 1994). Kultureller Wandel ist damit gleichzeitig
ein Verhaltenswandel, der aus Verdnderungen in der Weitergabe von Verhaltensinformationen
resultiert (Scott 1989). Es soll im Folgenden nicht weiter auf behaviorale, soziobiologische
Theorien oder die Memetik eingegangen werden. Aber die Erkenntnis, die auch schon im
Okosystemaren Ansatz enthalten ist, dass Information bzw. auch die Art des

Informationsaustausches eine entscheidende Grofle bei Prozessen des Kulturwandels sein kann,
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spielt gerade bei der Entscheidung iiber den moglichen Einfluss von Bevilkerungsmobilitit auf

Kultur eine grof3e Rolle (Prentiss u. Chatter 2003).

So wie die Diskussion um den anthropogenen Einfluss auf das Klima und dessen Folgen, hat
auch die Diskussion iiber die Folgen klimatischen Wandels auf die menschliche
Kulturentwicklung in den letzten Jahren wieder an Bedeutung gewonnen. Dabei wird weniger in
den Dimensionen des klassischen Naturdeterminismus (s.0.) argumentiert, sondern vielmehr
unter Verwendung der stewardschen Theorien der Mensch und die Natur als ,,wechselwirkende
Komponenten eines konkreten raumzeitlich verorteten Systems* verstanden (Eitel u. Michtle
2006). Die physische Umwelt stellt den Kontext, in dem soziale, kulturelle, 6konomische und
technologische Innovation mdglich ist, aber diese auch begrenzt. Die Theorien basieren auf den
Beobachtungen, dass soziokulturell dynamische Phasen mit klimatischen Verschlechterungen,
vor allem zunehmender Aridisierung, einhergehen (Brooks 2006). Globaler Temperaturriickgang
und damit verbundene Aridisierung, aber auch schwichere klimatische Fluktuationen fiihren
anscheinend vor allem in &uflerst klimasensitiven Wiistenrandgebieten, wie z.B. im mittleren
und nahen Osten (Issar u. Zohar 2004), Nord-China (Brooks 2006) und auch der peruanischen
Kiiste (Eitel u. Méachtle 2006) zur Entwicklung sozialer Komplexitit. Aber auch generell
korrelieren klimatische Ereignisse mit kulturellen (Abb. 1). Daraus wird abgeleitet, dass
klimatisch bedingte Okosystemreaktionen, die abrupte oder massive Anderungen der

Lebensbedingungen bedingen, zur Innovation und Entwicklung adaptiver Reaktionen fiihren.

Evolutionistischen / 6kologischen Theorien kann vorgeworfen werden, dass sie adaptive
Notwendigkeiten voraussetzen und individuelle Entscheidungen als Faktor vernachlissigen, aber
auch Historizismus oder Kulturrelativismus setzen Notwendigkeiten voraus. Zwar wird hier die
Betrachtung jeder Kultur als individuelles System gefordert und evolutionistische
GesetzmiBigkeit abgelehnt, aber diese werden dann mit GesetzméBigkeiten von kultureller- und
gesellschaftlicher Entwicklung ersetzt (Bernbeck 1997). Neuere Forschungsansitze, wie die
,sumweltgeschichte”, versuchen die FEinseitigkeit der Betrachtungsebene aufzuheben,
Erkenntnisse der Natur- und Kulturwissenschaft zu kontextualisieren und diese im Anschluss im
transdisziplindren Dialog zu deuten (Herrmann 2008). Diese Ausrichtung steht in der Tradition
der Kulturokologie und hat einen 6kosystemischen Ansatz. Sie unterscheidet sich aber von
anderen Ansdtzen dadurch, dass sie die Auswertung der Quellen der jeweiligen fachlichen
Kompetenz iiberldsst und erst dann auf der transdisziplindren Ebene interpretiert. Generell ist der
Trend in der Forschungsentwicklung abzusehen, dass verstirkt nach der Intention menschlichen

Handelns gefragt wird, z.B. die Frage nach dem Antrieb zur Manipulation der Umwelt.
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Abb. 1: Generalisierte Rekonstruktion des Temperaturverlaufs der Erdatmosphire im Holoziin.
Deutlich wird, dass kurze, starke Klimaschwankungen iiber die gesamte Zeitspanne auftraten. Warm-
phasen sind dabei eher Feuchtphasen in den tropisch-subtropischen Trockengebieten, Abkiihlungs-
phasen werden eher von Aridisierungen begleitet. Dargestellt sind einige klimatische Koinzidenzen mit

kulturgeschichtlichen Umbruchsphasen in der Alten Welt (Eitel 2007)

Wie Kultur entsteht, was genau die Mechanismen kulturellen Wandels sind und welche Funktion
Kultur hat, bleibt an diesem Punkt undefiniert. Es wurden verschiedene Theorien zur
Bewiltigung dieser Undefinierbarkeit aufgefiihrt. Dariiber hinaus hat die ideengeschichtliche
Zusammenfassung gezeigt, dass keine Einigkeit in der Bewertung der extrasomatischen Mittel
zu finden ist, mit denen sich Menschen an ihre Umwelt bzw. die Ressourcenlage anpassen. Es
gibt in diesem Zusammenhang keine absolute Wahrheit (frei nach K. Popper), und jegliche
wissenschaftliche Erkenntnis ist geprdgt durch die Ideologie des jeweiligen Wissenschatftlers.
Aber gerade der zuletzt vorgestellte Ansatz verspricht durch die Einbeziehung einer Vielzahl von
Quellen aber auch Interpretierender, dass man sich einer Erkenntnis relativ undogmatisch ndhern
kann. Da Kultur vom Menschen getragen wird und dieser sowohl ein biologisches aber auch
soziales Wesen ist, sollte die Ursache fiir Entwicklung und Wandel von Kultur in einer
Schnittmenge aus zwischenmenschlicher und Mensch-Umwelt Interaktion zu finden sein. Die
Abhingigkeit von solarer Energie stellt eine definitive Grenze moglichen Wachstums einer
Gesellschaft innerhalb eines Okosystems dar. Anderungen der Bedingungen in einem Okosystem
(z.B. Klimawandel, Ressourcenverlust) konnen kulturelle Reaktionen zwar notwendig machen

oder beeinflussen, aber nicht die Entscheidung fiir eine bestimmte Reaktion, bzw. die
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Entwicklung erfolgreicher Strategien erzwingen. Die grofle Zahl an mdglichen Innovationen und
adaptiven Strategien, die sich in prihistorischen aber auch rezenten Gesellschaften beobachten
lassen, fiihrt zu der zusammenfassenden Behauptung, dass Theorien zur Kulturentwicklung auf

empirische Erkenntnisse zuriickgreifen miissen.

2.1.2 Komplexe und friihstaatliche Gesellschaften

Die Pazifikkiiste Perus und das zentralandine Hochland sind kulturell dynamische Zonen, in
denen es spitestens ab 3000 v. Chr. zur Ausbildung komplexer Gesellschaften und groBer
Siedlungszentren mit monumentaler Architektur wie Caral (ca. 2700 v. Chr.) bis hin zur
Ausbildung friihstaatlicher Gesellschaften wie Chavin (1. Jhd. v. Chr.) bzw. den folgenden
Staaten wie Tiwanaku, Moche oder Huari kam (Stanish 2001). Die Beschiftigung mit der
Bevolkerungsgeschichte des siidlichen Perus macht es daher notwendig, kurz die 6konomischen
und 6kologischen Konsequenzen dieses Aspekts des Kulturwandels anzusprechen. Als Basis der
hier angestellten Uberlegungen sollen Elman Services Arbeiten zur sozialen Evolution von
Gesellschaften dienen. Wie bereits im Kapitel zuvor erwihnt, entwickelte Service ein
vierstufiges System der Entwicklung menschlicher Gesellschaften. Die Stufen sind
gleichbedeutend mit der politischen Organisationsform: Horde (Gruppe), Stamm, Héauptlingstum
und Staat (Service 1962). Seine Theorien beruhen auf  Analysen von Kulturen
unterschiedlichster Komplexititsgrade aus verschiedenen Zeitstellungen und Teilen der Welt.
Daraus resultiert ein verallgemeinerndes Modell, das auf fast alle menschlichen Gesellschaften
angewendet werden kann (Sanderson 1999). Die Charakteristika der jeweiligen

Organisationsformen (nach Service) sind stichwortartig in Tabelle 2 dargestellt.

Aus der Perspektive von Sevice resultiert die Stratifizierung von frithen komplexen
Gesellschaften nicht aus dem unterschiedlichen Zugang zu Ressourcen, sondern aus
ideologischen und politischen Prozessen (Service 1962). Zugang zu und Nutzung von Energie
entscheidet demnach nicht iliber die individuelle Stellung. Die Entwicklung von komplexen

Sozialstrukturen ist damit keine notwendige Anpassung an die Umwelt.

Die wissenschaftliche Diskussion iiber die Griinde der Ausbildung sozialer Komplexitit
verlauft im Rahmen der von Determinismus und Possibilismus flankierten Ansdtze und
Theoriekonzepte, die in Kapitel 2.1.1. vorgestellt wurden. Sie ist durch die gleiche Dichotomie
okologischer und kulturalistischer Ideen gepridgt. Etwas gesondert ist die Diskussion iiber die
Entstehung von Staaten zu betrachten. Als grundlegende Mechanismen bzw. Determinanten

werden die Anlage und Verwaltung von Bewésserungssystemen (Wittfogel 1957), Krieg
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Tab. 2: Service® Typologie der Evolution sozialer Komplexitiit (nach Service 1962, erweitert vom Autor). Die

Tabelle zeigt die grundlegenden Charakteristika der jeweiligen sozialen Organisationsformen.

Gruppen Stimme Hauptlingstiimer Staaten
Siedlungen e Mobil e semipermanent e umfassen mehr als o viele Siedlungen
. eine Siedlung pe
® geringe e autonome o stark stratifizierte
Bevolkerungs- Siedlungen o teilweise stratifiziert  Siedlungsstruktur
dichte Siedlungsstruktur
Subsistenz- e Jagen/Sammeln e Hortikultur o Agrikultur e intensive Agrikultur
strategie e Nomadismus e Pastoralismus e Handel
Okonomie o reziprok e reziprok o redistributiv e marktwirtschaftlich
(Austausch) e geringfligig (Umverteilung) e komplexe Arbeits-
redistributiv e handwerkliche Spezialisierung
Spezialisierungen
Sozialstruktur e egalitir e aufkommende e hierarchisch e klar definierte
Status- geordnete soziale Schichten
Unterschiede Gesellschaft (mit o stark stratifiziert
(aber nicht Variation in Grof3e stark stratifizie
permanent) und Integration)
Politisches e keine e keine o zentralisierte e zentralisiert
System Zentralisierung Zentralisierung Regierungsgewalt e spezialisierte
e Konsens- e Teilzeit-Amter e Macht wird vererbt politische
Entscheidungen o Macht wird durch ;)edeiihg;loit;ﬁch Institutionen
e Nur informelle, Fahigkeiten oder & e Monopol iiber
zeitlich befristete ~ Wissen erlangt e kein formaler Gewaltmittel
Anfiihrer legaler Apparat der « Macht basiert auf
gewaltsamen .
R . definierten Gesetzen
epression
(Carniero 1970), Bevolkerungswachstum (Dumond 1972), Handel und die Symbiose

verschiedener Kulturen (Feinmann 1991, zit. nach Sanderson 1999), soziodkologischer Stress
oder auch multivariante Faktoren (Wright 1970, zit. nach Sanderson 1999) angegeben. Fiir einen
umfassenden Einblick in die einzelnen Theorien sei an dieser Stelle auf Arbeiten verwiesen, die
gute Kompilierungen darstellen, u.a. Flannery (1972) oder Sanderson (1999). Die
Unterscheidung zwischen Hauptlingstiimern und Staaten, Zivilisationen oder Hochkulturen ist an

dieser Stelle zunachst nicht relevant.

Ein Charakteristikum, das mit dem Entstehen komplexer Gesellschaften einhergeht, ist die
Zunahme handwerklicher oder im weiteren Verlauf auch administrativer Spezialisierungen (Tab.

2). Diese Spezialisten sind nicht, oder nur teilweise, in die Produktion von Nahrungsmitteln
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integriert, was wiederum bedeutet, dass die Nahrungsproduktion in der Gesellschaft auf die
Erwirtschaftung eines Uberschusses ausgerichtet sein muss. Soziale Eliten verwalten und
kontrollieren die notwendigen Stoffstrome und fordern ihren Anteil (Flannery 1972). Es bleibt
die Frage, ob zuerst der Uberschuss, z.B. durch verbesserte Produktionstechnik, da war und
damit die Ausbildung von Spezialisierungen ermdglichte, oder ob Innovation und
Spezialisierung den Uberschuss notwendig machten. Sahlins Untersuchungen zu Jigern und
Sammlern zeigt, dass Freizeit alleine nicht Innovation bedingt und auch in ,primitiven*
Agrarkulturen keine altruistische Produktionstendenz besteht, die Andere frei stellt (Sahlins
1972). Dementsprechend muss es eine Entscheidungsebene geben, die die Erwirtschaftung von
Uberschuss bestimmt und die Umverteilung kontrolliert. Die 6konomische Konsequenz ist also

der Wandel von reziproken zu redistributiven und spiter marktorientierten Wirtschaftssystemen.

Der Einflussbereich einer Entscheidungsinstanz bezieht sich auf mehrere Siedlungen (vgl.
Tab. 2). Es kommt zur Ausbildung von Administrativen-, Rituellen- oder einfach nur
Siedlungszentren, die sich in Gréfle und Funktion von anderen Siedlungen unterscheiden. Diese
Zentren, die unter Umstdnden spéter auch zu Stddten heranwachsen, miissen von auflen mit
Rohstoffen und Nahrungsmitteln versorgt werden. Das bedeutet, dass eine gewisse Zahl
abhingiger Siedlungen bestehen muss, um einen derart hohen Uberschuss zu produzieren
(Childe 2001). Auch diese Siedlungsgemeinschaften konnen auf die Produktion bestimmter
Giter spezialisiert sein. Im Falle von Staaten oder Hochkulturen existieren stark stratifizierte,
mindestens viergliedrige Siedlungsstrukturen (Hauptzentren, regionale Zentren, Dorfer und
Stiadte, Weiler; Renfrew u. Bahn 2004). Diese Urbanisierungstendenz fiihrt zu einem zuvor nicht
gekannten Verhiltnis von Produktionsflichen zu Siedlungsflichen und in Konsequenz zu dem
Aufkommen einer neuen Okosystemgattung, der Stadt. Neben Nahrungsmitteln und Rohstoffen
fir die Produktion von Giitern besteht auch ein erhohter Bedarf an Baumaterial, ob nun fiir
Profan- oder Monumentalarchitektur. Dieser kann nicht unbedingt durch das direkte Umfeld

gedeckt werden (Childe 2001).

Bereits Hauptlingstiimer konnen bis zu mehrere tausend Menschen umfassen (Flannery
1972). Die reine Zahl der Personen, die damit eine Gemeinschaft bilden, verlangt nicht nur
komplexere  Okonomische Strukturen, sondern  dartiber  hinaus  komplexere
Informationsstrukturen und Raum. Daraus resultieren im gesamten kulturellen Einflussbereich
eine Verschiebung der Interaktion von Mensch und Umwelt, aber auch die interkulturellen
Verhiltnisse, Stoff- und Informationsstrome, von einer Individuellen- auf die
Bevolkerungsebene. Wissen und Innovation verteilt sich wie auch Macht ungleich auf die

Bevolkerung. Arbeitskraft kann nicht mehr in der reinen Zahl der Menschen gemessen werden,
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sondern ist abhingig von der Koordinierung und kontrollierten Verteilung der Produktionsmittel.
Es besteht also, selbst vor der Ausbildung realer sozialer Stratifikation, ein komplexes
Abhingigkeitsverhédltnis innerhalb der Gesellschaft (vgl. auch Rosenberg 1994). Aus diesen
Entwicklungen ergeben sich Verdnderungen der Individual- und Bevdlkerungsmobilitdt. Hierauf
soll in Kapitel 2.1.4. eingegangen werden. Weitere Merkmale und Auswirkungen sozialer
Komplexitit und die Frage nach der Ausbildung staatlicher Gesellschaften werden im Rahmen
der Vorstellung der peruanischen Kulturgeschichte behandelt werden. An dieser Stelle sei nur
noch einmal auf Service” Typologie verwiesen (Tab. 2), die im folgenden Verlauf der Arbeit als

Definitionsgrundlage dienen soll.

2.1.3 Archiiologie und Migration: Ein forschungsgeschichtlicher Uberblick

Es besteht kein Zweifel daran, dass Menschen in préhistorischer Zeit ihren Lebensraum
verlieen, um sich an neuen Orten niederzulassen. Wie bereits in der Einleitung erwéhnt, stellt
der Nachweis solcher Migrationen® ein Problem dar, da diese in Zeiten vor der schriftlichen
Dokumentation oder der staatlich gesteuerten Erfassung stattfanden. Dieser Umstand erschwert
auch das Verstindnis, in wie weit sie einen Einfluss auf die kulturelle Entwicklung des Ziel- und
Ausgangsortes hatten. Wahrend fiir die Beantwortung der Frage nach dem ,,0b“ mittlerweile
Werkzeuge aus den Naturwissenschaften zur Verfiigung stehen, auf die in folgenden Kapiteln
eingegangen wird, besteht in der Archéologie immer noch ein methodisches und theoretisches
Defizit hinsichtlich der Einbeziehung von Migrationen in die Begriindung fiir Kulturwandel
(Anthony 1990). Das Problem ergibt sich aus der Natur der Hauptquelle, die der Archidologie zur
Verfligung stehen: materielle Hinterlassenschaften vergangener Kulturgruppen. Die daraus
resultierende Frage ist, wie rdumliche und zeitliche Variationen im archédologischen
Fundspektrum bzw. der materiellen Kultur zu interpretieren sind (Shennan 2000). Der Wandel
im theoretischen Uberbau der Archiologie fiihrte auch zu verschieden Losungsansétzen. Deshalb
soll hier ein kurzer forschungsgeschichtlicher Uberblick iiber die Wahrnehmung des Phiinomens

»Migration in der Archdologie erfolgen.

Die Archiologie des ausgehenden 19. und beginnenden 20. Jahrhunderts war klar durch die
diffusionistischen Kulturtheorien gepréigt. In starker Anlehnung an Frobenius bzw. Ratzels
Kulturkreislehre stand die Charakterisierung kultureller Traditionen anhand der materiellen
Hinterlassenschaften sowie ihre rdumliche und zeitliche Verbreitung im Zentrum des Interesses
(Gramsch 2006). Die grundlegende Methode dieses, auch Kulturhistorische Schule genannten
Ansatzes, war die Kartierung der Verbreitung spezifischer Artefakttypen. Anhand der sich

2 Unter dem Begriff ,,Migration“ soll hier das gefasst werden, was in der Soziologie als ,,Wanderung*, also den
dauerhaften Wohnortswechsel tiber die Gemeindegrenzen hinaus, bezeichnet wird (Knox u. Marston 2001).
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ergebenden  Verbreitungsmuster wurden Kulturprovinzen definiert. Anderungen im
Typenspektrum bildeten die Grundlage zur Einteilung von Perioden und Phasen (Shennan 2000).
Diese rdumlichen und zeitlichen Wesenheiten wurden nicht nur als archdologische Kulturen
definiert, sondern zumeist auch mit menschlichen bzw. ethnischen Gruppen gleichgesetzt. Ein
signifikanter Wandel im Typenspektrum wurde dieser Logik entsprechend mit dem Austausch
der Kulturtrdger erkldrt (Burmeister 2000). Neben dieser Form der Migration, die auch als
Invasion bezeichnet werden kann, wurden Handel und soziale Kontakte als weitere
Diffusionsmechanismen fiir materielle Kultur angenommen. Der Einfluss dieser Mechanismen
auf die jeweilige Kulturentwicklung wurde allerdings als gering eingeschétzt (Shennan 2000).
Dieser Ansatz &dhnelte sich in Europa und Amerika. Generell galt es auf Basis induktiver
Schlussfolgerungen einmalige Ereignisabfolgen zu rekonstruieren. Wie auch im Historischen
Partikularismus wurde der Vergleich zwischen Kulturen als sekundir angesehen. Es stand im
Vordergrund, Objektassemblagen rdumlich einzugrenzen (Bernbeck 1997). Es ist allerdings zu
erwahnen, dass grade in der deutschen prahistorischen Archéologie verstirkt der Einfluss von
Invasionsprozessen auf den Kulturwandel betont wurde. Dieser Umstand geht wohl nicht zuletzt
aus dem vorherrschenden ethnischen Paradigma der deutschen Archédologie (Gramsch 2006)
hervor, welches stark von Gustav Kossinas Ausfiihrungen seiner ,,Siedlungsarchidologischer

Methode* gepréigt wurde:

., Scharf sich heraushebende, geschlossene archiologische Kulturprovinzen fallen unbedingt mit
bestimmten Volker- und Stammesgebieten zusammen * (Kossina 1912)

Diese ethnische Ausdeutung von archidologischen Fundgruppen priagte den Kulturbegriff der
deutschen Archéologie bis in die 40er Jahre des 20. Jahrhunderts und fand besonderen Anklang
in der germanischen Kontinuitdtstheorie des nationalsozialistischen Regimes. Es finden sich
allerdings auch differenzierte Ansitze zur Erkldrung von Kulturverbreitung und Kulturwandel,
die nicht nur den grundlegend vulgér-sozialdarwinistischen Mechanismus der Invasion als
Begriindung auffiihren. So findet sich in Jacob-Friesens Verbreitungslehre (1928, zit. nach
Eggert 2001) der Hinweis auf die Auswirkung der ,natiirlichen Umwelt® auf die

Kulturentwicklung.

Unabhéngig von den Entwicklungen in der deutschen Archdologie zeigt sich die Priagung
durch die kulturhistorische Schule z.B. auch in den Werken von V. Gordon Childe zur
Neolithisierung Europas (Childe 1925; Childe 1950). Die wertende ethnische Interpretation fand
auBerhalb von Deutschland kaum Gegenliebe und verlor sich auch dort spétestens ab 1945. Aber
der Grundgedanke, dass Artefaktassemblagen Gesellschaften reprédsentieren, die sich iiber

Migration und Diffusion weiterentwickelten, bleibt das theoretische Erkldrungsmodell der
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internationalen Archiologie bis zum Beginn der 60er Jahre des 20. Jahrhunderts (Friedlaender et

al. 2002).

Einer der Hauptkritikpunkte an der kulturhistorischen Archédologie war und ist, dass nicht
nach Motivation oder Kausalitét der postulierten Migrationen und Invasionen gefragt wurde. Sie
wurden einfach induktiv aus den Verbreitungen materieller Kultur abgeleitet.
Fundverbreitungskarten wurden eins zu eins in Prozesse der Kulturentwicklung iibersetzt. Die
moglichen Verbreitungsmechanismen wie Migration, Handel und Diffusion wurden nicht
systematisch betrachtet (Burmeister 2000). Diese inaddquate methodische und theoretische Basis
der traditionellen Archédologie fiihrte zur Ablehnung von Migration als Erklédrungskonzept fiir
Kulturwandel mit dem Aufkommen der ,New Archaeology“ in der angloamerikanischen
Archdologie der 1960er Jahre. In Anlehnung an Whites neoevolutionistische Theorien (s.0.)
entwickelte Lewis Binford, einer der Protagonisten der New Archaeology, den prigenden

Kulturbegrift fiir diese wissenschaftliche Stromung:
,»Culture is viewed as the extrasomatic means of adaption for the human organism* (Binford 1962)

Die Wahrnehmung von Kultur, insbesondere der materiellen Kultur, als Mittel der Adaptation an
die soziale und naturale Umwelt verschiebt den Schwerpunkt der Untersuchungen von Form und
Verbreitung zu der Funktion von Artefakten und der internen Dynamik von Kulturen
(Friedlaender et al. 2002). Dieses funktionalistische Konzept stellt die Bedeutung von
Migrationen zuriick. Der Trend zur System Analyse verdeutlicht das Problem, dass Migrationen
anhand des archdologischen Fundspektrums schwer nachzuweisen oder zu analysieren sind
(Kuhn 1976). Die Existenz von Migrationen wird in der New Archaeology bzw. der
Prozessualen Archéologie allerdings nicht generell verneint, sondern nur ein méglicher Einfluss
auf die Kulturentwicklung. Kulturwandel wird in erster Linie als Adaptationsprozess gesehen
und damit als autochthon. Statt zuvor postulierter Massenmigrationen steht jetzt die kulturinterne
Populationsdynamik als Hauptfaktor fiir Wandel im Vordergrund: Bevolkerungswachstum iibt
Druck auf die Ressourcenlage aus, der durch technologische Innovation und Anpassung und
damit einem Wandel im kulturellen Bauplan kompensiert wird (Binford u. Binford 1968;
Renfrew 1973; Shennan 2000). Diese Position ist gegenldufig zu der zuvor vorherrschenden
Anwendung des ,,neo-malthusianistischen-Axioms* auf die demographische und kulturelle
Entwicklung menschlicher Gesellschaften, wie z.B. durch Childe. Hier wurde Kulturwandel als
Ausloser von Wachstum gesehen. Technologische Innovation erlaubt, {iber ein Limit hinaus zu
wachsen und ist nicht die Konsequenz aus Wachstum, wie es in der Prozessualen Archéologie

postuliert wird (Chamberlain 2006).
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Die 1960er und 70er Jahre sind geprédgt durch eine Dichotomie im Bezug auf historische
Migrationen. Auf der einen Seite kann man die Prozessuale Archdologie verorten, die das
Interesse an Migrationen in den Hintergrund stellt und einige wenige Immobilisten, die sogar
ganz und gar die Existenz solcher Prozesse verneinen (Harke 1998). Dem gegeniiber steht auf
der anderen Seite die Genetik, die mit fortschreitenden Moglichkeiten ein besonderes Interesse
an der menschlichen Bevolkerungs- und Besiedlungsgeschichte der Erde entwickelt und sich
dabei vor allem auf Massen- und Langstreckenmigrationen bezieht (Fix 1999). Auch in der
Soziologie stellen die 1960er und 70er Jahre einen dynamischen Zeitabschnitt der
Migrationsforschung dar. Die wissenschaftliche Untersuchung des Phdnomens ,,Migration*
reicht hier allerdings viel weiter zuriick und hat ihren Ursprung in der im ausgehenden 19.
Jahrhundert von Ernest Georg Ravenstein begriindeten Migrationstheorie. Ravenstein stellte auf
der Basis empirischer Beobachtungen im Vereinigten Konigreich seine so genannten

»Wanderungsgesetze* auf. Seine Theoreme lauten sinngemal (zit. nach Han 2006):
1. Die Mehrzahl der Wanderungsvorgénge erfolgt iiber kurze Distanzen,
2. Wanderungen iiber groflere Distanzen verlaufen hédufig in Etappen (Kettenwanderung),

3. Bei Wanderungen iiber groflere Distanzen werden groBe Industrie- und Hafenstidte als

Zielorte bevorzugt,
4. Wanderungsstrome bestehen stets aus zwei gegenldufigen Komponenten,
5. Die Landbevoélkerung ist in Wanderungsstromen iiberreprésentiert,
6. Frauen wandern eher liber kiirzere, Ménner eher iiber ldngere Distanzen,
7. Die Mehrzahl der Migranten sind Alleinstehende,

8. Die Bevdlkerungszunahme in Stiddten ist mehr durch Wanderungsgewinne, als durch

natiirliche Bevolkerungsbewegungen bedingt,

9. Das Wanderungsvolumen steigt synchron mit der industriellen und verkehrstechnischen

Entwicklung,

10. Die meisten Wanderungsvorgidnge werden durch 6konomische Anldsse ausgelost.

Ravensteins Uberlegungen aber auch vor allem Lees individualisierte ,,Push and Pull* Theorie
(Lee 1972), eine Weiterentwicklung der klassischen Gravitationsmodelle, wurden nur mit groBBer
zeitlicher Verzogerung pragend fiir die archdologische Migrationsdiskussion. Lees Ansatz
basiert vornehmlich auf der Analyse von verschiedenen, individuell relevanten Faktoren im

Ausgangs- und Zielgebiet von Bevoilkerungswanderungen, z.B. den demographischen, sozialen
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und 6konomischen Bedingungen, aus denen sich die Kausalitidt des Migrationsprozesses erklart
(Lee 1972). Das bedeutet, das im Zielgebiet eine Reihe positiver Faktoren oder
Anziehungskrifte (,,Pull-Faktoren*) wirken und im Herkunftsgebiet mogliche negative Faktoren
oder AbstoBungskrifte (,,Push-Faktoren®) wirksam sind, die die Wanderungswahrscheinlichkeit

erhohen (Tab. 3).

Tab. 3: Faktoren der individuellen Migrationsmotivation nach Lee (1972). ,,Push“-Faktoren sind abstoflende
Faktoren des Ursprungsgebietes, ,,Pull“-Faktoren anziehende des Zielgebietes. Die einzelnen Faktoren
beziehen sich auf die Struktur moderner Gesellschaften. Die fettgedruckten Zeilen bezeichnen die

Hauptmotivationsebenen.

,»Push® Faktoren »Pull“ Faktoren
Okonomische Probleme Okonomische Vorteile
o Arbeitslosigkeit, kaum Einkommen ¢ Hochkonjunktur
e niedriges Lohnniveau ¢ grofle Arbeitsnachfrage
o gute Verdienstmoglichkeiten
Soziale Probleme e informelle Sektoren
¢ gute Verkehrsanbindung
e Armut
o religiose Verfolgung Soziale Vorteile
o Unsicherheit
¢ (Rassen-)Diskriminierung e Sicherheit
e gute Wohnmdoglichkeiten
Ereignisse e Toleranz (z.B. religiose)
¢ Bildungsmoglichkeiten
« Katastrophen o entwickeltes Gesundheitssystem

e breit gefachertes Freizeitangebot

Demographische Probleme
Demographische Vorziige

o Landknappheit

o Uberbevélkerung e ausreichendes Flichenangebot
Politische Konflikte Politische Vorteile

e politische Verfolgung . gl'instige Einwanderungsgesetze

o Gesetze e Moglichkeit illegaler Einwanderung

e Krieg o Akzeptanz

e Hohe Steuern
e Enteignung
¢ (Rassen-)Diskriminierung

Mit dem Ende der Vorherrschaft der Prozessualisten in der angloamerikanischen Archiologie in
den spéten 1970er und frithen 1980er Jahren wird auch der Migration wieder mehr Beachtung
geschenkt und die Erkenntnisse aus Sozial- und Naturwissenschaften mit in die
Theorienentwicklung einbezogen. Die Kritik der postprozessualen Archdologen bezieht sich zum

einen auf den ahistorischen Funktionalismus der prozessualen Archiologie (Hodder 1982) und
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zum anderen auf das Adaptationskonzept (Eggert 2005). Erstere bezieht sich auf Binfords
Forderung, die kulturinternen funktionalen Zusammenhinge von materieller Kultur zu
untersuchen und nicht den diachronen interkulturellen Vergleich und die historische
Entwicklung in den Vordergrund zu stellen (Binford u. Binford 1968). Statt gesellschaftliche
Entwicklung und damit auch die materielle Kultur nur als adaptive Reaktion auf
Umweltbedingungen zu sehen, wird jetzt gefordert, die materielle Kultur unter dem
Gesichtspunkt ihrer gesellschaftlichen Bedeutung und der Motivation ihrer Herstellung und
Nutzung zu betrachten (Hodder 1982). Die Archiologie steht vor dem gleichen Problem des
Migrationsnachweises: der Quelle. Aber anders als in dem positivistisch materialistischen Ansatz
der kulturgeschichtlichen Schule wird jetzt in Anlehnung an die soziologische
Migrationsforschung (s.o.) versucht, die Motivation, also die ,,Push* und ,,Pull* Faktoren, der
Migration zu ergriinden und Moglichkeiten zu finden, diese im archédologischen Befund
nachzuweisen (Anthony 1990). Dies verlangt ein stirkeres Einbeziehen der Erkenntnisse und
Theorien aus den Sozialwissenschaften, der Ethnologie und anderen Humanwissenschaften und
vor allem die Entwicklung eigener wissenschaftstheoretischer Konzepte bzw. eines theoretischen

Uberbaus.

Eine weitere Entwicklung, die aus dem stirkeren Bezug auf die Erkenntnisse der
Sozialwissenschaften resultiert, ist die bewusste Herabsetzung der Bedeutung von so genannten
Long-Range Migrationen (vgl. Ravensteins Theorem 1). Nachdem dieses klassische
Migrationsmodell der Invasionisten und der Kulturhistorischen Archdologie sich auf eine grof3e
Bevolkerungsbewegung  (Volkerwanderung) in  einem mehr oder weniger scharf
einzugrenzenden Zeitfenster bezog, stehen jetzt Migrationsmodelle im Vordergrund, die eher
kleinrdumige, aber sich zeitlich kontinuierlich fortsetzende Bevdlkerungsexpansionen als den
Regelfall annehmen (Friedlaender et al. 2002). Im Kontrast zur prozessualen Archédologie wird
die Bedeutung autochthoner Kulturentwicklung, aber auch die aggressive Kulturiiberpragung der
Kulturhistorischen  Schule herabgesetzt. Vielmehr werden Fremdbeeinflussung von
Kulturentwicklung durch Prozesse demischer Diffusion oder Infiltration erklirt. Eines der wohl
einflussreichsten Modelle war und ist das Wave of Advance Modell (Ammerman u. Cavalli-
Sforza, L. 1984). Hier wird davon ausgegangen, dass demographisches Wachstum einer Kultur
zu ihrer stetigen Ausbreitung iiber die Perimeter des Kulturraumes fiihrt. Die Ausbreitung von
Kulturtrigern in den Raum anderer fiihrt zur kulturellen Uberprigung oder Verdringung. Dieses
Modell bezieht sich vor allem auf die Ausbreitung der produzierenden Lebensweise des
Neolithikums in Europa und der damit verbundenen Aufgabe aneignender Wirtschaftsweisen

bzw. der Verdringung der indigenen Jager & Sammler (Ammerman u. Cavalli-Sforza 1984). Als
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Argument gegen Massen- bzw. Long-Range Migrationen wird angefiihrt, dass kontinuierlich
raumgreifende Prozesse wie die ,,Wave of Advance“ aus der emischen Perspektive der
Archidologie betrachtet zu dem gleichen Ergebnis fiihren wie kurzfristige Massenbewegungen.
Letztere stellen allerdings unter Beriicksichtigung der Motivation hinter der Migration aber auch
der Erkenntnisse der Populationsgenetik eine bessere Erklarung fiir die Prozesse dar

(Friedlaender et al. 2002).

Erst Anfang der 1990er Jahre werden Long-Range- bzw. Massenmigrationen wieder in den
Theorienkanon der Archdologie aufgenommen. Interdisziplindre Erkenntnisse - etwa zur
Besiedlungsgeschichte Australiens oder der amerikanischen Kontinente - aus Genetik,
Anthropologie und Archdologie liefern die Evidenzen fiir solche Prozesse. Anthony (1990)
beschreibt sie als separate und wichtige Phdnomene der Menschheitsgeschichte. Als
grundlegende Ursache sieht er Schwerpunktokonomien, die zu einer schnellen Ausbeutung bzw.
Ubernutzung von Ressourcen fiihren und damit eine starke Mobilitit der Kulturgruppe
verlangen. Die durch solche ,,Push“-Faktoren bedingten Bevolkerungsbewegungen dulern sich
dann nicht in Wellen (Anthony 1990). Anthony fordert auBerdem, dass Migration als ein
strukturiertes menschliches Verhalten wahrgenommen werden soll. Ein Verhaltensmuster, das
unter konstruktivistischer Betrachtung individueller Handlungen im historischen Kontext
dadurch charakterisiert wird, das es von definierten Subgruppen einer Gesellschaft mit
spezifischen Zielen ausgefiihrt wird. Diese gilt es zu ergriinden, um zu verstehen, wie sie sich in
der materiellen Kultur manifestieren kénnen (Anthony 1990). Im Folgenden sollen ohne den
Anspruch der Vollstindigkeit die einflussreichsten archiologischen Migrationstheorien

aufgelistet und erklért werden:

e Invasion Eine aggressiv expandierende Kulturgruppe dringt in den
Lebensraum einer anderen ein und verdringt diese (vgl. Anthony

1990).

e Wave of Advance Auch ,,demische Diffusion*: Demographisches Wachstum fiihrt zu
einer langsamen Ausbreitung von Familiengruppen und Bildung von
Nachbarsiedlungen durch die folgenden Generationen (Cavalli-

Sforza et al. 1983; Ammerman u. Cavalli-Sforza 1984).

e Folk Migration Direktionale Bewegung einer Population von einer Siedlung oder
einem Gebiet in ein neues. Bezieht sich auch auf sehr grofle
Bevolkerungsgruppen (Mass migration) und das Zuriicklegen grofer

Strecken (Long Range Migration) (Anthony 1990).
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e Elite Dominance Einzug einer zahlenméfBigen Minderheit in ein neues Gebiet, die
anschlieBend soziale, kulturelle und/oder sprachliche Dominanz {iber

die indigene Bevolkerung ausiibt (Renfrew 1987; Gimbutas 1994).

e Leapfrog Colonisation Zielgerichtete Kolonisierung ausgesuchter Gebiete durch kleine
Gruppen. Diese Enklaven konnen in Arealen liegen, die von der
indigenen Bevdlkerung nicht genutzt werden. Von dort kann eine
weitere Ausbreitung und Akkulturation von Einheimischen ausgehen

(Friedlaender et al. 2002).

o Frontier Mobility Durch wirtschaftliche und soziale Kontakte zwischen Bauern und
Jager-Sammlern entstehen Bindungen und Migration einzelner
Personen oder kleiner Gruppen. Diese Bewegung findet in beide
Richtungen statt und reflektiert die sozialen und kulturellen

Hintergriinde beider Gruppen (Zvelebil 1995, 1996).

e Infiltration Gradueller Einzug kleiner Gruppen, die sich in die bestehende
Bevdlkerung eingliedern und dort oft spezialisierte Aufgaben

iibernehmen (Neustupny 1982; Gimbutas 1994).

Die beschriebenen theoretischen Entwicklungen beziehen sich hauptsichlich auf die anglophone
Archédologie. Die in Deutschland bis heute vorherrschenden Typologie- und
Chronologiekonzepte, die ihren Ursprung in Montelius oder auch Kossinas Ideen haben,
argumentieren auf Basis von ,,Einfliissen®, welche wiederum iiber Migration oder Diffusion
verbreitet werden. Autochthone Entwicklungen spielen eine untergeordnete Rolle (Harke 1998).
Diese stehen im Kontrast zur marxistisch beeinflussten Archédologie, die Kultur von der Ebene
interner 6konomischer und sozialer Faktoren aus betrachtet und Kulturwandel damit als rein
autochthonen Prozess versteht (Bernbeck 1997). International dominieren in den
postprozessualen Stromungen der Archdologie heute hermeneutische Ansitze, die strukturelle
Determinismen des Denkens ablehnen und individuelles Handeln in den Vordergrund heben

(Friedlaender et al. 2002).

2.1.4 Migration und Mechanismen des Kulturwandels und ihr Nachweis in pri-
/historischen Zeitstellungen

Nachdem sich die vorherigen Kapitel der ideengeschichtlichen Entwicklung von Theorien und
Modellen des kulturellen Wandels und der Migration in prahistorischen Kulturgruppen

gewidmet haben, soll jetzt auf das Phanomen der Migration an sich und die daraus resultierenden



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 25

Folgen, sowie die Nachweisbarkeit im archidologischen Zusammenhang eingegangen werden.
Das Interesse und die Erforschung von Migration reicht iiber verschiedene Disziplinen von den
Sozialwissenschaften und der Kulturellen Anthropologie, Archdologie, Geographie und
Demographie bis hin zur Biologie und der evolutiondren Genetik. Daraus resultiert, dass
,Migration” kein scharf zu definierender Begriff ist, vielmehr eine Zusammenfassung
verschiedenartiger Vorgidnge unter dem gemeinsamen Merkmal des Ortswechsels. In der
Biologie ist Migration eine der vier Kréfte der Evolution zusammen mit Mutation, natiirlicher
Selektion und genetischem Drift und spielt eine wichtige Rolle in der grundlegenden Theorie der
Evolutions- bzw. Populationsgenetik (Wright 1931). Auch in der Okologie ist sie ein wichtiges
Thema: zum einen als Phdnomen an sich und zum anderen als Variable des Verhiltnisses von
sozialen und genetischen Strukturen (Dingle 1996). An diese beiden Beispiele schlieit sich die
Demographie an, die Migration als ein dynamisches Mal} der drei grundlegenden Prozesse
verwendet, das neben Fertilitdit und Mortalitit, Bevolkerungen formt und verdndert (Grupe et al.
2005). Auf die Bedeutung von Migrationen in der soziologischen, ethnologischen und
archdologischen Forschung wurde bereits im vorherigen Kapitel eingegangen. Es erscheint
dennoch wichtig, noch einmal hervorzuheben, dass gerade in der Soziologie das Phanomen der
Migration iiber die Dimension einer strukturellen Variabel hinaus betrachtet wird. Der Fokus
liegt bei den Auswirkungen auf interkulturelle Gefiige, der Okonomie der Ausgangs- und
Zielregion, aber vor allem auch auf den individuellen Einfliissen auf den Migrierenden (vgl. Lee
1972). Um auf einer mikrostrukturellen Ebene zu verstehen, in wie weit Individual- oder
Bevolkerungsmobilitdt die kulturelle Entwicklung prdgen kann, und ob sich dies auch im
archdologischem Befund niederschligt, ist es unumginglich, diese soziologischen aber auch
bevolkerungspsychologischen Erkenntnisse mit in die Untersuchungen préhistorischen
Kulturwandels aufzunehmen. Uber die individuelle Ebene hinaus ist es aber gerade bei dem
Phinomen der initialen Kolonisation bzw. der ErschlieBung neuer Riume durch eine
Bevolkerung notwendig, 0kologische Faktoren mit in die Untersuchungen einzubeziehen. Die
Ursachen fiir mogliche Verdanderungen im kulturellen Gefiige sind hier vor allem in der

Interaktion des Menschen mit seiner neuen Umwelt zu sehen.

Die Strukturierung der verschiedenen Arten von Individual- und Bevdlkerungsmobilitit
macht eine Typologie der Prozesse notwendig. Dabei bieten sich nicht die im vorherigen Kapitel
aufgefiihrten archiologischen Migrationstheorien an, da sie eher einen Modellcharakter haben.
Die soziologische Migrationstheorie kennt verschiedene Migrationstypologien mit deren Hilfe
man den komplexen Vorgang, der im Spannungsfeld von objektiven Bedingungen und

subjektiven Faktoren stattfindet, darstellen kann. Diese verschiedenen Typologien (vgl. Han
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2006) beziehen sich allerdings hauptsdchlich auf die gesellschaftliche Entwicklung seit dem
,,demographischen Ubergang* und sind, nicht nur aufgrund der Quellenlage, nur bedingt auf
préhistorische Gesellschaften anwendbar. Viele Typen wie Asylmigration, Einschleusung,
Transitmigration oder Pendelmigration (Diivell 2006) sind nicht auf prikapitalistische,
vornationalstaatliche Gemeinschaften ohne politische Regulierung von Bevolkerungs-
bewegungen {ibertragbar. Andererseits finden auch Typen, in leichter Abwandlung,
Entsprechungen in prihistorischen Kulturgruppen, allerdings in Abhéngigkeit von der sozialen
und Okonomischen Komplexitit (Flannery 1972). Die in diesem Zusammenhang aus
soziologischer und anthropogeographischer Sicht am ehesten zu verwendende Kategorisierung
von Migrationsprozessen findet sich in der Arbeit von Roger Sanjek (2003), die im weiteren
Verlauf dieser Arbeit als Grundlage verwendet werden soll. Seine Typologie basiert auf dem
Vergleich historischer und postmoderner Wanderungstypen und besteht aus sieben

verschiedenen Prozessen:

e Expansion Ausbreitung einer Population iiber die bisherigen geographischen
Grenzen hinweg in zuvor besiedelte oder unbesiedelte Gebiete unter
Beibehaltung der Produktions-/Versorgungsstrategie oder Anpassung

an die neu angetroffenen Bedingungen.

Zufluchtsuchen Migration in besiedelte oder unbesiedelte Gebiete als Fluchtbewegung
z.B. aufgrund feindlicher Kolonisation des urspriinglichen

Lebensraumes.

Kolonisation Zielgerichtete Inbesitznahme / Usurpation des Lebensraumes einer
Kulturgruppe durch eine andere, bei der die Kontrollfunktion iiber die
neue Region durch die Ursprungsregion iibernommen wird. Meist
mehrstufiger Prozess, bei dem in einer initialen Phase wenige
Personen die Machtanspriiche sichern und in folgenden Phasen erst die

massenartige Besiedlung des okkupierten Gebietes beginnt.

e Deportation Aus politischen oder 6konomischen Griinden erzwungene Umsiedlung

von Bevolkerungsgruppen in andere Gebiete.

e Handelsdiaspora Auswanderung von Handelsspezialisten in die Siedlungsraume / Stadte
anderer Kulturgruppen zur Errichtung von Handelsnetzwerken
zwischen dem Ursprungs- und dem Zielgebiet (z.B. Karawansereien),

zumeist ohne vollstandige kulturelle Integration.



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 27

e Arbeitsdiaspora Zuzug in eine neue Region zur Verbesserung der individuellen oder
familidren Okonomischen Situation (vgl. Arbeitsmigration weiter

oben).

o Auswanderung Bewusste Aufgabe der Residenz und kulturellen Bindung zum
Ursprungsgebiet, um sich an einem neuen Ort niederzulassen

(unbesiedelt oder besiedelt).

Sanjeks sieben Prozesse umfassen die grundlegenden historischen Migrationsvorgénge, die fiir
die Ausbildung der rezenten globalen Verteilung menschlicher Bevolkerungen und auch
Gesellschaftsformen als verantwortlich gesehen werden konnen (Sanjek 2003). Zwar werden
Prozesse der individuellen rdumlichen Mobilitdt vernachlissigt, wie z.B. Heiratsmobilitét, dafiir
lasst sich seine Typologie aber auch auf ein Phidnomen anwenden, das die meisten
soziologischen Migrationstypologien aufgrund der fehlenden Relevanz fiir moderne
Gesellschaften nicht beriicksichtigen: die Besiedlung bisher unbewohnter Regionen durch grof3e

Menschengruppen, die weite Distanzen zuriicklegen (Fix 1999).

Um zu bewerten, in wie weit Migrationsvorgdnge in prahistorischen Zeitabschnitten
stattgefunden haben, und welchen Einfluss sie auf die Kultur des Ausgangs- und Zielgebietes
hatten, muss also bei einem Minimum an verfiigbaren Information ein Maximum an mdglichen
Quellen und disziplindrem Wissen herangezogen werden. Das bedeutet, dass es notwendig ist,
verschiedene relevante, aber systematisch undhnliche Faktoren wie die Motivation,
zuriickgelegte  Distanz, Menge der Migrierenden, naturrdumliche Gegebenheiten,
Informationsfluss, Personenkreis, Bewegungsart etc. in einen strukturellen Zusammenhang zu
bringen und in kulturhistorische Informationen zu {iibersetzen (vgl. Anthony 1990, 1992;
Burmeister 2000). Die Gewichtung der einzelnen Faktoren ist dabei an die individuelle Situation
anzupassen. Abbildung 2 soll als schematische Darstellung der verschiedenen Einflussebenen

dienen, auf die im Folgenden noch nédher eingegangen wird.
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Abb. 2: Schematische Darstellung der Auswirkung von Migration auf das Entstehen kultureller
Variationen im Zielgebiet unter Einbeziehung der verschiedenen, wirkenden Faktoren im Ausgangs- und

Zielgebiet. Unter "soziale Faktoren™ sind auch die 6konomischen und ideologischen subsumiert.

Einer der grundlegenden Faktoren ist die Motivation (Push- und Pullfaktoren). Die
verschiedenen Formen von Migration sind in einer Vielzahl von sozialen, 6konomischen und
okologischen Faktoren begriindet, die im Ausgangs- und Zielgebiet der Migration wirken und
sich gegenseitig beeinflussen (vgl. Abb. 2). In Tabelle 3 findet sich eine Auflistung solcher Push-
und Pullfaktoren. Lees Auflistung bezieht sich im Detail auf Wirkfaktoren in modernen
Gesellschaften, die sich allerdings auf einer allgemeineren Kategorisierungsebene (Tab. 4) auch
direkt auf vergangene Gesellschaften anwenden lassen (Shennan 2000). Die Motivation ist
zumeist die Summe der verschiedenen Push- und Pullfaktoren. So kann z.B. die Ubernutzung
eines Lebensraumes zu 6kologischen und 6konomischen Konsequenzen wie Armut, Hunger aber
auch zu anthropogenen Katastrophen fiithren. Die daraus entstehende Motivation ist die
Verbesserung der Lebensumstinde, die eine Migration notwendig machen. Sollten
Informationen iiber andere Lebensrdume vorliegen, die giinstigere 6kologische aber auch soziale

Bedingungen bieten, so konnen diese als Push-Faktor fiir eine zielgerichtete Migration dienen.

Motivationen erkldren nicht nur, warum Menschen migrieren, sondern beeinflussen auch,
wer migriert und wie hoch die Bereitschaft ist, Informationsfluss aufrecht zu erhalten oder auch
an kulturellen Traditionen festzuhalten. Je geringer der Informationsfluss zwischen Ausgangs-
und Zielgebiet, desto hoher ist die Wahrscheinlichkeit der Verdnderung kultureller Muster der
Immigrierten im Zielgebiet (vgl. Abb. 2), entweder durch kulturelle Adaptation an bestehende
Systeme oder durch die Ausbildung neuer Muster bei der Besiedlung neuer Nischen (Prentiss u.
Chatter 2003). Im Zielgebiet wirken die sozialen Sanktionen, die den Kulturkern einer Gruppe
zusammenbhalten, geringer, wodurch das innovative Verhalten ansteigt (Rosenberg 1994). Die

Etablierung komplexer sozialer Netzwerke durch die Migrierenden hingegen kann zur
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Beeinflussung des Ziel- und Ausgangsgebietes fithren (Burmeister 2000). Der Faktor Distanz
entscheidet ebenfalls iiber den Grad des moglichen Informationsflusses. Je groBler die Distanz,
iiber die migriert wird, ist, desto mehr Aufwand und Energie miissen investiert werden, um den
Informationsfluss aufrecht zu erhalten. Die Bereitschaft dazu entscheidet wiederum, ob die
Moglichkeit wahrgenommen wird. Information ist auch die Grundlage des Phidnomens der
»Kettenmigration. Auch Massenmigrationen sind nicht unbedingt zeitlich eng zu fassende
Ereignisse, sondern konnen langwierige, kettenreaktionsartige Prozesse sein. Der
Informationsaustausch der Emigranten mit den Menschen im Ausgangsgebiet kann als ,,Pull“-
Faktor wirken, der zu einem stetigen Nachzug fiihrt. Menschen, die einen permanenten
Ortswechsel anstreben, tendieren dazu, vor allem Regionen mit dhnlichen sozialen Strukturen,

oder zu denen einen familidre Verbindung besteht, auszuwéhlen (Anthony 1997).

Etablierte Gesellschaften migrieren nicht als Ganzes, sondern eine Gruppe von Migranten
reprasentiert einen mehr oder weniger klar definierten Teil einer Bevolkerung. Dieser selektive
Prozess wird bedingt durch die Motivation, aber es sind auch die Konditionen zu bedenken,
unter denen eine Gesellschaft es Gruppen erlaubt, sich loszuldsen (Burmeister 2000). Selektive
Faktoren konnen z.B. geschlechts-, alters- oder klassenspezifisch sein. So zeigt sich auf der
Ebene der kleinrdumigen individuellen Mobilitit die Gruppe der 20-30 jdhrigen in
ethnographischen und soziologischen Studien am mobilsten (Anthony 1990). Bei
Massenmigrationen hingegen besteht der Hauptanteil aus sozial und Okonomisch
Unterprivilegierten. Solche okonomischen Faktoren konnen auch durch anthropogene- oder
Naturkatastrophen, die z.B. zu Ressourcenmangel fiihren, ausgeldst werden. Auch wenn hier die
okologischen Faktoren Determinanten fiir Migration sind, kann die gleiche Bedingung trotzdem
zu individuell verschiedenen Verhaltensmustern fithren (Straubhaar 1993). Gesellschaften mit
etablierten Mustern der Mobilitdt, z.B. zur Verheiratung, haben haufig eine ideologisch
determinierte Matri- oder Patrilokalitit, was bedeutet, dass festgelegt ist, welches Geschlecht zu
einem gewissen Zeitpunkt migrieren muss. Der Wirkungsgrad von Motivationen ist also
abhingig von der gesellschaftlichen Rolle des Individuums, die Mobilitit fordert (Bsp.:

Heiratsmobilitét, Selbstbeweis) oder notwendig macht.

Die Selektivitit des FEin- und Auswanderungsprozesses aber auch die Menge der
Migrierenden haben Einfluss auf die Demographie von Ausgangs- und Zielgebiet, z.B. auf die
Altersstruktur und Geburtenrate. Als Konsequenz daraus konnen wieder neue Motivationen zur
Mobilitit erwachsen (Burmeister 2000). Demographisches Wachstum kann auch die Expansion

einer Kultur tiber den angestammten Raum hinweg notwendig machen. Diese Notwendigkeit an
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sich erklédrt aber nicht mogliche kulturelle Variationen in den Tochtergruppen. Die Kausalitit

hierfiir liegt in den zuvor beschriebenen Faktoren.

Auch wenn Information und Motivation als Haupteinflussebene fiir durch Migration
beeinflusste kulturelle Variation genannt werden, ist zu bedenken, dass alle Entwicklungen
innerhalb des Zielgebietes nur in einem gewissen 6kologisch definierten Rahmens moglich sind
(Steward 1955). Dieser limitierende Faktor kann durch einen verstirkten Informations- und
Stoffstrom mit dem Ausgangsgebiet wenigstens zeitweise umgangen werden. Die
Ressourcenabhéngigkeit kann zur Entwicklung besonderer kultureller Variationen und
Handlungsmuster fiihren, die allerdings keine neuen Kulturen hervorbringen, sondern immer
Derivate der Mutterkultur bleiben. Als Beispiel sind die Pitcairn Inseln zu nennen, die im
Rahmen der polynesischen Expansion um ca. 800 n. Chr. besiedelt wurden. Diese Inseln boten
die notwendige Landmasse, um die wachsende Bevdlkerung der weiter westlich gelegenen
Inseln, wie Mangareva, aufzunehmen. Allerdings erfiillten sie nicht die ©kologischen
Bedingungen, um die Siedler eigenstindig zu tragen. Es finden sich zwar fiir diese Inseln
spezifische Artefakte und Siedlungsstrukturen, aber es blieb liber die gesamte Zeit der Nutzung
dieser Inseln eine Abhéngigkeit zu Mangareva bestehen. Der Zusammenbruch der sozialen
Strukturen auf dieser Insel hatte letztendlich den Zusammenbruch der Kulturen auf den Pitcairn
Inseln zur Folge. Trotz eigener kultureller Variationen war es den Bewohnern, bedingt durch die
naturrdumliche Ausstattung dieser Inseln, nicht moglich, eine erfolgreiche Okonomische

Strategie zu entwickeln, die eine selbstindige Versorgung gewihrleistet hitte (Diamond 2005).

Als ein Beispiel fiir eine Migration, bei der bewusst ein starker Informationsaustausch zum
Ausgangsgebiet aufrechterhalten wird, ist die Kolonisation zu nennen. Sie unterscheidet sich von
den anderen Migrationstypen dadurch, dass es zu einer bewussten kulturellen Prigung bzw.
Uberprigung des Zielgebietes kommt. Die Kultur des Ausgangsgebietes wird in das Zielgebiet
importiert. Der Einfluss der Kultur des Zielgebietes auf die Ausbildung kultureller Variationen
ist verhdltnisméBig gering. Anpassung an die neue Region findet entweder nur auf der
technologischen oder der 6konomischen Ebene statt (Burmeister 2000). Kolonisationsprozesse
dienen hiufig auch zur Ausbeutung von Ressourcen, die zur Suspendierung des
Ausgangsgebietes gebraucht werden. Tabelle 4 soll die verschiedenen zuvor erlduterten
Migrationstypen mit den bekannten archdologischen Modellen und den zugrunde liegenden

Hauptmotivationsebenen nach Lee (vgl. Tab. 3) verbinden.



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 31

Tab. 4: Zuordnung von Migrationsdistanz, archéiologischen Modellen und Hauptmotivationsebenen (nach

Lee 1972) zu den verwendeten Migrationstypologien von Sanjek (2002).

. . . o . Haupt-
Maralontp  aridaege  iriale o
J g (vgl. Tab. 3)
Expansion klein Wave of Advance Demographie
Demic Diffusion Okonomie
Leapfrog Colonisation
Individual Frontier
Mobility
Kolonisation . groB/klein Elite Dominance Politik
Invasion Okonomie
Leapfrog Colonisation Demographie
Auswanderung grof3 Folk Migration Politik
Infiltration Okonomie
Demographie
Ereignisse
Soziales
Deportation grof/klein Folk Migration Politik
Okonomie
Soziales
Zuflucht grof3/klein Folk Migration Ereignisse
Infiltration Politik
Soziales
Arbeitsmigration grof/klein Infiltration Okonomie
' Politik
Soziales
Handelsmigration |  groB/klein Infiltration Okonomie

Migrationstypen wie auch die Einflussebene von Motivation, Informationsfluss und Selektivitat
sind abhédngig von der sozialen Komplexitit der Gesellschaften (vgl. Tab. 2). Heiratsmigration
ist ein klassisches Beispiel der Archdologie fiir kleinrdumige Bevolkerungsmobilitét, die bereits
in egalitiren Gesellschaften auftritt (Bsp.: Tracht- und Heiratskreise in der norddeutschen
Bronzezeit; Lehmkiihler 1991). Arbeitsmigration hingegen, also der Zuzug in eine neue Region
zur Verbesserung der individuellen oder familidren 6konomischen Situation (Sanjek 2003),

findet sein prihistorisches Aquivalent erst mit dem Aufkommen von handwerklichen
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Spezialisierungen und der Abwendung von reinen Subsistenzwirtschaften in frithen komplexen
Kulturen. Zentren solcher Kulturen kdnnen hier einen erhdhten Attraktionswert auf Mitglieder
umliegender Kulturgruppen haben. Andererseits haben die komplexen Kulturen ein Interesse an
der Einwanderung von Spezialisten und Arbeitskriften zur Produktion des notwendigen
Ressourceniiberschusses. Kolonisationsprozesse sind nur moglich, wenn im Ausgangsgebiet ein
komplexes System mit entsprechenden Verwaltungsorganen existiert, das zum einen den
organisatorischen Aufwand koordiniert und zum anderen kann die Notwendigkeit zur
Kolonisation auch erst aus einem System resultieren, in dem Machtverhéltnisse klar verteilt sind
und in denen ein Hauptling oder eine Regierung ein Okonomisches Interesse an der
Vergroflerung von Einflusssphdren entwickelt (Flannery 1972). Generell kann soziale
Komplexitidt die Pull- Wirkung einer Region steigern (Bsp. Arbeitsmigration). Gleichzeitig
konnen die gleichen Faktoren auch eine Push- Wirkung (staatliche Repression, Armut etc.) auf

die Bevolkerung haben.

Die verschiedenen Faktoren, die notwenig sind, um Migrationen als kulturbeeinflussenden
Prozess zu identifizieren, unterscheiden sich, wie bereits gezeigt wurde, nicht nur systemisch,
sondern auch in ihrer Nachweisbarkeit innerhalb prahistorischer Populationen. Um die Faktoren
zu untersuchen, bedarf es verschiedener fachlicher Kompetenzen. Wihrend sich z.B. die Zahl
der Migrierenden und auch der Migrationstyp in der genetischen Zusammensetzung einer
Population niederschlagen kdnnen, gibt es ideologische und soziale Aspekte, die sich vor allem
auf der Ebene der ,,Motivation“ duflern, die sich nur kulturwissenschaftlich erfassen lassen oder
naturrdumliche Einfliisse, die auf die Motivation einwirken, fiir deren Nachweis es
naturwissenschaftlicher Methoden bedarf (z.B. Paldoklimatologie). Eines der grundlegenden
Probleme der Archéologie ist allerdings, dass ihre Informationen zumeist nur aus dem Zielgebiet
stammen. Die Tatsache, dass eine Immigration stattgefunden hat und eventuelle Riickschliisse
auf das Ursprungsgebiet dieser, lassen sich - wenn nicht der gliickliche Zufall von historischen
Uberlieferungen besteht - nur induktiv herleiten. Reduziert auf die klassischen Quellen der
Archéologie - also die materielle Kultur - bedeutet das, dass man wieder vor dem Problem der
Unterscheidung von Migration, kultureller Diffusion und Handel steht (Shennan 2000). Des
Weiteren verraten die Informationen aus dem Zielgebiet einer Migration zwar ,,wer” migriert,

aber nicht den Grund fiir die Migration (Anthony 1992).

Migrationsprozesse, an denen nur wenige Personen beteiligt sind, wie z.B. die
Arbeitsmigration, Handelsmigration oder auch die Heiratsmigration finden im archdologischen
Befund nur durch das Einbringen kulturspezifischer Objekte der privaten Doméne Niederschlag.

Ein groBerer Einfluss auf die Kultur des Migrationszieles ist nicht zu erwarten, was das
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Auffinden materieller Beweise fiir die Immigration in Siedlungen oder Grébern stark vom Zufall
abhingig macht (Burmeister 2000). Die geringe Zahl dieser Fremdfunde lassen wieder den
Schluss zu, dass sie z.B. durch Handel in das Untersuchungsgebiet gelangten. Es ist allerdings
moglich, durch z.B. molekularanthropologische Methoden eine Immigration nachzuweisen oder
im Zusammenhang mit dem archiologischen Befund auf die Motivation zu schlieBen. Ahnlich
verhilt es sich bei Kolonisationsprozessen wie dem Modell der ,,Elite Dominance®. Zwar findet
bei so einem Prozess eine starke kulturelle Prigung des okkupierten Gebiets statt, die sich aber

nicht unbedingt dominant in den materiellen Hinterlassenschaften duf3ert.

Bei Massenmigrationsprozessen wie Expansionen oder Auswanderung ist es ebenfalls
schwierig, sie anhand der materiellen Kultur oder anderer archidologischer Befunde eindeutig als
solche zu identifizieren oder sie gegen Typen mit wenigen Teilnehmern oder andere
Diffusionsmechanismen abzugrenzen (Montgomery et al. 2005) Ein Beispiel hierfiir ist die
angelsdchsische Kolonisation Britanniens. Der Diskussion liegen hier zwei rivalisierende
Modelle zu Grunde: ,,Folk Migration* (Anthony 1997; Hamerow 1997) und ,,Elite Dominance*
(Renfrew 1987; Arnold 1994). Das plotzliche Auflassen weiter Gebiete Ddnemarks und
Norddeutschlands im 5. Jhd. n. Chr. und das gleichzeitige Auftauchen kontinentaler Artefakte
(Keramik, Schmuck) und Gebrduche (Bestattungssitte, Architektur, Siedeln auf leichteren
Bdden) in Britannien wurde als Evidenz fiir eine Massenmigration germanischer Bevolkerungen
angesehen. Andererseits persistiert iiber einen langen Zeitraum auch Romano-Britische
Kulturmuster, vor allem Bestattungssitte und Siedlungsweise in unmittelbarer Néhe der
moglicherweise angelséchsischen Siedlungen. Dies und die Tatsache, dass es kaum klar zu
definierende angelsdchsische Nekropolen gibt, auf denen mehr als 50 Individuen bestattet sind
(Burmeister 2000), fiihrte zu der Annahme, dass nur eine kleine Zahl an Menschen vornehmlich
mit militdrischem Hintergrund migrierte, sich in der Folge als dominante Elite etablierte und es
zu einer langsamen Akkulturation der indigenen Bevolkerung kam. Allerdings finden sich keine
Elitegrdber in Britannien, wie sie aus dem angelsdchsischen Ursprungsgebiet bekannt sind
(Burmeister 2000). Beide Modelle sind aufgrund der archédologischen Befunde moglich.
Allerdings ist es z.B. nicht mdglich, nur anhand des Vorhandenseins angelsdchsischen Schmucks
in einem Grab festzustellen, ob der Triger selbst wirklich angelsidchsischer Herkunft war
(Montgomery et al. 2005). AuBerdem zeigt die Migrationstheorie, dass sich auch eine
Massenmigration als zeitlich langwieriger Prozess dulern kann, in dem immer wieder Menschen
in das neue Gebiet nachwandern und liefert damit eine weitere mdogliche Erkldrung fiir das

angetroffene archdologische Bild (Anthony 1997).
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Bei dem Beispiel der angelsédchsischen Landnahme Britanniens ist allerdings zu bemerken,
dass —im Vergleich zu vielen anderen Situationen/ Regionen - die archdologischen Befunde sehr
wohl ein recht genauen Einblick in die abgelaufenen Migrationsprozesse zulassen. Das
gleichzeitige Auftreten (5. Jhd. n. Chr.) von archiologischem Fundgut, vor allem Fiebeln
(kreuzformige Fibeln, runde Schalenfiebeln) und Keramik (Urnen) im nordwestlichen
Kontinentaleuropa und in Britannien zeigt die eindeutige Verbindung dieser Regionen auf.
Gerade die Urnen sprechen fiir einen Technologietransfer, da sie sich aufgrund ihrer
strukturellen Eigenschaften kaum fiir den Transport iiber lange Strecken eignen. Die
Urnenformen, die auf den abbrechenden Friedhofen des Elb-Weser-Dreiecks im 5. Jhd. zu finden
sind, treten gleichzeitig als friiheste Formen in Ost- und Siidost England auf. Der archédologische
Befund weist hier also darauf hin, dass Menschen mit ihren Kenntnissen der Keramikherstellung
aus dem Elbe-Weser-Dreieck nach Britannien ausgewandert sind (Capelle 1990). Die synchrone
Existenz der Formen in beiden Regionen weist dariiber hinaus darauf hin, dass es sich nicht um
eine plotzliche massenhafte Auswanderung gehandelt haben kann, sondern iiber einen ldngeren
Zeitraum kleinere Gruppen von Menschen (Kettenmigration oder Elite Dominance) bereits nach
Britannien iibersiedelten. Dass die Traditionen der Keramik und Fibelherstellung dann auf dem
Kontinent abbrechen und in Britannien weitergefiihrt und weiterentwickelt werden, spricht
ebenfalls fiir eine Kontinuitdt in der vertikalen Vererbung. Also, das nicht nur die Produkte,
sondern die Hersteller nach Britannien kamen und dort ihre Herstellungstechniken und Formen
weiter entwickelten. Die Entscheidung fiir Migration, gegen Diffusionsmechanismen wie Handel
wird auch durch einen Gesichtsurnenfund aus Wehden, Kreis Wesermiinde unterstiitzt. In
Markshall, Norfolk, findet sich ein fast identisches Urnenfragment. Die Seltenheit der
Keramikform aber auch die Ubereinstimmung selbst der kleinsten Details beider GefiBe kann
eigentlich nur dadurch erklédrt werden, dass sie vom gleichen Topfer gefertigt wurden. Dieser ist
vielleicht vom Kontinent nach England ausgewandert und hat dort seine Tétigkeit fortgesetzt

(Capelle 1990).

Die aufgefiihrten Beispiele zeigen, dass die Validierung eines Migrationsprozesses durch die
Archdologie allein nur selten moglich ist. Der reine Nachweis eines Ortswechsels durch
naturwissenschaftliche Methoden ist ohne die gleichzeitige Betrachtung archidologischer/
kulturwissenschaftlicher Daten aber auch ohne erkenntnistheoretischen Nutzen. Die
Wahrnehmung von Migration als einen dynamischen Prozess und nicht als Ereignis, ermdglicht,
thren Einfluss auf Kultur zu erkldren (Anthony 1990) und damit letztendlich auch die Erkldrung,
wie sich so ein Prozess auf die materielle Kultur niederschligt. Die Ableitung eines

theoretischen Uberbaus aus dieser Erkenntnis ermdglicht im Falle des Ausbleibens einer
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Bestdtigung von naturwissenschaftlicher Seite immerhin die deduktive Unterscheidung von
Migration zu Diffusion und Handel. Der Einfluss von Migrationen kann nur auf einer

transdiziplindren Ebene verstanden werden.

2.1.5 Zugang der Anthropologie zur Kulturentwicklung und Migration

Die physische Anthropologie / Archidometrie kennt mehrere, mehr oder weniger Erfolg
versprechende analytische Werkzeuge zur Bestimmung der regionalen Herkunft von pra-
/historischem  Skelettmaterial und damit auch zur Validierung des Befundes der
Bevolkerungsmobilitidt. Die klassischste Methode hierflir ist wohl die Ableitung iiber die
Morphologie, bzw. iiber die morphometrischen Merkmale. Diese Methoden sind allerdings mit
Vorsicht zu betrachten, da beobachtete Unterschiede bzw. Ahnlichkeiten zwischen Individuen
auch durch ernidhrungs- oder habituationsbedingte Merkmalsauspragungen am Skelett bedingt
sein konnen (Herrmann et al. 1990). Auch koénnen Umweltfaktoren, Klimaadaptationen und
andere duflere Einfliisse die morphologischen Merkmalsauspragungen beeinflussen, so dass es in
zwei Okologisch &dhnlichen Ridumen zu einem ebenso &dhnlichen Erscheinungsbild in
Bevolkerungen kommt, ohne dass es eine evolutiondre Verbindung der beiden Variablen gibt
(Perez et al. 2007a). Neu entwickelte ,,Landmark® und ,,Semilandmark® Analysemethoden der
Craniometrie, die z.B. im Vergleich mit genetischen Populationsdaten an siidamerikanischen
Skelettserien entwickelt wurden, versprechen zwar eine bessere Auflosung und Differenzierung
der gewonnen Daten (vgl. Pucciarelli et al. 2006; Perez et al. 2007a; Perez et al. 2007b), eine
sichere geographische Zuordnung ist allerdings nur zu GrofBriumen moglich (Herrmann et al.

2007).

Eine etablierte und weitaus zuverldssigere Methode zum Nachweis individueller
Residenzwechsel ist die Analyse stabiler Isotope schwerer Elemente wie Strontium (Sr) und Blei
(Pb) (Horn 2005). Diese Elemente werden mit der Nahrung aufgenommen und in biologischem
Apatit wie im Knochen oder Zahnschmelz inkorporiert. Strontium kommt dabei eine besondere
Bedeutung zu, da bei der Verstoffwechselung keine Isotopenfraktionierung stattfindet und damit
die im Hartgewebe gemessenen Isotopenverhéltnisse denen des jeweiligen Habitats entsprechen,
welches wiederum durch das unterliegende Gestein bestimmt wird (Schutkowski 1994). Wird in
einem Knochen oder Zahn aus einer Bestattung ein signifikant von dem des umgebenen
Sedimentes abweichendes Isotopenverhiltnis gemessen, so miissen sie einem ortsfremden
Individuum zugeordnet werden. Im Knochen, der sich in einem andauernden Umbauprozess
befindet, gleicht sich die Signatur an einen neuen Lebensraum an, wihrend im Zahnschmelz
nach der Anlage kein Umbau mehr stattfindet und er damit die Isotopenverhiltnisse des Habitats

wiedergibt, in dem die ersten Lebensjahre verbracht wurden (Grupe et al. 2005). Signifikante
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Unterschiede des Strontiumverhéltnisses in Zahn und Knochen eines Individuums weisen damit
auch auf einen Residenzwechsel hin. FEine umfassende Kartierung von regionalen
Konzentrationen stabiler Isotope kann auch zur Herkunftsbestimmung dieser Signaturen genutzt
werden und damit der Bestimmung von Orten, an denen sich ein Individuum lange aufgehalten
hat oder aus denen es stammt (Rummel et al. 2007). Nachweise von Immigration und
Bevolkerungsmobilitit in préhistorischen Zeitstellungen anhand der Analyse von stabilen
Isotopen wurden z.B. an einer Nekropole der Glockenbecherkultur in Bayern (Grupe 1997) zur
angelsdchsischen Kolonisation Britanniens (Montgomery et al. 2005) oder zur
Bevolkerungsmobilitit in der Tiwanaku-Kultur (Knudson et al. 2004) erfolgreich durchgefiihrt.
Im Rahmen des Forschungsverbundes ,,Nasca: Entwicklung und Adaptation archdometrischer
Techniken zur Erforschung der Kulturgeschichte®, in dem auch die hier vorliegende Arbeit
beheimatet ist, wurden von der Arbeitsgruppe Peter Horn & Stefan Holzl der LMU Miinchen
solche Untersuchungen auch fiir das siidliche Peru vorgenommen. Dabei wurde dasselbe
Skelettmaterial verwendet, welches auch den genetischen Untersuchungen zu Grunde liegt. In
Hinsicht auf den Nachweis von Migrationen ist der erkenntnisbezogene Unterschied zwischen
der Isotopenanalyse und der Analyse molekularer genetischer Marker an alter DNA, dass anhand
der Isotopieverhidltnisse die primidre Mobilitit bzw. die direkte Mobilitit eines Individuums
nachgewiesen werden kann. Im Kontrast zu diesem biographischen Archiv ermdéglicht die
Untersuchung von DNA, lidngerfristige Auswirkungen von Bevdlkerungsmobilitdt und Dynamik
auf die genetische Zusammensetzung einer Population zu analysieren. Diese Methode, die der

vorliegenden Arbeit zu Grunde liegt, wird in den folgenden Kapiteln ausgiebig behandelt.

Die ausfiihrliche Behandlung der kultur- und migrationstheoretischen Erwdgungen in dem
Kapitel ,,Kulturwandel und Bevolkerungsmobilitit® soll die Verbindung von Kulturentwicklung
zur Biologie nahe bringen. Die offensichtlichste Verbindung zwischen Kultur und Biologie ist
der Kulturtridger selbst: der Mensch als biologisches Wesen. Ohne Kultur alleine auf diese
Funktion reduzieren zu wollen, ermdglicht ihre Entwicklung dem Menschen eine
extrasomatische Adaptation an seine Umwelt bzw. die ErschlieBung neuer Nischen. Andererseits
definiert die Okologie seines Habitats den Rahmen, innerhalb dessen kulturelle Entwicklungen
moglich sind. Entscheidungen des Menschen und damit auch Kultur kénnen also durch die
Biologie beeinflusst werden oder haben biologische Konsequenzen. Bevolkerungsbewegungen
sind hier ein gutes Beispiel. Die Ausfiihrungen der letzten Kapitel zeigen, dass kulturelle und
Okologische Faktoren verschiedene Typen von Migration bedingen koénnen. Die
unterschiedlichen =~ Migrationstypen  haben  unterschiedliche = Einfliisse  auf  die

Bevolkerungsbiologie ~ im  Ausgangs- und  Zielgebiet. Zur  Ubersetzung  der
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biologischen/genetischen Daten — die in dieser Arbeit ermittelt werden - in kulturhistorische
Informationen ist es also notwendig, liber ein theoretisches Grundwissen zu verfligen, das die
Interaktion von Biologie und Kultur beriicksichtigt. In Kapitel 2.3. soll die Verbindung von
Genetik und Kulturentwicklung in Bezug auf die Besiedlungsgeschichte Amerikas verdeutlicht

werden.
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2.2 Genetik

Die folgenden Kapitel sollen das grundlegende methodische und analytische Werkzeug dieser
Arbeit vorstellen. Die Kenntnis der Inhalte ist notwendig, um das wissenschaftliche Vorgehen

und auch die Aussagemoglichkeiten der Untersuchungen zu verstehen.

2.2.1 Molekulargenetische Grundlagen und Typisierungsmarker

Das menschliche Genom enthilt alle vererbbaren Informationen, die fiir die Ontogenese und die
Auspriagung der spezifischen Eigenschaften eines Individuums entscheidend sind. Diese
Informationen liegen in jeder Zelle als Desoxyribonukleinsdure (DNA) in Basensequenzen
codiert vor, die aus den vier Grundbausteinen (Basen / Nukleotide) Adenin und Guanin
(Purinbasen) sowie Cytosin und Thymin (Pyrimidinbasen) gebildet werden. Das Genom
eukaryonter Lebewesen wie dem Menschen gliedert sich in zwei Hauptbestandteile: Die
nukleare DNA (nuclear DNA= ncDNA), die in Form von Chromosomen im Zellkern vorliegt,
und die den iiberwiegenden Teil des Erbguts umfasst (3-10° Basenpaare), sowie die
mitochondriale DNA (mtDNA). Dieser weitaus kleinere Teil des Genoms befindet sich nicht im
Zellkern, sondern in der Matrix der Mitochondrien, den Zellorganellen, die fiir den
Energiestoffwechsel der Zelle zustindig sind. Die mitochondriale DNA — auch als
mitochondriales Genom bezeichnet - des Menschen ist ein zirkuldres, doppelstringiges Molekiil
mit einer Lange von 16.569 Basenpaaren (bp) (Pakendorf u. Stoneking 2005). In jeder Zelle
finden sich abhédngig vom Gewebetyp bis zu Tausende von Mitochondrien und damit auch
Kopien des mitochondrialen Genoms (Bogenhagen u. Clayton 1974). Im Gegensatz dazu liegt

das chromosomale / nukleare Genom nur einmal pro Zelle vor.

Grundsétzlich kann zwischen codierender und nicht-codierender DNA unterschieden werden.
Die codierende DNA umfasst die Gene, also die Abschnitte, die die Erbinformationen enthalten
und die auch transkribiert werden. Dieser codierende Teil des Genoms macht nur einen Bruchteil
aus. So codieren z.B. nur ca. 5% des nuklearen Genoms, hingegen ca. 95% des mitochondrialen
Genoms, wobei das mtDNA-Molekiil nur einen geringen Teil des menschlichen Genoms
ausmacht (Pakendorf u. Stoneking 2005). Da Gene und damit die codierenden Abschnitte eine
bestimmte Funktion erfiillen, liegt ein entsprechender Selektionsdruck auf ihnen. Daraus
resultiert, dass die Mdglichkeit fiir die Manifestationen von Mutationen, d.h. die Mutationsrate
eingeschrinkt ist. Codierende Sequenzen sind also meistens konservativ mit nur wenigen
Ausnahmen wie z.B. Genen, die die Immunresponse regulieren und damit einem selektiven
Einfluss, der aus der jeweiligen Biographie eines Individuums resultiert, unterliegen. Nicht-

codierende DNA-Abschnitte unterliegen keinem Funktionsdruck, wodurch sich Mutationen
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vergleichsweise leicht manifestieren konnen. Aus diesem Grund sind nicht-codierende
Abschnitte variabler als codierende. Als Vergleich liegt z.B. die Mutationsrate des codierenden
Teiles des mitochondrialen Genoms bei 0,0017 x 10 Basensubstitutionen pro Genort und Jahr
(Ingman et al. 2000), wihrend die der nicht codierenden hypervariablen Regionen I und II
(HVRI und HVRII) bei 0,075-0,162x10° liegt (Pakendorf u. Stoneking 2005). Trotz des groBen
codierenden Anteils libertrifft die Mutationsrate des mitochondrialen Genoms die des nuklearen
um viele Grofenordnungen. Die im Verlauf dieser Arbeit relevanten Mutationsereignisse sind in

Tabelle 5 aufgefiihrt:

Tab. S5: Im Rahmen dieser Arbeit aufkommende genetische Mutationsarten.

Mutationsart Auswirkung

Deletionen Verlust eines oder mehrerer Basenpaare
[ Dupiikaionent | Feropplinls ot et mebrerer Baserl
nsertonen | Hinzufiigen ciner oder mehrerer Basen
Sl premsdomBsss

Transition = Austausch von Purin- zu Purinbase, bzw.
. Pyrimidin- zu Pyrimidinbase (Bsp. C zu T)

Transversion= Austausch von Pyrimidin- zu Purinbase od.
i umgekehrt (Bsp. C zu G)

Mikrosatelliten Mutationen Einbau oder Verlust einer oder mehrerer
\ Wiederholungseinheiten

Die Wahrscheinlichkeit und Haufigkeit von Mutationen kann je nach Fragestellung entscheidend
fiir die Auswahl eines genetischen Markers sein, ob nun z.B. auf dem Niveau von Individuen,
Populationen oder Spezies unterschieden werden soll. So sind, sehr verallgemeinernd
gesprochen, konservative Regionen fiir die Unterscheidung von verschiedenen Arten, schnell
evolvierende Abschnitte fiir die Unterscheidung von Individuen geeignet. Ein weiteres
entscheidendes Merkmal fiir die fragestellungsbezogene Auswahl von molekulargenetischen
Markern ist der Vererbungsweg. Die grundlegende Unterscheidung liegt hier in diploiden
Genomen, die sich zu einem Teil aus dem Genom der Mutter und zum anderen aus dem des
Vaters ererben, wie z.B. Autosomen und haploiden Genomen, die nur uniparental vererbt

werden, wie die mt-DNA (matrilinear) oder die Y-chromosomale DNA (patrilinear).
Im Folgenden soll nun auf die einzelnen fiir die Arbeit relevanten Genorte (loci) und
molekulargenetischen Marker, ihre Besonderheiten und Anwendungsbeispiele eingegangen

werden. Der Schwerpunkt liegt dabei auf solchen, die fiir die Beantwortung
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populationsgenetischer/ bevilkerungsgeschichtlicher Fragestellungen wichtig sind und welche

sich aufgrund ihrer Eigenschaften auch fiir die Analyse an alter DNA (aDNA) eignen.

Wie bereits erwihnt, ist eine der besonderen Eigenschaften der mitochondrialen DNA, dass
sie nur uniparental-maternal vererbt wird und keiner Rekombination unterliegt. Damit
reflektieren Daten, die beziiglich der mtDNA gewonnen werden, iiber viele Generationen nahezu
unverinderte Matrilinien. Variationen des Genoms resultieren alleine aus Mutationen,
beeinflusst von evolutiven Kriften wie Selektion und Gendrift. Damit ist mt-DNA das Archiv
der Wahl, um matrilinieare Genealogien auf Generationsebene, Populationsebene und auch
phylogenetische Beziehungen zu untersuchen. Anhand von Mutationsstudien am mt-Genom
konnte z.B. gezeigt werden, dass alle heute lebenden Menschen auf eine gemeinsame Vorfahrin
zuriickzufiihren sind, die vor weniger als 200.000 Jahren in Afrika lebte (Cann et al. 1987),
wodurch die ,,out-of-africa® Hypothese massiv unterstiitzt wird. Die Untersuchung des
Cytochrom-b Abschnittes (Hummel 2003) aber auch anderer konservativerer Abschnitte des

Genoms (Renneberg in prep.) kann zu Zwecken der Speziesidentifikation herangezogen werden.

Die zuvor aufgefiihrten Eigenschaften sind in den letzten Jahren vermehrt angezweifelt
worden. So gibt es immer wieder Berichte {iber beobachtete Heteroplasmien (Vorhandensein
zweier mt-Genome), die die Frage nach der viterlichen Vererbung mitochondrialer DNA
hervorbrachten (Chinnery 2006). Ein sicherer Nachweis fiir das Vorhandensein von viterlicher
mt-DNA in einem menschlichen Individuum wurde bislang nur an einem Mann erbracht, dessen
Mitochondrien der Muskelgewebszellen zu einem groen Teil das viterliche Genom aufwiesen,
wiahrend im tlbrigen Gewebe das miitterliche Genom vorlag (Schwartz u. Vissing 2002). Es
handelt sich in diesem Fall um eine pathologisch bedingte Erscheinung. Da viele andere beim
Menschen beobachtete Heteroplasmien anscheinend auf Bearbeitungs- und Analysefehler
zuriickzufiihren sind (Bandelt 2005), kann davon ausgegangen werden, dass dieses Phdnomen zu
vernachlissigen ist. Ahnlich verhilt es sich mit der Rekombination. Es besteht die statistische
Moglichkeit, dass mt-DNA rekombiniert, dieses Phdnomen ist von anderen Spezies bekannt.
Nachgewiesen wurde es beim Menschen aber nur in dem Fall des zuvor erwéhnten Patienten
(Zsurka et al. 2005). Da paternale Vererbung der mt-DNA extrem selten ist und damit in der
Regel keine heteroplasmischen mitochondrialen Genome vorliegen, wiirde ein mogliches
Rekombinationsereignis zu keiner Verdnderung des Genoms fithren (Pakendorf u. Stoneking
2005). Damit ist, zumindest fiir die Untersuchungen an humaner mt-DNA, dieses Phinomen zu

vernachlissigen.

Das humane mitochondriale Genom wurde erstmals von Anderson et al. (1981) sequenziert.

Diese Sequenz bzw. mittlerweile die iiberarbeitete Version, die revised Cambridge reference
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sequence (rCRS) (Andrews et al. 1999) dient als Grundlage fiir die Nomenklatur der
Basenpositionen und als Bezugs-/ Referenzsequenz fiir den Vergleich aller im mt-Genom
aufkommenden Mutationen. So bedeutet z.B. der Vermerk einer Basensubstitution/ Mutation an
der Position 16223 des Genoms, das sich die entsprechende Base, die in der untersuchten

Sequenz vorliegt, von der rCRS (Haplogruppe H) unterscheidet.

Mutationen bzw. Polymorphismen haploider DNA-Abschnitte wie der mt-DNA, aber auch
des Y-Chromosoms, bestimmen die so genannten Haplotypen. Spezifische Kombinationen, die
in vielen Individuen auftreten, eignen sich um Cluster, so genannte Haplogruppen, zu bilden.
Diese Typen- und Gruppen bilden die Grundlage fiir eine Vielzahl von Studien zur
Besiedlungsgeschichte der Welt durch den modernen Menschen und auch fiir kleinrdumigere
Bevolkerungsbewegungen und Kolonisationsprozesse (Underhill u. Kivisild 2007). Diese
Untersuchungen finden zumeist auf der Basis rezenter DNA statt. Die grof3e Zahl an Kopien des
mitochondrialen Genoms, die in einer Zelle vorliegt, macht Untersuchungen an mt-DNA auch

besonders interessant fiir die Untersuchung alter DNA (vgl. Kap. 2.2.2).
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Abb. 3: Schematische Darstellung des menschlichen mitochondrialen Genoms. Beschriftungen
wie N1 oder 16S bezeichnen die funktionalen Regionen des Genoms. Die Kontrollregion

beinhaltet die HVR I & II (aus Pakendorf und Stoneking 2005)

Von besonderer Bedeutung fiir solche Untersuchungen ist der einzige, ca. 1122bp grof3e nicht-
codierende Abschnitt des mitochondrialen Genoms, die Controll Region oder auch D-Loop
(displacement loop), in der sich die hypervariablen Regionen I und II (HVR I und II) befinden
(Abb. 3). Die HVR I und II umfassen beide ca. 400 bp. und weisen sehr viele polymorphe
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Positionen auf. Dadurch wurden sie zu klassischen Markern der (molekularen)
Populationsgenetik, sodass bereits eine Fiille von Daten zum Vergleich verfligbar ist. Die
Untersuchungsmethode der Wahl ist in diesem Fall die Direktsequenzierung von
Genomabschnitten, um eine Vielzahl aufeinander folgender Nukleotidpositionen gleichzeitig
untersuchen zu konnen. Ein Grof3teil aller mt-DNA Arbeiten zur Bevdlkerungs- und
Besiedlungsgeschichte bezieht sich auf diese Regionen (vor allem auf die HVR I), wobei
mittlerweile die Tendenz dazu besteht, whole-Genome Untersuchungen (also die Analyse des
gesamten mt-Genoms) vorzunehmen. So wird eine bessere Auflosung der Daten erreicht (vgl.
Bandelt et al. 2003; Kong et al. 2003; Macaulay et al. 2005). Ein Grund fiir diese Entscheidung
ist der Nachweis heterogener Substitutionsraten innerhalb der Regionen. Das bedeutet, dass
einige Basenpositionen hiufiger und schneller evolvieren als andere (Meyer et al. 1999). Davon
sind vor allem Pyrimidin-Transitionen betroffen (C <> T). Eine Kartierung der einzelnen
Nukleotidpositionen und der jeweiligen relativen Substitutionsraten findet sich in Abb. 4. Die
sichere Zuordnung zu Haplogruppen kann erschwert werden, wenn die charakteristischen
Polymorphismen auf wiederholt mutierenden Nukleotidpositionen (recurrent mutations), so
genannten Mutational Hotspots, liegen. Einige Arbeitsgruppen bezweifelten die Existenz solcher
Hotspots und fiithrten das beobachtete Phinomen auf Rekombinationsereignisse zuriick, diese
Hypothesen konnten allerdings widerlegt werden (Stoneking 2000). Aufgrund der Existenz
dieser hochpolymorphen Regionen in der HVR sollte die Einteilung in mitochondriale
Haplogruppen ergénzend iiber die Untersuchung von Punktmutationen (Single Nucleotide
Polymorphisms — SNPs) oder Restriktionsfragmentlingen Polymorphismen (RFLPs) in der

codierenden-Region des Genoms erfolgen (Torroni et al. 2006).

SNP-Typisierungen dienen der Untersuchung einzelner variabler Positionen. SNP-
Untersuchungen werden z.B. dann eingesetzt, wenn nur eine einzelne Mutation zwischen
verschiedenen Allelen entscheidet und eine Sequenzierung langerer Genomabschitte keinen
weiteren Erkenntnisgewinn bringt. Sie kdnnen bei jeglicher Art von Polymorphismen eingesetzt
werden, befinden sie sich nun auf codierenden oder nicht-codierenden Abschnitten. Einsatz
finden sie z.B. bei der Untersuchung von immungenetisch assoziierten Polymorphismen (Pepperl
in prep.) oder coevolutiven Merkmalen wie der Laktose-Toleranz (Swallow 2003). SNPs sind
bei einer entsprechenden Auswahl der loci, wie bereits erwéhnt, auch fiir populationsgenetische
Studien geeignet. So kann {iber bestimmte SNPs haploider Genome, wie der mt-DNA oder des
nicht rekombinierenden Teils des Y-Chromosoms, die Zuordnung zu Haplogruppen erfolgen

(Underhill u. Kivisild 2007). Als Untersuchungsmethoden bieten sich in diesem Fall neben der
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Abb. 4: Relative Substitutionsraten vs. Nukleotidpositionen in der HVR I und HVR II. Die Liinge der Siulen
gibt die Substitutionsraten jeder Position wieder. Die Pfeile kennzeichnen Positionen aus
Verwandtschaftsanalysen, bei denen Basensubstitutionen trotz belegter maternaler Verwandtschaft
nachgewiesen wurden. Die Kisten kennzeichnen Regionen mit regulierender Funktion (aus Meyer et al.

1999).

Direktsequenzierung solche an, die sich nur auf eine spezifische Nukleotidposition beziehen wie
das ,,Minisequencing™ sowie auf molekularen Sonden basierende Methoden, die auch in
Multiplex Ansdtzen (mehrere Genorte werden auf einmal untersucht) durchgefiihrt werden
konnen. Ein Nachteil der Methode ist, dass eine entsprechend hohe Zahl an Genorten untersucht

werden muss, um aussagekriftige oder individualisierbare Daten zu bekommen.

Die Untersuchung von Restriktionsldngenpolymorphismen (RFLPs) wird fiir die gleichen
Fragestellungen angewendet. Der Unterschied liegt in der zum Nachweis verwendeten Methode.
Es werden zwar auch hier einzelne polymorphe Positionen untersucht, allerdings in diesem Falle
dadurch, ob ein spezifisches Enzym an der untersuchten Stelle, je nach Allel, entweder schneidet
oder nicht. Anhand der Lénge der verschiedenen Schnittfragmente des Produktes kann dann die
an der interessanten Position realisierte Base identifiziert werden. Der Nachweis erfolgt in der
Regel tliber hochprozentige Agarosegele oder die PAA-Gelelektrophorese. Im Rahmen dieser
Arbeit wurde allerdings auf RFLP-Analysen zugunsten von SNP-Analysen {iber molekulare
Sonden  verzichtet, da so eine  hohere  Nachweisgenauigkeit und  auch

Untersuchungsgeschwindigkeit erreicht werden konnten (Fehren-Schmitz et al. 2006).

Mikrosatelliten oder auch STRs (Short-Tandem-Repeats) sind nicht-codierende Abschnitte,
die eine bestimmte Abfolge weniger Basen tandemartig wiederholen. Die
Wiederholungseinheiten bestehen aus zwei (Dinukleotide), drei (Trinukleotide) oder vier
(Tetranukleotide) Basenpaaren, wobei erstere Moglichkeit am hdufigsten auftritt und selten auch

bis zu 6 Basenpaare vorkommen (Edwards et al. 1991). Allele werden iiber die variierende
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Anzahl an Wiederholungen bestimmt. Bedingt durch ihre Funktionsneutralitit weisen STRs ein
sehr hohes Mal} an Heteroallelie auf, sodass sie z.B. durch die kombinierte Untersuchung
weniger Systeme fiir die Unterscheidung auf individuellem Niveau genutzt werden konnen.
Autosomale STRs werden kodominat vererbt und liegen somit diploid vor, ein Allel vom Vater
und eines von der Mutter. Haben beide Allele die gleiche Zahl an Wiederholungseinheiten, so ist
das Individuum fiir diesen Genort homozygot, bei zwei verschiedenen Allelen heterozygot. Zwei
Merkmale sind je nach Fragestellung besonders relevant fiir die Auswahl eines STRs: die
Haufigkeit von Allelen eines STRs in einer Population (Frequenz) und die Heterozygotenrate.
Die Frequenz ist fiir die Unterscheidung von Populationen von besonderem Interesse.
Heterozygotenraten beschreiben das Ausmal} an Variabilitdt eines STRs. Sie leiten sich aus der
Anzahl an moglichen Allelen und ihrer Kombinationsmoglichkeiten ab. Je geringer die
Variabilitdt von Allelen ist, desto geringer ist die Heterozygotenrate. Um auf einer individuellen
Ebene zu unterscheiden, ist eine moglichst hohe Rate von Nutzen. Durch die Kombination
mehrerer solcher autosomaler STR-Systeme erhoht sich die Wahrscheinlichkeit, dass die
angetroffenen Allelkombinationen einzigartig sind. Man erhilt einen so genannten genetischen
Fingerabdruck (Butler 2005). Der Hauptanwendungsbereich liegt in der forensischen
Identifikation von Personen, Tatern und Opfern. Da die ldngenpolymorphen Bereiche der STRs
unter 400bp liegen, ist eine Anwendung auf degradierte DNA mdglich. So werden autosomale
STRs z.B. vom IC-MP (International Commission on Missing People) genutzt, um die aus
Massengribern geborgenen Opfer der Konflikte im ehemaligen Jugoslawien zu identifizieren
(Primorac et al. 1996; Andelinovic et al. 2005). Dariiber hinaus eignen sie sich auch zur
Rekonstruktion kompletter Genealogien, sogar aus stark degradierter DNA (bei entsprechender
Verkiirzung der zu amplifizierenden Produkte). So konnten fiir 38 bronzezeitliche Individuen aus
der Lichtensteinhohle die verwandtschaftlichen Verhéltnisse {iiber drei Generationen

nachgewiesen werden (Schilz 2006).

Eines der Hauptprobleme, das bei der Untersuchung von STRs auftreten kann, sind so
genannte slippage Phinomene. Diese dulern sich durch das Stottern von Allelen, die zusétzliche
Generierung von einer oder mehreren Wiederholungseinheiten. Dadurch kann es zur
Fehlinterpretation von Ergebnissen kommen (Hummel 2003). Es geht in diesem Fall nicht um
slippage Phianomene, die in vivo bei der Zellteilung auftreten konnen, sondern um
Analyseartefakte, die bei der Amplifikation durch Fehler bei der Elongation der DNA-Stringe
auftreten konnen (waving). Besonders hédufig kommt es zu solchen Ereignissen bei
Dinucleotiderepeats (Walsh et al. 1996). In Tetranucleotiderepeats sind sie weitaus seltener,

weshalb diese auch fiir die Generierung des genetischen Fingerabdrucks genutzt werden.
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Neben den autosomalen STRs kénnen auch gonosomale untersucht werden. Fiir diese Arbeit
sind besonders die Y-chromosomalen STRs von Bedeutung, die wie die zuvor beschriebenen
SNPs auch in dem nichtrekombinierenden Teil des Chromosoms liegen. Dieser Bereich liegt
haploid vor, es gibt also nur ein Allel. Durch diese Eigenschaften eignen sich die Y-
chromosomalen STRs auch zur Analyse von Patrilinien iiber viele Generationen hinweg oder
zum Vaterschaftsausschluss (bei Vater-Sohn-Vergleichen). Sie haben allerdings nicht den
gleichen individualisierenden Charakter wie die autosomalen STRs, da sie ja bei allen Individuen
einer Patrilinie identisch vorliegen. Die STRs bestimmen im Falle des Y-Chromosoms den Y-
Haplotypen, die SNPs die Haplogruppe (Y-Chromosome Consortium 2002). In den letzten
Jahren wurde zunehmend das Potential der Y-Haplogruppen und -typen fiir
populationsgenetische Studien entdeckt. So konnten Muster patrilinearer Mobilitit nachgewiesen
werden und fiir die Rekonstruktion der Besiedlungsgeschichte Australiens (Hudjashov et al.
2007) und Amerikas (Ruiz-Linares et al. 1999) verwendet werden, sowie fiir die angelséchsische
Kolonisation Britanniens (Weale et al. 2002). Durch den Vergleich mit Ergebnissen aus mt-DNA
Studien konnen geschlechtsspezifische Mobilitdtsunterschiede nachgewiesen werden (z.B.
Fagundes et al. 2002; Wilder et al. 2004). In Tabelle 6 werden noch einmal die verschiedenen

vorgestellten molekulargenetischen Marker und ihre Anwendungsbereiche vorgestellt:

Tab. 6: Verschiedene molekulargenetische Marker und ihre Hauptanwendungsbereiche.
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2.2.2 Alte DNA: Eigenschaften und Methoden

Vor iiber 20 Jahren wurden die ersten Versuche unternommen, DNA aus alten tierlichen und
menschlichen Geweben zu untersuchen (Higuchi et al. 1984; Paabo 1985). Auch wenn die zuerst
verwendeten Methoden sich als ineffizient und sich im Verlauf der Zeit viele der frithen
Ergebnisse als fehlerhaft oder falsch herausstellten, entwickelte sich dieser Forschungsbereich
immer weiter und stellt mittlerweile ein wichtiges Werkzeug der Wissenschaft dar. Ein
Werkzeug, um molekulare Archive aus historischen, prahistorischen und paldontologischen
Materialien zu erschlieBen und damit archédologische, historische, populationsgenetische,
phylogenetische und 6kologische Fragen zu beantworten. Eng mit der reguldren molekularen
Genetik verbunden war es durch die besonderen Eigenschaften und Merkmale alter DNA
(aDNA) notwendig, eigene Wege zu gehen und sich die Zuginge aus einem Disziplinen
iiberspannenden Wissen zu erarbeiten. Das iiber die Jahre erarbeitete Wissen findet sich gut
zusammengefasst in mehreren Review-Artikeln (Kaestle u. Horsburgh 2002; Paabo et al. 2004;
Willerslev u. Cooper 2005) und methodisch umfangreicher z.B. in zwei Monographien aus der
Historischen Anthropologie und Humandkologie in Gottingen (Herrmann u. Hummel 1995;

Hummel 2003).
Der Begriff alte- oder ancient DNA (aDNA) beschreibt DNA im degradierten Zustand, die

aus toten Organismen bzw. Geweben gewonnen wird. Es gibt keine einheitlichen Konventionen,
ab welchem Zeitpunkt nach dem Tode eines Individuums von aDNA oder von Spuren-DNA zu
sprechen ist. Dennoch kann man zumindest fiir DNA aus menschlichen Geweben sagen, dass
aDNA da anfingt, wo der rechtspraktisch erhebliche Zeitraum aufhort. Der
Untersuchungsbereich umfasst nicht nur Analysen an DANN, die direkt aus den erhaltenen Hart-
und Weichgeweben eines Menschen oder Tieres gewonnen wurde, sondern auch solche aus
weiterverarbeiteten Geweben wie Pergament, Nahrungsresten (Burger et al. 2000),
Ausscheidungsprodukten wie Koprolithen (Poinar et al. 2003), Sedimenten (Willerslev et al.
2003) oder auch Krankheitserregern (Bouwman u. Brown 2004).

Die Arbeit mit aDNA unterscheidet sich in vielen Aspekten von der Arbeit mit rezentem
Erbgut. Die Degradierung von DNA beginnt unmittelbar nach dem Tod eines Organismus und
bedingt durch diesen Prozess kommt es zu qualitativen und quantitativen Beeintrdchtigungen.
Wihrend in lebenden Zellen enzymatische Reparaturprozesse auftretende Lasionen wieder
ausgleichen und die Integritdt der DNA Molekiile aufrechterhalten, ist nach dem Tod diese
Funktion nicht mehr gegeben (Lindahl 1993). Es kommt zur Autolyse des Organismus durch
lyosomale Enzyme, von denen einige, die Nukleasen, die DNA fragmentieren. Im Rahmen der

weiterfiilhrenden Verwesung kann es dann durch eine Vielzahl von allochthonen
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Mikroorganismen und biochemischen Prozessen zu einer weiteren Fragmentierung der DNA in
kurze Abschnitte, aber vor allem auch zu einer qualitativen Reduzierung des Erbgutes kommen
(Eglinton u. Logan 1991). Die Konservierungswahrscheinlichkeit von DNA ist also maf3geblich
vom Liegemilieu und den wirkenden Faktoren, wie Temperatur, Feuchtigkeit, pH-Wert,
Anwesenheit von Mikroorganismen und Sauerstoff etc. abhingig (Burger et al. 1999). Die
Lagerung in Permafrostbdden fiihrt z.B. zu sehr guten Erhaltungsbedingungen (Rompler et al.
2006). Auch die Lagerung in Hohlen mit kontinuierlich niedriger Temperatur kann sich sehr
vorteilhaft ~ auf  die = DNA-Erhaltung  auswirken  (Schilz ~ 2006). Optimale
Konservierungsbedingungen werden in der Regel durch die Kombination aus einer kiihlen
Temperatur, einem relativen MalB3 an Feuchtigkeit und die Abwesenheit von Mikroorganismen
erreicht (Hummel 2003). Marota et al. (2002) fithren an, dass sich DNA in hyperariden
Wiistenumgebungen maximal iiber einen Zeitraum von ca. 700 Jahren erhalten kann. Diese
Annahme basiert auf der Untersuchung von dgyptischen Papyri, die aus Grabkammern geborgen
wurden (Marota et al. 2002). Dazu ist allerdings zu bemerken, dass das Niederlegen in
Grabkammern nicht unbedingt die einzige Bestattungsmdglichkeit in einer Wiiste ist und andere
Liegebedingungen innerhalb dieser auch zu anderen Erhaltungszustinden fiihren kdnnen, wie es
diese Arbeit beweisen wird. Weitere Uberlegungen zu mdglichen Halbwertszeiten und
maximalen Erhaltungszeiten von aDNA (vgl. Hofreiter et al. 2001; Willerslev u. Cooper 2005)
werden hier nicht weiter berilicksichtigt, da bei der Vielzahl an Faktoren, die fiir die
Konservierung von DNA relevant sind, keine allgemeingiiltigen Aussagen getroffen werden

konnen.

Die chemischen Degradierungsprozesse der DNA sind Folgen von Oxidation und Hydrolyse.
Letztere ist z.B. verantwortlich fiir Strangbriiche und damit die Fragmentierung der DNA. Die
Briiche kénnen entweder aus der direkten Spaltung des Phosphodiesterriickrats (Abb. 5 a-i) der
DNA resultieren oder aus Depurinierungen. Diese beschreiben den Prozess des Verlustes einer
Purinbase durch die Zerstorung der glykosidischen Bindung zwischen der Base und dem
Zuckermolekiil, wodurch es zu einer Destabilisierung des DNA-Stranges kommt (Abb. 5 a-ii)

(Paabo et al. 2004).

Hydrolyse aber auch Oxidation kdnnen auch zur postmortalen Verdnderung einzelner Basen
in einer Basensequenz fiihren (Deaminierung / Abb. 5 - ¢). Diese Sequenzverdnderungen fiihren
zu Fehlbestimmungen, die z.B. im Falle der Untersuchung der HVR I, die Zuordnung zu einer
falschen Haplogruppe bedingen konnen und damit in letzter Instanz zu einer falschen regionalen
Zuordnung einer Probe fithren kdnnen (Bandelt 2005). Deaminierung beschreibt die chemische

Umwandlung einer Base in eine andere, die in der reguldren Abfolge
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nicht vorkommt, z.B. Cytosin zu Uracil oder Guanin zu Xanthin. Diese deaminierten Basen
paaren oft mit anderen komplementidren Basen als im Ausgangszustand, z.B. Uracil mit Adenin
statt Guanin. Bei der Amplifikation des betroffenen Sequenzabschnittes in der PCR wird dann
die deaminierte Base entsprechend der neuen Paarung ausgetauscht und die urspriingliche
Sequenz ist verdndert. Die haufigsten Deaminierungsergebnisse sind C>T und G>A Austausche
(Stiller et al. 2006), wobei die Basenmodifikationen von Cytosin zu Uracil mit Abstand die
hiufigste Ursache von postmortalen Sequenzverdnderungen sind (Brotherton et al. 2007). Eine
Moglichkeit, aus diesem Phénomen resultierende Fehlbestimmungen zu vermeiden, ist der
Einsatz von Uracil-N-glycosylase (UNG). Hierdurch werden alle zu Uracil umgewandelten
Basen aus der Sequenz entfernt. Die DNA-Abschnitte werden dadurch weiter fragmentiert und
konnen nicht mehr amplifiziert werden. Bei einer sowieso geringen Zahl an erhaltenen

Zielsequenzen in einer Probe kann das allerdings dazu fiihren, dass keine positiven Ergebnisse



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 49

mehr erzielt werden konnen. Deaminierungsphdnomene kommen in mitochondrialer und
nuklearer DNA gleich hdufig vor (Binladen et al. 2006). Fiir das mitochondriale Genom lassen
sich solche Phanomene am héufigsten in der nicht-codierenden Region beobachten, vor allem in
der HVRI. Hier konnte festgestellt werden, dass die Nukleotidpositionen, die eine hohe in vivo
Mutationsrate aufweisen (vgl. Kap. 2.2.1 / Mutational Hotspots), auch gleichzeitig am

anfilligsten fiir postmortale Sequenzverdnderungen sind (Gilbert et al. 2003).

Postmortale chemische Prozesse fiihren aber nicht ausschlieBlich zur Schiddigung der DNA.
Es gibt auch solche, die nur dazu fithren, dass eine Amplifikation von DNA-Fragmenten
verhindert oder erschwert wird. Um solche Prozesse handelt es sich bei der Alkylierung und der
Maillard Reaktion (Abb. 5 — b). Diese fiihren zu starken ,,crosslinks®, also Verkniipfungen von
verschiedenen DNA-Abschnitten miteinander oder mit anderen Biomolekiilen. Maillard
Produkte konnen durch den Einsatz von N-Phenacylthiazolium-Bromid (PTB) aufgebrochen

werden, wodurch eine Amplifikation wieder moglich ist (Poinar et al. 2003).

Alte DNA ist, auBBer durch das mogliche Vorkommen postmortaler Sequenzverdnderungen,
vor allem dadurch charakterisiert, dass sie in der Regel stark fragmentiert und in sehr geringer
Menge vorliegt. Altere Aussagen betreffend der maximalen Fragmentlinge von aDNA sprechen
von 200-300bp, allerdings haben neuere Untersuchungen gezeigt, dass es durchaus moglich ist,
in Abhéngigkeit von den Lagerungsbedingungen und auch dem untersuchten DNA-Abschnitt
lingere Fragmente aus archdologischen Skelettfunden zu gewinnen (Hummel 2003). Trotz der
geringen Zahl an erhaltenen Zielsequenzen ist es vor allem dank der Technik der Polymerase
Kettenreaktion (PCR) moglich, DNA aus abgestorbenen Geweben zu untersuchen. Die PCR, in
der Mitte der 1980er Jahre erfunden (Mullis et al. 1986), erlaubt spezifische DNA-Abschnitte
millionenfach zu vervielfiltigen (amplifizieren). Durch den paarweisen Einsatz so genannter
Primer, in der Regel 20-30bp lange Oligonukleotide, kann eine gesuchte Zielsequenz zu beiden
Seiten hin eingegrenzt und dann durch die mehrfache Wiederholung eines Zyklus, bestehend aus
der Abfolge von Denaturierung, Hybridisierung und Elongation, selektiv vermehrt werden. Je
nach DNA-Erhaltungsgrad muss dann die Zyklenzahl an die spezifischen Eigenschaften der
untersuchten Proben angepasst werden, um eine detektierbare Menge an Zielsequenzen zu
erhalten. Beziiglich der grundlegenden Parameter der PCR und der Diskussion iiber die notige
und mogliche Zahl an Zyklen sei an dieser Stelle auf die weiterfithrende Literatur verwiesen
(z.B. Hummel 2003). PCRs konnen in Singelplex oder Multiplex Ansdtzen durchgefiihrt werden.
Das bedeutet, entweder mit einem Primerpaar oder mit mehreren, um gleichzeitig mehrere
verschiedene Zielsequenzen zu amplifizieren. Durch den Einsatz von Multiplex-PCRs kann

somit die verwendete Menge an sowieso meist rarem Probenmaterial fiir die Untersuchung
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reduziert werden, was einen enormen Vorteil fiir die Arbeitsokonomie bedeutet Gleichzeitig

verlangt der Einsatz vorab aber auch ein sehr aufwendiges Design der Primer.

Quantitative Studien haben gezeigt, dass es in Abhidngigkeit vom skelettanatomischen
Beprobungsort und der topographischen Lage eines untersuchten Genortes auf einem
Chromosom zu differenziellen Erhaltungsmustern von DNA kommen kann. Die meisten intakten
Zielsequenzen und damit der quantitativ beste Erhaltungszustand der aDNA konnten im Pars
Petrosum (Felsenbein) und Dens (Zahn) nachgewiesen werden (Abb. 6; Kleindorp et al. 2006).
Fiir autosomale DNA konnten im Durchschitt 1-10 Zielsequenzen je pl DNA-Extrakt
nachgewiesen werden (Westenthanner 2007). Genorte, die im Centromer-nahen
Chromosomenbereich liegen, erhalten sich dariiber hinaus besser als solche, die telomer liegen
(Adler 2007). Diese Erkenntnisse haben eine entscheidende Bedeutung fiir die Probenauswahl
bei aDNA-Untersuchungen an menschlichem Skelettmaterial und fiir die Auswahl der fiir die

aDNA-Analyse geeigneten genetischen Marker.

2 authentische | DNA Gehalt
b el Skelettelement | "grp Allele* | [Kopien/ul]
: Rl pe e Dens 81-100% 2.5-35
Pars petrosa 30 - 100% 0.2-8
Carpus 41 - 100% 0.2-9
Metacarpus 6 - 100% 0—-6
Calcaneus 9-97% 0-25
Clavicula 36 - 83% 0-0.7
Patella 16 - 100% 0-8
Cervical vertebra 2-67% 0.1-1.2
Phalanges 0-75% 0-25
Metatarsus 5-50% 0-0.2
Os coxa 0-75% 0-0.9
Tibia 6 - 54% 02-04
Femur 6 -61% 0-0.7
Lumbar vertebra 9 - 38% 0-0.2
Costa 6 - 50% 0.2-0.3
Humerus 5-54% 0-0.2
Calcaneus Sternum 3-39% 0-4.9
s Scapula 0-50% 0-0.2
Radius 6 - 38% 0.1-0.2
Calvarium 3-18% 0-0.1

Abb. 6:Quantitativer DNA-Erhaltungszustand in verschiedenen Skelettelementen. In der Tabelle rechts
sind die einzelnen Elemente unter Angabe der reproduziert nachweisbaren STR-Allele in Prozent
angegeben und die absolute Zielsequenzenzahl gemessen mit der Real-Time PCR. Die Abbildung linkss
zeigt die Lage der einzelnen Skelettelemente und den angetroffenen Erhaltungszustand am Beispiel eines

Individuums. Rot= gute Erhaltung; Griin= mittlere Erhaltung; Blau= schlechte Erhaltung (nach Kleindorp
at al Y7NNAN
Das wohl grofite Problem bei der Untersuchung von alter DNA sind Kontaminationen. Das
Prinzip der PCR zeigt, dass, wenn es moglich ist aus einer Probe geringste Mengen DNA zu

vermillionenfachen, dieses auch fiir kleinste Mengen an verunreinigender DNA gilt. Diese



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 51

Kontaminationen konnen eine Vielzahl an Quellen haben. Bei fast jedem Bearbeitungsschritt
einer Probe, von der Ausgrabung bis in das Labor, kann das zu untersuchende Material mit der
DNA eines Bearbeiters verunreinigt werden. Dafiir reicht eine Hautschuppe, ein wenig
Tranenflissigkeit oder Schweil aus. Daraus resultiert, dass jede Probe vor der
Weiterverarbeitung im Labor sorgfiltigst, z.B. durch das Abtragen der Oberflachen, gereinigt
werden muss. Kontaminationen konnen allerdings auch aus anderen Quellen wie
Labormaterialien, anderen Proben oder Laborprozessen selbst resultieren. Um falsch-positive

Ergebnisse zu vermeiden, miissen strikte Regeln eingehalten und Strategien angewendet werden.

Die beschriebenen Eigenschaften von aDNA und die Probleme, die mit der Analyse
verbunden sind, zeigen, dass solche Untersuchungen weit von Trivialitit entfernt sind. Es bedarf
einer Menge an Losungsstrategien, um die Authentizitdt der erwirtschafteten Ergebnisse sicher
zu stellen. Es gibt eine Vielzahl von Vorschlidgen in der Literatur, die diese gewahrleisten sollen
(vgl. Willerslev u. Cooper 2005), wobei nicht jeder dieser Vorschlige anstandslos zu akzeptieren
oder tatsdchlich notwendig ist. Generell kann behauptet werden, dass es, um die Authentizitit
von Ergebnissen zu sichern, notwendig ist, diese durch mehrfache Untersuchungen des gleichen
DNA-Abschnittes zu bestdtigen. Die Losungsstrategien und Mallnahmen, die in dieser Arbeit
verwendet wurden, werden ausfiihrlich im Kap. 3.7 erldutert. Wenn Untersuchungen an alter
DNA umsichtig und unter Beriicksichtigung aller moglichen Fehlerquellen durchgefiihrt werden,
ermoglichen sie den Zugang zu Archiven und die Beantwortung von Fragestellungen, die unter
Anwendung aller mdglichen anderen Methoden ansonsten verschlossen und unbeantwortet

bleiben wiirden.

2.2.3 Haplogruppen und Bevolkerungsbewegungen

Der anatomisch moderne Mensch ist ein Kosmopolit und besiedelt eine Vielzahl
unterschiedlichster Habitate. Generell ist die innerhalb unserer Spezies anzutreffende genetische
Variabilitdt sehr gering und die Unterschiede innerhalb einer Population sind grofer als die
Interpopulationsunterschiede (Underhill u. Kivisild 2007). Trotzdem ist es mdglich, anhand
molekulargenetischer Untersuchungen zwischen Individuen verschiedener kontinentaler
Herkunft und auch noch feiner auflésend zu unterscheiden. Haploide genetische Marker, wie die
der mitochondrialen DNA und des nichtrekombinierenden Anteiles des Y-Chromosoms, haben
sich als wertvoll fiir die Erforschung der Ausbreitung des Menschen iiber die Welt erwiesen.
Durch ihre einzigartigen Vererbungswege und im Falle der mt-DNA die im Vergleich hohen
Mutationsraten sind sie unersetzlich fiir Fragestellungen, die sich auf Langstreckenmigrationen,

reziproken Genfluss oder die genetische Zusammensetzung von Populationen beziehen.
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Abb. 7: Schematische Darstellung der Verbreitungswege des Homo Sapiens in der Welt auf Basis genetischer
Daten (mt-DNA und Y-chromosomale DNA). Die angegebenen Werte geben ungefihre Zeitriume der
Expansion an, resultierend aus molekular clock Berechnungen und 14C Daten. Die Daten sind allerdings mit

Vorsicht zu betrachten (Cavalli-Sforza u. Feldman 2003).

Es ist moglich, anhand charakteristischer Sequenzpolymorphismen so genannte Haplogruppen
zu definieren. Die Abhingigkeit dieser Haplogruppen voneinander wird kladistisch hierarchisch
in einem System von Haupt- und Untergruppen notiert. Die Hierarchie ergibt sich aus
komplexen Phylogenien, die auf Basis von Distanzberechnungen erstellt wurden (vgl. z.B.
Richards u. Macaulay, V. 2001; Kong et al. 2003; Underhill et al. 1997; Y-Chromosome
Consortium 2002). Die phylogenetische Analyse jedes einzelnen Genortes (locus) erlaubt die
hierarchische Abstammungsreihenfolge der genetischen Varianten zu definieren. Anhand
phylogenetischer Baumdiagramme kann der Grad genetischer Struktur in Populationen
dargestellt, sowie die Reihenfolge und auch der Zeitpunkt ihrer Abstammung abgeleitet werden.
Dabei muss bei der Rekonstruktion historischer Bevolkerungsprozesse aber auch beriicksichtigt
werden, dass diese Berechnungen auf genetischen Distanzen beruhen und damit auch durch

Drift, Migration und Selektion beeinflusst wurden (Jobling et al. 2004).

Fiir das humane mitochondriale Genom liegt eine gut erforschte Phylogenie vor. Bis vor
wenigen Jahren basierten die Daten hierfiir auf der Untersuchung von spezifischen RFLPs des
codierenden Abschnittes und der Sequenzierung der HVR I und II. Die ersten gro3 angelegten
Populationsstudien wurden an der indigenen Bevilkerung Amerikas durchgefiihrt, mit dem Ziel
ihre Herkunft und den Zeitpunkt der Einwanderung zu ergriinden. In diesem Kontext wurde auch
die bis heute giiltige Nomenklatur fiir die Haplogruppen eingefiihrt (Torroni et al. 1993). Spéter

wurden auch die Haplogruppenstrukturen der Populationen anderer Kontinente charakterisiert
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und die kladistischen Regeln fiir die hierarchische Ordnung der Gruppen etabliert (Richards et al.
1998). In den letzten Jahren ist man dazu iibergegangen, die Struktur der mt-Phylogenie durch
die Untersuchung kompletter mitochondrialer Genome zu erforschen (vgl. Ingman et al. 2000;
Maca-Meyer et al. 2001; Kivisild et al. 2002; (Kong et al. 2003). Daraus resultiert eine hohere
Auflosung der Phylogenie und ein besseres Verstindnis der einzelnen Verzweigungen (Torroni
et al. 2006). Allerdings ist zu bemerken, dass solche Untersuchungen an aDNA nicht méglich
sind. Die neuen Daten sind allerdings hilfreich, um die Polymorphien kiirzerer

Sequenzabschnitte besser zu verstehen.

Die Mehrzahl der mt-Haplogruppen ist kontinentspezifisch (Abb. 8). Der Ursprung des
Homo Sapiens lésst sich genetisch auf Afrika eingrenzen (Cann et al. 1987). Von dort aus ldsst
sich anhand der Mutationsereignisse der Weg des Menschen durch die Welt rekonstruieren. Ein
GroBteil der afrikanischen Bevolkerung ldsst sich der mitochondrialen Makrohaplogruppe L
zuordnen. Insgesamt ist jedoch in Afrika die hochste mitochochondriale Diversitit zu
beobachten (Bortolini et al. 2004). Alle mt-Haplogruppen auerhalb Afrikas lassen sich auf zwei
Aste der Phylogenie zuriickfiihren, die Makrohaplogruppen M und N, die an der Wurzel der
Haplogruppe L3 abzweigen (Torroni et al. 2006). Nach der in der Regel benutzen Nomenklatur
leiten sich aus der Gruppe M die Haplogruppen C, D, E und G ab (Richards u. Macaulay, V.
2001). Von der Gruppe N leitet sich das Tochterkladon R ab, das auch eine Makrogruppe
darstellt. Innerhalb der Gruppe R liegen die Haplogruppen B, F, H, V, T, J und K. Die tibrigen
Haplogruppen, die aus N entstehen, sind A, I, W und X (Jobling et al. 2004). M und die diversen
Untergruppen sind hauptséchlich in Siid- und Ost-Asien, sowie den amerikanischen Kontinenten
verbreitet (hier nur die Haplogruppen C und D). Aus der Gruppe N rekrutieren sich die einzelnen
Haplogruppen, die hauptsidchlich in West-Asien und Europa verbreitet sind, wobei sich die
endemische westeuropdische Bevolkerung zu 95% auf die Haplogruppen H, U, J, X, K, T und V
eingrenzen lasst (Richards et al. 1998). Die Haplogruppen A (aus M) und B (aus R) gehdren aber
auch zu den vier typischen Haplogruppen der amerikanischen Kontinente und sind ansonsten nur

in Ost-Asien verbreitet.

Die Makrogruppen M und N haben also einen gemeinsamen Ursprung (MRCA — Most recent
common ancestor), der in Ost-Afrika zu suchen ist (Jobling et al. 2004). Anhand der Ableitung
aus den angenommenen Substitutionsraten im mitochondrialen Genom (Molecular Clock)
errechneten Ingman et al.,, auf Basis der Untersuchung kompletter Genome, einen
Divergenzzeitpunkt fiir die beiden Gruppen von vor ca. 52 + 27,5 tausend Jahren (Ingman et al.

2000). Es wird angenommen, dass innerhalb dieses Zeitraumes eine erste Migrationswelle



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 54

miDNA haplogroup distribution

Europe

}:I L2 % MiddleEast E% ; ;
Ii_, North America \ﬂ)
@ East Asia
| ) South Asia
,.»’/

il

O

North Africa

— g :
mC b
] __ mm?D \.Oceania ‘
oM South America J
—— = <E3 Sub-Saharan Africa N
L m
——
[ mmy
——
I :,5
I, -N'
H g
— ="
Hv*
‘E%pre.vmj-D-DI_EIDIID
:IE' A B Cc D E F G H HV* | J K L1 L2
%T O O B O @ B 8B @8 O @ B ®= [
T my L3 M N P Q R T U preVv W X Y Z
T E Ehneages lineages

Abb. 8: Geographische Verteilung der Haupt- mt-Haplogruppen. Jeder Gruppe ist eine Farbe
zugeordnet, anhand derer ihre Position in der Phylogenie nachzuvollziehen ist (links) und die relative
Hiiufigkeit (Frequenz) in geographischen Grofiriumen (rechts). Die aufgefiihrte Phylogenie ist als sehr

grob auflosend zu verstehen (Jobling 2004, Fig. 9.16).

stattfand, die, liber den Weg durch Siid- und Siidost-Asien, Australien und Ozeanien erreichte.
Diese Annahmen stehen in Verbindung mit archdologischen Funden aus Australien, die
Hinweise auf die Anwesenheit des Homo Sapiens vor ca. 50.000 Jahren liefern (Hudjashov et al.
2007). Aus der Verbreitung der Haplogruppen an dieser angenommenen Migrationsroute wird
abgeleitet, dass sie sich zu einem groBen Teil aus der Haplogruppe M zusammensetzte. Eine
zweite Migrationswelle, die sich zu einem Hauptteil aus der Makrogruppe N zusammensetzte,
korrespondiert mit der jung-paléolithischen Verbreitung der Menschen in West-Asien, Europa
und Sibirien (Underhill u. Kivisild 2007). Es ist nicht sicher, ob der Ursprungsort der
Wanderungen in Afrika oder z.B. auf der arabischen Halbinsel lag, genauso wenig wie gesichert
ist, dass es sich wirklich um zwei Wellen handelte. Dies ist nur das Bild, das sich aus der
Phylogenie des mitochondrialen Genoms und den Frequenzen der Haplogruppen in ihrer
weltweiten Verteilung ableiten ldsst. Es ist zu bedenken, dass diese Frequenzverteilung noch
durch viele andere historische Ereignisse und genetisch wirksame Krifte in den letzten 50.000

Jahren geprigt wurde (Cavalli-Sforza u. Feldman 2003).
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Abb. 9: Geographische Verteilung der Haupt- Y-chromosomalen Haplogruppen. Jeder Gruppe ist eine Farbe
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zugeordnet, anhand derer ihre Position in der Phylogenie nachzuvollziehen ist (links) und die relative
Hiufigkeit (Frequenz) in geographischen Grofirdumen (rechts) (aus Joblin 2004, Fig 9.18). Die Y-
Chromosomale Phylogenie ist mittlerweile weiter ausgearbeitet, fiir detaillierte Informationen wird auf

Underhill et al. 2007 verwiesen.

Das Y-Chromosom bietet die grofite phylogenetische Auflosung. Auf Basis bindrer Marker
(SNPs) des nichtrekombinierenden Anteils des Chromosoms (NRY) konnten ca. 150
Haplogruppen definiert werden (Y-Chromosome Consortium 2002). Die beiden Gruppen A und
B und die jeweiligen Untergruppen sind in ihrer Verbreitung auf Afrika beschrinkt. Alle anderen
nicht-afrikanischen Haplogruppen, aber auch ein groBer Teil der afrikanischen, zweigen an
einem Knotenpunkt der Phylogenie ab, der durch die Mutation M 168 definiert wird (Underhill et
al. 2001). Daraus wird abgeleitet, dass der Y-chromosomale Vorfahre, der Afrika verliel3, eben
diese Mutation aufwies und es danach zur weiteren Differenzierung und Verbreitung tliber die
Welt, aber auch zuriick nach Afrika kam (Abb. 9). Alle nicht-afrikanischen Haplogruppen lassen
sich den Makrogruppen C, D und F zuordnen. Aus der Gruppe D leitet sich noch die
Makrogruppe E und aus F die Makrogruppe K ab. Die Makrogruppen C und D lassen sich
hauptsichlich dem ostasiatischen Raum zuordnen, E zu Europa, West-Asien und Afrika und die
verschiedenen Tochterkladen der Gruppen F und K finden sich fast {iberall auBerhalb Afrikas
(Underhill u. Kivisild 2007) und reprisentieren dort hdufig die dominanten Haplogruppen. So
sind tiber 60% der européischen Y-Chromosome der Haplogruppe R, in Ost-Asien iiber 75 % der
Haplogruppe O und auf den amerikanischen Kontinenten ca. 75% der Haplogruppe Q
zuzuordnen, allesamt Subkladen der Makrogruppe K (Jobling et al. 2004). Der Mutations-
zeitpunkt der M168 Mutation wird auf ca. 69 + 13 tausend Jahre datiert.
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Aus beiden hier vorgestellten Markern lésst sich ein nahezu &hnliches Bild der Ausbreitung
des anatomisch modernen Menschen iiber die Welt ableiten. In beiden Fillen ist nur ein kleiner
Teil der Phylogenie auBlerhalb Afrikas verbreitet. Jeweils drei Makrogruppen (Griindergruppen)
umfassen die anzutreffende nicht-afrikanische Variabilitdt (Underhill u. Kivisild 2007). Das ist
konsistent mit dem vermuteten Expansions-Bottelneck der ,,out-of-africa® Hypothese. In
geographisch peripheren Regionen wie Europa und Australien findet sich nur ein Teil dieser
Griindergruppen, wéhrend sich in Asien alle der jeweils drei Gruppen erhalten haben, was fiir die
zuvor beschriebenen Verbreitungsrouten spricht. Bei beiden Markern handelt es sich um
uniparental vererbte Marker. Es zeigt sich, dass auf jeden Fall in der Makroebene der globalen
Verbreitung die Daten der matri- und patrilinien konsistent sind. Es erscheint allerdings auch
unplausibel, dass solche Expansionsprozesse nur von einem Geschlecht getragen, bzw.
verschiedene Routen gewihlt wurden (Wilder et al. 2004). Geschlechtsspezifische Unterschiede
resultieren aus Matri- oder Patrilokalitit, welche sich in der Mikroebene der genetischen
Zusammensetzung einer Bevolkerung dullern (Hamilton et al. 2005) und auch eine gewisse

rdumliche Etablierung einer Gesellschaft voraussetzen (vgl. Kap. 2.1.4.).

Auf der Mikroebene werden Migrationsprozesse in der Populationsgenetik iiber die
Frequenzen der Haplogruppen in jeweiligen Regionen und die Berechnung der
Divergenzzeitpunkte liber die molecular clock abgeleitet. Das Bild, was dadurch erzeugt wird, ist
eine deduktive Interpretation rezent angetroffener Muster. aDNA Untersuchungen haben gezeigt,
dass diese Rekonstruktionen gewisse Schwichen mit sich bringen. So wurde fiir die
Besiedlungsgeschichte Europas das Auftauchen der jiingsten Haplogruppe J (ca. 8.500 Jahre v.
Chr.) mit einer Verbreitungsroute an der mediterranen und atlantischen Kiiste und durch die
Flusstiler Europas, mit der initialen Ausbreitung neolithischer Farmer gleich gesetzt (Sykes
1999). Neuere mtDNA-Analysen an Skeletten neolithischer Fundorte in Europa werfen Zweifel
daran auf, ob die Vorfahren der heute lebenden Menschen tatsdchlich Abkdmmlinge der frithen
neolithischen Farmer sein konnen. Bei 25% der untersuchten Individuen konnte der Haplotyp
Nla nachgewiesen werden, der heute kaum noch in Europa zu finden ist (Haak et al. 2005).
Daraus ldsst sich ableiten, dass die heute in Mitteleuropa anzutreffende Haplogruppenverteilung
auch aus spiteren Migrationsereignissen resultieren kann oder schon im Paldolithikum geformt
wurde und die immigrierenden neolithischen Farmer keinen groBen Einfluss auf die matrilineare

Populationsdynamik Europas hatten.

Die zuvor bereits erwéhnte molecular clock ist das grundlegende Datierungswerkzeug der
molekularen Populationsgenetik. Die Anwendbarkeit bzw. die zu verwendenden Parameter

werden allerdings kontrovers diskutiert. Grundlage dieses Verfahrens ist, dass ausgehend von
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bekannten Mutationsraten spezifischer Genorte, der Zeitraum errechnet wird, der bendtigt
werden wiirde, um eine bestimmte Mutation oder Kombination von Mutationen (Haplotyp) zu
erreichen. Eine grundlegende Voraussetzung ist, dass der untersuchte Genort neutral ist, also
keinem selektiven Druck unterliegt (Tajima 1989a) und damit eine konstante Mutationsrate hat.
Dabei werden andere genetische Ereignisse wie Drift, aber auch Riickmutationen und
Rekombination auller Acht gelassen, aber auch grundlegende Faktoren wie die
Populationsgrofle. AuBerdem hat das Beispiel der HVR I gezeigt, dass auch innerhalb eines
relativ kleinen Genomabschnittes die Mutationsraten abhdngig von der Nukleotidposition
unterschiedlich sein konnen (vgl. Kap 2.2.1). Die Kalibrierung der Uhr erfolgt {iber die
Bestimmung der Divergenzzeitpunkte zweier Arten, fiir die Datierungsgrundlagen aus Fossilien
vorliegen, aber bedingt durch die beschriebenen Faktoren wird die Kalibrierung der molekularen
Uhr erschwert (Lowe et al. 2004). Neuere Ansétze schlagen molecular clock Modelle vor, die
auf Basis unterschiedlich anzunehmender Mutationsraten kalibriert werden und nicht mehr auf
einer globalen Ebene und erreichen damit konsistentere Daten (Douzery et al. 2004). Generell ist
aber zu bemerken, dass diese Datierungsmethoden nur unter Beriicksichtigung aller evolutiv

wirkenden Krifte anzuwenden ist.

Migration ist in der Populationsgenetik nur eine GrofBe, die den moglichen Genfluss
zwischen Populationen beschreibt. Damit ist sie eher ein mathematisches, generalisierendes
Modell, das keinen Anspruch auf die Kongruenz mit gesellschaftlichen Ereignissen hat (Fix
1999). Sie beschreibt die populationsgenetische Kraft, die gegen den genetische Drift,
Homozygotie und die Fixierung von Mutationen in Bevdlkerungen wirkt, die z.B. bei
genetischer Isolation auftreten wiirde. Wenn die Populationsgenetik auch eher nur theoretische
Modelle bietet, sind diese doch notwendig, um genetische Daten im Zusammenhang mit
kulturhistorischen Daten in Prozesse der Populationsdynamik iibersetzen zu kénnen. Die direkte
Ableitung auf gesellschaftliche Prozesse, z.B. aus dem Unterschied von Haplogruppen
Frequenzen zwischen zwei Populationen, ist nicht mdglich. So konnen spezifische Frequenzen
durch isolation by distance geprigt sein (Wright 1943). Das bedeutet, dass die Frequenz
innerhalb dieser Population durch Isolation und reduzierten Genfluss geformt wurde, schlief3t
aber auch nicht aus, dass sie zu einem gewissen Zeitpunkt mit einer anderen Population
verbunden war oder den gleichen Ursprung, die gleiche Abstammungslinie hat. Andererseits
kann es gesellschaftliche Restriktionen geben, die den genetischen Austausch zwischen zwei
Populationen vermindern, was von den Modellen der Populationsgenetik nicht erfasst werden
kann. Eine weitere Grundlage vieler Berechnungen ist die Annahme des Hardy-Weinberg-

Equilibriums, das von einem genetischen Gleichgewicht innerhalb einer idealtypischen
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Population ausgeht. Ein grundlegender Faktor dieser Annahme ist, dass sich jedes Individuum
einer Population mit einem beliebigen des anderen Geschlechtes mit gleicher Wahrscheinlichkeit
paart, ein Phdnomen, das in einer menschlichen Gesellschaft kaum anzutreffen sein wird. Die
grundlegenden populationsgenetischen Berechnungen und Faktoren werden in Kap. 3.8

vorgestellt.

AbschlieBend kann gesagt werden, dass die molekulargenetische Anthropologie bei der
Erforschung von préhistorischen Migrationsprozessen darauf angewiesen ist, das statistische
Werkzeug der Populationsgenetik zu verwenden. Die so gewonnenen Daten sind unter
Berticksichtigung evolutiver Kréfte, aber vor allem auch gesellschaftlich wirkender Faktoren zu
verwenden. Die Ableitung von historischen Bevdlkerungsprozessen aus rezenten Daten bietet
haufig nur ein unilineares Bild, das durch Untersuchung an aDNA vervollstindigt oder widerlegt
werden kann. Die Verbindung von Kulturentwicklung, Migration und der Genetik wird im

folgenden Kapitel (2.3) verdeutlicht werden.
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2.3 Die Besiedlungs- und Kulturgeschichte Amerikas und des siidlichen Perus

2.3.1 Die initiale Besiedlung Amerikas aus molekulargenetischer und archiologischer
Perspektive

Die Erforschung der initialen Besiedlungsgeschichte Amerikas ist seit langem ein gutes Beispiel
fiir interdisziplindre wissenschaftliche Zusammenarbeit. Anhand von Daten aus der Archéologie,
Anthropologie, anderer Naturwissenschaften und nicht zuletzt der Linguistik werden die Fragen,
wann die ersten Menschen einwanderten, woher sie kamen, wie viele es waren und wie viele
Einwanderungswellen es gab, kontrovers diskutiert. Einigkeit herrscht dariiber, dass die
amerikanischen Kontinente die letzten Landmassen waren, die im Jungpleistozdn von Menschen
besiedelt wurden, und dass die Route {iber die- oder entlang der Bering-Landbriicke fiihrte. Fiir
andere Theorien, die z.B. eine Besiedlung von Europa oder Ozeanien aus annehmen, gibt es
keine wissenschaftlichen Belege. Auch die neuesten aDNA Untersuchungen, die die Herkunft
einiger Hithnerknochen in Chile von polynesischen Hiihnerarten nachweisen, konnen keinen
Gegenbeweis liefern (Storey et al. 2007). Der Befund beschreibt nur einen moglichen Austausch

zwischen Polynesiern und den Inka, kurz vor dem ersten europédischen Kontakt.

Die 6kologischen Bedingungen des fiir die Besiedlung in Betracht zu ziehenden Zeitraums
sind geprigt durch das letzte glaziale Maximum des Pleistozins. Zusétzlich zu den niedrigen
Temperaturen und den Konsequenzen fiir Flora und Fauna fiihrte dieses auch zu einem
signifikanten Absinken des Meeresspiegels. Dadurch waren Sibirien und Alaska durch die so
genannte Bering-Landbriicke verbunden. Diese Landbriicke bestand zwischen ca. 65.-36.000
Jahren cal. BP® und wieder zwischen 30. -13.000 cal. BP (Jobling et al. 2004). Sie war nicht von
Gletschern iiberdeckt, sondern eine Tundra, dominiert von Grisern und Biischen mit einer relativ
reichen Fauna. Der Weg in das Innere des nordamerikanischen Kontinents durch Alaska war
allerdings nur in bestimmten Zeitfenstern méglich. Von 30.000 cal. BP bis ca.12.550 cal. BP war
der Weg durch einen gewaltigen Eisschild, der sich aus dem Laurentidischen Eisschild und den
Gletschern der Rocky Mountains zusammensetzte, versperrt (Jackson et al 1997). Erst gegen
Ende des angegebenen Zeitraums bildete sich ein eisfreier Korridor zwischen den Eismassen
(Abb. 10). Dieser Umstand bestimmt das friihstmdgliche Datum einer Besiedlung Amerikas tiber
den Inlandweg und ist konsistent mit der Clovis Hypothese. Clovis bezeichnet eine
archdologische Kulturgruppe, charakterisiert durch spezifische bifaziale Speerspitzen, die sich in

kirzester Zeit Uiber weite Teile des eisfreien Nordamerikas verbreitete. Die frithesten mit Clovis®

® Die in der Literatur angegebenen Daten variieren zwischen cal. BP (Kalenderjahren vor Heute — kalibrierte 14C-
Daten) und BP (vor Heute — unkalibrierte 14C-Daten). Wenn mdoglich, werden kalibrierte Daten fiir diese Arbeit
verwendet.
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Artefakten assoziierte 14C-Daten fallen mit dem Zeitraum der Bildung des eisfreien Korridors
zusammen (Dixon 2001). Aus der hdufigen Assoziation von Clovis-Speerspitzen mit Knochen
von groflen Sdugetieren wie Mammuts wird abgeleitet, dass es sich um eine auf die Grof3tierjagd
spezialisierte Jager- und Sammler-Kultur handelte. Daraus wird auch abgeleitet, dass das
Aussterben der amerikanischen Megafauna mit dem Erscheinen der Clovis-Kultur im
Zusammenhang steht (Overkill-Szenario). Es ist aber unwahrscheinlich, dass dieses Ereignis
alleine in dem Erscheinen der ersten Menschen auf dem Kontinent begriindet liegt. Vielmehr ist
davon auszugehen, dass auch andere Faktoren wie z.B. die klimatischen Verédnderungen, die den
Ubergang zum Holoziin begleiteten, ihren Anteil an diesem Phinomen hatten (Jobling et al.
2004). Es galt lange Zeit als gesichert, dass die Clovis-Kultur die initiale Besiedlungswelle der
Kontinente reprisentiert. Dem widersprechen allerdings andere mit menschlichen Skelettfunden
assoziierte 14C-Daten in Nordamerika, die zwischen 16.-14.000 cal BP liegen (Schurr 2004) und
vor allem die Funde von Monte Verde aus Siid-Chile, die zumindest zeitgleich mit den frithen
Clovis-Daten sind, wenn nicht sogar dlter (Dillehay 1999). Selbst unter Beriicksichtigung der
schnellstmoglichen Ausbreitungsmodelle ist es nicht moglich, dass die Menschen im Falle einer
initialen Besiedlung {iber den eisfreien Korridor so friih die siidliche Hemisphire, geschweige
denn die Siidspitze Siidamerikas, erreichen konnten (Fix 2002). Es liegt also nahe, dass der
frilheste Besiedlungszeitpunkt Amerikas vor dem Auftreten der Clovis-Kultur lag. Die
alternative Route zu dem eisfreien Korridor stellt eine Einwanderung entlang der Kiisten der
Bering-Landbriicke und der Pazifikkiiste Amerikas dar (Abb. 10; Dixon 2001; Malhi et al. 2002;
Fix 2005; Smith et al. 2005). Die nordamerikanische Kiiste war ca. 2500 Jahre vor dem Inland
eisfrei und passierbar. Funde aus anderen Regionen der Welt zeigen, dass es Navigation und
Seefahrt in Kiistennéhe schon vor diesem Zeitpunkt gab und es ist anzunehmen, dass auch die
ersten Siedler Amerikas diese Technologie beherrschten (Dixon 2001). Die Route entlang der
Pazifikkiiste wére konsistent mit den frithen Daten aus Stidamerika. Demographische Modelle
zeigen, dass es selbst filir eine kleine Ausgangspopulation moglich gewesen wére, auf diesem
Wege die mehreren tausend Kilometer zwischen Alaska und dem siidlichen Stidamerika zu
iiberwinden und tragende Populationsgroflen beizubehalten (Fix 2002; Hey 2005). Von den
Kiisten aus sollen dann kleine und damit sehr mobile Gruppen das Inland besiedelt haben.
Neuere Erkenntnisse auf Basis genetischer Daten sprechen fiir ein etwas differenzierteres
Szenario. Durch Ableitungen aus der in Amerika anzutreffenden genetischen Variabilitét
kommen Tamm et al. (2007) zu dem Schluss, dass eine kleine Ausgangspopulation die Behring-
Landbriicke besiedelte und dort fiir einen gewissen Zeitraum verweilte, bis sich dann ein Teil
dieser Population auf dem schnellen Weg entlang der Pazifikkiiste nach Amerika ausbreitete

(Tamm et al. 2007).
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Abb. 10: Die moglichen Routen der initialen Besiedlung Amerikas. A: Die Besiedlung iiber den eisfreien
Korridor. B: Besiedlung entlang der Kiistenlinien. Die gepunkteten Umrisse der Landmassen zeichnen den

moglichen Kiistenverlauf zur Zeit der Besiedlung nach (nach Dixon 2001, Fig. 1 und 7).

Die Entscheidung fiir eine Besiedlungsroute ist abhingig vom Zeitpunkt. Diese Frage, aber auch
die Frage nach der Zahl der Kolonisationsprozesse so wie der Herkunft der Quellpopulation der
Besiedlung, findet Beantwortung in der Genetik. Die Basis dafiir stellen die friihen
Untersuchungen zu mitochondrialen Haplogruppen dar. Generell weisen die indigenen
Bewohner Amerikas eine sehr geringe genetische Variabilitdt auf. Fast alle lassen sich in die mt-
Haplogruppen A, B, C und D einordnen (Schurr et al. 1990; Torroni et al. 1993). Eine fiinfte
Haplogruppe X findet sich nur mit geringen Frequenzen in Nordamerika (Dornelles et al. 2005).
Diese Haplogruppen sind gekennzeichnet durch spezifische Polymorphismen in der HVR I und
der codierenden Region des mitochondrialen Genoms (Tab. 7). Diese 5 Gruppen repriasentieren
die Hauptmatrilinien der Griinderpopulation, die nach Amerika einwanderte. Lange Zeit wurde
davon ausgegangen, dass jede dieser Haplogruppen zum Zeitpunkt der Besiedlung auch nur
durch eine Subgruppe (ein spezifischer Haplotyp) repréisentiert wurde (Schurr u. Sherry 2004).
aDNA Untersuchungen an Skeletten aus Nordamerika haben gezeigt, dass es durchaus moglich
ist, dass die Zahl der initialen Haplotypen doch groBer war. So konnte in British Columbia ein
Haplotyp der Haplogruppe M (Smith et al. 2005) und in Alaska ein zusétzlicher Haplotyp der
Gruppe D (Kemp et al. 2007) nachgewiesen werden.
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Tab. 7: Charakteristische mitochondriale Polymorphismen der in Amerika verbreiteten Haplogruppen/ -
typen. In der Spalte ,,Haplogruppe® sind jeweils die asiatischen Hauptgruppen (A,B,C,D,X) angegeben.
Eingeriickt sind die amerikanischen Griinderhaplotypen (Fett= Haupthaplotypen; Kursiv= zusitzliche
Griinderhaplotypen, die nur in Nordamerika vorkommen). Die angegebenen Nukleotidpositionen weichen,
wenn nicht anders vermerkt, durch Transition von der rCRS ab. Fett gedruckte Nukleotidpositionen in der
Spalte ,,codierende Region*“ markieren die klassischen Polymorphismen zur Typisierung der Haplogruppen

(nach Torroni et al. 1993; Merriwether et al. 1995; Shinoda et al. 2006; Tamm et al. 2007).

Haplo-

Gruppe HVR 1 HVR 11 codierende Region

A 16223-16290-16319 73-235-263 663, 1736, 4248, 4824, 8794
A2 16111-16223-16290-16319-16362 64-73-146-153-235-263 8027, 12007

B 16189 73-263 8281 bis 8289del
B2 16189-16217 73-263 3547, 4977, 6473, 9950, 11177

C 16223-16298-16327 73-249del-263 3552A, 9545, 11914, 13263, 14318
C1 16223-16298-16325-16327 73-249del-263-290-291del -
C4c 16223-16245-16298-16327 73-263 11440, 13368, 14433, 15148

D 16223-16362 73-263 4883, 5178A
D1 16223-16325-16362 73-263 2092
D2 16129-16223-16271-16362 73-263 3316, 7493, 8703, 9536, 11215
D4h3 16223-16241-16301-16342-16362 73-263 3336, 3396, 3644, 5048, 6285, 9458
D3 16223-16319-16362 73-263 951, 8020, 10181, 15440, 15951

X 16189-16223-16278 73-153-263 6221, 6371, 13966, 14470
X2a 16189-16213-16223-16278 73-153-195-200-263 1719, 8913, 12397, 14502

Die jeweiligen Haplotypen haben ihre Hauptverbreitung in Amerika und kommen aufBerhalb,
wenn iiberhaupt, nur selten vor. Als Herkunftsquelle der Haplogruppen und damit der ersten
amerikanischen Siedler ist sicher Asien anzunehmen (Torroni et al. 1993; Kivisild et al. 2002).
Allerdings ist der genaue Ursprungsort der Population schwerer zu lokalisieren. In rezenten
sibirischen Populationen finden sich die mt-Haplogruppen A, C und D, aber keine Individuen
mit der Haplogruppe B. Allerdings zeigen neuere archdologische Untersuchungen auch auf, dass
die jetzige Bevolkerung des norddstlichen Sibiriens erst nach der Zeit der amerikanischen
Besiedlung in diese Region kam (Mulligan et al. 2004). Gemeinsam treten alle vier
Haplogruppen und die Haplogruppe X nur in Ost-Zentralasien / Siid-Sibirien auf (Abb. 11). Es
ist davon auszugehen, dass sich die matrilineare Stammpopulation von dort aus in einer Welle

zur Bering-Landbriicke bewegte (Schurr 2004).
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Abb. 11: Migrationsmodelle der mdoglichen asiatischen Quellpopulation fiir die amerikanische
Griinderpopulation. (1): Alle fiinf Haplogruppen stammen aus einer Region und die Migration erfolgt in
einer Welle. (2) Die Haplogruppen A-D kamen in einer Welle und X folgte in einer zweiten. (3) Die
Haplogruppen A, C und D bilden die erste Besiedlungswelle und Haplogruppe X und B folgen in weiteren aus
Sibirien und Ost-Asien. (4) Die Haplogruppen C und D folgen in einer spiteren Migrationswelle auf das in
Modell 3 vorgestellte Szenario. Der momentane Erkenntnisstand macht Modell 1 am wahrscheinlichsten (aus

Schurr 2004, Fig. 5).

Durch die Berechnung der Divergenzzeitpunkte fiir die amerikaspezifischen Haplotypen iiber die
molekular clock kann ein ungefdhrer Zeitraum fiir die Besiedlung Amerikas von 20.000 bis
15.000 cal. BP ermittelt werden (Silva et al. 2002). Die molekulare Datierung geht einher mit der
Diskussion iiber die Zahl der Besiedlungswellen. Bis in die 1990er Jahre dominierte die Drei-
Wellen Theorie. Diese Theorie wurde vor allem durch interdisziplindre Untersuchungen zur
linguistischen, dentalen und genetischen Variabilitdt in Amerika gestiitzt (Greenberg et al. 1986).
Greenberg et al. stellten die Verbreitung von drei Sprachfamilien in Amerika fest: Amerind
(Nord- und Siidamerika), Na-Dene (nordwestliches Nordamerika) und Eskimo-Aleut
(nordlichstes Nordamerika, Gronland, Sibirien). Diese Sprachfamilien wurden mit drei separaten

Migrationswellen gleichgesetzt, die um ca. 11.000 BP, 9.000 BP und 4.000 BP stattfanden
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(Greenberg et al. 1986). Dieses Modell war kongruent mit der Clovis-Hypothese und wurde,
obwohl die genetischen Daten auf Basis klassischer Marker beruhten und auch nur in sekundérer
Verwendung fiir die Hypothesenfindung standen, lange Zeit als giiltig betrachtet. Erste mt-Daten
unterstiitzten die Hypothese, da unterschiedliche Haplogruppenfrequenzen zwischen den
Sprachfamilien nachgewiesen werden konnten. So kommen in Amerind Populationen fast immer
alle vier Haplogruppen vor, wihrend in Na-Dene und Eskimo-Aleut Populationen Haplogruppe
A dominiert und etwa B fast nie vorkommt (Torroni et al. 1993). Mit Zunahme der zur
Verfiigung stehenden Datensitze konnte allerdings belegt werden, dass diese strikten
Trennungen nicht méglich sind, und die Haplogruppenfrequenzen unter den Sprachfamilien z.B.
in direkter Nachbarschaft durchaus variieren. Die geringe genetische Diversitit und die
Verteilungsmuster der Haplogruppen iiber beide Kontinente ldsst sich eher mit einem Modell
erkldren, das nur eine initiale Besiedlungswelle annimmt, die sich entlang der Kiisten ausbreitete
(Merriwether et al. 1995; Silva et al. 2002) und vielleicht noch durch eine zweite, kleinere
Besiedlungswelle durch den eisfreien Korridor um ca. 12.550 cal. BP erginzt wurde (Schurr u.

Sherry 2004).

Dieses Modell wird gestiitzt durch die Daten, die aus der Untersuchung Y-chromosomaler
Haplogruppen gewonnen werden konnten. Fast 90% aller indigenen amerikanischen
patrilinearen Haplogruppen lassen sich den Hauptgruppen Q und C zuordnen, wobei die Gruppe
Q mit ca. 75% den grofiten Anteil ausmacht (Zegura et al. 2004). Die Haplogruppe C ist nur in
Nordamerika verbreitet. Die Haplogruppe Q ist in phylogenetischer Reihenfolge der Mutationen
in P-M45, Q-M242, Q-M3 und Q-M19 unterteilt, wobei die beiden letzteren nur in Amerika
vorkommen (Underhill et al. 2001). Q-M19 und M3 leiten sich von Q-M242 ab, welche
wiederum eine Untergruppe von P-M45 ist. Die jeweilige Angabe von M mit der folgenden Zahl
bezeichnet die charakteristische Mutation der jeweiligen Gruppe nach der Nomenklatur des Y-
Chromosom Konsortiums (2002). Die M242 Mutation markiert den Zeitpunkt unmittelbar vor
der Besiedlung Amerikas und charakterisiert den Griinderhaplotypen der rein amerikanischen Q-
Haplotypen (Seielstad et al. 2003). Der Divergenzzeitpunkt dieser Linie beschreibt den friithest
moglichen Zeitpunkt der Besiedlung. Bei bestmdglichster Kalibrierung der molecular clock und
der Annahme einer kleinen effektiven Populationsgrofle legen Seilestad et al. diesen Zeitpunkt
mit 20.000 BP, eher 18.-15.000 BP fest. Dieser Zeitpunkt deckt sich mit den Daten aus den
Analysen der mitochondrialen DNA. Die Frequenz der Haplogruppe Q-M3 nimmt in einem

nord-siid Gradienten zu und Q-M19 tritt nur isoliert in Stidamerika auf (Bortolini et al. 2003).

Auch wenn die Zahl an aDNA Untersuchungen an Individuen von den amerikanischen

Kontinenten stetig steigt, ist sie dennoch gering, und die Untersuchungen sind hiufig nur auf
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wenige Individuen beschrinkt. Eine Ausnahme bildet in diesem Fall die Analyse an 108
Individuen von einem 700 Jahre alten Friedhof in Illinois (Stone u. Stoneking, M. 1993; Stone u.
Stoneking 1999). Die meisten Untersuchungen konzentrieren sich auf die Bestimmung der mt-
Haplogruppe anhand der spezifischen RFLP Schnittstellen in der codierenden Region oder der
Sequenzierung von Abschnitten der HVRI. Das Bild, das sich aus den aDNA Untersuchungen
ergibt, bestdtigt in der Regel die Annahme, dass sich die indigene Bevolkerung der
amerikanischen Kontinente aus den 4 bzw. 5 Griinderhaplotypen rekrutiert. Bei einer
Untersuchung an mehreren 500 — 4.000 Jahre alten Skeletten aus dem Amazonas Gebiet wurden
bei 36% der Individuen nichtamerikanische Haplotypen festgestellt (Ribetio-dos-Santos et al.
1996). Auch in anderen Untersuchungen wurden immer wieder Individuen mit nicht erwarteten
Haplogruppen analysiert, wenn auch nicht mit so hohen Frequenzen. Viele dieser
Typisierungsergebnisse konnten allerdings im Nachhinein als fehlerhaft identifiziert werden. Die
Fehler resultierten entweder aus Kontaminationen, postmortalen Sequenzartefakten oder
Analysefehlern (Bandelt et al. 2003). Dariiber hinaus haben Untersuchungen an rezenter DNA
gezeigt, dass es Haplotypen in Amerika gibt, die ihre gruppenspezifischen
Restriktionsschnittstellen in der codierenden Region verloren haben (Torres et al. 2006), was bei
Arbeiten, die sich nur auf diese Marker beschrianken, zu einer fehlerhaften Typisierung fithren
kann. Die bereits erwéhnten Arbeiten aus Nordamerika haben gezeigt, dass es durchaus moglich
ist, dass es weitere mitochondriale Griinderhaplotypen gab, nur ist unklar, wie stark sie den

amerikanischen Genpool beeinflussten.

Die indigene amerikanische Bevolkerung durchlief zwei Phasen massiver demographischer
Reduzierung, die sich auch als genetischer Bottleneck auf die Variabilitdt auswirken konnten.
Die erste Phase wird durch die initiale Besiedlung dargestellt und der Einfluss auf die genetische
Variabilitit ist nicht abzustreiten. Daten aus der Analyse mitochondrialer und Y-chromosomaler
DNA zeigen eindeutig auf, dass Amerika von einer relativ kleinen Griinderpopulation besiedelt
wurde, wenn auch die in einer neueren Arbeit erschienene Zahl von 80 Individuen (Hey 2005)
kritisch zu betrachten ist. Die zweite Phase begann mit dem européischen Kontakt. In Folge der
europdischen Kolonisierung starben zwischen 50-90% der amerikanischen Ureinwohner
(Dobyns 1993). Sie wurden entweder durch Krieg oder von den Europdern eingefiihrten
Krankheiten, dem o6kologischen Imperialismus getotet (Crosby 2004). Dieser Prozess erstreckt
sich allerdings zeitlich bis in das 19. Jahrhundert und &uBerte sich in allen Teilen Amerikas
unterschiedlich. Der intrakontinentale Vergleich ergibt, dass sich die geringe genetische
Variabilitdt gleichmdBig verteilt. Dariiber hinaus haben Untersuchungen autosomaler STRs an

indigenen Populationen verschiedener Provenienz ergeben, dass in Amerika die weltweit
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niedrigste Heterozygotenrate anzutreffen ist. Es ist also davon auszugehen, dass der Genozid an
der amerikanischen Urbevodlkerung sich nicht maf3igeblich auf die intrakontinentale genetische
Variabilitdt ausgewirkt hat (Schurr u. Sherry 2004). Der grofite Einfluss des europdischen
Genpools auf die genetische Zusammensetzung der indigenen amerikanischen Bevolkerung ist
patrilinear. Das liegt darin begriindet, dass die ersten Phasen der europdischen Kolonisation
Amerikas (vor allem Mittel- und Siidamerikas) hauptsidchlich von Ménnern getragen wurden
(militdrisches Personal, Missionare etc.). Diese zeugten Nachkommen mit indigenen
amerikanischen Frauen. Die Verbindung von indigenen amerikanischen Mainnern mit
europdischen Frauen ist als eher selten anzunehmen. Dieses Muster scheint sich konstant durch
die neuere Geschichte Amerikas gezogen zu haben und duflert sich heute in einem minimalen

Einfluss europdischer mt-Haplotypen in indigenen Bevolkerungen. (Mesa et al. 2000).

Auf der regionalen Ebene oder auf der Ebene geographischer Groflrdume lassen sich grof3e
Unterschiede in der genetischen Zusammensetzung der einzelnen Populationen, vor allem der
mitochondrialen Haplogruppenfrequenzen beobachten. So ist z.B. in Mittelamerika die
Haplogruppe A dominant, gefolgt von Haplogruppe B. Die Haplogruppen C und D sind stark
unterreprasentiert. In Siidamerika dominiert die Haplogruppe B im zentralen Andenraum,
wihrend im &ufleren Siiden fast ausschlieBlich die Haplogruppen C und D auftreten (Jobling et
al. 2004). Dariiber hinaus ist festzustellen, dass einzelne Populationen sehr hiufig spezifische
(private) Haplotypen aufweisen, die nicht {iber diese Population hinaus verbreitet sind (Malhi et
al. 2002). Diese Umstinde begrinden die besondere Eignung von Untersuchungen
mitochondrialer DNA fiir die Rekonstruktion préahistorischer Populationsdynamik und
Migrationsrouten in Amerika. Eine Ursache fiir die Verteilungsmuster ist in der initialen
Besiedlung zu sehen. Die schnelle Verbreitung der Bevolkerung tiber die Kontinente, rasch
gefolgt von Tribalisierungsprozessen ab dem Archaikum, fiihrten zu Phasen starken genetischen
Drifts und reduzierten Genflusses und damit zu spezifischen genetischen Frequenzen (Schurr
2004). Eine weitere Ursache fiir die Verteilungsmuster ist in den folgenden kulturellen und
politischen Prozessen zu sehen, auch wenn diese von der Populationsgenetik, die sich
iiberwiegend auf rezente Daten stiitzt, hdufig vernachldssigt werden. Die Y-chromosomalen
Daten unterstiitzen diese Beobachtungen, und es lassen sich kaum Unterschiede in der

geschlechtsspezifischen Mobilitéit erkennen (Mesa et al. 2000).

Die geringe genetische Variabilitdt steht im Kontrast zu der groen Vielfalt an kulturellen
Entwicklungen und Sprachen, die sich auf den amerikanischen Kontinenten in einer relativ
kurzen Zeitspanne entwickelt haben. Diese Vielfalt entwickelte sich aus einer relativ kleinen

Ausgangspopulation, die sich auf den Kontinenten iiber einen gewaltigen Raum mit nahezu allen
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moglichen 0Okologischen Zonen verbreitete. Die mdgliche Ursache fiir diesen kulturellen
Reichtum ist in der schnellen Verbreitung, dem schnellen demographischen Wachstum und der
folgenden Anpassung an eine Vielzahl verschiedenster dkologischer Nischen zu suchen. Die
Kulturentwicklung wird ihren mafBigeblichen Teil an der Prigung der genetischen Verteilung
gehabt haben. Prozesse geographischer Expansion, die Besiedlung neuer Nischen und die
Entwicklung neuer Sprachen und Kulturen sind mogliche Ursachen fiir das Entstehen

genetischer Unterschiede zwischen Bevolkerungen (Cavalli-Sforza et al. 1989).

2.3.2 Besiedlung und genetische Struktur der indigenen Bevolkerung Siidamerikas

Die Erkenntnisse iiber die Besiedlungsgeschichte Stidamerikas und die Ursachen und Umstinde,
unter denen es zur Sesshaftwerdung und der Entstehung komplexer Gesellschaften kam, sind
duBerst liickenhaft. Die einzigartigen Verteilungsmuster genetischer Diversitidt erschweren die
Rekonstruktion der initialen Besiedlung des Kontinentes (Lewis et al. 2007b), und auch die
archdologischen Daten zu der frithen Besiedlungsphase sind sparlich. Die ersten gesicherten
Spuren des Menschen datieren auf ca. 11.000 v. Chr., daraus wird eine Besiedlung des
Kontinentes vor ca. 14.-13.000 Jahren abgeleitet (Dillehay 1999). Stidamerika ist ein sehr groBer
Kontinent mit einer Fliche von ca. 17.870.000 km® und einer Vielzahl unterschiedlichster
Okologischer Bedingungen. Diese reichen von den tropischen Klimaregionen der Nordhélfte bis
zu den subpolaren Regionen an der Siidspitze. Die verschiedenen Siedlungsrdume umfassen den
tropischen Regenwald des Amazonasbeckens, das Hochland der Anden, die hyperaride Atcama-
Wiiste an der Pazifikkiiste oder die ausgeweiteten Parklandschaften wie das Gran Chaco. Auf
Abbildung 12 ist die geldufigste Einteilung des Kontinentes in geographische und kulturelle
Einheiten dargestellt (Stanish 2001), die im weiteren Verlauf der Arbeit auch als Grundlage des

kontinentalen Vergleichs dienen soll.

Es ist davon auszugehen, dass die Menschen im spiten Pleistozédn andere ©6kologische
Bedingungen antrafen als heute, die die Wahl ihrer Wege und der Orte, an denen sie sich
niederlieBen, maBgeblich mit beeinflussten. Die starken und abrupten Klimaschwankungen des
Holozdns (vgl. Abb. 1), in denen sich die gesellschaftliche Ausdifferenzierung und
Kulturentwicklung vollzogen hat, werden ihren Anteil an diesem Prozess gehabt haben (Eitel
2007). Die westlichen Zentralanden und die anliegenden Kiistenregionen stellen dabei unter dem
Gesichtspunkt der kulturellen Entwicklung die dynamischste Region dar. In dieser haben sich in
einem relativ kurzen Zeitraum fritheste Formen der Sesshaftigkeit, Domestikation von Tieren,
Anbau von Nutzpflanzen bis hin zu komplexen friihstaatlichen Gesellschaften entwickelt

(Stanish 2001).
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Abb. 12: Einteilung der kulturellen und geographischen Grofirdume Siidamerikas nach Stanish 2001.
Weitere Erliuterungen erfolgen bei der Beschreibung der verwendeten Referenzpopulationen fiir diese
Arbeit (Kap. 3.1.3).

Als erste Indikatoren fiir Siedlungsplétze an der Westkiiste Siidamerikas gelten Muschelhaufen,
die von Kiistenwildbeutern hinterlassen wurden. (Sandweiss et al. 1998). Der Reichtum an
Fischen und Meeresfriichten in den kalten Gewéssern des Humboldt-Stromes ermoglichte es
Fischern, Jigern und Sammlern, sich schon ab dem 8. Jt. v. Chr. in dauerhaften Siedlungen
niederzulassen. In dem gleichen Zeitraum entwickelten sich auch erste Formen der
Sesshaftigkeit im Andenhochland. Als Grundlage wird hier die Jagd auf Neuweltkamelidae
(Guanakos und Vikunjas) angenommen, die als Standwild nur eine geringe Mobilitdt der Jager
verlangten. Diese Subsistenzgrundlage erlaubt das Leben in semipermanenten und permanenten
Lagerstitten (Rick 1980). Zeitgleich finden sich auch die ersten Anzeichen von
Pflanzendomestikation im Hochland (Lynch 1980). Das nur wenig zeitlich versetzte Auftreten
von Hortikultur aber auch Obsidian an der Kiiste, sowie umgekehrt Muschelfunden im

Hochland, deutet auf Kontakte zwischen den Bewohnern dieser Regionen hin. Im &stlichen
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Stidamerika lassen sich Sesshaftigkeit und Hortikultur im mittleren und oberen Amazonasgebiet
ab ca. 4.-3.000 v. Chr. nachweisen (Haberland 1991). Es handelt sich dabei um Entwicklungen,
die unabhédngig von denen im westlichen Siidamerika sind. Die Kamelidenjagd im andinen
Hochland bildet die Grundlage fiir die Domestikation von Lamas und Alpakas ab dem 5. Jt. v.
Chr.

Der Ubergang von nomadisierenden zu sesshaften, Bodenbau und Viehzucht betreibenden
Gesellschaften ereignete sich im zentralen Andenraum, im so genannten Archaikum. Im
vergleich zum européischen Neolithikum ist diese Entwicklung unabhingig von der Nutzung
von Keramik, die erst ab ca. 4000 v. Chr. aufkommt (Dillehay 1999). Nach 6.000 v. Chr. setzte
an der zentralandinen Kiiste eine rasche Entwicklung, ein und spitestens zum Beginn des 3. Jt. v.
Chr. war die Sesshaftigkeit und der Anbau der meisten Nutzpflanzen etabliert (Stanish 2001). An
der Kiiste Perus entstanden nun die ersten Monumentalanlagen mit Kultpldtzen und
ausgedehnten Siedlungen, wie z.B. Caral (2650 v. Chr.) 200 km nordlich von Lima (Solis et al.
2001). Sie sind Ausdruck groBler, komplexer Gesellschaften, aus denen sich die spiteren
Hochkulturen im ganzen Andenraum entwickelten (Stanish 2001; Fuchs et al. 2006). Wihrend
der Ursprung von Monumentalitdt und Komplexitit an der Kiiste zu vermuten ist, scheint die
Domestikation von Tieren und die Kultivierung von Nahrungspflanzen vorwiegend im Hochland
stattgefunden zu haben. Im Zuge dieser Entwicklungen bildete sich in den folgenden
Jahrtausenden, bis zur Kolonisation durch die Europder in der Region, eine Vielzahl von
komplexen, groBrdaumigen Kulturen und Staaten aus, wie Chavin, Moche, Huari (Wari),
Tiahuanaco und zuletzt die Inka. Die letzten drei genannten Kulturgruppen, die ihren Ursprung
im peruanischen bzw. bolivianischen Hochland hatten sind in Bezug auf die
Bevolkerungsgeschichte besonders interessant, da sie allesamt stark expandierten und weite
Gebiete unter ihren politischen Einfluss brachten. Das von den Inka beherrschte Gebiet reichte
zum Zeitpunkt der Ankunft Francisco Pizarros 1526 n. Chr. von Quito im nérdlichen Equador
bis weit ins silidliche Chile. Es ist anzunehmen, dass militirische Expansionen, aber auch die
bekannten Zwangsumsiedlungen von Bevolkerungsgruppen einen Einfluss auf die genetischen

Verteilungsmuster im westlichen Stidamerika hatten.

Die beschriebenen Entwicklungen beziehen sich hauptsidchlich auf den regionalen Fokus
dieser Arbeit. Im silidlichen Stidamerika, Chile und Argentinien bestanden bis zum Kontakt mit
den Europdern Kulturgruppen mit aneignender Lebensweise, wie die Mapuche in Chile oder in
starker Abhangigkeit von marinen Ressourcen, wie die Yaghan auf Feuerland (Garcia-Bour et al.
2004; Garcia et al. 2006). An der Nordwestkiiste Stidamerikas etablierten sich zwischen 1000 v.

Chr. und 500 v. Chr. die Arawaken im Bereich des Deltas des Orinoco. lhre Subsistenz beruhte
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auf einer Mischung aus Fischfang, Jagd und dem Anbau von Mais, Bohnen, SiiBkartoffeln,
Kiirbissen und Maniok (Haberland 1991). Die Entwicklung friihstaatlicher und stark

expandierender Gesellschaften zeichnet sich aber nur im zentralen Andenraum ab.

Auch wenn der Zeitpunkt der Besiedlung Stidamerikas sich mittlerweile sehr gut eingrenzen
lasst (s.0.), ist die Zahl der Besiedlungswellen sowie die Routen die die Menschen wéhlten, noch
Gegenstand kontroverser Diskussionen. Wie bereits im Kapitel zuvor erwihnt, lassen sich
regional spezifische Haplogruppenfrequenzen und auch Diversititsunterschiede feststellen.
Diese korrelieren aber nicht unbedingt mit den Verbreitungsmustern von Sprachfamilien, die als
Indikator ethnischer Zuordnung verwendet werden, oder den heutigen Kulturrdumen indigener
Bevolkerungen. Eine Frage die aus dieser Beobachtung resultiert, ist, wie viel Anteil die initiale
Besiedlung des Kontinentes an den heute anzutreffenden genetischen Mustern hatte. Vergleicht
man den Westen Siidamerikas (Zentralanden) mit dem Osten (Amazonas Region), so weisen
andine Populationen eine hohe populationsinterne genetische Diversitit, aber nur geringe
genetische Distanzen zueinander auf. Amazonas Populationen haben zumeist eine geringere
interne Diversitit, aber groBe Distanzen zueinander (Luiselli et al. 2000; Tarazona-Santos et al.
2001; Fuselli et al. 2003; Lewis et al. 2005; Lewis et al. 2007b). Dieses Muster konnte z.B. aus
separaten Einwanderungswellen resultieren, wobei die Besiedlung des andinen Raums dann die
groBere zeitliche Tiefe gehabt haben muss, um das hohere MaB3 an Diversitit zu erlangen
(Tarazona-Santos et al. 2001). Eine andere Ursache konnten aber auch unterschiedliche
PopulationsgroBen und Muster des Genflusses in Ost und West gewesen sein, was mit den
Unterschieden in den gesellschaftlichen Entwicklungen der Regionen korrelieren wiirde (Fuselli
et al. 2003). Beide Erklarungen sind aber nicht exklusiv. Ein Vergleich von HVR I Sequenzdaten
aus andinen und amazonischen Populationen zeigte keine signifikanten Unterschiede auf, was
bedeutet, dass entweder beide Gruppen aus der gleichen Griinderpopulation stammen oder iiber

die Zeit ein konstanter Genfluss zwischen beiden Regionen bestand (Lewis et al. 2007b).

Betrachtet man die rezente mitochondriale Haplogruppenverteilung im westlichen
Stidamerika ldsst sich ein nord-siid Gradient von Haplogruppe A zu D feststellen. Im ndrdlichen
Kolumbien erreicht die Haplogruppe A eine Frequenz von iiber 50%, wiahrend D so gut wie gar
nicht nachgewiesen werden kann (Keyeux et al. 2002). Im siidlichen Chile hingegen tritt die
Haplogruppe A in den Hintergrund wihrend Haplogruppe D dominant wird (Garcia et al. 2006).
Die indigenen Bevdlkerungen Feuerlands weisen nur noch die Haplotypen D und C auf (Moraga
et al. 2000; Garcia-Bour et al. 2004). In den Zentralanden und Siidanden, also den heutigen
Landesgebieten von Equador, Peru, dem bolivianischen Hochland und dem ndérdlichen Chile,

dominiert die Haplogruppe B mit Frequenzen von bis zu iiber 50%. Stark reprisentiert ist auch
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die Haplogruppe C, wihrend sich die Gruppen A und D unausgewogen verhalten, generell in der
Frequenz aber viel geringer sind als B und C (Luiselli et al. 2000; Rodriguez-Delfin et al. 2001;
Lewis et al. 2005). Die Dominanz der beiden Haplogruppen im Hochland ldsst sich auch schon
fiir die Inka-Zeit anhand von aDNA Untersuchungen bestitigen. Die genetischen Daten, die aus
menschlichen Skeletten der mit Machu Picchu assoziierten Siedlungen Paucarcancha und
Patallacta gewonnen werden konnten, zeigen eine klare Relation zu den heute in dem
peruanischen und bolivianischen Hochland lebenden Menschen mit Quechua und Aymara
Sprachtradition (Shinoda et al. 2006). Abweichend davon weisen aDNA Untersuchungen an
Individuen des Fundplatzes Huaca-Loro an der norwestlichen peruanischen Kiiste einen sehr
hohen Anteil der Haplogruppe D nach, wihrend A und B in geringeren Frequenzen auftreten
(Shimada et al. 2004). Der Fundplatz datiert in den Mittleren Horizont (ca. 650- 1000 n. Chr.)

und ist damit weitaus élter als die inkazeitlichen Fundorte.

Die beschriebenen rezenten Frequenzunterschiede im westlichen Sitidamerika werden
verschieden interpretiert. Das isolierte Aufkommen der Gruppen C und D im duBersten Siiden
und die zunehmende Frequenz von D entlang der Westkiiste konnte als Indiz fiir eine
mehrwellige Besiedlung gesehen werden. Die erste Welle hétte sich in diesem Fall hauptsachlich
aus Trdgern dieser beiden Haplogruppen zusammengesetzt. Eine zweite folgende Besiedlung
entlang der Kiiste hitte dann die Menschen der ersten weiter nach Siiden verdriangt (Lalueza et
al. 1997). Vergleichende Untersuchungen auf Ebene von HVRI-Haplotypen zwischen
Populationen aus Feuerland und dem restlichen Chile haben allerdings gezeigt, dass die
genetischen Unterschiede nicht signifikant sind, um diese Zwei-Wellen-Hypothese zu stiitzen
(Moraga et al. 2000). Es ist eher zu vermuten, dass das angetroffene Muster aus einem isolation
by distance Phinomen resultiert. Bei einer geringeren Ausgangsfrequenz der anderen beiden
Haplogruppen und einer kleinen Grundbevolkerung kann es iiber die Zeit durch die relativ
isolierte Lage des siidlichen Siidamerikas zu einer Fixierung der Gruppen C und D und dem
Wegfallen der beiden anderen durch genetischen Drift gekommen sein. Die Dominanz der
Haplogruppe A im &uBlersten Norden Siidamerikas ldsst sich auch durch einen stindigen
genetischen Austausch mit Mittelamerika erkldren, wo diese Gruppe ebenfalls dominiert (vgl.
Kap. 2.3.1.). Da dhnliche Muster auch an der Nordkiiste Venezuelas zu beobachten sind (Vona et
al. 2005), ist davon auszugehen, dass der hohe Anteil der Haplogruppe A aus spiteren
Immigrationsprozessen in das nordliche Siidamerika resultiert, die im Zusammenhang mit der

Ausbreitung der mittelamerikanischen Chibchan-Sprachfamilie stehen (Melton et al. 2007).

Rotthammer et al (2001) behaupten auf der Basis genetischer Distanzvergleiche, die auf den

Frequenzen von mitochondrialen Haplogruppen beruhen, dass die rezente andine Bevolkerung
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aus dem Amazonasgebiet stammt. Die Distanzberechnungen gruppierten Aymara und
Atacameno Populationen aus dem nordlichsten Chile ndher zu amazonischen Populationen als zu
mittel- und silidchilenischen, wie den Pehuenche und Huichile. Diese Beobachtung wird
unterstiitzt durch aDNA Untersuchungen an Individuen aus Arica (nordlichstes Chile) und
Tiahuanaco (Bolivien). Beide préhistorischen Populationen weisen auch geringere genetische
Distanzen zu amazonischen Populationen auf (Moraga et al. 2001; Rothhammer et al. 2003).
Rotthammer erstellt auf Basis dieser Daten ein Modell, das zwei Besiedlungswellen nach
Stidamerika annimmt, bzw. eine Aufgabelung der Besiedlungsroute im duBlersten Norden des
Kontinentes. Eine Welle soll entlang der oder iiber die Anden Richtung Siiden gezogen sein,
dann die siidlichen Anden iiberquert haben, um in die offenen Parklandschaften des Gran Chacos
vorzudringen und von dort aus siidwirts die Pampas und Patagonien zu besiedeln (vgl. Abb. 13).
Wihrend eine zweite Welle nach der Durchquerung des Isthmus von Panama entlang der
Nordkiiste Stidamerikas entlang zog und sich dann in das Amazonasbecken verbreitete. Ein Teil
der zweiten Welle soll im Zuge von Raummangel, bedingt durch das Aufkommen der
Landwirtschaft in der Region, entlang der Flussldufe nach Westen in die Anden gezogen sein
(Rothhammer et al. 2001). Der Zeitpunkt dieser Westexpansion wird aber nicht genauer benannt.
Neueste aDNA Untersuchungen des zur Tiahuanaco Kultur gehorenden Fundplatzes Chen Chen
im siidlichsten Peru (785-1000 n. Chr.) belegen allerdings eine genetische Kontinuitidt der
Bevolkerung des stidlichen zentralen Andenraums fiir zumindest die letzten 1000 Jahre (Lewis et
al. 2007a). Nur Populationen aus der Aymara-Sprachtradition, die generell als die Nachfahren
der Tiahuanaco Kultur angesehen werden, brechen aus diesem Bild aus, was aber auch aus
rezenten Bevdlkerungsriickgdngen resultieren kann (Lewis et al. 2007b). Der Zeitpunkt der
Immigration aus dem Osten miisste also vor die Tiahuanaco Kultur datieren. Die zuvor
beschriebenen genetischen Diversititsunterschiede zwischen West- und Ostsiidamerika

korrelieren nicht mit dem Szenario von Rotthammer.

Auf Basis archiologischer Daten vertritt Dillehay (1999) die Hypothese, dass die Besiedlung
Siidamerikas entlang der Westkiiste stattfand. Von der Kiiste aus verbreiteten sich Gruppen
schnell ins Inland, auch iiber die Anden. Dort teilten sie sich schnell in viele weitrdumige und
isolierte regionale Gruppen auf. Die zuvor beschriebenen kulturellen Entwicklungsprozesse im
zentralen Andenraum sprechen fiir einen konstanten Austausch zwischen den ansdssigen
Kulturgruppen, was die genetische Ndhe der Gruppen zueinander erkldren konnte, wiahrend die
Weitldufigkeit und naturrdumlichen Gegebenheiten des Ostens mit einer stidrkeren
Fragmentierung der Bevolkerung und daraus resultierendem verminderten Genfluss korrelieren

wiirden.
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Aus den genetischen und archdologischen Daten ergeben sich drei mogliche Modelle der
Besiedlung Siidamerikas, die in Abbildung 13 dargestellt werden. Die Datenlage ldsst allerdings
keine endgiiltige Entscheidung fiir eines dieser Modelle zu. Die Modelle variieren zwischen
einer und zwei initialen Besiedlungswellen und verschiedenen Routen: entlang der Kiiste, durch
die Anden oder vom Norden in das Amazonasbecken. In wie weit die angetroffenen genetischen
Muster aber wirklich aus der initialen Besiedlung resultieren, bleibt an diesem Punkt ungeklart.
Untersuchungen an alter DNA haben sich als niitzlich bewiesen, rdumliche Kontinuitit von
Bevolkerungen zu belegen, konnen diese aber auch widerlegen. Generell ist die diachrone
Entwicklung aber nur an eben solchen Daten zu erfassen. Nur liegen bislang aus Siidamerika
neben den hier erwdhnten Studien kaum sichere aDNA Untersuchungen vor und sind wenn,
chronologisch und geographisch, nur punktuell. Generell fehlen aDNA Untersuchungen, die
grole Stichproben beinhalten und diachrone Entwicklungen zwischen aufeinander folgenden
Kulturgruppen in einer Region beriicksichtigen. Die priakolumbische siidamerikanische
Geschichte weist viele dynamische Phasen der Kulturentwicklung und Ausbreitung auf, die sich
bestimmt auch in den komplexen Mustern der genetischen Diversitdt widerspiegeln. Die bislang
gegebenen genetischen Daten lassen vermuten, dass die Entwicklung kultureller Traditionen
nicht nur aus der Akkulturation endogamer indigener Populationen resultiert, sondern diese auch
stark durch Migrationen beeinflusst wurde. Genauere Zusammenhidnge fiir den stidlichen

zentralandinen Raum und die Pazifikkiiste Siidperus gilt es, in dieser Arbeit zu ergriinden.

Die Ausfithrungen der letzten beiden Kapitel haben die Verbindung von Kulturgeschichte
und Genetik am Beispiel der amerikanischen Besiedlungsgeschichte verdeutlicht. Die
Entscheidung  zugunsten  verschiedener  Szenarien von  Kulturentwicklung  und
Bevolkerungsausbreitung wird durch das ErschlieBen des genetischen Archives moglich.
Umgekehrt ermdglichen die kulturgeschichtlichen Kenntnisse, genetische Verteilungsmuster zu
interpretieren. Um dieses auch fiir das Untersuchungsgebiet der vorliegenden Arbeit zu
ermOglichen, folgt im néchsten Kapitel eine umfassende Beschreibung der kulturellen und

umweltgeschichtlichen Entwicklungen in der Palpa-Region und dem siidlichen Peru.
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Abb. 13: Darstellung der moglichen Besiedlungsrouten Siidamerikas. Rotes Modell: Die Siedler
bewegen sich entlang der Pazifikkiiste und breiten sich von dort iiber die Anden in das restliche
Siidamerika aus. Oranges Modell: Zwei Besiedlungswellen breiten sich zeitgleich oder folgend entlang
der Kiiste und in den Amazonasraum aus, bewahren aber einen kontinuierlichen Austausch (Genfluss)
zueinander. Griines Modell: Das im Text detailliert beschriebene Modell von Rotthammer et al. 2001.

Quelle: Reliefkarte ETH-Ziirich (www.ngdc.noaa.gov/seg/topo/img/sasm2.gif / Download: 01.02.2008)
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2.3.3 Kultur- und Umweltgeschichte der Palpa Region und des siidlichen Perus

Das Landschaftsbild der siidperuanischen Kiiste ist geprdgt durch die hyperaride nordliche
Atacama Wiiste. Dieser Wiistenstreifen, der zu einer Seite vom Pazifik, zur anderen durch den
westlichen Andenful} eingefasst wird, erreicht in der Region um Ica, Palpa und Nasca seine
maximale Breite mit ca. 60 km. Der westliche Andenful} ist zerschnitten von tiefen Kerbtélern,
die durch die Fliisse erodiert wurden, durch die der Niederschlag des Andenhochlands in
Richtung Pazifik abflieBt. Ein Grofteil dieser Fliisse fiihrt nur tempordr Wasser, direkter
Niederschlag ist dulerst selten, so dass die hygrische Versorgung der unteren Talbereiche in
direkter Abhédngigkeit zu den Niederschlagsmengen des Hochlandes steht. Die nédhrstoffreichen
Sedimente, die von den Fliissen mitgefiihrt werden, und natiirlich das Wasser ermdglichen in den
unteren Talbereichen, aber vor allem auf den breiten Schwemmebenen am Andenful}, wie z.B. in
der Umgebung des Stddtchens Palpa, die Bildung fruchtbarer Oasen (Abb. 14). Diese Flussoasen
bilden die rdumlich eng begrenzten Siedlungskammern, in denen es schon frith zur

Bevolkerungskonzentration kam.

Abb. 14: Blick auf das Rio Palpa Tal (Quelle: KAAK-DAI)

Im Vergleich zur Nordkiiste Perus sind die Kenntnisse iiber die gesellschaftlichen
Entwicklungen im Bereich der Siidkiiste noch sehr rudimentir (Reindel u. Gruen 2006), auch
wenn die Erforschung der Region schon am Anfang des 20. Jahrhunderts mit den Arbeiten von
Max Uhle begann. Die archiologischen Untersuchungen konzentrierten sich vor allem auf die

beiden bekanntesten Kulturgruppen der Region, die Paracas-Kultur (800-200 v. Chr.) und die
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Nasca-Kultur (200 v. Chr.- 600 n. Chr.). Im Rahmen des 1997 begonnenen Nasca-Palpa
Projektes des Deutschen Archédologischen Institutes und des BMBF-Verbundprojektes ,,Nasca:
Entwicklung und Adaptation archdometrischer Techniken zur Erforschung der Kulturgeschichte*
war es erstmalig moglich, die diachrone kultur- und umweltgeschichtliche Entwicklung einer
solchen Siedlungskammer an der siidperuanischen Kiiste zu rekonstruieren. Das
Untersuchungsgebiet dieser Arbeit konzentriert sich auf die Region um die Stadt Palpa, ca. 400
km siidlich von Lima und 40 km ndrdlich der Stadt Nasca (Abb. 15). In diesem Bereich
verlaufen die drei Flusstiler des Rio Grande, Rio Palpa und Rio Viscas, und es finden sich eine
Vielzahl préhistorischer Siedlungen in unmittelbarer Ndhe der Nasca-zeitlichen Geoglyphen, die
auf den Wiistenplateaus und Hangen zwischen den Télern angelegt wurden (Reindel et al. 2002).
Die erste dauerhafte Besiedlung dieser Region ldsst sich in der Initialzeit durch den Fundort
Pernil Alto (ab ca. 1300 v. Chr.) nachweisen, es gibt aber auch noch frither datierende Befunde.
So wurden am gleichen Ort Griber aus dem Mittleren Archaikum (ca. 3800-3000 v. Chr)
entdeckt (Reindel u. Isla-Cuadrado 2001). Auf Basis der Untersuchungen des Projektes konnte

eine umfassende Chronologie fiir das gesamte Nasca und Palpa Gebiet erstellt werden (Abb. 16).
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Abb. 15: Lage des Arbeitsgebietes Palpa an der Siidkiiste Perus (Quelle: KAAK-DAI)
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Abb. 16: Absolute und relative Chronologie des Nasca-Gebietes (Unkel 2006)

Im weiteren Verlauf des Kapitels sollen nun die kultur- und umweltgeschichtlich relevanten
Informationen der einzelnen chronologischen Perioden fiir die Palpa-Region mit Bezug zu den

anderen peruanischen Kulturrdumen dargestellt werden.

Archaikum (bis 1800 v. Chr.)

Die gesellschaftlichen Entwicklungen des Archaikums sind bereits im vorherigen Kapitel

geschildert worden. An der Nordkiiste Perus, aber auch im Andenhochland, kommt es zur



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 78

Ausbildung von Sesshaftigkeit, Domestikation von Tieren und Pflanzen bis hin zur Bildung
erster grofer Siedlungszentren. Die Quellenlage fiir den siidlichen peruanischen Kiistenraum ist
allerdings sehr schlecht, und es gibt wenige bekannte Fundorte. Dazu ist das Archaikum Perus
akeramisch, was typolochronologische Zuordnungen schwer macht. Von der Paracas-Halbinsel
in der Nihe der Stadt Pisco sind riesige Muschelhaufen bekannt, wie auch von der Nordkiiste
(vgl. Kap. 2.3.2), die fiir die semipermanente Anwesenheit von Menschen in der Region
sprechen, deren Lebensgrundlage marine Ressourcen waren (Haberland 1991). Im Rio Grande
Tal konnten am Fundort Pernil Alto Bestattungen aber auch einige Gruben und Pfosten gefunden
werden, die fiir eine zumindest temporére Siedlungstitigkeit in der Region sprechen (M. Reindel
KAAK-DAI, pers.. Mitteilung). Das Klima des Archaikums war feuchter als heute (vgl. Abb.
17), und der damalige Wiistenrand verlief ca. 50 km westlicher (Eitel et al. 2005). Die
Landschaft bot also bessere Bedingungen fiir Jiger und Sammler, und es ist davon auszugehen,

dass es in der Region eine groflere Zahl semipermanenter Lager gab.
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Abb. 17: Graphische Darstellung der diachronen Klima- und Niederschlagsentwicklung mit Bezug auf die
Kulturentwicklung im siidlichen Peru. Die Kurve ist abgeleitet von Sauerstoffisotopenverhiltnissen, die im

Gronlandeis gemessen wurden (aus Eitel u. Méchtle 2006; Abb. 4).

Initialzeit (1800 — 860 v. Chr.)

Die Initialzeit an der siidlichen peruanischen Kiiste ist ebenfalls weitestgehend unerforscht. An
der Nordkiiste ist die Phase gekennzeichnet durch ein rapides Wachstum der Siedlungen und der
Weiterentwicklung architektonischer Komplexitidt. Auch im Hochland, vor allem im Titicaca-

Bassin, bilden sich ab ca. 1300 v. Chr. komplexe Siedlungen aus. Chiripa, wohl ein
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zeremonielles Zentrum mit angegliederten Wohnkomplexen in Bolivien, erreicht gegen 900 v.
Chr. eine Ausdehnung von iiber 7 Hektar (Stanish 2001). In der Initialzeit verbreitet sich im
gesamten Raum die Herstellung und Nutzung von Keramik. Der Fundort Pernil Alto ist die erste
flichig ergrabene dauerhafte Siedlung dieser Zeitstellung an der Siidkiiste, weitere Kenntnisse
iiber die Kulturgeschichte dieser Periode resultieren fast ausschlieBlich aus Lesefunden. Die
Siedlung war am Fufle eines Talhanges angelegt, begleitet von weitldufigen Terassenanlagen.
Die Gebdude der Siedlung waren Konstruktionen aus Lehmwinden und Holz. Der
Nutzungszeitraum der Siedlung konnte anhand von 14C-Datierungen auf 1300-860 v. Chr.
datiert werden (Reindel u. Isla-Cuadrado 2006). Die Formgebung der assoziierten Keramik
gleicht der von anderen initialzeitlichen Fundpldtzen an der Siidkiiste wie Disco Verde und
Hacha. Auffillig ist hier vor allem die nach dem Brennen aufgetragene Bemalung. In Chichictara
am unteren Ostlichen Talrand des Rio Palpa konnte eine sehr hohe Konzentration Petroglyphen
(Felsbilder) gefunden werden. Einige dieser in Felsblocke eingepickten anthropomorphen,
zoomorphen und geometrischen Felsbilder konnten aufgrund ikonographischer Vergleiche in die
Initialzeit datiert werden (Fux 2006). Der GroBteil datiert allerdings in den Frithen Horizont
(s.u.). Dieser Befund ist in soweit interessant, da ein direkter Zusammenhang zwischen der
Petroglyphentradition und der Entwicklung der spateren Paracas- und Nascazeitlichen
Geoglyphen gesehen wird. Eine differenzierte Aufteilung in archéologische Kulturgruppen ist
fiir die Periode in der Region nicht mdglich. Die erste nachgewiesene permanente Besiedlung
der Palpa Region fillt zusammen mit dem Beginn des Dessertifikationsprozesses. Das Klima ist
noch weitaus humider als heute, aber der Wiistenrand wandert zunehmend in Richtung Osten

(Eitel et al. 2005).

Friiher Horizont (800 — 200 v. Chr.)

Die Kulturgeschichte des Frithen Horizontes ist an der Stidkiiste Perus durch die Paracas Kultur
geprigt. Der initiale und nahmengebende Fundort ist die Paracas-Halbinsel in der Nihe der Stadt
Pisco (vgl. Abb. 15). Hier entdeckte Julio Tello zwei chronologisch diskrete Siedlungsgebiete
und vier Griberfelder. Er teilte die Kultur in zwei Phasen ein: Cavernas und Nekropolis. Die
Cavernas-Phase wird charakterisiert durch polychrome Keramik und tiefe flaschenférmige
Schachtgrdber, in denen bis zu 40 Individuen bestattet wurden. Einige Gréber waren sehr reich
ausgestattet, und fast alle Schiadel wiesen artifizielle Deformationen auf (Silverman u. Proulx,
2002). Interessant ist auch, dass an einem groflen Teil der Schéddel Spuren von Trepanationen zu
erkennen sind (Abb. 18). Ein Zusammenhang mit den Prozessen oder Spétfolgen der
intentionalen Deformationen ist zu vermuten. Die Nekropolis-Phase scheint chronologisch zu

folgen. Die extrem diinnwandige und monochrome Keramik und die in brillanten Farben
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bestickten Textilien sind charakteristisch fiir diese Phase (Abb. 19). Die Bestattung der Toten
erfolgte in unterirdischen Grabkammern mit ausgekleideten Winden in einer Art Totenstadt
(Silverman u. Proulx 2002). Aus diesen Gribern stammen auch die bekannten
stidamerikanischen Mumienbiindel, von denen einige Individuen mit bis zu 100 Lagen Textilien
bestattet wurden. Die etablierte Keramik-Chronologie der Paracas-Kultur bezieht sich allerdings
auf die Funde aus dem Ica-Tal und ist benannt nach dem Ort Ocucaje (Menzel 1964). Anhand
der Keramik konnte die Kultur im Ica-Tal in zehn Phasen (Ocucaje 1-10) unterteilt werden.
Diese Chronologie ist auch fiir die weiter siidlichen Regionen giiltig. Relativchronologisch

lassen sich die Funde aus den Paracas-Cavernas in die spéteren Phasen von Ica datieren.

Abb. 19: Artifiziell deformierter Schidel eines  Apph. 18: Besticktes Gewebe der Paracas-Kultur
Individuums aus der Paracas Caverna 6 (PC10) (Quelle: KAAK-DAI)

mit Trepanation.

In der Palpa- und Nasca-Region waren bis zu den Grabungen des DAI Projektes nur wenige
Befunde bekannt, die der Paracas-Kultur zugerechnet wurden. Diese Tatsache fiihrte zu der
Annahme, dass die Kultur siidlich von Ica nicht verbreitet war und sporadische Keramikfunde
als Importe in die Region gelangt waren und dort von ortsanséssigen Lokalgruppen
vergesellschaftet worden sind (Silverman 1994). Hingegen wurde in der Region Ica eine

keramische und bevolkerungsbiologische Kontinuitdt zu der folgenden Nasca-Kultur gesehen
(s.u.):

,» When the Nasca phase developed from the Paracas culture over a thousand year period, this cultural
development did not result in a chance of blood groups. The Huari and Inca, however, were invaders who
introduced genetic changes” (Allison 1979).

Dieses Zitat von Allison ist von besonderer Bedeutung fiir die Formulierung der
Arbeitshypothesen dieser Arbeit. Die Untersuchungen in der Palpa Region erbrachten allerdings
neben zahlreichen Oberflichenfunden auch Gréiber (in Pernil Alto und Mollake Chico). Diese

konnten anhand der Keramik und 14C-Daten eindeutig in die frithe Paracas Zeit (Ocucaje 3 & 4,
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800-550 v. Chr.) datiert werden (Reindel et al. 2004). Flichengrabungen am Fundort Jauranga
im mittleren Palpa-Tal erbrachten dariiber hinaus den Nachweis einer paracaszeitlichen Siedlung
mit Bauten aus Lehmziegeln und mehreren Grébern, die anscheinend nach der Auflassung der
jeweiligen Gebidude in die Siedlungsschichten eingetieft wurden. Der Ort war in dem Zeitraum
von mindestens 600 v. Chr. bis etwa 200 v. Chr. durchgehend besiedelt. Darauf weist die
Analyse des keramischen Fundmaterials hin, das den Stilphasen Ocucaje 5/6 bis 9 (550-200 v.
Chr.) zuzuordnen ist. Die insgesamt 49 menschlichen Individuen, deren Uberreste in Jauranga
gefunden wurden, waren entweder in Einzel- oder Mehrfachbestattungen beigesetzt. Die meisten
Einzelbestattungen umfassten infante Individuen, die in Vorratsgefilen beigesetzt wurden.
Jauranga ist aufgrund der Befundlage als lidndliche Siedlung zu charakterisieren (Isla-Cuadrado
u. Reindel 2003). Muschelfunde von der Kiiste und Obsidian aus dem Hochland belegen, dass
Jauranga in ein weitrdumiges Netzwerk zum Warenaustausch integriert war. Aufgrund der neuen
Befundsituation im Palpa-Tal behaupten Reindel und Isla (2005), dass die Paracas-Kultur
entgegen der bislang giiltigen Lehrmeinung eine Verbreitung bis in die Palpa und Nasca Region
hatte. Trotz des bereits erwdhnten Aridisierungstrends, der ab der Initialzeit einsetzte, waren die
grundlegenden klimatischen Konditionen noch weitaus giinstiger fiir die Landwirtschaft als
bereits wenige hundert Jahre spiter. Komplexe Irrigationssysteme waren noch nicht notwendig
(Reindel u. Gruen 2006). Die Befundsituation deutet auf eine zunechmende Besiedlungsdichte
und ein stetiges Bevolkerungswachstum in der Siedlungskammer hin. Neben den erwéhnten
Petroglyphen, z.B. in Chichictara, datieren auch die ersten Geoglyphen in der Palpa-Region
bereits in den Frithen Horizont (ab ca. 400 v. Chr.) Diese in Hanglage angelegten Scharrbilder
stellen fast ausschlieBlich anthropomorphe Figuren mit einer GroB3e von 2 bis 30 m dar. Der
ikonographische Vergleich ldsst vermuten, dass die Vorbilder dieser Bodenzeichnungen die

Petroglyphen sind (Lambers 2006).

An der Miindung des Rio Grande, etwa 50 km von Palpa entfernt, konnte die bislang einzige
bekannte Siedlung der Region in unmittelbarer Ndhe zum Pazifik nachgewiesen werden. Durch
die Lage und Einzigartigkeit des Ortes kann davon ausgegangen werden, dass dem Fundort
Monte Grande eine zentrale Rolle in der Versorgung der Tédler am Andenfufl mit marinen

Ressourcen zukam.

Zum Beginn des Frithen Horizontes an der Nordkiiste ist ein allgemeiner Zusammenbruch
der friihen Stadtstaaten zu beobachten. Es entwickelt sich eine Vielzahl kleinrdumiger
Lokalgruppen mit eigenen Keramik- und Architekturstilen. Diese Entwicklung steht im Kontrast
zu den Entwicklungen im zentralen Hochland. Hier bildet sich mit Chavin der erste pan-andine

Kunststil aus. Der namengebende Fundort Chavin de Huantar entwickelt sich in dieser Zeit zu
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einem groflen Siedlungszentrum von ca. 42 ha Flache und bis zu 3000 Einwohnern. Er liegt
verkehrsgeographisch giinstig an den Nord-Siid-Routen, die den Gebirgen folgten, und den Ost-
West-Routen, die vom Amazonasbecken bis zur Kiiste fiihrten. Einige Autoren sehen eine

Verbindung des Chavin-Stils zum Paracas-Stil (Silverman u. Proulx 2002).

Friihe Zwischenperiode (200 v. Chr. - 600 n. Chr.)

Im Untersuchungsgebiet schlieBt an den Frithen Horizont eine etwa 200 Jahre wéhrende
Ubergangsphase an. Im Verlauf dieser Phase ldsst sich der Wandel zu Stilelementen und der
Technologie der Nasca Kultur verfolgen. Ikonographisch, wie auch formal, entwickelt sich die
frithe Nasca Keramik aus dem spéten Ocucaje Stil der Paracas Kultur (Silverman u. Proulx, D.
A. 2002). Die Nasca-Kultur ist die prigende Kulturerscheinung der Frithen Zwischenperiode an
der Siidkiiste Perus. Das Kerngebiet bilden die Wiistenrandgebiete und Ausléufer der Flusstiler
am Andenfull vom Rio Ica im Norden bis ungefdhr zum Rio Acari im Siiden (vgl. Abb. 15). Der
wohl bekannteste Fundort der Nasca Phase ist Cahuachi. Dieser 28 km westlich von der Stadt
Nasca gelegene Ort weist auf einer groBen Fliche Gebdudestrukturen und
Monumentalarchitektur in Form von Stufenpyramiden aus Lehmziegeln auf. Die Funktion dieses
Ortes wird kontrovers diskutiert. Silverman et al. (1995, 2002) weisen dem Ort aufgrund der
Befundlage eine Funktion als Kultzentrum der Nasca-Kultur zu. Die Gegenposition sieht in
Cahuachi eine urbane Siedlung mit einer Funktion als administratives Hauptzentrum des Nasca
Gebietes (Isla-Cuadrado u. Reindel 2006). Die Hauptbelegungszeit des Ortes datiert in die

frithen Nasca-Perioden.

In der Palpa Region konnte der Fundort Los Molinos als regionales Zentrum der frithen
Nasca-Zeit (Nasca 2 & 3 / 0-250 n. Chr.) identifiziert werden. Grabungen erbrachten den
Nachweis von monumentalen Terrassenanlagen, Hofen, Raumen, Saulenhallen und Korridoren.
Im Vergleich zu den Paracas Siedlungen am Talboden (Jauranga) erstreckte sich diese
frithurbane Siedlungstruktur entlang der Talhdnge des auslaufenden Rio Grande Tals. Nahe dem
Ort konnte ein assoziiertes Gréiberfeld nachgewiesen werden. Nach der Auflassung der Siedlung
wurden Gréber in die Gebdudestrukturen eingelassen (Reindel u. Isla-Cuadrado 2000). Neben
Los Molinos finden sich zahlreiche Hinweise auf Siedlungen ruralen Charakters in der Region.
Ab 200 v. Chr. lassen sich auch die ersten Irrigationssysteme in den Talauenbereichen
nachweisen. Es ist ein Zusammenhang mit der zunehmenden Trockenheit an der peruanischen
Stidkiiste zu sehen (vgl. Eitel et al. 2005). Reindel et al. (1999) sehen einen direkten Bezug
zwischen der Einfiihrung des Bewisserungsfeldbaus und der gesellschaftlichen Entwicklung in
der Palpa-Region. Die Intensivierung der Landwirtschaft fithrt zur Erwirtschaftung eines

Uberschusses an Nahrungsressourcen, der einige Menschen von der Nahrungsproduktion
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freistellt und ihnen Zeit fiir andere Téatigkeiten ldsst. Auf dieser Basis entwickeln sich
Spezialisierungen, die wiederum die Entwicklung nicht agrarischer Siedlungsformen wie Los
Molinos ermoglichen (vgl. auch Kap. 2.1.2). Die frithe Nasca-Kultur ist als eine komplexe
Gesellschaft zu werten, deren kulturelles Zentrum in Cahuachi lag (Isla-Cuadrado u. Reindel

2006).
In der mittleren Nasca-Zeit (Nasca 4 und 5 / 250-450 n. Chr.) verlagert sich das

Siedlungszentrum der Region zu dem nahe liegenden Ort La Mufia. Hier konnten weit reichende
Siedlungsstrukturen und vor allem bislang fiir die Nasca-Kultur unbekannte monumentale
Griber aus Lehmziegeln dokumentiert werden. Diese Griber bestehen aus bis zu 8 m tiefen
Grabkammern mit verkleideten Winden (Abb. 20) und sind an der Oberfliche durch
Terassenstrukturen und Aufbauten aus Lehmziegeln gekennzeichnet. Funde von Opfergaben
deuten darauf hin, dass diese oberirdischen Strukturen anscheinend auch noch nach der Anlage
der Gréber, selbst nach dem Auflassen der Siedlung, fiir rituelle Zwecke genutzt wurden (Isla-
Cuadrado u. Reindel 2006). Die Griber selbst waren reich ausgestattet. Trotz vorhergegangener
Pliinderung der Griber konnten noch prachtvoll verzierte Keramikgefd3e und Schmuckstiicke
aus Stein, Spondylusmuschel und Gold geborgen werden. Auch in der mittleren Nasca Zeit
lassen sich noch zahlreiche rurale Siedlungen im Untersuchungsgebiet belegen. Ab spitestens
430 n. Chr. ldsst sich allerdings ein starker Riickgang der Besiedlungs- und Bevolkerungsdichte
ausmachen (Reindel u. Isla-Cuadrado 2006). In der spiten Nasca Zeit verschoben sich die
Siedlungen immer weiter die Téler aufwirts, dem sich weiter nach Osten ausdehnenden

Wiistenrand folgend. Ab ca. 600 n. Chr. ist die Palpa Region nur noch spérlich besiedelt.

Abb. 20: Schematische Zeichnung eines der Elite-Griber von La Muna (links) und die Grabbeigaben (rechts)
(Quelle: KAAK-DAI).
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Isla-Curado und Reindel (2006) argumentieren aufgrund der Befunde der mittleren Nasca
Zeit, dass die Nasca-Kultur in Phase 5 den Status ciner friithstaatlichen Gesellschaft erreicht
hatte. Es lassen sich mehrgliedrige Siedlungshierarchien nachweisen, und die in La Mufa
entdeckten Elite-Gridber deuten auf eine stratifizierte Gesellschaft hin. Das Zentrum dieses
Staates sehen Isla-Curado und Reindel in La Mufia. Diese Hypothese widerspricht der giangigen
Lehrmeinung. So sehen z.B. Silmerman und Proulx (2002) die Sozialstruktur der Nasca als eine
Ansammlung autonomer Hauptlingstiimer, deren Einflussbereich in den jeweiligen Télern liegt
und nur liber eine gemeinsame materielle und ideelle Kultur miteinander verbunden sind.
Unabhéngig von dieser Diskussion ist festzuhalten, dass die Nasca Kultur definitiv eine
komplexe Gesellschaft war mit handwerklichen Spezialisierungen, einer redistributiven
Okonomie und Siedlungszentren mit urbanem Charakter. Funde von Nasca Keramik im
Hochland belegen einen intensiven wirtschaftlichen Austausch zwischen den kulturellen
Grofiraumen der Kiiste und des Hochlandes. Der Fundort Monte Grande behélt auch in der

Nasca Zeit seine vorherrschende Rolle in der Versorgung mit marinen Ressourcen bei.

Neben den in La Mufa gefundenen Prunkgrdbern sind noch zwei andere Bestattungstypen
bekannt. Bestattungen in Vorratsgefdlen und in Grabgruben. Es lassen sich generell keine alters-
oder geschlechtsspezifischen Bestattungsmuster nachweisen. In der Regel werden Individuen
einzeln bestattet. Die Bestattungen in Vorratsgefdlen finden sich vor allem in den frithen Nasca
Phasen. Die Grabgruben stellen die Hauptbestattungsform da. In diesen Gruben wurden die
Individuen meistens in sitzender Hockerposition beigesetzt. Es sind keine besonderen Formen
der Totenbehandlung bekannt, wie z.B. intentionale Mumifikation. Wie auch in der Paracas Zeit

weisen viele der Individuen artifiziell verformte Schédel auf (Isla-Cuadrado 2004).

Neben den prachtvoll verzierten Keramiken und Textilien ist die Nasca Kultur vor allem fiir
thre Geoglyphen bekannt. Metallurgie ist kaum entwickelt. Es findet sich zwar Schmuck aus
Gold, aber eigenstindige Kupferverarbeitung etc. konnten bislang nicht nachgewiesen werden.
Die Geoglyphen sind gewaltige im Wiistenpflaster angelegte Scharrbilder, teilweise mit bis zu
20 km Lénge, die in der Nasca Zeit vor allem zoomorphe und geographische Figuren darstellen.
Im Rahmen des Nasca-Palpa Projektes konnte eine umfassende Typologie und Chronologie der
Geoglyphen entwickelt werden (Lambers 2006). In unmittelbarer Ndhe der Geoglyphen
gefundene architektonische Strukturen und Opfergaben sprechen fiir einen rituellen Charakter
dieser Gebilde. Wasserkulte spielten offensichtlich eine zentrale Rolle bei der Anlage dieser
Bodenzeichnungen. Der monumentale und planvolle Charakter der Geoglyphen wird den
Menschen ein hohes Mall an Arbeitsorganisation abverlangt haben und vereinte sie in der

Ausiibung gemeinschaftlicher religidser Riten.
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Wie bereits erwidhnt féllt das Ende der Nasca-Zeit mit einer Phase extremer Trockenheit
zusammen (vgl. Abb. 17). Es ist davon auszugehen, dass diese 6kologischen Verdnderungen die
Okonomische Grundlage fiir eine Kultur dieses gesellschaftlich hohen Entwicklungsgrades
nahmen. Im archdologischen Fundgut ldsst sich ab ca. 530 n. Chr. das Verschwinden vieler
traditioneller Formen der Nasca fassen und ein zunehmender Fremdeinfluss aus dem Hochland

beobachten (Silverman u. Proulx 2002).

Ungefdhr zeitgleich zu den beschriebenen Entwicklungen an der Siidkiiste existiert an der
Nordkiiste die Moche-Kultur (ca. 100 — 800 n. Chr.). Diese Kultur ist vor allem fiir ihre
Metallurgie bekannt. So findet sich neben kunstvoll angefertigten Gegenstinden aus Gold und
Silber auch Kupferverabeitung bis hin zur Anfertigung von Kupferlegierungen. Wie in fritheren
Phasen an der Nordkiiste finden sich auch hier grofle regionale Siedlungszentren. Die Moche-
Kultur {iberspannte mehrere Tidler und hatte eine staatliche Gesellschaftsstruktur mit einer
Hauptstadt, die im Moche-Tal lag (Stanish 2001). Dieses urbane Zentrum ist charakterisiert von
ausgedehnten Straflensystemen, Kandlen, Pldtzen und Vierteln, in denen spezialisiertes
Handwerk ausgeiibt wurde. Dominiert wird die Stadt durch die Huaca del Sol Pyramide mit
einem Ausmal} von 160 x 340 m und einer Hohe von 40 m, dem monumentalsten Bauwerk im
prikolumbischen Siidamerika. Im Hochland entwickeln sich gegen Ende der Friithen

Zwischenperiode die Huari- (oder auch Wari-) und die Tihuanaco-Kultur.

Mittlerer Horizont (650 — 1000 n. Chr.)

Der Andenful3 des siidlichen Perus ist in dieser Phase nur noch diinn besiedelt. Dieses gilt
insbesondere auch fiir das Untersuchungsgebiet. Es finden sich nur wenige archdologische
Hinweise einer Besiedlung, z.B. in den oberen Schichten des Fundortes Los Molinos (vgl. Abb.

16). Hier finden sich auch einige Griber aus der Zeitstellung.

Das zentralandine Hochland dieser Zeit wird dominiert durch die staatlich organisierte Huari-
Kultur. In seiner groBten Ausbreitung reicht dieser expansive Staat von Cajamarka im Norden
Perus bis nach Cusco im Siiden (Stanish 2001). Das Zentrum findet sich mit der Hauptstadt
Huari im Hochland norddstlich der Ica-Nasca Region. Die Ausbildung der Kultur beginnt ab ca.
550 n. Chr. An der Nordkiiste finden sich archdologische Belege fiir militdrische Eroberung
weiter Gebiete durch die Huari. An der Siidkiiste hatten sie entweder einen sehr starken
kulturellen Einfluss auf die spite Nasca-Kultur oder eroberten deren Gebiete (Silverman u.
Proulx 2002). Eine klare Aussage ist auf Grund der archdologischen Befunde nicht zu treffen. Es
ist bekannt, dass die Huari, wie spiter auch die Inka, administrative Zentren in ihren

tributpflichtigen Provinzen errichteten. In den Télern der Region finden sich aber nur wenige
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Uberreste von Siedlungs- oder Gebiudestrukturen, die fiir die Errichtung solcher Zentren
sprechen. Ein mdgliches Zentrum dieser Art findet sich im mittleren Tal des Rio Ingenio
zwischen Palpa und Nasca (Silverman u. Proulx 2002). Die Hypothese der militdrischen
Expansion der Huari basiert vor allem auf der raschen Ablosung lokaler Keramikstile durch den
typischen Huari (Chakipampa) Stil. In der Palpa-Nasca Region findet sich allerdings noch ein
lokaler Keramikstil, der Loro bzw. Nasca 8 benannt wird. Beide Traditionen finden sich an der
Siidkiiste teilweise nebeneinander. Die Befunde der Palpa Region weisen nicht auf eine agressive
Verdrangung der Menschen der Nasca-Kultur hin. Vielmehr lassen sie darauf schlieBen, dass
sich die Menschen aufgrund der Aridisierung und der damit verbundenen Verschlechterung der
Lebensbedingungen immer weiter in die Anden zuriickgezogen haben (Reindel u. Gruen 2006).
Sollte es zu einer Verdringung lokaler Kiistenpopulationen gekommen sein, so wére nur ein

Ausweichen in Richtung Siiden moglich gewesen.

Zeitgleich zur Huari-Kultur entwickelt sich die Tiahuanaco Kultur im siidlichen Titicaca
Bassin zu einem Staat, dessen Einflussbereich das gesamte Gebiet der siidlichen Zentralanden
und siidlichen Anden umfasst (vgl. Abb. 12). Zur Bliitezeit der Kultur (ca. 800 — 900 n. Chr.)
erreicht die Hauptstadt gewaltige Ausmalle mit einer Population von bis zu 60.000 Menschen
(Stanish 2001). Tiahuanaco integrierte allerdings nicht, wie z.B. die Inka oder auch die Huari,
weite Landstriche in das Staatsgebiet. Vielmehr wurde gezielt die Kontrolle iiber 6konomisch

und strategisch wichtige Gebiete iibernommen.

Spdte Zwischenperiode (1000 — 1400 n. Chr.)

In dieser Phase bliiht die Region am Andenfull wieder auf. Der Zeitabschnitt fallt zusammen mit
einer Feuchtphase (vgl. Abb. 17), in der sich der Wiistenrand wieder weit nach Westen
verschiebt (Miachtle 2007). Es kommt zu einer enormen Zunahme der Besiedlungsdichte, die
dhnliche Ausmalle wie in der frithen Nasca Zeit erreicht. Die Bevilkerung konzentriert sich in
grolen Siedlungen, die im Vergleich zu den vorhergehenden Phasen auch teilweise in
Hoéhenlagen, bzw. Gipfelbereichen angelegt wurden. Die Hénge der Téler waren dicht terrassiert.
Fundorte in der Palpa-Region sind z.B. Pinchango Alto und Chillo. Pinchango Alto ist ein
typisches Beispiel einer grof3flichigen befestigten Hohensiedlung. AufBlerdem finden sich
Werkzeuge, die fiir einen ausgeprigten Goldbergbau in der Region sprechen (Reindel 2002).
Generell ist die Spédte Zwischenperiode (bzw. LIP = Late Intermediate Period) an der Siidkiiste
geprigt von vielen kleinrdumigen Kulturerscheinungen, die den groBrdumigen Kulturgruppen
des Mittleren Horizontes folgen. An der Nordkiiste und in den angrenzenden Anden verbreitet

sich mit den Chimu (850 — 1470 n. Chr.) die einzige grof3flachige Kultur der Periode.
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Spdter Horizont (1400 — 1532 n. Chr.)

Der Spdte Horizont ist im gesamten Peru geprigt durch die Inka (vgl. Kap. 2.3.2.). Die
Besiedlungsdichte im Untersuchungsgebiet geht wieder weit zuriick. Gleichzeitig wird auch das
Klima wieder trockener, und der Wiistenrand nimmt seine heutige Position ein.
Siedlungsstrukturen wie Pernil Alto bestehen weiter. Zusétzlich finden sich wenige Inka-
Siedlungen, die wohl eine administrative Funktion hatten bzw. den Besitzanspruch der Inka iiber
die Region sicherten, aber viele lokale Strukturen und Traditionen bleiben bestehen. Mit der

Kolonisation durch die Europder ab 1532 n. Chr. endet die prikolumbische Zeitstellung in Peru.

2.4 Hypothesen und Ziele

Grundlegendes Ziel dieser Arbeit ist es, anhand der Untersuchung von DNA préhistorischer
menschlicher Individuen die diachrone bevdlkerungsbiologische Entwicklung in der Palpa
Region, im siidlichen Peru, in einem Zeitraum von ca. 2000 Jahren (1000 v. Chr. — 1000 n. Chr)
zu rekonstruieren. Dabei soll erfasst werden, in wie weit kultureller Wandel in der Region mit
bevolkerungsbiologischem Wandel einhergeht. Unter Beriicksichtigung der in Kapitel 2.1
beschriebenen Mechanismen kulturellen Wandels ergeben sich verschiedene mogliche Modelle
von Fremdeinflussnahme und autochthonen Prozessen, die es anhand der genetischen Daten zu
identifizieren und unterscheiden gilt. AuBBerdem soll untersucht werden, welchen Einfluss die
Entwicklung gesellschaftlicher Komplexitét, welche sich in der Nasca Zeit beobachten ldsst, auf
die genetische Zusammensetzung der Bevolkerung hat. So wire es vorstellbar, dass es, mit
Bezug auf die Push- und Pull-Modelle der Migrationstheorie, zu einer verstirken Einwanderung
in das Gebiet kommt. Sollte dieses der Fall sein, ist zu kldren, ob sich diese Kontribution zum
lokalen Genpool eher in den urbanen® oder ruralen Siedlungszusammenhingen niederschligt.
Daraus ergibt sich eine mogliche Unterscheidung der zugrunde liegenden Motivation der
Immigrierenden. Der Zuzug von Spezialisten, aber auch die Kolonisation von Fremdméchten im
Rahmen des ,Elite Dominance“-Modelles sollten vor allem zu einer Verdnderung der
genetischen Zusammensetzung in den urbanen Siedlungen fiihren. Eine eher allgemeine
Bevoélkerungszunahme durch Immigration, bzw. die Rekrutierung von Produktionskriften von
auBerhalb sollte sich vor allem in Griberfeldern der ruralen Siedlungen oder beider
Siedlungsformen niederschlagen. Bevolkerungsverdrangungen durch Invasion sollten zu einem

signifikanten Bruch in der genetischen Kontinuitidt fithren, widhrend andere Mechanismen

* Urban“ wird im Zusammenhang dieser Arbeit nicht im Sinne der juristischen neuzeitlichen Stadtdefinition
verwendet. Vielmehr sind hier unter ,,urbanen® Siedlungen Zentralorte mit administrativem Charakter und einer
vermutlich im Verhéltnis groen Einwohnerzahl zu verstehen. Unter ,,rural” sind solche Siedlungen zu verstehen,
die eher einen lédndlichen Charakter haben und eine zahlenmifig geringere Bevilkerung aufweisen.



Grundlagen und Zuginge zur Kulturgeschichte und Genetik 88

kultureller oder demischer Diffusion nur geringfiigige Verdnderungen im lokalen Genpool mit

sich bringen wiirden.

Uber die Palpa Region hinaus soll auf kontinentaler Ebene durch den Vergleich der
genetischen Daten der préhistorischen Populationen mit den Daten rezenter, indigener
siidamerikanischer Populationen untersucht werden, ob die heute anzutreffenden Muster
genetischer Verteilung und Diversitdt ein Produkt der initialen Besiedlung des Kontinentes sind.
Die Alternative wire, dass sie mallgeblich durch spéter folgende normative Prozesse beeinflusst
wurden. Die beiden Mdglichkeiten sollten sich auf Basis eines diachronen Vergleiches der
genetischen Daten unterscheiden lassen. Sollte die initiale Besiedlung das Muster maB3geblich
gepriagt haben, wiirden die Populationen der verschiedenen Zeitstellungen keine signifikanten
Unterschiede zu heute aufweisen. Eine spitere Beeinflussung der genetischen Verteilungsmuster
sollte im diachronen Vergleich zu erfassen sein. Die weitere Diskussion dieser Frage erfolgt in
Kap. 6. Diese Fragestellung kniipft direkt an die Diskussion an, in wie weit es mdglich ist,
ausschlieflich anhand der Untersuchung rezenter Populationen Riickschliisse auf prahistorische
Migrationsprozesse zu ziehen. AuBlerdem soll so iiberpriift werden, ob es moglich ist, die
Bevolkerungen der einzelnen kulturellen GroBrdume (hier vor allem Kiiste und Andenhochland)
zu unterscheiden, um daraus neue Erkenntnisse zur Besiedlungsgeschichte des westlichen

Stidamerikas zu gewinnen.

Die Arbeitshypothesen ergeben sich aus den in den vorherigen Kapiteln beschriebenen
Kenntnissen der Kulturgeschichte der Palpa-Region und des siidlichen Perus (Kap. 2.3.3) und
der fiir Siidamerika zur Verfligung stehenden bevolkerungsbiologischen Daten (Kap. 2.3.2). Sie
wurden in enger Zusammenarbeit mit den an der Erforschung der Palpa-Region beteiligten
Forschern erstellt. Im Folgenden sollen einige der Hauptfragen der vorliegenden Arbeit
formuliert werden, die ohne Riickgriff auf biologische Erkentnisse (genetische Befunde) nicht

befriedigend beantwortet werden konnen.

Bevélkerungs- und Kulturgeschichte der Palpa-Region und des siidlichen Perus

1. Bildet die Paracas-Kultur im siidlichen Peru eine kulturelle und bevolkerungsbiologische

Einheit oder handelt es sich um eine Ansammlung solitérer lokaler Gruppen?

2. Entwickelt sich die Nasca-Kultur bei bevolkerungsbiologischer Kontinuitdt aus der

Paracas-Kultur oder wird sie von fremden Kulturtrdgern in die Region gebracht?

3. Stellt die Nasca-Kultur eine frithstaatliche Gesellschaft dar und haben zentrale Orte wie

La Muiia und Los Molinos einen realen urbanen Charakter?
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4. Resultiert der Niedergang der Nasca-Kultur aus der Invasion oder Kolonisation durch die
Huari (vgl. Zitat von Allison in Kap. 2.3.3) oder liegt er in 6kologischen Verdnderungen

bzw. internen Prozessen begriindet?

5. In wie weit duBert sich der kulturelle Austausch zwischen der Palpa Region und dem

Hochland auch in der Bevolkerungsbiologie?

Besiedlungsgeschichte des westlichen Siidamerikas

6. Bilden die préhistorischen Bevolkerungen der beiden kulturellen GroBrdume des
westlichen Sitidamerikas, der Kiiste und des Andenhochlandes, eine bevdlkerungs-

biologische Einheit?

7. Sind die rezenten genetischen Verteilungsmuster des westlichen Siidamerikas
maBgeblich durch spédtere kulturhistorische Ereignisse beeinflusst worden oder spiegeln

sie die initiale Besiedlung wieder?

8. Wie wurde das westliche Stidamerika besiedelt? Lésst sich eines der drei zurzeit

diskutierten Modelle (vgl. Kap. 2.3.2) bestitigen, oder gibt es alternative Moglichkeiten?
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3 Material und Methoden
3.1 Fundorte und Proben
3.1.1 Die Beprobungsstrategie

Die der Arbeit zugrunde liegenden Fragestellungen verlangten eine ausgearbeitete
Beprobungsstrategie, die auf Basis der archdologischen Erkenntnisse iiber die Kulturgeschichte
im Untersuchungsgebiet erarbeitet wurde. Die Probenakquisition wurde im Rahmen dreier
Feldkampagnen in Peru (2004, 2005 und 2006) von dem Autor dieser Arbeit vorgenommen. Der
chronologische Beprobungsschwerpunkt lag, bedingt durch die Fundsituation vor Ort, in einem
Zeitfenster, das von der frithen Paracas-Zeit (ca. 800 v. Chr.) bis zum Ende des Mittleren
Horizontes (ca. 1000 n. Chr.) reicht. Dieses Fenster umfasst einen projektrelevanten Zeitraum
von ca. 1800-2000 Jahren, in den die Entwicklung von Paracas- und Nasca-Kultur an der
stidperuanischen Kiiste fallen, sowie der Zusammenbruch der Nasca-Kultur und die postulierten

militidrischen Expansionen der Huari-Kultur aus dem Hochland.

Die Beprobung umfasste menschliche Skelette und Mumien von mehreren mit Siedlungen
assoziierten Gréaberfeldern aus der Palpa-Region. Der Bezug zu Siedlungsfunden liefert eine
zusitzliche Evidenz fiir die Residenz der Individuen in der Region bis zum Ende ihrer
Lebenszeit. Die unterschiedlich datierenden Gréberfelder wurden so ausgewihlt, dass ein
moglichst liickenloser zeitlicher Uberblick gewihrleistet wird (Tab. 8). Dariiber hinaus wurden
mit Vorzug Bestattungspldtze in die Untersuchung integriert, die Griber aus mehr als einer
Kulturphase  aufweisen. Dies ermdglicht einen besseren Einblick in lokale
bevolkerungsbiologische Kontinuititen oder Diskontinuititen. AuBlerdem wurde fiir die Nasca-
Zeit drauf geachtet, Individuen aus ruralen und frithurbanen Siedlungszusammenhéngen
aufzunehmen, um eine mogliche Differenzierung in der Bevolkerungsstruktur darstellen zu
konnen. Die Verteilung der Probenzahl iiber die einzelnen Zeitstufen ist so gewdhlt, dass das
Besiedlungsgeschehen im Palpa-Tal innerhalb des erwédhnten Zeitraumes von ca. 2000 Jahren

statistisch relevant ausgewertet werden kann.

Zu den Proben aus dem Palpa-Tal wurden Zusidtzlich Proben von préhistorischen
Referenzpopulationen von der siidperuanischen Kiiste und aus dem Hochland akquiriert. Bei
diesen Referenzpopulationen handelt es sich zum einen um mehrere Individuen aus einem
Paracas-Cavernas Grab (vgl. Kap. 2.3.3) von der Paracas-Halbinsel und zum anderen um
mehrere Individuen aus Chullpas (Grabtiirme) des Hochlandfundortes Pacapaccari in der Néhe
des Ursprungs des Rio Palpa. Der Vergleich zwischen den Paracas-zeitlichen Individuen aus

dem Palpa Tal und von der Paracas Halbinsel soll die Uberpriifung ermdglichen, ob es sich bei
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den Triagern der Paracas Kultur um eine homogene Bevolkerung handelt. Anhand des
Vergleiches der Individuen aus der Palpa-Region und der des Hochlandes soll die
bevolkerungsbiologische Relation der beiden Hauptkulturrdume zu einander beleuchtet werden.
Zusiétzlich zu den beiden Populationen wurden auch noch Proben von Individuen des
Kiistenfundortes Monte Grande an der Miindung des Rio Grande genommen, von dem aus die
Palpa Region mit marinen Ressourcen versorgt wurde.

Tab. 8: Beprobte Griberfelder und chronologische Zuordnung der akquirierten Proben. Die Balken

beschreiben die genaue Zeitspanne, aus der die Proben stammen. In den Balken ist die jeweils aufgenommene

Zahl an Proben aufgefiihrt.
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3.1.2 Fundort- und Probenbeschreibung

Insgesamt wurde Probenmaterial von 216 menschlichen Individuen aufgenommen. 172
Individuen (ca. 80%) stammen von den verschiedenen Fundorten der Palpa-Region, die
restlichen verteilen sich auf die Referenzpopulationen (vgl. Tab. 8). Aufgrund der Erkenntnisse

zum differentiellen DNA-Erhalt in Skelettelementen (vgl. Kap. 2.2.2) wurden bevorzugt Zihne
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(hauptsdchlich Molaren), Partes Petrosae oder Metatarsalia aufgenommen. In Ausnahmefillen
musste von der Prozedur abgewichen werden, und es wurden andere postcraniale
Skelettelemente entnommen (vgl. Fundkataloge im Anhang). Wenn moglich wurden die
Individuen doppelt beprobt, jeweils zwei Zéhne oder ein Zahn und ein Element des postcranialen

Skelettes.

Der generelle makroskopische Erhaltungszustand der beprobten Individuen variiert nach
Fundort. So finden sich einige mumifizierte Individuen mit fast vollstindigem Erhalt der
Weichgewebe und der Keratinen Anhangsgewebe. Andere hingegen sind vollstindig skelettiert.
Prozesse weiterfiihrender diagenetischer Prozesse am Knochen wie z.B. Brushit-Bildung sind
nicht zu beobachten. Wie bereits erwihnt, herrscht im Untersuchungsgebiet ein hyperarides
Wiistenklima mit sehr hohen Durchschnittstemperaturen vor. Niederschlagsereignisse sind
duBlerst selten, und das Bodenbild wird von Sand und Gestein dominiert. Die Flussauen und
Schwemmfldachen weisen allerdings durchaus feuchte, nicht sanddominierte Boden auf. Bei
Proben, die von bereits in vorhergehenden Kampagnen ergrabenen Skeletten stammen, wurden
alle Personen, die mit der Bearbeitung beschéftigt waren, genauestens dokumentiert. Dariiber
hinaus wurden von den entsprechenden Personen die genetischen Daten bestimmt, um mogliche
Kontaminationen durch diese aufdecken zu konnen. Alle Proben der prihistorischen Individuen
wurden unter den fiir aDNA Arbeiten notwendigen Vorsichtsmafinamen und Bedingungen (vgl.
Hummel 2003) im Feldlabor in Palpa entnommen. Die entnommenen Proben wurden von der
Anthropologin Elsa Tomasto (Universidad Catolica del Pert, Lima) formal auf ihre
Zugehorigkeit iberpriift und die Ausfiihrung der Proben nach Deutschland von der peruanischen
Denkmalschutzbehdrde autorisiert. In Folge sollen nun die jeweiligen Fundorte, die spezifischen
Erhaltungszustinde der bestatteten Individuen und die genaue Probenauswahl erldutert werden.
Die Lage der Fundorte in der Palpa Region ist dem Fundplan (Abb. 21) zu entnehmen, der

Laborcode, der den einzelnen Fundorten zugewiesen wurde, der Tab. 9.

Tab. 9: Beprobte Fundorte und der jeweils fiir die Laborarbeit zugewiesene Buchstabencode

Fundort Laborcode

Pernil Alto | AO
Mollake Chico ME
Jauranga P JA

Los Molinos MS
La Mufia | MA
Hanaq Pacha PA
Monte Grande GE
Paracas Caverna VI PC

Pacapaccari (Buena Esperanza) + EA
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Abb. 21: Karte der Palpa Region. Die Dreiecke zeigen die einzelnen Fundorte (Isla u. Reindel

2006, Fig 2; erweitert vom Autor).

Pernil Alto (10)

Der Fundort Pernil Alto liegt am rechten Talrand des Rio Grande an einem trockenen Hang. In
zwei Grabungskampagnen (2004 u. 2005) konnten Siedlungsbefunde der Initialzeit und der
frithen und mittleren Paracas-Zeit nachgewiesen werden. Die Hauptsiedlungstitigkeit und der
Grofiteil der architektonischen Befunde konnten in die Initialzeit datiert werden. 14C

Datierungen ergaben einen Nutzungszeitraum zwischen 1300 und 900 v. Chr. Neben den
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Besiedlungsstrukturen fanden sich insgesamt 23 Bestattungen (Reindel u. Isla-Cuadrado 2006).
Drei der Bestattungen konnten mittlerweile in das mittlere Archaikum datiert werden. Die
erwachsenen Toten waren in ovalen Gruben beigesetzt worden, zum Teil in Schilfmatten gehiillt
(Abb. 22). In den Gruben fanden sich auBlerdem Beigaben aus Stein, Muscheln, Horn und
Textilien, jedoch keine KeramikgefidBle. Zusétzlich zu den Griabern konnten auch noch Gruben
gefunden werden, die auf eine Siedlungstétigkeit in dieser Zeitstellung hinweisen. Fiinf weitere
Bestattungen aus drei Griabern konnten in die friihe Paracas-Zeit datiert werden (Ocucaje 3-4).
Die Grabgruben waren in die initialzeitlichen Siedlungsstrukturen eingetieft. Die Toten waren in
gestreckter Riickenlage oder seitlicher Hockerlage beigesetzt worden. Alle Individuen waren
erwachsen, ein umfassender anthropologischer Befund durch die zustdndige Anthropologin steht
noch aus. An den Toten fanden sich noch Reste von Kleidungsstiicken. Als Beigaben fanden sich
Keramik, Muschelschalen und Werkzeuge aus Obsidian und Felsgestein. Anscheinend wurde der
Ort aufgelassen, bis er in der mittleren Nasca-Zeit wieder flir Bestattungen genutzt wurde.
Insgesamt wurden 15 Griber dieser Zeitstellung entdeckt. Die Gridber waren Schichte mit
ovalem oder kreisformigem Querschnitt, in denen die Toten in seitlicher Hockerlage beigesetzt

wurden. Es finden sich Individuen aller Altersstufen (Reindel u. Isla-Cuadrado 2006).

Die Bestattungen waren allesamt in einen trockenen, sandigen Boden eingetieft. Einige
Individuen sind teilweise mumifiziert, Reste der Gesichtshaut und Haare haben sich erhalten.
Durch Grabpliinderungen und andere Storungen weisen viele der Individuen postmortale
Schidigungen auf. Es konnten 21 der Individuen beprobt werden, die genaue Zahl im Bezug auf
die Datierung ist der Tab. 8 und dem Fundkatalog: Pernil Alto (10.3.1 - I) im Anhang zu

entnehmen.

Abb. 22: Zwei Individuen aus Pernil Alto. Links: Ungestorte Bestattung aus dem Archaikum in situ

(Individuum: AO 4) Rechts: Schédel des Individuums AO 9 (Nasca 3-4).
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Mollake Chico (ME)

Der Fundort Mollake Chico liegt am linken Rand des Palpa-Tals, nordostlich der Stadt Palpa
(vgl. Abb. 21). Durch Prospektion und einige Suchschnitte konnten Nasca-zeitliche
Siedlungsspuren und Gréber der Phase Nasca 5 festgestellt werden. Einige Funde deuten auch
auf eine Siedlungstitigkeit in der frilhen Paracas-Zeit hin. In unmittelbarer Nidhe zu den
Siedlungsbefunden wurde eine mit Steinplatten verkleidete 1,8 x 2,5 m groBe Grabkammer
gefunden. Innerhalb der Grabkammer fanden sich verstreut menschliche Knochen und
Grabbeigaben. Anhand der Knochenfunde konnten 17 Individuen identifiziert werden, 12
Erwachsene und 5 Kinder. Anhand der beigefundenen Keramik, Obsidianwerkzeuge und eines
Goldringes ldsst sich das Grab eindeutig in die frithe Paracas Zeit (Ocucaje 3) datieren. Der
disartikulierte und teilweise unvollstindige Zustand der menschlichen Skelette deutet auf eine
Sekundirbestattung hin. Anscheinend wurden erst die skelettierten Leichen der Kammer
beigesetzt, iiber die vorhergehende Totenbehandlung ist nichts bekannt. Einige Skelettelemente
wiesen Brandspuren auf. Der Knochen war geschwirzt und anscheinend nur einige ausgewéhlte
Elemente niedrigeren Temperaturen ausgesetzt. Der Erhaltungszustand spricht gegen eine
intentionale Kremation der Verstorbenen. Bei der Beprobung konnten Partes petrosae von zehn
Individuen identifiziert und akquiriert werden. Da die Skelettelemente nach der
Begutachtachtung  durch  die  peruanischen = Anthropologen  anscheinend  wieder
zusammengeschiittet wurden, konnten die restlichen Individuen nicht sicher identifiziert werden
und es wurde auf die Probenentnahme verzichtet, um die Ergebnislage nicht durch unbewusste
Doppelbestimmungen zu verfilschen. Neben den 10 Paracas-zeitlichen Individuen konnten noch
Proben von 4 Nasca-zeitlichen Individuen genommen werden (vgl. Tab. 8). Der allgemeine
Erhaltungszustand aller Knochenelemente ist als schlecht zu beschreiben, weshalb auch die
stabilen Partes petrosae aufgenommen wurden. Der Fundkatalog: Mollake Chico (10.3.1-1T) mit

den entsprechenden Zuweisungen der Befund- und Probennummern findet sich im Anhang.

Jauranga (JA)

Jauranga ist der bislang am Besten erforschte Siedlungsplatz der Paracas-Kultur im
Untersuchungsgebiet. Abweichend von den meisten anderen hier vorgestellten Fundplétzen
befindet sich der Ort nicht in Hanglage, sondern direkt auf der Schwemmfliache des Rio Palpa,
siidwestlich der Stadt (vgl. Abb. 21). In einer ausgedehnten Flichengrabung (2003) konnten
Siedlungsreste, Griber und Keramik geborgen werden, die den Fundplatz als Standort einer
Paracas-zeitlichen Siedlung mit einfachen Lehmziegelbauten charakterisieren. Anhand des

keramischen Fundmaterials ldsst sich ein Nutzungszeitraum der Siedlung von ca. 600 — 200 v.
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Chr. (Ocucaje 5/6 - 9) belegen. Die architektonischen Befunde und die angetroffene
Siedlungsstruktur geben Jauranga einen eindeutig ruralen Siedlungscharakter. In der Phase
Ocucaje 9 wurde die Siedlung aufgelassen und noch als Bestattungsplatz weiter genutzt.
Ingesamt konnten 80 bestattete Individuen geborgen werden. 49 der Bestattungen stammen aus
der Paracas-Zeit und datieren zwischen Ocucaje 6 bis 9. Weitere 31 Bestattungen wurden in der
Nasca-Zeit angelegt. Ungefdhr die Hélfte der Paracas-zeitlichen Bestattungen und alle Nasca-
zeitlichen wurden in die Siedlungsstrukturen eingetieft. Die Nasca-Grdber wiesen entweder
Einfach- oder Mehrfachbestattungen auf. Bei den Einfachbestattungen handelte es sich in den
meisten Fillen (83%) um Kinder, die in Gefdllen beigesetzt wurden. In der Regel handelt es sich
dabei um sekundir genutzte VorratsgefiBe. Die Mehrzahl der Paracas-Gridber waren
Einfachbestattungen, die meist in einfachen Gruben und ohne Deckschicht bestattet waren (Abb.
23). Bei den Paracas-Bestattungen waren etwa gleiche Anteile Kinderbestattungen (49%) und
Erwachsene (51%) zu finden. In der Paracas-Zeit wurden vergleichsweise wenige Tote in
GefaBen (33%) beigesetzt, wobei dies auch fiir Kinderbestattungen gilt. Die iibrigen Toten
(67%) wurden in einfachen Gruben mit einer Abdeckung aus Erde, mit einigen Steinen und

Lehmziegeln bestattet (Reindel u. Isla-Cuadrado 2003).

Als besonderer Griberkomplex ist eine Grabanlage mit vier rechteckigen Grabkammern
hervorzuheben. Die vier Kammern waren durch diinne Mauern aus Lehm und Lehmziegeln
voneinander getrennt. Kammer 1 enthielt drei Erwachsene und ein Kind mit 10 Keramikgefaf3en.
Kammer 2 einen Erwachsenen ohne Beigaben. Kammer 3 beinhaltete zwei Erwachsene und ein
Kind mit 13 Keramikgefden. In Kammer 4 waren fiinf Erwachsene und zwei Kinder mit 15
Keramikgefdfen beigesetzt. An allen Bestatteten fanden sich lokal begrenzte und auf wenige
Korperbereiche begrenzte Brandstellen, die allerdings, wie im Falle von Mollake Chico, nicht
auf eine vollstdndige Kremation der Leichname hinweisen. Die Brandeinwirkungen kdnnten ein

Bestandteil eines bisher unbekannten Grabkultes sein (Isla Cuadrado u. Reindel 2003).

Von 48 der 49 Paracas-zeitlichen Individuen konnten Proben genommen werden und von 19
der Nasca-zeitlichen (vgl. Tab. 8). Die Individuen sind allesamt vollstindig skelettiert. Der
Erhaltungszustand variiert und ist weitestgehend als schlecht zu beschreiben, was auf das leicht
feuchte Liegemilieu zuriickzufiihren ist (Abb. 23). Der pH-Wert des Bodens ist im Vergleich zu
den Sandbdden in Hanglage leicht alkalisch (8,1) und nicht neutral (Los Molinos = pH 7,1). Der

Fundkatalog fiir Jauranga (10.3.1-III) mit allen relevanten Daten ist dem Anhang zu entnehmen.
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Abb. 23: Paracas Griber aus Jauranga. Links: Bestattung eines Kindes (Infans I — JA 13). rechts: vier

Griber in situ (Quelle: Isla-Curado, Peru).

Los Molinos (MS)

Der Fundort Los Molinos liegt am siidlichen Hang des unteren Talbereiches des Rio Grande
(Abb. 21). Wie bereits in Kap. 2.3.3 beschrieben, erschloss sich bei mehreren grof3flachigen
Grabungen (1997-1999) eine groBe Siedlung mit Resten von Monumentalarchitektur,
Plattformen und groBen Hofen, die sich entlang des Hanges iiber mehrere Terrassen zieht (Abb.
24). Die aufgedeckte Siedlungsstruktur spricht eindeutig fiir eine planmiflige Anlage des Ortes.
Anhand der Funde und 14C-Daten konnte die Siedlung in die frithe Nasca-Zeit (ca. 0-250 n.
Chr.) datiert werden. Der Nutzungszeitraum scheint bei ca. 100 Jahren zu liegen. Die Befunde
deuten darauf hin, dass die Siedlung durch Starkregenfille zerstort wurde. Los Molinos scheint
das regionale Zentrum der Region in der frithen Nasca-Zeit gewesen zu sein, es werden zwar
keine Ausmafe wie in Cahudchi erreicht, aber die Siedlungsanlage spricht fiir einen frithurbanen
Charakter des Ortes. Neben den Siedlungsbefunden konnten iiber 50 Griber der Nasca-Zeit
ergraben werden. Diese verteilen sich zum einen auf ein Gréberfeld in ummittelbarer Néhe der
Siedlung, zum anderen wurden viele Griber nach Aufgabe der Siedlung in die Baubefunde
eingetieft. Die letzteren Gréber datieren hauptsdchlich in die mittlere Nasca-Zeit. Die Toten

waren in Schachtgridbern mit Balkendecke bestattet.

Zusitzlich zu den Nasca-zeitlichen Gréibern konnte etwas weiter westlich ein Griberfeld des
Mittleren Horizontes entdeckt werden. Das Griberfeld umfasst 6 Griber, in denen 15 Individuen
bestattet wurden. Vier der Gréber sind einfache Gruben, die in den Boden eingetieft wurden. Die
zwei anderen sind Schachtgrdber im Stile der Nasca Gréber. Anhand der Grabbeigaben konnten

die Bestattungen in einen Zeitraum von 600 — 800 n. Chr. (MH 1) datiert werden. Es fanden sich
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sowohl der lokale Loro-Keramikstil, wie auch der mit den Huari assoziierte Chakipampa-

Keramikstil (Reindel u. Isla-Cuadrado 2000).

Die Bestattungen waren allesamt in den trockenen, steinigen, sandigen Boden eingetieft. Der
makroskopische Erhaltungszustand der Individuen ist als gut zu beschreiben. Die meisten der
Individuen weisen einen groBflichigen Erhalt von Weichgewebe und Haaren auf (Abb. 24). Der
Gesamtzustand deutet auf eine primdre Mumifikation hin (Auderheide 2003). Jedoch waren viele
der Gréber beraubt, und die Mumien weisen postmortale Zerstorungen auf. Es konnten Proben
von 27 Nasca-zeitlichen Individuen genommen werden. Individuen aus zerstorten

Grabzusammenhédngen wurden wegen der moglichen Kontamination nicht beprobt. Von allen 15

Individuen aus dem Mittleren Horizont wurden ebenfalls Proben genommen (Tab. 8 /

Fundkatalog: Los Molinos im Anhang 10.3.1-IV).

Abb. 24: Los Molinos. Oben
links: Luftaufnahme des Fund-
ortes (Quelle: KAAK-DAI);
oben rechts: Digitale Rekon-
struktion der Bebauung (Jens
Tomkowitz — DAI). unten links:
Schiidel und Unterarm eines
teilweise mumifizierten Nasca-

zeitlichen Individuums (MS 2).
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La Muria (MA)

Der Fundort liegt nahe dem Zusammenfluss von Rio Grande und Rio Palpa am noérdlichen
Talrand, etwas siidlich von Los Molinos. La Muia ist eine ausgedehnte Siedlung, die sich iiber
mehrere hundert Meter an den Hiangen der angrenzenden Berge entlang zieht. Siedlungsstruktur
und Baubefunde (vgl. Kap. 2.3.3) charakterisieren den Ort als ein planmifig angelegtes urbanes
Siedlungszentrum. Wie bereits beschrieben, ist neben der herausragenden Siedlungsstruktur die
monumentale Grabarchitektur von besonderem Interesse (Abb. 25). Die reich ausgestatteten
,Elite“-Griber wie auch die Siedlung datieren in die mittlere Nasca-Zeit, vor allem Nasca 5
(250-450 n. Chr.). Detailliertere Informationen zu diesem Fundort und seiner Bedeutung im
Kontext der Nasca-Kultur und des Untersuchungsgebietes wurden bereits zuvor geschildert
(Kap. 2.3.3). Es wurden insgesamt sieben Individuen aus den Grabkomplexen beprobt
(Fundkatalog: La Muna 10.3.1-V im Anhang). Die Individuen befanden sich in einem schlechten
Erhaltungszustand, die Skelette waren disartikuliert und viele Knochen zertrimmert. Dieser
Zustand resultiert zum einen aus Pliinderungen und zum anderen daraus, dass in einigen Gribern
die inneren Grababdeckungen zusammengestiirzt waren und die Individuen unter sich begraben
hatten. Neben den mechanischen Zerstorungen lassen sich allerdings keine fortgeschrittenen

diagenetischen Zerfallserscheinungen nachweisen.

Taes

gt )

Abb. 25: Ausgrabung eines der Prunkgriber von La Muiia (Quelle: KAAK-DAI).
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Hanaq Pacha (PA)

Im Zuge der Bauarbeiten des Grabungshauses, etwas siidlich der Stadt Palpa (Abb. 21), wurde
ein Gréberfeld der mittleren Nasca-Zeit entdeckt (vgl. Abb. 16). Ingesamt wurden 17 Graber mit
19 bestatteten Individuen dokumentiert. Die Toten wurden in den fiir die Nasca-Kultur typischen
Schachtgrabern beigesetzt. Dariiber hinaus fanden sich auch drei Bestattungen aus dem Mittleren
Horizont (Reindel et al. 2004). Alle aufgefundenen Individuen waren vollstdndig skelettiert. Der
Erhaltungszustand der Knochen ist als gut zu beschreiben. Von allen Nasca-zeitlichen und zwei
der aus dem Mittleren Horizont stammenden Individuen konnten Proben genommen werden

(Fundkatalog 10.3.1-VI im Anhang).

Monte Grande (ME)

Monte Grande ist der einzig bekannte Fundort im Bereich des Untersuchungsgebietes, der in
ummittelbarer Kiistenndhe liegt. Er erstreckt sich am siidlichen Rand des Rio Grande an einem
Talhang. Das Tal durchschneidet die an dieser Stelle recht hohe Kiistenkordilliere. Es konnten
Besiedlungsspuren aus der Paracas- und Nasca-Zeit gefunden werden, sowie aus der Spiten
Zwischenperiode (LIP). Dem Ort wird eine Zentrale Rolle in der Versorgung der Palpa-Region
mit marinen Ressourcen zugesprochen (pers. Mitteilung M. Reindel 2007). Am Rande der
Siedlungsfliache erstrecken sich zwei ausgedehnte Nasca- und LIP-zeitliche Nekropolen. Die
meisten Graber sind gepliindert, Skelette und Mumienteile liegen {iber die Flidche verteilt (Abb.
26). Bei der Prospektion des Fundortes wurden jeweils acht Individuen der beiden Gréberfelder
vom Autor beprobt (Fundkatalog: Monte Grande 10.3.1-VII). Die Individuen wurden so gewihlt,
dass sie zumindest noch zum Teil von Sediment bedeckt waren. Der grofBite Teil der
zuginglichen Individuen war, dem Ausbleichungsgrad nach, schon ldngere Zeit der direkten
Sonneneinstrahlung ausgesetzt. Es wurden nur Zdhne direkt aus dem Kiefer genommen, um das
Risiko von Kontaminationen durch Grabréuber zu minimieren.

Abb. 26: Fund-

situation in Monte

Grande.
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Paracas Caverna VI (PC)

Die Paracas Cavernas stellen eine besondere Bestattungsform der Kultur auf der Paracas-
Halbinsel dar (vgl. Kap. 2.3.3). Das Museo Nacional de Arqueologia, Antropologia e Historia
del Perti ermdglichte den Zugang zu einigen Individuen aus einem dieser Kammergriber. Es
konnten insgesamt 12 Mumien aus dem Grab Caverna VI beprobt werden (Tab. 8). Das Grab
datiert in die mittlere bis spdte Paracas-Zeit (Ocucaje 7-8). Die Individuen befanden sich in
einem durchschnittlichen bis guten makroskopischen Erhaltungszustand. Weite Teile der
Weichgewebe waren mumifiziert erhalten. Es ist allerdings zu erwéhnen, dass die Individuen aus
Altgrabungen der 1920er Jahre stammen. Dem entsprechend wurden als Proben, wenn moglich,
Zdhne direkt aus dem Kiefer extrahiert. Die Probenentnahme geschah im Museum unter
Laborbedingungen. Alle zehn erwachsenen Individuen wiesen artifizielle Schidelverformungen
und Trepanations6ffnungen am Schiddel auf (vgl. Abb. 18). In allen Fillen konnte
Knochenneubildung beobachtet werden, die Schédeleingriffe wurden also iiberlebt. Der
Fundkatalog: Caverna VI (10.3.1-VIII) mit den entsprechenden Zuweisungen der Befunde und

Probennummern findet sich im Anhang.

Pacapaccari — Buena Esperanza (EA)

Der Fundort wurde bei Prospektionen in den Jahren 2005 und 2006 erschlossen. Es handelt sich
um eine groBflachige Hochlandsiedlung in Spornlage, von der das Tal des Rio Palpa weit zu
iberblicken ist. Der Fundort befindet sich in einer H6he von ca. 2800 m iiber dem Meeresspiegel
ca. 40 km andeneinwirts von Palpa. Die klimatischen Bedingungen unterscheiden sich
mafBgeblich vom  restlichen  Untersuchungsgebiet. Es st feuchter wund die
Durchschnittstemperaturen liegen weitaus niedriger. Das gesamte Areal ist von einer dichten,
aber niedrigen Vegetation umgeben. Auf der Siedlungsfliche befinden sich mehrere Chullpas,
aus Felsstein aufgetiirmte Grabtiirme (Abb. 27). Innerhalb dieser Chullpas wurden mehrere
Individuen beigesetzt. Zwei dieser Chullpas, die direkt nebeneinander stehen, wurden wihrend
der Prospektion vom Autor erschlossen und die bestatteten Individuen beprobt. Die Lage der
Knochen innerhalb der Gréber, so wie das Fehlen vieler Skelettelemente deuten darauf hin, dass
es sich um Sekundirbestattungen handelt (Abb. 27). Die Individuen waren vollstindig
skelettiert, die Knochen befanden sich aber in einem sehr guten Erhaltungszustand. In den
Knochenakkumulationen beider Griaber konnten jeweils 8 Individuen anhand der Mandibulae
sicher identifiziert und Z&hne (Molaren) aus den Kiefern extrahiert werden (Fundkatalog:
Pacapaccari 10.3.1-IX im Anhang). Es wurden nur erwachsene Individuen gefunden. Anhand der

assoziierten Keramik und zweier 14C-Daten aus Oberschenkelknochen (pers. Mitteilung Bernd
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Kromer 2006) konnten die Gridber in den ausgehenden Mittleren Horizont bis in die Spéte

Zwischenperiode datiert werden (900-1100 n. Chr.).

Abb. 27: Pacapaccari. Links: die beiden untersuchten Chullpas. Rechts: Auffindesituation der menschlichen

Uberreste in der rechten Chullpa.

3.1.3 Die siidamerikanischen Referenzpopulationen

Um die genetischen Daten aus der Palpa-Region in einen kontinentalen Zusammenhang stellen
zu konnen, wurden Referenzdaten aus der Literatur aufgenommen. Aufgrund der Quellenlage
handelt es sich dabei ausschlielich um mitochondriale Daten. Die Referenzdaten lassen sich in
zwei Gruppen gliedern: mt-Haplogruppen-Frequenzdaten und Sequenzdaten der mitochondrialen
HVRI-Region. Bis heute werden in den populationsgenetischen Arbeiten zur
Bevolkerungsgeschichte Siidamerikas hauptsdchlich Haplogruppen-Frequenzen publiziert,
daraus resultiert ein gewisses Ungleichgewicht der verfiigbaren Daten. Dazu sind viele HVRI-
Daten aus Arbeiten der 1990er Jahre kritisch zu betrachten (Bandelt et al. 2003),
dementsprechend stehen dieser Arbeit auch mehr Frequenzdaten als Sequenzen fiir den
Vergleich zur Verfiigung. Es wurde versucht, alle publizierten Daten, die nicht offensichtlich
fehlerbehaftet sind, in diese Arbeit aufzunehmen. Insgesamt wurden Haplogruppen-Daten von
60 rezenten indigenen stidamerikanischen Populationen aufgenommen. Fiinf dieser Populationen
sind Pools, das bedeutet, dass es sich um mehrere kleine Populationen aus einer Publikation mit
gleicher Provenienz handelt, die zusammengefasst wurden. Neun Populationen stammen aus
aDNA-Arbeiten, die =zeitlich vom Archaikum bis in die Frithe Neuzeit reichen. Die
aufgenommenen Datensétze und die jeweiligen Quellen, so wie die prozentuale Verteilung der
mitochondrialen Haplogruppen in den Populationen finden sich in Tabelle 10. Die geographische
Herkunft der Populationen ist der Abbildung 28 zu entnehmen. Insgesamt wurden mt-

Haplogruppen Daten von 4320 indigenen siidamerikanischen Individuen aufgenommen.
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Entscheidend fiir die Auswahl der HVR [-Sequenzdaten war die untersuchte Basenpaarldnge.
Die fiir die Analyse notwendigen populationsgenetischen Berechnungen verlangen, dass die
untersuchten Sequenzen gleich lang sind und die gleichen Nukleotidpositionen beinhalten. Je
langer die Sequenz, desto hoher ist auch die Auflosung der Daten, deshalb wurden nur
Sequenzdaten aufgenommen, die von Position 16024 — 16400 der mitochondrialen HVR I-
Region reichen. Die meisten aDNA-Daten erfiillen dieses Kriterium nicht, dementsprechend
werden sie nicht beriicksichtigt. Es wurden insgesamt Sequenzdaten von 984 Individuen aus 15
indigenen stidamerikanischen Populationen aufgenommen. Die Quelle der Daten ist Tab. 11 zu
entnehmen, ihre geographische Herkunft Abb. 29. Da zumeist nur die Polymorphismen, also die
Abweichungen von der rCRS-Referenzsequenz (vgl. Kap. 2.2.1.) publiziert werden, mussten
diese in eine Datenbank eingepflegt und anschlieBend mit der Software EditSeq™ (DNAStar
Inc., Madison USA) in vollstindige Sequenzdaten umgewandelt werden. Um Ubertragungsfehler

zu vermeiden, wurden die Daten anschliefend mehrmals unabhéngig iiberpriift.

Um die Menge der mt-Haplogruppen Daten verwalten und die populationsgenetische
Analyse gewihrleisten zu konnen, erschien es sinnvoll, fiir diese Arbeit eine Einteilung in
geographische und kulturelle Grordiume nach dem Vorbild von Stanish (2001) vorzunehmen.
Die Datensétze wurden jeweils in eine von 16 aus dem kulturellen- und geographischen Kontext
heraus sinnvoll erscheinenden Gruppe zusammengefasst. Die genaue Einteilung ist Abb. 30 zu
entnehmen. In Tab. 12 findet sich eine genaue Beschreibung dieser Areale unter Angabe der
jeweils gruppierenden Referenzpopulationen. In den Tabellen 10 und 11 findet sich in der Spalte
»Reg* (= Regionalcode) die Nennung der kulturellen und geographischen GrofBregion, aus der

die Population stammt.
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Tab. 10: Auflistung der verwendeten siidamerikanischen Referenzpopulationen und der jeweiligen
prozentualen Anteile der mitochondrialen Haplogruppen [A, B, C, D und andere (N)]. Datensitze/
Populationen aus aDNA-Untersuchungen sind in Kursiv gedruckt, mit Angabe der chronologischen
Einordnung in Klammern. Bei den zentralandinen Populationen (Reg. 4&S5) folgt auflerdem die Zuweisung
der Sprachfamilie in Klammern (Qechua / Aymara). No = Nummer zur Zuweisung der Population auf der

Ubersichtskarte — Abb. 28; Reg = zugewiesener Regionalcode — vgl. Abb. 30; n = Anzahl der Individuen)

Population No | Reg n A B C D N Quelle
Columbien
Columbien NW (Pool) 1 1 335 56 13 24 1 0 |{Keyeux et al. 2002
Ingano 4 3 43 12 46 42 0 0 {Torres et al. 2006
Ticuna 60 { 7 82 15 10 36 39 0 | Torroni 1993 / Mesa 2000
Columbien SE-1 (Pool) 65§ 7 346 7 47 32 12 0 {Keyeux et al. 2002
Columbien SE-2 (Pool) 66 { 7 92 24 9 59 9 0 | Torres et al. 2006
Venezuela
Guahibo 2 2 59 47 3 49 0 0 | Vonaetal. 2005
Yanomami-2 62 1 7 155 0 56 32 12 0 | Williams et al. 2002
Ecuador
Cayapa 3 3 30 33 20 17 30 0 {Rickards et al. 1999
Brasilien
Yanomami-1 61 7 83 0 6 72 10 12 | Easton et al. 1996
Yanomami-3 63 1 7 24 0 17 54 29 0 | Torroni et al. 1993
Makiritari 64 1 7 10 20 0 70 10 0 | Torroni et al. 1993
Wapishana 59 1 7 12 0 25 8 67 0 {Torroni et al. 1993
Gaviao 58 8 27 15 15 0 70 0 {Wardetal. 1996
Xavante 56 8 28 16 84 0 0 0 | Wardetal. 1996
Zoro 57 1 8 30 20 7 13 60 0 {Ward etal. 1996
Kraho 55 8 14 29 57 14 0 0 | Torroni et al. 1993
Guarani 534 12 { 200 | 84 0 10 7 0 | Marrero et al. 2007
Kaingang 541 12 78 47 4 49 0 0 | Marrero et al. 2007
Peru
San Martin (Qechua) 5 4 22 9 55 5 27 5 | Fuselli et al. 2003
Ancash (Qechua) 7 4 33 9 52 18 21 0 | Lewis etal. 2004
Yungay (Qechua) 8 4 36 3 47 36 14 0 {Lewisetal.2007b
Tupe 9 4 16 0 69 31 0 0 | Lewis etal. 2007b
Lima / Pasco (Qechua) 6 4 52 4 54 17 19 6 | Rodriguez-Delfin et al. 2001
Tayacaja (Qechua) 10} 5 61 21 33 30 13 3 i Fuselli et al. 2003
Quechua-1 (Qechua) 11 5 19 26 37 5 32 0 | Merriwether et al. 1995
Arequipa (Qechua) 1241 5 22 9 68 14 9 0 | Fuselli et al. 2003
Puno (Qechua) 14 5 30 7 60 23 10 0 iLewisetal. 2007b
Puno (Aymara) 13 5 14 0 71 14 14 0 | Lewisetal. 2007b
Huaca-Loro (Sican-MH) 16 | 6 36 19 22 6 31 22 i Shimada et al. 2004
Paucarcancha (Inka-LH) 17 5 35 9 66 23 3 0 | Shinoda et al. 2006
ChenChen (Tiwanaku-MH) 15 5 23 39 39 17 4 0 {Lewisetal 2007a
Bolivien
Aymara-1 (Aymara) 241 5 172 7 68 12 13 0 | Merriwether et al. 1995
Aymara-3 (Aymara) 254 5 33 0 94 3 3 0 {Bertetal. 2001
Quechua-2 (Qechua) 274 5 32 16 75 9 0 0 {Bertetal. 2001
Chimane 18 9 41 39 54 5 0 2 {Bertetal. 2001
Moseten 19 9 20 40 55 0 0 1 {Bertetal. 2001
Yuracare 200 9 28 39 32 21 4 4 iBertetal. 2001
Ignaciano 21 8 22 18 36 41 0 5 |Bertetal. 2001
Trinitario 22 8 35 14 40 37 3 6 {Bertetal. 2001



Material und Methoden 105

Population No | Reg n A B C D N Quelle
Movima 23 8 22 9 9 64 18 0 {Bertetal. 2001
Bolivien-Tiefland (Pool) 26 8 54 19 24 50 6 1 | Bertetal. 2004
Tiwanaku (MH) 68 1 5 13 8 15 23 23 31 {Rothhammer et al. 2003

Paraguay
Ayoreo 50 | 11 91 0 0 84 16 0 | Dornelles et al. 2004
Ache 52 ¢ 12 63 10 90 0 0 0 ! Schmitt et al. 2004

Chile
Aymara-2 (Aymara) 671 5 120 7 57 18 16 2 {Rocco et al. 2002
Atacameno-1 301 10 50 11 72 11 6 0 | Merriwether et al. 1995
Atacameno-2 314 10 23 9 61 26 4 0 {Rocco et al. 2002
Pehuenche-1 32113 100 2 9 37 52 0 | Merriwether et al. 1995
Pehuenche-2 331 13 105 3 11 41 46 0 {Moraga et al. 2000
Mapuche-2 341 13 111 0 7 44 49 0 {Moraga et al. 2000
Huilliche 351 13 80 4 29 19 49 0 | Merriwether et al. 1995
Carelmapu 36 | 13 47 4 30 38 26 2 | Garcia et al. 2006
Quetal.mahue 37 ¢ 15 42 0 31 36 26 7 1 Garcia et al. 2006
Detif 381 15 27 11 22 37 30 0 | Garcia et al. 2006
Laitec 39 ¢ 15 42 0 0 36 57 7 | Garcia et al. 2006
Yaghan 41 | 16 21 0 0 52 48 0 {Moraga et al. 2000
Chile-Coast (Archaikum) 27 | 5 14 50 36 7 7 0 {Moraga et al. 2005
Chile-Coast (MH) 281 5 19 32 42 26 0 0 | Moraga et al. 2005
Chile-Coast (LIP/Inca) 291 5 15 20 53 20 7 0 {Moraga et al. 2005
Tierra del Fuego-2 (19.Jh.) 40 | 16 24 0 0 58 42 0 | Garcia-Bour et al. 2004

Argentinen
Punenos 46 ¢ 10 65 12 65 8 15 0 i Dipierri et al. 1998
Wichi 47 1 11 99 16 46 13 24 0 | Cabana et al. 2006
Pilaga 48 | 11 38 11 32 29 29 0 | Cabana et al. 2006
Toba 49 1 11 67 18 43 4 34 0 {Cabana et al. 2006
Gran Chaco (Pool) 514 11 240 11 48 11 28 2 | Torroni 1993/ Bianchi 1995/ Demarchi 2001
Mapuche-1 44 1 14 58 5 31 21 30 13 |Gintheretal. 1993
Mapuche-3 45 | 14 97 8 34 22 29 7 | Goicoeohea et al. 2001
Tehuelche 43 1 17 29 0 21 24 55 0 | Goicoeohea et al. 2001
Tierra del Fuego-1(19. Jh.) 42 | 16 45 0 0 42 56 2 iLalueza et al. 1997
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Tab. 11: Verwendete Referenzpopulationen mit Daten aus der HVR I Region des mitochondrialen Genoms

(No = Nummer der Referenzpopulation vgl. Abb. 29 / Reg = Regionalgruppe vgl. Abb. 30/ n = Anzahl der

Individuen)

Population : No Reg n Quelle
Yanomami 1 7 155 Williams et al. 2002
Gaviao ; 6 8 5 + Ward et al. 1996
Zoro § 7 8 29 | Ward et al. 1996
Xavante | 8 8 25 | Ward et al. 1996
San Martin ; 2 4 22 ' Fuselli et al. 2003
Ancash i 3 4 34 | Lewis et al. 2005
Tayacaja § 4 5 60  Fuselli et al. 2003
Arequipa E 5 5 22 ' Fuselli et al. 2003
Bolivien Tiefland (Pool) 9 8 53 Bert et al. 2004
Gran Chaco (Pool) | 10 11 169 | Cabana et al. 2006
Ache 11 12 63 Schmitt et al. 2004
Guarani E 12 12 200 ' Marrero et al. 2007
Kaingang 13 12 74 Marrero et al. 2007
Pehuenche 14 13 24 : Moraga et al. 2000
Mapuche ! 15 13 34 ' Moraga et al. 2000
Yaghan | 16 16 15 | Moraga et al. 2000

Tab. 12: Einteilung und Beschreibung der in dieser Arbeit festgelegten kulturellen GroBiriume (Region 1-17 /

vgl. auch Abb. 30) unter Angabe der sich in diesen Regionen gruppierenden mt-Haplogruppen

Referenzpopulationen ( n = Anzahl der Individuen in der jeweiligen Regionalgruppe / rezente Populationen:

in der Gruppe integrierte Populationen — vgl. Tab. 10/ aDNA-Datensitze: vgl. Tab. 10). Die Regionalgruppe 5

wurde in Qechua und Aymara sprechende Referenzpopulationen aufgeteilt.

rezente aDNA

Region n Beschreibung Populationen Datensétze

1 335 nordwestliches Kolumbien, Ubergangsbereich zu Mittelamerika 1

2 59  stidamerikanische Nordkiiste 2

3 73 i nordliche Anden 3;4

4 Qechua : 159 : nordlicher Zenralandenraum 5-9

5 Qechua 164  siidlicher Zentralandenraum (Qechua-Sprecher) 10-12; 14; 27 15;17;27-29

5 Aymara 339 siidlicher Zentralandenraum (Aymara-Sprecher) 13; 24; 25; 67

6 - i Peru Westkiiste - 16

7 804 : Llanos; nordliche Amazonasregion 59 - 66

8 232 | Amazonia; siidliche Amazonasregion 21-23;26;55-58

9 89 i ostlicher Andenful3 (Bolivien) 18 - 20

10 138 | siidliche Anden (Nord-Chile, -Argentinien) 30-31; 46

11 535 . Gran Chaco Region 47-51

12 341  stidliches brasilianisches Hochland 52-54

13 443 : siidlichster Andenraum / mittleres Chile 32-36

14 155 | Pampa 44-45

15 111 westliches Patagonien (Chile) 37-39

16 90 | Feuerland / siidamerikanische Siidspitze 40-42

17 29 | 6stliches Patagonien (Argentinien) 43
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Abb. 28: Kartierung der siidamerikanischen indigenen mt-Haplogruppen Referenzpopulationen (vgl. Tab. 10

fiir die Zuweisung der Populationen zu den Nummern).
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Abb. 29: Kartierung der siidamerikanischen indigenen HVR I-Sequenzdaten Referenzpopulationen (vgl.

Tab. 11 fiir die Zuweisung der Populationen zu den Nummern).
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Abb. 30: Geographische und kulturelle Grofiriume Siidamerikas. Die Zuweisung und Entschliisselung der
Regionalcodes (Reg.) sind Tab. 12 zu entnehmen. Die Farbgebungen beschreiben kulturelle Einflusssphéiren.
Rot = Hauptausbreitung der Inka, Hellrot = Peripherie; Dunkelgriin: Oberes und unteres Amazonasgebiet / -
kulturen. Hellgriin: Parklandschaften in Peripherie der Amazonaskulturen; Grau: Siidlicher
siidamerikanischer Kulturraum; Hellblau: Karibisch- / mesoamerikanischer Kontaktbereich (Karte nach
Stanish 2001; Fig. 1)
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3.2 Untersuchte Genorte

In den folgenden Kapiteln sollen kurz die in dieser Arbeit untersuchten Genorte beschrieben
werden. Detaillierte Informationen zu den genetischen Typisierungsmarkern und den
spezifischen Eigenschaften bzw. moglichen Analyseschwierigkeiten sind dem Kapitel 2.2 zu

entnehmen.

3.2.1 Mitochondriale Genorte

Der Schwerpunkt dieser Arbeit liegt auf der Untersuchung mitochondrialer Genorte. Ziel ist die

Determinierung der mitochondrialen Haplogruppen und Haplotypen der untersuchten Individuen

zur Rekonstruktion der maternalen Populationsdynamik im Untersuchungsgebiet. Aufgrund der
maternalen Vererbung und der ausbleibenden Rekombination kénnen mitochondriale Linien
nahezu unverindert {iber viele Generationen nachvollzogen werden und ermdglichen so eine
Studie von Genealogien, die iiber lange Zeitspannen verlaufen. Ein weiterer Vorteil der
Untersuchung mitochondrialer DNA aus prihistorischem Probenmaterial ist die hohe Kopienzahl
in Zellen, welche die Wahrscheinlichkeit erhoht, dass geniigend amplifizierbare Molekiile in den

beprobten Knochen erhalten sind.

Die Bestimmung der Haplotypen erfolgt iiber die Untersuchung von Sequenzabschnitten der
mitochondrialen Control-Region bzw. Kontrollregion. Die Kontrollregion ist ein nicht-
codierender Abschnitt. Damit ist er fiir populationsgenetische Studien sehr geeignet, da bei
Regionen, auf denen ein Funktionsdruck liegt, die Gefahr besteht, dass sich in den Sequenzen
eher die Folgen der Selektion als die Genealogie einer Population widerspiegeln. Eine
Beschreibung der moglichen Analyseprobleme, die bei der Untersuchung dieses Genortes
auftreten konnen, sind Kapitel 2.2.1 und 2.2.2 zu entnehmen. In der vorliegenden Arbeit wird fiir
die Bestimmung der Haplotypen ausschlieBlich die Aypervariable Region I (HVR 1) und nicht
die hypervariable Region II (HVR II) untersucht. Diese Entscheidung resultiert zum einen
daraus, dass fiir Stidamerika so gut wie keine Vergleichsdaten der HVRII vorliegen und zum
anderen daraus, dass der zusitzliche Informationsgewinn aus der Untersuchung dieser Region
fiir die spezifische Fragestellung als gering anzusehen ist. Konkret erfolgt die Analyse eines
388bp langen Sequenzabschnittes der HVRI (np 16021-16408). Mogliche Polymorphismen
beschreiben Abweichungen in der Sequenzabfolge von der allgemein anerkannten revised
Cambridge-Reference-Sequence (rCRS) nach Anderson et al. 1981, iiberarbeitet von Andrews et
al. 1999 mit der GenBank-Accession Number AC 000021.2. Die Benennung der
Polymorphismen erfolgt nach der von Bandelt und Parson (2006) vorgeschlagenen Nomenklatur

fiir die mitochondriale Kontrollregion.
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Die Bestimmung der mitochondrialen Haplogruppen erfolgt zum einen iiber die
charakteristischen Polymorphismen in der HVRI (vgl. Tab. 7 / Kap. 2.3.2) und zum anderen iiber
die spezifischen, im codierenden Abschnitt des mitochondrialen Genoms liegenden
Polymorphismen der vier indigenen amerikanischen mt-Haplogruppen (A, B, C und D). Die
Gruppen A, C und D werden hier jeweils durch einen SNP charakterisiert (vgl. Abb. 31) und B
durch eine 9 bp Deletion der Nukleotidpositionen 8272 — 8280 (Merriwether et al. 1995;
Herrnstadt et al. 2002). Die zusdtzliche Bestimmung der Haplogruppen iiber die
Polymorphismen der codierenden Region erfolgt zur Authentifizierung der Ergebnisse aus der
HVR 1, da die schnell evolvierenden mutational Hotspots in der Kontrollregion und moglichen

postmortalen Sequenzveridnderungen ein Risiko fiir Fehlbestimmungen darstellen (vgl. Kap.

2.2.1).
\ Haplogruppe A
. np 663G
Control R

Haplogruppe C o (ﬁvs‘)eglon (rCRS = A)
np 13.263G + Hae 111 663
(rCRS =A) 16S rRNA

- Hinc 11 13.259

Haplogruppe D
np 5.178A
(rCRS =C)
-Alu15.176

humanes
mt-Genom

Haplogruppe B
9 bp deletion
np 8272 : 8280

Abb. 31: Lage und Ausprigung der haplogruppendeterminierenden Polymorphismen in der codierenden
Region des mitochondrialen Genoms. In den Kiisten findet sich die Haplogruppe und die untersuchte
Nukleotidposition unter Angabe der fiir die Gruppe charakteristischen Base (Bsp. 663G). Die unterste Zeile
beschreibt die mit dem Polymorphismus verbundene RFLP-Schnittstelle (vgl. Torroni et al. 1993).

3.2.2 Chromosomale Genorte

Im Rahmen dieser Arbeit werden auBBer mitochondrialen Markern auch Y-chromosomale SNPs
und STRs und autosomale STRs untersucht. Aus Grinden der ArbeitsGkonomie werden diese
nuklearen Marker lediglich an solchen Proben untersucht, welche durch die erfolgreiche

Amplifikation mitochondrialer Abschnitte auch einen mdglichen Erhalt nuklearer DNA in
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Aussicht stellen. Die Untersuchung der Y-chromosomalen Marker erfolgt zur Rekonstruktion der
paternalen Populationsdynamik im Untersuchungsgebiet. Die autosomalen STRs dienen der
Erstellung eines genetischen Fingerabdruckes. Durch den hohen individualspezifischen
Charakter und den Vererbungsweg der autosomalen STRs ist es mdglich, genealogische
Beziehungen z.B. von Individuen aus einem Grabzusammenhang zu rekonstruieren und damit
Aussagen liber Bestattungssitten (z.B. Familiengréber) aber auch den Erbcharakter von Prestige

(z.B. mogliche Verwandtschaft der Individuen aus den Grofigrabern in La Muiia) zu treffen.

Die Y-chromosomalen Haplogruppen werden durch die Analyse von bindren Markern
(SNPs) des nichtrekombinierenden Anteils des Chromosoms (NRY)) bestimmt (vgl. Kap. 2.2.3).
In dieser Arbeit werden die vier SNPs untersucht, welche die in indigenen amerikanischen
Populationen anzutreffenden Haplogruppen determinieren. Dabei handelt es sich um die
Gruppen C (Bergen et al. 1999), P (Karafet et al. 1997) und die sich daraus ableitenden
Haplogruppen Q (Seielstad et al. 2003) und Q3 (Karafet et al. 1997). In Abbildung 32 findet sich
der phylogenetische Baum der Y-chromosomalen Haplogruppen und die determinierenden
Polymorphismen. Die Benennung erfolgt nach der Nomenklatur des Y-Chromosome

Consortiums (2002).
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CIT C Abb. 32: Phylogenetischer Baum der vier
in indigenen amerikanischen Populationen
anzutreffenden Y-chromosomalen Haplo-

P gruppen. Die determinierenden Marker
und die jeweilige Sequenzvariation ist an
I\é;l: den Asten angegeben. Die Kkorres-
Q pondierende  Haplogruppenbezeichnung
M242 findet sich am Ende jedes Astes.
CIT M3 3
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Die Bestimmung des Y-chromosomalen Haplotyps erfolgt i{iber die Analyse von Y-STRs.
Aufgrund der geringen Aussagekraft nur eines dieser Systeme sollten zur Bestimmung von
Haplotypen moglichst viele polymorphe Loci gleichzeitig untersucht werden (Buttler 2005). Die
internationale Konvention benennt neun Y-STRs, die vorwiegend fiir die Y-Haplotypisierung
analysiert werden sollen (DY S19, DYS3891, DYS389II, DYS390, DYS391, DYS392, DYS393,
DYS385 aund b). Diese STRs bilden den minimal haplotype und sind allesamt hoch oder maBig
polymorph (Roewer et al. 2001). Diese Konvention erlaubt den Abgleich internationaler

Ergebnisse fiir vergleichende populationsgenetische Analysen. Als Vergleichsgrundlage fiir die
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Allelfrequenzen der STRs in verschiedenen Populationen dient die Y Chromosome Haplotype
Reference Database (Abk. YHRD, http://www.yhrd.org/index.html, 19.01.08). Dieser Quelle
sind auch weitere Informationen zu den verschiedenen STRs zu entnehmen. Die Haplotypen
bieten, wie auch bei der mitochondrialen DNA, eine hohere Auflosung der Daten als die
Haplogruppen. Im Falle der Y-chromosomalen Marker ist allerdings zu bemerken, dass die SNPs
durch die Moglichkeit der Analyse kurzer Amplifikationsprodukte (120-140bp) bei der
Anwendung auf préhistorisches degradiertes Probenmaterial eine hohere Erfolgsaussicht bieten
als die bis zu 250bp langen Wiederholungseinheiten der STRs (Bouakaze et al. 2007). Fiir
Stidamerika liegen auch nur sehr wenige Vergleichsdaten zu Y-STRs vor. Dementsprechend

haben Y-STRs in der vorliegenden Arbeit auch nur einen unterstiitzenden Charakter.

Die Kldrung direkter verwandtschaftlicher Verhiltnisse der untersuchten Individuen
untereinander iiber die Analyse autosomaler STRs hat hier nur eine untergeordnete Bedeutung.
Durch den individualisierenden Charakter des genetischen Fingerabdrucks ist allerdings auch
eine Authentifizierung von DNA-Extrakten und damit Typisierungsergebnissen aus diesen
Extrakten mdglich (vgl. Kap. 3.7) Einige der untersuchten STRs weisen dariiber hinaus
populationsspezifische Allelfrequenzen auf, womit sie ein zusitzliches Werkzeug fiir die
populationsgenetische Analyse sind. Allelfrequenzen, Nomenklatur und alle weiteren wichtigen
Daten zu den autosomalen STRs konnen der Short Tandem Repeat DNA Internet DataBase
(Abk.: STRbase; http://www.cstl.nist.gov/div831/strbase/; Ruitberg et al. 2001) entnommen
werden. In der vorliegenden Arbeit werden sieben STRs untersucht (D3S1358, D5S818,
D13S317, D21S11, CSF1PO, FGA, VWA). Die zu amplifizierenden Fragmentlingen und
weitere Amplifikationsparameter fiir die Analyse dieser Systeme wurden in vorhergehenden
Arbeiten der Paldogenetik-Arbeitsgruppe in der Abteilung fiir Historische Anthropologie und
Humanokologie, Gottingen, auf die spezifischen Eigenschaften von aDNA angepasst (Schilz
2006). Zusitzlich wird der geschlechtsspezifische Langenpolymorphismus im Amelogenin-Gen,
das auf dem X- und dem Y-Chromosom liegt, untersucht (Sullivan et al. 1993). Hierdurch wird

eine molekulare Geschlechtsbestimmung ermdglicht.

3.3 Probenvorbereitung und DNA-Extraktion

Die DNA-Extraktion nimmt in der aDNA-Analytik eine Schliisselstellung ein. Die geringe Zahl
analysierbarer Zielsequenzen und andere Degradierungserscheinungen alter DNA, aber auch die
hiufig gegebene Limitierung des verfiigbaren Probenmaterials und potentiell enthaltene PCR-
Inhibitoren machen effiziente und materialsparende Extraktionsmethoden notwendig. Der
Extraktionserfolg und die Qualitit der Extrakte determinieren die Mdglichkeit, weiterfithrende

molekulargenetische Untersuchungen durchzufiihren.
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Die Probenaufnahme und Dokumentation erfolgte in Peru (vgl. Kap. 3.1.2). Nach der
Ankunft des Probenmaterials in Deutschland wurde es umgehend in einer Kithlkammer bei einer
Temperatur von -20° C eingelagert. Fiir die DNA-Extraktion muss ein Teil des Probenmaterials
pulverisiert werden. Fiir eine erfolgreiche DNA-Extraktion aus Knochen- und Zahnmehl sind ca.

100 bis 300 mg Pulver notwendig (Hummel 2003).

Die Knochenelemente oder Ziahne wurden mit einer Dentalbohrmaschine (Typ K10, KaVo)
mit Diamantsdgeblattaufsatz in die gewiinschte Grofle zersdgt bzw. im Falle von Zéhnen, die
Wurzel von der Krone getrennt. AnschlieBend wurden mit dem Diamantségeblatt die
Oberflachen des Probenmaterials groBziligig abgetragen, um Verunreinigungen bzw. eventuell
anhaftende Kontaminationen zu entfernen. Da bei Zéhnen die fiir eine DNA-Extraktion
wichtigen Zellen im Wesentlichen in den Wurzeln vorliegen, wurden nur diese fiir die
Weiterverarbeitung verwendet. Die Zahnkronen wurden fiir die Untersuchung schwerer Isotopen
an die Arbeitsgruppe HOlzI und Horn der Universitit Miinchen weitergegeben. Die
Weiterverarbeitung der Probenmaterialien bis zum Zahn- bzw. Knochenmehl erfolgte wie bei

Hummel (2003) beschrieben.

Vor dem eigentlichen Extraktionsprozess wurde das homogenisierte Knochen- und Zahnmehl
vorbereitenden Schritten zur Dekalzifizierung und Zelllyse unterzogen. Dafiir wurden 100-200
mg Pulver mit einer Feinwaage in ein 2 ml Reaktionsgefdll (SafeLock, Eppendorf) abgewogen
und mit 500 pl des Komplexbildners EDTA (0,5M; pHS) versetzt. Anschlieend erfolgte eine
Inkubation des Gemisches fiir 18 Std. bei 37°C unter permanenter Invertierung in einem Rotator
(ST-1, Steward). Zur Zelllyse wurde das Gemisch dann mit 20 pl Proteinase K (20mg/ml,
Qiagen) versetzt und weitere 2 Std. bei 56°C in einem Thermomixer (Eppendorf) inkubiert. Nach
abschlieBender Zentrifugation fiir 4min bei 6000 U/min (Minispin, Eppendorf) wurden 200 pl

vom fliissigen Uberstand abgenommen und in die automatisierte DNA-Extraktion eingesetzt.

Die eigentliche Extraktion erfolgte automatisiert in einem Biorobot EZ1 (Qiagen). Der
Vorteil dieses automatisierten Verfahrens gegeniiber z.B. der hdufig in der aDNA-Analytik
eingesetzten manuellen Phenol-Chloroform-Extraktion liegt in der verminderten Mdglichkeit zur
Fremd-Kontamination wihrend des Extraktionsprozesses. Dariiber hinaus ermoglicht der
Extraktionsroboter einen hohen Probendurchsatz in geringer Zeit und erstellt dabei Extrakte mit
einem hohen Reinheitsgrad fast ohne PCR- Inhibitoren (Westenthanner 2007). Trotz der
geringeren DNA-Ausbeute im Vergleich zur Phenol-Chloroform-Extraktion iiberwiegen die
beschriebenen Vorteile und machen dieses Verfahren fiir die aDNA-Analytik besonders geeignet
(Montpetit et al. 2005). Das Prinzip der EZ1-DNA-Extraktion basiert auf einer
Guanidiumthiocyanat/ Guanidiumhydrochlorid-Extraktion, in der die DNA an silikatbeschichtete
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Magnetpartikel (magnetic beads) gebunden wird (Fa. Qiagen). Ndhere Information zur genauen
Funktionsweise dieser Extraktionsmethode sind in der Arbeit von Schmidt (2004) aufgefiihrt.
Fiir die DNA-Extraktion wurde das forensic Protokoll fiir trace samples genutzt. Das endgiiltige
Elutionsvolumen des Extraktes betrug 50 pl. Das FEluat wurde anschlieBend bei -20°C

eingefroren.

Zur Kontrolle moglicher Kontamination wurden von allen peruanischen Bearbeitern, sowie
von allen Mitarbeitern des Gottinger Labors, die Kontakt zu dem Probenmaterial hatten,
Mundschleimhautabstriche genommen. Die DNA aus den Abstrichen wurde mit der Chelex®

100-Methode (Biorad) extrahiert (Walsh et al. 1991).

3.4 Amplifikationssysteme und Parameter fiir die Endpunkt PCR
3.4.1 HVRI —-Analyse

Um einen moglichst hohen Informationsgewinn zur populationsgenetischen Differenzierung der
mitochondrialen Haplotypen zu erhalten, wurde ein 388bp langer Abschnitt der HVR I
untersucht (np16021-16408). Hierfiir wurde ein neues Analysesystem mit iiberlappenden PCR-
Produkten erstellt. Die insgesamt acht Primer des Systems wurden modular entwickelt, so dass
durch die unterschiedliche Kombination der Primer entweder lange (434bp) mittlere (236 —
261bp) oder kurze (157-180bp) Amplifikationsprodukte generiert werden konnen (Abb. 33).

Damit ist eine Anpassung an den spezifischen Fragmentierungsgrad der DNA in einer Probe

moglich.
Mt H_15995 Mt H_16194
Mt L_16174 Mt_L_16360
mtDNA Mt_L_16256 Mt_L_16429
t
POPPESIENS o
Mt_H_16105 Mt_H_16261
261 bp
236 bp
180 bp
152 bp
167 bp
169 bp

Abb. 33: Modulares Primerdesign und daraus resultierende Amplifikationsmoglichkeiten fiir die
HVRI-Analyse. Durch verschiedene Kombinationen der acht Primer koénnen Amplifikations-
produkte mit unterschiedlichen Fragmentlingen generiert werden. Auf diese Weise kann flexibel auf

die sehr unterschiedliche DNA-Erhaltung des Probenmaterials reagiert werden.
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Das Primerdesign erfolgte nach der in Hummel (2003) beschriebenen Vorgehensweisen. Fiir die

Erstellung der Primer wurde das Programm PrimerSelect (Lasergene Software Package,

DNAStar) verwendet. Um nichtintentionale Primerfehlbindungen zu vermeiden, wurden die

Bindungsbereiche der Primer so ausgewidhlt, dass sie weder fiir asiatische Populationen

spezifische Mutationen aufweisen noch so genannte mutational hotspots enthalten (vgl. Kap.

2.2.1). In Tab. 13 finden sich die jeweiligen Primersequenzen. Die Produktldngen, die aus der

Kombination der Primer entstehen, sind der Abbildung 33 zu entnehmen, die Farben der Striche

geben an, aus welchen Primerkombinationen sich die Produkte ergeben.

Tab. 13: Primer des HVR I —Analysesystems. Der Name der Primer setzt sich folgendermafien zusammen: mt

= mitochondrial, H = heavy chain, L = light chain, und einer Zahl, die das jeweilige 5’-Ende des Primers nach

der Nomenklatur von Anderson (1981) angibt.

Primername Primersequenz (5" > 3°) . Primerliinge
mt H 15995 . GCTAAGATTCTAATTTAAACTATTCT L 26 bp
mt L 16174 GGATTGGGTTTTTATGTACTAC 22 bp
mt H 16105 TGCCAGCCACCATGAATATTGTAC 24 bp
mt L 16256 | GCTTTGGAGTTGCAGTTGATGTGT 24 bp
mt H 16194 ATGCTTACAAGCAAGTACAGCAA 23 bp
mt L 16360 | GAGAAGGGATTTGACTGTAATGTG 24 bp
mt H 16261 CCTCACCCACTAGGATACCAACAA 24 bp
mt L 16429 . GCGGGATATTGATTTCACGGA {21 bp

Die Amplifikationen mit den verschiedenen Primerkombinationen erfolgten jeweils in Single-

plex Ansitzen in einem Reaktionsvolumen von 50 pl mit folgenden Komponenten und

Konzentrationen:

e 10x Buffer II (50 mM KCIl, 10 mM Tris-HCI; PE Applied Biosystems)
e 2 mM MgCl, (PE Applied Biosystems)

e 175 uM dNTPs (Sigma-Aldrich)

e 25U AmpliTagGold™DNA Polymerase (PE Applied Biosytems)

e 0,2 uM upper Primer (Operon)

e 0,2 uM lower Primer (Operon)

e 1 ul BSA 20 mg/ ml (Roche)

e 5—15 ul DNA-Extrakt (1 pl fiir rezente Kontrollproben)

e HPLC H,O (Merck) zum Auffiillen des Reaktionsmixes auf das Endvolumen von 50 pl
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Die PCR erfolgte in einem automatischen Thermocycler (Eppendorf - Mastercycler™) unter den
in Tab. 14 angegebenen Bedingungen. Die weiterfilhrende Analyse der Amplifikationsprodukte
erfolgte durch Direktsequenzierung (Kap. 3.6.2).

Tab. 14: Amplifikationsparameter der HVR I - Amplifikationssysteme

Temperatur Dauer
Initiale Aktivierung 94°C 11 min

~ Denaturierng oc Imin
Hybridisierung 57°C 1 min
Elongation 72°C 1 min

3.4.2 Y-STRs

Fiir die Analyse der Y-chromosomalen Haplotypen wurden sieben auf dem Y-Chromosom
gelegene Systeme koamplifiziert. Hierfiir wurde eine im Hause entwickelte Multiplex-PCR
verwendet (Miiller 2002). Die Primer fiir DYS389 amplifizieren zwei Systeme und der Marker
DYS385 ist biallelisch, deshalb ermdglichen in diesem Fall sieben Primerpaare die Analyse von
neun STRs (vgl. Kap. 3.2.2.). Die amplifizierten Fragmentldngen und die jeweiligen Primer des
Systems wurden an die speziellen Anforderungen der aDNA-Analyse angepasst.
Primersequenzen, Allele, Produktlingen etc. sind Miiller (2002) und Hummel (2003) zu
entnehmen. Die Angabe der analysierten STRs findet sich in Kapitel 3.2.2.

Die PCR-Reaktion erfolgte in einem 25 pl Ansatz und setzte sich aus folgenden

Komponenten zusammen:

e 12,5 pl Qiagen® Multiplex PCR Kit
e 6 ul Primerset (Primerkonzentrationen siehe Miiller 2002)

e 6,5 ul DNA-Extrakt

Die Amplifikation erfolgte in einem automatischen Thermocycler (Eppendorf - Mastercycler™),
die Parameter sind Tab. 15 zu entnehmen. Die Y-PCR wurde mit Dreifarb-Fluoreszenztechnik

analysiert. Dafiir wurde je System einer der Primer mit einem Fluoreszenzfarbstoff markiert (6-

FAM, HEX, NED).
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Tab. 15: Amplifikationsparameter der Y-STR Nonaplex-PCR

Temperatur Dauer
Initiale Aktivierung 95°C 15 min

~ Denawrierung owc Tmin
Hybridisierung 53°C 1 min
Elongation 72°C 1 min

45 Zyklen

~ Finale Elongation 60°c 0mn

Soak 10°C 10 min

3.4.3 Autosomale STRs und Amelogenin

Die Analyse der autosomalen STRs (Kap. 3.2.2) und des lingenpolymorphen Bereichs im Intron
1 des Amelogenin-Gens erfolgte mit einer Oktaplex-PCR. Dieses Analysesystem wurde von
Schilz (2006) speziell fiir die Anwendung auf aDNA einwickelt. Primersequenzen, -
konzentrationen, Allele und Produktldngen sind der Arbeit von Schilz zu entnehmen. Die PCR-

Reaktion erfolgte in einem 25l Ansatz mit folgenden Komponenten:

e 12,5 pl Qiagen® Multiplex PCR Kit

e 3,8 pul Primerset (Primerkonzentrationen siehe Schilz 2006)

e 5-38,7 ul DNA-Extrakt

e HPLC H,0O (Merck) zum Auffiillen des Reaktionsmixes auf das Endvolumen von 25 pl

Fiir die Amplifikation wurde ein automatischer Thermocycler (Eppendorf - Mastercycler™) und
die in Tab. 16 angegebenen Parameter verwendet. Die Oktaplex-PCR wurde wie die Y-
Mulitplex-PCR mit Dreifarb-Fluoreszenztechnik analysiert (Fluoressenzmarkierungen: 6-FAM,

HEX, NED).
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Tab. 16: Amplifikationsparameter der Oktaplex-PCR

Temperatur Dauer
Initiale Aktivierung 95°C 15 min

~ Denawrierung owc Tmin
Hybridisierung 53°C 1 min
Elongation 72°C 1 min

45 Zyklen

~ Finale Elongation 60°c 0mn

Soak 10°C 10 min

3.5 Amplifikation und SNP-Analysen mit der Real-Time PCR
3.5.1 Real-Time PCR

Das generelle Prinzip der Amplifikation mit der Real-Time PCR unterscheidet sich nicht von der
konventionellen (Endpunkt) PCR. Die Real-Time PCR oder kurz qRT-PCR (quantitative Real-
Time PCR) bietet dariiber hinaus aber die Moglichkeit der Echtzeitbeobachtung des
Amplifikationsprozesses und der abschlieBenden Quantifizierung. Dieses wird durch den Einsatz
mit DNA interkalierender Farbstoffe wie Ethidiumbromid oder SYBR® Green oder
sequenzspezifischer molekularer Sonden moglich. Die Emmissionsfluoreszenz dieser Farbstoffe
bzw. Sonden verstirkt sich proportional zur Menge der akkumulierten PCR-Produkte. Die
eingesetzten Real-Time Cycler detektieren das Fluoreszenzsignal in verschiedenen zeitlichen
und prozessualen Abstinden und wandeln es iiber eine Software in Amplifikationskurven um,
die den Vermehrungsprozess der DNA bildlich festhalten (Wittwer et al. 1997). Am Ende des
PCR-Prozesses wird anhand der in der exponentiellen Phase der PCR gemessenen
Fluoreszenzdaten die Ausgangskopienzahl der Probe quantifiziert. Fiir detaillierte Informationen
tiber die Quantifizierung mit der qRT-PCR sei an dieser Stelle auf Westenthanner (2007) und
Adler (2007) verwiesen. Durch den Einsatz von sequenzspezifischen molekularen Sonden in der
Amplifikation ist es aulerdem mdglich, anhand von Schmelzkurvenanalysen Mutationen bzw.
SNPs mit der qRT-PCR zu typisieren. In der vorliegenden Arbeit wurde dieses Prinzip genutzt,
um mitochondriale und y-chromosomale SNPs zu analysieren (vgl. Kap 3.2). In den folgenden
Kapiteln sollen das grundlegende Verfahren, die Funktionsweise der verwendeten

Hybridisierungssonden und die entwickelten Analyseassays vorgestellt werden.
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3.5.2 Genotypisierung mit Hybridisierungssonden fiir die qRT-PCR

Die Funktion der hier verwendeten molekularen Sonden basiert auf dem Prinzip des Fluoreszenz
Resonanz Energietransfer (kurz: FRET). Hierbei gibt ein durch eine Lichtquelle angeregter
Donor Energie an einen sich in der Ndhe befindenden Akzeptor ab, der dadurch beginnt, selber
ein Fluoreszenzsignal zu emittieren. Nimmt der Abstand zwischen Akzeptor und Donor zu,
verringert sich die Intensitdt des Fluoreszenzsignals des Akzeptors, wahrend das des Donors

zunimmt.

Das Hybridisierungssonden Format (HybProbe™), das speziell fiir die Anwendung auf dem
LightCycler ® System fiir Real-Time PCR (Roche) entwickelt wurde, nutzt das FRET-Prinzip,
in dem zwei Oligonukleotide, die nebeneinander binden kénnen, an den jeweiligen aufeinander
gerichteten Enden mit Fluophoren versehen werden. Eines der Oligonukleotide wird mit dem
kurzwelligen Farbstoff Fluorescein, das andere mit dem langwelligeren Farbstoff LightCycler®
Red versehen. Das Fluorescein wird mittels blauen Lichts angeregt, seine Energie strahlungslos
an den langwelligeren Farbstoff abzugeben, der dadurch ein rotes Licht emittiert. Dieses Signal
kommt nur zustande, wenn beide Sonden in rdumlicher Ndhe binden. Das verwendete
LightCycler® 2.0 System (Roche) erlaubt die gleichzeitige Detektion von vier LightCycler®
Red Farbstoffen, die unterschiedliche Wellenldngen haben: 610, 640, 670 und 705 nm. Die
genaue Funktion und Detektion der Sonden wihrend der Amplifikation wird in Abbildung 34

schematisch dargestellt.
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Abb. 34: Funktionsweise der Hybridisierungssonden: Die Sonden binden an die, nach der
Denaturierung (A), einzelstringig vorliegende Ziel-DNA. Hierdurch kommt es zum FRET und der
rote Farbstoff beginnt zu fluoreszieren (B). Wihrend der Elongation werden die Sonden wieder
verdringt (C) und der Energietransfer zwischen ihnen wird beendet. Die zuvor eingebundenen
Sonden stehen jetzt im Reaktionsmix wieder frei zur Verfiigung. Das System misst das jeweilige
Fluoreszenzsignal am Ende der Annealingphase. Die gemessene Signalintensitiit steigt proportional

zur Menge der vorliegenden Zielsequenzen.
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Ein HybProbe-System besteht aus zwei Primern, die die Zielsequenz flankieren und den zwei
Sonden (Sensor und Anchor), die innerhalb dieses Bereiches liegen. Die Sonden binden wie die
Primer an einzelstrangiger DNA. Beide Sonden miissen fiir den FRET an den gleichen Strang
und nicht mehr als Sbp voneinander entfernt binden (Roche 2004). Dartiber hinaus ist es bei der
Anwendung der Sonden fiir die Analyse von Mutationen wichtig, dass eine der Sonden - die
Sensor-Probe - die variable Sequenz liberdeckt (Abb. 35). Es ist dabei egal, welche der beiden
Sonden mit dem Fluorescein und welche mit dem LightCycler® Red Farbstoff markiert ist. Zu
beachten ist allerdings, dass der Schmelzpunkt der Sonden iiber dem der Primer liegt und dass
die Anchor-Sonde einen hdheren Schmelzpunkt hat als die Sensor-Sonde, somit werden
Messartefakte vermieden. Die Entwicklung der Sonden und der zugehorigen Primer erfolgt

mittels der LightCycler® Probe Design Software 2.0 (Roche)

| 13774 i7 ! = |
TCRRARRRATCETAGCCTTCTC
T ch"Jf%'zﬁhﬂT’[( .'R(;T@HT(JPTMGTHWM( .MTGTEG% ?’.Zr%hmw ""H(JT'TGTGGRT{' 'Gﬁ}(llj}gﬂiﬂ‘(ﬂTﬁHTHﬂMGM;ﬂ

Abb. 35: Design eines HybProbe Systems: Ein Primerpaar flankiert die zu analysierende Region (blau / 137
bp Amplicon). Eine Sensor-Sonde (rot) bindet iiber dem zu analysierenden SNP (schwarz markiert). Zwei
Basenpaare weiter bindet die Anchor-Sonde (griin).

Die Typisierung von Sequenzvariationen (SNPs, Deletionen etc.) in den amplifizierten
Produkten erfolgt {iber das Schmelzkurvenverfahren im direkten Anschluss an die PCR. Dabei
wird ausgenutzt, dass jede Verdnderung in der Zielsequenz der Sensor-Sonde zu einer
Erniedrigung des Schmelzpunktes (ATm) fiihrt, also der Temperatur, bei der sich die Sonde von
dem DNA-Strang 16st. Ein Basenaustausch alleine verursacht dabei eine Anderung von 2-10°C,
abhingig von der Art des Austausches und den Nachbarsequenzen dieser Base. Die
amplifizierten Produkte werden fiir diesen Vorgang denaturiert und dann die Temperatur
gesenkt, so dass die Sonden an die einzelstringige DNA binden konnen. Dann wird der
Reaktionsmix unter stetiger Messung der Fluoreszenz erhitzt. Durch das Erhitzen 16sen sich die
Sonden wieder, was zur Abnahme des gemessenen Fluoreszenzsignals fiihrt. Dieser Prozess wird
in Form einer Schmelzkurve von der Software dargestellt. Die Morphologie der Schmelzkurve
und die Temperatur, bei der genau die Hélfte der Sonden abgeschmolzen ist, definieren den
spezifischen Schmelzpunkt (melting peak) des Produktes. Eine Probe ohne Sequenzabweichung
ergibt einen definierten Schmelzpunkt, eine heterozygote Probe zwei Schmelzpunkte und eine

homozygot verdnderte, mutierte Probe einen einheitlichen Schmelzpunkt bei einer niedrigeren

Temperatur (Abb. 36).
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Abb. 36: Beispiel fiir eine Schmelzkurvenanalyse: Die markierten
Basen in der Sequenz geben die untersuchte Nukleotidposition an.
Je nach Base, die an dieser Position realisiert ist, variiert der zu

messende Schmelzpunkt.

3.5.3 HybProbe Assay fiir mitochondriale SNPs und die 9bp Deletion

Zur Typisierung der vier indigenen amerikanischen mt-Haplogruppen A, B, C und D wurden
drei gruppenspezifische SNPs (fiir A, C und D) und eine 9bp Deletion in der COII/tRNA Region
des mitochondrialen Genoms (fiir B) untersucht (vgl. Abb. 31). Fiir jeden dieser genetischen
Marker wurde ein HybProbe-System entwickelt, das den spezifischen Anforderungen der aDNA-
Analytik gerecht wird (Amplikonldngen zwischen 130 u. 144bp). Das Design wurde darauf
ausgerichtet, dass alle vier Systeme zusammen in einer Quadruplex-Reaktion amplifiziert und
analysiert werden konnen und erfolgte nach den in Kap. 3.5.2 beschriebenen Richtlinien.
Weitere Informationen zur Erstellung von HybProbe-Sonden und Primern sind dem Handbuch
der LightCycler® Probe Design Software 2.0 zu entnehmen. Als Sequenz-Matrize fiir das
Design der Primer und Sonden wurde die rCRS (Andrews et al. 1999) verwendet. Die Primer-
und Sondensequenzen, die  Amplikonlinge der Systeme und die jeweiligen

Fluoreszenzmarkierungen sind Tab. 17 zu entnehmen.
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Tab. 17: Primer und Sonden der HybProbe-Systeme (mt-SNPs und die 9bp Deletion / HG= Haplogruppe).

Primer Primer- / Sondensequenz (5" - 3") und Fluoreszenzfarbstoffe PCR-
System | Sonde ! (Fluorescein und LightCycler®Red 610-705) i Produkt

HG A | Upper | AATACACTGAAAATGTTTAGACG

! Lower ! GGTGATTTAGAGGGTGAAC

: . 135bp
mp 663 ! Sensor | LC Red 610-GGCCAGGACCAAACCTATT
A/G | :
\ Anchor | GCTTGCATGTGTAATCTTACTAAGAGCTAATAGA-Fluorescein
HGB | Upper | TAATTCCCCTAAAAATCTTTGAAATAG
: Lower | GGTGTTGGTTCTCTTAATCT
obpdel | 5 130bp
P e ' Sensor ! ATAGCACCCCCTCTACCCCCTC-Fluorescein
| Anchor | LC Red 705-GAGCCCACTGTAAAGCTAACTTAGCATTAACCTTT |
HGC | Upper | TCAAAAAAATCGTAGCCTTCTC
| Lower | GGAGCACATAAATAGTATGGC §
13263 | 5 . 137bp
np 13.263 ! Gensor | LC Red 670-TGTAACTATTATGAGTCCTAGCTGACTTGAAGTG
AIG

GCTAGGTGTGGTTGGTTGATGCCG-Fluorescein

Anchor
HGD Upper  TTAAACTCCAGCACCACGA

Lower TTCGATAATGGCCCATTTG
A Sensor AAGCTAACATGACTAACACCCTTAATTCC-Fluorescein 5
Anchor LC Red 640-CCACCCTCCTCTCCCTAGGAG |

Die Amplifikation und Analyse erfolgte in einem LightCycler® 2.0 (Roche) in den dafiir
vorgesehenen Glaskapillaren mit einem Reaktionsvolumen von 20 pl. Primer und Sonden
wurden jeweils zu einem Set zusammengefiigt. Die eingesetzten Konzentrationen sind Tab. 18

zu entnehmen. Der Reaktionsmix setzte sich aus folgenden Komponenten zusammen:
e 4 pl LightCycler® Multiplex DNA Mastermix — HybProbe (Roche)
e 3,6 ul Primerset (Konzentrationen siche Tab. 18)
e 6 ul Sondenset (Konzentrationen siehe Tab. 18)
e 3-5 ul DNA-Extrakt

e H,O PCR-Grade (Roche) zum Auffiillen des Mixes auf das Endvolumen von 20ul
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Tab. 18: Zusammensetzung des Primer- und Sondensets (SP = Sensor Sonde / AP = Anchor Sonde).

Primerset Sondenset
Primer Arbeitskonz. Primerset Sonden Arbeitskonz. Sondenset
[pmol/pl] (uM] [pmol/ul] (uM]
HG-A upper 20 0,6 HG-A SP 8 0,4
HG-A lower 20 0,3 HG-A AP 8 0,2
HG-B upper 20 0,3 HG-B SP 8 0,2
HG-B lower 20 0,6 HG-B AP 8 0,4
HG-C upper 20 0,6 HG-C SP 8 04
HG-C lower 20 0,3 HG-C AP 8 0,2
HG-D upper 20 0,3 HG-D SP 8 0,2
HG-D lower 20 0,6 HG-D AP 8 0,4

Die PCR- und Schmelzkurvenanalysen-Parameter sind in Tab. 19 aufgelistet. Die in der letzten
Spalte angegebenen Slope und Aquisition Werte sind spezifische Einstellungen fiir den
LightCycler®. Der Slope Wert beschreibt die Heizgeschwindigkeit des Cyclers und der
Aquisition Modus die Art der Datendetektion (single= Punktmessung; continuous=

durchgehende Messung)

Tab. 19: Parameter fiir die mt-Haplogruppen Quadruplex PCR und Schmelzkurvenanalyse

Temperatur Dauer A(?:l(;zjiiii)n
Initiale Aktivierung 95°C 10 min -
""" Denaturiersng ~ 95°C  10sk -
PCR Hybridisierung 55°C 15 sek single
Elongation 72°C 10 sek -
50 Zyklen
""""""""""""""" Denaturierng ~ 95°C  Ssk
Schmelzkurven- Hybridisierung 45°C 40 sek
Analyse 0,1°C/sek
Schmelzen 95°C .
continuous
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3.5.4 HybProbe Assay fiir Y-chromosomale SNPs

Fiir die Typisierung der indigenen amerikanischen Y-chromosomalen Haplogruppen (C, P, Q,

Q3) wurde ebenfalls ein Quadruplex-HybProbe-System entwickelt. Das Primer und Sonden

Design erfolgte nach den fiir das mitochondriale Typisierungssystem beschriebenen Vorgaben

(s.0.). Fiir die Entwicklung wurden die publizierten Sequenzmatrizen der NRY-Marker M3,
M45, M130 und M242 verwendet (Underhill et al. 2000). Die Primer- und Sondensequenzen der

vier HybProbe Systeme sowie die Amplikonldnge und die jeweiligen Fluoreszenz-markierungen

sind Tab. 20 zu entnehmen.

Tab. 20: Primer und Sonden der Y-HybProbe-Quadruplex PCR

' Primer : Primer-/Sondensequenz (5" - 3°) und Fluoreszenzfarbstoffe

Amplikon

System : Sonde : (Fluorescein und LightCycler®Red 610-705)

HG C ' Upper | TGTGTGTTTTGGTGGGATGT E

MI130 | Lower | TCTCTCTCTTCAGCAACAGTAAGTC
or | | | 145bp

: Sensor | LC Red 705-TTTCCCTGCCCAGGGGAAAGGG ;

. Anchor | TCCTCTTCTATTGCAGGGCAATAAACCTTG-Fluorescein

HGP | Upper | TTTAACAGTAACTCTAGGAGAGAGG |

M45 | Lower | GGCACCAAAGGTCATTTGTG |
GA | | . 148bp

} Sensor | LC Red 640-TTTGCCTATCTATAATTTTTCACTGCCAAT 5

. Anchor | CTCCTGGCCTGGACCTCAGAAGGAGC-Fluorescein §

HGQ | Upper | TAAGCTTTCTACGGCATAGAAAGT §

M242 \ Lower | TACCTAGAACAACTCTGAAGCG E
or 5 . 148bp

} Sensor | AAGGTGCTCTTGGCATTGGTCTTA-Fluorescein 5

| Anchor | LC Red 670-GTGTTTTTTGAAAAAAATCTATTTTAACGT

HG Q3 | Upper | CTGAAATTTAAGGGCATCTTTCAT §

M3 | Lower | CGGGATAAATGTGGCCAAG |
T | i . 130bp

: Sensor | LC Red 610-GACTGACAATTAGGAAGAGCTGGTACCTAA 5

i Anchor | AGGTTGACCTGACAATGGGTCACCTCT-Fluorescein :

Die Amplifikation und Analyse erfolgte in einem LightCycler® 2.0 (Roche)

in den dafur

vorgesehenen Glaskapillaren mit einem Reaktionsvolumen von 20ul. Primer und Sonden wurden

jeweils zu einem Set zusammengefiigt. Die eingesetzten Konzentrationen finden sich in Tab. 21.

Der PCR-Reaktionsmix setzte sich aus folgenden Komponenten zusammen:

o 4yl LightCycler® Multiplex DNA Mastermix — HybProbe (Roche)
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e 4 ul Primerset (Konzentrationen siche Tab. 21)
e 4 ul Sondenset (Konzentrationen siehe Tab. 21)
e 5-8 ul DNA-Extrakt

e H,O PCR-Grade (Roche) zum Auffiillen des Mixes auf das Endvolumen von 20ul

Tab. 21: Zusammensetzung des Primer- und Sondensets fiir die Y-HybProbe-Quadruplex PCR.

Primerset Sondenset
Primer Arbeitskonz. Primerset Sonden Arbeitskonz. Sondenset
[pmol/ul] [uM] [pmol/ul] [uM]
M130 upper 20 0,5 M130 SP 8 0,2
M130 lower 20 0,5 M130 AP 8 0,2
M45 upper 20 0,5 M45 SP 8 0,2
M45 lower 20 0,5 M45 AP 8 0,2
M?242 upper 20 0,5 M242 SP 8 0,2
M242 lower 20 0,5 M242 AP 8 0,2
M3 upper 20 0,5 M3 SP 8 0,2
M3 lower 20 0,5 M3 AP 8 0,2

Die Parameter fiir die PCR und die Schmelzkurvenanalyse finden sich in Tab. 22. Die mit der
Real-Time PCR amplifizierten PCR Produkte mussten nicht zur Uberpriifung des Am-
plifikationserfolges auf ein Agarosegel aufgetragen werden (vgl. Kap. 3.6.1).

Tab. 22: Parameter fiir die Y-HybProbe-Quadruplex PCR und Schmelzkurvenanalyse

Temperatur Dauer A(?:l(zfiiii)n
Initiale Aktivierung 95°C 10 min -
""" Denaturiersng ~ 95°C  10sk -
PCR Hybridisierung 56°C 15 sek single
Elongation 72°C 15 sek -
55 Zyklen
""""""""""""""" Denaturiersng ~ 95°C  Ssk
Schmelzkurven- Hybridisierung 42°C 40 sek
Analyse 0,1°C/sek
Schmelzen 95°C _
continuous
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3.6 Auswertung
3.6.1 Agarosegelelektrophorese

Der Amplifikationserfolg aller Endpunkt-PCR-Reaktionen wurde durch die elektrophoretische
Auftrennung auf 2,5%-Agarosegelen {iberpriift. Es wurden standardgemdB 10 pl
Amplifikationsprodukt aufgetragen. Die Kontrolle der amplifizierten Produktlinge und
Produktstirke erfolgte iiber den Vergleich mit einer 1KB-Leiter (1pug/pl Stammkonzentration;
Invitrogen), die als Langenstandard auf jedem Agarosegel mitgefiihrt wurde. Das Verfahren der
Agarosegelelektrophorese und die chemische Zusammensetzung werden z.B. in Hummel (2003)
beschrieben. Die Dokumentation der Gele erfolgte auf dem Digitalen Geldokumentationssystem

GelJet-Imager 2004 (Intas).

3.6.2 Sequenzierung und Kapillarelektrophorese

Um die HVR I zu analysieren, muss die jeweilige mtDNA-Sequenzabfolge der Proben bestimmt
werden. Daflir wurden die Amplifikationsprodukte nach dem Prinzip der Cycle Sequencing
Reaktion (Sanger et al. 1977) direktsequenziert. Fiir alle amplifizierten Produkte wurden
forward-Sequenzierungen (H-Strang) angewendet. Bei vorzeitigem Abbruch der Reaktion z.B.
durch homopolymere Regionen in den Sequenzen, aber auch bei scheinbarer Heteroplasmie von
Sequenzabschnitten wurden auch reverse-Sequenzierungen (L-Strang) durchgefiihrt. Detaillierte
Beschreibungen der Funktionsweise des Cycle-Sequencing und der Sequenzdetektion finden sich
z.B. in Hummel (2003).

Vorbereitend zur Sequenzierreaktion miissen die PCR-Produkte von iiberschiissigen
Reaktionskomponenten wie dNTPs, Polymerase, Primern, Primerdimeren und Puffersalzen
bereinigt werden. Dieser Aufreinigungsvorgang wurde mit dem MinElute® PCR Purification Kit
(Qiagen) vorgenommen. Die Durchfiihrung erfolgte nach den Angaben des Herstellers.

Die Taq Cycle-Sequencing Reaktion wurde in einem Reaktionsvolumen von 20ul
durchgefiihrt und beinhaltete die im Folgenden aufgelisteten Komponenten. Die einzusetzende
DNA-Menge wurde iiber das Agarosegelbild abgeschitzt (vgl. Kap. 3.6.1). Fir die

Sequenzierreaktion wurden HPLC-aufgereinigte Primer verwendet.

e 2ul BigDye Terminator V1.1 (PE Applied Biosystems)

e 3ul 5X Sequencing Buffer (PE Applied Biosystems)

e 0,6ul Primer (AK Spmol/ul = 3,2 pmol)

e [-5ul aufgereinigtes PCR-Produkt

e HPLC-H20 (Merck) zum Auffiillen des Reaktionsvolumens auf 20ul
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Die Sequenzierreaktion erfolgte in einem DNA Thermal Cycler Typ TC1 (Perkin Elmer Cetus).
Da dieser Cycler iliber keine Deckelheizung verfiigt, musste jede Probe mit einem Tropfen
Mineraldl (NUJOL, Perkin Elmer Cetus) iiberschichtet werden. Die Reaktionsparameter lauteten

wie folgt:

e Initiale Denaturierung: 10 min / 96°C
e Cycling: 10 sec / 96°C; 5 sec / 50°C, 4 min / 60°C (25 Zyklen)

Die Sequenzierprodukte miissen ebenfalls aufgereinigt werden, um {iberschiissige
fluoreszenzmarkierte ddNTPS, Nukleotide und Polymerase zu entfernen, die ansonsten zu einem
starken ,,Hintergrundrauschen, bzw. eingeschrinkter Analysierbarkeit der Produkte fiihren
wiirden. Hierfiir wurde das NucleoSeq Kit (Macherey-Nagel) eingesetzt, dessen Funktionsweise
auf der Methode der Gelfiltration beruht. Die Vorbereitung der Trennmatrix in den Spincolumns

und die Filtrierung durch Zentrifugation wurden nach Angaben des Herstellers vorgenommen.

Die Sequenzanalyse selbst erfolgte auf einem DNA-Sequenzer Modell ABI Prism ® 310
Genetic Analyser (PE Applied Biosystems). Hierfiir wurde der gesamte Uberstand aus der
Aufreinigung in die entsprechenden sample tubes tiberfiihrt und in den Sequenzierer gebracht.
Die elektrophoretische Auftrennung erfolgte unter Verwendung des Polymer POP-6® (PE
Applied Biosystems). AbschlieBend wurden die ermittelten Signaldaten mit Hilfe der Analyse-
Software ABI Prism® Sequencing Analysis (PE Applied Biosystems) ausgewertet. Die
Datendarstellung erfolgt hier in Form eines Elektropherogrammes. Dieses ist eine
Aneinanderreihung von Peaks mit basenspezifischer Farbgebung. Den vier Basen werden
folgende Farben zugeordnet: Adenin = griin, Cytosin = blau, Guanin = schwarz und Thymin =

rot. Die ermittelte Abfolge der Basen stellt die DNA-Sequenz dar.

Die ermittelten Sequenzdaten wurden abschlieBend mit der SeqMan Software (Lasergene
Software Paket, DNAStar) iiberpriift und von Analyse- bzw. Lesefehlern der Sequenzer-
Software bereinigt (vgl. Salas et al. 2005). Fiir Nukleotidpositionen, an denen mehr als eine Base
realisiert war, wurde der entsprechende /UB-Code eingesetzt. Die abschlieBende Auswertung
und der Abgleich mit der universalen mitochondrialen Referenzsequenz (#CRS) erfolgte iiber die

MegAlign Software (Lasergene Software Paket, DNAStar).

3.6.3 Fragmentlingenanalyse und Alleldetermination

Die Auftrennung der Amplifikationsprodukte, sowohl der Y-STRs als auch der autosomalen
STRs, erfolgte ebenfalls mittels der Kapillarelektrophorese auf einem ABI Prism ® 310 Genetic
Analyser (PE Applied Biosystems). Als Medium fiir die elektrophoretische Auftrennung wurde
hier das Polymer POP-4® (PE Applied Biosystems) verwendet. Eine Aufreinigung der PCR-
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Produkte fiir die Fragmentldngenanalyse ist nicht notwendig. Fiir die Analyse wurden je nach
Signalintensitit auf dem Agarosegel 0,5-1ul PCR-Produkt aus der Oktaplex-PCR oder der Y-
Multiplex-PCR in einen Mastermix aus 0,25ul spurinternem Standart GeneScan™ 500 ROX™
(6-Carboxylrhodamin, PE Applied Biosystems) und 12ul Hi-Di™ Formamide (PE Applied
Biosystems) gegeben. Der Mix wurde fiir 5 min bei 95°C zur Denaturierung der DNA-
Doppelstriange inkubiert, auf Eis gekiihlt und anschlieBend vollstindig in die sample tubes fiir
die Analyse im ABI Prism ® 310 Genetic Analyser (PE Applied Biosystems) iiberfiihrt. Die
Daten werden wéhrend des Prozesses von der ABI Prism® Data Collection Software auf den
Steuerrechner iibertragen und dann mittels der GeneScan™ Analysis Software weiterverarbeitet.
Die Fragmentldngenbestimmung wurde mit Hilfe des spurinternen Léngenstandards
vorgenommen. Fiir das size calling wurde die Local Southern Methode gewahlt. Die analysierten
Fragmente werden in Form von Peaks in einem Elektropherogramm dargestellt. Uber den
Vergleich mit einer spezifischen selbstgenerierten Allelleiter fiir die Oktaplex- (Schilz 2006) und
die Y-Multiplex-PCR (Miiller 2002) wurden die jeweiligen Allele determiniert. Fiir genauere
Information zu moglichen Analyseproblemen wie Stotterbanden (vgl. Kap. 2.2.1) und der
Funktionsweise der automatisierten Fragmentlingenbestimmung sei an dieser Stelle auf

weiterfilhrende Literatur wie z.B. Hummel (2003) und Schilz (2006) verwiesen.

3.7 Kontaminationsprivention und Authentizititssicherung
3.7.1 MalBinahmen zur Kontaminationspréivention

Der Uberlieferungszustand alter DNA (vgl. Kap. 2.2.2), vor allem die geringe Zahl an erhaltenen
Zielsequenzen (targets) bedingt, dass die Analyse genetischer Marker aus prahistorischem
Probenmaterial besonders sensibel gegeniiber Kontaminationen mit exogener DNA ist. Das
bedeutet, dass Vorkehrungen getroffen werden miissen, um die Generierung falsch-positiver
Ergebnisse zu verhindern. Als Kontaminationsarten und -quellen sind carry over
Kontaminationen (Longo et al. 1990), Kreuzkontaminationen zwischen Proben (Kitchin et al.
1990), mit DNA kontaminierte Reagenzien und Einwegmaterialien (Schmidt et al. 1995;
Tamariz et al. 2006) und natiirlich der Eintrag von menschlicher DNA durch somatische Zellen,
z.B. durch die Bearbeiter (Kitchin et al. 1990) zu nennen. Im Folgenden soll geschildert werden,

welche Laborstandards und PraventionsmafBnahmen eingehalten wurden.

Zur Vermeidung von carry over Kontaminationen, also dem Verschleppen und Einbringen
von PCR-Produkten, besteht in der Abteilung eine strikte Trennung von Prd- und Post-PCR-
Bereichen. Das bedeutet, dass zum einen eine rdumliche Trennung und zum anderen, dass eine

Einbahnstraffenregelung fir die Benutzungsreihenfolge der Laborbereiche besteht. Weder
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Material, noch Personen (nur geduscht und mit neuer Kleidung) diirfen nach dem Aufenthalt im

Post-PCR-Bereich zuriick in den Pri-PCR-Bereich.

Zur Verhinderung von Kreuzkontaminationen wurden alle mehrmals verwendeten
Arbeitsgerite nach Probenkontakt mit Seife (Alconox™ Detergent, Alconox Inc.), bidestiliertem
Wasser und Ethanol gereinigt. Pipettenspitzen und andere Einwegmaterialien mit Probenkontakt

wurden nach Gebrauch gewechselt.

Alle Bearbeiter trugen bei Kontakt mit dem Probenmaterial stets Schutzkleidung
(Einmalhandschuhe aus Latex, Haarhaube, Mundschutz, OP-Kittel und Schutzbrillen), um die
Kontamination mit Korperzellen zu vermeiden. Die Probenoberflichen wurden grof3ziigig
abgetragen (vgl. Kap. 3.3).

Einwegmaterialien, Pipettenspitzen und Einweg-Reaktionsgefiafle wurden aus kurzer Distanz
mit UV-Licht (254nm) bestrahlt. Zur Verstirkung des Bestrahlungserfolges wurden die
bestrahlten Bereiche mit Aluminiumfolie umgeben (Tamariz et al. 2006). Auch PCR-
Komponenten wie Puffer, MgCl, und H,O wurden fiir ca. 1 Std. aus kiirzester Distanz bestrahlt.
Polymerasen, Primer und dNTPS wurden nicht bestrahlt, da sie unter Einfluss von UV-Licht

entweder degradieren oder inhibierende Wirkungen entwickeln (Ou et al. 1991).

3.7.2 Strategien zur Authentizititssicherung

Es gibt zwei Hauptfehlerquellen, die beachtet werden miissen, um die Generierung falscher
Ergebnisse zu vermeiden bzw. solche zu identifizieren. Zum einen besteht die Mdglichkeit, dass
Kontaminationen das authentische Signal iiberdecken (Kap. 3.7.1), zum anderen konnen
authentische Signale durch postmortale Degradierungserscheinungen der DNA (Kap. 2.2.2)

fehlerhaft verindert werden.

Trotz der Vorkehrungen gegen Kontaminationen ist es nicht moglich, diese 100%ig zu
vermeiden. Deshalb muss durch gezielte Typisierungsstrategien die Authentizitit der Ergebnisse
gesichert werden. Sollte die DNA-Erhaltung des Probenmaterials die Analyse von
chromosomaler DNA erlauben, empfiehlt sich zur Authentizititssicherung die Analyse von
individualspezifischen Markern, wie sie z.B. der genetische Fingerabdruck beinhaltet (Hummel
et al. 1999). Diese Technik erlaubt, dass die aus einem aDNA-Extrakt generierten Daten mit den
genetischen Fingerabdriicken aller an den Untersuchungen beteiligten Personen abgeglichen
werden kann. Historische Kontaminationen konnen hierdurch nicht aufgedeckt werden, das
wiirde aber auch nicht durch die Involvierung eines zweiten unabhéngigen Labors ermdglicht,
wie es hdufig in der Literatur gefordert wird (Cooper et al. 2001). Der sicherste Nachweis

solcher Kontaminationen ist die Mehrfachamplifikation aus unabhdngigen DNA-Extrakten, die



Material und Methoden 131

am besten aus verschiedenen Skelettelementen des Individuums erstellt wurden (Montiel et al.
2001). Mitochondriale DNA-Daten haben nicht den individualisierenden Charakter wie der
genetische Fingerabdruck. Doch ist es durch den hiufig regionalspezifischen Charakter
mitochondrialer Haplogruppen und —typen moglich, Kontaminationen zu identifizieren. In der
vorliegenden Arbeit wurden ausschlieBlich Proben von prikolumbischen indigenen
amerikanischen Individuen untersucht, die nach dem Wissensstand zur Besiedlungsgeschichte
der amerikanischen Kontinente nur asiatisch/amerikanische mt-Haplogruppen /-typen aufweisen
sollten. Alle Mitarbeiter im Labor und die Archidologen weisen einen europdischen Haplotypen
auf, der sich von den erwarteten Ergebnissen aus dem Probenmaterial unterscheiden I&sst.
Dariiber hinaus wurde fiir alle Personen in Peru, die Kontakt zu den Proben hatten, der
mitochondriale Haplotyp, Y-chromosomale Haplotyp und genetische Fingerabdruck generiert.
Genetische Daten von préhistorischen Individuen, die sich nicht sicher gegen die Daten der
Bearbeiter abgrenzen lieBen, wurden als potentiell kontaminiert eingestuft und in der
abschliefenden Auswertung nicht bertlicksichtigt. Fiir alle Proben wurden mindestens zwei
unabhingige DNA-Extrakte hergestellt und wenn moglich zwei unterschiedliche Skelettelemente
pro Individuum untersucht. Gerade fiir die Untersuchung der mitochondrialen HVR 1 wurde
jeder untersuchte Locus (vgl. 3.4.1.) mehrmals aus einem Extrakt amplifiziert. Durch die
Amplifikation {iberlappender Sequenzabschnitte erfolgte eine zusitzliche Authentizitéts-
sicherung. Bei stark inkonsistenten Ergebnissen wurden die Proben als potentiell kontaminiert
verworfen. Bei punktuellen Abweichungen an wenigen Nukleotidpositionen wurde eine
Sequenzverdnderung durch postmortale Deaminierungsprozesse angenommen (vgl. Kap. 2.2.2).
Fiir die mtDNA-Analysen wurden auBBerdem zusitzlich Leerkontrollen mitgefiihrt. Diese konnen
einen Hinweis auf die herstellerabhéngige Kontaminationsrate der Reaktionsgefdlle, aber auch

auf Kontaminationen wihrend des Ansetzens der PCR geben.

Auch fiir Sequenzverinderungen durch Deaminierungseffekte ist zur Uberpriifung die
mehrfache Amplifikation des Abschnittes empfohlen. Dariiber hinaus sollten der H- und L-
Strang sequenziert werden (Paabo et al. 2004). Beides wurde befolgt. Zur Absicherung gegen
Fehltypisierungen von mitochondrialen Haplogruppen durch postmortale Sequenzveridnderungen
in der HVR I (vgl. Kap. 2.2.2) wurden dariiber hinaus diese durch die Analyse der
haplogruppenspezifischen Polymorphismen der codierenden Region des mt-Genoms {iberpriift

(Fehren-Schmitz et al. 2006).

Auch fiir die Uberpriifung von falsch-homozygoten STR-Typisierungen, bedingt durch
allelic dropout Phanome, ist die Mehrfachamplifikation empfohlen (Hummel 2003). Gerade bei
stark degradierter DNA und geringen DNA-Mengen (<0,05ng/10ul) ist die Wahrscheinlichkeit
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sehr hoch, dass es zu solchen Analyseartefakten kommt. Generell wurde zur Uberpriifung der
STR-Typisierungsergebnisse nach dem von Schultes (1997, 2000) empfohlenen

Handlungskatalog verfahren.

Alle Genotypen und Sequenzdaten, die in der vorliegenden Arbeit prisentiert werden, stellen
einen Konsensus aus mehreren, sich gegenseitig bestitigenden Daten aus unabhingigen

Analysen dar.

3.8 Populationsgenetische Datenauswertung

Zur Untersuchung der Populationsdynamik im Untersuchungsgebiet und auf kontinentaler Ebene
wurden populationsgenetische  Parameter wie die Intrapopulations-Diversitdt, die
Interpopulations-Distanz berechnet, die phylogentische Relation der ermittelten Haplotypen
zueinander analysiert, sowie mehrere Berechnungen zur Uberpriifung rdumlicher Expansionen
angestellt. Die populationsgenetischen Vergleiche wurden auf zwei Ebenen vorgenommen:
Haplogruppen und Haplotypen. Fiir HVR I-Sequenzdaten aus der vorliegenden Arbeit mussten
Konsenssequenzen gebildet werden. Hierfiir wurden fiir jede Probe und jedes Primersystem (vgl.
Kap. 3.4.1) die reproduzierten Sequenzen verglichen und bei eindeutiger Bestimmung des
Haplotypen zusammengefiigt. Die Bearbeitung und ggf. Korrektur der Daten wurde mit dem
Lasergene Softwarepaket (Version 4.05, DNAStar) vorgenommen. Die Alignments fiir
Stammbaum-, Netzwerk- und einige Diversitéts- und Distanzanalysen wurden mit MEGA 4.0
(Tamura et al. 2007) erstellt. Ein grundlegendes Kriterium fiir die Wahl der einzelnen
Analysemethoden war die Vergleichbarkeit mit den publizierten populationsgenetischen Daten
zur siidamerikanischen Besiedlungsgeschichte. Im Folgenden sollen die angewendeten

populationsgenetischen Analysemethoden beschrieben werden.

3.8.1 Diversitiits Indices

Zur Darstellung der genetischen Diversitit innerhalb der Populationen wurden zum einen die
Haplotypen- /Haplogruppen-Diversitit (gene diversity = h) und zum anderen die Nukleotid-

Diversitit (nucleotide diversity= m) ermittelt.

Haplotypen und Haplogrupen Diversitdt (Hd) sind direkte Ableitungen aus Nei's gene

S

diversity (h):
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pi beschreibt hier die Frequenz des i-ten Haplotypen und n ist die Zahl der untersuchten
Individuen (Nei 1987). Der ermittelte Wert beschreibt die Quantitit der angetroffenen
genetischen Diversitdt in einer Population und kann auf diploide und haploide Genorte
angewendet werden. Fiir die statistische Analyse der Haplogruppenfrequenzen und der
Ermittlung der Haplogruppen Diversitit (Hd) wurden die vier indigenen amerikanischen
Haplogruppen (A, B, C und D) als vier Allele eines einzelnen haploiden Locus betrachtet
(Demarchi et al. 2001).

Der zweite berechnete Diversititsindex, die Nukleotid-Diversitit, konnte nur auf die
Sequenzdaten (Haplotypen) angewendet werden. Dieser Wert beschreibt die Wahrscheinlichkeit,
dass zwei Kopien eines gleichen Nukleotids, die zufillig aus den Sequenzen einer Population
gewihlt wurden, sich voneinander unterscheiden. Angegeben wird daraus die durchschnittliche
Zahl an Unterschieden iiber L loci zwischen allen Haplotyppaaren in der Population ():

k A
Z prpj d;
— i=1  j<1
L
d; ist die Schitzung der Zahl an Mutationen, die seit der Differenzierung der Haplotypen i und j

voneinander aufgetreten ist, £ beschreibt die Zahl der Haplotypen, wiahrend p die Frequenz des
jeweiligen Haplotypen beschreibt. Die Populationsgro3e wird mit » angegeben. L beschreibt die
Anzahl der untersuchten Nukleotidpositionen/ Loci, also die Lange der Sequenzdaten (Tajima

1983; Nei 1987).

Nukleotid-Diversitit und Haplogruppen /-typen Diversitét wurden mit der Software Arlequin
Vers. 3.1(Excoffier u. Schneider 2005) und DnaSP 4.20.2 (Rozas et al. 2003) berechnet. Zum
Vergleich von beiden Diversitits-Indices wurden fiir die Sequenzdaten der HVR 1 Scatterplots
mit Statistica 6.0 (StatSoft) angefertigt. Der Vergleich der Unterschiede beider Werte erlaubt

Aussagen iiber die demographische Geschichte von Populationen (Lowe et al. 2004).

3.8.2 Genetische Distanzen

Die Berechnungen der genetischen Distanz unter den hier untersuchten Populationen beruht auf
zwei verschiedenen, paarweisen DistanzmalBlen. Fiir die mt-Haplogruppen Frequenzen und die
Sequenzdaten der mt-Haplotypen wurden paarweise Fsr Distanzen und Nei's genetische Distanz
D ermittelt. Dartiber hinaus wurde fiir die Sequenzdaten die evolutiondre Divergenz basierend
auf dem paarweisen Vergleich der Basensubstitutionen zwischen den Haplotypen und den

Populationen berechnet. Die Erlduterung hierzu findet sich im nédchsten Kapitel.
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Der Fsr-Wert (fixation index) ist in seiner urspriinglichen Anwendung Teil von Wrights F-
Statistik und beschreibt die Reduktion der Heterozygotie innerhalb einer Population relativ zur
totalen Population, bedingt durch Selektion oder genetische Drift. Er kann in dieser Form also
nur auf diploide Genome angewendet werden (Wright 1950). Durch Modifikation der Formeln
eignet sich der Wert aber auch als Distanzmal} fiir haploide Genome. Der paarweise Vergleich
der so ermittelten Fsy Werte eignet sich besonders zur Berechnung von genetischen Distanzen
zwischen Populationen mit einer geringen Divergenzzeit (Slatkin 1995). Die paarweisen Fsr —
Werte wurden mit Arlequin Vers. 3.1(Excoffier u. Schneider 2005) berechnet. Es wurde
Reynolds (1983) Algorithmus fiir den Vergleich stationdrer haploider Populationen verwendet.
Die Werte variieren zwischen 0 fiir identische Populationen und 1 fiir sich absolut

unterscheidende Populationen.

In seiner urspriinglichen Anwendung definiert Nei's genetische Distanz (Nei D od. D) die
Wahrscheinlichkeit, mit der innerhalb und zwischen Populationen Allele geteilt werden. Auch
die diesem Distanzwert zugrunde liegende Formel kann fiir die Anwendung auf haploide
Nukleotiddaten transformiert werden. D beschreibt dann die Zahl der Nukleotidunterschiede
zwischen Populationen (Nei u. Li 1979). Auch die Nei D Werte wurden mit Arlequin Vers.
3.1(Excoffier u. Schneider 2005) berechnet. Die zugrunde liegenden Formeln sind der genannten

Quelle zu entnehmen.

Alle Berechnungen wurden standardgemafl mit 100.000 Permutationen durchgefiihrt. Die
ermittelten paarweisen Distanzen wurden in Form von Matrices dargestellt. Fiir die neutrale
graphische Darstellung der Distanzmatrices und der Beziehung der Populationen zueinander
wurde die multidimensionale Skalierung (MDS) genutzt. Bei der multidimensionalen Skalierung
(MDS) werden die Abstinde der Datenpunkte gemidR den Abstidnden in der Distanzmatrix
umgesetzt. Im Vergleich zu anderen Methoden wie der principal components analysis (PCA)
wird hier allen Komponenten bzw. Dimensionen die gleiche Bedeutung zugesprochen, wodurch
eine getreuere Abbildung der Distanzen ermdglicht wird. Der MDS-Plot wurde mit Statistica 6.0
(StatSoft) berechnet und erstellt. Zur Darstellung der phylogenetischen Beziehungen der
Populationen wurden auBerdem Neighbour Joining Stammbdume aus den Distanzmatrices

erzeugt (s.u.).

3.8.3 Phylogenetische Biaume

Phylogenetische Stammbdume sind eine intuitive Moglichkeit, die Beziehungen zwischen
verschiedensten Wesenheiten, z.B. Haplotypen, Spezies oder Populationen darzustellen. In der

vorliegenden Arbeit sollen sie vor allem dazu dienen, die Beziehung zwischen verschiedenen
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Populationen und mt-Haplotypen darzustellen und nicht verschiedene Spezies voneinander zu
unterscheiden und ihre Divergenzzeitpunkte zu ermitteln. Dementsprechend wurden nur auf
Distanz-Methoden basierende Baumdiagramme erstellt, die aber auch diskrete Daten (Nukleotid
Daten) verarbeiten konnen. Grundlage hierfiir sind paarweise Distanz-Matrices, die aus
Sequenzdaten erstellt und dann iiber ein Vergleichsverfahren bzw. Clusterverfahren in Bdume
umgewandelt werden. Die beiden verwendeten Methoden sind zum einen die Methode der
ungewichteten Paar-Gruppierung mit arithmetischen Mitteln (UPGMA; Sneath u. Sokal 1973)
und zum anderen die neighbour-joining Methode (NJ; Saitou u. Nei 1987). Die den
Berechnungen zu Grunde liegenden Datenmengen machten eine Anwendung von alleine auf

diskreten Daten basierenden Methoden, wie maximum parsimony, unmoglich.

Uber die UPGMA-Methode wird ein ultrametrischer Baum erstellt. Hierfiir wird die
geringste Distanz zwischen zwei Individuen (oder Populationen) ermittelt, und davon ausgehend
werden alle weiteren Individuen nach dem Grad ihrer Distanz hinzugefiigt. Die Methode basiert
auf der Annahme einer molekularen Uhr, das bedeutet, dass eine gleiche Evolutionsrate fiir alle
Taxa angenommen wird, was besonders bei dem Vergleich von Taxa mit unterschiedlichen
Raten oder verschiedener Spezies zu topologischen Fehlern fiihren kann (Sneath u. Sokal. 1973).
Die Anwendung auf eine Zahl von Populationen der gleichen Spezies, die eine gemeinsame
geschichtliche Entwicklung durchlaufen haben, bzw. auf Populationsdistanzen ist aber

unproblematisch.

Bei der NJ-Methode wird nicht nur ein Ausgangspunkt fiir alle untersuchten Individuen
berechnet, sondern auch die genaue Beziehung der Individuen zueinander. Neighbour-joining
basiert auf dem minimum evolution Kriterium (Cavalli-Sforza u. Edwards 1967). Ausgehend von
einem zundchst sternférmigen Baum, in dem alle Taxa mit einem Zentrum verbunden sind,
werden paarweise die Individuen oder Populationen mit der geringsten genetischen Distanz
ausgewdhlt und zu einem Ast des Baumes vereinigt. Die genetischen Distanzen der Sequenzen
werden neu berechnet und wieder die ndchstverwandten zu einem Ast mit zwei Taxa
zusammengefiigt. Dies erfolgt solange, bis alle Taxa in dem Baum eingefiigt und die
Sternstruktur des Baumes vollig aufgelost wurde. Endgiiltig dargestellt wird die Baum-
Topologie mit der geringsten Verzweigungsldnge. Im Vergleich zu anderen Verfahren werden
aber nicht alle mdglichen Bdume errechnet, woraus resultieren kann, dass nicht die optimale
Baum-Topologie gefunden wird. Die NJ-Methode beruht nicht auf der Annahme einer

molekularen Uhr und erzeugt infolgedessen einen unbalancierten Baum.

Schwachpunkte und Unsicherheiten eines Baumes konnen mit der Berechnung der bootstrap-

Werte sichtbar gemacht werden. Aus den Datensétzen werden dabei zufdllig neue
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Kombinationen gebildet und eine alternative Stichprobenverteilung simuliert. Die Baum-
Topologien aus jeder Simulation werden untereinander verglichen und die Hiufigkeiten der
berechneten Abzweigungen ermittelt. Der so ermittelte bootstrap-Wert gibt also an, bei wieviel
Prozent der Bdume eine bestimmte Abzweigung vorkommt. Ein geringer Wert bedeutet nicht
unbedingt, dass eine Abzweigung falsch ist, sondern dass die Daten nicht erlauben, die
Unsicherheiten vollstindig aufzuldsen. Da die bootstrap-Werte dem Mittelwert einer Vielzahl
von Bdumen entsprechen, werden sie in separaten Konsensbdumen dargestellt. Die Werte
konnen nicht fir die Bdume ermittelt werden, die alleine aus Distanz-Matrices berechnet werden

(vgl. Kap. 3.8.3).

Beide verwendete Verfahren gehdren zu den expliziten Methoden. Die Berechnungen der
genetischen Distanzen konnen {iber verschiedene Evolutionsmodelle, d. h. unter der Annahme
verschiedener Nukleotidsubstitutionsmuster erfolgen. Fiir die Distanzberechnungen wurde das
fir Sequenzdaten aus der mitochondrialen Kontrollregion empfohlene Tamura-Nei
Distanzmodell mit Gamma-Korrektur gewdéhlt (Tamura u. Nei 1993). Dieses Modell
beriicksichtigt die von Position zu Position unterschiedlichen Substitutionsraten unter
Nukleotiden (vgl. Kap 2.2.1) und die Ungleichheit von Nukleotidfrequenzen. Die Gamma-
Verteilung beschreibt die Form der Verteilung der Substitutionsunterschiede. Als Gamma-
Parameter wurde der fiir die HVR I von Meyer et al. vorgeschlagene Wert von 0,26 verwendet
(Meyer et al. 1999). Die Berechnung der Distanzen und Erstellung der Stammbaume, sowie die

Berechnung der bootstrap-Werte erfolgte mit MEGA 4.0 (Tamura et al. 2007).

3.8.4 Netzwerke

Erginzend zu den phylogenetischen Bdumen wurden fiir die HVR1 Sequenzdaten bzw. fiir die
mt-Haplotypen Netzwerke erstellt. Hierfiir wurde die median joining-Methode genutzt (Bandelt
et al. 1999). Netzwerke haben den Vorteil gegeniiber Baumen, dass alle mdglichen Beziehungen
zwischen Sequenzen und alternative Wege dargestellt werden, wihrend bei den Badumen durch
vorgegebene Kriterien (z.B. Parsimonie) selbst bei konflikthaften Situationen scheinbar
eindeutige Abzweigungen dargestellt werden. Ein Netzwerk vereint also gleichzeitig mehrere
Béume. Es ermdglicht dariiber hinaus auch die Darstellung weiterfiihrender Informationen. So
wird iiber die GroBe der Kreise (nodes), die jeweils einen Haplotypen reprisentieren, die
Haufigkeit dieser angegeben. Aus der Topographie des Netzwerkes konnen Informationen zur
Entwicklung einer Population abgeleitet werden, so reflektiert ein sternformiges Muster eine
Populations-Expansion. Fiir die Erstellung des Netwerkes wurden die charakteristischen
Polymorphismen aller Haplotypen in die Software Network (Fluxus-Engineering) eingegeben
und tiber die median joining-Methode weiterverarbeitet (Bandelt et al. 1999). Hochpolymorphe
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Nukleotidpositionen (die z.B. in vielen unabhidngigen Haplotypen nachgewiesen wurden)

wurden fiir die Analyse geringer gewichtet.

3.8.5 Tajima D-Statistik und Mismatch Distribution

Tajimas Test auf selektive Neutralitit (Tajima D) und die mismatch distribution sind zwei
grundlegend verschiedene populationsgenetische Werkzeuge. Aus beiden konnen allerdings
Informationen iiber demographische und rdumliche Expansionen von Populationen abgeleitet

werden.

Die mismatch distribution ist ein hdufig eingesetztes Mittel zur Darstellung von Diversitét in
molekularen Daten. Sie beschreibt die Verteilung der beobachteten Zahl an Unterschieden
zwischen Paaren von Haplotypen (distribution of pairwise difference). Die Darstellung erfolgt in
der Regel in Form eines Histogrammes. Die hieraus abzulesende Form der Verteilung kann
durch Episoden von Bevdlkerungsexpansionen beeinflusst werden. Unimodale, glockenformige
mismatch distributions sind Indikatoren fiir ein schnelles Populationswachstum aus einem
einzigen oder wenigen Haplotypen, wihrend zerkliiftete, multimodale Verteilungen auf eine tiber
einen langen Zeitraum konstante Populationsgrofle hindeuten (Rogers u. Harpending, H. 1992).
Réumliche Expansionen mit einem starken Austausch zwischen den benachbarten Populationen
konnen auch zu einer unimodalen Verteilung fiihren (Excoffier 2004). Bei einem unimodalen
Verlauf kann aus dem Abstand des hochsten Peaks zur Y-Achse des Histogramms auf den
Zeitpunkt der Bevdlkerungsexpansion geschlossen werden, bzw. iiber die entsprechenden
Formeln der Expansionszeitpunkt (1) ermittelt werden (Schneider u. Excoffier, L. 1999). Die
mismatch distribution und die Tests auf demographische oder raumliche Expansion wurden fiir
die Sequenzdaten aus der HVRI mit der Software DnaSP 4.20.2 (Rozas et al. 2003) und Arlequin
Vers. 3.1(Excoffier u. Schneider 2005) berechnet.

Die D-Statistik von Tajima ist ein Test auf neutrale Evolution (Tajima 1989a), was bedeutet,
dass die Verdnderung einer Sequenz nur auf der Mutationsrate beruht und keine Selektion auf
einen betrachteten Genort wirkt. Die grundlegende Annahme, auf der der Test basiert, ist, dass
sich unter Selektion die Anzahl der polymorphen Stellen (S) anders entwickelt als die Haufigkeit
einer bestimmten Mutation (m) innerhalb einer Population. Aus beiden Werten kann die erwartete
Anzahl der genetischen Variation jedes Nukleotids (0) abgeleitet werden. Bei einer neutralen
Evolution sollten die aus S und aus n ermittelten 6-Werte identisch sein. Die Differenz D ist also
gleich Null. Liegt der Wert signifikant {iber Null, bedeutet das entweder, dass sich die Population
verkleinert, oder dass eine positive Selektion auf den benachbarten Genort wirkt. Signifikant

negative Werte deuten auf eine negative Selektion, die Expansion einer Population oder ihre
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Vermischung mit anderen Populationen hin (Tajima 1993; Harpending u. Rogers 2000). Die
Tajima-D Werte fiir die HVRI-Sequenzdaten wurden mit Arlequin Vers. 3.1(Excoffier u.
Schneider 2005) berechnet.

3.8.6 AMOVA

Das Verfahren der Analyse Molekularer Varianz (AMOVA) erlaubt die Untersuchung der in
einer Population und unter Populationen angetroffenen Variation der genetischen Struktur auf
molekularer Ebene (Excoffier et al. 1992). Diese Methode beriicksichtigt dabei nicht nur die
Frequenz von Variationen, sondern auch ihre molekulare Beziehung. Hierfiir werden Distanz-
Matrices berechnet, iiber die die Varianz innerhalb von und unter vordefinierten Gruppen

abgeschétzt wird. Insgesamt werden die Varianz-Korrelationen fiir drei Ebenen ermittelt:
e Die Varianz innerhalb einer definierten Gruppe relativ zum Gesamtdatensatz (®sr)

e Die Korrelation der Varianz unter den Populationen einer definierten Gruppe relativ zum

Gesamtdatensatz (Dcr).

e Die Korrelation der Varianz von Populationen relativ zu der Varianz der vordefinierten

Gruppen, bzw. die Varianz zwischen den definierten Gruppen (®sc,)

Die Analyse ermoglicht das freie Gruppieren aller Populationen des Gesamtdatensatzes und
damit den Vergleich aller moglichen Beziehungsebenen. Die AMOVA wurde mit der von
Excoffier et al. (1992) fiir mitochondriale Sequenzdatensitze entworfenen Methode in Arlequin
3.1 (Excoffier u. Schneider 2005) durchgefiihrt. Die ermittelten Varianz-Korrelationen werden
als Prozentwerte angegeben. In die Analyse wurden alle in dieser Arbeit typisierten HVR 1
Datensétze und die Referenzpopulations-Daten (vgl. Kap. 3.1.3) eingegeben. Die Gruppierungen
der jeweiligen Populationen, unter denen die Vergleiche angestellt wurden, basierten auf
verschiedenen mdglichen kulturgeschichtlichen oder geographischen Relationen. Zur
Absicherung der Daten wurden die jeweiligen Berechnungen mit 100.000 Permutationen

durchgefiihrt.
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4 Ergebnisse der molekulargenetischen Untersuchungen

4.1 Proben und Erhaltung

Insgesamt wurden 254 Proben von 216 Individuen von 9 Fundorten untersucht. Eine Auflistung
aller bearbeiteten Proben findet sich nach Fundorten sortiert im Fundkatalog (Anhang 10.3.1).
Tab. 23 gibt, nach Fundort und Zeitstellung sortiert, einen Uberblick iiber den
Typisierungserfolg beziiglich der verschiedenen untersuchten genetischen Marker. Fiir 64% der
untersuchten Individuen konnte die mitochondriale Haplogruppe bestimmt und fiir immerhin
48% reproduzierbar die gesamte 388bp umspannende HVR I —Sequenz zur Bestimmung der mt-
Haplotypen amplifiziert und sequenziert werden. Diese Erfolgsquote fiir die Typisierung der
mitochondrialen Marker ist vergleichbar mit derer anderer aDNA-Studien aus Peru (Shinoda et
al. 2006; Lewis et al. 2007a). Trotz der relativ hohen Zahl an erfolgreichen Typisierungen muss
der DNA-Erhaltungszustand als eher mittelmaBig bis schlecht eingestuft werden. Die DNA in
den meisten Proben lag stark fragmentiert vor, und ein Amplifikationserfolg konnte zumeist nur
bei der Analyse der mittleren und kurzen Zielsequenzen fiir die mitochondrialen Marker erreicht
werden. Dieser Umstand duBert sich auch darin, dass mehr mt-Haplogruppen bestimmt werden
konnten als mt-Haplotypen. Der Amplifikationserfolg fiir nukleare DNA ist verschwindend
gering (vgl. Tab 23). Die angetroffene DNA-Erhaltung in den Proben wvariiert stark in
Abhingigkeit vom Fundort. Wéhrend fiir alle Individuen des Hochlandfundortes Pacapaccari
(EA) die mt-Haplotypen bestimmt werden konnten und sogar fiir fiinf Individuen reproduzierbar
einige autosomale STRs, konnte aus den Proben vom Wiistenfundort Monte Grande (GE) weder
mitochondriale noch nukleare DNA amplifiziert werden. Eine Abhdngigkeit des DNA-Erhaltes
vom Liegemilieu der Proben ist nur bedingt nachzuweisen. So konnten bei 85% der Individuen
vom Fundort Los Molinos (MS) die mt-Haplogruppen bestimmt werden. Die
Bodenbeschaffenheit (Sandboden, trocken) und der makroskopische Erhaltungszustand der
beprobten Individuen (teilweise Mumifikation) sind hier identisch zu Monte Grande. Allerdings
stammen die meisten Proben aus Los Molinos von Individuen, die in Schachtgribern
aufgefunden wurden, wihrend die Individuen aus Monte Grande zumeist aus gestorten
Bestattungszusammenhdngen stammen und zum Zeitpunkt der Auffindung nur unter wenigen
Zentimetern Sand begraben lagen. Der schlechte DNA-Erhaltungszustand, der in den Proben aus
Monte Grande angetroffen wurde, kann also auch auf die stirkere Exposition des Materials
gegeniiber UV-Strahlung (Sonnenlicht) zurlickzufithren sein (vgl. Kap. 3.1.2). Das
Probenmaterial aus den feuchten Bdden, wie z.B. aus Jauranga (JA), weist eine schlechtere
DNA-Erhaltung auf (49 % bestimmbare mt-Haplogruppen) als das Material aus den trockenen

Sandboden der Palpa-Region. Die Lagerung bei konstanter Temperatur und Feuchtigkeit in einer
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hohlenartigen Fundsituation, wie sie in den Hochland-Chullpas von Pacapaccari anzutreffen ist,
bietet anscheinend die giinstigsten Erhaltungsbedingungen fiir DNA. Diese Beobachtung
korreliert mit den Ergebnissen anderer Untersuchungen zur Abhingigkeit der DNA-Erhaltung
vom Lagerungsmilieu (Burger et al. 1999).

Tab. 23: Typisierungserfolge der analysierten genetischen Marker fiir die untersuchten Individuen der

verschiedenen Fundorte (HG= Haplogruppen; HT=Haplotypen; Auto= autosomale).

Typisierungserfolg (Zahl der Individuen)

Fundort Zeitstellung Individuen Proben mt-HG  mt-HT Y-HG S"}{I-{s é;;gs-
AO Archaikum 1 1 | 1 0 0 0
Paracas 5 7 4 3 0 0 0
Nasca 15 20 10 7 0 0 0
ME Paracas 8 9 2 0 0 0
Nasca 4 5 1 2 1 0 0 0
JA Paracas 48 58 1 21 20 0 0 1
Nasca 21 27 13 12 0 0 0
MS Nasca 27 33 23 22 0 0 0
MH 15 15 | 10 5 0 0 0
MA  Nasca 7 8 | 5 3 0 0 0
PA Nasca 19 2 1 10 0 0 0
MH 2 2 1 1 0 0 0
GE Nasca 8 8 0 0 0 0 0
LIP 8 8 0 0 0 0 0
PC Paracas 12 15 | 10 6 0 0 0
EA MH/LIP 16 16§ 16 12 4 0 5
Gesamt 216 254 | 131 105 4 0 6

in % - - 1 61% 48% 2% 0% 3%

4.2 Typisierungsergebnisse der mitochondrialen Marker und Ableitungen
4.2.1 Analyse der HVR 1

In Vorversuchen an rezenter DNA aus Chelex-Extrakten wurden die in Kapitel 3.4.1
beschriebenen Primersysteme /-kombinationen fiir die HVRI-Analyse getestet. Dabei konnten
fiir alle Kombinationen, bei gleich bleibenden Amplifikationsparametern, sehr gute Ergebnisse

erzielt werden. Die Amplifikationsprodukte wiesen die jeweiligen theoretisch berechneten
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Fragmentldngen auf, und es wurden keine storenden unspezifischen Produkte generiert (vgl.

Abb. 37).

Alle akquirierten Proben wurden einer mtDNA-Analyse ihrer HVRI unterzogen. Es wurde
zuerst versucht, das ldngste aus den Primerkombinationen mdgliche Amplifikationsprodukt von
434bp Liange =zu generieren (fir die amplifizierten Produktlingen und jeweiligen
Primerkombinationen vgl. Kap. 3.4.1). Bei DNA-Extrakten von 15 Individuen war die
Amplifikation erfolgreich. Fiir alle anderen Proben wurde als nédchstes versucht, das mittellange
Amplifikationsprodukt, das den hinteren Bereich der untersuchten HVRI-Sequenz abdeckt
(np16194 —np16429 / 236 bp), zu generieren. Dieser Abschnitt beinhaltet alle charakteristischen
HVRI-Polymorphismen der amerikanischen mt-Haplogruppen (vgl. Tab. 7), deshalb wurde er
zuerst untersucht. Der Amplifikationserfolg fiir das mittellange Produkt war weitaus hdoher.
Insgesamt war es moglich, aus Extrakten von 70 Individuen PCR-Produkte zu generieren, die
eine fiir die folgende Sequenzierreaktion ausreichende Produktstirke aufwiesen (vgl. Abb. 37).
Bei erfolgreicher Amplifikation des ersten mittellangen PCR-Produktes wurde versucht, das
zweite mittellange Produkt (np15995-np16256) aus denselben Extrakten zu generieren. In der

Regel gelang diese auch erfolgreich.
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Abb. 37: Das Agarosegelbild zeigt den Amplifikationserfolg der HVRI-PCR 91 (Primer: mt H 16194
/mt_1._16429 — Produktliinge: 236 bp) fiir prihistorische Proben aus Peru (PC, ME und MA), einer
Positivkontrolle (PK) und fiinf Leerkontrollen (NTC 1-5). NTC 1 weist ein spezifisches Produkt auf, bei dem
es sich wahrscheinlich um eine Kontamination aus einem Reaktionsgefia3 handelt. Unter 75bp befinden sich

unspezifische Produkte und freie Primer. Als Lingenstandard diente die 1KB-Leiter.

Fiir DNA-Extrakte, aus denen die Amplifikation der mittellangen PCR-Produkte nicht méglich
war, wurde dann versucht, eines der vier aus den Primerkombinationen mdglichen, kurzen
Fragmente zu generieren. Es wurde zuerst das Fragment mit den meisten diagnostisch relevanten

Nukleotidpositionen (np16194-np16360) gewéhlt, um iiberpriifen zu konnen, ob wirklich DNA
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von indigenen amerikanischen Individuen amplifiziert wurde, oder ob die Produkte aus
europdischen Kontaminationen resultieren. Extrakte, die auch hier keinen Amplifikationserfolg
erbrachten, wurden danach von weiteren Untersuchungen ausgenommen. Bei
Amplifikationserfolg wurden aus demselben Extrakt die anderen drei kurzen DNA-Fragmente
amplifiziert. Fiir alle Individuen, bei denen die Amplifikation des langen, der mittleren oder der
kurzen DNA-Fragmente aus einem Extrakt erfolgreich war, wurden weitere Amplifikationen
vorgenommen. Es folgten so viele Analysen, dass aus mindestens zwei DNA-Extrakten des
Individuums reproduzierte Typisierungsergebnisse fiir den gesamten untersuchten Abschnitt der
HVRI vorlagen. Individuen, bei denen es nicht moglich war, die Ergebnisse zu reproduzieren
oder nur einzelne unzusammenhédngende Abschnitte der HVR 1 amplifiziert werden konnten,

wurden von der weiteren Auswertung der Ergebnisse ausgenommen.

Bei allen PCRs zur Amplifikation der HVRI Fragmente wurden Leerkontrollen mitgefiihrt.
Diese wiesen bei der Amplifikation der langen DNA-Fragmente (434bp) nie spezifische
Amplifikationsprodukte auf. Bei den PCRs fiir die mittleren (236-261bp) und kurzen Fragmente
(152—180bp) konnten sporadisch Kontaminationen in den Leerkontrollen nachgewiesen werden.
Frithere Untersuchungen zu Kontaminationen in Reaktionsgefdaflen konnten bereits zeigen, dass
die Nachweisrate von Kontaminationen in Reaktionsgefilen mit der Abnahme der
Fragmentldnge eines Amplifikats und einer gleichzeitigen Erhhung der Zyklenzahlen zunimmt
(Schmidt et al. 1995; Hummel 2003). Die hochsten Kontaminationsraten treten bei der
Untersuchung mitochondrialer DNA ab einer Fragmentldnge unter 200bp auf. Um das Risiko
falsch-positiver Ergebnisse zu verringern, wurden alle PCRs zur Amplifikation der kurzen
HVRI-Fragmente mit maximal 40 Zyklen durchgefiihrt. Es ist davon auszugehen, dass die in den
Leerkontrollen nachgewiesenen PCR-Produkte auch auf Gefiallkontaminationen zuriickzufiihren
sind (vgl. Abb. 37). Zum Ausschluss anderer Quellen wurden die Produkte aus den
Leerkontrollen mitsequenziert und anschlieBend mit den iibrigen Ergebnissen verglichen.
Dariiber hinaus wurden reproduzierte Analysen durchgefiihrt, um Kontaminationsereignisse

aufzudecken.

Alle generierten PCR-Produkte lieBen sich in der Regel problemlos sequenzieren (Abb. 38).
Zu vorzeitigen Abbriichen der Sequenzauswertung kam es nur, wenn an der Position np16189 in
dem so genannten C-Stretch (npl16184-16193), einer homopolymeren Region in der HVRI,
Cytosin als Base realisiert war und nicht Thymin. Durch diese Transition kommt es zu einer
Basenabfolge von zehn C. Homopolymere Abschnitte dieser Lénge fiihren regelmiBig zu
Analysefehlern der von den Sequenzierern verwendeten Auswertungssoftware (Abb. 38). Dieses

Phanomen ist aus der Literatur bekannt (Buttler 2005), aber selbst die Hersteller der
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Sequenzierer rdumen ein, dass es keine Losung fiir dieses Problem gibt. Fiir betroffene PCR-
Produkte wurde in diesem Fall ergidnzend revers sequenziert (d.h. der L-Strang untersucht), um
die Sequenzdaten zu komplettieren. Bei Sequenzabschnitten, die unsichere Nukleotidpositionen
aufwiesen, z.B. zwei realisierte Basen oder unterschiedliche Basen in unabhingigen Analysen,
wurde durch wiederholtes Amplifizieren und Sequenzieren versucht, einen sicheren Konsens zu
finden (Abb. 39). War dieses, z.B. durch die zu starke Degradierung bzw. Deaminierung der
DNA nicht moglich (vgl. Kap. 2.2.2), wurden die Proben von der weiteren Analyse
ausgeschlossen. Die vollstindigen Einzeltypisierungsergebnisse der HVRI Analysen fiir alle

Individuen finden sich im Anhang (10.4.4).
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Abb. 38: Elektropherogramm eines Sequenzausschnittes der HVRI zweier prihistorischer peruanischer
Individuen und einer rezenten europiischen Kontrollprobe (Haplogruppe H). Die Gegeniiberstellung der
Sequenzen erlaubt die Aufklirung von Sequenzpolymorphismen. Bei dem Individuum EA2 (Haplogruppe B)
ist der C-Stretch durch eine Transversion zu C an Position 16189 realisiert. Dadurch kommt es zu einer Art
slippage Phinomen, das die weitere Sequenzauswertung unmoglich macht. Es ist allerdings noch zu sehen,
dass das Individuum die fiir HG B charakteristische Transversion zu C an Position 16217 aufweist. Die
beiden anderen Sequenzen weisen an Position 16189 ein T auf, wodurch die Sequenz nicht abbricht. Das
Individuum MS23 (Haplogruppe D) weist dariiber hinaus noch die fiir Haplogruppe D charakteristische

Transversion zu T an Position 16223 auf.
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CAGTACATAGCACATAALAGLC CATTCACCGTACATAGCACATTACAGTC AL Majoricy
T T T T

16320 16330 16340 16350

L L L L
16301 C 4 T A GCCATTITIACCGTACALATAGCACATTACALGTEC A A rCRI.ZEQ
a5 CAGTA GCCATTICIACCGTACATAGCACATTACAGTC AA jabba.seq
a5 CAGTA GCCATTICIACCGTACATAGCACATTACALGTC AL jabSh.seqg
a5 CAGTaA GCCATTICIACCGTACATAGCACATTACALGTC AL jaddc.seq
a5 CAaGTa GCCATTICIACCGTACATAGCACATTACALGTC A& jasSd.seq
4 TCCC GGFAaTGEACCCCCCTCAGATAGGGGTCCCTTG AL Majoricy

T T T T

16370 16380 16390 16400

L L L L L
16351 ATCCCTTCTCG|ITICCCCATGGATGACCCCCCTCAGATAGGGGTCCCTTOGAC rCRAWIED
135 ATCCCTTCTCGICICCCCATGGATGACCCCCCTCAGATAGGGGT CCCTTOGACLC jadSa.seq
135 LATCCCTTCTCGICICCCCATGGATGACCCCCCTCAGATAGGGGT CCCTTGACLC jasSh.zeq
135 ATCCCTTCTCGICICCCCATGGATGACCCCCCTCAGATAGGGGT CCCTTGACLC jadic.aeq
135 ATCCCTTCTCGICCCCCATGGATGACCCCCCTCAGATAGGGGT CCCTTOG AL jashd.seqg

Abb. 39: Sequenzallignment fiir einen vier Mal unabhingig amplifizierten Sequenzabschnitt eines
Individuums (JA65). Die oberste Sequenz ist die Referenzsequenz (rCRS), mit der die anderen Sequenzdaten
aligniert wurden. An np 16311 ist bei der Sequenz JA65c ein T statt einem C wie bei den anderen drei
Sequenzen des gleichen Individuums realisiert. Dieser Basenunterschied ist wahrscheinlich ein
Deaminierungsartefakt. Da die Sequenz von JA65c nur an einer Position den anderen Sequenzen
widerspricht und durch die mehrfache Replikation der Analyse drei mal fiir diese Basenposition fiir dieses
Individuum ein C nachgewiesen wurde, wird fiir die Konsenssequenz (nicht abgebildet) entschieden, dass an

np16311 der HVRI-Sequenz des Individuums JA65 ein C realisiert ist.

4.2.2 Analyse der mitochondrialen SNPs und der 9bp-Deletion

Auch das HybProbe-Multiplex Analysesystem zur Untersuchung der drei die mt-Haplogruppen
determinierenden SNPs und der 9bp-Deletion (vgl. Abb. 31) wurde in Vorversuchen an rezenter
DNA getestet. Fiir alle vier Systeme wurden zuerst in Singleplex-Reaktionen die Amplifikations-
und Schmelzkurvenanalyseparameter optimiert und aneinander angepasst. Danach erfolgte die
Kombination der einzelnen Systeme zu einer Multiplex-Reaktion. Hierfiir war es nétig, die
Konzentrationen der Sonden so aufeinander abzustimmen, dass eine optimale Detektion der
jeweiligen Fluoreszenzen moglich war (vgl. Tab. 18). AnschlieBend wurden mit rezenten
peruanischen und europdischen Kontrollproben die jeweils spezifischen Schmelzpunkte der
Sondensyteme in Abhdngigkeit von den realisierten Basen in den untersuchten Abschnitten
determiniert. Damit wurde eine Schmelzkurven-Matrize fiir die Genotypisierung der aDNA-
Proben generiert. Alle vier HybProbe-Systeme lieen sich erfolgreich einzeln, aber auch in der
Muliplex amplifizieren. Fiir jedes System konnte dariiber hinaus eine Schmelzkurvenanlyse mit
distinkten Temperaturen zur Typisierung der untersuchten Mutationen etabliert werden. Die

jeweiligen Schmelzpunkte (Tm) fiir die Systeme sind Abb. 40 zu entnehmen.

Alle akquirierten Proben wurden einer mtDNA-Analyse mit dem HybProbe Multiplex
System fiir die charakteristischen Polymorphismen der codierenden-Region der mtDNA
unterzogen. Fiir Proben von 130 Individuen war es moglich, reproduziert alle vier Systeme zu

typisieren (vgl. Tab. 23). Diese 130 Individuen beinhalten auch alle Proben, fiir die die Analyse
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der HVRI erfolgreich war. Zur Authentifizierung der Ergebnisse wurde fiir jedes Individuum

jeweils eine Amplifikation und Analyse aus zwei DNA-Extrakten vorgenommen.
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Abb. 40: Schmelzpunktauswertung an drei prihistorischen peruanischen Proben und einer rezenten
europiischen Kontrollprobe (LF), analysiert mit dem HybProbe Multiplex PCR System. Fiir die Analyse
der vier Proben ist jedes der vier Sondensysteme (vgl. Tab 17) einzeln aufgefiihrt. Den Kiisten auf der
linken Seite sind die mutationsspezifischen Schmelzpunkte (Tm) fiir jedes System zu entnehmen. Die
Schmelzkurvendiagramme auf der rechten Seite zeigen die jeweilige Analyse und ermdglichen die

Bestimmung der Haplogruppe bei Kenntnis der mutationsspezifischen Schmelzpunkte.

Typisierungsergebnisse: JA 65=D/MS 26 =C/EA 1=B/LF = weder A, B, C od. D (HG =J).

Das hier entwickelte Real-Time PCR Analysesystem hat sich als erfolgreich auch fiir die
Anwendung auf aDNA bewiesen. Auch wenn die Entwicklung dieses Systems und die
Anpassung der Konzentrationen der insgesamt acht Primer und acht Sonden aufeinander sehr

zeitaufwendig war, ermoglicht das etablierte System eine sehr schnelle und effiziente Analyse
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solcher populationsgenetisch relevanter Polymorphismen und zeigt sich der klassischen RFLP-
Methode iiberlegen. Alle der untersuchten vier Haplogruppen lassen sich sicher bestimmen und
durch die Kombination der vier Systeme ist es dariiber hinaus moglich, andere Haplogruppen
zwar nicht zu bestimmen, aber als anders zu identifizieren. Die Haplogruppen der jeweiligen
Individuen und die Einzeltypisierungsergebnisse finden sich im Anhang (10.3.2 u. 10.4.3), die

Auswertung der Haploguppenbestimmung fiir die untersuchten Proben in Kap. 4.2.4.

4.2.3 Bestimmung der mitochondrialen Haplotypen

Es konnten fiir insgesamt 105 der untersuchten Individuen reproduzierte Sequenzdaten des
gesamten untersuchten Abschnittes der HVR 1 generiert werden. Diese Sequenzen sind
Konsenssequenzen, die sich aus den Ergebnissen der einzelnen Amplifikationen und

Sequenzierungen, wie in Kap. 3.8 beschrieben, zusammensetzen.

Insgesamt konnten 44 variable Nukleotidpositionen (segregating sites = S) in dem 388bp
langen untersuchten Abschnitt der HVR [ nachgewiesen werden. Anhand dieser
Polymorphismen war es moglich, 57 mitochondriale Haplotypen (H) fiir die 105 Individuen zu
unterscheiden (Abb. 41). Alle Haplotypen lassen sich den vier indigenen amerikanischen
Haplogruppen (A, B, C und D) zuordnen (vgl. Kap. 4.2.2). Fiir die Benennung der Typen wurde
eine Kombination aus dem Namen des Untersuchungsgebietes (Palpa-Region: PA), der
Haplogruppe, in die der Typ gruppiert (Bsp.: A), und einer fortlaufenden Nummerierung gewéhlt
(Bsp.: PA-AT). Die Sortierung der einzelnen Haplotypen wurde unter Beriicksichtigung der
phylogenetischen Beziehungen der Typen zueinander vorgenommen (vgl. Abb. 42). Alle
analysierten Haplotypen und die zeitliche und raumliche Herkunft der Individuen sind Abb. 41

zu entnehmen (Auflistung pro Individuum im Anhang: 10.3.3).

32 Haplotypen (57%) konnten fiir nur jeweils ein Individuum und 25 Haplotypen (43 %) fiir
mehrere Individuen nachgewiesen werden. Elf der von mehreren Individuen geteilten Typen
traten nur an einem einzigen Fundort mit gleicher Zeitstellung auf. Die iibrigen 14 mehrfach
bestimmten Haplotypen verteilen sich entweder iiber verschiedene zeitgleiche Fundorte des
Untersuchungsgebietes (insgesamt: 4 H) oder treten auch zeitlibergreifend (insgesamt: 10 H) auf.
Der Tab. 24 sind diese Typen und ihre zeitliche und rdumliche Verteilung zu entnehmen.

Abb. 41: (niichste Seite) Zusammenfassung aller in den Proben nachgewiesenen HVRI-Haplotypen unter
Angabe des Herkunftsortes, der Zeitstellung und der jeweiligen Zahl an Individuen pro Fundort, die den

Haplotypen aufweisen. Unter den Nukleotidpositionen ist die in der rCRS realisierte Base angegeben. Fiir die

jeweiligen Haplotypen werden die variablen Positionen genannt.
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Tab. 24: Zeitliche und riumliche Verteilung der bei mehreren Individuen nachgewiesenen mt-Haplotypen. In
den Spalten ist die jew. Zahl der Individuen des Haplotyps aus den verschiedenen Orten und Phasen
angegeben. (Blaue Kiistchen = Haplotypen, die in der gleichen Zeitstellung an verschiedenen Fundorten
auftreten; griine Kiistchen = Haplotypen, die zeitiibergreifend und an verschiedenen Fundorten

nachgewiesen wurden)

Arc Paracas

Haplotyp| n |[AO AO JA ME PC
PA-AL |2 [T e
PA-B3 |5
PA-B4 12| . [N
PA-CI |2
PA-C2 |5
PACI8 12 1 1]
PA-DI |10
PA-D2 |4
PA-D4 |3
PA-DI4 |3
PA-DI6 |2
PA-D17 |2
PA-DI9 |2
4

Die Haplotypen PA-Al1 (n=2), PA-C2 (n=5) und PA-D1 (n=10) entsprechen den
Griinderhaplotypen der indigenen amerikanischen Bevolkerung (vgl. Tab 7). Sie sind auch die
am héufigsten nachgewiesenen Typen der jeweiligen Haplogruppen. Der Griinderhaplotyp der
Haplogruppe B wird hier durch die Haplotypen PA-B1 (n=1) und B3 (n=5) reprisentiert. Die
Aufteilung in zwei separate Haplotypen resultiert aus dem Umstand, dass die fiir die
Haplogruppe charakteristische Transition von T zu C an np16189 hiufig von Transversionen (A
zu C) an den Positionen 16182 und 16183 begleitet wird (Bandelt u. Parson 2007). Wird also
durch den Basenaustausch zu C an der Position 16189 der homopolymeren C-Stretch in diesem
Abschnitt der HVR 1 gebildet, variiert dieser in seiner Lénge zwischen 10 bis 12 Cytosin-
Wiederholungen. Die hohe Variabilitdt der Positionen 16182 und 16183 in Abhdngigkeit von der
jeweils realisierten Base an Position 16189 fiihrt dazu, dass viele Autoren diese nicht
beriicksichtigen. So auch nicht bei der Bestimmung des Griinderhaplotypen fiir die Gruppe B
(vgl. Merriwether et al. 1995). Der Haplotyp PA-B3, charakterisiert durch die Polymorphismen
16183C-16189C-16217C, konnte in den untersuchten Populationen aus der Palpa-Region am
hiufigsten von den beiden potentiellen B-Griindertypen nachgewiesen werden. Ein 12-C C-
Stretch fand sich nur in den HVRI-Sequenzen vierer Individuen aus Pacapaccari (EA) mit dem

Haplotypen PA-B7 (16176T-16182C-16183C-16189C-16217C-16319A).
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Abb. 42: Median-Joining-Netzwerk der 105 HVRI-Sequenzen. Die Grofie der Kreise ist proportional zur
Hiufigkeit der jeweiligen Haplotypen in den untersuchten Proben. Die Zahlen (rot) an den Verbindungen
bezeichnen die Position der Mutation (16.xxx) gemifll der Referenzsequenz (rCRS). Die Farben der Knoten
beschreiben die riumliche und zeitliche Herkunft der Individuen mit den entsprechenden Haplotypen (vgl.

Legende) und die Hiufigkeit des jew. Haplotypen pro Zeitstellung.

Der Griinderstatus der Haplotypen PA-A1, C2, D1 und B3 wird auch in der Netzwerk-Analyse
deutlich (Abb. 38). Sie bilden die jeweiligen zentralen Knoten, von denen aus sich die anderen
Haplotypen der gleichen Haplogruppe sternférmig ableiten. Diese Topographie des Netzwerkes
deutet darauf hin, dass es zu einer demographischen Expansion kam, ausgehend von einer
Stammpopulation, die sich aus den vier zentralen Knotenpunkten / Haplotypen zusammensetzte
(Bandelt et al. 1995). Der Beginn dieser Expansion beschreibt in diesem Fall die initiale
Besiedlung der amerikanischen Kontinente (vgl. Silva et al. 2002; Salzano 2002; Smith et al.
2005). Insgesamt bilden sich vier Cluster im Netzwerk, die den vier Haplogruppen entsprechen.
Die geringe Distanz zwischen dem C und D Cluster resultiert aus der phylogenetischen

Verbindung der beiden Gruppen zueinander. Beide Haplogruppen Ileiten sich aus der
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Makrohaplogruppe M ab und haben die gleiche zeitliche Entwicklungstiefe (Starikovskaya et al.
2005). Die Lage der Haplotypen PA-C17 und der sich daraus ableitenden Typen C14, C15 und
C18 zwischen den Clustern der Haplogruppe D und C im Netzwerk resultiert vor allem aus der
T>C Transition an der Position 16362. Diese Mutation ist charakteristisch fiir die indigenen
amerikanischen Haplotypen der Gruppen A und D (vgl. Tab 7). Dementsprechend werden die
vier C-Haplotypen ndher an das D-Cluster gruppiert. Allerdings handelt es sich bei der
Nukleotidposition 16362 um einen mutational hotspot mit einer sehr hohen Substitutionsrate.
Mutationen an dieser Position sind aus allen mitochondrialen Haplogruppen bekannt (Behar et
al. 2007). Damit ist der diagnostische Charakter dieser Nukleotidposition zur Bestimmung von

Haplogruppen als sehr gering einzuordnen.

Es konnten insgesamt acht hochvariable Nukleotidpositionen identifiziert werden, die
Basensubstitutionen in mehreren Haplotypen der vier Haplogruppen aufwiesen (vgl. Abb. 43).
Vier dieser Positionen sind charakteristisch fiir mindestens eine der Haplogruppen (16223 —
A/C/D; 16225 — C/D; 16319 — A; 16362 — A/D), und das Auftreten in mehreren Haplogruppen
resultiert zumeist aus der phylogenetischen Verbindung dieser Gruppen zueinander. So ist z.B.
die C>T Transition an np16223 charakteristisch fiir alle Haplogruppen au3er denen, die sich aus
der Makrohaplogruppe R ableiten (vgl. Kap. 2.2.3). Die Nukleotidposition 16140 stellt dagegen
einen realen mutational hotspot dar. In verschiedenen Haplotypen aller vier Haplogruppen
konnte hier eine Substitution nachgewiesen werden, ohne dass eine direkte phylogenetische
Beziehung, bzw. Abstammung der Typen voneinander besteht (vgl. Abb. 42). Dieses Bild
bestitigt sich auch durch den weltweiten Vergleich mit anderen Haplogruppen (Behar et al.

2007).

mmmm Substitutionsrate
—e— Haplogruppen
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Abb. 43: Hochvariable Nukleotidpositionen. In der x-Achse findet sich die jeweilige Position. Die
linke y-Achse gibt die Substitutionsrate (Haufigkeit von Mutationen an der Position im Datensatz)
an. Die rechte y-Achse beschreibt die Zahl der Haplogruppen, in denen fiir die Position ein

Mutationsereignis nachgewiesen werden konnte.
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Die weitere Beurteilung der phylogenetischen Relationen der Haplotypen zueinander erfolgt im
nichsten Kapitel. Die populationsgenetische Auswertung der Haplotypen-Daten erfolgt in
Kapitel 5.2.

4.2.4 Bestimmung der mitochondrialen Haplogruppen

Durch die Analyse der Polymorphismen der Codierenden-Region der mtDNA und der HVR 1
konnten fiir 131 Individuen die mitochondrialen Haplogruppen bestimmt werden. Fiir 26
Individuen war diese Bestimmung nur durch die Untersuchung der Polymorphismen in dem
codierenden Anteil des mt-Genoms mdglich, wiahrend fiir 105 Individuen eine zusitzliche
Bestimmung der Haplogruppe iiber die HVRI-Sequenzen erfolgte. (vgl. Kap. 4.2.3). Die
jeweiligen Sequenzdaten der 105 Individuen gruppieren sich in der phylogenetischen Analyse
iber einen NJ-Baum (Abb. 44) und in einem Netzwerk aller 57 Haplotypen (Abb. 42) in vier
distinkte Cluster, die den vier indigenen amerikanischen Haplogruppen entsprechen. In den
untersuchten Proben wurden nur die Haplotypen A, B, C und D nachgewiesen. Weder aus den
HVRI-Sequenzdaten, noch aus den Polymorphismen der codierenden Region ergibt sich die
Zuordnung zu einer anderen asiatischen Haplogruppe. Dieses Bild bestitigt flir das
Untersuchungsgebiet die Annahme, dass sich die amerikanische Urbevolkerung aus vier

Griinderhaplogruppen rekrutiert (Torroni et al. 1993).

Q,
7&, 0.000+

' %
<% S ©
25 7%% ~ TESS
5.7 LG9 »
%, ©. NS
B 7O > oo
A X o C
190, 0.002-] ‘22}\'1' S
44@®76 % o>
X &
é\,q &4 W P@’\
&4 % W 20
™ 0g W )
S39 004 NS
5403 T \\]\50?’
5407 N\s‘\'l
JA1o N\SQA
JA26 MAQS
JAD5 EA0O
AO04 EA06
JA42 MS20
06 PA19
—_— e —___— MEO2
MS05 2
MS45 AO10
JROT JA4g
Ny MEog
Pt A
?OQ%?> "48003
WO 2p
NG 1,007
Ca o
Na 104 7
Na o 4//@777
Naliy 47/%97 ¢l
SV'OQQ’% <% 8.0
v S 2, S
o < 1, @
© Ny (\?’zx, 5 Qs
NI Z 0
YO IS 05 % S
PALA)
ey L) D

Abb. 44: Linearisierter NJ-Baum der 105 ermittelten HVRI-Sequenzen und der rCRS. Der
Baum ist skaliert mit Astliingen, die die jeweiligen berechneten Distanzen (vgl. Kap. 3.8.2)
wiedergeben. Die Zuweisung der Sequenzen zu den jeweiligen Haplogruppen (aufien
angegeben) erfolgte iiber die Ergebnisse aus der Untersuchung der mitochondrialen
Kontrollregion.
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Insgesamt konnten 4 Individuen der Haplogruppe A (2%), 23 der Haplogruppe B (18%), 36 der
Haplogruppe C (28%) und 68 der Haplogruppe D (52%) zugeordnet werden. Die genaue
Verteilung - nach Fundort und Zeitstellung - der Individuen aus den untersuchten Populationen,
fiir die eine Haplogruppe bestimmt werden konnte, und der jeweilige prozentuale Anteil der
Gruppen in den Populationen ist Tab. 25 zu entnehmen. Die Analyse der

Haplogruppenverteilung erfolgt in Kapitel 5.1.

Tab. 25: Ergebnisse der Haploguppenbestimmung und Verteilung der 131 typisierten Individuen iiber die
Fundorte und Zeitstellungen. Die Angabe der bestimmten HG's erfolgt in absoluten Zahlen und prozentualen
Anteilen bezogen auf die jeweilige Population (in Klammern).

Haplogruppen
Zeitstellung /
Kulturgruppe Fundort A B C D other n
Archaikum Pernil Alto 1 0 0 0 0 1
Formativzeit Jauranea 2 0 3 16 0 71
g (9,5) (0,00 (143) (762)  (0,0)
Paracas
Mollake Chico 0 0 ! 2 0 3
Palpa-Region ©00) (00 (33 (667  (0.0)
. 0 0 0 4 0
Pernil Alto 00) (00 (00) (1000 (00 | *
2 0 4 22 0
Gesamt (Palpa) 77y w9 43 (86 0 @ 3
. 0 0 3 7 0
Paracas-Halbinsel Caverna 6 (0,0) (0,0) (30.0) (70.0) (0.0) 10
Friihe Zwischenperiode 0 1 6 5 0
Hanaq Pacha 00 83 (500 @17 ©0 = 2
Nasca (rural) 1 ) ) ] 0
Jauranga 77 (154) (154 615 (00 |
. 0 0 0 2 0
Mollake Chico ' 45 (0,00 (0.0) _(100.0) (0.0) | >
. 0 1 0 9 0
Pernil Alto 00)  (100)  (00) (900) (00 | °
1 4 8 24 0
Gesamt (rural) 7 108 @Le 649 00 | 7
Nasca (urban) . 0 4 10 9 0
Los Molinos 00) (174) @35 Go.n (00 | >
N 0 1 2 2 0
La Muiia 00)  (00) (400) (400) (0.0) | °
0 5 12 11 0
Gesamt (urban) o) (179 @28 (93 0 @ 3
Mittlerer Horizont Hanaa Pacha 0 1 0 0 0 1
. q 00)  (100,0) (000  (00) (0,0
Huari
Los Molinos 0 2 4 4 0 10
00)  (20.0) (400) (40,0)  (0,0)
0 3 4 4 0
Gesamt 00 @272 @Gy Gsy 0 1
MH/ LIP Pacapaccari
Hochland 0 1 5 0 0 16
00) (687 (13) (00  (0.0)
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4.3 Typisierungsergebnisse der nuklearen Marker
4.3.1 Autosomale STRs und Amelogenin

Wie bereits in Kapitel 4.1 beschrieben, lieB der in den Proben angetroffene DNA-
Erhaltungszustand in nur sehr wenigen Fillen die erfolgreiche Amplifikation nuklearer DNA zu.
Alle Individuen, aus deren DNA-Extrakten mindestens eines der mittellangen HVRI-Produkte
amplifiziert werden konnte, wurden einer Untersuchung mit dem Oktaplex-Analysesystem fiir
die autosomalen STRs und Amelogenin unterzogen (vgl. Kap 3.4.3). Proben, bei denen nur die
kurzen HVRI-Produkte amplifiziert werden konnten, wurden aufgrund des daraus abzuleitenden

Grades der DNA-Degradierung nicht weiter auf den Erhalt von nuklearer DNA untersucht.

Insgesamt konnten fiir sechs Individuen reproduziert einige Allele amplifiziert werden.
Vollstindige genetische Fingerabdriicke konnten nicht generiert werden (Abb. 26).
Reproduzierte Allelbestimmungen bzw. Typisierungen aus den sechs Individuen liegen vor
allem fiir Amelogenin (6) und D13S317 (5) vor (vgl. Tab. 26). Es handelt sich bei beiden um die
kiirzesten der untersuchten Systeme (D13 = 103-131bp; Amelogenin = 107 od. 113bp). Diese
Tatsache unterstiitzt die Annahme, dass der geringe Amplifikationserfolg auf den DNA-Erhalt
und den Degradierungsgrad der Proben und nicht auf mogliche Fehler des Analysesystems
zuriickzufiihren ist. In Tab. 26 finden sich die aus den einzelnen Amplifikationen
zusammengefassten Konsens-Genotypen der sechs Individuen. Die Einzeltypisierungsergebnisse

sind dem Anhang (10.4.1) zu entnehmen.

Abb. 45: Das Agarosegelbild zeigt den Amplifikationserfolg der Oktaplex-PCR (Oktal) fiir einige
prikolumbische Proben aus der Palpa-Region. Die Positivkontrolle (PK) amplifiziert alle untersuchten
Systeme, wihrend fiir die meisten aADNA Proben kein Amplifikationserfolg nachzuweisen ist oder nur
wenige Produkte gebildet werden. Eine Ausnahme macht in diesem Fall nur die Probe JA65. Im
unteren Bereich des Gelbildes befinden sich Primerdimere und freie Primer. Es werden ansonsten keine

unspezifischen Nebenprodukte gebildet. Als Lingenstandard diente die 1KB-Leiter.
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Tab. 26: Reproduzierte Genotypen der Analyse der autosomalen STRs und Amelogenin

Individuum D13S317 CSF1PO  FGA Amelo VWA  DSS818 D3S1358 D21S11

EA 1 L (8)9 - - X/Y _ ; 17 _
EA2 o ; ; X/Y 16 ] ; ]
EA 4 9 ; ; X/Y 16/17 ; ; ]
EA 10 10 ; ; X/Y ; - 16 -
EA 12 s 11414 ; X ; i i ]
JA 65 . 9/10 ; 23/25 X ; 1 14/15 ;

4.3.2 Y-SNPs und Y-chromosomale Haplogruppen

Das Vorgehen zur Etablierung des HybProbe-Analysesystem zur Bestimmung der Y-
chromosomalen Haplogruppen gleicht dem fiir das mitochondriale Analysesystem (vgl. Kap
4.2.2). Die einzelnen Sondensysteme wurden zuerst in Singleplex-Reaktionen mit rezenter DNA
eingestellt und dann zu einer Multiplex-PCR zusammengefiihrt und optimiert. Auch fiir die Y-
SNPs konnte eine Schmelzkurvenanalyse mit distinkten Temperaturen zur Typisierung der
untersuchten Mutationen etabliert werden. Die jeweiligen Schmelzpunkte (Tm) fiir die einzelnen

Systeme sind Tab. 27 zu entnehmen.

Tab. 27: Schmelzpunkte (Tm) fiir die vier HybProbe-Systeme zur Analyse der Y-chromosomalen SNPs

Schmelzpunkte Y-SNP HybProbe Multiplex
System Tm Base | System Tm Base| System Tm Base | System Tm Base
66°C C 60°C G 64°C C 59°C C

M3 M45 M130 M242
60°C T 56°C A 59°C T 56°C T

Alle Proben, die mit der Oktaplex-PCR fiir die autosomalen STRs untersucht wurden, sind auch
der Analyse mit dem HybProbe-System fiir die Y-SNPs unterzogen worden. Fiir 4 Individuen
vom Fundort Pacapaccari konnten alle vier untersuchten Systeme reproduziert amplifiziert und
durch die Schmelzkurvenanalyse typisiert werden (Einzeltypisierungsergebnisse: 10.4.2). Die
Individuen gruppieren alle in die Y-chromosomale Haplogruppe Q3, der am héaufigsten
auftretenden Haplogruppe im rezenten Siidamerika (Bortolini et al. 2002). In Tab. 28 sind die
Typisierungsergebnisse aufgefiihrt. Die geringe Zahl an erwirtschafteten Daten macht eine
weiterfilhrende Auswertung fiir die Y-chromosomalen Haplogruppen unnétig. Sie bestdtigen
aber erstmals, dass die Haplogruppe Q3 auch wirklich in prikolumbischen Populationen
Stidamerikas auftrat. Weitere Daten zu Y-chromosomalen Haplotypen aus aDNA-

Untersuchungen liegen bislang nicht vor.
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Tab. 28: Typisierungsergebnisse der Y-chromosomalen SNPs

Y-chromosomale SNPs (realisierte Base)

Individuum M3 M45 M130 M242 Haplogruppe
EA 1 T A C T Q3
EA 2 T A C T Q3
EA 4 T A C T Q3
EA 10 T A C T Q3

4.3.3 Y-STRs und Y-chromosomale Haplotypen

Die Untersuchung der Y-STRs erfolgte mit einem bereits etablierten Multiplex-Analysesystem
(vgl. Kap. 3.4.2). Es wurden nur die DNA-Extrakte von Individuen, bei denen auch
Amplifikationserfolge fiir eines oder mehrere der Y-SNP Systeme erzielt wurden, der Y-STR

Analyse unterzogen. Die Analysen erbrachten keine reproduzierten Ergebnisse.
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5 Auswertung der genetischen Daten fiir die Palpa-Region

Die weitere populationsgenetische und bevdlkerungsgeschichtliche Beurteilung und Auswertung
der Daten erfolgt nur fiir die mitochondrialen Daten. Die wenigen Ergebnisse aus den
Untersuchungen der nuklearen DNA eignen sich nicht filir solche Analysen. Im Folgenden
werden die Daten zuerst in zwei Ebenen betrachtet: Haplogruppen und Haplotypen. Diese
Unterteilung ergibt sich aus der jeweiligen Auflosung der Daten und dem Aussagecharakter.

AbschlieBend werden die Ergebnisse der Betrachtung beider Ebenen zusammengefiihrt.

5.1 Mitochondriale Haplogruppen
5.1.1 Haplogruppen Verteilung

Zu Beurteilung der prozentualen Haplogruppenverteilung (Abb. 46) wurde eine Gruppierung der
untersuchten Populationen in die jeweiligen Zeitstellungen vorgenommen (Tab. 29). Diese
Gruppierung ist notwendig, da ansonsten fiir einige Fundorte zu wenige Ergebnisse fiir eine
populationsgenetische Auswertung vorliegen (vgl. Tab 25). Die Paracas-zeitlichen Populationen
wurden erginzend nach ihrer regionalen Herkunft unterteilt (Palpa-Region u. Paracas-Halbinsel /
Caverna 6). Fiir die Nasca-zeitlichen Proben wurde zwischen Individuen aus ruralen oder
urbanen Siedlungszusammenhingen unterschieden. Alle untersuchten Proben dieser Zeitstellung
kommen aus der Palpa-Region. Dasselbe gilt fiir die Individuen aus dem Mittleren Horizont
(MH). Die Individuen aus Pacapaccari stellen eine eigene Gruppe dar. Sie unterscheiden sich

von den anderen untersuchten Populationen durch ihre Herkunft aus dem andinen Hochland.

Tab. 29: Gruppierung der untersuchten Populationen

Datierung / Phase : Fundorte / Populationen Gruppe
Formativzeit / Paracas Jauranga (JA) Paracas (Palpa)
Mollake Chico (ME)
Pernil Alto (AO)
Caverna 6 (PC) / Paracas-Halbinsel Paracas (Caverna 6)
Frihe Zwischenperiode /| Hanaq Pacha (PA) Nasea(rural)
Nasca |
i Jauranga (JA)
Mollake Chico (ME)
| Pernil Alto (AO)
Los Molinos (MS) Nasca (urban)
| La Muia (MA)
Mittlerer Horizont /Huari | Hanaq Pacha MH/Huari (Palpa)

Los Molinos

Mittl. Horizont (MH) - | Pacapaccari (EA) Pacapaccari
Spate Zwischenp. (LIP) !
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In beiden Paracas-zeitlichen Populationen dominiert die Haplogruppe D (Palpa = 78%; Paracas-
Halbinsel = 70%). Die zweithdufigste Haplogruppe ist jeweils C (Palpa = 14%; Paracas-
Halbinsel = 30%). Haplogruppe A konnte in der Paracas-Zeit nur in der Palpa-Region
nachgewiesen werden. Es ist dabei zu beachten, dass die Stichprobe fiir die Paracas-Halbinsel

relativ klein ist (n=10).

100%
80% - 0D
S
8 ocC
S 60%-
> mB
o
[
T mA
g 40%
E
<
<
20% +
0% ‘ ‘ :
Paracas Paracas  Nasca (rural) Nasca MH /Huari  Pacapaccari
(Palpa) (Caverna 6) (urban) (Palpa) (MH/LIP)

Abb. 46: Prozentuale Verteilung der mt-Haplogruppen der untersuchten Individuen in den verschiedenen

Zeitstellungen (Erliuterung der Gruppierungen erfolgt im Text).

Ab der Nasca-Zeit kann auch Haplogruppe B im Untersuchungsgebiet nachgewiesen werden.
Die Haplogruppen D und C sind allerdings weiterhin am starksten reprasentiert. Unterscheidet
man zwischen den Individuen, die von mit ruralen und urbanen Siedlungen (Definition vgl. Kap.
2.4) assoziierten Griberfeldern stammen, zeigt sich, dass in der ruralen Gruppe noch eindeutig
die Haplogruppe D dominiert (65%). In der urbanen Gruppe hingegen sind die Haplogruppen C
und D ungefdhr gleichstark vertreten (C= 43%; D= 40%). Die in der Paracas-Zeit im
Untersuchungsgebiet noch nicht nachgewiesene Haplogruppe B erreicht einen Anteil von 10,8%
im ruralen und von 17,9% im urbanen Zusammenhang. Das Verteilungsbild der Haplogruppen
fiir den Mittleren Horizont im Untersuchungsgebiet gleicht ungefahr dem in der Nasca-zeitlichen

urbanen Gruppe.

Die Haplogruppenverteilung, die fir den Fundort Pacapaccari aus dem Hochland

nachgewiesen werden konnte, unterscheidet sich mallgeblich von allen anderen untersuchten
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Gruppen und Populationen. Hier dominiert eindeutig die Haplogruppe B (69%). Neben B konnte
nur die Haplogruppe C nachgewiesen werden (31%). Die beiden anderen Haplogruppen treten in

der untersuchten Stichprobe nicht auf.

5.1.2 Genetische Diversitat und Distanz

Zur Beurteilung der Haplogruppen-Diversitit (Hd) wurden die in Kap. 3.8.1 erlduterten
Berechnungen vorgenommen. Die Ergebnisse aus jeder der Gruppen und die jeweiligen
Haplogruppen-Frequenzen sind Tab. 30 zu entnehmen.

Tab. 30: Haplogruppen-Frequenzen und Haplogruppen-Diversitit (Hd) der Gruppen aus der Palpa-Region

und den beiden Referenzpopulationen.

: , Haplogruppen-Frequenz ,
Gruppe . n | A B C D | Hd

Paracas (Palpa) 28 007 0,00 0,14 079 | 037
Paracas (Caverna6) 10 0,00 0,00 0,30 070 | 047
Nasca (rural) 37002 0,11 0,22 065 | 053
Nasca (urban) L 28 10,00 0,18 0,43 039 | 0,65
MH/Huari o1 000 0,27 0,36 036 | 072
Pacapaccari 16 0,00 0,69 0,31 0,00 0,46

Die beiden Paracas-zeitlichen Gruppen und Pacapaccari weisen die geringsten Diversitidtswerte
auf (Hd: 0,37-0,47). Der niedrige Wert flir die Paracas-zeitliche Gruppe aus der Palpa-Region
resultiert aus der sehr hohen Frequenz der Haplogruppe D (0,79). Auch bei den beiden anderen
Gruppen resultiert der Hd-Wert aus der eindeutigen Dominanz einer Haplogruppe im Verhéltnis
zu den anderen drei. Der Wert fiir die rurale Nasca-Gruppe liegt nur leicht iiber denen der
anderen drei zuvor besprochenen Gruppen (Hd: 0,53). Obwohl eindeutig die Frequenz fiir
Haplogruppe D am hochsten ist (0,65), konnten alle vier Haplogruppen nachgewiesen werden.
Dementsprechend ist auch die angetroffene Diversitit hoher. Das ausgewogene
Frequenzverhéltnis der Haplogruppen C und D und die relativ hohe Frequenz der Gruppe B in
der urbanen Nasca-Gruppe fiihrt zu einer im Vergleich hohen Haplogruppen-Diversitiat (Hd:
0,65). Ahnliches gilt in verstirkter Form fiir die MH/Huari-Gruppe (Hd: 0,72). Hier ist allerdings
zu bemerken, dass dem sehr hohen Wert bedingt nur eine kleine Stichprobe (n=11) zugrunde
liegt.

Die Beurteilung der genetischen Distanz unter den Gruppen erfolgte wie in Kap. 3.8.2
beschrieben. Die paarweisen Fgr-Distanzen (nach Reynolds 1983) sind der Distanzmatrix zu

entnehmen (Tab. 31). Zur Darstellung der Distanz unter den untersuchten Populationen wurde
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iiber die Distanzmatrix ein NJ-Baum berechnet (Abb. 47). Als Berechnungsgrundlage fiir die
genetische Distanz dienten die Haplogruppen-Frequenzen. Ein Wert von 0,000 in der paarweisen
Distanzberechnung (vgl. Tab. 31) bedeutet nicht, dass beide Populationen identisch sind. Sehr
geringe Distanzen konnen zu leicht negativen Fgr-Werten filhren. Der p-Wert
(Irrtumswahrscheinlichkeit) der Berechnung liegt in dem Fall so hoch, dass die Nullhypothese
nicht verworfen werden kann. Die Unterscheidung zwischen den beiden Gruppen ist damit nicht
signifikant, und der Wert wird von dem der Software zugrunde liegenden Algorithmus auf 0
gesetzt. Dadurch wird das endgiiltige Gesamtbild der Distanzberechnung unter allen Gruppen
aber nicht maB3geblich verzerrt (Lowe et al. 2004).

Tab. 31: Distanzmatrix auf Basis der paarweisen Fgr-Werte fiir die Haplogruppen-Frequenzen der

untersuchten Gruppen aus der Palpa-Region und der beiden prihistorischen peruanischen Referenzgruppen.

Distanzmatrix (paarweise Fsr-Distanzen nach Reynolds)

1 2 3 4 5 6
1: Paracas (Caverna 6) 0,000
2: Paracas (Palpa) 0,000 0,000
3: Nasca (rural) 0,000 0,009 0,000
4: Nasca (urban) 0,050 0,231 0,068 0,000
5: MH/Huari 0,063 0,265 0,054 0,000 0,000
6: Pacapaccari 0,962 1,350 0,704 0,316 0,194 0,000

Cawerna6 Paracas

Palpa Paracas

Palpa Nasca Rural

Palpa Nasca Urban
Palpa MH

Pacapaccari MH LIP

——
0.05

Abb. 47: Skalierter NJ-Baum zur Darstellung der genetischen Distanz unter den untersuchten Gruppen. Als
Datengrundlage fiir die Erstellung des Baumes wurde die Distanzmatrix in Tab. 31 verwendet. Die Astlingen
des Baumes geben die ermittelten paarweisen Distanzen wieder.

Die Distanzberechnungen geben das Bild wieder, das auch schon aus den
Haplogruppenfrequenzen abzuleiten war. Beide Paracas-zeitlichen Gruppen weisen, trotz der
hohen geographischen Distanz der beiden Fundorte zueinander (rund 150km Luftlinie), eine
minimale genetische Distanz auf. Die ruralen Nasca-zeitlichen Populationen gruppieren sich im

NJ-Baum nahe an die Paracas-zeitlichen Gruppen. Es besteht keine signifikante Distanz unter
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den drei Gruppen (p= 0,005). Zwischen den urbanen Nasca-Populationen und der Gruppe aus
dem Mittleren Horizont ist ebenfalls keine signifikante Unterscheidung anzutreffen. Sie setzen
sich klar von den drei zuvor besprochenen Gruppen ab. Die geringste Distanz besteht zu der
ruralen Nasca-Gruppe (0,068). Die fiinf besprochenen Gruppen aus dem siidperuanischen
Kiistenraum (Palpa-Region und Paracas-Halbinsel) weisen zueinander allerdings geringere
Distanzen auf als zu der Hochland-Population Pacapaccari. Mit einem Wert von 1,350 besteht
die grofte genetische Distanz zwischen der Paracas-zeitlichen Population der Palpa-Region und
der Population aus Pacapaccari. Die urbane Nasca-Population und die des Mittleren Horizontes
weisen die geringste, aber dennoch hohe Distanz zu der Hochlandbevdlkerung auf (Urban zu
Pacapaccari: 0,316). Geographisch ist die Distanz von Pacapaccari zu der Palpa-Region geringer
(ca. 50km) als zwischen dieser und der Paracas-Halbinsel. Allerdings trennen die beiden

Regionen ca. 2000 Hohenmeter und die angetroffenen 6kologischen Bedingungen.

5.1.3 Zusammenfassende Auswertung der mt-Haplogruppen Daten fiir die Palpa-Region

Die ermittelten mitochondrialen Haplogruppen-Daten weisen auf eine diachrone Verdnderung
der Bevolkerungszusammensetzung im Untersuchungsgebiet hin. Wahrend in der Paracas-Zeit
eindeutig die Haplogruppe D dominiert, verschiebt sich in der Nasca-Zeit das Verhiltnis
zugunsten der anderen Haplogruppen, vor allem C. Allgemein nimmt die Haplogruppen-
Variabilitit zu. Dieses resultiert unter anderem aus dem Auftreten der zuvor nicht
nachgewiesenen Haplogruppe B in den Nasca-zeitlichen Populationen. Die Verdnderung schligt
sich vor allem in den Daten der aus dem urbanen Kontext stammenden Populationen nieder.
Auch wenn sich die Frequenz der Haplogruppe D in den ruralen Populationen zugunsten der
Gruppen C und B verringert und die Diversitdt zunimmt, ist keine signifikante Distanz zu den
Paracas-zeitlichen Populationen nachzuweisen. Die in dem urbanen Zusammenhang beobachtete
Verianderung in der genetischen Zusammensetzung der Bevolkerung des Untersuchungsgebietes

zeichnet sich auch in den ruralen Bevolkerungen ab, jedoch nicht mit der gleichen Intensitét.

Im Mittleren Horizont zeigt sich in den Daten ein noch etwas ausgewogeneres Verhiltnis der
drei Haplogruppen, B, C und D zueinander als in der Nasca-Zeit. Es kommt aber zu keiner
mafgeblichen Verdnderung gegeniiber den urbanen Nasca-zeitlichen Populationen, was sich
auch in der geringen genetischen Distanz der Gruppen zueinander niederschlédgt. Betrachtet man
die Haplogruppen-Daten aller drei Zeitstufen fiir die Populationen aus dem direkten
Untersuchungsgebiet zeigt sich ein diachroner Trend, der sich in der Zunahme der genetischen

Diversitdt und einer geringer werdenden Frequenz der Haplogruppe D duf3ert.
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Die untersuchte Bevdlkerung des andinen Hochlandes wunterscheidet sich in der
Haplogruppenzusammensetzung, trotz der geringen geographischen Distanz, mallgeblich von
den Populationen in der Palpa-Region. Die geringste Distanz besteht zu der Bevdlkerung des
Mittleren Horizontes und der urbanen Nasca-zeitlichen Gruppe. Der Grund hiefiir ist in den
ebenfalls hohen Anteilen der Haplogruppen B und C in diesen beiden Gruppen zu sehen.
Wihrend allerdings der Haplogruppe C in allen drei Gruppen ungefihr der gleiche Anteil an der
Bevolkerung zukommt, dominiert in Pacapaccari eindeutig die Haplogruppe B. Der rdumliche
Vergleich zwischen den Kiistenpopulationen (Palpa-Region u. Paracas-Halbinsel) und der

Hochlandpopulation lédsst einen Gradienten von Haplogruppe D zu B erkennen.

Da beide Paracas-zeitlichen Populationen trotz einer hohen rdumlichen Distanz ein
homogenes Bild der genetischen Zusammensetzung der Bevolkerung (auf Haplogruppen-Ebene)
aufweisen, ergibt sich die Schlussfolgerung, dass die Dominanz der Haplogruppe D und das
Fehlen der Haplogruppe B charakteristisch fiir die Paracas-zeitliche Bevolkerung der Ica-Nasca-
Kiistenregion ist. Die Beobachtung spricht gegen eine Fixierung der Haplogruppe D durch
genetischen Drift, der aus der Isolierung der Bevodlkerung resultiert (isolation by distance,
Wright 1943). Diese Behauptung ist allerdings nicht anhand von Haplogruppen-Daten endgiiltig
zu validieren. Die genetische Homogenitit der Kiistenbevilkerung ldsst dariiber hinaus
vermuten, dass die Kontribution der Haplogruppe B zu dem Genpool der Palpa-Region aus dem
Hochland hervorgehen muss. Andere Quellen sind allerdings anhand der prisentierten Daten
auch nicht auszuschlieen. Die abschlieBende Interpretation der Haplogruppen-Daten erfolgt
unter Einbeziehung einer groflen Zahl an Referenzdaten (vgl. Kap. 3.1.3) in einem spéteren

Kapitel (Kap. 6.1).

5.2 Mitochondriale Haplotypen
5.2.1 Réiumliche und zeitliche Verteilung der Haplotypen

Auf die angetroffene rdumliche und zeitliche Verteilung der mitochondrialen Haplotypen in den
untersuchten Populationen wurde schon weitestgehend in Kap. 4.2.3 eingegangen (vgl. Abb. 41
u. Tab. 21). Dariiber hinaus sind auch dem Median-Joining-Netzwerk (Abb. 42), das aus den
Sequenzdaten der 105 typisierten Individuen erstellt wurde, Informationen iiber die Verteilung

zu entnehmen.

Von besonderer Bedeutung fiir die Beurteilung der bevolkerungsbiologischen Entwicklung in
der Palpa-Region sind die Haplotypen, die von mehreren Individuen im Datensatz geteilt werden

und vor allem die, die in mehreren Zeitstufen auftreten. Die Haplotypen PA-A1, B3, C2 und
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D1°, die den postulierten Griinderhaplotypen der indigenen amerikanischen Bevolkerung
entsprechen (Merriwether et al. 1995; Starikovskaya et al. 2005), sind, wie zu erwarten, auch am
stairksten im Datensatz reprédsentiert. Ableitungen aus der Hiufigkeit und dem Auftreten dieser
Typen in den verschiedenen Zeitstellungen und Fundorten erscheinen dementsprechend nicht
sinnvoll, da diese Haplotypen in allen siid- und nordamerikanischen Populationen nachgewiesen
werden konnen. Hingegen haben alle anderen Linien einen hohen diagnostischen Wert, da sie
selten unter indigenen amerikanischen Populationen aus verschiedenen geographischen
Groflrdumen geteilt werden (Malhi et al. 2002). Dieser Umstand resultiert aus der initialen
Besiedlungsgeschichte der amerikanischen Kontinente (vgl. Kap. 2.3.1-2). Fiinf Haplotypen
(PA-C18, D2, D4, D14 und D20) konnten jeweils in der Paracas-Zeit und der Nasca-Zeit im
Untersuchungsgebiet nachgewiesen werden. In der Nasca-Zeit treten diese Typen in den ruralen
Siedlungszusammenhéngen auf. PA-C18, D2 und D20 finden sich in beiden Zeiten nur in
Jauranga. Der Haplotyp PA-D19 konnte jeweils in einem Individuum aus der Paracas-zeitlichen
Population von der Paracas-Halbinsel (PC) und dem Nasca-zeitlichen Jauranga (Palpa-Region)
bestimmt werden. Ein weiterer Haplotyp, der in beiden Regionen nachgewiesen werden konnte,
ist PA-C1. In der Palpa-Region findet er sich in der Paracas-zeitlichen Population von Jauranga

(vgl. Tab. 21 / Kap. 4.2.3).

Die ruralen und urbanen Populationen der Nasca-Zeit teilen sich nur zwei Haplotypen. PA-
B4 konnte in jeweils einem Individuum aus La Mufia (MA) und Pernil Alto (AO) nachgewiesen
werden. Mit dem Haplotypen PA-D16 findet sich jeweils ein Individuum in Los Molinos (MS)
und eines in Hanaq Pacha (PA). Die Bevdlkerung der Palpa-Region und die des
Hochlandfundortes Pacapaccari teilen sich nur einen Haplotypen. Der Griinderhaplotyp PA-B3
konnte fiir zwei Individuen aus Pacapaccari (EA), ein Individuum aus dem Mittleren Horizont in

Hanaq Pacha (PA) und zwei aus dem Nasca-zeitlichen Los Molinos (MS) bestimmt werden.

5.2.2 Populationsgenetische Berechnungen

Fiir die populationsgenetischen Berechnungen wurde bei den HVRI-Sequenzdaten die gleiche
Einteilung in Gruppen vorgenommen wie fiir die Haplogruppen-Daten (vgl. Tab. 29).
AnschlieBend wurden die Haplotypen-Diversitit (Hd) und die Nukleotiddiversitit (m) berechnet
(vgl. Kap. 3.8.1). Die Ergebnisse sind Tab. 32 zu entnehmen. Neben diesen Werten sind in der
Tabelle die pro Gruppe nachgewiesene Zahl an verschiedenen Haplotypen (H), die Zahl der
variablen Nukleotidpositionen (S = segregating sites) und die durchschnittliche Zahl der

Nukleotidunterschiede (K) angegeben.

> Der jeweilige Genotyp der mt-Haplotypen, die in diesem Kapitel beschrieben werden, ist Abb. 41 zu entnehmen.
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Tab. 32: Genetische Diversitiit der Populationen aus der Palpa-Region, Pacapaccari und der Paracas-
Halbinsel auf Basis der mt-Haplotypendaten (Erliuterung der Zeichen und Gruppierung erfolgt im Text).

Population/ Gruppe n H S Hd K b
Paracas (Caverna 6) 6 5 6 0,9333 2,8000 0,0078
Paracas (Palpa) 25 15 21 0,9500 3,7884 0,0105
Nasca (rural) 30 26 31 0,9885 4,6020 0,0130
Nasca (urban) 25 17 18 0,9700 4,9267 0,0137
MH/Huari (Palpa) 6 6 15 1,0000 6,2667 0,0174
Pacapaccari 12 6 15 0,8636 6,0909 0,0169

Alle sechs Gruppen weisen eine hohe Haplotypen-Diversitit auf (Hd: 0,86 — 1,00). In
Pacapaccari wurde der geringste Hd-Wert (0,8636) ermittelt. Dieser Wert resultiert aus dem
Verhiltnis der GroB3e der Stichprobe (n=12) zu der Zahl der nachgewiesenen Haplotypen (H=6).
Alle anderen fiinf Gruppen weisen mehr Haplotypen im Verhéltnis zur Zahl der Individuen auf

als Pacapaccari

Auch die n-Werte der untersuchten Populationen unterscheiden sich nicht signifikant. Nur in
der Paracas-zeitlichen Bevolkerung der Paracas-Halbinsel (PC) lésst sich eine, im Verhiltnis zu
den anderen fiinf Gruppen, geringe Nukleotiddiversitit nachweisen (m = 0,0078). Dieser Wert
erklart sich aus der geringen Zahl an variablen Nukleotidpositionen (S=6) im Vergleich zur

GroBe der Stichprobe (n=6) und Zahl der verschiedenen Haplotypen (H=5).

Insgesamt entsprechen die in den untersuchten Gruppen angetroffenen Diversititswerte dem
Bild, das auch aus den Untersuchungen der HVRI an rezenten Populationen des zentralen
Andenraums bekannt ist (Lewis et al. 2007b). Die Diversititswerte sind vor allem fiir den spéter

angestrebten interkontinentalen Vergleich von Bedeutung (Kap. 6).

Zur Ermittlung der genetischen Distanz wurden die paarweisen Fgsr-Distanzen unter den
Gruppen ermittelt (vgl. Kap. 3.8.2) und aus der Distanz-Matrix ein NJ-Baum generiert.
AuBerdem wurden fiir die sequenzbasierenden durchschnittlichen Distanzen unter den Gruppen
phylogenetische Biume unter Verwendung der NJ- und UPGMA-Methode (vgl. Kap. 3.8.3)
erstellt. Der Vergleich des UPGMA-Baumes mit dem NJ-Baum aus den beiden letztgenannten
Berechnungen erbrachte ein identisches Bild. Dementsprechend werden im Folgenden nur die
beiden NJ-Baume dargestellt (Abb. 48). Fiir den Vergleich mit der heute anzutreffenden
genetischen Zusammensetzung in Peru wurde eine rezente Vergleichspopulation aus Ancash

(HVR-Referenzpopulation No. 3 / vgl. Abb. 29) in die Berechnungen integriert.
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Abb. 48: NJ-Biume fiir die paarweisen Fsr-Distanzen (oben) und der durchschnittlichen sequenz-

basierten Distanz unter den Gruppen (unten). Den Berechnungen liegen die HVRI-Daten, die im

Rahmen der vorliegenden Arbeit ermittelt wurden, und die der rezenten peruanischen

Population aus Ancash (Lewis et al. 2005) zu Grunde. Die Biume sind skaliert und die Léinge der

Aste gibt die ermittelten Distanzen unter den Gruppen wieder (weitere Erliuterungen im Text).

Tab. 33: NJ Distanz-Matrix fiir den NJ-Baum (Abb. 47 unten)

Distanzmatrix (zu Abb. 47 unten)

1 2 3 4 5 6 7
1: Paracas (Caverna6) 0,000
2: Paracas (Palpa) 0,011 0,000
3: Nasca (rural) 0,011 0,013 0,000
4: Nasca (urban) 0,012 0,016 0,016 0,000
5: MH/Huari 0,015 0,018 0,018 0,017 0,000
6: Pacapaccari 0,024 0,028 0,027 0,023 0,023 0,000
7. Peru (rezent) 0,019 0,022 0,022 0,020 0,020 0,021 0,000
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Beide Distanzberechnungen fiihren zu einem dhnlichen Bild. Die Paracas-zeitliche und die rurale
Nasca-zeitliche Population gruppieren sich in den Bdumen zusammen mit der Paracas-zeitlichen
Population von der Paracas-Halbinsel. In geringer Distanz zu dieser Gruppe finden sich die
urbane Nasca-zeitliche Population und die des Mittleren Horizontes. Pacapaccari bildet eine
monophyletische Gruppe mit der rezenten peruanischen Population. Die grofite genetische
Distanz besteht in beiden Berechnungen zwischen der Paracas-zeitlichen Population aus der
Palpa-Region und der Hochlandpopulation vom Fundort Pacapaccari. Generell bilden sich zwei
Hauptcluster aus den Distanzberechnungen. Eines umfasst die Gruppen aus der Palpa-Region
und der Paracas-Halbinsel und das andere die prakolumbische Hochlandpopulation und die

rezente peruanische Bevolkerung.

Abb. 49: Missmatch Distribution der HVRI-Daten. Der rote Graph beschreibt die beobachteten

Frequenzen in der jeweiligen Population, der griine gibt die erwartete Frequenz fiir eine konstante

Populationsgrofie an. A: Paracas (Palpa); B: Nasca (rural); C: Nasca (urban); D: Pacapaccari.

In Abb. 49 findet sich die graphische Auswertung der missmatch distribution (vgl. Kap. 3.8.5)
fiir vier der sechs Gruppen. Die geringe Zahl der HVRI-Daten, die jeweils fiir die Paracas
(Caverna 6) und die MH/Huari (Palpa) Gruppe erwirtschaftet werden konnte, ldsst keine solche
Auswertung zu. In der Anwendung auf Sequenzdaten gibt die missmatch distribution die
Verteilung der Nukleotiddiversitit (m) in der Population wieder. Alle drei Gruppen aus der

Palpa-Region (Abb. 49: A, B und C) weisen einen unimodalen Kurvenverlauf in der missmatch
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distribution auf. Dieses Muster der paarweisen Nukleotidunterschiede kann als Hinweis auf eine
demographische  Populationsexpansion (reine Bevdlkerungszunahme ohne rdumliche
Ausbreitung) ausgehend von wenigen Griinderhaplotypen (Rogers u. Harpending 1992) oder
eine hohe Migrationsrate bzw. rdumliche Expansion der Population gedeutet werden (Excoffier
2004). Der Peak der Kurvenverldufe entspricht der durchschnittlichen Zahl der
Nukleotidunterschiede (K) in der jeweiligen Population (vgl. Tab 23). Alle drei Populationen
haben einen K-Wert von ca. vier. Das bedeutet, dass sich alle Sequenzen in den jeweiligen
Datensétzen im Durchschnitt um vier Mutationen unterscheiden. Die missmatch distribution fir
die Sequenzdaten aus Pacapaccari (Abb. 49 — D) weist einen multimodalen Verlauf auf. Generell
wird ein solcher Verlauf als Hinweis auf eine iiber lidngere Zeitrdume konstante

PopulationsgrofBe gewertet (Rogers u. Harpending 1992).

Tab. 34: Tajima-D Statistik fiir die HVRI-Sequenzdaten der prikolumbischen peruanischen Populationen.

Paracas Paracas Nasca Nasca MH/Huari Pacapaccari
(Palpa) (Caverna 6) (rural) (urban) (Palpa) P
n 25 6 30 25 6 12
Tajima's D -1.16337 0.37522 -1.49178 0.17977 0.13548 0.97142

Die Berechnung der Tajima-D Statistik (Tab. 34) erbrachte fiir keine der sechs Gruppen eine
signifikante Abweichung von 0 bei einem Konfidenzintervall von 90% (-1,6 ~ 1,7; Tajima 1989,
Tab. 2). Es kann also kein signifikanter demographischer Einfluss auf die genetische
Zusammensetzung der Bevolkerungen nachgewiesen werden. Die D-Werte fiir die Paracas
(Caverna 6) und die MH/Huari (Palpa) Gruppen konnen allerdings auch durch die geringe
Stichprobengrofle beeinflusst sein (n=6). Auch wenn die D-Werte fiir die Paracas (Palpa) und
Nasca (rural) keinen signifikant negativen Wert iiber D= -1,6 erreichen, sind sie doch anndhernd
signifikant (vgl. Tab. 34). Daraus ldsst sich ableiten, dass das Wachstum beider Populationen
nicht stagnierte und ein relativ hoher Genfluss bestand (Tajima 1989b). Die leicht positiven
Werte der Gruppen Nasca (urban) und Pacapaccari sind zu gering (< 1,7), um als Anzeichen fiir
einen Bevolkerungsriickgang gedeutet zu werden. Sie konnten allerdings auf eine stirkere
Untergliederung der Bevolkerung im Vergleich zu der Paracas-zeitlichen und ruralen Nasca-

zeitlichen Bevolkerung hindeuten (Jobling et al. 2004).

5.2.3 Zusammenfassende Auswertung der mt-Haplotypen Daten fiir die Palpa-Region

Die Persistenz einiger komplexer® mitochondrialer Haplotypen von der Paracas-Zeit in die

Nasca-Zeit spricht gegen einen umfassenden Populationswechsel im Untersuchungsgebiet (vgl.

 Komplex bedeutet in diesem Zusammenhang, dass die Haplotypen besondere, bzw. viele zusitzliche
Polymorphismen im Vergleich zu den Griinderhaplotypen der jeweiligen Haplogruppe aufweisen.



Auswertung der genetischen Daten fiir die Palpa-Region 167

Tab. 24 / Kap. 4.2.3). Das Auftreten dieser Matrilinien in den Gréberfeldern der gleichen
Fundorte in verschiedenen Zeitstellungen kann eher als ein Anzeichen fiir eine zeitlich stabile
(weibliche) Grundbevolkerung in der Region gesehen werden. Diese Annahme wird durch die
geringe genetische Distanz der Paracas-zeitlichen zu der ruralen Nasca-zeitlichen Bevdlkerung
unterstiitzt (vgl. Abb. 48). Die Haplotypen-Diversitdt aller untersuchten Populationen zeigt, dass
es zu keinem Zeitpunkt zu einer Isolation der Bevdlkerungen gekommen ist, sondern in allen
untersuchten Zeitstellungen ein hoher Genfluss in der siidperuanischen Kiistenregion bestand
(vgl. Tab. 32). Die Distanzberechnungen zeigen eine klare Unterscheidung der prikolumbischen
Bevolkerung der Palpa-Region und der Paracas-Halbinsel zu der préhistorischen
Hochlandpopulation von Pacapaccari und der rezenten indigenen Bevolkerung Perus. Unter den
beiden letztgenannten besteht eine relativ geringe genetische Distanz. Von den untersuchten
Kiistenpopulationen weisen die Gruppen Nasca (urban) und MH/Huari (Palpa) die geringste

Distanz zu der Hochland- und rezenten Bevdlkerung auf.

Die Paracas Population der Paracas-Halbinsel gruppiert sich in den NJ-Bdumen zu den
Bevolkerungen aus der Palpa-Region. Sie weist vor allem eine sehr geringe genetische Distanz
zu den Paracas-zeitlichen und ruralen Nasca-zeitlichen Bevolkerungen auf. Dariiber hinaus teilen
sich beide Populationen komplexe Haplotypen und zeigen eine klare genetische Differenzierung
zum Hochland. Die mitochondrialen Haplotypen-Daten deuten damit auf eine einheitliche
Bevolkerung des Ica-Nasca  Kiistengebietes hin, bzw. auf einen konstanten
Bevolkerungsaustausch untereinander. Diese Annahme wird durch die hohe genetische
Diversitit, die in den untersuchten prikolumbischen Kiistenpopulationen anzutreffen, ist

unterstitzt.

Missmatch Analyse und Tajima-D Statistik ergeben kein einheitliches Bild. Es ist keine
eindeutige Phase signifikanten Bevdlkerungswachstums nachzuweisen. Im Zusammenhang mit
den Diversitits-Werten bestétigen beide Analysen aber einen konstanten Genfluss in der Region.
Das aus den Missmatch-Graphen abzulesende Bild deutet auf eine demographische Expansion
nach dem Durchlaufen eines genetischen Bottleneck hin. Ein dhnliches Bild ist aus vielen
anderen indigenen amerikanischen Populationen bekannt und wird in der Regel auf die initiale
Kolonisation der Kontinente zurlickgefiihrt (Tarazona-Santos et al. 2001; Fix 2002; Mulligan et
al. 2004; Smith et al. 2005).

5.3 Zusammenfiihrung der mitochondrialen Haplotypen- und Haplogruppendaten

Die Ergebnisse der beiden Analyseebenen fiir die matrilineare Populationsdynamik sind

konsistent. Der hoher auflosende Datencharakter der mitochondrialen Haplotypen gibt zwar ein
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etwas differenzierteres Bild der Bevolkerungsentwicklung wieder, aber weitestgehend werden

die Ableitungen aus den Haplogruppen-Daten unterstiitzt.

Die hohen Frequenzen der Haplogruppe D in den Paracas-zeitlichen Populationen resultieren
nicht aus einer Reduzierung der genetischen Variabilitit durch genetischen Drift. Das wird durch
die angetroffene hohe Haplotypen-Diversitit (Tab. 32) bestétigt. Die Bevolkerungen rekrutieren
sich also nicht nur aus der direkten Umgebung, sondern es muss ein konstanter Genfluss

bestanden haben. Das gleiche gilt fiir die anderen untersuchten Zeitstellungen.

Die Distanzberechnungen beider Analyseebenen fithren zu einem &hnlichen Ergebnis (vgl.
Abb. 47 u. 48). Die Paracas-zeitlichen Populationen aus der Palpa-Region und der Paracas-
Halbinsel, sowie die ruralen Nasca-zeitlichen Populationen gruppieren in den jeweiligen NJ-
Bédumen nahe beieinander. Die Gruppen des Mittleren Horizontes und der urbanen Nasca-
zeitlichen Populationen weisen ein gewisses MaB3 an genetischer Distanz zu den drei zuvor
beschriebenen Gruppen auf, bilden aber noch ein gemeinsames Cluster mit diesen. Alle drei
Berechnungen ergeben eine hohe genetische Distanz zwischen der Hochlandbevdélkerung von
Pacapaccari und den Kiistenbevolkerungen, die im Kontrast zu der geringen geographischen
Distanz der Regionen steht (ca. 50 km). Insgesamt lassen sich die Beobachtungen aus den
Distanzberechnungen mit dem Trend zur Verdnderung der Haplogruppenfrequenzen
parallelisieren. Die drei Populationen mit dem hochsten D-Anteil weisen auch die geringste
Distanz zueinander auf. Mit Zunahme der Frequenzen von Haplogruppe B und C in der Palpa-
Region ab der Nasca-Zeit verringert sich auch die Distanz zu der Hochlandbevdlkerung von
Pacapaccari, wo eine eindeutige Dominanz der Haplogruppe B nachgewiesen werden konnte und

eine hohe Frequenz der Haplogruppe C (Abb. 50).

Es ist eine gleich bleibend hohe Haplotypen-Diversitit bei diachroner Zunahme der
Haplogruppen-Diversitdt in der Palpa-Region zu beobachten. Daraus ist abzuleiten, dass es nicht
zu einer quantitativen Verdnderung des Genflusses gekommen ist, sondern zu einer
Vergroflerung oder Verschiebung des Einflussbereiches des Genflusses. Haplogruppe B kommt
in der Paracas-Zeit weder in der Palpa-Region noch auf der Paracas-Halbinsel vor. Die beiden
regionalen Gruppen stellen im Endeffekt die nordliche und siidliche Verbreitungsgrenze der
archdologischen Kultur-Gruppe dar. Es ist damit wahrscheinlich, dass in der Nasca-Zeit eine
Kontribution zum Genpool stattgefunden hat, deren Quelle auBlerhalb des beschrieben Gebietes
liegt. Dariliber hinaus ist zu bemerken, dass in der urbanen Nasca-zeitlichen Gruppe die
Haplogruppen-Diversitdt hoher ist als in der ruralen Gruppe, wihrend das Verhiltnis fiir die
Haplotypen-Diversitidt umgekehrt ist. Die abschlieBende Interpretation der hier beschriebenen
Analyseergebnisse erfolgt in Kap. 7.2.
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Abb. 50: Entwicklung der Haplogruppen-Frequenzen von D und B iiber die Zeitphasen/ Gruppen im

Verhiiltnis zur genetischen Distanz der jeweiligen Gruppen zu Pacapaccari.
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6 Auswertung der genetischen Daten im kontinentalen Vergleich

Fiir den Vergleich der in der vorliegenden Arbeit ermittelten genetischen Daten mit den
stidamerikanischen Referenzpopulationen (vgl. Kap. 3.1.3) erfolgt zuerst eine Betrachtung auf
zwei Ebenen: mt-Haplogruppen und mt-Haplotypen. AbschlieBend werden die Daten beider

Ebenen verglichen.

6.1 Mitochondriale Haplogruppen
6.1.1 Haplogruppenverteilung und —Frequenzen

Fiir den kontinentalen Vergleich der mitochondrialen Haplogruppenfrequenzen wurden Daten
von 4320 Individuen aus 69 Populationen aus der Literatur aufgenommen (vgl. Tab. 10 / Kap.
3.1.3). Sieben dieser Populationen sind aDNA-Datensétze, die in prakolumbische Zeitstellungen
datieren. Drei andere Datensétze von Feuerland stammen zwar auch aus aDNA-Untersuchungen,
datieren aber ins ausgehende 19. Jhd. und werden im Folgenden mit den rezenten Populationen
gleichgestellt. Die rezenten indigenen siidamerikanischen Populationen wurden in geographisch /
kulturelle GroBrdume zusammengefasst (vgl. Kap. 3.1.3), um die Datenmenge handhaben zu
konnen. Eine Beschreibung der Regionen findet sich in Tab. 12 und ihre Kartierung in Abb.
30/51.

Abb. 51: Geographisch- /kulturelle Regionalgruppen fiir die Auswertung der mt-
Haplogruppen-Daten (vgl. Abb. 30 / Tab. 12)
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Fiir die Gruppen wurden die Haplogruppenfrequenzen und die Haplogruppen-Diversitit
berechnet (vgl. Kap. 3.8.1). Die Ergebnisse der Berechnungen finden sich in Tab. 35. Die
Frequenzen werden zusitzlich in Histogrammen, eines fiir die rezenten Populationen (Abb. 52)
und ein anderes fiir die prahistorischen Populationen (Abb. 53), dargestellt.

Tab. 35: Haplogruppenfrequenzen (A, B, C, D und andere) und Haplogruppen-Diversitit (Hd) der in

Regional-Gruppen (Reg.) zusammengefassten rezenten Referenzpopulationen und aDNA-Daten.

Haplogruppenfrequenzen |
A B C D  other | Hd

Reg. n
1 335 1 0,591 0,138 0,258 0,013 0,000 :
2 59 | 0475 0,034 0492 0000 0,000 :
3 73 1 0205 0356 0315 0,123 0,000 |
4  Qechua 159 | 0,052 0,548 0219 0,181 0,026 |
5  Qechua 164 | 0,060 0,673 0,134 0,134 0,006 :
5  Aymara 339 | 0,167 0519 0,198 0,117 0,012 |
7 804 | 0077 0353 0413 0157 0013 |
8 232 1 0,171 0329 0303 0,197 0,018 !
9 89 | 0407 0488 0093 0012 0,023 |
10 138 1 0,115 0,662 0,122 0,101 0,000 !
1 535 1 0,109 0381 0,245 0,264 0,009 |
12 341 | 0,619 0,176 0,167 0,038 0,000 |
13 443 10023 0,147 0367 0464 0002 |
14 155 | 0,079 0364 0236 0321 0,107 |
15 11 | 0,029 0,181 0381 0410 0,057 :
16 90 | 0,000 0,000 0,494 0,506 0,011
17 29 0000 0207 0241 0,552 0,000 !
aDNA-Populationen
6 Huaca-Loro MH = 36 | 0,190 0220 0,060 0310 0,220 :
5  Paucarraca Inka 35 | 0,08 0,657 0,229 0,029 0,000 :
5 ChenChen MH 23 | 0391 0,391 0,174 0,043 0,000 !
5  Tiwanaku MH 13 0,080 0,150 0230 0,230 0310 |
5 Chile-Coast = Arch = 14 | 05500 0357 0071 0,071 0,000 |
5 Chile-Coast MH 19 | 0200 0,533 0200 0067 0,000
5  Chile-Coast Inka 15 | 0316 0421 0,263 0,000 0,000 |
Palpa Paracas 28 | 0,070 0,00 0,140 0,790 0,000 :

Caverna 6 Paracas 10 | 0,000 0,000 0300 0,700 0,000 |
Palpa(rural)  Nasca 37 | 0,020 0,110 0220 0,650 0,000 |
Palpa (urban) = Nasca = 28 | 0,000 0,180 0430 0390 0,000 :
Palpa MH 11 | 0000 0270 0360 0360 0,000 |
5 Pacapaccari MH/LIP, 16 | 0,000 0,690 0,310 0,000 0,000 :




Auswertung der genetischen Daten im kontinentalen Vergleich 172
Prozentuale-Anteile der Haplogruppen
0% 20% 40% 60% 80% 100%
’ : : : : :
2 | o ‘
3 | ‘ I
4 | : I
5 Que | I
5 Aym | : . @A
g ; R I\ : EB
[ = |
% 13 | . ocC
e r i ;oD
g | ‘ | _:: B other
14 :* I ‘
15 E— | ‘
16 | | T |
17 ﬁ I 1 I

Abb. 52: Haufigkeitsverteilung der mt-Haplogruppen in den einzelnen regionalen Grofigruppen. Die Gruppe

5 (siidlicher Zentralandenraum) wurde beziiglich der Zugehorigkeit zu einer Sprachfamilie (Quechua u.

Aymara) unterteilt. Die x-Achse gibt den prozentualen Anteil der Haplogruppen an der Bevilkerung an.
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Abb. 53: Hiufigkeitsverteilung der mt-Haplogruppen in den aus der Literatur bekannten aDNA-Daten aus
prikolumbischen Populationen und der in der vorliegenden Arbeit untersuchten Populationen. In Klammern
hinter den Namen findet sich die jeweilige Phase, aus der die Daten stammen. Bis auf Huaca-Loro (Peru-
Nordkiiste Reg. 6) stammen die aDNA-Populationen alle aus der Region 5 (siidlicher Zentralandenraum). Die

x-Achse gibt den prozentualen Anteil der Haplogruppen an der Bevilkerung an.
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Wie bereits in Kap. 2.3.2 beschrieben, weisen die indigenen siidamerikanischen Bevdlkerungen
im duflersten Norden des Kontinentes (Reg. 1 u. 2; Abb. 51) sehr hohe Frequenzen der
Haplogruppe A auf (48-60%). Im weiteren Verlauf der Anden und der Pazifikkiiste in Richtung
Stiden nimmt dieser Anteil stetig ab. Nur in Region 9 am 0Ostlichen Andenful3 der siidlichen
Zentralanden und im siidlichen brasilianischen Hochland (Reg. 12) finden sich dhnlich hohe
Frequenzen der Haplogruppe A (41% u. 62%) wie an der Nordkiiste. Ein regionaler oder
kultureller Zusammenhang unter diesen vier Regionen ist nicht bekannt. In einem Raum, der von
den nordlichen Zentralanden (Reg. 3) iiber die Zentralanden (Reg. 4 u. 5) bis in die siidlichen
Anden (Reg. 10) reicht, wird Haplogruppe A in der Dominanz von Haplogruppe B abgelGst
(Abb. 54). Die Bevolkerungen des zentralen Andenraums (Reg. 4 u. 5) und der siidlichen Anden
(10) weisen Anteile von 52%-67% der Haplogruppe B auf. Haplogruppe C stellt in den Regionen
jeweils den zweitgroten Anteil an der Bevolkerung mit 12%-20%. Die Haplogruppen D und A
sind jeweils nur schwach reprisentiert (vgl. Abb. 52). Weiter siidwérts entlang der Pazifikkiiste
und der siidlichsten Anden (Reg. 13, 15 u. 16) nimmt der Anteil von Haplogruppe B ab (vgl.
Abb. 54). Auf Feuerland (Reg. 16) konnte Haplogruppe B bislang nicht nachgewiesen werden.
Gleichzeitig steigt die Haufigkeit der Haplogruppe D in der Bevolkerung in den drei Regionen
auf 46 — 51% an. Haplogruppe C ist, wie auch in den Zentralanden und den Siidanden, die am
zweitstdrksten reprisentierte Gruppe, allerdings mit einem viel hoheren prozentualen Anteil von
37-49%. Im Osten der siidlichsten Anden, in der argentinischen Pampa (Reg. 14), ist eine sehr
homogene Verteilung der Haplogruppen B, C und D anzutreffen. Patagonien (Reg. 17) dhnelt in
der Haplogruppenverteilung den siidchilenischen Bevolkerungen (Reg. 15).

Prozentualer Anteil der Haplogruppen
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Abb. 54: Verinderung der Haplogruppen-Frequenzen entlang der siidamerikanischen
Westkiiste und der Anden von Nord nach Siid (das Diagramm umfasst nur die
Regionalgruppen der Westkiiste: Reg. 1, 3, 4, 5, 10, 13, 15, 16; vgl. Abb. 51)
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In den Bevolkerungen der nordlichen und siidlichen Amazonasregion ist ein viel homogeneres
Verhiltnis der vier mt-Haplogruppen zueinander anzutreffen. Keine Haplogruppe ist so eindeutig
dominant, wie es im westlichen Siidamerika der Fall ist. B und C sind jeweils mit 30-40% am
stairksten reprisentiert. In der Gran Chaco Region (11) ist ein dhnliches Verteilungsbild

anzutreffen.

Vergleicht man die aDNA-Daten mit den rezenten Daten ist festzustellen, dass die
Populationen aus dem siidlichsten Peru (Chen Chen - Lewis et al. 2007a) und Nord-Chile (Chile
Coast - Moraga et al. 2005) viel hohere Anteile an Haplogruppe A aufweisen, als heute
anzutreffen sind (Reg. 5 Aymara u. 10). Die Haplogruppenfrequenzen finden am ehesten in den
Bevolkerungen des Ostlichen Andenfulles der siidlichen Zentralanden (Reg. 9) eine
Entsprechung. Die Inka-zeitliche Bevolkerung Paucarracas (Shinoda et al. 2006) und auch des in
der vorliegenden Arbeit untersuchten Fundortes Pacapaccari, der 400-600 Jahre friiher datiert,
weisen ein sehr dhnliches Verteilungsbild auf. Beide Populationen stammen aus dem andinen
Hochland. Der Vergleich mit der Haplogruppenverteilung in den rezenten Bevolkerungen der
Zentralanden (Reg. 4 u. 5) und der Siidanden (Reg. 9) zeigt auf, dass trotz der zeitlichen Distanz
von ca. 600-1200 Jahren ein fast einheitliches Bild anzutreffen ist wie in den prakolumbischen
Populationen. Ein geringer Unterschied ergibt sich nur aus den etwas hoheren Frequenzen der

Haplogruppen A und D (vgl. Tab. 35).

Die in den Mittleren Horizont datierende Population von Huaca-Loro von der Nordkiiste
Perus (Shimada et al. 2004) weicht in ihren Haplogruppenfrequenzen von der rezenten
Bevolkerung der Region (Reg. 4) ab. Haplogruppe D ist hier am stirksten vertreten (31%). Es ist
allerdings zu bemerken, dass 22% der in Huaca-Loro typisierten Individuen den Autoren nach
einer Haplogruppe zugehoérig waren, die nicht den vier indigenen amerikanischen
Griinderhaplogruppen entspricht. Es ist nicht abzuschétzen, ob es sich bei diesen anderen
Haplogruppen nicht vielleicht auch um rezente Kontaminationen handelt, bzw. wie authentisch
die anderen Daten sind (Bandelt et al. 2003; Bandelt 2005). Reduziert man die Daten aus Huaca-
Loro auf die vier Haplogruppen A, B, C und D, ist eine Entsprechung des Frequenzmusters am
ehesten in den Nasca-zeitlichen Populationen aus der Palpa-Region zu finden. Die hohen
prozentualen Anteile an Haplogruppe C und D in den hier untersuchten Populationen der
stidperuanischen Kiiste sind in dieser Verteilung in den rezenten Populationen nur im siidlichen
Stidamerika (Reg. 13-17) nachzuweisen. Dabei entsprechen die in der urbanen Nasca-zeitlichen
Population angetroffenen Haplogruppenfrequenzen denen des heutigen mittleren Chile (Reg.

13). Die beiden Paracas-zeitlichen und die rurale Nasca-zeitliche Population weisen hingegen
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eher eine Haplogruppenverteilung auf wie die rezenten Bevolkerungen der Regionen 15-17, also

dem siidlichen Chile und Argentinien.

In den Haplogruppen-Diversititswerten (Tab. 35) ist kein {ibergeordnetes, regional
abhingiges Muster zu erkennen. Sehr hohe Werte weisen die siidlichen Amazonasregion (Reg.
8), das Gran Chaco (Reg. 11), die argentinische Pampa (Reg. 14) und die nordlichen
Zentralanden (Reg. 3) auf. Die niedrigste Haplogruppen-Diversitit wurde fiir die Paracas-

zeitliche Population aus der Palpa-Region und Pacapaccari ermittelt.

6.1.2 Genetische Distanzen

Wie bereits fiir die Palpa-Region beschrieben (Kap. 5.1.2), wurden auch fiir die gesamten
Haplogruppen-Daten aus Siidamerika Distanzberechnungen angestellt. Die Berechnungen
beinhalten die zuvor beschriebenen Regionalgruppen und die aDNA-Daten. Aus den
Berechnungen der paarweisen Fgr-Distanzen und der Nei-D (vgl. 3.8.2) ergibt sich ein
vergleichbares Bild. Als Grundlage fiir die graphische Darstellung der Daten wurden die Fgr-
Distanzwerte gewéhlt. Fiir die Darstellung wurden drei verschiedene Methoden gewihlt. Da
phylogenetische Bdume durch die Verbindung der Taxa eindeutige Abstammungslinien
suggerieren, wurde fiir eine neutrale Darstellungsform eine multidimensionale Skalierung mit
den Daten aus der Distanzmatrix durchgefiihrt und in einen MDS-Plot umgesetzt (Abb. 55).
Zusitzlich wurden auch ein UPGMA- und NJ-Baum berechnet (vgl. Kap 3.8.3). Beide Baume
ergeben ein nahezu identisches Bild. Im Folgenden wird der UPGMA-Baum (Abb. 56)
dargestellt.

Der MDS-Plot und auch der UPGMA-Baum verdeutlichen das Bild, das sich bereits aus den
Frequenzverteilungen ergeben hat. Die Paracas- und Nasca-zeitlichen Populationen aus dem
Palpa-Tal und der Paracas-Halbinsel clustern zusammen mit den Regionen 13, 15, 16 und 17,
also den rezenten Populationen des mittleren und siidlichen Chiles und dem argentinischen
Patagonien. Ein zweites Cluster wird von den zentral- und siidandinen Gruppen und den
priakolumbischen Populationen von Paucarraca und Pacapaccari gebildet. Die in den Mittleren
Horizont datierenden Populationen aus Chen Chen und dem noérdlichen Chile gruppieren

zusammen mit der rezenten Bevolkerung des Ostlichen FuB3es der siidlichen Zentralanden.
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Abb. 55: MDS-Plot der paarweisen Fgr-Distanzen fiir die rezenten und prikolumbischen
Haplogruppen-Daten aus Siidamerika. Aus Platzgiinden ist der Fundort Paucarraca mit ,Inka“

beschriftet.

Die drei Cluster aus dem MDS-Plot zeichnen sich auch in dem UPGMA-Baum ab (Abb. 56). Die
Populationen aus der Palpa-Region und des siidlichen Siidamerika gruppieren zusammen in
einem distinkten Ast des Baumes und weisen eine hohe Distanz gegeniiber allen anderen
Regionen auf. Die Astlingen innerhalb der Gruppe der anderen Populationen weisen auf relativ
geringe Distanzen zueinander hin. Innerhalb dieser Gruppe bilden, wie auch im Plot, die
rezenten und prakolumbischen Populationen der zentralen und siidlichen Anden ein distinktes
Cluster. Auch die Gruppe aus Region 9 und den priakolumbischen Populationen der nérdlichen
chilenischen Kiiste bildet sich in dem Baum ab. Dieses Cluster gruppiert im Baum zusammen

mit den Populationen aus dem Ostlichen Siidamerika.
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Abb. 56: UPGMA-Baum, erstellt aus den paarweisen Fgr-Distanzen fiir die rezenten und
prikolumbischen Haplogruppen-Daten aus Siidamerika. Der Baum ist skaliert. Die Astliingen geben
die zugrunde liegenden paarweisen Distanzwerte wieder. Die Késten kennzeichnen die drei Cluster
aus dem MDS-Plot. 1 = Palpa u. Siid-Siidamerika; 2 = Hochland u. rezentes Peru; 3= ostlicher

Andenfuf} und prikolumbische, chilenische Nordkiiste.
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6.2 Mitochondriale Haplotypen
6.2.1 Intrakontinentaler Vergleich der Haplotypen aus dem Untersuchungsgebiet

Um die mitochondrialen Haplotypen-Daten aus dem Untersuchungsgebiet mit dem restlichen
Stidamerika zu kontextualisieren, wurden sie mit den genetischen Daten von 984 Individuen aus
15 indigenen stidamerikanischen Populationen verglichen (vgl. Abb. 29; Tab. 11 / Kap. 3.1.3). In
Tab. 36 sind alle im Rahmen der vorliegenden Arbeit ermittelten Haplotypen aufgefiihrt, die
auch in den Referenzpopulationen nachgewiesen wurden. Insgesamt teilen sich die Populationen
nur sehr wenige Haplotypen, mit Ausnahme der indigenen amerikanischen Griinderhaplotypen
PA-A1, B1, B3, C2 und DI. Dariiber hinaus kommen nur die drei Haplotypen PA-A3, C4 und
C10 (vgl. Abb. 41) ebenfalls in den rezenten indigenen Bevdlkerungsgruppen vor.
Uberraschenderweise teilt sich die prikolumbische Bevélkerung der Palpa-Region diese
Haplotypen mit Populationen aus dem 0Ostlichen Siidamerika, dem Gran Chaco (Reg. 11) und
dem angrenzenden siidlichsten Brasilien (Reg. 12). Der Vergleich bestétigt das Bild, dass die
meisten indigenen amerikanischen Populationen einen sehr hohen Anteil diskreter Haplotypen
aufweisen (Malhi et al. 2002), die meist nur in begrenzten geographischen Rdumen verbreitet

sind.

Tab. 36: Haplotypen aus der Palpa-Region, die in mehreren Populationen nachgewiesen werden konnten.

: mt-Haplotypen Palpa-Region
' PA-A1 PA-A3 PA-Bl PA-B3 PA-C2 PA-C4 PA-C10 PA-DI

Yanomami 0 0 0 75 49 0 0 0
Zoro 0 0 0 0 0 3 0 13
Xavante 4 0 11 0 0 0 0 0
Ancash 0 0 4 0 3 0 0 1
Bolivien Tiefland 5 0 3 0 6 0 0 3
Gran Chaco I 0 0 0 9 10 0 1 11
Guarani 191 0 0 0 0 0 13
Kaingang 30 0 0 0 12 0 0 0
Pehuenche 0 0 2 0 7 0 0 0
Mapuche L0 0 0 0 12 0 0 0
Yaghan 0 0 0 0 3 0 0 2

6.2.2 Populationsgenetische Berechnungen

Fiir alle aufgenommenen HVRI-Daten aus den rezenten Referenzpopulationen wurden

genetische Diversitits- und Distanzberechnungen durchgefiihrt (vgl. Kap. 3.8.1), um die
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bevolkerungsbiologischen Relationen der prakolumbischen Palpa-Region zum restlichen

Stidamerika zu beleuchten. In Tab. 37 finden sich die Ergebnisse der Diversitdtsberechnungen.

Wie fiir die Populationen aus dem Untersuchungsgebiet (vgl. Kap. 5.2.2) wurden auch fiir die

rezenten Referenzpopulationen Haplotypen- (Hd) und Nukleotid-Diversitét () ermittelt. Neben

diesen Werten sind in Tab. 37 die pro Gruppe nachgewiesene Zahl an verschiedenen Haplotypen

(h), die Zahl der variablen Nukleotidpositionen (S = segregating sites) und die durchschnittliche

Zahl der Nukleotidunterschiede (K) angegeben.

Tab. 37: Genetische Diversitit der rezenten indigenen siidamerikanischen Referenzpopulationen und den

prikolumbischen Populationen aus dem Untersuchungsgebiet (fiir die geographische Zuordnung der

Populationen vgl. Abb. 29)

Population n h S Hd K T Quelle
Ache 63 3 7 0,2038 1,0824  0,0030  Schmitt et al. 2004
Guarani 200 9 13 0,7635 2,4970 0,0070  Marrero et al. 2007
Xavante 25 4 10 0,6767  3,0000 0,0083 Ward et al. 1996
Zoro 29 8 16 0,7586  3,7783 0,0106 Ward et al. 1996
Gaviao 5 2 10 0,4000  4,0000 0,0111 Ward et al. 1996
Yanomami 155 6 16 0,6566 44226 0,0123 Williams et al. 2002
Arequipa 22 18 25 0,9784  5,0476 0,0140  Fuselli et al. 2003
San Martin 22 15 22 0,9394  5,1429 0,0143  Fuselli et al. 2003
Yaghan 15 7 15 0,8857 5,2952  0,0147  Moraga et al. 2000
Mapuche 34 9 17 0,8378 5,5350 0,0156  Moraga et al. 2000
Kaingang 74 10 19 0,7486 5,6594 0,0157  Marrero et al. 2007
Pehuenche 24 13 22 0,9022 5,8370 0,0162  Moraga et al. 2000
Ancash 34 27 42 0,9768 59893 0,0162 Lewis et al. 2005
Bolivien Tiefland 53 31 36 0,9666 5,8578 0,0163 Bert et al. 2004
Tayacaja 60 42 48 0,9672 5,9571 0,0166 Fuselli et al. 2003
Gran Chaco 169 45 55 0,9552 6,8872 0,0191 Cabana et al. 2006
Palpa (Paracas) 25 15 21 0,9500  3,7884 0,0105 diese Arbeit
Caverna6 (Paracas) 6 5 6 0,9333 2,8000 10,0078 diese Arbeit
Palpa (Nasca-Rural) 30 26 31 0,9885 4,6020 0,0130 diese Arbeit
Palpa (Nasca-Urban) 25 17 18 0,9700 49267 0,0137 diese Arbeit
Palpa (MH) 6 6 15 1,0000  6,2667 0,0174 diese Arbeit
Pacapaccari 12 6 15 0,8636 6,0909 0,0169 diese Arbeit

Die rezenten Populationen des westlichen Siidamerika (Anden, Pazifikkiiste) weisen, wie auch

die pridkolumbische Bevolkerung der siidlichen peruanischen Kiiste, sehr hohe Haplotypen-

Diversititswerte auf (Hd: 0,84—1,00). Ahnlich hohe Werte sind 6stlich der Anden nur in den
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Bevolkerungen des Gran Chaco und des bolivianischen Tieflandes zu finden. Alle anderen
Populationen des Ostlichen Siidamerika, vor allem in den ndrdlichen und siidlichen
Amazonasgebieten, weisen geringere Werte in einem Bereich von Hd= 0,20-0,75 auf. Das Gran
Chaco verbindet seit prikolumbischer Zeit den Westen und Osten Siidamerikas, als eines der
Hauptdurchgangsgebiete fiir Handel und Menschen (Cabana et al. 2006). Dieser Umstand erkléart
wahrscheinlich auch die, im Vergleich zu den anderen ost-siidamerikanischen Populationen,
hohe Haplotypen-Diversitit. Die aus den Hd-Werten abzuleitende eindeutige Unterscheidung der
Ostlichen und westlichen Populationen Siidamerikas ist nicht aus den m-Werten zu ersehen. Die
in den Gruppen der Palpa-Region anzutreffende Nukleotid-Diversitit fiigt sich in die
Variationsbreite der rezenten Populationen ein. Das Verhéltnis von beiden genetischen

Diversitéiten zueinander in den untersuchten Populationen ist in Abb. 57 dargestellt.
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Abb. 57: Haplotypen- vs. Nukleotid-Diversitit. In dem Plot sind die beiden Diversititswerte der
siidamerikanischen Populationen gegeneinander aufgetragen (schwarze Rechtecke: Populationen der
Amazonasregion und des siidostlichen Siidamerika; graue Rauten: chilenische Populationen; rosa Punkte:
rezente zentralandine Populationen und Pacapaccari; griines Dreieck: Gran Chaco; rote Dreiecke:

prikolumbische Populationen aus der Palpa-Region und der Paracas-Halbinsel.
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Der Plot verdeutlicht den Unterschied der genetischen Diversitit in den ost- und west-
siidamerikanischen Bevolkerungen. Es fillt auf, dass die west-siidamerikanischen Populationen
in dem Plot sehr nahe zusammen gruppieren (Abb. 57). Die hohen Diversititswerte weisen
darauf hin, dass der Genfluss im andinen, bzw. west-siidamerikanischen Raum iiber die Zeit
hinweg stabil hoch war, wéhrend die Bevolkerungsgruppen im Osten einer stirkeren Isolation
unterlagen (vgl. Lewis et al. 2007b). Die hohen Hd-Werte und die dazu im Verhiltnis geringen
n-Werte der beiden Paracas-zeitlichen Populationen konnten auf ein Bottleneck-Ereignis
hinweisen, auf das ein schnelles Bevdlkerungswachstum folgte (Lowe et al. 2004). Das
Diversititsverhéltnis der anderen rezenten und priakolumbischen west-stidamerikanischen
Populationen deutet auf eine relativ stabile und groBe Bevolkerung mit einem konstanten

genetischen Austausch hin.

Zur Ermittlung der genetischen Distanz wurden die 15 Referenzpopulationen in
Abhingigkeit von ihrer regionalen Herkunft (vgl. Abb. 51) in Gruppen zusammengefasst. Fiir
diese Gruppen wurde auf Basis der Sequenzdaten die durchschnittliche genetische Distanz
zwischen den Gruppen berechnet und mit der UPGMA-Methode (vgl. Kap. 3.8.3) in einen
phylogenetischen Baum umgewandelt (Abb. 58).

Palpa (Paracas)

Cawerna 6 (Paracas)

Palpa (Nasca-Rural)

Palpa (Nasca-Urban)
Palpa (MH)

Yaghan (Feuerland-Chile)

Lowlands (Bolivien)
Mittel-Chile
Zentralanden

Pacapaccari (Hochland MH/LIP)

Sued-Amazonas

Nord-Amazonas

- Ache (Paraguay)

Gran Chaco (Argentinien)

Sued-Brasilien

1 1 1 1 1 1
0.010 0.008 0.006 0.004 0.002 0.000

Abb. 58: UPGMA-Baum der durchschnittlichen genetischen Distanzen zwischen den verschiedenen
rezenten und prikolumbischen Bevilkerungsgruppen Siidamerikas. Der Baum ist skaliert und die

Astlingen geben die ermittelten paarweisen Distanzwerte wieder.
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Die Sequenzdaten bieten ein etwas differenzierteres Bild als die Haplogruppen-Daten (vgl. Kap.
6.1.2). Es bilden sich zwei Hauptmonophyla (Abb. 58). Das eine umfasst die siidbrasilianischen
Populationen (Guarani u. Kaingang) und das andere die restlichen rezenten Populationen und die
prakolumbische Bevolkerung der Palpa-Region. Dieses zweite Monophylum ldsst sich in drei
Cluster unterteilen. Cluster eins bildet fiir sich das Gran Chaco. Die zentralandinen Populationen
und das prikolumbische Pacapaccari gruppieren zusammen mit den nord- und siidamazonischen
Populationen, wobei letztere eine geringere Distanz zueinander aufweisen als zu den andinen
Gruppen. Auffillig ist, dass die Ache aus den Galeriewéldern Paraguays eine geringere Distanz
zu der nordamazonischen Bevolkerung aufweisen als zu der siidamazonischen. Das dritte Cluster
wird von den prikolumbischen Populationen der Palpa-Region und den siidwestlichen
stidamerikanischen rezenten Populationen gebildet (Mapuche, Pehuenche, Yaghan). In dieses
Cluster fillt auBerdem die Bevolkerung des bolivianischen Tieflandes. Die priakolumbischen
Populationen der Palpa-Region und der Paracas-Halbinsel gruppieren in relativ geringer Distanz

zueinander. In geringer Distanz dazu findet sich die rezente Bevolkerung Feuerlands (Yaghan).

Um die genetischen Beziehungen der prahistorischen Gruppen zu der rezenten Bevolkerung
des westlichen Siidamerikas zu verdeutlichen, wurden zusitzlich Distanzberechnungen
vorgenommen, die nur die einzelnen Populationen dieser Regionen umfassen (nicht in Gruppen
zusammengefasst). Zur Darstellung der Beziehungen wurde ein NJ-Baum gewihlt, der aus den
paarweisen Fsp-Distanzen ermittelt wurde (Abb. 59). Alle anderen Distanzberechnungen (vgl.

Kap. 3.8.2) ergeben ein dhnliches Bild.
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Abb. 59: NJ-Baum der paarweisen Fgr-Distanzen zwischen den west-siidamerikanischen
Populationen. Der Baum ist skaliert und die Astliingen geben die ermittelten Distanz-

Verhiltnisse wieder.



Auswertung der genetischen Daten im kontinentalen Vergleich 183

Der NJ-Baum (Abb. 59) weist zwei eindeutige Cluster auf. Das eine umfasst die
prikolumbischen Populationen der Palpa-Region und die rezenten chilenischen Populationen,
das andere die rezenten peruanischen Populationen und das prikolumbische Pacapaccari. Die in
den Mittleren Horizont datierende Bevolkerung der Palpa-Region gruppiert sich zwischen die
beiden Cluster. Mapuche, Pehuenche (mittleres bis siidliches Chile) und die rurale Nasca-
zeitliche Population der Palpa-Region weisen geringe Distanzen zueinander auf. Die Yaghan
(Feuerland) gruppieren sich zwischen die urbane Nasca-zeitliche Bevdlkerung und die anderen

drei Gruppen aus der Palpa-Region.

Zum Vergleich der genetischen Strukturen der einzelnen Regionen und Gruppen zueinander
wurde eine AMOVA-Analyse durchgefiihrt (vgl. Kap. 3.8.6). Die Ergebnisse der Analyse finden
sich in Tab. 38. Fiir die AMOVA werden Gruppen gebildet, die mehrere Populationen umfassen.
Diese Gruppen konnen miteinander verglichen werden. Die hier vorgenommene Gruppenbildung
versucht verschiedene Relationen und Oppositionen unter Bevolkerungsgruppen in Abhéngigkeit
von kulturellen und geographischen Faktoren zu erfassen. So werden das Ostliche und westliche
Stidamerika ebenso miteinander verglichen, wie die prakolumbischen Populationen der Palpa-
Region mit den rezenten Populationen aus Peru. Die jeweiligen Vergleichsszenarien sind der

ersten Spalte in Tab. 38 zu entnehmen.

Die AMOVA-Analysen, die sich jeweils nur auf eine Gruppe beziehen (Zeile: 1-6; Tab. 38),
zeigen, dass die Bevolkerungsgruppen des westlichen Siidamerika den grofiten Anteil
molekularer Variationen innerhalb der einzelnen Populationen aufweisen (93-100%), aber nur
eine geringe genetische Differenzierung zwischen den Populationen besteht (3-6%). Im Kontrast
dazu steht die Bevolkerung des dstlichen Siidamerika, wo nur 66% der Variationen innerhalb der
Populationen auftreten und 34 % unter verschiedenen Populationen. Dieses Bild zeigten bereits
die ermittelten Haplotypen-Diversitidtswerte (s.0.) und bestitigen die Annahme, dass im
Andenraum und an der Pazifikkiiste zu allen Zeiten ein héherer und konstanter genetischer
Austausch unter den Bevolkerungen bestand als Ostlich der Anden. Der Vergleich zwischen allen
westlichen und Ostlichen Gruppen (Tab. 38, Zeile 8) ergibt allerdings keine signifikante
Unterscheidung. Diese Beobachtung wurde bereits in fritheren Arbeiten gemacht (Luiselli et al.

2000; Tarazona-Santos et al. 2001; Lewis et al. 2005).



Molekulare Variation (in %)

Fixation Index

Verglichene Populationen

. Variation unter Variation
Anzahl Variation den innerhalb
Vergleich zwischen . dSC ST OCT Gruppe 1 Gruppe2 Gruppe3
Gruppen Gruppen ‘ Populationen deI:
in den Gruppen Populationen

Peru (rezent) 1 n.d. 3,89 96,11 n.d. 0,03886 n.d. 2-5
Chile (rezent) 1 n.d. 4,02 95,98 n.d. 0,04017 n.d. 14-16
Osten (gesamt) 1 n.d. 33,51 66,49 n.d. 0,33505 n.d. 1;6-13
aDNA (Kiiste / ohne Paccapacari) 1 n.d. 4,94 95,06 n.d. 0,04940 n.d.
Paracas (Palpa & Caverna6) 1 n.d. -0,58 100,58 n.d. -0,00576 n.d.
Nasca(Palpa) L] nd 613 827 | nd 006732  nd |
Gran Chaco zu Siidost 2 -10,17 44,72 65,45 0,04059 0,34549 -0,1018 10 11-13
Ost zu West 2 -1,53 28,97 72,56 0,28531 0,27436 -0,0153 | 2-5;14-16 1;6-13
Gran Chaco zu Peru 2 2,94 3,25 93,81 0,03344 0,06190 0,0295 10 2-5
Chile zu Nasca (Palpa) 2 3,81 491 91,28 0,05103 0,08721 0,0381 14-16
Chile zu Peru 2 5,82 3,69 90,49 0,03923 0,09514 0,0582 14-16 2-5
Chile (rezent) zu aDNA (Kiiste) 2 6,41 4,04 89,54 0,04319 0,10455 0,0641 14-16
Gran Chaco zu Chile 2 7,39 2,76 89,85 0,02975 0,10148 0,0739 10 14-16
Peru & Hochland zu Nasca & MH Kiiste 2 8,76 5,56 85,68 0,06095 0,14323 0,8762 2-5
Peru zu Nasca 2 8,90 4,04 87,05 0,04440 0,12947 0,0890 2-5
Chile zu Paracas 2 10,30 3,28 86,41 0,03661 0,13587 0,1030 14-16
Peru zu Hochland 2 11,24 3,43 85,34 0,03859 0,14661 0,1124 2-5
Peru (rezent) zu aDNA (Kiiste) 2 12,02 5,02 82,97 0,05701 0,17034 1,1202 2-5
Peru zu Paracas 2 15,71 3,10 81,19 0,03676 0,18813 0,1572 2.5
Nordost zu Siidost 2 16,62 32,61 50,77 0,39113 0,49233 0,1662 1 6-8; 11-13
Nasca zu Hochland 2 24,55 5,08 70,37 0,06734 0,29628 0,2455
aDNA Kiiste zu Hochland 2 30,70 3,10 66,21 0,04467 0,33793 0,3070
ParacaszuHochland 2 Mss 3T 5782 | 002424 042177 04355 |
Paracas zu Nasca zu Mittl. Horizont 3 -0,73 5,47 95,26 0,05429 0,04741 -0,0073
Ost zu West zu aDNA Daten 3 0,95 27,02 72,03 0,27280 0,27972 0,0095 1;6-13 2-5; 14-16
Nordost zu Mitteost zu Siidost 3 1,93 46,35 51,72 0,47263 0,48281 0,0193 1 6-9 11-13
Regionalgruppen & Chrono zueinander 9 1,10 26,34 72,56 0,26635 0,27442 0,0110

Tab. 38: AMOVA-Analyse der HVRI-Daten aus allen rezenten und prikolumbischen Populationen. Die linke Spalte gibt das Vergleichsszenario an. Die Spalte daneben die

Zahl an Gruppen, die gebildet wurden. Variationen zwischen Gruppen (®SC) konnen nur ermittelt werden, wenn mehrere gebildet wurden. Fettgedruckte Werte sind

signifikant. Die letzten drei Spalten geben die jeweiligen integrierten rezenten Populationen an (vgl. Tab. 11).
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Den hochsten Variationswert unter Gruppen ergibt der Vergleich zwischen den Paracas-
zeitlichen Populationen und dem prikolumbischen Hochland (Pacapaccari) und auch aller Daten
aus der Palpa-Region zum Hochland (40% bzw. 30 %). Der Vergleich zwischen der Paracas-Zeit
und dem rezenten Peru ergibt ebenfalls eine signifikante Unterscheidung zwischen den beiden
Gruppen. Die Variation zwischen der rezenten chilenischen und der Paracas-zeitlichen
Bevolkerung ist niedriger. Der Vergleich aller chilenischen Populationen zu den Nasca-
zeitlichen zeigt, dass nur 3,8% der angetroffenen genetischen Variation unter den beiden
Gruppen besteht. Die rezente peruanische Bevolkerung unterscheidet sich im Gruppenvergleich
deutlich mehr von den priakolumbischen Populationen der Palpa-Region. Allerdings erreichen

die Werte keine eindeutige Signifikanz.

Die AMOVA-Analysen bestdtigen das Bild, welches aus den Diversitits- und Distanz-
Analysen entstanden ist. Das westliche Stidamerika (Anden und Pazifikkiiste) weist eine hohere
Diversitit auf, und alle Daten deuten auf einen konstanten Genfluss unter den Populationen hin.
Die prikolumbischen Populationen aus der Palpa-Region zeigen eine hohere Affinitidt zu den
rezenten mittel- und siidchilenischen Populationen als zu der rezenten Bevdlkerung Perus. Der
Hochlandfundort Pacapaccari zeigt hingegen in allen Untersuchungen eine hohe Korrelation zu

den Bevolkerungen des heutigen Perus.

6.3 Zusammenfassende Betrachtung des kontinentalen genetischen Vergleichs

Der Vergleich der genetischen Daten aus der Palpa-Region mit anderen prikolumbischen aber
auch rezenten siidamerikanischen Populationen ermdglicht es, die bevdlkerungsbiologischen
Verbindungen und Entwicklungen der siidperuanischen Kiiste zu beleuchten. Die Ableitungen,
die aus beiden Analyseebenen — mitochondriale Haplogruppen und Haplotypen — gemacht

werden konnen, sind weitestgehend kongruent.

Beziiglich der genetischen Diversitdt und damit verbunden dem regionalen Genfluss zeigt
sich eine Unterscheidung zwischen dem westlichen und dem 0stlich der Anden gelegenen
Stidamerika. Generell ist die genetische Differenzierung unter den Gemeinschaften im Westen
geringer. Es bestand iiber die Zeiten hinweg immer ein starker genetischer Austausch unter den
Gruppen. Die trotzdem zu erkennende regionale Differenzierung der Bevolkerungs-
zusammensetzung und die Tatsache, dass unter den verschiedenen Regionen nur wenige
Haplotypen geteilt werden, deuten allerdings darauf hin, dass der Genfluss hauptsichlich
innerhalb bestimmter geographischer oder kultureller Grenzen stattgefunden hat. Diese Aussage
wird auch durch die Variationen in der Verteilung der Haplogruppenfrequenzen entlang der

Anden und Pazifikkiiste bestirkt (vgl. Abb. 54). Anhand dieser lassen sich in der rezenten
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Bevolkerung drei Hauptgruppen festlegen. In der Bevolkerung des duBersten Nordens
Stidamerikas dominiert die Haplogruppe A. Diese wird in dem zentral- und siidandinen Raum
durch die Haplogruppe B in der Bedeutung abgelost. Im siidlichen Siidamerika treten die
Haplogruppen D und C am héufigsten auf. Die aus den Haplogruppenfrequenzen abzulesende
Unterscheidung spiegelt sich auch in den verschiedenen genetischen Distanzberechnungen auf
Haplogruppen- und Sequenzebene wider. Auch hier bilden sich jeweils fiir die Populationen des
zentralen und siidlichen Andenraums und des siidlichen Siidamerikas relativ distinkte Cluster.
Frequenz- und Distanzdaten sprechen aber nicht fiir abrupte Briiche zwischen den Regionen,
sondern deuten eher auf mehr oder weniger sanfte Uberginge in den postulierten Grenzbereichen

der Verbreitung hin.

Die genetischen Daten der Bevolkerung der Palpa-Region und der Paracas-Halbinsel zeigen,
trotz der gewaltigen geographischen Distanz von iiber 2000km, eine hohere Affinitdt zu den
rezenten mittel- und siidchilenischen und argentinischen Populationen als zum heutigen Peru.
Nur die prikolumbische Hochlandbevolkerung Pacapaccaris und des Inka-zeitlichen Paucarraca
weisen eine hohe Ahnlichkeit zu den rezenten peruanischen Populationen auf. Es ist allerdings
zu erginzen, dass die beiden prikolumbischen Populationen geringere Haplogruppen-

Diversititswerte aufweisen, als sie in der heutigen indigenen Bevolkerung anzutreffen sind.
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7 Interpretation, Diskussion und Kontextualisierung der genetischen Daten
7.1 DNA-Erhaltung in Wiistenfunden

Die von Marota et al. (2002) aufgestellte Hypothese, dass DNA in organischen Fundstiicken, die
in einem hyperariden Wiistenmilieu gelagert wurden, eine maximale Erhaltungsdauer von 700
Jahren hat, kann durch die vorliegenden Untersuchungen widerlegt werden. Es konnte
mitochondriale DNA aus einer groBen Zahl von 1500-2500 Jahre alten menschlichen
Skelettelementen extrahiert und amplifiziert werden. Dariiber hinaus gelang es auch, in einem ca.
6000 Jahre alten Individuum des peruanischen Archaikums (Individuum: AO4) den Erhalt von
mt-DNA nachzuweisen. Die DNA lag zwar stark fragmentiert vor, doch unterscheidet sich der
Typisierungserfolg nicht von anderen aDNA-Studien, die erdgelagerte menschliche Skelettfunde
aus Siidamerika (z.B. Shinoda et al. 2006) oder Nordamerika (z.B. Stone u. Stoneking 1999)
untersuchten. Es kann keine generalisierende Behauptung beziiglich der maximalen Erhaltung
von DNA aufgestellt werden. Die Erhaltungsqualitdt und -quantitét ist in erster Linie abhédngig
von den individuellen Lagerungsbedingungen des Probenmaterials (vgl. Burger et al. 1999;
Hummel 2003). Die vorliegende Arbeit, aber auch die iiber viele Jahre gesammelte Erfahrung
der Arbeitsgruppe Paliogenetik zeigt auf, dass nur eine praktische Uberpriifung Hinweis darauf

geben kann, ob aDNA erhalten ist oder nicht.

7.2 Bevolkerungs- und Kulturgeschichte der Palpa-Region und Siidamerikas
7.2.1 Verbreitung der Paracas-Kultur an der siidperuanischen Kiiste

Es galt lange als Lehrmeinung, dass die Paracas-Kultur hauptsichlich in der Umgebung von Ica
verbreitet war (Silverman 1994). Das Auftreten der wenigen mit der Paracas-Kultur zu
assoziierenden Funde siidlich von Ica wurde durch Handel bzw. kulturelle Diffusion erklért.
Archidologische Grabungen in der Palpa-Region erbrachten erstmals den Nachweis fiir Paracas-
Siedlungen auBlerhalb der Ica-Region (vgl. Kap. 2.3.3). Auf Basis dieser Funde behaupten
Reindel und Isla (2006), dass die Paracas-Kultur eine weitaus groflere Verbreitung hatte, als
zuvor angenommen. Die paldogenetischen Untersuchungen an den Skeletten der Paracas-
zeitlichen Populationen der Palpa-Region (Jauranga, Mollake Chico, Pernil Alto) und der
Paracas-Halbinsel (Paracas-Caverna 6) zeigen, dass zwischen beiden Regionen keine
signifikante genetische Distanz besteht (vgl. Kap. 5). Trotz der ca. 100 Kilometer, die beide Orte
voneinander trennen, weisen die untersuchten Populationen eine fast identische
Haplogruppenzusammensetzung auf. Dariliber hinaus finden sich identische mitochondriale
Haplotypen. Genetische Untersuchungen haben gezeigt, dass sich die verschiedenen indigenen

amerikanischen Populationen in der Regel hauptsdchlich die Griinderhaplotypen teilen. Die
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Verbreitung anderer distinkter Haplotypen ist zumeist auf Kulturen bzw. geographische Raume

begrenzt (Malhi et al. 2002).

Die Dominanz der Haplogruppe D unterscheidet die Paracas-zeitlichen Populationen klar von
bekannten aDNA-Datensidtzen aus dem peruanischen Hochland (Shinoda et al. 2006) und der
rezenten Bevolkerung des siidlichen Peru (Rodriguez-Delfin et al. 2001; Lewis et al. 2005). Es
ist allerdings zu bemerken, dass aus Siidamerika keine anderen zeitgleichen aDNA-Datensétze
bekannt sind. Auch die erwidhnten Individuen aus dem Hochland datieren ca. 1600 Jahre spiter.
Die genetischen Diversitdtsberechnungen zeigen, dass in der Palpa-Region und auf der Paracas-

Halbinsel ein konstanter Genfluss bestand.

Die aufgefiihrten Beobachtungen und Ergebnisse der paldogenetischen Untersuchungen
fihren zu dem Schluss, dass die Paracas-Kultur in der Ica-Nasca Region eine
bevolkerungsbiologische Einheit bildete (Kap. 2.4 — Frage 1). Die Funde der Paracas-Kultur in
der Palpa-Region sowie der Nasca-Region sind nicht auf die kulturelle Adaption lokal ansissiger
Gruppen bzw. Handel mit der Ica-Region zuriickzufiihren. Vielmehr ist in Anlehnung an Reindel
und Isla (2006) davon auszugehen, dass es sich bei der Paracas-Kultur um eine regional
verbreitete einheitliche Kulturerscheinung handelt. Die genetischen Ahnlichkeiten unter den
Individuen von der Paracas-Halbinsel (nahe Ica) und der Palpa-Region sind zu groB, als dass sie
aus der Immigration weniger Kulturtrdger resultieren konnten. Die hohe genetische Diversitét,
die geringe genetische Distanz und die Unterscheidung der genetischen Zusammensetzung zu
anderen rezenten und priakolumbischen Populationen deuten darauf hin, dass eine hohe
Migrationstendenz innerhalb der Verbreitungsgrenzen der Kultur bestand, aber nicht iiber den
Raum hinaus (Abb. 60-A). Daraus ist abzuleiten, dass es eine gewisse raumbezogene
Wahrnehmung kultureller Identitdt gab. Die Schlussfolgerung bedeutet allerdings nicht, dass es
in der Paracas-Kultur - im Sinne der diffusionistischen kulturhistorischen Schule der

Archéologie (vgl. Kap. 2.1.3) - die Wahrnehmung einer ausgeprégten ethnischen Identitét gab.

7.2.2 Die Entwicklung der Nasca-Kultur aus genetischer und archiologischer Perspektive

Ahnlichkeiten in Ikonographie und Formengebung der Keramik und Textilien fithren zu der
archdologischen Hypothese, dass die Nasca-Kultur aus der Paracas-Kultur hervorgeht
(Silverman u. Proulx 2002). Das Auftreten Paracas-zeitlicher Geoglyphen in der Palpa-Region,
die eine Vorform der Nasca-zeitlichen darstellen, unterstiitzt diese Annahme (vgl. Kap. 2.3.3)
und deutet dariiber hinaus darauf hin, dass es auch in dieser Region eine kontinuierliche
Entwicklung gab, die mit einer persistierenden Bevolkerung einher ging (Reindel 2004; Lambers

2006).
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Die geringe genetische Distanz zwischen der Nasca-zeitlichen Population in der Palpa-
Region und der Paracas-zeitlichen und die Persistenz einiger mitochondrialen Haplotypen
bestdtigen die archidologische Hypothese (Kap. 2.4 — Frage 2). Vor allem die genetischen Daten
der Individuen von Griberfeldern, die mit ruralen Siedlungszusammenhingen assoziiert sind,
weisen auf eine bevolkerungsbiologische Konstanz in der Region hin (vgl. Kap. 5.3). Das
Auftreten neuer mitochondrialer Haplogruppen und —typen in der Palpa-Region bei gleich
bleibender genetischer Diversitét ist aber ein Hinweis darauf, dass sich in der Nasca-Zeit der
bevolkerungsbiologische Einflussbereich verdndert. Es findet eine Immigration von auflerhalb in
den fiir die Paracas-Zeit postulierten Kulturraum statt (Abb. 60-B). Diese Kontribution zum
lokalen Genpool schldgt sich vor allem in der urbanen Nasca-zeitlichen Bevolkerung nieder. Die
Verdnderung der genetischen Zusammensetzung der Bevolkerung &uBert sich auf der
Haplogruppen-Ebene vor allem durch das Auftreten der Haplogruppe B und die im Vergleich zur
Paracas-Zeit erhohten Frequenzen der Haplogruppe C. Vor allem Haplogruppe B ist dominant
im préakolumbischen peruanischen Hochland. Die Fundorte Pacapaccari (vorliegende Arbeit) und
Paucaracca (Shinoda et al. 2006) datieren zwar in jiingere Phasen, dennoch deuten die
genetischen Daten - geringere genetische Distanz und Auftreten der Haplogruppe B - darauf hin,
dass in der Nasca-Zeit ein vermehrter biologischer Austausch mit dem Hochland bestand (Kap.
2.4 — Frage 5). Diese Annahme wird durch die archdologischen Befunde unterstiitzt. Funde von
Nasca-Keramik im Hochland verdeutlichen die interkulturelle Beziehung zwischen der

Kiistenregion und dem Hochland (Reindel u. Gruen 2006).

Die Tatsache, dass die mit urbanen Siedlungszusammenhéngen assoziierten Populationen
(Los Molinos, La Mufia) eine geringere genetische Ahnlichkeit (und hohere genetische Distanz)
zur Paracas-zeitlichen Bevolkerung aufweisen als die mit ruralen Siedlungszusammenhédngen
assoziierten (Jauranga, Pernil Alto, Hanaq Pacha, Mollake Chico) ldsst sich durch zwei mogliche

Szenarien erklaren:

1. Mit der Zunahme an gesellschaftlicher Komplexitidt der Nasca-Kultur erhéht sich der
Pull-Faktor (vgl. Kap. 2.1.4) der Region. Handwerkliche und vielleicht auch
administrative Spezialisierung erh6hen den Bedarf an Immigranten, bzw. die Attraktivitét
zu immigrieren. Mdglicherweise etablieren sich Personen in den urbanen Siedlungen, die
Stoffstrome mit anderen Regionen koordinieren (Handelsmigration). Eine verstdrkte
Immigration von Produktionskriften (Arbeitsmigration) wiirde sich eher in den ruralen

Siedlungszusammenhéngen niederschlagen und ist in dieser Form nicht nachzuweisen.

2. Fremde Kulturtrdger, bzw. eine nicht aus der Region stammende Macht, etablieren ihren

Einfluss durch die Errichtung administrativer Zentren (Elite Dominance / Kolonisation,
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vgl. Kap.2.1.4). Der bevolkerungsbiologische Einfluss ist eher gering und dufert sich vor

allem in den Zentren und weniger in den versorgenden Siedlungen.

Die archiologischen Befunde weisen eher auf einen Ubergang der Paracas- zur Nasca-Kultur
hin, nicht auf ein plotzliches Auftauchen oder einen kulturellen Bruch (Silverman u. Proulx
2002). Es gibt keine Hinweise auf eine kulturelle Fremdbeeinflussung. Die postulierte zentrale
kulturelle und ideologische Bedeutung der Geoglyphen fiir die Nasca-Kultur und die Belege fiir
ihre Entwicklung aus Paracas-zeitlichen Vorformen (Lambers 2006) sprechen gegen die
Etablierung einer fremden Kultur mit anderer Superstruktur (Harris 1968). Bis auf die Elite-
Graber von La Mufia gibt es keine signifikante Unterscheidung zwischen den Bestattungen, aus
denen die untersuchten Individuen stammen (Isla-Cuadrado 2004). Fiir den Fall, dass eine
fremde Elite Orte wie Los Molinos als administratives Zentrum genutzt hitte, wire zu erwarten,
dass es einen geringen Genfluss zwischen der lokalen Stammpopulation und den Usurpatoren
gegeben hitte. Die genetischen Daten deuten allerdings auf einen hohen Genfluss in ruralen und
urbanen Populationen hin. Das Elite-Dominance Modell wiirde einen vermehrten Nachzug aus
dem Ausgangsgebiet der Migration erwarten lassen (Kettenmigration; vgl. Anthony 1997), der
letztendlich zu einer immer hoher werdenden genetischen Distanz zwischen den Bewohnern der
administrativen Zentren und des Umlandes fiihren miisste. Die ermittelten genetischen Distanzen
sind allerdings nicht so hoch, als dass sie eine solche Entwicklung validieren konnten. Die
gemeinsame Betrachtung der kulturwissenschaftlichen und molekularanthropologischen Daten
lasst nur Szenario 1 als Moglichkeit zu. Die Ausbildung sozialer Stratifikation, Ansiedlung
lokaler Eliten in  Siedlungszentren und tdtigkeitsbedingte Differenzierung von
Bevolkerungsteilen (z.B. durch Spezialisierung) kann am ehesten die Unterscheidung zwischen
den Populationen aus ruralen und urbanen Siedlungszusammenhingen erkldren (Kap. 2.4 —

Frage 3).

7.2.3 Der Untergang der Nasca: Invasion vs. 6kologische Krise

Gegen Ende der Nasca-Zeit ldsst sich ein massiver Riickgang der Besiedlungsdichte in der
Palpa-Region verzeichnen (vgl. Kap. 2.3.3), der mit einer zunehmenden Aridisierung der Region
zusammenfillt (Eitel u. Michtle 2006). Am Ubergang der Frithen Zwischenperiode zum
Mittleren Horizont (ca. 600-650 n. Chr.; vgl. Abb. 16) kommt es zudem zu massiven, vielleicht
auch militdrischen Expansionen der Huari-Kultur aus dem Hochland (Allison 1979; Silverman u.
Proulx 2002). Hieraus ergeben sich zwei mogliche Griinde fiir den Untergang der Nasca-Kultur.
Einer, der dem diffusionistischen Gedanken der Invasion entspricht und einer, der die

Okologische Beeinflussung der Kulturentwicklung hervorhebt (vgl. Kap. 2.1.1). Die genetische
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Zusammensetzung der wenigen Individuen aus dem Mittleren Horizont, die im Rahmen der
vorliegenden Arbeit untersucht werden konnte, unterscheidet sich nicht maBgeblich von der
Bevolkerung der Nasca-Zeit. Die genetische Distanz zu den bekannten Hochlandpopulationen ist
weitaus hoher (vgl. Kap. 5). Im archiologischen Befund lassen sich fiir die Palpa-Region auch
keine massiven Fremdeinfliisse festmachen oder gar Anzeichen fiir eine Invasion. Vielmehr ist
der Mittlere Horizont durch eine minimale Besiedlungsdichte gekennzeichnet, und es gibt keinen
Beleg fiir zentrale, grofle Siedlungen (Reindel u. Gruen 2006). Im Falle einer Invasion aus dem
Hochland wére ein Wandel in der genetischen Zusammensetzung der Bevolkerung zu erwarten
gewesen. Haplogruppe B sollte in einer hoheren Frequenz vorliegen. Allerdings ist zu bemerken,
dass die in der vorliegenden Arbeit dargestellten Daten nur die matrilineare Populationsdynamik
wiedergeben. Ein Kolonisationsprozess (vgl. Kap. 2.1.4) wird in der Regel nur von wenigen
Personen getragen. Dieses militdrische und administrative Personal ist vorwiegend ménnlich
(Sanjek 2003). Das bedeutet, dass sich ein solcher Migrationsprozess vor allem auf die Y-
chromosomale Zusammensetzung der Bevolkerung auswirken wiirde. Allein aufgrund der
vorliegenden genetischen Daten ist also eine definitive Entscheidung fiir eines der Szenarien

nicht moglich.

Die untersuchte Population aus dem Mittleren Horizont weist sehr hohe Diversititswerte auf.
Es muss also noch ein konstanter Genfluss bestanden haben, da ansonsten bei einer geringen
BevolkerungsgroBe eher eine Verarmung der genetischen Diversitidt durch Drift zu erwarten

wére (Wright 1950).

Auch wenn eine Validierung durch die genetischen Daten nicht mdglich ist, scheint unter
Einbeziehung der interdisziplindren Erkenntnisse am plausibelsten, dass sich die Bewohner der
Palpa-Region, bedingt durch die 6kologischen Verdnderungen, weiter in die Anden-Téler
zuriickgezogen haben (Abb. 60-C), dem Wiistenrand folgend (Eitel et al. 2005). Die zunehmende
Trockenheit bedingt, dass die Siedlungskammer nicht mehr eine so grofe Bevolkerung wie in
den vorhergehenden Zeitphasen tragen kann. Dabei kommt es aber nicht zu einer maB3geblichen
Verdnderung der genetischen Zusammensetzung der Bevolkerung, sondern nur zu einer
Reduktion der Bevolkerungsgrofle in der Palpa-Region. Da keine Verdnderung nachzuweisen ist,
aber hohe Diversititswerte vorliegen, ist zu vermuten, dass ein konstanter
bevolkerungsbiologischer Austausch mit den abwandernden Gruppen bestand (Kap. 2.4 — Frage

4).
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7.2.4 Bevolkerungswandel vom prikolumbischen zum rezenten siidlichen Peru

Die Ausfiihrungen der letzten drei Kapitel zeigen, dass eine genetische Unterscheidung der
priakolumbischen Bewohner der beiden kulturellen Grordume des stidwestlichen Peru - Kiiste
und Hochland - moglich ist. Der einzig andere bekannte prikolumbische Kiistenfundort, von
dem aDNA-Daten menschlicher Individuen existieren, ist Huaca-Loro an der Nordkiiste Perus
(Shimada et al. 2004). Dieser Fundort datiert in den Mittleren Horizont und die untersuchte
Population weist, wie die Bevolkerung der Palpa-Region, hohe Frequenzen der Haplogruppe D
auf. Die prozentuale Verteilung der Haplogruppe gleicht insgesamt eher den prikolumbischen
stidperuanischen Kiistenpopulationen, als der im Hochland angetroffenen. Aus dieser Tatsache
lasst sich ableiten, dass sich die genetische Unterscheidung zwischen Kiiste und Hochland nicht
nur auf die Palpa-Region beschrinkt, sondern ein Phdnomen ist, das sich auf das gesamte

westliche prakolumbische Peru — auf jeden Fall bis zum Mittleren Horizont — beziehen lésst.

Vergleicht man die priakolumbischen Daten mit der rezenten genetischen Zusammensetzung
Perus, fillt auf, dass eine Unterscheidung, wie zuvor beschrieben, nicht mehr mdoglich ist (vgl.
Kap. 5 u. 6). Vielmehr gleicht sie der im priakolumbischen Hochland angetroffenen Struktur (vgl.
(Luiselli et al. 2000; Rodriguez-Delfin et al. 2001; Lewis et al. 2005; Shinoda et al. 2006). Die
heute anzutreffende genetische Zusammensetzung der peruanischen Bevolkerung muss also ein
Produkt von Prozessen sein, die nach dem in der vorliegenden Arbeit untersuchten Zeitraum
stattfinden. Sie resultiert nicht aus der initialen Besiedlung des Kontinentes (Kap. 2.4 — Frage 7).
Die Landflucht des 20. Jhd. kommt als Erkldrung nicht in Frage, da die rezenten Daten bewusst

in ruralen Siedlungen erhoben wurden.

Aus den genetischen Daten und den Kenntnissen der peruanischen Kulturgeschichte ergeben

sich folgende mogliche Szenarien:

1. In Folge der kurzeitigen klimatischen Verbesserungen an der peruanischen Kiiste in der
Spéten Zwischenperiode (Michtle 2007) kommt es zu einer, vom Hochland ausgehenden
Wiederbesiedlung der Region. Die einwandernde Bevolkerung importiert gleichzeitig die

genetische Struktur der Hochlandbevolkerung.

2. Die groBraumig expandierenden Hochlandkulturen der spiten priakolumbischen Phasen,

vor allem die Inka, iiberprdagen oder verdriangen die Kiistenbevolkerung.

Beide Szenarien sind nicht exklusiv zu verstehen. Szenario 1 bezieht sich vornehmlich auf die
stidliche Kiiste Perus. Die archdologischen Befunde zeigen eine gewaltige Zunahme der
Besiedlungsdichte in den Andenfuf8tilern in der Spiten Zwischenperiode (vgl. Kap. 2.3.3). Der

daraus abzuleitende Bevolkerungszuwachs in der Region lédsst sich dadurch erkldren, dass die
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Menschen dem in dieser Zeit nach Westen wandernden Wiistenrand folgen. Demographisches
Wachstum der kleinen zuriickgebliebenen Bevdlkerung in der Kiistenregion alleine kann einen
solchen Bevdlkerungsanstieg in so kurzer Zeit nicht erkldren. Die rezenten peruanischen
Populationen weisen eine geringere genetische Distanz zu der Bevolkerung im priakolumbischen
Hochland als zu der Kiistenbevolkerung auf. Allerdings finden sich in der rezenten Bevolkerung
hohere Anteile der Haplogruppen D und A und ebenso eine hohere Haplogruppen-Diversitit als
im prakolumbischen Hochland (vgl. Kap. 6.1). Dieser Umstand deutet auf eine stirkere
Durchmischung der Bevdlkerungen aus beiden kulturellen Grofrdumen hin. Die auf den
genetischen Daten basierende These ist konsistent mit der Annahme einer Bevilkerung, die sich
erst weiter in Richtung Hochland zuriickzieht und ca. 400 Jahre spiter wieder zuriickkehrt (Abb.

60-D). Der Zeitraum ist gro3 genug, um eine solche Durchmischung zu ermdglichen.

Szenario 2 wiirde aber ein dhnliches Bild der genetischen Zusammensetzung erwarten lassen.
Die diachronen klimatischen Verdnderungen und der damit verbundene Bevoélkerungsriickgang
am Ende der Nasca-Zeit, sowie die massive Wiederbesiedlung in der Spiaten Zwischenperiode
lassen sich nur auf das siidliche Peru beziehen (vgl. Kap. 2.3.3). Das Beispiel von Huaca-Loro an
der peruanischen Nordkiiste zeigt aber, dass der genetisch festzumachende Bevolkerungswandel,
von Damals zu Heute, sich nicht nur auf den Siiden begrenzen ldsst. Die Ausbreitung der Inka-
Kultur wurde auch maf3geblich von intentionalen (Expansion) und erzwungenen (Deportation)
Bevolkerungsbewegungen getragen. Die Infrastruktur erlaubte eine hohe Mobilitdt, und die
staatliche Struktur bedingte einen hohen Waren- und Informationsaustausch unter einzelnen
Regionen (vgl. Kap. 2.1.2). Ein komplexes Gefiige von Push- und Pull-Faktoren, welches aus der
politischen Situation resultiert, fiihrt zu einem Migrationsverhalten, das sich nicht alleine anhand
eines Typen (vgl. Migrationstypologie; Kap. 2.2.4) festmachen ldsst. Die mogliche Auswirkung
auf die Bevdlkerungszusammensetzung im westlichen Siidamerika ldsst sich am besten im

kontinentalen Zusammenhang verdeutlichen (Kap. 7.2.5).

Die rezente mitochondriale genetische Zusammensetzung der peruanischen Bevolkerung
lasst sich nur durch eine maB3gebliche Pragung aus dem andinen Hochland erklidren (Abb. 60-D).
Dieser Prozess beginnt - unter Beriicksichtigung der in der vorliegenden Arbeit ermittelten
genetischen Daten - mit der Nasca-Zeit. Der endgiiltige Prozess, der die Homogenisierung der
Kiisten- und Hochlandbevolkerung bewirkt, muss allerdings nach der Nasca-Zeit stattgefunden

haben.
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Abb. 60: Modelle der diachronen Bevilkerungsentwicklung in der Ica-Palpa-Nasca Region.

A - Paracas-Zeit: Die Paracas-Kultur bildet in der Region eine bevélkerungsbiologische Einheit (Oval).
Genetischer Austausch findet vor allem unter den Populationen innerhalb der Kiistenregion statt (Pfeil).
B - Nasca-Zeit: Der bevolkerungsbiologische Einflussbereich bleibt weitestgehend gleich (Oval u. schwarzer
Pfeil). Es kommt aber vermehrt zur Immigration von aufierhalb, vor allem aus dem angrenzenden Hochland.
C - Ende der Nasca-Zeit / Mittlerer Horizont. Grofle Teile der Beviolkerung der Palpa-Region ziehen sich
weiter ins Hochland zuriick. Der bevolkerungsbiologische Einflussbereich verschiebt sich nach Westen
(Oval).

D - Spéte Zwischenperiode bis Heute. Bevilkerungen aus dem Hochland verbreiten sich iiber weite Regionen
und bilden neue bevilkerungsbiologische Einflussbereiche aus (Oval), die in enger Verbindung zur

Hochlandbevélkerung stehen (rote Pfeile)
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7.2.5 Migration und Bevolkerungsentwicklung im westlichen Siidamerika

Wie bereits in den Kapiteln zuvor ausfiihrlich besprochen, unterscheidet sich die prikolumbische
Bevolkerung der Palpa-Region, bzw. der peruanischen Pazifikkiiste, genetisch von der
prahistorischen Hochlandbevolkerung und der rezenten Bevolkerung Perus. Die kontinentalen
Vergleiche (Kap. 6) haben gezeigt, dass die rezente mittel- und stidchilenische Bevolkerung die
grofte genetische Ahnlichkeit zu den prihistorischen Bewohnern der peruanischen
Kiistenregionen aufweist. Die Verbreitung der genetisch relativ homogenen, durch Haplogruppe
B dominierten rezenten Bevolkerung von den nordlichen Zentralanden bis in die siidlichen
Anden (vgl. Abb. 50; Kap. 5.3) ist anndhernd deckungsgleich mit der maximalen Verbreitung
der Inka-Kultur (Abb. 61). Die zuvor erwdhnten Gebiete mit indigenen Bevdlkerungen, die den
prahistorischen Bewohnern der Palpa-Region (genetisch) dhneln, liegen siidlich von der
Verbreitungsgrenze der Inka. Die siidlichsten Anden im mittleren Chile (Reg. 13; Abb. 61)
liegen in der Peripherie der Inka-Verbreitung. Die mitochondriale genetische Struktur der
rezenten indigenen Bevolkerung dieser Region weist eine hohe Ahnlichkeit zu der urbanen

Nasca-zeitlichen Population auf.

Abb. 61: Karte der kulturellen und geographischen Grofiriume in Siidamerika (vgl.
Tab 12 / Kap. 3.1.3). Die gestrichelte Linie markiert die maximale Verbreitung der
Inka-Kultur.
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Die prakolumbischen und rezenten genetischen Daten deuten darauf hin, dass die genetische
Struktur der Bevolkerung von den nordlichen bis zu den siidlichen Anden maBgeblich durch die
Verbreitung der Inka-Kultur und politische Prozesse innerhalb des Inka-Staates gepridgt wurde
(Kap. 2.4 — Frage 7). In diesem Bereich wird eine Vielzahl an verschiedenen
Migrationsprozessen stattgefunden haben: Expansion, Kolonisation, Deportation, Arbeits- und
Handelsmigration (vgl. Kap. 2.1.4). Die kulturgeschichtlichen Kenntnisse der Inka-Kultur und
auch die genetischen Daten deuten nicht auf eine reine Verdringung der ansdssigen

Bevolkerungen durch eine Expansion hin, sondern eher auf eine Uberprigung (vgl. Kap. 2.1.4).

Die von Lalueza et al. (1997) postulierte Besiedlung des westlichen Siidamerika in zwei
Wellen, bei der die Siedler der ersten Welle kurze Zeit spéter durch eine zweite in den Siiden
Chiles verdrangt wurden (vgl. Kap. 2.3.2), ldsst sich durch die neuen genetischen Daten nicht
stiitzen. Auch andere Besiedlungstheorien, welche die mitochondriale Haplogruppenverteilung
in Stidamerika durch separate, aufeinander folgende Wellen erklédren (Torroni et al. 1993; Forster
et al. 1996), sind nicht konsistent mit den Ergebnissen der vorliegenden Arbeit’. Die genetischen
Daten weisen aber auf eine separate Besiedlung der Pazifik-Kiiste und der Anden hin. Statt einer
zweiten friihen Besiedlungswelle entlang der Kiiste (Lalueza et al. 1997) kam es zu einer viel
spiter datierenden genetischen Uberprigung des mittleren westlichen Siidamerikas durch
kulturelle und politische Prozesse (vgl. Abb. 61-B) und nicht zu einer massiven Verdringung der
Bevolkerung (Siidspitzenverdringung). Das mittlere und siidliche Chile und Argentinien liegen
auBerhalb des Wirkungsbereiches dieser Prozesse. Deshalb ist in der rezenten indigenen
Bevoélkerung dieser Region die genetische Zusammensetzung der Besiedlungswelle entlang der

Kiiste konserviert (vgl. auch Garcia et al. 20006).

Die initiale Besiedlung entlang der Kiiste ist konsistent mit der Theorie von Dillehay (1999),
erklart aber nicht die Besiedlung des oOstlichen Siidamerika und der Anden. Genetische
Vergleiche der Bevolkerung des Ostlichen und westlichen Siidamerika auf Basis der HVRI
zeigen, dass die Besiedlung des gesamten Kontinents von einer Griinderpopulation ausgegangen
sein muss (Fuselli et al. 2003; Lewis et al. 2007b). Rothhammer et al. (2001) gehen davon aus,
dass sich diese Griinderpopulation im nordlichsten Siidamerika in zwei Routen aufteilt (vgl.
Melton et al. 2007), eine in Richtung Siiden iiber die oder entlang der Anden und eine entlang
der Nordkiiste und dann in das Amazonasbecken. Die spétere Besiedlung der Anden erfolgt nach
dieser Theorie aus der Amazonas-Region. Dieses Besiedlungsmodell erscheint auch mit den in
der vorliegenden Arbeit ermittelten genetischen Daten weitestgehend plausibel (Kap. 2.4 — Frage

8). Allerdings weisen die Daten darauf hin, dass die westliche Route nicht iiber die Anden,

7 Hierzu ist zu bemerken, dass dieser Arbeit eine viel grofere Zahl an Daten zugrunde liegt als den aufgefiihrten
Studien.
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sondern entlang der Kiiste verlief (vgl. Abb. 61-A). Eine Besiedlung der Anden von Osten her ist
auf Basis der genetischen Daten moglich, aber nicht zu validieren. Die vorliegenden Daten
konnten genauso als Hinweis auf eine dritte initiale Besiedlungsroute iiber die Anden
interpretiert werden (vgl. Abb. 61-A). Fiir ein differenzierteres Bild der Besiedlung der Anden
miissten mehr aDNA-Untersuchungen an pré-inkazeitlichen Populationen des andinen

Hochlands durchgefiihrt werden.

Abb. 62: Besiedlungsmodell Siidamerikas auf Basis der genetischen Daten.

A: Die initiale Besiedlung des Kontinentes durch eine Griinderpopulation, die sich an den
nordlichsten Anden in zwei bis drei Routen aufteilt. Eine Route verliuft entlang der Westkiiste bis ins
mittlere Chile, wo sich die Besiedlungsroute teilt und weiter durch das siidliche Chile und das
argentinische Patagonien verliuft (rote Pfeile). Eine weitere Route fiihrt entlang der Nordkiiste
Siidamerikas und dann in das Amazonasbecken (griiner Pfeil). Eine dritte mogliche Route mit
Siedlern, die sich von Route 2 abspalten und dann iiber die Anden in Richtung Siiden ziehen, bis sie

das Altiplano erreichen (griiner gestrichelter Pfeil).

B: Die sich ab dem Mittleren Horizont ausbreitenden andinen Hochkulturen, vor allem die Inka,
iiberpriigen die genetische Struktur der Bevolkerung der westlichen Kiiste von den nordlichen Anden

bis ins mittlere Chile (griine gestrichelte Pfeile).
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7.2.6 Adaptation an das andine Hochland und genetische Selektion: Eine alternative
Hypothese zum Ursprung der genetischen Bevolkerungsstruktur im
siidamerikanischen Hochland.

Die Verbreitung genetischer Strukturen, vor allem der mitochondrialen Haplogruppen, wurde in
dem vorherigen Kapitel hauptsidchlich durch Migrationsprozesse erklart. Fiir die Besiedlung der
stidamerikanischen Pazifikkiiste und das ostliche Stidamerika lassen sich solche Prozesse anhand
der genetischen und kulturhistorischen Daten validieren. Ob das zentralandine Hochland nun
aber iiber eine separate Route iiber die Anden oder vom Osten aus besiedelt wurde, bleibt
weitestgehend spekulativ  (vgl. Kap. 7.2.5). Die Haplogruppen-Verteilung in der
prakolumbischen, aber auch rezenten Hochland Bevolkerung unterscheidet sich signifikant von
umliegenden Regionen (vgl. Kap. 6.1). Dennoch ist ein stetiger Genfluss nachzuweisen (Fuselli
et al. 2003), und die genetischen Daten weisen auf eine einheitliche Griinderpopulation
Stidamerikas hin (Moraga et al. 2000; Lewis et al. 2007). Die spétere Verbreitung der
mitochondrialen Hochlandsignaturen, auch iiber den zentralen Andenraum hinaus, ldsst sich
durch kulturell und politisch bedingte Migrationsprozesse erkldren (vgl. Kap. 7.2.5). Es ergibt
sich aber die Frage, ob die grundlegende Priagung der genetischen Struktur in den Anden nicht

vielleicht auch aus anderen Prozessen als Migration resultieren kann.

Hochlandbewohner (iiber 2500 m N.N.) unterliegen einem kontinuierlichen physischen
Stress, z.B. durch Hypoxie, Kélte und Strahlung, der adaptiv kompensiert werden muss (fiir die
Anden: Moran 2000). Die Adaptation betrifft auch den menschlichen Reproduktionserfolg. Im
Hochland aufgewachsene Frauen bringen dort einen erheblich hoheren Anteil an
Lebendgeburten zur Welt als nicht-angepasste Frauen (Moore et al. 2004)(historisches Beispiel:
Quito-Lima). Das Geburtsgewicht wird offenbar direkt durch genetische Faktoren beeinflusst
(Petry et al. 2005), und die perinatale Uberlebenswahrscheinlichkeit in der Hohe wird mit einem

geringeren Geburtsgewicht in Zusammenhang gebracht (Giussani 2007).

Genetische Marker, die mit fotalem Wachstum und Geburtsgewicht in Zusammenhang
gebracht werden, sind unter anderem das exklusiv matrilinear exprimierte Gen H/9 und die
Nukleotidposition 16189 der mitochondrialen HVRI. Die Ausprigung von Cytosin an der zuletzt
genannten Position wird mit einem geringeren Geburtsgewicht bei folgender schneller
postnataler Wachstumszunahme (catch-up-growth) assoziiert (Dunger et al. 2006) Eine
Auspragung der Base C an np16189 ist auch charakteristisch fiir die mt-Haplogruppe B (vgl.
Kap. 2.3.2). B ist die dominante Haplogruppe im andinen Hochland (vgl. Kap. 5 u. 6).

Weibliche Individuen der Haplogruppe B haben also in Hochlandhabitaten theoretisch durch
ein geringeres Geburtsgewicht ihrer Nachkommen eine hohere Aussicht auf Lebendgeburten.

Dieser adaptiv beeinflusste Reproduktionsvorteil gegeniiber den anderen mt-Haplogruppen



Interpretation, Diskussion und Kontextualisierung der genetischen Daten 199

konnte bedeuten, dass die Dominanz der Haplogruppe B im Hochland nicht Produkt von
Bevolkerungsbewegungen ist, sondern von genetischer Selektion. Als initiale Quellpopulation
wirden in diesem Fall trotzdem die Bevdlkerungen der Amazonas-Region in Frage kommen
(postulierte Amazonasroute / Abb. 62-A, griiner Pfeil), da hier grundlegend hohere Anteile an
Haplogruppe B nachzuweisen sind als an der Pazifikkiiste (postulierte Kiistenroute / Abb. 62-A;
roter Pfeil).

Sollte wirklich durch intensive Studien nachgewiesen werden konnen, dass Selektion einen
mafgeblichen Einfluss auf die Verteilung mitochondrialer Haplogruppen und —typen hat, wiirde
dies die bislang postulierte selektive Neutralitdt der mitochondrialen Kontrollregion (Tajima
1989a) in Frage stellen. Das hdtte mallgebliche Folgen fiir die Rekonstruktion der
Besiedlungswege des anatomisch modernen Menschen anhand mitochondrialer DNA. Alle
populationsgenetischen Berechnungen und die darauf basierenden Verbreitungsmodelle gehen
von der Neutralitit des mt-Genoms und vor allem der HVR aus. Dass es zur selektiven
Beeinflussung der Evolution des menschlichen mitochondrialen Genoms kommen kann, zeigt
sich bereits in anderen Studien (Kivisild et al. 2006). Diese Erkenntnisse beziehen sich allerdings
auf den codierenden Abschnitt des Genoms. Es wurde aber bislang kein endgiiltiger Beweis
erbracht. Der Einfluss der Genetik auf Adaptationsprozesse in Hochlandhabitaten ist bislang
noch unzureichend erforscht (Rupert u. Hochachka 2001). Trotz der bislang noch fehlenden
Evidenz sollte das hier beschriebene Selektions-Modell als alternative Hypothese zur Prigung

der genetischen Struktur Stidamerikas durch Migration bedacht werden.
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8 Zusammenfassung

Eine der Grundfragen, die die wissenschaftliche Archédologie seit dem 19. Jahrhundert begleitet,
ist, ob und in welcher Dimension kultureller Wandel durch bevolkerungsbiologischen Wandel
bedingt oder begleitet wird. Trotz des mittlerweile existierenden theoretischen Uberbaus
beziiglich der moglichen Auswirkungen von Bevolkerungsbewegungen auf den archédologischen
Befund, ist diese Frage, anhand der materiellen Hinterlassenschaften prahistorischer Kulturen,
nicht endgiiltig entscheidbar. Die physische Anthropologie verfiigt iiber analytische Werkzeuge,
die den Zugang zu dem einzigen Archiv ermdglichen, das Informationen iiber die biologische
Zusammensetzung einer Bevdlkerung enthilt: den Menschen. Durch die Aufnahme von
ancientDNA Analysen in die anthropologischen Arbeitsmethoden sind diachrone Vergleiche
genetischer Bevdlkerungsstrukturen und die Kldrung der verwandtschaftlichen Beziehungen
unter prahistorischen Populationen moglich. Die so zugédnglich gemachten Daten erlauben die
Existenz von Migrationen und Bevolkerungsveridnderungen in Kulturriumen zu bestétigen oder
zu widerlegen und konnen im transdisziplindren Dialog mit anderen archdologisch arbeitenden

Wissenschaften in Kulturgeschichte {ibersetzt werden.

Die Palpa-Region an der Siidkiiste Perus ist eine kulturell dynamische Siedlungskammer, in
der in einem Zeitraum von ca. 6000 Jahren die Sesshaftwerdung menschlicher Gruppen bis hin
zur Entwicklung und dem Untergang komplexer friihstaatlicher Gesellschaften zu beobachten ist.
Die archéologischen Befunde zeigen, dass die Region seit spitestens 1800 v. Chr. bis heute
durchgéngig besiedelt war. In der prikolumbischen Zeit sind vor allem die Paracas-Kultur (800-
200 v. Chr.) und die Nasca-Kultur (200 v. Chr.- 600 n. Chr.) als prigende Kulturerscheinungen

hervorzuheben.

Ziel dieser Studie war es, durch die Untersuchung mitochondrialer genetischer Marker an
menschlichen  Skelettelementen  die  diachrone  Entwicklung  der  matrilinearen
Populationsdynamik in der Palpa-Region zu rekonstruieren. Hierbei waren vor allem die
bevolkerungsbiologischen Anteile an oder Konsequenzen aus der Entwicklung und dem
Untergang der Paracas- und Nasca-Kultur von Interesse. Dariiber hinaus sollte, durch den
Vergleich mit genetischen Daten von prikolumbischen und rezenten indigenen
stidamerikanischen Populationen, die Bevolkerungsgeschichte der Palpa-Region mit der
kontinentalen ~ Kolonisationsgeschichte = und  Bevolkerungsentwicklung  Siidamerikas
kontextualisiert werden. Hierfiir wurden Proben von 216 prakolumbischen Individuen,
hauptsdchliche Zéhne und FuBknochen, aus der Palpa-Region akquiriert. Die Individuen
stammen von mehreren, mit pridkolumbischen Siedlungen assoziierten Nekropolen, die in

verschiedene Zeitstufen datieren. Insgesamt wurden die Fundorte so gewihlt, dass anhand der
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Proben die Bevolkerungsentwicklung in einem Zeitraum von 2000 Jahren (1000 v. Chr. — 1000

n. Chr.) beleuchtet werden kann.

Fiir 131 Individuen konnte die mitochondriale Haplogruppe und fiir 105 Individuen der
mitochondriale Haplotyp bestimmt werden. Die DNA-Typisierung erfolgte mit selbst generierten
Analysesystemen, fiir die mitochondriale HVRI und verschiedene SNPs in der codierenden
Region, des mitochondrialen Genoms. Dariiber hinaus wurden auch Analysesysteme fiir Y-
chromosomale und autosomale Marker entwickelt und angewendet. Der DNA-Erhaltungszustand
erlaubte aber nur bei sehr wenigen Individuen die Amplifikation und Analyse nuklearer DNA.
Dementsprechend flossen diese Ergebnisse auch nicht in die weitere Beurteilung der genetischen
Daten ein. Die aus den priakolumbischen Individuen erwirtschafteten mitochondrialen Daten
wurden genutzt, um populationsgenetische Berechnungen zur Intrapopulations-Diversitdt und
Interpopulations-Distanz durchzufiihren und mit aus der Literatur gesammelten genetischen

Daten von iiber 4000 indigenen siidamerikanischen Individuen verglichen.

Die Ergebnisse der aDNA-Untersuchungen erlauben eine Rekonstruktion der
Bevolkerungsgeschichte des siidlichen Perus. Es konnte nachgewiesen werden, dass die Paracas-
Kultur an der siidperuanischen Kiiste eine bevolkerungsbiologische Einheit bildete und nicht,
wie von einigen Archdologen postuliert, eine Ansammlung unabhéngiger lokaler Gruppen war.
Die Nasca-Kultur entwickelte sich bei bevilkerungsbiologischer Kontinuitdt in der Region. Es
lassen sich keine signifikanten allochthonen Bevdlkerungseinfliisse, wie z.B. durch
Kolonisations- oder Invasionsprozesse nachweisen. Der Vergleich mit anderen genetischen
Daten zeigt, dass die Bewohner der pridkolumbischen Kiiste eine homogene Bevdlkerung
bildeten, die sich genetisch eindeutig vom angrenzenden andinen Hochland und anderen
Regionen unterschied. Innerhalb der Kiistenregion bestand aber ein konstanter Genfluss. Mit
dem Wandel von einer reinen Subsistenzwirtschaft zu einer komplexeren Wirtschaftsform und
der Ausbildung autarker regionaler (urbaner) Zentren in der Nasca-Zeit kommt es zu einem
vermehrten genetischen Einfluss von auflen. Dieser schldgt sich vor allem in dem Auftreten,
vorher nicht nachgewiesener, mitochondrialer Haplogruppen nieder. Der Wandel in der sozialen
Struktur hat gleichzeitig einen hdoheren Attraktionswert fiir Migranten. Die Ansiedlung von
Spezialisten, Populationszuwachs und der verstirkte Handel mit anderen Kulturgruppen kénnen

die beobachtete Verdnderung der genetischen Struktur in der Palpa-Region erkldren.

Die archdologische Hypothese, dass der Untergang der Nasca-Kultur durch die militérischen
Expansionen der Huari-Kultur um ca. 600 n. Chr. ausgelost wurde, kann fiir die Palpa-Region
anhand der genetischen Daten widerlegt werden. Ein Szenario, das die fast vollstindige Aufgabe

der Siedlungskammer und damit auch das Ende der Nasca-Kultur, bedingt durch negative
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Veranderungen der 6kologischen Rahmenbedingungen erklért, erscheint plausibler. Es kommt zu
keiner signifikanten Verdnderung der genetischen Struktur in der Bevolkerung am Ende der

Nasca-Zeit.

Die heute in Peru angetroffene mitochondriale genetische Struktur unterscheidet sich
mafgeblich von der, die in der priakolumbischen Palpa-Region nachgewiesen werden konnte.
Dieser Unterschied ist durch Expansionen und politische Prozesse spiterer andiner
Hochkulturen, vor allem der Inka-Kultur, zu erkliren, die zu einer genetischen Uberprigung
weiter Bereiche des westlichen Siidamerikas fiihrten. Die heutige genetische Struktur Perus ist
kein Produkt der initialen Besiedlung des Kontinentes, wie hdufig aus der Untersuchung rezenter
indigener Populationen abgeleitet. Anhand der in dieser Studie ermittelten genetischen Daten
und dem Vergleich mit rezenten Verteilungen kann ein erneuertes Szenario der initialen
Kolonisation Siidamerikas entworfen werden. Dieses Szenario nimmt separate Routen einer
einheitlichen Griinderpopulation fiir die Besiedlung der Pazifikkiiste und des andinen Hochlands
an. Die indigene Bevdlkerung des siidlichen Siidamerika reprasentiert noch heute die genetische
Struktur der Siedler, die entlang der Pazifikkiiste nach Siidamerika vordrangen. Sie liegen
auBlerhalb des Expansionsbereiches der andinen Hochkulturen und wurden dementsprechend
nicht {iberprigt. Die genetischen Daten weisen aber nicht auf eine Verdringung der

préhistorischen Kiistenpopulationen in den Siiden hin.

Die vorliegende Arbeit zeigt, dass anhand der Untersuchung alter DNA die Erstellung eines
differenzierteren Bildes von Bevolkerungsentwicklungen und prahistorischen Migrationen
moglich ist als durch die Analyse rezenter genetischer Daten. Nur durch die ErschlieBung der
historischen genetischen Archive konnen durch diachrone Vergleiche kulturgeschichtlich
beeinflusste Bevolkerungsverdnderungen aufgedeckt und beurteilt werden. Dariiber hinaus
konnte am Beispiel der Bevolkerungs- und Kulturentwicklung der Palpa-Region gezeigt werden,
dass kultureller Wandel zu Verdnderungen im Migrationsverhalten fithren kann. Eine endgiiltige
Entscheidung  zwischen  verschiedenen  kulturellen  Diffusionsmechanismen  und

Migrationsprozessen wird durch die Anwendung paldogenetischer Werkzeuge moglich.
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