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1. Sissejuhatus

Tanaseks on selge, et kaasaegne, anatoomiliselt moodne inimene (AMI),
kujunes vélja Aafrikas, kust ta suhteliselt hiljuti, véhem kui sada tuhat aastat tagasi
valja randas ja koik teised kontinendid peale Antarktise asustas. Véljarande kaigus
asendas AMI koik eelnevalt eri maailma paigus elanud inimliigid (Cann et al.,
1987; Stringer & Andrews 1988; Vigilant et al., 1991, tuues &ra vaid kdige
varasemad t66d). Konkureerival hipoteesil, nn. multiregionaalsel teoorial, mille
kohaselt AMI arenes paralleelselt Euroopas, Aafrikas, Ida-Aasias ja Austraalias
sealsetest varasematest Homo populatsioonidest, kes kill olid samuti oma teekonda
Aafrikast alustanud, kuid juba palju varem, on praegu vaid tksikuid pooldajaid
(Weidenreich 1943; Wolpoff et al., 1984; Templeton, 1992; Wolpoff, 1996;
Wolpoff et al., 2001). Sellest niilidseks juba ebavordsest vastasseisust palju
aktiivsem arutelu kéib hoopis hiljutise lda-Aafrikast véljarande toimumisaja ning
vOimalike rénnuteede ja -lainete arvu Umber. Tuleb siiski rohutada, et paljud
viimase aja populatsioonigeneetika-, arheoloogia- ja antropoloogiaalased t66d
viitavad Louna Rannikuteele (Southern Coastal Route, edaspidi: Ldunatee) kui
peamisele vdi ka ainsale Aafrikast véaljunud migratsiooniteele (Lahr & Foley 1994;
Quintana-Murci et al., 1999; Stringer, 2000; Kivisild et al., 2003; Kivisild et al.,
2004; Metspalu et al., 2004, Ulevaateks vaata ka Oppenheimer, 2003). Ldunatee
kulges oletatavasti piki India ookeani rannikut, Ida-Aafrikast lle Pisarate Vdina,
Araabia poolsaare ja Péarsia lahe, mis tollal oli pigem j6gede ja soode maastik,
Lduna-Aasiasse ning sealt, ikka moodda rannikut, edasi Austraaliani vélja.
Tdendoselt oli ks esimesi selle hipoteesi pustitajaid geograaf Carl Sauer. Ta
pakkus vélja et, kohastumus elule troopilise mereranna laheduses vGimaldas
inimpopulatsioonidel levida, ilma et see oleks ndudnud vaevalist imberkohastumist
uue 6koloogilise niSiga (Sauer, 1962). Alternatiivne voi paralleelne Pdhjatee, mis
on eriti just eurooplastest uurijatele intuitiivselt ,loogiline” tundunud, kulgeks
pikki Niilust tle Siinai poolsaare Lahis-Itta ja hargneks sealt edasi ule Euraasia
(Lahr, 1996; Kivisild et al., 1999a; Maca-Meyer et al., 2001; Tanaka et al., 2004).
Loomulikult vaidi pdhimdtteliselt kasutada mdlemat teed, kas siis samaaegselt voi
mitte. Vaidlus ongi taandunud sellele, kas Ldunateele lisaks PGhjateed ldse vaja
oli, ja kui, siis kas algse Euraasia koloniseerimise etapis vO0i hiljem. Ké&esolevas
luhitlevaates keskendume kitsamalt Aasia kui the olulise piirkonna asustamisele
AMI teel Aafrikast mujale maailma ja ldhtume Ldunatee kontseptsioonist. Oma
valiku digustuse juurde tuleme hiljem pdgusalt tagasi.
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Parsia lahe Uletanud kaasaegsel inimesel oli Aasia edasiseks asustamiseks
kaks vdimalikku teed. Neid kahte eraldas mudrina kdrguv Himaalaja méestik.
IImselt jatkus uute alade vallutamine pikki India ookeani rannikut. Samas vdisid
osad populatsioonid podrata pbhja poole tungides sisemaale néiteks modda
joesénge. Niiviisi, hoopis teistsuguse elukeskkonnaga kohanedes, vdis AMI jéuda
Ida-Aasiasse ka labi Kesk-Aasia ja Louna-Siberi (Wells et al., 2001; Oppenheimer,
2003; Tanaka et al., 2004). Et valtida segadust Aafrikast lahtuva Pdhjateega
nimetame seda hupoteetilist migratsiooniteed Aasia PoOhjateeks. Nagu me
jargnevalt ndeme, ei ole Aasia PGhjatee valemisse kaasamine tdnapaevaste Aasia ja
Okeaania populatsioonide mitokondriaalse DNA (mtDNA) varieeruvusmustri
kujunemisloo rekonstrueerimiseks siiski hadavajalik. Kuid enne veel, kui asume
geneetika andmestiku uurimisele, peatume pdgusalt Aasia asustamist mdjutanud
kliimatingimustel ning arheoloogilistel ja paleoantropoloogilistel andmetel.

2. Paleoklimaatiline kontekst

Kttidest-korilastest kiviaja inimpopulatsioonid olid keskkonnamuutustele
mdistagi vaga tundlikud. Sestap ei ole Aasia asustamist polaarjadkilpides ja
meresetetes salvestunud kliimamuutustele t&helepanu osutamata vdimalik
tulemuslikult uurida. Need globaalsed muutused kajastuvad ka detailsemates
paleovegetatsiooni uurimustes, mis pohinevad setetes sdilinud tolmuterade
analtiusil (Adams & Faure, 1997; Adams et al., 1999; Ray & Adams, 2001,
Ulevaateks vaata ka http://members.cox.net/quaternary/). Paleovegetatsiooni
detailidesse me siinkohal siiski ei stiivi.

Parast Eemi jadvaheaega umbes 110-130 tuhat aastat tagasi jahenes
globaalne kliima pidevalt ning saavutas madalaima taseme 15-25 tuhat aastat
tagasi viimase jadaja maksimumil. See protsess ei olnud thtlane: vaheldus mitmeid
soojema ja kilmema kliimaga perioode. Muidu jark-jargult jahenevat faasi 110 ja
70 tuhande aasta vahel iseloomustasid lihiajalised véga kilmad ja kuivad
perioodid, nn. Heinrichi sindmused. Jargnevad 20 tuhat aastat, mis langesid kokku
noorema Visla j&&ajaga, moodusid viimase jadaja maksimumile sarnastes
tingimustes (Adams et al., 1999). Sellele jargneval perioodil kuni 25 tuhat aastat
tagasi oli globaalne kliima suhteliselt soojem ent siiski heitlik, jad&daja maksimumi
ldhenedes aga jahenes taas.

Kdikuva temperatuuriga vordvaarselt mojutas kaasaegset inimest muutuv
niiskusereziim. Mida madalam oli temperatuur, seda vahem toimus ka vee
aurustumist maailmamere pinnalt. Sellest tulenev globaalne sademete vahenemine
tdi endaga kaasa ulatusliku kdrbealade laienemise nii Kesk- kui Edela-Aasias. Isegi
umbes 50 tuhat tagasi, kui Araabia mere ja Levandi vahel avanes koos suhteliselt
sooja ja niiske Kliimaperioodi tulekuga nn. roheline Zagrose koridor, jaid Kesk-
Aasia ja Aafrika pdhjaosa korbed enamikule elusolendeist vahesobilikeks
elupaikadeks (vt. Oppenheimeri levaadet (2003)).

Kilma ja kuiva kliimaga ajajargul oli maailmamere tase t&nasest hoopis
madalam — esiteks véhenes jaheneva ookeani maht ning teiseks, tohutu hulk vett
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“pluti vangi” pooluste (ha laienevatesse jaamutsidesse. Merepinna taseme
kdikumine tegi veetakistuste Uletamise uute piirkondade koloniseerimisel thel
perioodil raskemaks kui teisel. Nii nditeks oli Austraalia ja Timori saart eraldav
vain — suurim veetakistus, mis kaasaegsel inimesel Sahuli ehk tdnase Austraalia ja
Uus-Guinea maamassidest jadajal moodustunud Suur-Austraaliasse jéudmiseks
uletada tuli, 65 ja 70 tuhande aasta vahel tunduvalt lihem (170 km) kui tana (500
km), sest maailmamere tase oli praegusest ligi 80 meetrit madalam. Jargneval
soojemal perioodil muutus see piki veeteed l&bitav distants kill pikemaks ent ei
Uletanud isegi maailmamere taseme viimase jadaja maksimumi eelses kBdrgeimas
faasis umbes 50 tuhande aasta eest, mil merepind ulatus 40 meetrini oma tanasest
tasemest, 220 kilomeetrit (Chappell, 2002). Kuna nii vdi teisiti oli see veetakistus
esimestele kaasaegsetele inimestele Uletatav vaid juhul, kui nad tundsid parve
ehitamise keerulist kunsti, ei ole pbhjust arvata, et Ulesdit oleks saanud toimuda
tingimata ainult kdige lihema vahemaa jargus (contra Oppenheimer, 2003).

3. Arheoloogiline ja paleontoloogiline tdendusmaterjal anatoomiliselt
kaasaegse inimese esmaasustuse kohta Aasias

Mistahes fossiilsed andmed on ilma igasuguse kahtluseta ebatdielikud.
Luustike fossiliseerumine on harv siindmus, mis sbltub kliimast ja klllap ka
paljudest muudest teguritest. Nende avastamine oleneb omakorda arheoloogiliste
kaevetoode piirkondlikust intensiivsusest. Seoses vOimaliku piki merekallast
kulgenud rénnuteega kerkib esile omaette probleemistik — kui ranna toidulauaga
kohanenud kaasaegne inimene Euraasia asustamisel tGepoolest Ldunateed kasutas,
on ilmselt paljud potentsiaalsetest arheoloogilistest leiukohtadest ténaseks
merepinnast allapoole jaanud. Veetaseme 80-meetriline téus viimase 70 tuhande
aasta jooksul on rannajoont oluliselt muutnud ja seda sadu kilomeetreid sisemaa
poole nihutanud, kattes tGendoliselt ka margid kaasaegse inimese tegevusest.
Fossiilsete leidude dateerimise korrektsus on samuti lahkarvamuste kasvulavaks
(Chen & Zhang, 1991; Klein, 1999).

Vaatamata nimetatud probleemidele on ja ilmselt ka ja&vad fossiilid
kaasaegse inimese leviku parimateks tunnistajateks. Kd&ige varajasemad
dateeringud kaasaegse inimese jddnustest valjaspool Aafrikat (vélja arvatud
luhiajaline Aafrika “kaepikendus” Lé&his-ldas tle 100 tuhande aasta tagasi) on 45
tuhande aasta vanused (Foley, 1998 ja selles viidatu). Teated tunduvalt vanematest
leidudest Aasias, sealhulgas 67 tuhande aasta vanuseks vaidetud leiust Liujiangist
Hiinas, on saanud terava kriitika osaliseks (Etler, 1996).

Euroopas on vanimad kaasaegse inimese skeletileiud dateeritud 37 ja 45
tuhande aasta vanuseks (van Andel et al., 2003). Huvitav on siinkohal markida, et
samast ajast parinevaid jaanuseid on leitud ka Kalimantanilt (Borneolt) ja
Austraaliast, kus vanimad leiud Niah-koopast ja Mungo jarve aarest on hiljaaegu
umberdateeritud enam kui 40 tuhande aasta vanuseks. Téanasel liivavaljal kunagise
Mungo jarve leiukohas on inimasustuse algusajaks pakutud koguni 50 tuhande
(Bowler et al., 2003) ning 62 tuhande aasta piiri (Thorne et al., 1999). Samasse
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aega on maaratud ka Edela- ja P8hja-Austraalia leiukohtade vanused ; Roberts et
al., 1990; Roberts et al., 1994; Turney et al., 2001). Need dateeringud seavad
omakorda Aasia asustamisele ajalised piirid. Ei olnud ju Austraalia asustamine
ilma Aasias kanda kinnitamata voimalik.

Varaseimad fossiilsed jdanused kaasaegsest inimesest lda-Aasias parinevad
Sise-Mongooliast. Nende vanus ei Uleta palju 30 tuhandet aastat (Chen & Zhang,
1991; Etler, 1996). See on aga ilmekas néide fossiilsete andmete puudumisel
pustituvate negatiivsete argumentide (pole leitud — jarelikult pole olnud!)
ndrkusest. L6una Aasia fossiilsete leidudega on peaaegu sama kehvasti. Vanimad
anatoomiliselt moodsa inimese jd&nused on 28 kuni 33 tuhande aasta vanused ja
leitud Sri Lanka ldunaosast (Kennedy et al., 1987; Kennedy & Deraniyagala,
1989). Samas osutavad Austraalia dateeringud, et kaasaegne inimene pidi Lduna-
Aasias olema juba viahemalt 10 tuhat aastat varem.

Arheoloogilisi andmeid on monel puhul tdlgendatud nii, et kaasaegne
inimene elas Indias juba (le 60 tuhande aasta tagasi (Kumar & Reddy, 2003). Kuna
aga kodnealused keskmise paleoliitikumi leiukohad fossiilset materjali ei sisalda, ei
saa kindlalt vaita, et tegu on kaasaegse inimesega (Joshi, 1996). Kui Lahis-Idas ja
Euroopas levisid tlempaleoliitikumi kultuurid uldiselt koos kaasaegse inimesega,
siis Austraaliasse viinud randetee viis sinna keskmise paleoliitikumi kultuuri. Ka
India vanimad ulempaleoliitikumi leiukohad ei kulni tle 30 tuhande aasta piiri
ning keskmist paleoliitikumi esineb paralleelselt Gilemaga veel jargneva 10 tuhande
aasta véltel (Chakrabarti, 1999). Seega on vdimalik, et Lounateed tallanud
populatsioonid kandsid keskmise paleoliitikumi kultuuri ning tlempaleoliitikum
joudis Louna-Aasiasse palju hiljem — kas siis koos ,uute inimestega” VvOi
»Kultuurivahetuse” korras.

Uleminek  keskmiselt  paleoliitikumilt  lempaleoliitikumile  toimus
esimesena Lé&his-ldas umbes 50 tuhat aastat tagasi (Gilead, 1991). Sealt levis uus
tehnoloogia edasi igasse ilmakaarde, eriti Kiiresti aga just Euroopa suunas, kus
vanimad leiud Kesk-Euroopast ja P8hja-Hispaaniast on umbes 47 tuhande aasta
vanused (van Andel et al., 2003). Ulempaleoliitikum on umbes sama vana ka pisut
ida pool — Zagrose mégedes (Olszewski & Dibble, 1994), kuid juba enam kui 10
tuhat aastat noorem Kaukaasias (Bar-Yosef, 2001). Huvitaval kombel pakutakse
suhteliselt varast — 39-43 tuhat aastat tagasi toimunud kultuurivahetust ka Altai
mégede ja Baikali jarve piirkondadesse Lduna Siberis (Dolukhanov et al., 2002;
Vasil’ev et al., 2002). Need varasesse tlempaleoliitikumi maaratud leiud on paraku
killaltki sarnased eelnenud keskmise paleoliitikumi toodriistadega (Kuzmin &
Keates, 2004), mistdttu selles kiisimuses veel tait selgust ei ole. Fossiilsed andmed
tdendavad, et kaasaegne inimene oli Siberis vahemalt 18 tuhat aastat tagasi. Pelgalt
arheoloogilistele andmetele tuginedes ei saa I6puni selgeks, millised
inimpopulatsioonid keskmise paleoliitikumi kultuure viljelesid ja kas arvatav
suhteliselt varane Uleminek Glempaleoliitikumi kultuuridele toimus seoses uute
populatsioonide saabumisega voi mitte.

Eelpooltoodu pbéhjal vdib 0Oelda, et toetudes olemasolevatele
arheoloogilistele ja paleontoloogilistele andmetele on mitmed teadlased seisukohal,
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et kaasaegne inimene levis Aasias kahe eraldi lainena. Esimene neist kandus piKki
Lounateed ldbi Lduna- ja Kagu-Aasia Austraaliasse ning kandis keskmise
paleoliitikumi kultuure, teine aga Lahis-Idast lle Kesk-Aasia ja L6una-Siberi Ida-
Aasiasse, levitades Glempaleoliitikumi kultuure (Lahr & Foley 1994; Jobling &
Tyler-Smith, 2003). Milline vGiks olla selle mudeliga kooskdlas olev geeniliinide
muster? Kui Ida-Aasia asustamine kulges tdesti modtda kaht erinevat
migratsiooniteed, millest ks moéddus Himaalajast pohja ja teine I6una poolt, siis
peaks Kesk-Aasias ja Louna-Siberis leiduma unikaalseid geeniliine, mis Ida- ja
Kagu-Aasia geeniliinidega lahedases suguluses ei ole. Kui aga kogu Aasia asustati
uhe lainena, néiteks piki Lounateed, siis peaks kdik Kesk-Aasias ja Louna-Siberis
levinud geeniliinid parinema Kagu-Aasia geenitiigist. Kui ainsaks rannuteeks oli
Aasia Pdhjatee, siis peaks olukord olema vastupidine ning Kagu-Aasia geeniliinid
parinema Kesk-Aasias ja Lduna-Siberis levinud liinidest. Vaatleme jargnevalt,
mida naitab selles kontekstis emaliinide geneetilist ajalugu kajastava
mitokondriaalse DNA andmestik.

4. Mitokondriaalse DNA ja selle mitmekesisuse seos anatoomiliselt kaasaegse
inimese esmaasustusega Aasias

Inimese mitokondri genoom (MtDNA) parandub ksnes emaliinis ja kogub
mutatsioone tuumas asuvast kromosomaalsest DNA-st umbes suurusjargu vorra
kiiremini — see lihtsustab evolutsioonilises ajaskaalas suhteliselt hiljuti lahknenud
geeniliinide eristamist ja sellise “noore” liigi nagu Homo sapiens geneetilise
mitmekesisuse uurimist. Viimase kiimnekonna aasta jooksul on mtDNA leidnud
kaasaegse inimese kujunemisloo uurimisel laialdast rakendust. Selleks, et tdnaste
populatsioonide mtDNA variantide mitmekesisuse alusel esmase inimasustuse
kujunemist Aasias rekonstrueerida, tuleb alustada selles piirkonnas tekkinud, nn.
autohtoonsete mtDNA haplogruppide® kindlakstegemisest ja nende tekkele ja
levikule ajalised m6dtmed anda. Asustuse vdimalikku algusaega saame hinnata
kdige vanemate autohtoonsete haplogruppide koalestsentsiaegade®  jargi.
Ideaaljuhul langevad need kokku haplogruppide asutajatiilipide saabumise ajaga
uude piirkonda (Stoneking et al., 1990; Torroni et al., 1993a; Torroni et al., 1993b;
Sykes et al., 1995; Forster et al., 1996; Richards et al., 2000). Enamusel juhtudest
asi siiski nii lihtne ei ole. Esiteks vOib asutajapopulatsioon olla vaike ja pusida

! Haplogrupp - k&ik viimase iihise eellasvariandi jareltulijad, s. h. ka eellasvariant ise; kujutletav
puu maapealse osana, kus kdik Uhest oksast hargnevad oksakesed kuuluvad Uhte haplogruppi,
samas kui Uhest oksakesest hargnevad pungad kuuluvad hierarhiliselt alamhaplogruppi.
Haplogrupi ja alamhaplogrupi moodustavad haplotiiiibid ehk konkreetsed mtDNA variandid. Kui
puu okste hargnemiskohtade vahelisi alasid kasitleda mutatsioonidena, on haplotiipideks puu
hargnemiskohad ja tipud

2 koalestsentsiaeg — aeg, mis kulub vaadeldava haplogrupi kdikide olemasolevate haplotiiiipide
keskmise mutatsioonilise kauguse saavutamiseks viimasest thisest eellasvariandist
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sellisena vastasustatud alal pikemat aega. Sellisel juhul soosib geneetiline triiv®
madala geneetilise diversiteedi pusimist. Kuna haplogrupi vanusearvutus on
diversiteediga otseselt seotud, alahindab koalestsentsiaeg niisugusel juhul
asustamisaega.

Teisalt, kui uue piikonna asustamine toimub massilis(t)e migratsiooni(de)
tulemusel, tuuakse suur osa haplogrupisisesest mitmekesisusest kolonistide poolt
kaasa — sel puhul véljendab tdnane geneetiline mitmekesisus nende demograafilise
(ja bioloogilise) ajaloo erinevate etappide summaarset valjendust ning arvutatud
koalestsentsiaeg Ulehindab asustamise aega. Veelgi keerulisemaks muudavad asja
sagedased tagasimigratsioonid — inimesed poorduvad lisaks uute alade
koloniseerimisele ka tagasi lahtepiirkondadesse — ning see, et ilmselt jaab nii
monigi asutajatiitip tdnu uuritud valimi vaiksusele tdhele panemata (Richards et al.,
2000).

Kirjeldatud strateegia puhul on oluline, et uuritav geograafiline piirkond
oleks voimalikult suures ulatuses ja vdimalikult hasti uuritud. “Hasti” tahendab siin
nii andmebaasi fulogeneetilist sugavust kui laia geograafilist haaret. Esimest saab
parandada uute informatiivsete markerite leidmisega; inimese emaliinide “ajalugu”
katkev mtDNA hakkab ses osas juba kullastatuse taset saavutama (vt jargmine
I6ik), isaliine kandval Y-kromosoomil on aga potentsiaali palju enamaks, Kui
praegu selge.

Emaliinide populatsioonigeneetilistes uurimustes, kus varem analliisiti vaid
mtDNA teatud kindlaid 18ike, on kogu mitokondri genoomi jérjestuse madramine
saamas igapaevase praktilise t66 osaks. Osalt on see saanud vdimalikuks tanu
tehnoloogia arengule (loe: hinna odavnemisele), teisalt tingitud vajadusest viia
resolutsioonitase flilogeneesi tGepérase rekonstrueerimise huvides maksimaalseks.

Globaalse emaliinide fllogeneesipuu juur paikneb Aafrikas. Ka kdik
peaoksad on levinud ainult mustal mandril. Euraasias ndeme vaid Uhe Aafrika
peaoksa — L3 — kahte haru — M ja N (joonis 1), mis on Euraasia kontekstis
peaoksade rollis. Joonisel 2 on uldistatuna kujutatud Euraasia emaliinide
hierarhilise pdlvnemise e fulogeneesi puu, mis summeerib paljude uurimisrihmade
sellesuunalise t66 (Finnila et al., 2001; Herrnstadt et al., 2002; Kivisild et al., 2002;
Yao et al., 2002; Kong et al., 2003; Metspalu et al., 2004; Palanichamy et al.,
2004; Quintana-Murci et al., 2004; Tanaka et al., 2004). Oluline on rbéhutada, et
selle puu topoloogia (harude paiknemise kord tlvel) on sisuliselt 16plik, sest ta
pbhineb mtDNA tdisjarjestustel ehk kogu vdimalikul informatsioonil, mida see
molekul kétkeb. Ilmne on lda-Aasiale spetsiifiliste puu harude suurem detailsus
vorreldes teiste piirkondadega — see tuleneb aga pelgalt suuremast andmebaasist
selle piirkonna kohta, eriti vorreldes LOuna-Aasiaga, kus téisjarjestustepdhine
uurimistegevus paljuski alles algab.

® geneetiline triiv - geenivariantide sageduste juhuslikud muutused populatsiooni jarjestikustes
pdlvkondades



Publicationes Instituti Geographici Universitatis Tartuensis 89 (2004) —

{ {
I : T

i | Simpans
¥

Sy iy

mtDMNA insertsioon
tuuma genoomis

Neandertallane

Euraasia,
Aafrika Okeaania ja
Ameerika

Joon. 1. Inimese mitokondriaalse DNA haplogruppide fiilogeneetiline puu. Valdav enamus
puu oksi on levinud vaid Aafrikas. Euraasias, Okeaanias ja Ameerikas on levinud vaid he
Aafrika-spetsiifilise haplogrupi — L3 — kaks alamharu — M ja N. Esitatud mugandatud kujul
algallikast (Kivisild et al., in press).

Fig. 1. Phylogenetic tree relating human mitochondrial DNA haplogroups. The bulk of the
lineages are spread only within Africa. Virtually all human populations outside Africa
trace their maternal lineages in one of two subhaplogroups (M ja N) arising from one of
many African-specific haplogroups (L3). Figure is adopted from (Kivisild et al., in press).

Haplogruppide M ja N koalestsentsiajad on sarnased, ulatudes umbes 65
tuhande aasta taha (Maca-Meyer et al., 2001; Mishmar et al., 2003; Palanichamy et
al., 2004), nende geograafiline levik aga vaga erinev. Haplogrupp M on levinud
peamiselt Euraasia idaosas, L&&ne-Euraasias see mitokondri fiilogeneesipuu haru
praktiliselt puudub. Ka N-i (ja tema Uhe suure haru R) Laane- ja lda-Euraasia
alamharude lahknemine on toimunud sligavaimal vdimalikul tasemel. Nii
moodustavad Ida- ja Ldaane-Euraasia emaliinid (ksteisest selgesti eristuvad
kogumid (Joonis 2), mis lahknesid tle 50 tuhande aasta tagasi (Richards et al.,
2000; Kivisild et al., 2002; Yao et al., 2002). Ida- ja Laane-Euraasia emaliinide
kogumid *“kohtuvad” Kesk-Aasias, kus kumbki katab umbes poole selle piirkonna
emaliinidest (Comas et al., 2004). Lduna-Siberis langeb Laane-Euraasia kogumi
osakaal ~20%-ni, sealt edasi itta aga juba alla protsendi (joonis 3). See
sagedusmuster on Aasia asustamisest palju hilisema, modda stepivoondit ida-
ld&nesuunaliselt kulgenud segunemise tulemus, mistottu jaab selle lthitlevaate
teemakasitlusest valja.
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Suurem osa Lduna-Aasias levinud M-i ja N-i harudest esinevad vaid selles
piirkonnas, moodustades lisaks Ida- ja Laine-Euraasia emaliinidele Lduna-Aasia
emaliinide kogumi. Vanimad seni kirjeldatud India-spetsiifilised haplogrupid M2,
R5 ja U2a, U2b ja U2c (Kivisild et al., 1999a; Kivisild et al., 2003; Quintana-
Murci et al., 2004) koalestseeruvad samuti umbes 50 tuhande aasta taga ja nende
sagedus Indias Uletab 15% (Metspalu et al., 2004). MtDNA téisjarjestuste analtisil
tuvastati hiljuti rida uusi Indiale ainuomaseid vanu N-i ja R-i alamhaplogruppe
(N5, R7, R8, R30 ja R31, Palanichamy et al., 2004). Kuigi see varske uurimus
peamiselt vaikese proovide arvu tottu piisaval maéaral leitud haplogruppide
fulogeograafilist levikut ei lahka, on juba ainutiksi nende olemasolu vaga kdnekas.

\ Aafrika

\

Austraalia ',

& \ Ida-Aasia Louna-Aasia \ Ladne-Euraasia

. \
Uus-Guinea '_ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ __ . !

Joon. 2. Euraasias levinud inimese mitokondriaalse DNA haplogruppide fiilogeneetiline
puu. Uhe tarniga on tahistatud Ameerika polisasukate seas, kahe tarniga aga Kesk-Aasias
enamlevinud emaliinid. Esitatud mugandatud kujul algallikast (Metspalu et al., in press).
Fig. 2. Phylogenetic tree relating the Eurasia mtDNA haplogroups. Native American
haplogroups are indicated with an asterisk. Two asterisks designate haplogroups that are
overrepresented in Central Asia. Figure is adopted from (Metspalu et al., in press)
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Joon. 3. Aasia asustamise vO@imalik stsenaarium Lfuna Rannikutee hiipoteesi kohaselt.
Jame katkendlik nool tahistab algset valjardnnet Ida-Aafrikast, mille kdigus anatoomiliselt
moodne inimene h@ivas Kiiresti kogu India ookeani ranniku kuni Austraaliani. Hallikad
ovaalid (piirid on tinglikud) tahistavad jargmises etapis tekkinud autohtoonseid emaliinide
kogumeid (Austraalia ei mahu kaardile). Euroopa ja Siber (sh. hiljem ka Ameerika)
asustati vastavalt Laane- ja lda-Euraasia kogumitest, Lduna-Aasia emaliinid jaid suhteliselt
paikseks. Pidevate joontega piiratud ja vastavalt lihenditega margistatud alad kujutavad
emaliinide kogumite vahelisi segunemistsoone, kus naaberkogumi emaliinide osakaal on
vahemalt 20% (piirid umbkaudsed). Joonis on esitatud mugandatud kujul algallikast
(Metspalu et al. in press).

Fig. 3. Map of Eurasia depicting the possible scenario of the pioneer settlement of modern
humans in Asia. The heavy dashed arrow pictures the initial Southern Coastal Route of the
out-of-Africa event which had taken place by around 60-65 KYA. During this opening
stage, the earliest offshoots of haplogroups M and N were rapidly segregated into West
Asian, South Asian, East Asian and further into the Australasia-specific (Sahul) variants
which later became the inocula for the autochthonous mtDNA diversification in the
respective regions (light dashed arrows and ellipses, Sahul not fully shown). During later
stages of the colonization of Eurasia, modern humans moved further inland (not shown).
Admixture between the heartlands of these basic domains of human settlement in Asia has
been surprisingly limited on the maternal side ever since. Approximate boundary
admixture zones (over 20% of admixture) between the three domains are shown by crude
solid lines together with an indication to the mixed domains. Note that the whole of
Central Asia appears as the biggest admixture zone where the mtDNA pools of West and
East Asia, and to a very much lower extent South Asia, intermix (Metspalu et al. in press).

Ule poole India emaliinidest kuulub erinevatesse India-spetsiifilistesse
haplogrupi M alamharudesse. Taisjarjestustel pdhineva haplogrupi M Indias
levinud haru ja selle okste topoloogia véljaselgitamine on paljuski alles k&imas,
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kuid juba on selge, et lahknemine ida pool levinud M-i alamhaplogruppidest on,
sarnaselt N-i liinidele, toimunud tlve tasandil (Kivisild et al., 1999b; Metspalu et
al., 2004). Kui haplogrupi M tuvest hargnevaid alamhaplogruppe on vdrdselt palju
nii LAuna- kui lda-Aasias, siis R-i tiivest vorsuvaid emaliinide puu oksi on Indias
rohkem.

Kui Ameerika polisasukate emaliinid moodustavad dldiselt vaikese
alamhulga lda-Aasia emaliinide kogumist (joonis 2) (Torroni et al., 1993a; Torroni
et al., 1993b; Torroni et al., 1994; Forster et al., 1996), siis Austraalia ja Uus-
Guinea puhul on tegemist neljanda iseseisva kogumiga. Ka sealne mtDNA
geenitiik koosneb otse M-i, N-i (ja R-i) harudest ldhtuvatest haplogruppidest, mida
mujal ei leidu (Forster et al., 2001; Ingman & Gyllensten, 2003). Lisaks lubavad
moned seni avaldamata Kagu-Aasia populatsioonide mtDNA taisjarjestused
oletada, et sealgi on lisaks enamlevinud haplogruppidele lda-Aasia emaliinide
kogumist otse M-i, N-i ja R-i okstest hargnevaid autohtoonseid haplogruppe.
Paraku ei leidu Euraasia emaliinide puu pd&hiharudest vdrsuvaid regioonispetsiifilisi
haplogruppe Kesk-Aasias ega ka Louna-Siberis (Derenko et al., 2003; Bermisheva
et al., 2004; Comas et al.,, 2004), mistdttu otsesed tdendid Aasia POhjatee
kasutamise kohta praegu puuduvad. Piki Ldunateed paiknevates autohtoonsetes
emaliinide kogumites leiame aga kd&ikjal Euraasia emaliinide puu stigavaid
alamharusid. See viitab otseselt sellele, et Aasia asustamisel kasutati pdhilise
migratsiooniteena just Lounateed. Kuid uks Aasia Pohjatee ees ei ole veel 16plikult
kinni — selle juurde tuleme me tagasi jargmises peatukis.

Milline vdis olla Aasia asustamise tempo? Uks vdimalik stsenaarium véis
olla selline, mille kaigus uute alade asustamine leidis aset mingi teatud
perioodilisusega, sammhaaval ja jargemodda. Kui see oleks olnud nii, siis
néeksime lda-Aasias haplogruppe, mis oleks alamhaplogrupiks mdnele Lduna-
Aasia haplogrupile. Samamoodi peaksid Austraalia emaliinid omakorda Ida-
Aasiale omastest haplogruppidest tuletatavad olema. Selline pilt avaneb nditeks
Ameerika poliselanike emaliinide puhul (joonis 2), mis on kooskdlas sellega, et
Uue Maailma asustamine toimus Aasia ja Austraalia asustamisest palju hiljem.
Ldunateel on kdigis emaliinide kogumites thesugusel sugavusel juurduvaid ent
erinevatesse pohiharudesse kuuluvaid emaliine. See lubab oletada, et Aasia ja
Austraalia esmane asustamine AMI poolt ei olnud mitte aeglane, samm-sammult
kulgev protsess, vaid pigem Kkiire ja thtlane “valgumine”, mille k&igus erinevate
pohiharude asutajaliinid Kiiresti tle India ookeani rannikukaare kuni Austraaliani
levisid (joonis 3).

Siiani oleme kasitlenud Aasia asustamise vdimalike hiipoteeside kooskdla
emaliinide anallisi tulemustega. Mones mottes on see arusaadavalt poolik
l&henemine. Mistahes suur vO&i vdga suur immigratsioon ei jata vastuvotva
populatsiooni emaliinidesse vahimatki jalge, kui vdorpopulatsiooni moodustavad
uksnes mehed (sest nende mitokondrid ei kandu edasi jargnevasse sugupdlve).
Ometi lihtsustab olukorda see, et mistahes ala algne asustamine ei saa vaid Uhe
sugupoole osavotul kuigi edukas olla... Saastes lugejat uude teemasse siivenemast,
jatame me Y- kromosoomi erinevate variantide ehk siis isaliinide fulogeograafia
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kasitlemise teiseks korraks. Nimetame vaid, et isaliinide flilogeograafiline levik on
uldiselt Lounatee hupoteesiga heas kooskdélas (Su et al., 1999; Kivisild et al.,
2003). Samas tuleb siiski mérkida, et nditeks omistatakse Y-kromosoomi
haplogrupi E levikul L&ane-Euraasias pohiroll hilisemale ja ilmselt Gle Siinai ehk
piki Pdhjateed (mitte segamini ajada Aasia Pdhjateega!) kulgenud geenivoole
(Underhill et al., 2001; Cruciani et al., 2004; Luis et al., 2004; Semino et al.,
2004).

5. Aasia Pohjatee?

Praegune Aasia mtDNA variantide mitmekesisus lubab oletada, et LGunatee
oli pohiline kui mitte ainus, mida Aasia esimesed kolonistid uute alade hdivamisel
kasutasid. Ent kas oli ka selliseid uusasukaid, kes asustasid esmalt Kesk-Aasia ja
joudsid seejarel LAuna-Siberi kaudu Ida-Aasiasse (nagu leiavad Maca-Meyer et al.,
2001; Wells et al., 2001; Oppenheimer, 2003; Tanaka et al., 2004)? Ida-Aasia
pbhja- ja l6unaosa elanikkonna erinevus, mida on erinevaid bioloogilisi
karakteristikuid vorreldes taheldatud (nditeks “sinodontsete” ja *“sundadontsete”
hambatulpide levikumuster), saab Kkinnitust ka pealiskaudsest mMtDNA
varieeruvuse vordlusest. Kui lda-Aasia I6unapiirkondi iseloomustab M-i ja kahe
pbhiharust R lahtuva haplogrupi — B ja R9 - domineerimine, siis pdhjaosas
sekundeerivad enamlevinud pdhiharule M veel teisest pohiharust N hargnevad
haplogrupid A ja N9. Ka p6hiharu M alamhaplogrupid esinevad neis piirkondades
enamasti erinevate sagedustega. Niisugust emaliinide jaotust on interpreteeritud kui
tugevat pooltargumenti kahe erineva migratsioonitee hupoteesile ja seega ka Aasia
Pdhjatee kasutamisele lda-Aasia asustamisel nn. “N haru kandva populatsiooni”
poolt (Tanaka et al., 2004). Kaudselt réékis selle teooria kasuks ka N-i stigavate
harude puudumine Indias, kust néiteks M-i ja R-i “vanad” derivaadid olemas on.
Tana, kui samasugused vasted on Indiast leitud ka N-ile (Palanichamy et al., 2004)
(joonis 2), ei piisa Uksnes N-i ja R-i derivaatide sageduste pdhja-ldunasuunalisest
erinevusest Aasia Pohjatee “elushoidmiseks™, liiatigi tuleb meeles pidada, et R
koos koikide oma harudega on N-i alamhulk.

Kui Uritada lda-Aasia emaliinide kogumit omakorda pdhja- ja I6una-
spetsiifilisteks jagada, ei saa me selliseid selgelt eristuvaid kogumeid nagu nditeks
Lduna- ja lda-Aasia puhul. Nimelt on tekkivad kogumid suure Ulekattega. lda-
Aasia pdhjaosas moodustavad enamlevinud haplogrupid neljandiku Kagu-Aasia
emaliinidest, samas kui viimaste sagedus Kesk-Aasias kulnib tle 20 %. Kas see
muster kujunes tanu lda-Aasia asustamisele kahest erinevast suunast, mis seejérel
segunesid? VOi asustati Aasia ikka vaid piki Ldunateed ning ténane erinev
haplogruppide sageduste muster on tingitud peamiselt geneetilisest triivist? Otse
pbhiharudest (M, N ja R) lahtuvad Kesk-Aasiale ja/vGi Lduna-Siberile ainuomased
emaliinid oleksid Aasia Pdhjatee kasuks sama heaks tGendusmaterjaliks kui
sormejaljed pustoli paastikul. Kuid nagu juba mainisime, ei ole selliseid emaliine
vahemalt siiani leitud. Nud j&&b vaid ule terasemalt uurida nii oletataval (Aasia)
Pdhja- kui Lounateel esinevate haplogruppide sisestruktuuri, et vélja selgitada, kas
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moni neist vBib olla lda-Aasiasse pdhja poolt levinud. Ehk siis, kas mdne
haplogrupi varieeruvus seal on alamhulgaks selle haplogrupi varieeruvusele Kesk-
Aasias.

Ida-Aasias on haplogrupp D kdige sagedasem M-i alamhaplogrupp. D
hargneb omakorda D4-ks, D5-ks ja D6-ks (joonis 2). Liikudes Aasia Pdhjateele
vastupidises suunas ndeme nende kolme (iha véhenevat esindatust Gldises
geenitiigis. Kesk-Aasias leiame vaid D4 (Comas et al., 2004) ning Lduna-Siberis
on D5 sagedus (1.5%: Derenko et al., 2003) viis korda vaiksem kui Hiinas (5-10%:
Yao et al., 2002). Ainutlksi juba selline levikumuster viitab haplogrupi D Ida-Aasia
paritolule. Uldiselt ndeme analoogilist pilti ka mitmete teiste nii Ida- kui Kesk-
Aasias levinud haplogruppide puhul. Illustreerime seda siinkohal mdnede
detailsemate naidete varal, alustades haplogrupi D rikkaimast alamhaplogrupist D4.

Tervelt kolmandik Kesk-Aasia ja neljandik Lduna-Siberi lda-Aasia-tlipi
emaliinidest kuulub haplogruppi D4. Ka Pdhja-Hiinas on D4 sagedus umbes 25%,
kuid kukub 10% tasemele Hiina IGunaosas ja veel madalamale Kagu-Aasia
saarestikes ja Indo-Hiina poolsaarel. Selline sagedusgradient viitaks justkui D4
Kesk-Aasiast alanud levikule. Ent detailsem analiiiis likkab niisuguse tdlgenduse
umber.

Kesk-Aasias levinud D4-st kuulub tervelt 40% (hte selle paljudest Ida-
Aasias levinud alamharudest D4c (joonis 2; tuletatud Comas et al., 2004
andmetest). Lduna-Siberis on selle alamharu osakaal D4-s seevastu kiimme korda
vaiksem. Jaapanis, kus D4c katab 13% D4 emaliinidest (tuletatud Maruyama et al.,
2003 andmetest), ndeme Kesk-Aasias puuduvaid D4c alamhulkasid, nditeks D4cla
(Tanaka et al., 2004). Ka teistel Kesk-Aasias leiduvatel D4 emaliinidel on kas
tdpsed vOi véga lahedased vasted lda-Aasia geenitiigis olemas. Niisiis, vaatamata
suuremale suhtelisele sagedusele on D4 alamhaplogruppide palett Kesk-Aasias
vaesem kui Aasia ida- ja kagupoolsetel aladel. See aga on paremas kooskdlas
hlpoteesiga, mille kohaselt sai haplogrupi D4 levik alguse hoopis idast.

Ka haplogrupi G fullogeograafiline levik on sarnane D4 omale. G2ala on
peaaegu ainus Kesk-Aasias levinud G alamhaplogrupp (Comas et al., 2004).
Lduna-Siberis on pilt juba palju rikkalikum — seal moodustab G2ala haplogrupist
G vaid kolmandiku. Ulejainu koosneb G2ala sdsarliinist G2a2 (3%), nende kahe
uhisest eellasvariandist G2a (24%) ja veel kahest G alamhaplogrupist: Glal (36%)
ja G3 (6%) (joonis 2; Derenko et al., 2003). G2ala esineb koos oma
sosarhaplogrupiga G2alb ka Jaapanis, kus ta on omakorda rikkalikuma
alamhaplogruppide valikuga kui Kesk-Aasias (Maruyama et al., 2003; Tanaka et
al., 2004). Nagu ndeme, piirdub haplogrupi G esindatus Kesk-Aasias vaid Uhe
alamhaplogrupiga — Uhe oksakesega G fulogeneetilisel puul. Selline
filogeograafiline muster ei jata suurt ruumi spekulatsioonidele haplogrupi G
voimalikust levikust 1da-Aasasse pikki Aasia Pdhjateed.

Viimase pOhiharust M vorsuva oksana vaatleksime vdga pdgusalt
alamhaplogruppi M8 (joonis 2), mis hélmab Lduna-Siberis peaaegu pooled Ida-
Aasia kogumisse kuuluvatest emaliinidest (Derenko et al., 2003). Ka Kesk-Aasias
on see haplogrupp suhteliselt sagedasem kui kontinendi idaosas. Samas ndaeme
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jalle, et just seal on M8 alamhulkade esindatus tunduvalt mitmekesisem kui Kesk-
Aasias. Naiteks hiinlastel esineb M8 alamhulki C, Z ja M8a enam-vdhem vordse
sagedusega (Yao et al., 2002), Lduna-Siberis ja Kesk-Aasias domineerivad aga
vaid Z ja eriti C.

Paris viimase nditena peatuksime po&hiharust N hargneva haplogrupi A
fulogeograafilisel levikul. Kagu-Aasia saarestikes seda haplogruppi praktiliselt ei
leidu. Ometi kehtib ka siin juba eelnevate néidetega illustreeritud stsenaarium:
Kesk-Aasias on levinud vaid ks A alamhaplogrupp — A4 , lda-Aasias lisanduvad
sellele A3, A5, A7 ja tegelikult veel hulk A juurelt lahknevaid liine, mis praegu
klassifitseeritudki ei ole. Sarnaselt D4-le ei ole Kesk-Aasia A4-de hulgas selliseid
variante, millele lda-Aasiast flilogeneetiliselt lahedasi vasteid leida poleks. Seega
on ka haplogrupp A varieeruvus Kesk-Aasias alamhulk selle varieeruvusest ida
pool.

Kokkuvdtvalt saame 0Oelda, et koikide siin kasitlemist leidnud
haplogruppide (M8, D, G ja A) puhul on palju tdendolisem eeldada, et nad tekkisid
Ida-Aasias. Sealt levis hiljem ainult osa nende mitmekesisest alamhaplogruppide
valikust Lduna-Siberisse ning Kesk-Aasiasse, kus nad tdnapéeval moodustavad
vastavalt 80 ja 70% Ida-Aasia emaliinide kogumist. Ka ulejdédnud 20-30%
emaliinide hulgas ei leidu selliseid, mille mitmekesisus poleks ida pool suurem.

6. LOpetuseks

Téanu Uha suvenevatele teadmistele inimese mitokondri (ja Y-kromosoomi)
DNA jarjestuse varieeruvusest erinevates maailma ja eriti Aasia populatsioonides,
on Lduna Rannikutee hlipotees kui Euraasia asustamise tOepédraseim stsenaarium
saanud enneolematult palju toetust. TGen&oselt véljus anatoomiliselt moodne
inimene lda-Aafrikast vdhem kui sada tuhat aastat tagasi ja levis esmalt just piki
India ookeani rannikut, joudes valja Austraaliani. See protsess ei saanud olla vaga
aeglane, sest véljaspool Aafrikat panid kdikidele autohtoonsetele emaliinide
kogumitele Laane-Euraasias, LOuna- ja lda-Aasias ning Austraalias koos Uus-
Guineaga aluse Uhed ja samad mtDNA fiulogeneesipuu p6hiharud — M ja N
(sealhulgas R). Juhul, kui asustamislaine oleks liikunud aeglaselt, oleksid need
pohiharud selle protsessi kéigus hargneda joudnud ning mdne kaugema kogumi
asutajateks oleks sel juhul saanud moni vahepeal tekkinud titarharudest. Seniste
andmete pdhjal ei ole mingit pOhjust arvata, et Kesk-Aasia ja Lduna-Siber oleksid
algses asustamislaines osalenud. Erinevates regioonides tekkinud emaliinide
kogumid on hiljem omavahel U(llatavalt véhe segunenud. Louna-Aasia emaliinide
kogum on jaanud suhteliselt paikseks, Ida-Aasiast ldhtus aga seevastu esmalt Siberi
ja edasi Kesk-Aasia asustamine. Neisse piirkondadesse on piki stepivoondit
levinud ka L&&ne-Euraasia emaliinid. Selle tulemusena laiub Kesk-Aasiast ile
Uurali mdestiku L&&ne- ja LOuna-Siberini lda- ja L&&ne-Euraasia emaliinide
segunemisala.

Kéesoleva artikli kirjutamisel on kasutatud autori veel ilmumata
publikatsiooni (Metspalu et al. in press) materjale.
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The initial settlement of modern humans in Asia: a flood channelled into the
costal rim of the Indian Ocean

Mait Metspalu, Kristiina Tambets
Institute of Molecular and Cell Biology, Tartu University
Estonian Biocentre

Summary

The Southern Coastal Route (SCR) of the pioneer phase of the peopling of the vast
territories of Asia has gained increasingly strong experimental support, thanks to recently
acquired deeper phylogenetic and phylogeographic knowledge about the spread of mtDNA
(and Y-chromosomal) variation in this continent. Much, if not all, of the early settlement
process can be seen as a “fast train to Southeast Asia and Australia along the SCR”—
indeed, so fast that the founder haplotypes at the base of haplogroups M and N, the two
immediate sister groups to a plethora of the sub-Saharan L3 variants, reached all major
destinations alongside the route, as far down as Australia. Extant maternal lineages in
Central Asia and southern Siberia do not show autochthonous basal branches of M, N or R,
nor do they appear ancestral to any mtDNA variants found in Southeast Asia. The case is
quite the contrary. It would, then, be most parsimonious to conclude that Central Asia and
southern Siberia were not involved in the initial peopling of the Continent. It is also
evident that the initial fast train phase has been followed by a long-lasting freezing of the
major geographic pools of maternal lineages in the south and further gene flows
northwards from Southeast Asia and subsequently back westwards along the Steppe Belt
extending from Manchuria to Europe. At present, west Siberia, the Urals and Central Asia
form a huge continuous admixture zone encompassing East and West Eurasian maternal
lineages—a process that has so far had only a minimal influence to the essentially distinct
autochthonous patterns of mtDNA variation in most of South Asia, East Asia, Southeast
Asia and Australasia.
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