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Eesti keskaegse populatsiooni struktuur vana DNA vaatevinklist

LUhikokkuvdte: Randamine on inimestele labi aegade omane olnud. Uheks naiteks sellest on
sakslaste saabumine Eestisse keskajal ristiusustamise kéigus. Eesti keskaegset rahvastikku on
uurinud muuhulgas arheoloogid ja ajaloolased, kuid geneetiliselt on see periood seni kirjeldamata.
Kéaesolevas t00s uuriti keskaegse Eesti geneetilist struktuuri. Selleks eraldati DNA 30 keskaegse
indiviidi hammastest. Tulemustest selgus, et keskaegsed eestlased sarnanesid enim tanapdeva
uurali keeli kdnelevate populatsioonide ning Eesti pronksi- ja rauaaja populatsioonidega. Lisaks
nahti, et Tartu toomkirikusse ja osad Tartu Jaani kirikusse maetud indiviidid olid kdige sarnasemad
hoopis tdnapdeva ld&neeurooplaste, sh sakslastega, mis on kooskdlas arheoloogide ja ajaloolaste
teadmistega neisse surnuaedadesse maetutest. Ldhemalt vaadati ka nn. ,,Siberi geneetilise
komponendi olemasolu keskaegses Eestis — siinsetel nn. sakslastel see praktiliselt puudus, samas
kui eestlastel oli see komponent olemas juba rauaajal ning on leitav ka tdnapaeva eestlastel. Saadud
tulemused annavad esmase Ulevaate keskaegse Eesti elanikkonna geneetilisest struktuurist.

Marksdnad: Eesti keskaeg, vana DNA, arheogeneetika, populatsioonigeneetika

CERCS: B220 Geneetika, tsutogeneetika, H220 Keskaja ajalugu, H340 Arheoloogia

Population structure of Medieval Estonia through aDNA perspective

Abstract: People have been prone to migrate throughout time. An example of this is the arrival of
Germans in medieval Estonia. The medieval population of Estonia has been studied by
archaeologists and historians among others but genetic studies have not been conducted so far. This
thesis focuses on the genetic structure of medieval Estonia. DNA was extracted from the teeth of
30 individuals. The results showed that medieval Estonians were most similar to modern-day Uralic
speaking populations and Estonian Bronze and Iron Age people. People buried in Tartu Cathedral
and some in St. John's church were, however, most similar to modern Germans, which is in
concordance with archaeological and historical knowledge. Furthermore, a “Siberian” genetic
component was almost absent in medieval Estonian Germans but has been present in Estonia from

the Iron Age. This thesis gives a first glance of the genetical structure of medieval Estonians.
Keywords: Medieval Estonia, ancient DNA, archaeogenetics, population genetics
CERCS: B220 Genetics, cytogenetics, H220 Medieval history, H340 Archaeology
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Kasutatud lihendid

AMH — anatoomiliselt moodsad inimesed (ingl. k. anatomically modern humans)
ap — aluspaar

BA — pronksiaeg (ingl. k. Bronze Age)

CCC — kammkeraamika kultuur (ingl. k. Comb Ceramic culture)

CHG - Kaukaasia kutt-korilased (ingl. k. Caucasus hunter-gatherers)
ChL — eneoliitikum e. vase-kiviaeg (ingl. k. Chalcolithic)

CP/NNLS — ingl. k. ChromoPainter/non-negative least squares

CWC — noorkeraamika kultuur (ingl. k. Corded Ware culture)

EBA — vanem pronksiaeg (ingl. k. Early Bronze Age)

EF — varajased pdlluharijad (ingl. k. early farmers)

EHG - ida kitt-korilased (ingl. k. eastern hunter-gatherers)

EMBA — vanem/keskmine pronksiaeg (ingl. k. Early/Middle Bronze Age)
EN — varaneoliitikum (ingl. k. Early Neolithic)

Est — eestlased (ingl. k. Estonians)

Ger — sakslased (ingl. k. Germans)

HG — katt-korilased (ingl. k. hunter-gatherers)

IA —rauaaeg (ingl. k. Iron Age)

IMA — raua-/keskaeg (ingl. k. Iron/Middle Ages)

LBK — paelkeraamika kultuur (saksa k. Linearbandkeramik)

LN — hilisneoliitikum (ingl. k. Late Neolithic)

LNBA — hilisneoliitikum/pronksiaeg (ingl. k. Late Neolithic/Bronze Age)
MA — keskaeg (ingl. k. Middle Ages)

Med — keskaeg (ingl. k. medieval)



MLBA — keskmine/noorem pronksiaeg (ingl. k. Middle/Late Bronze Age)
MN — keskneoliitikum (ingl. k. Middle Neolithic)

mtDNA — mitokondriaalne DNA

N — neoliitikum (ingl. k. Neolithic)

NA — pole saadaval (ingl. k. not available)

NaOCI — naatrium hipoklorit

NCA — neoliitikum/vase-kiviaeg (ingl. k. Neolithic/Copper Age)

PCA — peakomponentanaliius (ingl. k. principal component analysis)

PCR — poliimeraasi ahelreaktsioon (ingl. k. polymerase chain reaction)

rpm — podret minutis (ingl. k. revolutions per minute)

SE — standardviga (ingl. k. standard error)

SHG — Skandinaavia kutt-korilased (ingl. k. Scandinavian hunter-gatherers)
SNP — iiksiknukleotiidne polimorfism (ingl. k. single nucleotide polymorphism)
T —Tartu

TJ — Tartu Jaani kirik

TM — Tartu Maarja kirik

TRB — lehterpeekrite kultuur (saksa k. Trichter-rand-becherkultur)

TT — Tartu toomkirik

TU GI — Tartu Ulikooli genoomika instituut

WHG - laane kutt-korilased (ingl. k. western hunter-gatherers)



Sissejuhatus

Labi aegade on inimestele omane olnud pidev liikumine ja uute maade avastamine. Rahvaste
randamine on toimunud sadu tuhandeid aastaid ning see on jatnud oma jalje nii kultuuri kui ka
geenidesse. Erinevate rahvaste geneetilised komponendid on pdlvkonniti edasi parandunud ning
osad nendest jélgedest on leitavad ka tdnapdeva inimestel. Need komponendid, mis tdnapéevasesse
geeniparandisse ei ole jdudnud, kuid olid iseloomulikud vanade kultuuride kandjatele, on véimalik

uuesti Ules leida vana DNA-d uurides.

Eesti keskaega on uuritud muuhulgas nii ajaloolaste kui arheoloogide poolt, kuid geneetiliselt on
keskaegne rahvastik veel uurimata. Viimastel aastatel on tehtud teadustdid, kus on ldhemalt
vaadeldud Eesti muinasaegseid kutt-korilasi ja pdlluharijaid ning ka pronksi- ja rauaaegseid

inimesi. See on andnud olulist informatsiooni rahvaste rannete ning geneetiliste isedrasuste kohta.

Keskaegses Eestis elas erineva etnilise taustaga inimesi. Suurema osa elanikkonnast moodustasid
alamklassi kuuluvad eestlastest talupojad ning Glemklassi moodustasid sakslased. Rahva
kihistumist on néha ka matusepaikades, kus tlemklassi inimesed said endale lubada matusekohta
isegi piiskopkonna toomkirikus, samas kui lihtrahva jaoks olid peamisteks matusepaikadeks

kihelkonna kirikuaiad ja kiilakalmistud. Sellist rahvaste jagunemist vdiks ndha ka geneetiliselt.

Ké&esolev t60 on osa kdimasolevast Eesti keskaega uurivast projektist. Antud t66s vaadatakse
véikest osa Eesti keskaegsest elanikkonnast. TO0 eesmargiks oli ldhemalt uurida ning
iseloomustada keskaegsete Eesti elanike geneetilist struktuuri. Selleks eraldati ja sekveneeriti DNA
keskaegsete Eesti ala indiviidide hammastest. Saadud andmeid vdrreldi teiste ammuste ja
tdnapdevaste populatsioonide andmetega. Lisaks uuriti ldhemalt erineva sotsiaalse taustaga
linnaelanike geneetilist péritolu keskaegse Tartu néitel ning keskaegsete inimeste sarnasust
muinasaja ja tanapéevaste populatsioonidega. Lahemalt vaadeldi ka ,,Siberi“ komponendi
olemasolu ja jaotust Eesti keskaegses populatsioonis, varasemalt tuvastati see tanastegi eestlaste
seas levinud komponent meie aladel esmakordselt Eesti rauaaegsetes tarandkalmetes. Samuti uuriti

voimalikke sugulussidemeid uuringusse kaasatud indiviidide vahel.



1. Kirjanduse tlevaade

1.1 Populatsioonigeneetilised uuringud inimese demograafilise ajaloo rekonstrueerimisel

Aja jooksul toimunud geneetilised muutused on salvestunud inimese genoomi ning nende kaudu
on v@imalik uurida inimese evolutsioonilist ajalugu (Jobling et al., 2014). Uhendades omavahel
arheoloogia, geneetika ja keeleteaduse, on véimalik uurida inimkonna ajaloo erinevaid tahke,
naiteks inimeste migratsioone ning kultuuride ja keelte levikut (Haak et al., 2015). Uks selline
interdistsiplinaarne teadusharu on ka arheogeneetika, mis uurib inimpopulatsioonide minevikku,
kasutades selleks erinevaid geneetilisi meetodeid (Soares et al., 2010). Ainult Ghele valdkonnale
keskendudes ei saa me piisavalt informatsiooni tervikpildi kokkupanekuks (joonis 1). Erinevad
teadusharud téiendavad Uksteist ning annavad infot erinevas ajaloolises stigavuses toimunud

siindmuste kohta.
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Joonis 1. Erinevad teadusharud minevikusindmuste uurimiseks ning nende ajas

tagasivaatamise vdimekus (Jobling et al., 2014).

Tana aitab kaasaegse geneetilise mitmekesisuse korval inimpopulatsioonide arengut ja
migratsioone uurida vana DNA, mille abil saab vaadelda populatsioonidega ajas toimunud

geneetilisi muutusi (Jobling et al., 2014; Mathieson et al., 2015). Vana DNA-ks nimetatakse surnud
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organismist eraldatud DNA-d, milles on hakanud toimuma erinevad lagunemise protsessid,
mistdttu on geneetilise info hankimine arheoloogilisest materjalist tehniliselt mérksa keerukam
(Herrmann ja Hummel, 1994). Esimesed vana DNA uuringud tehti mitokondriaalse DNA
(mtDNA) pohjal (Gilbert et al., 2008; Poinar et al., 2006). Kuna mtDNA-d on rakus palju (~500
mtDNA molekuli inimese raku kohta), siis on see molekul heaks sihtmargiks vana DNA uuringute
tegemiseks (Handt et al., 1994). Suur koopiate arv tagab suurema tdendosuse, et vaatamata
surmajargselt tekkivatele DNA kahjustustele (Handt et al., 1994), millest tiheks levinuimaks on
tsutosiini deamineerimine uratsiiliks (Briggs et al., 2007; Hofreiter, 2001), sdilib piisavalt

geneetiliseks analliisiks sobivat materjali.

1.1.1 Mitokondriaalne DNA ja Y kromosoom

MtDNA on vaike rongaskromosoom energia tootmise eest vastutavas rakuorganellis mitokondris,
mis pérandub jérglastele edasi ainult emaliinis (Wallace et al., 1999). Inimese mtDNA sisaldab
umbes 16 500 aluspaari (ap) (Anderson et al., 1981). Uute mutatsioonide tekkimine mtDNA-s on
muude genoomi osadega vorreldes iisnagi Kiire: ~1.8899x10" mutatsiooni ap kohta aastas (Soares
et al., 2009). Vordluseks, autosomaalse genoomi keskmine mutatsioonikiirus on ~10® ap
generatsiooni kohta (M. Jobling et al., 2014) ehk ~3,3x1071° mutatsiooni ap kohta aastas. Kuna
mtDNA pérandub pdlvkondade I6ikes edasi ainult emaliinis, siis on selle abil v@imalik uurida
tdpsemalt naisliini demograafilist ajalugu (Torroni et al., 2006). Isalt pojale kanduva Y
kromosoomi (mutatsioonikiirus: ~0,74x10° mutatsiooni ap kohta aastas (Karmin et al., 2015)) abil
on omakorda véimalik uurida meesliini ajalugu. MtDNA ja' Y kromosoom on mdlemad haploidsed
ning ei rekombineeru, mis teeb nende genoomi osade uurimise autosoomidega vorreldes
lihntsamaks — ajas tekkivad uued variandid on v6imalik paigutada liinidevahelisi sugulussuhteid

peegeldavale fiilogeneesipuule (Jobling ja Tyler-Smith, 2003; Kivisild, 2017).

Erinevatele geograafilistes piirkondades on omased teatud kindlad mtDNA ja Y kromosoomi
variatsioonid (Torroni et al., 2006; Wallace, 1995). Nende variantide klassifitseerimisel
kasutatakse erinevaid mutatsioone millel on fiilogeneesipuu harude moodustamisel erinev kaal
(Karafet et al., 2008; van Oven ja Kayser, 2009). Monofileetiline klaad ehk kdiki tutartitpe ja
nende uhist eellast sisaldav grupp moodustab haplogrupi (Richards et al., 1998). Uurides mingi
populatsiooni mtDNA ja Y kromosoomi erinevaid markereid ja méérates &ra indiviidide
haplogrupilise kuuluvuse ning haplogruppide esinemissageduse ihes populatsioonis, saab neid
tulemusi vorrelda teiste populatsioonidega ja sellest l&htuvalt oletada, kuidas eri rahvad on aja

jooksul litkunud (Jobling ja Tyler-Smith, 2003; Kivisild, 2017; Wallace et al., 1999).
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1.1.2 Autosomaalne DNA

MtDNA ja Y kromosoom vdimaldavad uurida filogeneesi ainult ihe soo piires ning piiranguid
seab ka nendes sisalduva info suhteliselt vdike hulk kogu genoomi mitmekesisust arvestades.
Selleks, et saada paremat Ulevaadet kogu populatsioonist, uuritakse tanapédeval inimese
demograafilise ajaloo rekonstrueerimiseks nende genoomi osade koérval ka autosoome (Lazaridis
et al., 2014; Mathieson et al., 2015). Tanu rekombinatsioonile kujutab autosomaalne DNA endast
paljusid eri segmente, millel igaiihel on oma ajalugu. Seega annab autosomaalse DNA uurimine

informatsiooni kogu populatsiooni kohta (Colonna et al., 2011).

MtDNA, Y kromosoom ja autosomaalne DNA pakuvad demograafilise ajaloo uurimisel uUksteist
taiendavat informatsiooni. Kuna Y kromosoomi ja mtDNA parandumise eripérad teevad nad no.
vastuvatlikuks juhuslikele sindmustele — geneetilise triivi tdttu véivad méned liinid populatsioonis
suhteliselt Kiiresti kinnistuda voOi sealt kaduda — siis ainult tdnapdevaste inimeste uurimisega
ajalooliste liinide kohta kogu informatsiooni kétte ei saa. Siinkohal ongi abiks vana DNA uuringud,
mis vBimaldavad ,,ules leida‘“ ka tdnaseks kadunud Y kromosoomi ja mtDNA liine (Colonna et al.,
2011).

1.2 Eesti demograafiline ajalugu Euroopa kontekstis

1.2.1 Kutt-korilased

Esimesed anatoomiliselt moodsad inimesed (ingl. k. anatomically modern humans (AMH)) (Homo
sapiens) joudsid Euroopasse umbes 45000 aastat tagasi ning asustasid Usna kiirelt kogu
elamiskdlbliku ala Euroopas (Benazzi et al., 2011; Kriiska ja Tvauri, 2002). Vahepealsed
kilmaperioodid ja mandrijaa laienemine sundis inimesed taanduma L&ane-Euroopasse ja Vene
lavamaale. Pérast viimase ja&aja I6ppemist alustasid Euroopa taasasustamist Edela-Prantsusmaa
Madeleine’i kultuuri kandjad, kes liikusid umbes 11 000 aastat tagasi Kesk-Euroopasse (Kriiska ja
Tvauri, 2002).

Euroopas elanud kdtt-korilasi on vBimalik geneetiliselt jaotada kolme gruppi: ida (Haak et al.,
2015; Mathieson et al., 2015; Mittnik et al., 2018), la4ne (Lazaridis et al., 2014) ja Skandinaavia
kitt-korilased (Skoglund et al., 2012). Euroopa Kutt-korilaste seas oli valdavaks mtDNA
haplogrupiks U (Fu et al., 2013; Krause et al., 2010; Posth et al., 2016). Tanapaeval voib seda kdige
rohkem leida P6hja-Euroopas (Simoni et al., 2000). Y kromosoomide haplogruppide osas oli kitt-

korilaste mitmekesisus suurem (Kivisild, 2017).
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Laanemere idarannikule joudsid esimesed inimeste grupid keskmisel kiviajal ehk mesoliitikumis
umbes 9000 a eKr (Kriiska et al., 2017). Mesoliitikumiaegsed elupaigad asusid enamasti jogede ja
jarvede kallastel ning peamisteks elatusviisideks olid kuttimine, kalapttdmine ja korilus. Umbes
2000 aastat hiljem, hilises mesoliitikumis alustati asulate rajamist ka rannikualadele ja hakkasid

tekkima vaikesed, kuni paarikiimne inimesega kogukonnad (Kriiska, 2009; Kriiska et al., 2017).

Umbes 4000 a eKr joudis ida poolt Baltikumi aladele kammkeraamika kultuur, mis mérkis Ghtlasi
mesoliitikumi 18ppu ja noorema kiviaja ehk neoliitikumi algust (Kriiska, 2009; Kriiska et al.,
2017). Uue kultuuri tulek idast on jatnud oma jélje ka siinsete alade geeniparandisse, kus on néha
moningast erinevust kahe ajaperioodi inimeste vahel. Kui mesoliitikumiaegsed Baltikumi kutt-
korilased olid geneetiliselt sarnasemad Lé&&ne-Euroopa Kitt-korilastega, siis neoliitikumi
kammkeraamika kultuuri indiviididel leiti ronkem sarnasusi Ida-Euroopa kutt-korilastega (Jones et
al., 2017; Mittnik et al., 2018; Saag et al., 2017). Baltikumi mesoliitikumi ja neoliitikumi kutt-
korilased kuulusid mtDNA haplogruppi U (Jones et al., 2017; Mathieson et al., 2018; Mittnik et
al., 2018; Saag et al., 2017), mis on valdav emaliin kdigil Euroopa kiitt-korilaste rihmadel (Posth
etal., 2016). Y kromosoomi levinuimateks haplogruppideks Baltikumis olid R1 ja 12 (Jones et al.,
2017; Mathieson et al., 2018; Mittnik et al., 2018; Saag et al., 2017).

1.2.2 Pélluharijad

Pdlluharimine ja karjakasvatus said alguse Lahis-ldas, Viljaka Poolkuu alal (Jobling et al., 2004)
umbes 10 000 a eKr ning levisid sealt ile kogu Euroopa (Douglas Price, 2000; Fort, 2015; Pinhasi
et al., 2005). Vaidlused selle ule, kas p&lluharimise levikuga liikusid kaasa ka seda kultuuri
kandvad inimesed, on olnud aktuaalne juba aastakiimneid. Erinevad vana DNA uuringud on
nludseks kinnitanud, et liikusid ka pdlluharijad ise, mitte ainult kultuur (Lazaridis et al., 2016;
Mathieson et al., 2018; Skoglund et al., 2012).

Umbes 7000 a eKr liikusid esimesed polluharijad Balkani poolsaarele. Rd&ndamine toimus nii
mododa mandrit Kagu-Euroopasse, kui ka moédda Vahemere rannikut LAuna-Euroopasse (joonis
2a), kust nad liikusid edasi pdhja poole (joonis 2b) (Douglas Price, 2000). Uhe hiipoteesi kohaselt
arvatakse, et koos esimeste pdlluharijatega levisid Anatooliast Euroopasse ka indoeuroopa keeled
(Anatoolia neoliitikumi hupotees, joonis 2a) (Anthony, 2007; Renfrew, 1989). Teise hlipoteesi
kohaselt seostatakse indoeuroopa keelte levikut ka hilisema stepimigratsioonide lainega (joonis 2c)
(Anthony, 2007). Pdhja-Euroopasse, Skandinaaviasse ja Briti saartele joudis pdlluharimine umbes
4000-3500 a eKr (Douglas Price, 2000; Fort, 2015). Pdlluharimise levimist Euroopasse nditavad
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ka taimede Oietolmu pdhjal tehtud uuringud, kus on muuhulgas naha ka metsade jarkjargulist
vahenemist umbes 6000 aastat tagasi (Roberts et al., 2018).

a T O
Foriigiby.

v

A

Ll

Joonis 2. Pdlluharimiskultuuri levimine Euroopasse. Varajaste polluharijate levikuteed (a)

Lahis-Idast Vahemere piirkondadesse (~9000-7000 aastat tagasi); (b) P6hja-Euroopasse (~7000—
13



5000 aastat tagasi) ja (c) stepi aladelt Euroopasse ~4500 aastat tagasi. Varviliste laikudena (valge
kirjaga) on tahistatud erinevate kultuuride levilad. Valgete nooltega on tahistatud indoeuroopa
keelte kaks voimaliku levikuteed L&his-ldast Euroopasse: (a) Anatoolia neoliitikumi hiipotees ja
(c) stepi hipotees. Alajoonisel (c) téhistavad sinised nooled kutt-korilaste segunemist

polluharijatega. Kohandatud Haak et al., 2015 jargi.

Uurides Euroopa eri piirkondade neoliitikumiaegseid pdlluharijaid, on ndha suurt geneetilist
sarnasust tanapdeva Vahemere piirkonna eurooplastega (eriti sardiinlastega) (Haak et al., 2010;
Mathieson et al., 2018; Skoglund et al., 2012). Need inimesed erinesid geneetiliselt kohalikest kutt-
korilastest (Skoglund et al., 2012), mis nditab, et pdlluharimise kultuur ei ole tekkinud kohapeal,
vaid on Euroopasse tulnud koos sisserandajatega. Rahvaste segunemisest ja litkumisest ldunast
pdhja poole annab marku ka neoliitiliste pdlluharijate geneetilise parandi véhenemine 16una-pohja
suunal (Skoglund et al., 2012). Enne polluharijate tulekut oli Euroopas levinuimaks mtDNA
haplogrupiks U (Fu et al., 2013; Krause et al., 2010; Posth et al., 2016). Pdlluharijate tulekuga tuli
juurde mitmeid erinevaid mtDNA haplogruppe: H, T, J (Bramanti et al., 2009; Haak et al., 2005,
2010; Skoglund et al., 2012, 2014).

Pdlluharimise leviku teine laine joudis Euroopasse umbes 2800 a eKr, neoliitikumi I6pus, kui
stepialadelt saabusid aukhaudade (ingl. k. Yamnaya) kultuuri esindajad, kes panid aluse ka
noorkeraamika kultuurile (joonis 2c) (Allentoft et al., 2015; Haak et al., 2015). Taimestikumuutuste
pohjal tehtud uuringud nditavad Pdhja- ja Kesk-Euroopas laialehiste metsade vahenemist ja
karjamaa/rohumaa alade suurenemist samal ajal, mil sinna joudsid aukhaudade kultuuri esindajad.
Samuti nditavad need uuringud, et Lduna-Euroopasse joudis aukhaudade kultuur hiljem kui Pdhja-
ja Kesk-Euroopasse (Racimo et al., 2020). Aukhaudade kultuuri seostamist ménede indoeuroopa
keelte leviku kandjana Euroopasse (stepi hipotees, joonis 2c) (Anthony, 2007) toetavad ka
erinevad geneetilised uuringud (Allentoft et al., 2015; Haak et al., 2015). Euroopas toimus
segunemine kohalike varajaste p6lluharijate ja lisandunud stepirahvaste vahel (Haak et al., 2015;
Saag et al., 2017). Nn. Yamnaya geneetiline komponent ehk stepikomponent on tanapéeval leitav
kdikjal Euroopas: ldunas véhem, pdhjas rohkem (Allentoft et al., 2015; Haak et al., 2015). Ka
eestlaste geenipérandis on seda tdna umbes 60% (Tambets et al., 2018). Mitokondri haplogruppides
suuri muutusi enam ei toimunud. Kill aga hakkas laialdaselt levima Y kromosoomi haplogrupp
R1la (Allentoft et al., 2015; Haak et al., 2015; Mittnik et al., 2018), mis on sage ka tanapéeva
Euroopas (Underhill et al., 2010).
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Baltikumi joudis nodrkeraamika kultuur sarnaselt tlejddnud Euroopaga umbes 2800 a eKr, tuues
kaasa olulise muutuse elustiilis ja pannes alguse edasisele intensiivsele pdGlluharimisele ja
karjakasvatusele (Kriiska, 2000; Kriiska ja Tvauri, 2002). Baltikumi ndorkeraamika indiviidide
sarnasust stepialade populatsioonidega on ndidatud mitmetes geneetilistes uurimistéodes (Jones et
al., 2017; Mittnik et al., 2018; Saag et al., 2017). Soospetsiifilistes uuringutes on leitud, et Eesti
aladele joudis stepirahvaste geneetiline parand peamiselt meesliini kaudu, samas kui eri
indiviidides varieeruva proportsiooniga Euroopa varajaste polluharijate komponenti esineb rohkem
naisliinis (Saag et al., 2017). Nii nagu mujal Euroopas, oli ka kammkeraamika kultuuri Kutt-
korilaste seas levinuimaks mtDNA haplogrupiks Baltikumis U. N6drkeraamika ajal leidus aga juba

rohkem erinevaid haplogruppe: H5a, T2a ja J1c (Saag et al., 2017).

Nooremaks pronksiajaks (1200-400 a eKr) oli Baltikumis taaskord toimunud Kkitt-korilaste
geneetilise komponendi sageduse tous. VOrreldes omavahel noorkeraamika ja pronksiaja
indiviidide parilikkusainet, leiti, et viimastel on rohkem sarnasusi ld&ne kdtt-korilastega kui
noorkeraamika indiviididel (Saag et al., 2019). Samasugust ld&ne kutt-korilaste komponendi
sisaldust on leitud ka hilisematel indiviididel ja see on ka tdnapaeva eurooplaste seas kdrgeim just
Baltikumis (Lazaridis et al., 2014; Mittnik et al., 2018; Saag et al., 2019). N66rkeraamika kultuuri
ajal Euroopas laialdaselt levinud Y kromosoomi haplogrupp R1a (Allentoft et al., 2015; Haak et
al., 2015) oli valdav ka pronksiaegses Baltikumis (Mittnik et al., 2018; Saag et al., 2019). Pronksi-
ja rauaajal Baltikumis esinenud mtDNA haplogrupid on leitavad ka ténastel siinsetel elanikel
(Mittnik et al., 2018; Saag et al., 2019).

Eesti ja Ingerimaa rauaaegsetel indiviididel (500 a eKr — 450 a pKr) on tuvastatud 2—-4% ulatuses
arvatavalt Siberi paritolu geneetilist komponenti, mille sagedus on tdna kdrgeim Laane-Siberis
elavatel nganassaanidel ja mida Eesti pronksiaegsetel indiviididel ei leidu (Saag et al., 2019).
»olberi komponent on leitav ka tdnapédeva eestlastel (5%) ja enamikul teistel uurali keeli
kdnelevatel rahvastel (Tambets et al., 2018). Rauaajal vdis siinsetel elanikel lisaks juba varasemalt
esinenud Y kromosoomi R1a haplogrupile leida ka N3a haplogruppi (Saag et al., 2019), mis on
iseloomulik just uurali keelte kdnelejatele ja Siberi populatsioonidele (llumé&e et al., 2016; Tambets
et al., 2018). Selle isaliini levimine toimus Kirde-Euroopasse viimase 5000 aasta jooksul idast
(llumée et al., 2016).

Keskaegse Eesti elanikkonna kohta on geneetilisi andmeid védga véhe ja seetdttu ei osata selle kohta
tapseid jareldusi veel teha. Kill aga on uurimisega juba algust tehtud (Saag et al., 2019).
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1.3 Eesti keskaeg

Lduna- ja Kesk-Euroopas loetakse keskajaks perioodi aastatel umbes 500-1500 pKr. Eestisse
joudis keskaeg palju hiljem, alles 13. sajandil, kui Eesti alad vallutati ristisddade kaigus, ja kestis
kuni Liivi s6jani ehk 16. sajandi keskpaigani. Keskaja algul kuulus L&una-Eesti koos P6hja-Latiga
Liivimaa koosseisu ja Pdhja-Eesti Taani kuningriigile, kuid 14. sajandil laks ka P&hja-Eesti

Liivimaa koosseisu (Kriiska et al., 2017).

Labi kogu keskaja elas Eesti aladel mitmeid eri rahvuste esindajaid: nii eestlasi kui ka sakslasi,
rootslasi, soomlasi, taanlasi ja venelasi. Rootslased, soomlased ja taanlased elasid valdavalt PGhja-
ja L&&ne-Eestis. Suurema osa linnaelanike tlemkihist moodustasid sakslastest kaupmehed ja
kasitoolised. Maapiirkondades elasid vaesemad talupidajatest eestlased. Uldiselt jaguneski
keskaegne Eesti rahvas kaheks: no ,,sakslased*, kes olid staatuselt kdrgemad, samas aga arvuliselt
viahemuses, ning ,,mittesakslased®, kes olid poliskeelt kdnelevad kohalikud, enamjaolt talupojad.
Tavaliselt méé&ras inimese seisuse ara see, kuhu perre ta siindis. Mdningatel juhtudel oli voimalik
Uhest seisusest teise lilkumine. Ristisfja jargselt kaotasid paljud kohalikud eestlastest tilikud oma
kdrgema seisuse. PGhja- ja Laane-Eestis siiski mingil madral nende seisused sailisid. Osad kérgema

seisuse eestlased hakkasid l&bi kdima ka saksa aadlikega (Kriiska et al., 2017; Selart et al., 2012).

13. sajandi algul elas Eestis umbes 100 000-200 000 inimest ning 16. sajandi keskpaigaks oli see
arv kasvanud ~250 000-300 000 inimeseni. Rahvaarv kasvas mingil méaaral ka sisseréande téttu,

kuid suurem roll oli loomuliku iibe tdusul (Kriiska et al., 2017; Selart et al., 2012).

Keskaegne Eesti talupere koosnes tavaliselt talupidaja enda perest, sulastest ja vahel ka
mdningatest kaugematest sugulastest. Keskmiselt elas taludes 6-8 taiskasvanut, vahel ka 10-12.
Talumajapidamise juhiks oli taluperemees. Pohiliselt tegeleti karjakasvatuse ja pdlluharimisega,
vahesel méaral ka kittimisega. Linnas kaidi pohiliselt kauplemas (Kriiska et al., 2017).

1.3.1 Eesti keskaegne kiriku- ja matmiskultuur

Ristiusu tulekuga loodi Eesti aladele palju kirikuid ja kloostreid. Iga kihelkonna keskuses oli oma
kirik (joonis 3), mis oli rahva motte- ja vaimumaailma kujundajaks (Kriiska et al., 2017). Kirikute
juurde rajati uued kristlikud kalmistud, kuid maapiirkondades jatkati matmist vanade kivikalmete
alusel kujunenud kulakalmistutele (Selart et al., 2012; Valk, 2003). Kirik oli osa inimese elust
stinnist surmani, kuhu tavaliselt mindi kogu perega. Suuremate plihade ajal peeti Kirikute juures ka
laatu, kuhu tulid kohale nii talupojad kui ka linnarahvas (Kriiska et al., 2017).
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Muutusid ka matmiskombed. Rauaajal oli p&hiliseks matmisviisiks pdletusmatus — surnute

pobletamine toimus valjaspool kalmet ning hiljem viidi pdletatud luud ja kaasapandud esemed

kalmu. Rauaaja I6pul hakkasid levima laibamatused, mis kujunesid keskajal valdavaks

matmisviisiks (Kriiska ja Tvauri, 2002; Valk, 2003). Lisaks hakati surnuid matma peaga ldéne voi

edela suunas, nagu see oli kombeks kristlikus Euroopas (Selart et al., 2012; Valk, 1995).
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Joonis 3. Piiskopkonnad, kloostrid ja kirikud 16. sajandi Liivimaal (Kriiska et al., 2017).

1.3.1.1 Matmiskultuur kiilades

Keskaegses Euroopas oli kirikaeda voi kirikusse matmine ainuke dige viis (Sala, 2002), Liivimaal

jatkati matmist ka kilakalmistutele, kuid ka need kalmistud lasti Kiriklikult plhitseda (Selart et al.,

2012; Valk, 2003). Kiilakalmistud kujutasid endast tavaliselt lagendikel asuvaid vaikseid puudega
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kaetud alasid (Selart et al., 2012). Ristiusu tulekuga vahenes Saaremaal ning Laéne- ja PGhja-Eestis
kilakalmistute kasutamine, LAuna-Eestis olid need aga endiselt levinud (Selart et al., 2012; Valk,
2003).

Lduna-Eestis jatkati vana traditsiooniga, kus surnutele pandi kaasa erinevaid meeneid, peamiselt
raha ja tarbeesemeid (Valk, 1994). Kristlikus Euroopas oli selline komme vahe levinud (Selart et
al., 2012; Valk, 2003). Lisaks vOis leida ka teisi erinevusi, nditeks vdis Louna-Eestis leida
matuseid, kus inimene ei olnud maetud peaga ld&ne vdi edela suunas, nagu oli kombeks kristlike
matuste puhul (Selart et al., 2012; Valk, 1995).

Kui uldiselt tdhendas kabel seost ristiusuga ning lahkunute andmist ristiusuga seotud pihakute
kaitse alla, siis Tartumaal ja ka mujal Lduna-Eestis vOis kabel, lisaks kristlikule piihakojale,
tdhendada ka muid matusepaiku, kihelkonnasurnuaedadest loomakorjuste matmispaikadeni (Selart
et al., 2012). Moned sellised kabelid olid rajatud n6. omavoliliselt ja nad ei kuulunud ametlikku
kiriklikku ringkonda (Valk, 1994).

1.3.1.2 Matmiskultuur linnades
Eesti aladel oli kolm piiskopkonda: Tartu, Tallinna ja Saare-L&&ne piiskopkond (joonis 3). lgal
piiskopkonnal oli oma toomkirik. Tartus ja Tallinnas vGis leida ka 2 kihelkonnakirikut, vdiksemates

linnades oli neid tavaliselt tks (Kriiska et al., 2017).

Kirikute vahetus imbruses paiknesid kihelkonnakalmistud. Téhtsamad ja jdukamad linnainimesed
maeti kirikusse, Ulejaanud aga kirikaedadesse (Selart et al., 2012). Nagu eelmises peatikis deldud,
jatkati moningatel juhtudel vana traditsiooniga, kus surnutele pandi kaasa erinevaid meened, seda
eelkdige Louna-Eestis (Valk, 1994). Rohkem tehti seda kilades, kuid on leide ka linnadest.
Meenete kaasapanek surnutele oli levinud nii kdrgemast kui alamast seisusest indiviidide puhul,
olles taaskord erinev muust Euroopast, kus tavaliselt maeti inimesed vaid surilinasse méhituna —
erandiks voisid olla méned dlikud ja piiskopid, kes maeti riietes (Selart et al., 2012; Valk, 2003).
Sellised kulakalmistutele omased ehete leiud kirikaedades viitavad tavaliselt eestlaste matustele
(Selart et al., 2012; Valk, 2003) ja nende puudumine sakslastele (Valk, 2004). 16. sajandi alguses
hakkas laialdasemalt levima komme panna surnutele kaasa mdni miint. Rohkem oli see levinud

Lduna-Eesti linnakalmistutel, nt Tartu Jaani kiriku kalmistul (Selart et al., 2012).
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1.3.1.2.1 Tartu kirikud ja matused
Keskaegses Tartus oli kaks kihelkonnakirikut: Jaani kirik ja Maarja kirik (Alttoa, 2009). Lisaks
asus Tartus ka Tartu piiskopkonna toomkirik (Kriiska et al., 2017; Selart et al., 2012).

Tartu toomkiriku kalmistu oli matmispaigaks Ulikutele ning teistele kbrgemast seisusest inimestele,
kelleks voisid olla nditeks sGjamehed, vasallid v6i moni aadelkonna liige (Malve, 2010).
Piiskopkonna peakirikusse hauaplatsi ostmine oli kallis, seega said seda endale lubada ainult
rikkamad (Malve ja Valk, 2009; Valk, 1995). Kuna enamik tlemklassi inimesi olid sakslased

(Selart et al., 2012), siis vOib oletada, et pohiliselt maeti sinna saksa rahvusest inimesi.

Puha Maarja kiriku kalmistu oli kogudusekalmistu, kuhu maeti igas vanuses mehi ja naisi. Uuritud
keskaegsetest haudadest on leitud palju erinevaid hauapanuseid. Leidude seas oli erinevaid ehteid,
sOlgesid, miinte jm (Malve et al., 2011). Selliseid hauapanuseid on palju leitud erinevatelt Lduna-
Eesti kilakalmistutelt (Valk, 1994, 1995), viidates seega eestlaste matustele. Eestlastele viitavad
ka haudadest leitud s6led, mis olid nende seas levinud 13.—17. sajandil (joonis 4) (Malve et al.,
2011; Valk, 1995), samas kui Saksamaal ja Skandinaavias oli nende kandmine 15. sajandiks juba
I6ppenud (Valk, 1995).

Joonis 4. Maarja kiriku kalmistult leitud keskaegsed sdled. 1) Hansasdlg (13.-14. saj.), 2)
rongassolg (15.—17. saj.). Kohandatud Malve et al., 2011.

Jaani kiriku kalmistu esimeste arheoloogiliste ja demograafiliste uuringute kéigus leiti erinevates
vanustes nii meeste kui naiste matuseid ja ka laste matuseid (Kalling, 1995). Kuna ajaloolistes

kirjalikes allikates ei leitud konkreetselt informatsiooni maetute péritolu voi rahvuse kohta, siis
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oletatavasti oli tegemist tavalise koguduse kalmistuga (Kalling, 1995; Malve, 2010). Sealt on leitud
nii sakslaste (Kalling, 1995) kui eestlaste matuseid (Valk, 2004). Lahtudes kaasa pandud
ornamentidest ja riietest on arvatud, et kirikusse olid maetud sakslased ning kirikuaeda eestlased
(Valk, 2004). Meeste koljumddtmete pdhjal tehtud vordlusuuringud naitavad, et Jaani kirikusse oli
erinevatel ajaperioodidel maetud eri rahvusest inimesi. 13.-14. sajandi ning varauusaegsed (17.—
18. sajandi) matused kuulusid pohiliselt 1&anest tulnud rahvastele, kes arvatavasti kuulusid ka
kdrgemasse seisusse. 14. sajandi keskpaigast keskaja I6puni vdis aga rohkem leida eestlaste
matuseid (Kalling, 1995).
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2. Eksperimentaalosa

2.1 T66 eesmérgid
Antud t66 eesmargiks oli uurida ja iseloomustada Eesti keskaegse elanikkonna geneetilist

struktuuri. Selleks tehti jargnevat:

1. Eraldati ja sekveneeriti DNA Eesti alal elanud keskaegsete indiviidide hammastest

2. Vorreldi saadud andmeid teiste vana DNA ja tdnapdevaste populatsioonide andmetega, et
a. selgitada vélja keskaegse Eesti elanikkonna geneetiline struktuur;
b. vorrelda erineva sotsiaalse taustaga linnaelanikke;
c. vorrelda keskaegse Eesti indiviidide sarnasust tanapéevaste rahvastega;

d. analtlsida hiljemalt varajasel rauaajal Eestisse joudnud uurali keeli kdnelevatele

rahvastele iseloomuliku ,,Siberi* komponendi osakaalu ja jaotust keskaegses Eestis.
3. Uuriti keskaegsete indiviidide sugulussidemeid

2.2 Materjal ja metoodika

2.2.1 Bioarheoloogiline materjal vana DNA analuisiks

Uurimistdds kasutati Tartu Ulikooli ajaloo ja arheoloogia instituudi kogude arheoloogilist
luumaterjali, mis périneb erinevatelt arheoloogilistelt véljakaevamistelt tle Eesti (joonis 5, tabel
1). Meie koosttdpartnerid selle projekti raames olid osteoloog Martin Malve ja arheoloog Dr. Heiki

Valk Tartu Ulikooli ajaloo ja arheoloogia instituudist.
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C')I' udulinna kiilakalmistu

5<odavere killakalmistu

C‘)ufaljala kirikaed Tartu Jaani ki(r)ik
Tartu Toomkirik Cg'léiletjé‘m.f-e kiilakalmistu

&aubi kiilakalmistu Rana-Kuuste kiilakalmistu

Cyastseliina alevikalmistu

Joonis 5. Keskaegsete indiviidide (n=30) leiukohtade kaart. Kaardi tegemiseks kasutati
programmi QGIS 3.10 (QGIS Development Team (2020). QGIS Geographic Information System.

Open Source Geospatial Foundation Project. http://ggis.osgeo.orq), aluskaart on parit Maa-ameti

geoportaali lehekiljelt (Haldus- ja asustusjaotus: Maa-amet 01.03.2020).

DNA eraldati 30 hambast, mis olid périt Eesti alal elanud keskaegsetelt indiviididelt ning tiks ka
varauusajal elanud indiviidilt (edaspidi viidatakse proovidele tihiselt kui keskaegsetele) (tabel 1).

Tabel 1. Vana DNA uuringus kasutatud indiviidid, nende leiukohad (maakond, kalmistu) ja

tipokronoloogilised dateeringud.

# | Indiviid Leiukoht Dateering
Maakond Kalmistu

1 | KAUO003 | Viljandimaa | Kaubi kiilakalmistu 16. sajandi IV veerand

2 | KAU004 | Viljandimaa | Kaubi kiilakalmistu 15. sajand

3 | KAUO0O5 | Viljandimaa | Kaubi kiilakalmistu 16. sajand

4 | KOD001 | Tartumaa Kodavere kiilakalmistu 13.-16. sajand

S | KODO002 | Tartumaa Kodavere kilakalmistu 13. saj. - 15. saj. keskpaik

6 | KOD003 | Tartumaa Kodavere kilakalmistu 13. saj keskpaik - 15. saj keskpaik

7 | KOD004 | Tartumaa Kodavere kiilakalmistu 13.-16. sajand

8 | MALO003 | Tartumaa Maletjarve kilakalmistu 14. sajandi IV veerand

9 | MALOQO4 | Tartumaa Méletjarve kilakalmistu 14. sajandi IV veerand
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10 | MALOO5 | Tartumaa Maletjarve kulakalmistu 16. sajand
11 | MALOO6 | Tartumaa Maletjarve kilakalmistu 16. sajand
12 | MALOOQ7 | Tartumaa Maletjarve kilakalmistu 16. sajand

13 | TAJOO1 | Tartumaa Tartu Jaani kirik 13. sajand - 16. sajand

14 |1 TAJO02 | Tartumaa Tartu Jaani Kirik 13. sajand - 16. sajand

15| TAJO03 | Tartumaa Tartu Jaani Kirik 13. sajand

16 | TAJOO4 | Tartumaa Tartu Jaani kirik 13. sajand

17 | TAJOO5 | Tartumaa Tartu Jaani Kirik 13. sajand

18 | TAJOO6 | Tartumaa Tartu Jaani Kirik 13. sajand

19 | TAT006 | Tartumaa Tartu toomKirik 17. saj. 16pp - 18. saj algus

20 | TUDO01 | Ida-Virumaa | Tudulinna kiilakalmistu 15.-16. sajand
21 | TUD002 | Ida-Virumaa | Tudulinna kiilakalmistu 15.-16. sajand

22 | VAL0O01 | Saaremaa Valjala kirikaed 13. sajand
23 | VAL002 | Saaremaa Valjala kirikaed 13. sajand
24 | VAS001 | Vérumaa Vastseliina alevikalmistu | 16. sajandi Il pool
25 | VAS002 | Vérumaa Vastseliina alevikalmistu | 16. sajandi Il pool
26 | VAS003 | Vérumaa Vastseliina alevikalmistu | 16. sajandi I1 pool
27 | VAS004 | Vérumaa Vastseliina alevikalmistu | 16. sajandi Il pool

28 | VNKO003 | Tartumaa Vana-Kuuste kiilakalmistu | 16. sajandi Il pool
29 | VNKO004 | Tartumaa Vana-Kuuste kiilakalmistu | 14. sajand
30 | VNKO05 | Tartumaa Vana-Kuuste kiilakalmistu | 16. sajand

2.2.2 Materjali kataloogimine

Enne uuritavate hammastega t66le asumist, pildistati Gles kdik vaadeldavad hambad, nii pealt kui
kiilgvaatest (joonis 6). Saadud pildid salvestati Tartu Ulikooli genoomika instituudi (TU GI) Eesti
Biokeskuse vana DNA labori andmebaasi, kust neid on vOimalik kétte saada edasisteks

uuringuteks.

2.2.3 DNA eraldamine
DNA eraldamine hammastest toimus 2019. aastal TU GI Eesti Biokeskuse vana DNA laboris TU
Gl vana DNA teaduri Lehti Saagi juhendamisel.

2.2.3.1 Saastuse valtimine

Vana DNA laboris on saastuse valtimine vaga oluline. Labori eesruumi sisenedes vahetati dra kdik
riided ja jalandud, et ei kannaks laborisse mustust véliskeskkonnast ega tanapdevase DNA labori
produkte. Minnes edasi jargmisse vaheruumi, pandi selga spetsiaalne kaitseriietus, mis koosnes
kaitseulikonnast, n&domaskist, juuksevorgust, kummikutest, kaitseprillidest ja kahest paarist

kummikinnastest.
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Enne todle asumist puhastati kbik téopinnad ja kasutatavad vahendid DNA-EXxitusPlus lahusega.
DNA eraldamiseks kasutatavad hambad tOsteti vaheruumis Umber puhastesse kottidesse, et

vahendada valjast tuleva saastuse joudmist laborisse ja proovidesse.

2.2.3.2 Proovi votmine DNA analuusiks

Hambaproov vana DNA anallitsiks voeti hambajuure tipust (joonis 6). Vdimalusel kasutati selleks
ees- vOi tagapurihammast. Hammaste puurimine toimus vana DNA laboris eraldi ruumis laminaar-
tdmbekapi all. To6tasapinnad ning -vahendid puhastati DNA-ExitusPlusiga. Puuri 18ikeketaste,
pintsettide ja hambasondi puhastamiseks leotati neid 6% naatrium hipokloriti (NaOCI) lahuses
umbes 5 minutit, seejarel loputati neid Milli-Q (Merck Millipore) vee ja 70% etanooliga ning
kuivatati puhta pabersalvratikuga. Neid protseduure korrati pérast iga hamba puurimist.

Hambatangide puhastamiseks kasutati DNA-EXxitusPlusi. T66 hdélbustamiseks kasutati kaht

komplekti puuri 16ikekettaid ja pintsette.

Joonis 6. Indiviidi TAJ002 purihamba pildid pealt- ja kiilgvaates. Punase joonega on tahistatud
umbkaudne juure I6ikamise koht.

Tdmbekapi tasapind kaeti Uhtlaselt fooliumiga. To6tasapinna keskele moodustati fooliumist L-
kujuline sein, et vahendada puurimisel tekkiva tolmu lendumist tdmbekapi seintele. Fooliumseina
sisse laotati veel (ks kiht fooliumit. Puhastatud puuri I8ikekettad, pintsetid, hambatangid ja
kaalumisalus asetati fooliumseinaga piiratud tooalale ning teisele poole seina pandi valmis puuritav
hammas ja kotike proovi jaoks. Hambatangide otsad mabhiti fooliumisse. Enne puurima asumist tuli

kéatte panna lisakéised ja puhtad kindad.

Puurimine teostati vdimalikult siigaval tdmbekapi sees ja kaalumisaluse kohal, et valtida
puurimisel lenduvate osakeste sattumist tdbmbekapist valjapoole ja vdhendamaks saastunud ala

suurust. Hoides hammast kindlalt hambatangide vahel, 18igati hamba kiljest &ra tikk hambajuurt,
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mis seejdrel pandi eelnevalt proovi andmetega margistatud puhtasse kotti. Kahelt hambalt,
MALOO07 ja VAS001, eemaldati hambasondi kasutades ka hambakivi, mis séilitati hilisemateks
uuringuteks. Jarelejadnud hammas pandi tagasi vanasse kotti. Kasutatud puuri I8ikekettad ja
pintsetid asetati 6% NaOCI lahusesse. Fooliumseinte vahel olev pealmine fooliumkiht visati koos
kaalumisaluse ja hambatangide otstes olnud fooliummahistega ara. Sama tehti ka lisakaiste ja
pealmise kindakihiga, mis asendati uutega. Iga jargmise hamba ké&sitsemisel tarvikud kas asendati
uutega voi kasutati NaOCI lahuses puhastatud vahendeid.

2.2.3.3 Pinnasaastuse eemaldamine ja DNA eraldamine hambajuurtest

Hambajuure pesemiseks ja saastava DNA eemaldamiseks voeti tuli iga proovi jaoks kaks 50 ml
tuubi ning neisse valati vastavalt 5 ml 6% NaOCI lahust ja 5 ml 70% etanooli. Juuretiikkide
kuivatamiseks valmistati ette pabersalvrétikutega kaetud alus, mis asetati tdmbekappi fooliumile
UV valguse alla. Edasi asetati hambajuurte tukid, eelnevalt proovi numbriga tahistatud
kaalumisalustele. Seejarel paigutati juuretiikid aluselt 6% NaOCI lahusega tuubidesse 5 minutiks
seisma, loksutades aeg-ajalt tuube mustuseosakeste eemaldamiseks juure pinnalt. Jargmisena pandi
kraanist vesi jooksma ja valati NaOCI ettevaatlikult kraanikaussi. Proove loputati 3 korda MilliQ
(Merck Millipore) veega ja valati seejarel etanooliga tuubi 2 minutiks seisma. Parast etanooli ara
valamist asetati juuretlikid eelnevalt tbmbekappi valmis pandud aluse peale ~3 tunniks UV alla

kuivama.

DNA eraldamiseks hambajuurest kaaluti kdigepealt juuretiikid, et vélja arvutada vajalikud puhvrite
kogused. Juuretlikkide kaalud jaid vahemikku 30-250 mg (lisa 1). Iga proovi jaoks voeti eraldi 5
ml tuub, kuhu pipeteeriti EDTA (0,5M, pH 8.0) puhvrit 2ml ja proteinaas K (18,182 mg/ml) lahust
50 I 100mg juuretliki kohta [Idppkontsentratsioonid (Cispp): EDTA 0,487 M, proteinaas K 0,443
mg/ml]. Seejarel lisati igasse tuubi vastav hambaproov ja suleti kaas tihedalt parafilmiga ning
tuubid asetati aeglasse roteeruvasse loksutisse (Nutating Mixer, VWR International)
toatemperatuuril 72 tunniks.

2.2.3.4 DNA ekstrakti puhastamine

Kdigepealt eemaldati tuubidelt parafilm ja tuubide vélispinda puhastati DNA-EXxitusPlusiga.
Seejarel tsentrifuugiti proove 5 minutit kiirusel 4000 p&oret minutis (rpm) (Centrifuge 5810 R,
Eppendorf). Samal ajal tdsteti 1,6 ml elueerimispuhvrit EB (QIAquick PCR Purification Kit,
QIAGEN) pudelist tmber 5 ml tuubi. Tsentrifuugist voetud proovide tuubidest eemaldati
ettevaatlikult DNA-d sisaldav ekstrakt, samal ajal jalgides, et pipetiotsikusse ei tdmmataks sadet,
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ja pandi see eelnevalt proovide nimedega (ID) margistatud kontsentraatori tuubidesse (Vivaspin
Turbo 15 30000 MWCO PES, Sartorius). Proove tsentrifuugiti kiirusel 4000 rpm 20—40 minutit,
kuni ekstrakt oli kontsentreerunud mahuni 250 pl. Niikaua kui proovid olid tsentrifuugis, pandi
valmis suure mahutiga puhastuskolonnid (High Pure Viral Nucleic Acid Large Volume Kit, Roche)
ja 1,5 ml tuubid, kirjutades neile peale proovide informatsiooni. Kolonnidesse lisati 2,5 ml
sidumispuhvrit PB (QIAquick PCR Purification Kit, QIAGEN), mis aitab DNA maatriksile siduda.
Seejérel lisati kontsentreeritud ekstrakt ja suspendeeriti pipetiga labi. Proove tsentrifuugiti 1 minut
kiirusel 4000 rpm. Kolonnist labi jooksnud vedelik valati &ra ning maatriksile seondunud DNA
puhastamiseks lisati proovidele 1 ml PE puhvrit (QIAquick PCR Purification Kit, QIAGEN) ja
tsentrifuugiti 1 minut Kiirusel 4000 rpm. Kolonnid kanti tmber 1,5 ml kogumistuubidesse, suur
puhvermahuti eemaldati ning vedelikuga kogumistuub visati dra. Tsentrifuugi rootor vahetati
umber 2 ml rootori vastu ja proove tsentrifuugiti 1 minut kiirusel 13 000 rpm, et kolonn saaks
kuivaks. Seejarel asetati kolonnid varasemalt valmis pandud puhastesse 1,5 ml tuubidesse ja lisati
100 pl EB elueerimispuhvrit (MinElute PCR Purification Kit, QIAGEN), mis vabastas DNA
maatriksi kiljest. Proovid asetati 10 minutiks termoblokki 37 °C juurde. Jargnevalt tsentrifuugiti
tuube 2 minutit Kiirusel 13 000 rpm. Kolonnid visati &ra, tuubide kaaned suleti parafilmiga ja

proove sailitati stigavkilmas -20 °C juures kuni sekveneerimisraamatukogude valmistamiseni.

2.2.4 DNA sekveneerimisraamatukogude koostamine

DNA sekveneerimisraamatukogude koostamine ehk vajalike adapterite ja indeksite lisamine DNA-
fragmentidele toimus TU GI Eesti Biokeskuse vana DNA laboris Lehti Saagi juhendamisel.
Jargnevalt kirjeldatud etapid 1-3 viidi 1&bi vana DNA laboris. 4. etapi polimeraasi ahelreaktsiooni
(PCR) segu valmistati vana DNA laboris, kuid DNA-fragmendid amplifitseeriti tinapédevase DNA
laboris. Raamatukogude koostamiseks kasutati NEBNext DNA Sample Prep Master Mix Set for
454 (E6070, New England BioLabs) komplekti. Antud komplekt sisaldas otste tditmiseks vajalikku
puhvrit ja enstimisegu, ligeerimispuhvrit ja ensulimi ning adapterite otste taitmise puhvrit ja

ensuimi.

2.2.4.1 DNA fragmentide Uheahelaliste otste taitmine ja reaktsioonisegust puhastamine

DNA-fragmentide tiheahelaliste otste taitmiseks valmistati kdigepealt 1,5 ml tuubi reaktsioonisegu,
mis koosnes the proovi kohta 12,5 pl steriilsest veest, 5 ul 10x otste taitmise puhvrist ja 2,5 pl
otste taitmise enstimisegust. Seejarel tOsteti reaktsioonisegu 20 pl kaupa 0,2 ml tuubidesse. lgasse
tuubi lisati 30 ul DNA proovi, misjarel pandi tuubid PCR-i masinasse (K640 Thermal Cycler, Heal

Force), kus neid inkubeeriti 20 °C juures 30 minutit.
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Parast seda puhastati proovid DNA (heahelaliste otste téitmise reaktsioonisegust, kasutades
MinElute PCR Purification Kit (QIAGEN) komplekti. Kolonnidesse pandi 550 pl PB puhvrit, mis
aitab DNA-I maatriksile seonduda, ja lisati 50 pl taidetud otstega DNA-d. Seejarel tsentrifuugiti
proove Kiirusel 13 000 rpm 1 minut, I&bi jooksnud vedelik valati dra ja tuubidesse lisati 650 pl PE
puhvrit, mis puhastas DNA (heahelaliste otste taitmise reaktsioonisegust. Proove tsentrifuugiti
uuesti 1 minut kiirusel 13 000 rpm, vedelik valati ara ja tuubid pandi veel minutiks tsentrifuugi, et
kolonnid saaksid véimalikult kuivaks. Kolonnid tdsteti puhastesse 1,5 ml tuubidesse, lisati 30 pl
EB puhvrit, et vabastada DNA maatriksi kiljest, ja tuubid asetati 10 minutiks termoblokki 37 °C
juurde. Pérast seda tsentrifuugiti proove 2 minutit kiirusel 13 000 rpm, kolonnid visati dra ning

tuubide kaaned suleti.

2.2.4.2 Adapterite lisamine ja reaktsioonisegust puhastamine

Adapterite lisamiseks DNA-fragmentidele valmistati 1,5 ml tuubi reaktsioonisegu. Uhe proovi
kohta sisaldas segu 10 pl 5x ligeerimispuhvrit, 5 pl 2,5 uM adapterite segu (Cigpp = 0,25 UM), 5 pl
5 U/ul T4 ligaasi (Cispp = 0,5 U/ul). Antud segu kanti 0,2 ml tuubidesse 20 pl kaupa. Seejérel lisati
segusse 30 pl DNA proovi ja pandi tuubid 15 minutiks PCR-i masinasse 20 °C juurde inkubeerima.

DNA puhastamine adapterite liitmise reaktsioonisegust toimus samamoodi nagu punktis 2.2.4.1

kirjeldatud Uheahelaliste otste taitmise reaktsioonisegust puhastamine.

2.2.4.3 Adapterite otste taitmine

Adapterite otste taitmiseks tehti 1,5 ml tuubi valmis reaktsioonisegu, mis sisaldas tihe proovi kohta
5 ul 10x adapteri linkade taitmise puhvrit, 2 pl Bst DNA polumeraasi, 13 ul steriilset vett. Igasse
0,2 ul tuubi lisati 20 pl reaktsioonisegu ja 30 ul proovi. Tuubid pandi PCR masinasse, kus neid

inkubeeriti 30 minutit 37 °C juures ja siis 20 minutit 80 °C juures, et ensuim inaktiveerida.

2.2.4.4 Indeksite lisamine, DNA-fragmentide amplifitseerimine ja reaktsioonisegust
puhastamine

PCR-i segu valmistamine toimus vana DNA laboris. DNA fragmentide amplifitseerimine toimus
aga TU GI tuumiklaboris, et valtida vana DNA labori saastamist amplifikatsiooniproduktidega.

Indeksite lisamiseks ja DNA-fragmentide amplifitseerimiseks valmistati PCR-i segu, mis uhe
proovi kohta sisaldas 17 pl steriilset vett, 10 pl 10x PCR puhvrit (Eurogentec), 10 pl 25 mM MgCl2
(Cispp = 2,5 mM), 5 pl 20 mg/ml BSA-d (Cispp = 1 mg/ml), 2 pl 10 uM universaalset praimerit
(NEBNext Multiplex Oligos for Illumina, New England Biolabs) (Cispp = 0,2 M), 2 pl 4x10 mM
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dNTP-sid (iga ANTP Cispp = 0,2 mM), 2 pl 5 U/ul HGS Diamond Taq poliimeraasi (Eurogentec)
(Ciapp = 0,1 U/pl). Igasse 0,2 ml tuubi lisati 48 pl reaktsioonisegu ja 2 pl 10 uM indekseeritud
praimerit (Cispp = 0,2 uM) (iga proovi jaoks oli erinev indeks; lisa 1) (NEBNext Multiplex Oligos
for lllumina, New England Biolabs). Seejarel lisati tuubidesse 50 pl proovi ning viidi tdnapaevase
labori PCR-i masinasse (Veriti 96 Well Thermal Cycler, Applied Biosystems). PCR-i programm
algas 5-minutilise eelkuumutamisega 94 °C juures, sellele jargnes denaturatsioon 94 °C juures 30
sekundit, 30 sekundit praimerite seondumist 60 °C juures ja DNA suintees 68 °C juures 30 sekundit.
Denaturatsiooni, praimerite seondumise ja DNA siinteesi tsiiklit korrati 18 korda. Programmi 18pus

jaeti proovid veel 7 minutiks 72 °C juurde, et DNA siintees saaks |6ppeda.

Seejdrel puhastati DNA proovid poliimeraasi ahelreaktsiooni komponentidest samamoodi, nagu on
Kirjeldatud punktis 2.2.4.1.

Saadud sekveneerimisraamatukogude kontsentratsioonid madrati fluoromeetriliselt (Qubit,

Thermo Fisher Scientific).

2.2.5 DNA sekveneerimine

Enne sekveneerimist mé&éras teise poOlvkonna sekveneerimise spetsialist Anu  Solnik
sekveneerimisraamatukogude pikkused paralleel-kapillaarelektroforeesi meetodil (Fragment
analyzer, Agilent Technologies) ja lahjendamise jarel tdpsed kontsentratsioonid kvantitatiivse
PCR-iga (qPCR, Applied Biosystems 7900HT Fast Real-Time PCR System). DNA sekveneerimine
toimus TU GI tuumiklaboris teise pdlvkonna single-end meetodil Ilumina NextSeq 500

platvormil.

2.2.6 Sekveneeritud jarjestuse joondamine referentsjarjestusele
Sekveneeritud jarjestuste joondamine inimese referentsgenoomi jarjestusele ning hilisem
analiiisimine toimus Lehti Saagi juhendamisel TU Teadusarvutuste keskuse hallatavas TU Gl

Eesti Biokeskuse serveris, milles to6tati programmi Putty (https://www.putty.org/) abil.

2.2.6.1 Jarjestuste ettevalmistamine joondamiseks
Serverisse sisestatud sekveneerimise tulemusfailid *.fastq.gz formaadis, kopeeriti serveris tmber

vastavasse keskaja projekti kausta.

2.2.6.2 Jarjestuste referentsile joondamine
Koigepealt tuli vaadata, millised Gksikmasinad Kklastris on kasutamiseks vabad ja milliseid ei saa

kasutada. Selleks kasutati k&sku sinfo. Mittetd6tavad masinad margiti tles to6voo kaivitusskripti.
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Jargmisena tuli valmis teha *.txt fail, mis sisaldas sekveneerimisel saadud tulemusfailide asukohti
ja proovide ID-sid valjendusfailide nimede jaoks. Jarjestuste joondamiseks inimese
referentsgenoomi jérjestusele kasutati kolmest etapist koosnevat t0ovoogu. Iga etapi tulemus

edastati jargmisele etapile lahteandmeteks.

Esmalt saadeti kéivitusskripti abil kdigi kolme etapi t66d serveri jarjekorda. T66voo esimeses
etapis toimus programmi cutadapt (Martin, 2011) abil adapterijarjestuste eemaldamine.
Fragmendid, mis olid lihemad kui 28 ap, jattis programm edasisest analtisist vélja. Saadud fail
*_trimR1.fastq.gz suunati edasi jarjestuste joondamisele ja sorteerimisele. Jarjestuste joondamisel
kasutati referentsina GRCh37 (Genome Reference Consortium Human Build 37, hs37d5) jérjestust.
Joondamiseks ja sorteerimiseks kasutati programme bwa mem (H. Li ja Durbin, 2009) ja samtools
(Lietal., 2009) ning I6puks valjastati ainult inimese genoomile joondunud jérjestusi sisaldav *.bam
fail. lllumina NextSeq 500 slsteemis toimub sekveneerimine paralleelselt 4 rajal, mistottu
valjastatakse iga indiviidi kohta 4 faili, mis labivad joondamise t06voo esimese etapi igauks eraldi.

Teises etapis pandi iga proovi neljal rajal sekveneeritud fragmendid kokku uhte faili ja toimus

programmi picard (http://broadinstitute.qgithub.io/picard/) abil PCR-i k&igus tekkinud duplikaatide

eemaldamine. Seejarel reastas programm GATK (McKenna et al., 2010) uuesti indelid. Kasutades
samtoolsi (Li et al., 2009), filtreeriti vélja need jarjestused, millele bwa mem (H. Li ja Durbin,
2009) programmi poolt antud joondumiskvaliteedi hinnang jéi alla 10. Jargmisena produtseeriti
samtoolsi (Li et al., 2009) ja TU GI vanemteadur Dr. Lauri Saagi loodud skripti abil statistikud,
mis kolmandas etapis véljastati kdiki koos joondatud indiviide sisaldava tabelifailina. Vljastatud
tabelis oli informatsiooni taisgenoomi ning eraldi X ja Y kromosoomi ja mitokondri genoomi
kohta: sh keskmine genoomi katvus, fragmentide keskmine pikkus, fragmentide arv erinevates

t0ovoo staadiumites jms.

2.2.7 Jarjestuste in silico kvaliteedikontroll

Alustuseks tuli Ule vaadata klastris olevate tiksikmasinate seisukord ja teha vajalikud muudatused
nii nagu on Kirjeldatud peatiki 2.2.6.2 alguses. Seejarel koostati *.txt fail, kus olid kirjas *.bam
joondusfailide asukohad ja proovide ID-d valjundfailide nimede jaoks.

MtDNA saastatuse uurimiseks kasutati meetodit contamMix (Fu et al., 2013). Esmalt eraldati

*.bam failist mitokondri informatsiooni sisaldavad jarjestused. Jargnevalt liideti vastava mtDNA

konsensusjarjestus vordluspaneeliga, mis sisaldas 311 erinevat mtDNA jdrjestust, ning seejarel

joondati jarjestused omavahel. Saastatus mdaarati tulenevalt sellest, kui suur osa mtDNA
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jarjestustest sobitus paremini monele teisele vordluspaneeli mtDNA genoomile kui uuritava proovi

konsensusjarjestusele. Tulemusi loeti usaldusvéarseks, kui mtDNA katvus oli >5x.

Kogu genoomi kahjustuste méaaramiseks kasutati programmi mapDamage (Jonsson et al., 2013),

mis tuvastas, kui palju on fragmentide otstes toimunud nukleotiidide asendusi.

Soo maédramiseks kasutati programmi sexing.py (Skoglund et al., 2013), mis tegi soomaarangud,
tuginedes sellele, kui suur osa mdlemale sugukromosoomile kokku joondunud jarjestustest on
joondunud Y kromosoomile. Tulemusi loeti usaldusvéérseks, kui genoomi keskmine katvus oli
>0,005x.

Meessoost indiviidide X kromosoomi saastatuse uurimiseks kasutati Rasmussen et al. 2011 artiklis
tutvustatud meetodeid, mis on implementeeritud programmis ANGSD (Korneliussen et al., 2014).
Tulemusi loeti usaldusvaarseks, kui X kromosoomi katvus oli >0,1x.

Grep kasuga tdommati valjundfailist valja indiviidide soo, mitokondriaalse DNA ja meessoost
indiviidide X kromosoomi saastatuse ning fragmentide 5’ otste tsiitosiini deaminatsiooni sageduste

kohta infot andvad read ning need véljastati *.txt failidena.

2.2.8 Genotuupide maaramine

Andmete edasiseks analliusimiseks tuli mddrata uuritavate proovide genotulbid. ANGSD
programmi késuga doHaploCall liikus programm sammbhaaval mé6da genoomi ning kirjutas sites
kasuga ette antud nukleotiidsetes positsioonides dles juhuslikult valitud fragmendis olnud
nukleotiidi. Need positsioonid périnesid TU Gl Eesti Biokeskuse Glemaailmsest

genotipiseerimiskiibi andmestikust.

Seejarel konverteeriti failid edasistes analulsides kasutatavasse PLINK formaati, kasutades késku
haploToPlink. Kuna ANGSD (Korneliussen et al., 2014) programm Kirjutab puuduvate alleelide
kohale ,,N*, aga PLINK (Purcell et al., 2007) programmi formaadis on selle asemel ,,0%, siis selleks,
et PLINK suudaks neid faile digesti lugeda, tuli sed kdsuga muuta andmestikes puuduvate alleelide
téhised N tahest nulliks.

Jargmiseks kasutati programmi PLINK (Purcell et al., 2007), et muuta mittebinaarsed failid
(*.tfam, *.tped) binaarseteks failideks (*.bed, *.bim, *. fam), mis votsid andmemahult vdhem ruumi

ja mida kasutati edasisteks analliiisideks.
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Sama protseduur, kuid TU GI Eesti Geenivaramu tiisgenoomiandmete informatiivsete
positsioonidega, tehti labi ka eraldi ainult Y kromosoomi jaoks, et saaks hiljem maérata Y
kromosoomide haplogrupid (peatiikk 2.2.9). Lisaks tehti sama protseduur labi ka sugulusanaludsi

jaoks, millest lahemalt on juttu peatiikis 2.2.11.2.

2.2.9 MtDNA ja Y kromosoomi haplogruppide maaramine

Mitokondri haplogruppide maaramiseks kasutati esmalt programmide paketi samtools (Li et al.,
2009) programmi BCFtools 1.9. Kasuga mpileup Kirjutati valja iga indiviidi iga mitokondri
positsiooni genotiitpide tdendosused, k&suga call otsustati sellest lahtuvalt genottibid ja
positsioonid, kus esines varieeruvust, kirjutati tles *.vcf faili. Haplogruppide teada saamiseks
kasutati veebiprogrammi HaploGrep 2.0 (van Oven ja Kayser, 2009; Weissensteiner et al., 2016),
kuhu laeti Gles saadud *.vcf fail. Tulemusi loeti usaldusvéarseks, kui mtDNA katvus oli >1x.
Haplogrupid kontrollis kasitsi ile populatsioonigeneetika vanemteadur Dr. Ene Metspalu, toetudes
PhyloTreele (van Oven ja Kayser, 2009).

Y kromosoomi haplogruppide uurimiseks tehti esmalt ANGSD-i véljundfailid PLINK failideks,
nii nagu on Kirjeldatud punktis 2.2.8. Késuga --recode vcf-iid véljastatati *.vcf tlupi fail.
Programmi Bedtools 2.19 (Quinlan ja Hall, 2010) abil j&eti alles ainult need Y kromosoomide
regioonid, mida on véimalik usaldusvéarselt joondada. Tulemusi loeti usaldusvaarseks, kui Y
kromosoomi katvus oli >0,005x. Ldpliku haplogruppide méaramise tegi populatsioonigeneetika

vanemteadur Dr. Toomas Kivisild.

2.2.10 Vordlusandmetega liitmine

Edasiste analutside tegemiseks tuli antud uurimistdds uuritavate indiviidide andmetele juurde liita
varasemalt avaldatud andmed, millega uuritavaid proove saaks vorrelda. Tanapéevased
vordlusandmed péarinesid publikatsioonidest Behar et al., 2010, 2013; Fedorova et al., 2013,;
Kushniarevich et al., 2015; Li et al., 2008; Raghavan et al., 2014; Rasmussen et al., 2010; Tambets
et al., 2018; Yunusbayev et al., 2012, 2015 ja vana DNA vdrdlusandmed publikatsioonidest
Lazaridis et al., 2016; Unterlander et al., 2017; Saag et al., 2017; Mittnik et al., 2018; Mathieson et
al., 2018; Damgaard et al., 2018a; Damgaard et al., 2018b; Narasimhan et al., 2018; Saag et al.,
2019.

Andmete liitmine toimus PLINK 1.9 (Purcell et al., 2007) programmi abil, mille bmerge kasuga
liideti kokku uuritavad andmed ja vordlusandmed. Kuna esines ka selliseid positsioone, kus alleelid

andmestike vahel erinesid, siis selleks, et saaks neid liita, pOorati uuritavate indiviidide
31



andmestikus vastavates positsioonides alleelid omavahel mber. Selleks kasutati késku flip.
Seejérel liideti saadud fail uuesti vordlusandmestikuga. Positsioonid, kus oli jatkuvalt kolm voi
ronkem alleelivarianti, jaeti exclude kasuga andmestikust valja. Saadud fail liideti seekord
onnestunult vérdlusandmestikuga kokku ning extract kasuga jaeti alles ainult 524920 autosoomide
ehk kromosoomide 1-22 positsiooni. Selle tulemusena tekkinud *.bed, *.bim, *.fam failid olid

aluseks edasistele anallitsidele.

Infoga katmata Uhenukleotiidsete polumorfismide (SNP) arvu leidmiseks igas indiviidis kasutati

kasku missing. Proovid, milles infoga kaetud SNP-de arv oli <10 000, jaeti analliisidest vélja.

2.2.11 Populatsioonigeneetilised analttsid

Antud uurimistods tehtavad analliisid on praegusel hetkel vana DNA uuringutes kdige
laialdasemalt kasutatavad. Peakomponentanallilisiga vaadatakse populatsiooni struktuuri, f3 ja D
statistikutega populatsioonide vahelisi kaugusi ning Admixture, gpAdm-i ja CP/NNLS-iga

eellaskomponentide osakaalu. Sugulussidemeid uuriti READ meetodiga.

2.2.11.1 Peakomponentanaliils

Peakomponentanaludsi (ingl. k. principal component analysis, PCA) tegemiseks kasutati esmalt
PLINK 1.9 (Purcell et al., 2007) programmi, kus keep késuga jaeti eelnevalt punktis 2.2.10 valmis
tehtud failidest alles ainult meid huvitavad indiviidid. Erineva resolutsiooni saavutamiseks tehti
valmis kaks faili: ks, mis sisaldas informatsiooni tdnapéevaste populatsioonide kohta Euroopas,
Kaukaasias ja Lahis-Idas ning muinasaegsete paleoliitikumi kutt-korilaste, Kaukaasia ja Euroopa
hilisemate kitt-korilaste, Anatoolia ja Euroopa varajaste polluharijate ja stepiparitolu pélluharijate
kohta, ning teine, mis sisaldas informatsiooni tanapdeva POhja-, Kesk- ja lda-Euroopa

populatsioonide ning Eesti kivi-, pronksi-, raua- ja keskaegsete indiviidide kohta.

Seejarel konverteeriti saadud failid umber PCA analliusiks vajalikku eigenstrat formaati (*.geno,
*snp, *.ind). Selleks kasutati paketi EIGENSOFT 7.2.0 (Patterson et al., 2006) programmi
convertf. PCA viidi l&bi sama paketi programmiga smartpca.

Graafikute tegemiseks kasutati programmi R 3.6.0 (R Core Team, 2019). Analtusitulemuste
(eigenvectors) failist maatriksina vektorisse lugemiseks kasutati kdske as.matrix ja read.table.
Saadud vektori teisest ja kolmandast tulbast loodi omakorda esimese kahe peakomponendi véartusi
sisaldavad vektorid. K&suga scan loeti vektoritesse indiviididele madratavate nimede ja vérvide

failid. Jargmisena jagati indiviidid gruppidesse, luues vektorid, mis sisaldasid numbreid, mis
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pohinesid indiviidide jarjekorral anallisitulemuste faili esimeses tulbas. Erinevate graafikute
tegemiseks kuvati ainult nende gruppide andmed, mida parasjagu vaadelda taheti. Antud
uurimistd6 jaoks tehti kolm erinevat graafikut. Nendes kasutatud t&napdevased- ja

muinasajapopulatsioonid ning uuritavad proovid on toodud lisas (lisa 2, lisa 3).

Graafiku tegemiseks kasutati kasku plot. Seejarel kuvati text k&suga graafikule huvipakkuvad

grupid. Valminud PCA graafikud véljastas programm *.pdf formaadis.

Madningaid muudatusi tuli teha sakslaste populatsioonis kasutatavate indiviidide osas. Kuna PCA
tulemustest oli n&ha, et sakslaste populatsioon sisaldas ka neid indiviide, kes on segunenud muude
rahvastega, siis tapsemate tulemuste saamiseks jaeti nad edasistest analtiiisidest vélja ja kasutati

ainult indiviide Germanl, German2, German6, German7, German9.

2.2.11.2 Sugulusanaluus

Sugulussidemete uurimiseks tehti meetodiga READ (Kuhn et al., 2018) sugulusanaltiis. Analliusis
kasutati ainult neid proove, mille keskmine katvus oli >0,03x. Antud uurimistdds uuritud 30
proovist kvalifitseerus sellesse analuitisi 15 proovi (lisa 3). Vordlusandmeteks kasutati varasemalt
vana DNA uurimisgrupi poolt uuritud 26 Eesti keskaegset proovi, millest anallitisi sobis 20 proovi
(Lisa 3).

Sugulusanaliiusi tegemiseks kasutati eelnevalt punktis 2.2.8 ANGSD (Korneliussen et al., 2014) ja
PLINK (Purcell et al., 2007) programmidega valmis tehtud mittebinaarseid *.tped ja *.tfam faile.
Edasise analliusi alamskriptide kdivitamiseks kasutati programme Python 2.7.11 (Van Rossum ja
Drake Jr, 1995) ja R 3.1.0 (R Core Team, 2019). READ meetodiga vdrreldi, kui sarnased kdik
indiviidid omavahel keskmiselt olid ja seejérel vorreldi iga indiviidide paari selle keskmisega.

Saadud tulemustest valjastati graafik (lisa 5.1).

Lisaks uldisele, koiki indiviide hdlmavale analiiisile tehti kaks analtlsi erineva geneetilise
kuuluvusega indiviidide gruppidele. L&htudes varasemalt tehtud PCA tulemustest, jagati Tartu
indiviidid kahte gruppi: tdnapéeva eestlastega sarnased (TPMO001, TPM002, TPMO003, TAJ003,
TAJ004, TAJO05) ja tdnapdeva keskeurooplastega (sakslastega) sarnased (TAT001, TATO002,
TATO003, TAT005, TAJ002, TAJ006) (lisa 3). Kuna indiviidid TAT006 ja TAJ001 paiknesid PCA
graafikul kahe suure grupi vahel, siis jéeti nad antud analutsidest korvale. Nende kahe analliusi
tegemiseks tehti uued lahtefailid: *_Est.txt fail sisaldas kulasurnuaedade ja Tartu surnuaedade nn.

eestlastest indiviide ning *_Ger.txt sisaldas ainult nn. sakslastest indiviide.
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2.2.11.3 13 ja D statistikud

F3 ja D statistikute arvutamiseks kasutati serveris programmi Python 2.7.6 (Van Rossum ja Drake
Jr, 1995) ja EIGENSOFT 7.2.0 (Patterson et al., 2006). Kdigepealt pandi *.txt failidesse kirja
uuritavate populatsioonide ja vordluspopulatsioonide nimed. Python programmiga tehti valmis
failid kalkulatsioonides kasutatavate kombinatsioonidega, kus valisgrupina kasutati Aafrika
populatsiooni joruubasid ning teise kahe populatsioonina kdiki vGimalikke paare uuritavatest ja
vordluspopulatsioonidest.

Paketi EIGENSOFT programmiga convertf muudeti saadud failid eigenstrat formaati. Seejarel
asendati awk kasuga *.ind faili nn fenottitibi tulp populatsiooninimedega. Kasutades programmi
ADMIXTOOLS 1.1 (Patterson et al., 2012), arvutati kdskudega gp3Pop ja gpDstat f3 ja D
statistikud. Tulemuste paremaks visuaalseks valjendamiseks tehti Microsoft Office Excelis
(Microsoft Corporation, 2019) punktdiagrammid: x- ja y-teljel erinevate uuritavate
populatsioonide ja kdigi vordluspopulatsioonidega arvutatud statistikute vaartused. Mida suurema
statistiku vaartuse andis vordluspopulatsioon, seda sarnasem oli see vastavale uuritavale
populatsioonile. Kui mingi vdrdluspopulatsiooni punkt jai punktide pilve iseloomustavast sirgest
uhe telje poole, oli see vordluspopulatsioon sarnasem selle telje uuritava populatsiooniga, kui teise

telje omaga.

Tartu indiviide jagati gruppidesse kahel erineval moel — esmalt matmispaikade kaupa ja hiljem ka

lahtuval PCA tulemustest n-6 eestlaste ja sakslaste sarnasteks (lisa 3).

2.2.11.4 Admixture

Analidsi tegemiseks kasutati programmi Admixture 1.30 (Alexander et al., 2009). PLINK (Purcell
et al., 2007) programmi keep kasuga jéeti punktis 2.2.9 loodud failist alles tdnapdevased eestlased
ja muinasaegsed paleoliitikumi kutt-korilased, Kaukaasia ja Euroopa hilisemad kutt-korilased,
Anatoolia ja Euroopa varajased polluharijad ja stepi paritolu pdlluharijad ning uuritavad ja
vordlemiseks kasutatavad Eesti keskaegsed indiviidid. Késuga extract jaeti alles need SNPd, mida
kasutas Lehti Saag varasemalt t&napdevaste indiviidide Admixture analiiiisi tegemiseks.
Tanapéevaste indiviidide analliisi kéigus programmi véljastatud statistiliste parameetrite alusel
usaldusvaarseimaks osutunud 9 komponendiga algse analtisi alleelisageduste failid kopeeriti
tookausta. Seejarel kaivitati Admixture 1.30 (Alexander et al., 2009) programm, mis alustas vana
DNA andmete tanapéevaste indiviidide pdhjal arvutatud struktuuri projitseerimist. Saadud
tulemused kopeeriti Excelisse ja koostati andmete pdhjal graafikud.
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Graafikud tehti eraldi muinasaja ja keskaja proovide populatsioonide keskmistest véértustest ja

muinasaja ja keskaja iga indiviidi ning tdnapdevaste populatsioonide keskmistest vaartustest.

2.2.11.5 gpAdm ja CP/NNLS

gpAdm analliisi tegemiseks tuli valja jatta proovid, mille SNPde arv jai alla 100 000 ja
ChromoPainter/non-negative least squares (CP/NNLS) analusi jaoks proovid, millel SNPde hulk
jai alla 20 000.

gpAdm analliusi tegemiseks kasutati AdmixTools/4.1 programmi k&sku qpAdm (Patterson et al.,
2012), mis proovib uuritavaid populatsioone kokku panna ette antud teistest populatsioonidest (left
populatsioonid), milleks antud uurimistoés olid L&é&ne-Euroopa kutt-korilased (WHG), Kesk-
Euroopa varajased polluharijad (Central_ MN), stepi polluharijad (Yamnaya Kalmykia) ja
tdnapéeva siberlased (Nganasan). Nendele omakorda olid vélisgrupiks populatsioonid (right
populatsioonid), mis on neist kauged ja/vdi eristavad neid Uksteisest — joruubad (vahesegunenud
aafriklased), Ust-Ishim (vanim euraaslane, 45 000 a), Mal'ta (ammune l&é&nesiberlane, 24 000 a),
Kostenki (vanim eurooplane, 36 000 a), Skandinaavia kutt-korilased (SHG), tdnapaeva hiinlased
(Han).

CP/NNLS analtiisi tegemiseks tuli kbigepealt uuendada kasutuses olevate serverite nimekirja,
nagu on kirjeldatud punktis 2.2.6.2. Seejérel kaivitati programm ChromoPainter (Lawson et al.,
2012), mis jagas iga indiviidi genoomi komponentideks. Seejarel kaivitati programmiga R 3.3.0 (R
Core Team, 2019) NNLSALLcounts.R skript (Saag et al., 2019), millega leitakse, kui suur osa
indiviidi genoomist péarineb teisest etteantud genoomist (antud analtiisis olid nendeks eelnevalt

mainitud left populatsioonid). Andmed viidi Excelisse ja iga grupi kohta arvutati keskmised.
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2.3 Tulemused ja arutelu

2.3.1 Uuritavate proovide kvaliteet ja sekveneerimise tulemused

Vana DNA ekstrakt ei sisalda ainult uuritava liigi, vaid ka teiste organismide DNA-d. Uuritava
liigi DNA-d sellistes proovides nimetatakse endogeenseks DNA-ks (Poinar et al., 2006).
Endogeense DNA sisaldust inimese proovis voib kokkuleppeliselt lugeda heaks, kui seda on
vahemalt 10%. Antud uurimist6d proovide endogeense DNA sisaldused jaid vahemikku 0,06—
84,85% (mediaanvéartus 15,26%) ning neist 18 proovi sisaldasid >10% endogeenset DNA-d (lisa
1). Lisaks madrati sekveneerimisraamatukogu efektiivsus, mis néitab I6plike analulsis kasutavate
jarjestuste osakaalu algselt sekvenaatorist valjuvatest andmetest péarast liiga luhikeste, inimese
genoomile mitte joondunud, duplikaatsete ja madala kvaliteediga fragmentide valja filtreerimist.
Selle parameetri véaartused on tavaliselt umbes pool endogeense DNA osakaalust. Seega proov on
hea, kui raamatukogu efektiivsus on >5%. Antud t66 proovide efektiivsuse véartused jaid
vahemikku 0,02-54,36% (mediaanvéaartus 7,40%) (lisa 1).

Uks voimalus, kuidas teha kindlaks vana DNA autentsus, on uurida fragmentide 5° otstes
surmajargselt toimunud tsdtosiini deamineerimist (Briggs et al., 2007; Hofreiter, 2001). Need

asendused viitavad, et tegemist on vana DNA-ga (lisa 1).

Vana DNA uuringute puhul on oluline ka saastatuse véltimine. Selleks, et kindlaks teha, kas
proovid on saastunud, uuriti mtDNA ja meeste X kromosoomi v@imalikku saastust proovis.
Saastuse osakaalu loetakse proovi edasiseks kasutamiseks piisavalt madalaks, kui see on <3%.
Vaadeldavas t60s 6nnestus mtDNA saastatuse tase méaarata 15 proovil ehk 50% uuritavatest
proovidest, kdikide nende proovide puhul jéi tase alla 3%. Meessoost indiviidi X kromosoomi

saastatus Gnnestus maarata thel proovil ja see jai samuti alla 3% (lisa 1).

Uhel NextSeq 500 75 ap kiibil sekveneeriti koos 15 proovi ja saadi seelabi keskmiselt 25 miljonit
jarjestust proovi kohta (lisa 1). Raamatukogude efektiivsusest ja sekveneerimisel saadud jarjestuste
hulgast tulenevalt jaid uuritavate proovide tlegenoomsed katvused vahemikku 0,0001-0,2450
(mediaanvaértus 0,03) (lisa 1). Kogu genoomi keskmise katvuse lavend usaldusvéérsete tulemuste
jaoks oli 0,02 — seda uletavaid proove sai edasi kasutada autosomaalsete analliiside tegemiseks.
Selliseid proove oli antud t66s kokku 24 (lisa 1), seega 80% proovidest olid piisavalt head edasiste

analulside tegemiseks.
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2.3.1.1 Soo maaramine ning mtDNA ja Y kromosoomi haplogrupid

Uuritavast 30 indiviidist 6nnestus sugu kindlaks maarata 23 indiviidil — neist 14 olid naised ja 9
mehed (tabel 2). Eelnevalt oli indiviidide sugu morfoloogia alusel madaratud ka arheoloogide poolt.
Morfoloogiliselt oli naisi 17 ja mehi 9, lisaks Uks meesindiviid, kelle soos ei oldud paris kindel, ja
3 madratlemata indiviidi. Nii morfoloogiliselt kui geneetiliselt dnnestus sugu maarata kokku 19
indiviidil ning nendest 17 indiviidil (12 naist, 5 meest) ehk umbes 89% mdlema kasutatud meetodi
tulemused soo méaarangul kattusid. Indiviidid, kes jéaid arheoloogidel sooliselt maaratlemata, said
geneetiliselt méaratletud (2 naist, 2 meest). Nende seas leidis kinnitust ka arheoloogide poolt soo
osas kusimargi alla seatud meesindiviid. Arheoloogilised ja geneetilised tulemused lahknesid kahe
indiviidi puhul — KODO0O01 ja VNKO004 — kes arheoloogide poolt madratleti naisteks, aga kes
geneetiliselt olid mehed. 7 indiviidil, kelle sugu oli morfoloogiliselt mé&é&ratletud, jai see

geneetiliselt kinnitamata.

Tabel 2. Uuritavate indiviidide morfoloogiline sugu (morf. sugu), geneetiline sugu (gen. sugu),

mtDNA haplogrupp (MT hg), Y kromosoomi haplogrupp (Y hg). NA — pole saadaval.

# | Indiviid | Morf. sugu | Gen. sugu MT hg Y hg

1 | KAUOO3 | Naine NA NA -

2 | KAUOO4 | Naine NA NA -

3 | KAUOO5 | Naine XX Uba2al -

4 | KODOO01 | Naine XY H7ala/Flalcl | 11-M253
5 | KODO002 | Naine NA U5alh/U5alal | -

6 | KODO003 | Mees NA NA NA

7 | KOD004 | Mees NA NA NA

8 | MALO0O03 | Naine XX H1b2 -

9 | MALOO4 | ? XX H2al -

10 | MALOQO5 | Naine XX U5a2al -

11 | MALOOG6 | ? XY H14a NA

12 | MALOOQ7 | Naine XX HV0g -

13 | TAJOO1 | Mees? XY HV0a Rla-M417
14 | TAJOO2 | Mees XY Kla3al R1b

15 | TAJOO3 | Naine XX Hlcj -

16 | TAJOO4 | Naine XX Tlalb -

17 | TAJOO5 | Mees XY U5albldl Rlalc-M558
18 | TAJO06 | Naine XX Jlc3al -

19 | TATO06 |? XX U4dl -

20 | TUDOO1 | Naine XX Uba2e -

21 | TUDOO2 | Mees NA NA NA
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22 | VALOO1 | Mees XY H1 N3

23 | VALOO02 | Naine XX Hlcl -

24 | VAS001 | Mees NA U2elfl NA

25 | VAS002 | Naine XX U4d1lb -

26 | VAS003 | Naine XX Jic5d -

27 | VAS004 | Mees XY NA NA

28 | VNKO003 | Mees XY T2 + 16189 N3a-L392
29 | VNKO004 | Naine XY T2clc2 R1a-Z645
30 | VNKOO5 | Naine XX Hb5ala -

MtDNA haplogrupid Gnnestus kindlaks mé&érata 24 indiviidil 30-st (tabel 2). Neist 8 kuulusid
haplogruppi U. See haplogrupp oli Euroopas valdav mesoliitikumi aegsetel Euroopa kitt-korilastel
ning oli levinud ka hiljem (vt. pt. 1.2). Analulsidest on nédha, et ka keskaegsetel Eesti indiviididel
oli see Usna levinud — 33% 24 indiviidist kuulusid haplogruppi U. Lisaks mtDNA haplogrupp U-
le madrati 10 indiviidil H, 3 indiviidil T, 2 indiviidil J ja tGhel K haplogrupid. Need haplogrupid
joudsid Euroopasse arvatavasti koos varajaste pdlluharijatega (vt. pt 1.2) ning on leitavad ka
tdnapaeva eurooplastel (Simoni et al., 2000). Uuritavate keskaegsete indiviidide seas kdige
levinum haplogrupp H (41%), on valdav mtDNA haplogrupp ka tdnapéeva Euroopas (Simoni et
al., 2000).

Y kromosoomi haplogrupp dnnestus maérata 7 mehel theksast (tabel 2). Kolm indiviidi kuulusid
haplogruppi R1a. See haplogrupp hakkas laiemalt levima neoliitikumi ajal, kui stepialadelt tulid
Euroopasse aukhaudade kultuuri esindajad. Samuti oli see valdav Y kromosoomi haplogrupp ka
pronksiaegses Baltikumis (vt. pt. 1.2.2). Indiviidid VALOO01 ja VNKO003 kuulusid haplogruppi N3,
mida leidus Eesti aladel ka juba varajase rauaaja indiviididel tarandkalmete kontekstis ning see
isaliin on laialdaselt levinud ka tdnapéeval Ida- ja Kirde-Euroopas, eelkdige uurali keeli raékivate
rahvaste seas, aga ka Baltikumis (vt. pt. 1.2.2). Indiviid KODO001 kuulus haplogruppi I. Need kolm
haplogruppi on véga levinud ka tdnap&eva Eestis — peaaegu 85% eesti meeste seas levinud
isaliinidest kuulub thte nimetatud haplogruppi (Tambets et al., 2018).

2.3.2 Populatsioonigeneetiline analtitis
Igas analiilisis kasutatud populatsioonid ning keskaegsed indiviidid on toodud lisades (lisa 2, lisa
3).

2.3.2.1 Peakomponentanaltits
Kokku tehti 3 erineva lahutusvdimega analiilisi. Esimeses PCA anallilisis vaadati uuritavate

indiviidide sarnasust laiemas kontekstis tdnapédevaste indiviididega Euroopast, Kaukaasiast ja
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Lahis-Idast ning Kaukaasia/Lahis-Ida indiviidide, Euroopa kuitt-korilaste, varajaste ja stepipéritolu

pdlluharijate, Baltikumi ndorkeraamika, pronksi- ja rauaaja indiviidide ning varem uuritud Eesti
keskaja indiviididega (joonis 7).
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Joonis 7. Peakomponentanaltilis Laane-Euraasia erinevate ajakihtide (sh tanapéevaste)
indiviidide autosomaalse varieeruvuse poOhjal. Vastandatud on 1. ja 2. peakomponent.
Eigenvéartused nditavad peakomponendi hajuvust. Eigenvéartuseks voetakse vdimalikult suur
vadrtus, mis samal ajal kirjeldaks vGimalikult suure osa algtunnuste varieeruvusest. Helehalliga on
tahistatud tanapéevased indiviidid, tumehalliga tdnapaevased eestlased ja sakslased. Kollasega on
maérgitud uurimistods analtlsitud proovid (tdrnidega antud uurimistoos téodeldud ja analidisitud

proovid ja ringidega varasemalt TU Gl teadlaste poolt analiilisitud keskaegsed proovid).
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Keskaegsete indiviidide paiknemine pronksi- ja rauaaja indiviidide (joonisel helepruun ja oranz)
ldheduses on oodatav, kuna ka ajaliselt on keskaeg neile 1ahim. Keskaegsed indiviidid (joonisel
kollane) Klasterduvad uuritud tanapéevaste populatsioonide taustal (joonisel hall) nii, et kdik
keskaegsed indiviidid on valdavalt koos tdanapéeva eestlaste voi sakslastega (joonisel tumehall).
Nii nagu eelnevalt kirjeldati (vt. pt. 1.3), jagunesid Eesti alal keskajal elanud inimesed n6

eestlasteks ja sakslasteks. Sellist jagunemist on ndha ka PCA-s.

Selleks, et saada paremat (levaadet uuritavate indiviidide paiknemisest Euroopa geneetilisel
kaardil, tehti eraldi PCA, kus olid vélja toodud t&napdeva lda-, POhja- ja Kesk-Euroopa
populatsioonid koos Eesti muinas- ja keskaja proovidega (lisa 4). Enamus uuritavaid keskaja
indiviide paigutuvad graafikul tdnapaevaste eestlaste lahedusse, erandiks on méned Tartu proovid,

mis on sarnasemad ténapéaeva sakslastega ja ldisemalt ka teiste germaani rahvastega.

Kolmandas peakomponentanalitisis uuriti 1ahemalt Tartu linna kirikumatuste indiviide (joonis 8).
Antud analls aitab heita valgust kirikusse maetud inimeste v@imalikule paritolule. K&ik Tartu
Puha Maarja kiriku indiviidid (TPMO001, TPM002, TPMO003) paigutusid PCA joonisel samasse
gruppi tdnapédevaste eestlastega. Enamik Tartu toomkiriku indiviide (TAT001, TAT002, TAT003,
TATO005) klasterdusid kokku tdnapéevaste sakslastega. Nagu Oeldud (vt. pt. 1.3.1.2.1), maeti
toomkirikusse peamiselt tlemklassi inimesi, kes olid pdhiliselt sakslased. Antud analliis naitab
samuti, et toomkirikusse maetud olid peamiselt nd. sakslased. Seega on see vastavuses kirjanduses
Oelduga. Piiha Maarja kirikust leitud indiviidid, kes geneetiliselt sarnanesid tdnapdeva eestlastega,
on samuti kooskdlas kirjandusest loetuga — Maarja kirik oli kihelkonnakirik ning sealt eestlaste

matuste leidmine on ootusparane (vt. pt. 1.3.1.2.1).

Jaani kiriku indiviidid jagunesid kahte gruppi: indiviidid TAJ0O03, TAJ004, TAJOO5 klasterdusid
tdnapdevaste eestlaste populatsiooniga ning indiviidid TAJOO02 ja TAJ006 tanapéevaste sakslaste
populatsiooniga. Jaani kirik oli kihelkonnakirik ning kirjalikest allikatest on teada, et eri aegadel
on kirikusse maetud nii tUlem- kui alamklassi inimesi, seega nii eestlasi kui sakslasi (vt. pt.
1.3.1.2.1). Seda toetab ka antud analiius, kus umbes pooled uuritavatest Jaani kiriku indiviididest

grupeerusid eestlaste ja pooled sakslastega.

Kaks indiviidi, TAJOO1 ja TATO006, paiknesid aga tdnapdevaste eestlaste ja sakslaste

populatsioonide vahepeal. V6ib oletada, et tegemist oli kahe n6 rahvuse segunemisega.
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Joonis 8. Peakomponentanallilis Euroopa tanapaevaste indiviidide ja keskaegse Tartu
kirikute indiviidide autosomaalse varieeruvuse pohjal. Halliga on tahistatud tdnapdeva lIda-,
Pdhja- ja Kesk-Euroopa indiviidid. Tumehalliga on t&histatud tdnapaevaste eestlaste ja sakslaste
populatsioonid. Kollasega on tahistatud Tartu kolme kiriku indiviidid: Tartu toomkirik (TAT),
Tartu Piha Maarja kirik (TPM), Tartu Jaanikirik (TAJ).

2.3.2.2 Sugulusanalis
Sugulusanaliiusis vaadati, kas uuritavate indiviidide seas leidub esimese ja/v0i teise astme sugulasi.

Koigepealt vorreldi omavahel kdiki uuritavaid keskaegseid indiviide (lisa 5.1). Analtls nditas, et
sugulasi nende seas ei olnud.
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Eelnevalt tehtud PCA analulsidest lahtudes (lisa 4, joonis 8), on meil alust arvata, et uuritavad
indiviidid ei olnud kdik thest geneetilisest populatsioonist, vaid jagunesid kaheks grupiks, olles
sarnasemad siis kas tdnapédeva eestlaste vOi sakslaste populatsioonidega. Sugulussidemete

tdpsemaks uurimiseks tehti eraldi vastavate riihmade sisesed sugulusanallsid.

Ainult eestlastest koosnev uuring kindlaid sugulussidemeid ei ndidanud (lisa 5.2). Tulemuste
ldhemalt vaatlemisel vBivad indiviidid VNKO004 ja VNKO0O05 olla 2. astme sugulased (joonis 9), aga
kuna tulemus on vaga piiripealne, siis ei saa seda kindlalt véita. Tegemist oli mehe ja naisega, kes
ei jaganud mtDNA haplogruppi (tabel 2, lisa 1), mis tdhendab, et need indiviidid ei olnud naisliini

kaudu suguluses.

Keskmine paariviisiline PO (£2SE)
0.26 0.28 0.30 0.32 0.34 0.36 0.38 0.40
]

Joonis 9. Valjaldige keskaegsete nn. eestlaste sugulusanaltitisist READ (lisa 5.2). PO — iga

indiviidide paari kohta arvutatud mittekattuvate alleelide osakaal igas 1 megaaluspaarises
genoomses aknas. Pidev joon tahistab uuritavate populatsioonide mediaanvéaartust, katkendjooned
tdhistavad 1. ja 2. sugulusastme lavendeid ning neid Umbritsev hall ala tahistab 95%

usaldusvahemikku, SE — standardviga (£2).
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Eraldi uuring tehti ka nn. sakslaste kohta (lisa 5.3), kuhu kuulusid Tartu toomkiriku ja osad Tartu

Jaani kiriku indiviidid. Ka selles analusis ei tuvastatud sugulasi.

Antud uurimist6os kasutatud indiviidide seast sugulaste leidmise tdendosus oli véike, kuna proovid
olid vOetud Eesti eri paikadest. Suuremalt jaolt tehti see analiilis just Tartu indiviide silmas pidades.
Tihtipeale maetakse the pere liikmed samasse matusepaika, seega tdendosus Uhe kalmistu piires
sugulasi leida on suurem. Antud t66s uuritud indiviidide vahel lahedasi sugulussidemeid ei
tuvastatud, samas tuleb meeles pidada, et need indiviidid on ainult véike osa kalmistusse maetud
inimestest. Selleks, et saada parem ulevaade kalmistutesse maetud voimalike sugulaste kohta, on
vaja analulsida rohkem proove Uhelt voi mitmelt Uksteisele lahedal asuvalt kalmistult. Selle

uurimisega on nludseks juba alustatud.

2.3.2.3 13 ja D statistikud

Populatsioonidevaheliste geneetiliste kauguste uurimiseks arvutati f3 ja D statistikud, mis nditavad
alleelisageduste korrelatsiooni populatsioonide vahel. Kuna f3 ja D analtside tulemused on oma
olemuselt vordvéarsed, siis on edaspidi tdpsemalt juttu f3 statistikute tulemustest. Vastavad D

statistikute graafikud on toodud lisas (lisa 7).

Vorreldes Eesti keskaegseid indiviide (Est MA) vdi tdnapédeva sakslaste populatsiooni (Ger)
tdnapdeva Euraasia populatsioonidega (Z), kasutades vélisgrupina aafriklasi (joruuba), ning
vastandades neid vordlusi omavahel (joonis 10a), on ndha keskaegsete Eesti ala indiviidide veidi
suuremat sarnasust tdnapdeva ladnemeresoome (joonisel kollane) ja teisi uurali keeli (joonisel
heleoranz) kdnelevate rahvastega ja sakslaste suuremat sarnasust L&his-1da (roheline) ja Kaukaasia

(joonisel pruun) populatsioonidega.
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Joonis 10. Keskaegsete eestlaste ja tanapéeva sakslaste geneetiline sarnasus f3-statistiku
alusel a) ténapédeva Euraasia populatsioonidega ja b) muinasaja populatsioonidega.
Kummalgi paneelil on vastandatud kahe testi tulemused, kus nii Eesti keskaegseid indiviide (Est
MA) kui tdnapédeva sakslaste populatsiooni (Ger) on esmalt vorreldud a) tdnapéeva Euraasia
populatsioonidega, ja b) muinasaja populatsioonidega ning seejarel teise kihina vorreldud saadud
vaartusi kahe uuritava populatsiooni (Est MA ja Ger) vahel. Lihendite tdhendused: EF — varajased
pblluharijad; NCA — neoliitikum/vase-kiviaeg; EMBA — vanem/keskmine pronksiaeg; IMA — raua-
/keskaeg; HG - kutt-korilased (E — ida, W - lddne, S — Skandinaavia), LNBA -
hilisneoliitikum/pronksiaeg, LN — hilisneoliitikum, BA — pronksiaeg, |A — rauaaeg, MA — keskaeg.
Mida suuremad on punkti koordinaatide vaartused, seda sarnasem on vastav populatsioon

uuritavatele populatsioonidele.

Vorreldes tanapaeva sakslaste ja keskaja eestlaste sarnasust ammuste populatsioonidega (joonis
10b) on ndha, et tdnapéeva sakslaste populatsioon on sarnasem Euroopa ja Anatoolia varajaste
polluharijatega (joonisel rohelised). See on kooskdlas meie varasemate teadmistega pdlluharimise
leviku kohta (vt. pt. 1.2.2), mille kohaselt esimesed pdlluharijad liikusid L&his-ldast Kesk-
Euroopasse ja on seega jatnud margatavama jalje sakslaste geenipérandisse. Keskaegsed eestlased
on aga sarnasemad Baltikumi raua- ja pronksiaegsete indiviididega (joonisel oranz ja helepruun).

See on samuti oodatav, kuna need ajastud paiknevad Uksteisega l&ahestikku.
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Tartu kirikute indiviidide uurimiseks jaotati nad lahtuvalt PCA-st nn. eestlasteks ja sakslasteks
(joonis 8). Indiviidid TAJOO1 ja TATOO06 jaeti sellest analliusist valja, kuna nad paiknesid PCA
joonisel (joonis 8) tdnapaevaste eestlaste ja sakslaste populatsioonide vahepeal ja seega ei saanud

neid kumbagi uuritavasse gruppi otseselt rihmitada.

Vorreldes Tartu kirikute indiviidide sarnasust tanapéevaste populatsioonidega (joonis 11a), siis
sakslastest keskaegsed indiviidid (Est MA_T_Ger) on veidi sarnasemad Lé&his-lda (joonisel
roheline) ja Kaukaasia (joonisel pruun) populatsioonidega ning Ulejd&nud Euroopa
populatsioonidega (joonisel tumeoranz) ja eestlased (Est MA_T_Est) l&&nemeresoome (joonisel
kollane) ja teiste uurali keeli (joonisel heleoranz) konelevate rahvastega. Need tulemused kattuvad

PCA tulemustega (joonis 8).
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Joonis 11. Tartu kirikute eestlastest ja sakslastest indiviidide geneetiline sarnasus a)
tanapéeva Euraasia populatsioonidega ja b) muinasaja populatsioonidega f3 statistiku alusel.
Kummalgi joonisel on vastandatud kahe testi tulemused, kus Tartu kirikute no. eestlastest (Est
MA_T_Est) ja sakslastest (Est MA_T_Ger) indiviide on esmalt vorreldud a) tdnapdeva Euraasia
populatsioonidega, ja b) muinasaja populatsioonidega ning seejérel teise kihina vorreldud saadud
vadrtusi kahe uuritava populatsiooni (Est MA T _Ger ja Est MA_T_Est) vahel. Lihendite
tdhendusi vt. joonise 10 allkirjast. Mida suuremad on punkti koordinaatide véartused, seda

sarnasem on vastav populatsioon uuritavatele populatsioonidele.
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Vorreldes keskaja Tartu kirikute indiviide muinasaja eri perioodide indiviididega (joonis 11b), on
jallegi ndha moningast erinevust: sakslastest indiviidid on sarnasemad Euroopa varajaste
polluharijatega (joonisel heleroheline) ja eestlastest indiviidid Euroopa kitt-korilastega (joonisel

sinine).

Lisaks tehti analiusid, kus vorreldi Tartu Maarja kiriku (Est MA_TM), toomkiriku (Est MA_TT)
ja Jaani kiriku (Est MA_TJ) indiviide (lisa 6) tdnapaeva Euraasia populatsioonidega ning seejérel
omavahel. Maarja kiriku ja toomkiriku indiviidide vordlemisel on nédha, et toomkiriku indiviidid
sarnanesid rohkem Lé&his-Ida (joonisel roheline) ja Kaukaasia (joonisel pruun) populatsioonidele
ning iilejddnud Euroopa populatsioonidele (joonisel tumeoranz), sarnaselt seega no. sakslastele,
nagu oli ndha joonisel 11a. Maarja Kiriku indiviidid sarnanesid rohkem ladnemeresoome (joonisel
kollane) ja teiste uurali keeli (joonisel heleoranz) kdnelevate rahvastele, sarnaselt no eestlastega
(joonis 11a). Kui aga vorrelda Jaani kiriku indiviide nende kummagi Kkiriku indiviididega, siis
paiknesid vorreldavad Euraasia populatsioonid enam vahem kdik uhel sirgel, viidates sellele, et
Jaani kiriku indiviidid sarnanevad vordselt nii toomkiriku kui Maarja Kkiriku indiviididega. See
tulemus toetab kirjanduses 6eldut, et Jaani Kirikusse maeti erineva etnilise taustaga rahvast (vt. pt.
1.3.1.2.1). Samuti kinnitab see PCA anallusi (joonis 8), kus Jaani kiriku indiviidide seas oli nii

tdnapdeva eestlastele kui sakslastele sarnaseid indiviide.

2.3.2.4 Admixture analtits

Admixture analiiusiga uuriti geneetiliste eellaskomponentide osakaalu uuritavates ja vordlusena
kasutatud populatsioonides ning indiviidides. Lahtuvalt PCA tulemustest jaotati keskaegsed Eesti
ala indiviidid n6 eestlasteks ja sakslasteks (lisa 4). Admixture analliisist on naha, et Tartu linna
keskaegsete sakslastest indiviidide populatsioon erineb selgelt sama ajajargu eestlaste
populatsioonist (joonis 12). Keskaegsed sakslastest indiviidid sarnanevad rohkem tdnapéeva
sakslaste populatsiooniga kui keskaegsete vOi tdnapaevaste eestlastega.
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Joonis 12. Admixture analttsi valjastatud geneetiliste komponentide osakaalud
populatsioonide keskmistena. X-telje vérvide tahistused vasakult: Kaukaasia ja Iraani
populatsioonid; Anatoolia ja Levanti esimesed pdlluharijad; paleoliitilised kitt-korilased; stepi
populatsioonid; Euroopa Kkitt-korilased, varajased pdlluharijad, stepi paritolu pdlluharijad;
Laanemere idaranniku Kkitt-korilased, nodrkeraamikud, pronksiaja populatsioonid, rauaaja
populatsioonid, keskaja populatsioonid; tdnapéeva sakslaste ja eestlaste populatsioonid. Lihendite
tdhendused: CHG — Kaukaasia kiitt-korilased, N — neoliitikum, ChL — eneoliitikum, EBA — vanem
pronksiaeg, BA — pronksiaeg, IA — rauaaeg, EHG — ida kutt-korilased, SHG — Skandinaavia kutt-
korilased, WHG — laéne kitt-korilased, MN — keskneoliitikum, LBK — paelkeraamika kultuur, EN
— varaneoliitikum, TRB — lehterpeekrite kultuur, LNBA - hilisneoliitikum/pronksiaeg, Med —
keskaeg, HG — kiitt-korilased, CCC — kammkeraamika kultuur, CWC — ndorkeraamika kultuur,

MA — keskaeg/varauusaeg, T — Tartu, Ger — sakslased, Est — eestlased.

Vaadates lahemalt siinse uurimist6d indiviidide geneetilisi profiile (joonis 13), on nédha, et n6
eestlaste ja sakslaste erinevus geneetiliste eellaskomponentide osakaalus ei tulene ainult ménest
indiviidist, vaid on ldine. Sakslaste valim on kill véike, aga k&igil neist on ndha rohkem varajaste
polluharijate komponenti (roheline) kui eestlastel.
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Joonis 13. Antud uurimistd0 keskaegsete Eesti ala indiviidide Admixture analtiisi tulemused.
Punase kirjaga on margitud geneetiliselt tinapéeva sakslastega sarnased indiviidid ning oranziga
indiviidid, kes jaid PCA joonisel 8 tdnapaevaste sakslaste ja eestlaste populatsioonide vahepeale.

Véljaldige jooniselt lisa 8.1.

2.3.2.5 gpADM ja ChromoPainter/NNLS

Eellaskomponentide osakaalu uurimiseks tehti lisaks veel gpADM ja ChromoPainter/NNLS
analliusid, kus on valja toodud laane kitt-korilaste (joonisel sinine), stepi (roosa), varajaste
polluharijate (roheline) ja t&napdevase ,,Siberi“ komponendi (punane) osakaalud erinevates
populatsioonides (joonis 14). Jooniselt on néha, et uuritud pronksiaja eestlastel ,,Siberi* komponent
puudus ning esimest korda vOis seda naha rauaaegsetel indiviididel (vt. pt. 1.2.2). Uuritavatel
keskaja indiviididel on see samuti séilinud. Kill aga on naha véikest erinevust Tartu keskaegsete
no eestlaste ja sakslaste vahel — sakslastel (EStMAEM_T_Ger) ,,Siberi* komponent praktiliselt
puudub (0-1%).
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Joonis 14. Erinevate Eesti populatsioonide ja ténapaeva sakslaste geneetiliste
eellaskomponentide osakaalud populatsioonipdhisest gpAdm analtusi (1) ja indiviidipohisest
CP/NNLS anallusi (2) tulemustest. Laane katt-korilaste (WHG), stepist tulijate (Aukhauad),
varajaste pOlluharijate (Kesk MN) ja tanapédeva Siberi (Nganassaanid) komponentide osakaal
pronksiaja eestlaste (EstBA), rauaaja eestlaste (EstlA), keskaja kilasurnuaedade -eestlaste
(EstMA), Kkeskaegsete Tartu kirikumatuste eestlaste (EstMA_T Est) ning sakslaste
(EstMA_T_Ger) ning tdnapéeva eestlaste ja sakslaste populatsioonide seas.

Vaadates ,,Siberi*“ komponendi jagunemist indiviidide seas lahemalt (lisa 8), on samuti néha, et
vorreldes keskaegsete no. sakslastega, on eestlaste seas ,,Siberi* komponent suhteliselt laialdaselt
levinud. ,,Siberi* komponendi selge olemasolu muinasaegsetel ja keskaegsetel eestlastel ning selle
vahene esinemissagedus keskaegsetel no. sakslastel, kuid suurem esinemissagedus tanapédeva
sakslastel, vOib viidata aja jooksul toimunud liikumistele ja segunemistele, mille kdigus on idast

tulnud ,,Siberi” komponent ka kaasaegsete sakslaste populatsiooni edasi kandunud.
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Kokkuvodte

Kéesoleva t66 eesmargiks oli heita valgust keskaegse Eesti elanikkonna geneetilisele struktuurile.
Selleks eraldati DNA 30 Eesti keskaegse indiviidi hammastest, mis olid saadud Tartu Ulikooli

ajaloo ja arheoloogia instituudi kogudest.

Uuritavast 30 proovist 24 olid piisava genoomse katvusega (>0,02x) edasiste
populatsioonigeneetiliste analliiside tegemiseks. Sugu 6nnestus kindlaks maérata 23 indiviidil,
kellest 14 olid naised ning 9 mehed. Keskaegsete indiviidide seas olid emaliinis levinud mtDNA
haplogrupid H, U, T, J ja K ning Y kromosoomi haplogruppidest olid esindatud R1a, N3 ja I. Samad

haplogrupid on Eestis levinud ka téna.

Populatsioonigeneetiliste analtiisidega uuriti 1&hemalt Eesti keskaegse populatsiooni struktuuri.
Analidsid néitasid keskaegsete eestlaste suurimat sarnasust tdnapédeva uurali keeli kdnelevate
rahvaste ning Eesti pronksi- ja rauaaja populatsioonidega, mis oli ootusparane. Lisaks tuvastati, et
Tartu toomkirikusse ja osad Tartu Jaani kirikusse maetud indiviidid olid kbige sarnasemad hoopis
tdnapdeva sakslastega. Need tulemused toetasid varasemaid uurimistdid, mis tuginesid
arheoloogia- ja ajalooallikatele ja kus leiti, et toomkiriku kalmistule on valdavalt maetud sakslaste,

Maarja kirikusse eestlaste kogukonna liikmeid ning Jaani kiriku kalmistule mdlemaid.

Lisaks uuriti ldhemalt ka uurali keeli rddkivate rahvaste seas esineva ,,Siberi® komponendi
olemasolu Eesti muinas- ja keskaja ning tdnapéevaste eestlaste ja sakslaste populatsioonis.
Keskaegsetel Eesti ala sakslastel ,,Siberi* komponent peaaegu puudus, samas kui Eesti aladel oli
see leitav juba rauaajal ning on olemas ka tdnapaeva eestlastel. Samuti on antud komponent olemas

ka tdnapéeva sakslastel, kuid véhemal méaaral kui eestlastel.

Kéesoleva magistritod tulemused annavad esmavaate keskaegse Eesti elanikkonna geneetilisele
struktuurile ning on kooskdlas ajaloolaste ja arheoloogide uuringutega Eesti keskaja rahvastiku
kohta.

Magistritdo teostati TU genoomika instituudi projekti ,, Keskaegse populatsiooni struktuur, tervis

ja haigused Eesti territooriumil vana DNA vaatenurgast™ (PP1GI19936) raames.
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Population structure of Medieval Estonia through aDNA perspective
Kadri Irdt

Summary

Throughout time, people have always moved around and explored the world. This has left a mark
in their culture and genes. Different genetic components have been passed down through many
generations and most of these can be found in modern day populations. The components that have

not reached the present can be tracked down using ancient DNA.

Medieval Estonia has been studied by archaeologist and historians amongst others but has not yet
been studied through genetics. Throughout time, many people with different genetical backgrounds
have lived in the area of Estonia. The most well-known are Germans who came here during the

Crusades on 13" century AD and became part of the Estonian population.

The aim of this thesis was to understand the genetic structure of the people who lived in Estonia
during the Middle Ages. For that, DNA was extracted from the teeth of 30 Medieval Estonian
individuals. Out of these 30 samples, 24 had sufficient genomic coverage (>0,02x) to be used in
population genetic analyses. Genetically, 14 females and 9 males could be identified. The
mitochondrial DNA (mtDNA) and Y chromosome (chrY) haplogroups found in medieval Estonia
(mtDNA H, U, T, Jand K; chrY R1a, N3 and I) also represent the present-day Estonian population

well.

The genetic structure of the medieval Estonian population was studied further with population
genetic analyses, using the autosomal aDNA data. These analyses revealed that medieval Estonians
were most similar to modern Uralic-speaking populations and to Estonian Bronze and Iron Age
populations, which was to be expected. However, it was seen that in Tartu, the people buried in the
Cathedral and some buried in St. John's church were most similar to modern Germans. These
results provide support for archaeological and historical studies which showed that mostly Germans

were buried in the Cathedral, mostly Estonians in St. Mary's church and both in St. John's church.

One particular genetic component, the "Siberian” component present in Uralic speakers, was
studied more closely in this thesis. This component was first found in Estonia during the Iron Age

and can also be found in modern-day Estonians. However, in medieval Germans who lived in
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Estonia, this component was almost non-existent. In modern Germans, the "Siberian™ component

can be found but in lower frequency than in modern Estonians.

The results of this thesis give a first look of the genetic structure of medieval Estonia and are in

accordance with the results of archeological and historical studies.

This thesis is part of the UT Institute of Genomics project called “Population structure, health and
disease in Medieval Estonia through aDNA perspective” (PP1GI119936).
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Tanusonad

Kdigepealt tahan tdnada oma juhendajaid Lehti Saagi ja Kristiina Tambetsit. Tanu Kristiinale saan
olla osa TU genoomika instituudi projektist ,,Keskaegse populatsiooni struktuur, tervis ja haigused
Eesti territooriumil vana DNA vaatenurgast® (PP1GI19936) ning tema toetus kogu selles
ettevdtmises on olnud suur. Lisaks tahan tdnada Martin Malvet ja Heiki Valku, ilma kelleta ei oleks
mul olnud isegi proove, mida analtlsida. Suurima tanu tahan Oelda aga Lehtile, kellel jatkus
kannatust mind sellel kriisiajal interneti teel serveri kasutamises juhendada ning kes alati oli valmis
kdigile minu kisimustele vastama. Ilma Lehtita ei oleks ma praegu siin, kus ma olen: tema oli
esimene, kes mulle seda teadusala tutvustas ning suunas mind sellele pdnevale teele juba
bakalaureusedppes, olles ka seal mulle toredaks juhendajaks. Lisaks tahan tdnada kaiki
evolutsioonibioloogia osakonna ja eriti vana DNA t66grupi inimesi, kes on alati olnud véga toredad

ja toetavad.
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Lisa 2. Populatsioonigeneetilistes analtitsides kasutatud populatsioonid.

Lisa 2.1. Analiusides kasutatud tanapdevased ja muinasaja populatsioonid. PCA —
peakomponentanaltiis; W — L&ane-Euraasia; Eur — Euroopa; f3, D — 3 ja D statistikud, ADM —
Admixture anallis.

Tanapaevased . PCA
populatsioonid Viited W [2ur [3-Taw | > P |ADM
. (Yunusbayev et
Abkhasians al., 2012) + + +
Adygei (Lietal., 2008) | + T n
(Raghavan et
Altaians al., 2014; + +
Rasmussen et
al., 2010)
. (Yunusbayev et
Armenians al., 2012) + + +
. (Yunusbayev et
Azeris al., 2015) + + +
(Yunusbayev et
Balkars al., 2012) + + +
Balochi (Li et al., 2008) +
Bantus (Li et al., 2008) +
Bashkirs (Yunusbayev et N N
al., 2015)
Basques (Lietal, 2008) | + + +
(Behar et al.,
. 2010;
Belorussians Kushniarevich | © + + + +
et al., 2015)
Brahui (Li et al., 2008) +
. (Yunusbayev et
Bulgarians al., 2012) + + +
Burusho (Li et al., 2008) +
(Rasmussen et
Buryats al., 2010) L
(Yunusbayev et
Chechens al., 2012) + + +
(Fedorova et
Chukchis al., 2013; |4
Rasmussen et
al., 2010)
(Behar et al.,
Chuvash 2010) + +
. (Behar et al.,
Cypriots 2010) + + +
Daur (Li et al., 2008) + +
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Dolgans

(Fedorova et
al., 2013;
Rasmussen et
al., 2010)

Erza

(Yunusbayev et
al., 2012)

Estonians

(Kushniarevich
etal., 2015;
Raghavan et
al., 2014;
Tambets et al.,
2018)

Ethiopians

(Behar et al.,
2010)

Evenkis

(Rasmussen et
al., 2010)

Evens

(Fedorova et
al., 2013;
Raghavan et
al., 2014)

Finns

(Tambets et al.,
2018)

French

(Li et al., 2008)

Gagauzes

(Tambets et al.,
2018;
Yunusbayev et
al., 2012)

Germans

(Tambets et al.,
2018;
Yunusbayev et
al., 2012)

Han

(Li etal., 2008)

Hazara

(Li et al., 2008)

Hezhen/Nanaj

(Li et al., 2008)

Hungarians

(Behar et al.,
2010)

Ingrian_Finns

(Tambets et al.,
2018)

Iranians

(Behar et al.,
2010)

Japanese

(Li et al., 2008)

Jordanians

(Behar et al.,
2010)

Kalmyks

(Yunusbayev et
al., 2015)

Karelians

(Tambets et al.,
2018;
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Yunusbayev et
al., 2012)

Kazakhs

(Raghavan et
al., 2014)

Kets

(Fedorova et
al., 2013;
Rasmussen et
al., 2010)

Khakases

(Fedorova et
al., 2013)

Khanty

(Tambets et al.,
2018)

Komis

(Yunusbayev et
al., 2015)

Koryaks

(Fedorova et
al., 2013;
Rasmussen et
al., 2010)

Kumyks

(Yunusbayev et
al., 2012)

Kurds

(Yunusbayev et
al., 2012)

Kyrgyzians

(Raghavan et
al., 2014)

Latvians

(Kushniarevich
etal., 2015;
Tambets et al.,
2018)

Lebanese

(Behar et al.,
2010)

Lezgins

(Behar et al.,
2010)

Lithuanians

(Behar et al.,
2010)

Makrani

(Li et al., 2008)

Malayan

(Behar et al.,
2010)

Mandenkas

(Li et al., 2008)

Mansis

(Tambets et al.,
2018)

Maris

(Raghavan et
al., 2014;
Tambets et al.,
2018)

Moksha

(Yunusbayev et
al., 2012)

Mongola

(Lietal., 2008)
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Mongolians

(Rasmussen et

al., 2010)
. (Yunusbayev et
Mordovians al., 2012)
(Behar et al.,
Moroccans 2010)
Mozabites (Lietal., 2008)
(Yunusbayev et
Nenets al., 2015)
NOanasans (Rasmussen et
g al., 2010)
. (Fedorova et
Nivkhs al., 2013)
. (Yunusbayev et
Nogais al., 2012)

North_Italians

(Li etal., 2008)

North_Kannadi

(Rasmussen et
al., 2010)

North_Ossetians

(Yunusbayev et
al., 2012)

northwest_Mingrelians

(Behar et al.,
2010)

Orcadians

(Li et al., 2008)

Orogens

(Li et al., 2008)

Palestinians

(Li et al., 2008)

Paniya

(Behar et al.,
2010)

Pathan

(Li et al., 2008)

Poles

(Behar et al.,
2013)

Portugese

(Tambets et al.,
2018)

Romanians

(Behar et al.,
2010)

Russians_Central

(Behar et al.,
2010;
Yunusbayev et
al., 2015)

Russians_North

(Behar et al.,
2010;
Kushniarevich
etal., 2015; Li
et al., 2008;
Yunusbayev et
al., 2015)

Russians_South

(Yunusbayev et
al., 2015)
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(Tambets et al.,

Saami_Kola 2018)
. (Tambets et al.,
Saami_SWE 2018)

- (Behar et al.,
Sakilli 2010)
Sardinians (Lietal., 2008)

. (Behar et al.,
Saudis 2010)
(Raghavan et
al., 2014,
Selkups Rasmussen et
al., 2010)
(Fedorova et
Shors al., 2013)
Sindhi (Li et al., 2008)
(Kushniarevich
Slovaks et al., 2015)
. (Behar et al.,
Spaniards 2010)
(Behar et al.,
Swedes 2013; Tambets
et al., 2018)
Svrians (Behar et al.,
y 2010)
. (Yunusbayev et
Tajiks al., 2012)
(Tambets et al.,
Tatars 2018;
Yunusbayev et
al., 2012)
Tu (Li et al., 2008)
(Yunusbayev et
Turkmens al., 2012)
(Behar et al.,
Turks 2010)
Tuscans (Li et al., 2008)
(Rasmussen et
Tuvinians al., 2010;
Yunusbayev et
al., 2015)
(Yunusbayev et
Udmurts al., 2015)
- (Yunusbayev et
Ukrainians al., 2012)
(Behar et al.,
Uzbeks 2010
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Raghavan et
al., 2014)

Uygurs (Li et al., 2008) T n
(Tambets et al.,
2018;
Vepsas Yunusbayev et * * * *
al., 2012)
(Tambets et al.,
Welsh 2018) + + + +
Xibo (Li et al., 2008) + +
(Fedorova et
Yakuts al., 2013; Li et + +
al., 2008)
(Behar et al.,
Yemenese 2010) +
Yorubas (Li etal., 2008) + +
. (Rasmussen et
Yukaghirs al., 2010) + +
. . N .. PCA
Muinasaja populatsioonid | Viited SEur 13 Tart f3,D | ADM
(Lazaridis et
Afanasievo al, 20.16; + +
Narasimhan et
al., 2018)
. (Narasimhan et
Aktogai_MLBA al., 2018) + +
(Damgaard et
Alan al., 2018) L
. (Lazaridis et
Anatolia_ChL al., 2016) + +
. (Lazaridis et
Anatolia_N al., 2016) + +
(Damgaard et
al., 2018;
Andronovo Lazaridis et al., + +
2016)
. (Lazaridis et
Armenia_ChL al., 2016) + +
. (Lazaridis et
Armenia_EBA al., 2016) + +
. (Lazaridis et
Armenia_MLBA al., 2016) + +
(Lazaridis et
Bell Beaker al., 2016) + +
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Bichon

(Lazaridis et
al., 2016)

Botai

(de Barros
Damgaard et
al., 2018)

Cardial_EN

(Lazaridis et
al., 2016)

Central LNBA

(Lazaridis et
al., 2016)

Central_MN

(Lazaridis et
al., 2016)

CentralSteppe_EMBA

(de Barros
Damgaard et
al., 2018)

CHG

(Lazaridis et
al., 2016)

Dali_ MLBA

(Narasimhan et
al., 2018)

Dashti_Kozy BA

(Narasimhan et
al., 2018)

EHG

(Lazaridis et
al., 2016;
Mittnik et al.,
2018)

EstBa

(Saag et al.,
2019)

EstlA

(Saag et al.,
2019)

EstMA

Avaldamata

EstMA 7

(Saag et al.,
2019)

EStMA_T*

Avaldamata

Estonia_CCC

(Mittnik et al.,
2018; Saag et
al., 2017)

Estonia CWC

(Mittnik et al.,
2018; Saag et
al., 2017)

Estonia_ HG

(Mittnik et al.,
2018; Saag et
al., 2017)

Globular_Amphora

(Mathieson et
al., 2018)

HallstattBylany

(Damgaard et
al., 2018)

Hungarian_Med

(Damgaard et
al., 2018)
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HungarianScythian

(Damgaard et

al., 2018)
(Lazaridis et
Hungary_BA al., 2016)
(Lazaridis et
Hungary EN al., 2016)
_ (Lazaridis et
Iberia_ BA al., 2016)
_ (Lazaridis et
Iberia_Chl al., 2016)
_ (Lazaridis et
Iberia_EN al., 2016)
_ (Lazaridis et
Iberia_MN al., 2016)
(Saag et al.,
InglA 2019)
(Lazaridis et
Iran_ChL al., 2016)
(Lazaridis et
Iran_Hotulllb al., 2016)
(Lazaridis et
Iran_LN al., 2016)
(Lazaridis et
Iran_N al., 2016)
(Mathieson et
Iron_Gates HG al., 2018)
_ (Narasimhan et
Kairan_MLBA al., 2018)
_ (Damgaard et
Kangju al., 2018)
(Narasimhan et
Karagash_MLBA al., 2018)
_ (Narasimhan et
Kashkarchi_BA al., 2018)
_ (Damgaard et
Kazakh His al., 2018)
(Narasimhan et
Kazakh_Mys MLBA al., 2018)
_ (Lazaridis et
Kostenki al., 2016)
(Narasimhan et
Krasnoyarsk_MLBA al., 2018)
_ (Mittnik et al.,
Latvia BA 2018)
_ (Mathieson et
Latvia CCC_EHG al., 2018)

73




Latvia CCC_WHG

(Mathieson et
al., 2018)

Latvia HG

(Mathieson et
al., 2018)

LBK_EN

(Lazaridis et
al., 2016)

LchashenMetsamor

(Damgaard et
al., 2018)

Levant_BA

(Lazaridis et
al., 2016)

Levant_N

(Lazaridis et
al., 2016)

Lisakovskiy MLBA_Alakul

(Narasimhan et
al., 2018)

Lithuania_BA

(Mittnik et al.,
2018)

Lithuania CWC

(Mittnik et al.,
2018)

Lithuania_ HG

(Mittnik et al.,
2018)

Maitan_ MLBA_Alakul

(Narasimhan et
al., 2018)

Mal'ta

(Lazaridis et
al., 2016)

Natufian

(Lazaridis et
al., 2016)

NLithuania

(Damgaard et
al., 2018)

Northern_LNBA

(Lazaridis et
al., 2016)

Okunevo_EMBA

(de Barros
Damgaard et
al., 2018)

Oy_Dzhaylau_ MLBA

(Narasimhan et
al., 2018)

Petrovka

(Narasimhan et
al., 2018)

Poltavka

(Lazaridis et
al., 2016;
Narasimhan et
al., 2018)

Poprad

(Damgaard et
al., 2018)

Potapovka

(Lazaridis et
al., 2016;
Narasimhan et
al., 2018)
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Remedello

(Lazaridis et
al., 2016)

Romania_HG

(Mathieson et
al., 2018)

Russia_EBA

(Lazaridis et
al., 2016)

SaltovoMayaki

(Damgaard et
al., 2018)

Samara_Eneolithic

(Lazaridis et
al., 2016)

Sarmatian

(Damgaard et
al., 2018)

Sarmatian_SU

(Unterlénder et
al., 2017)

Scythian_East

(Unterlénder et
al., 2017)

Scythian_IA

(Lazaridis et
al., 2016)

SHG

(Lazaridis et
al., 2016;
Mittnik et al.,
2018)

SidelkinoEHG_ML

(de Barros
Damgaard et
al., 2018)

Sintashta

(Lazaridis et
al., 2016;
Narasimhan et
al., 2018)

Srubnaya

(Lazaridis et
al., 2016;
Narasimhan et
al., 2018)

Sweden_LNBA

(Mittnik et al.,
2018)

Sweden_TRB

(Mittnik et al.,
2018)

Zevakinskiy_LBA

(Narasimhan et
al., 2018)

Tagar

(Damgaard et
al., 2018)

Trypillia

(Mathieson et
al., 2018)

Ukraine_Eneolithic

(Mathieson et
al., 2018)

Ukraine_Mesolithic

(Mathieson et
al., 2018)
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Ukraine_Neolithic

(Mathieson et
al., 2018)

Ust-Ishim

(Lazaridis et
al., 2016)

West_Siberia_N

(Narasimhan et
al., 2018)

WHG

(Lazaridis et
al., 2016;
Mathieson et
al., 2018)

Wusun

(Damgaard et
al., 2018)

Yamnaya

(de Barros
Damgaard et
al., 2018)

Yamnaya_Bulgaria

(Mathieson et
al., 2018)

Yamnaya_Kalmykia

(Lazaridis et
al., 2016)

Yamnaya_Samara

(Lazaridis et
al., 2016)

Yamnaya_Ukraine

(Mathieson et
al., 2018)
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Lisa 3. Uuritavad keskaegsed proovid ja vordlusproovid, mida erinevates analttsides

kasutati.
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Lisa 4. Peakomponentanaliils

EEst
8 — EqtESEst
Q Est
= :. Est
Est a
g EsEfy Fag
Ger  Eat .
3! 235
Beatrat
Gsi, Est
— Ger | 3’;’1'
g Ger (i_i:lfgj' r'kb[*tai
wn _ Est
o Gy Ser = ey tL{ B
n &f stE sl Bty st
S 8 ] Est GhgL
.ﬁ e Ger stEst
;8 9 ®o Eot Est
= ° Ger ¥
c
L) Ger
oo Est
;d:)' Ger
N -
© Ger &'
)
c
o
£ »
6 © 7
R I
©
]
a : ’
o Kiitt-korilased
O Noodrkeraamikud
O Pronksiaeg
Rauaaeg
Eest1 keskaeg
o
Voo el
o
]
| | |
-0.05 0.00 0.05

Peakomponent 1 (eigenvaartus 2.055)

Lisa 4.1. Peakomponentanallills Euroopa tanapaeva populatsioonide indiviidide ja Eesti
muinas- ja keskaja indiviidide autosomaalse varieeruvuse pdhjal. Halliga on tahistatud
tdnapdevased Euroopa populatsioonid. Kollaste térnidega on margitud antud uurimist6os
analliusitud proovid ja kollaste ringidega vardlusproovid, mida analtisimisel kasutati. Varviliste

ringidega on t&histatud Eesti muinasaja ning Ingerimaa rauaaja indiviidid.
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Lisa 5. Sugulusanalttisi READ tulemused.
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Lisa 6 . f3 statistikute tulemused Tartu kirikute indiviidide kohta.

0.2 Euroopa iilejaanud
A Eurcopa wurali
T Euroopa ladnemeresoome
0,19 l:- # Siberi dlejaanud
| ®Siberi uurali
g * Kaukaasia
D, 18 E # | ghis-lda
W e Kesk-Aasia
T  *lda-Aasia
£
0174 5
=
e
I
0,16
0,15
0.14 — f3{Joruubad; Est MA TM, Z) —=

014 015 016 017 018 019 02

Lisa 6.1. f3 statistikute tulemused. Tartu Piiha Maarja Kiriku (Est MA_TM) ja Tartu
toomkiriku (Est MA_TT) indiviidide vOrdlus tanapéeva Euraasia populatsioonidega. Joonisel
on vastandatud kahe testi tulemused, kus nii Tartu Piiha Maarja kiriku indiviide (Est MA_TM) kui
toomkiriku indiviide (Est MA_TT) on esmalt vdrreldud tdnapéeva Euraasia populatsioonidega
ning seejarel teise kihina vdrreldud saadud véartusi kahe uuritava populatsiooni (Est MA_TM ja
Est MA_TT) vahel. Mida suuremad on punkti koordinaatide vaartused, seda sarnasem on vastav

populatsioon uuritavatele populatsioonidele.
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018 7 eLahisida w E“gx T °
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Lisa 6.2. f3 statistikute tulemused. Tartu Jaani kiriku (Est MA_TJ) ja a) Tartu toomkiriku
(Est MA_TT) indiviidide ning b) Piha Maarja kiriku (Est MA_TM) indiviidide vordlus

tanapéeva Euraasia populatsioonidega.
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Lisa 7. D statistikute tulemused

a 0,01
— D(Joruubad, Est MA; eestlased, Z) —> N/},

-0,1-0,09.0,080,07-0,06-0,050,04-0,03-0,02 )
Euroopa ilejaanud 20,01 +
= Euroopa uurali
« Euroopa laanemerescome -0,02
Siber tlejaanud
u Siberi uurali -0,03 4
Kaukaasia
e Lahis-lda -0,04 4
® Kesk-Aasia
o Ida-Aasia -0,05 1
-0,06 s
-0,07 »
-0,08 s
-0,09 »
@
-0,1 4
c 0,01

— D(Joruubad, Est MA_T_Est; eestlased, Z) —

-0,11-0,1-0,080,080,070,080,050,040,030:02
Euroopa tlejaanud

m Euroopa uurali
+ Euroopa laanemerescome 0,02
Sibern dlejaanud
= Siberi uurali 0,03
Kaukaasia
e Lahis-lda 0,04
» Kesk-Aasia
« Ida-Aasia 0,05
0,06
0,07
0,08
‘C 0,09

b 0,01 -
0,01 )
’ — D(Joruubad, Est MA; eestlased, Z) —=
-0,08-0,07-0,06-0,05-0,04-0,03-0,02-0 0,01‘0,02
o Kaukaasia/Lahis-lda
e Anatoolia/Levanti EF ‘ 4
A » Metsa-fstepivaondi NCA
._I.. = Metsa-/stepivédndi EMBA
N« Metsa-/stepivoondi MLBA 00241
g + Metsa-/stepivoondi IMA ~
o = Eurocopa HG (EHG-SHG) e
= Eurcopa HG (SHG) 00348
o Euroopa HG (SHG-WHG) .
ﬂ et
i Euroopa EF 4
3 @ Euroopa LNBA 0,04 4 ©
- e Euroopa IMA o
® e Ukraina Eneoliitikum o
S eBaltilN 00548
S eBaliBA 4
> Balti 1A 3
a Balti MA 00645
1 ’ =
® [a]
1
b 0,07 -
1 d 0,02 -
| —
0.01 0,01 4 -
1. - DiJoruubad, Est MA_T_Est; eestlased, Z) — ]
i —
4N -O,OQ—O,08»0,O?’-O,060.050,0443,036,%L ¢ P,CH 0,02
Eﬁ » Kaukaasia/Lahis-lda 1
] @ e Anatoolia/Levanti EF U B
= » Metsa-fstepivoandi NCA E=3
B = Metsa-stepivoondi EMBA -
4 © o Metsaistepivoondi MLBA 0021 =
o + Metsa-/stepivoondi IMA »
4 ©, = Eurcopa HG (EHG-SHG) o
b Euroopa HG (SHG) 0034 &
< Eurcopa HG (SHG-WHG)
1= Euroopa EF ®
0 ® Euroopa LNBA 0,04 4 j
f "”_ e Euroopa IMA
B s Ukraina Eneoliitikum o
S eBaltilN 0,054 w
135 eBatiBA
o Balti 1A
{3 BatimA 0,06 4
1 ® ®
: e 0,071 E

85




€ 0,01
— D(joruubad, Est MA_TM; eestlased, Z) —>

-0,11-0,1-0,090,080,070,060,050,040,030,0 0,01

Euroopa alejaanud 01
® Euroopa uurali
+ Euroopa |3dnemeresoome A
Siber dlejdanud 00347
= Siberi uurali B =
Kaukaasia 004 4 @
» Lahis-Ida z
* Kesk-Aasia 0054 2
® |[da-Aasia E
-0,06 (l
00742
‘ n
w
008 49
mw
o
00943
5
0115
1
-0,11
f 0,01 P g 0,01
— D(Joruubad, Est MA_TM; eestlased, Z) —> _ / — D(Joruubad, Est MA_TJ; eestlased, Z) —= _
= —
-0,11-0,1-0,090,080,0%70,080,050,040,030,020 0,01 -0,1-0,09-0,08-0,07-0,06-0,050,04-0,03-0,02-0; 0,01
Euroopa tlejaanud 1 Euroopa dlejaanud 1
= Eurcopa q_q_rali m Euroopa uurali A
+ Euroopa laanemeresoome 0,02 4 4 «+ Euroopa laénemeresoome 00294 1
Siberi lejaanud ~ Siberi Glejaanud N
= Siberi uurali -0,03 -2' = Siberi uurali 003473
Kaukaasia - Kaukaasia s
o Lahis-lda 0044 % o Lahis-Ida 00418
® Kesk-Aasia ] » Kesk-Aasia o
» Ida-Aasia 0,05 ;I o Ida-Aasia 0,05 |:|
-0,06 % 0,06 %
- (2]
7] 1]
0074 5 0,07 { o
B 8
0,08 4 3 0,08 4 2
z o
] =
0,09 5 0,09 40
| 1
0,1 0,1

Lisa 7.1. D statistikute tulemused. Keskaegsete eestlaste (EstMA) ja tdnapédeva sakslaste (Ger)
geneetiline sarnasus a) tanapdeva Euraasia populatsioonidega ja b) muinasaja
populatsioonidega; Tartu Kirikute eestlastest (EstMA_T_Est) ja sakslastest (EstMA_T_Ger)
indiviidide geneetiline sarnasus c) tdnapéeva Euraasia populatsioonidega ja d) muinasaja
populatsioonidega; e) Tartu Piha Maarja Kiriku (EstMA_TM) ja Tartu toomkiriku

(EstMA_TT) indiviidide geneetiline sarnasus ténapéeva Euraasia populatsioonidega; Tartu
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Jaani Kiriku (EstMA_TJ) ja f) Tartu toomkiriku indiviidide ning g) Piha Maarja kiriku
indiviidide geneetiline sarnasus ténapaeva Euraasia populatsioonidega. Valisgrupiks on
kasutatud joruubasid ning O-punktiks on tdnapdeva eestlased. D statistiku vaartus on negatiivne,
kui omavahel on sarnasemad uuritav populatsioon ja tanapdeva eestlased, kui kumbi neist
populatsiooniga Z. Vaartus on 0, kui sarnasemad on eestlased ja Z, kui kumbki neist uuritava

populatsiooniga. VVaartus on positiivne, kui sarnasemad on uuritav populatsioon ja Z, kui kumbki
neist eestlastega.
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Lisa 8. Admixture (K9) analttsi tulemused vana DNA puhul indiviidipdhiselt ja tdnapaeva

andmete puhul populatsioonide keskmistena.
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Lisa 9. CP/NNLS analtitsi indiviidipbhised tulemused.

WHG + AUKH + KESK_MN + NGA

ganassaanid

#Kesk MN mN;

BWHG ®mAukhauad

gszo01
Iszoot
6vZooT
E¥ZO01
Evioot
SETOOT
£EEZoot
LE7001
0EZOOY
gzzoot
Bizoo1t
9001Vl
Toorva
S001VL
£001vl
0oLVl
1001vL
9007v1
Zoorvil
£00WdlL
Z00Wel
TOOWdL
soorviy
voorvi
€001Vl
YOOXNA
E00XNA
ZOOXNA
TOOSYA
TO0TVA
TO0VVA
1ooand
1008Nd
T000Y¥d
100310
100IOWN
SO0V
£00TVWN
Z00TVWN
T00TVYWN
SOOXVN
TOOXVW
oooo
100xNX
T00r¥x
zoonor
I00LI0A
100007
Too¥nNX
toouny
T00ONX
TO0ONX
TOOK3IA
L00dYA
ZOOXYA
T00IvYA
Z0083¥
T00d¥N
vooiInw
E00TNN
T007NN
¢003i0f
10030¢

TITT

ESTMA_T_GER

ESTMA_T_EST

ESTMA

ESTIA

ESTBA

EESTLASED

89

ENVNYID
LNVWNYID
ONVWN¥IO
SNYW¥3IO
ENVINYIO
INVNYID
INYNYIO
GINVINYIO
LINVWYIO
SGINVWNYID
SINVNYID
FINVWYIO
EINVINNID
OTNYWHIO
LT OA3

9 0A3

v oAl

£ 0A3
9833

8433

TL3s

8933

9933

6533

£633

0533

S¥33

133

v133
6v133
A2EE]

A2 EE]
orri3
9E133

(A8 EE]
11133
80133
S0133

6EY
ovzoov
8EZ00Y
LEZOOV
9EZ00Y
SEZOO¥
1ZZoO¥
0TZooY
60Z00¥
90Z00%
yozZooy
855001
£5S001T
055001
TES00T
025001
€9z00t
192001
652001
852001
Lszoot
¥$Z00T

SAKSLASED

EESTLASED

Lisa 9.1 Erinevate Eesti populatsioonide geneetiliste eellaskomponentide osakaalud indiviidipéhises CP/NNLS analiiiisi
tulemustes. Li#dine kiitt-korilaste (WHG), stepist tulijate (Aukhauad), varajaste p&lluharijate (Kesk MN) ja tinapideva Siben

(Nganassaanid) komponentide osakaal pronksiaja indrvidide (EstBA),

(EstMA), keskaegsete Tartu kirikumatuste eestlaste (Es

populatsioomide seas.

) ning tinapdeva eestlaste ja sakslaste

stMA T Ger
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