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10 JAHRE ARCHAOGENETISCHE
FORSCHUNGEN ZUR DOMESTIKATION
DES PFERDES

Die Arbeiten der Jahre bis 2018

Zentrale des DAl — Referat Naturwissenschaften
von Norbert Benecke

e-FORSCHUNGSBERICHTE DES DAI 2018 - Faszikel 2
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Forderung: Deutsche Forschungsgemeinschaft (2007-2016), Cluster-Mittel des DAI (2007-2010).

Leitung des Projektes: N. Benecke, A. Ludwig.

The article presents an overview of 10 years of archaeogenetic research on the
domestication of the horse. The large variety of mtDNA lines in recent horses is
largely due to the variability of the once domesticated wild populations. Typi-
cal coloring patterns of domestic horses appear around 3000 BC. In the transi-
tion to the Middle Ages, there is a significant decline in spotted and diluted
color phenotypes. In Scythian horse breeding, selection for size and constitu-
tion of horses as well as physiological characteristics such as speed and endu-
rance can be demonstrated. The diversity on the Y chromosome was initially
high, but gradually decreased over time. After 400 AD, only one haplotype is
detectable, as in the case of recent horses. Ambling gaits (pace, télt) appear for
the first time in Western Europe in the early Middle Ages.

Das Pferd ist ein kulturgeschichtlich bedeutendes Haustier (Abb. 1). Domesti-
zierte Pferde ermoglichten dem Menschen erstmalig, seine Gene, Krankheiten
und Kulturen weit Gber die ihm physisch gesetzte Geschwindigkeit der
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1

Reiterspiele in den Steppen Nord-Kasachstans, bei Petropavlovsk. (Foto: N. Benecke)

Fortbewegung zu verbreiten. Darlber hinaus revolutionierte die Verflgbar-
keit von Pferden den Personen- und Warenverkehr in der Alten Welt, und
zwar in einem Malle wie dann erst wieder Eisenbahn und Automobil im 19.
und frihen 20. Jahrhundert, und sie fihrte auch zu nachhaltigen Neuerun-
gen in der Kriegsflhrung.

Der Erforschung von Herkunft und friiher Nutzungsgeschichte des Pfer-
des widmen sich verschiedene biologische bzw. historische Disziplinen.
Wichtige Beitrdge zu Fragen nach Ort und Zeitpunkt der Haustierwerdung
des Pferdes sind lange Zeit vor allem von Seiten der Archdozoologie durch
Studien an Knochen- und Zahnresten aus archaologischen Ausgrabungen
erbracht worden. Fir den Jahrtausende zurlckliegenden Zeitraum der
Domestikation und die Friihzeit der Pferdehaltung bilden jene Materialien
nahezu die einzigen Informationsquellen zu diesem Gegenstand. Allerdings
sehen sich archdozoologische Untersuchungen mit verschiedenen, teilweise
quellenspezifischen Problemen konfrontiert, die eine sichere Bewertung
prahistorischer Pferdereste oft erschweren und somit eine abschliefende
Klarung der Frage nach der Herkunft der Hauspferde sowie der Wege ihrer
frihen Verbreitung bislang verhindern.

Mit den seit einigen Jahren mdglichen Untersuchungen an in Knochen
und Zdhnen konservierter ,alter DNA” bietet sich ein vollig neuer methodi-
scher Ansatz, den Fragen nach den Anfangen der Domestikation des Pferdes
sowie seiner Zuchtgeschichte in den anschlieRenden Zeitepochen nachzuge-
hen. Von den molekularbiologischen Analysen werden Antworten u. a. auf
folgende Fragen erwartet: zur genetischen Struktur der nacheiszeitlichen
Wildpferde Eurasiens, zur Definition der Stammform(en) der rezenten Pfer-
derassen und zu den Zentren der Domestikation, zur Charakterisierung von
genetischen Markern fir die Trennung von Wild- und Hauspferden sowie zur
Entwicklung von diskreten phdnotypischen und physiologischen Eigenschaf-
ten bei Hauspferden.
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2 Mitochondriale Variabilitat bei alten und rezenten Pferden (nach: Cieslak u. a. 2010, Abb. 1).
Median-joining Netzwerk der D-Loop-Sequenzen von 601 modernen Pferden (weill) und 207
archaologischen Pferde-Proben (farbig). Die KreisgrolRe korrespondiert mit der Probenzahl.
Die Buchstaben/Zahlen kennzeichnen Cluster und Subcluster.

Vor zehn Jahren hat sich in Berlin eine interdisziplindre Arbeitsgruppe
gebildet, aus der — mit Unterstltzung durch die DFG und dem Einsatz von
Clustermitteln des DAl — verschiedene archdogenetische Studien zur Domes-
tikation des Pferdes hervorgegangen sind. Die Ergebnisse haben Eingang in
flnf Dissertationen gefunden und sind in mehreren Publikationen der Fach-
welt bekannt gemacht worden. In diesem Beitrag werden wichtige Resultate
dieser Arbeiten in einer kurzen Ubersicht dargestellt.

Eine erste Studie widmete sich der genetischen Diversitdt sowie der Her-
kunft und Entwicklung der mitochondrialen DNA-Linien bei Hauspferden
(Cieslak u.a. 2010). Dazu wurden D-Loop-Sequenzen von 207 alten und
1754 modernen Pferden analysiert. Das Probenmaterial stammte aus ver-
schiedenen Teilen Eurasiens von der Iberischen Halbinsel bis Nordost-Sibi-
rien und reichte chronologisch vom Spatglazial bis in die Neuzeit. Fur die
spdte Eiszeit liel} sich eine panmiktische Pferdepopulation dokumentieren.
Wahrend des friihen und mittleren Holozdns sind mehr oder weniger
getrennte Subpopulationen von Pferden flr die eurasische Steppenregion
und Iberia nachweisbar. Im Ubergang von der Bronze- zur Eisenzeit treten
zahlreiche neue Haplotypen im Genpool der ¢stlichen Pferde auf. Diese Daten
deuten auf multiple Domestikationsprozesse und wiederholte Introgressionen
weiblicher Wildpferde in die Bestande domestizierte Pferde hin. Obwohl ver-
mutlich alle eurasischen Regionen zum genetischen Stammbaum moderner
Rassen beitrugen, haben die meisten Haplotypen ihre genetischen Wurzeln in
Osteuropa und Westsibirien. Dafir spricht auch die Beobachtung, dass alte
lokale Rassen der Region am Kaspischen Meer die héchste genetische Diversi-
tat unter rezenten Pferden aus dem westlichen Eurasien aufweisen.

Bei Pferden aus dem Zeitraum Spat-Pleistozan bis Mittelalter wurden ins-
gesamt 87 mitochondriale Haplotypen festgestellt (Abb. 2). Davon treten 56
bei Hauspferden auf. Von diesen sind wiederum nur 39 Haplotypen bei
modernen Pferderassen bekannt. Offensichtlich sind in den vergangenen
6000 Jahren mindestens 17 Haplotypen friher Hauspferde ausgestorben.
Die Studie kommt insgesamt zu dem Schluss, dass die groRe Vielfalt
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3 Evolution der Fellfarbe bei Pferden (nach: Ludwig u. a. 2009, Abb. 1). Die Auspragung der Fell-
farbung bei prahistorischen Wildpferden (linke Kreisdiagramme: 34 Individuen) sowie bei Pfer-
den aus Osteuropa und Westsibirien aus dem Zeitraum 3000 v. Chr. bis zur Zeitenwende (rechte
Kreisdiagramme: 55 Individuen). In den Diagrammen sind die verschiedenen Farbungen nach
ihren relativen Anteilen dargestellt. B: Brauner; Bl: Rappe; C: Fuchs; T: Tobiano-Scheckung;

S: Sabino-Scheckung; Bu: Braun-Isabell; Bs: Rappsilber.

4 Schadel einer Stute aus dem Erdwerk von Salzmiinde in Seitenansicht.
(© Landesamt fur Denkmalpflege und Archéologie Sachsen-Anhalt, J. Liptak)

der mtDNA-Linien bei Pferden nicht ein Ergebnis der modernen Zucht ist,
sondern vielmehr auf die Variabilitdt der wildlebenden Ausgangspopulatio-
nen zurlckgeht. Dies steht im Einklang mit Resultaten anderer Forscher-
gruppen (Jansen u. a. 2002, Warmuth u. a. 2011).

Eine andere Studie befasste sich mit der Variabilitdt der Fellfarbung bei
Pferden in der Frihzeit der Domestikation (Ludwig u. a. 2009). Wie Experi-
mente zu Domestikationseinflissen bei Sdugetieren nachweisen konnten,
fihrt die Haltung von Tieren unter kontrollierten Bedingungen und bei
Selektion auf zunehmend zahmeres Verhalten innerhalb weniger Tiergene-
rationen zu Verdnderungen im Spektrum der Fellfarben. Dies hat wesentlich
mit der genetischen Kopplung von Fellfarbe und Verhalten zu tun. Somit
kann die Fellfarbung als sensitiver archdologischer Marker flir das Einsetzen
der Domestikation bei Pferden gelten.

Im Rahmen der Studie wurden acht Mutationen in sechs Genen, die fir
die Verdnderung der Fellfarbe verantwortlich sind, typisiert. Von den insge-
samt 152 untersuchten Proben ergaben 89 auswertbare Ergebnisse. Es
konnte gezeigt werden, dass es in den Jahrhunderten nach 3000 v. Chr. zu
einem schnellen und signifikanten Anstieg an Fellfarbvarianten bei den Pfer-
den aus Osteuropa und Westsibirien kam. Neben den bei spatglazialen und
frihholozdanen Wildpferden auftretenden Farbungen (Brauner, Rappe) kom-
men jetzt auch typische Hauspferd-Farbungen (u. a. Fuchs, Tobiano- und
Sabino-Scheckung, Braun-Isabell, Rappsilber) vor (Abb. 3).

In Mitteleuropa scheint eine friihe Phase der Pferdehaltung mit Kulturen
der Jahrhunderte um 3000 v. Chr. wie Salzminde und Walternienburg-Bern-
burg in Mitteldeutschland sowie Cham in Bayern verbunden gewesen zu
sein (Benecke 2006). Genetische Analysen zur Fellfarbung konnten diese
Vermutung jetzt bestatigen: Als dltestes Pferd mit einer flr Hauspferde typi-
schen Fellfarbvariation (Tobiano-Scheckung) gilt eine Stute aus dem Erdwerk
von Salzminde bei Halle (Saale) mit einem absoluten Alter zwischen 3370
und 3100 v. Chr. (Benecke u. a. 2013 und Abb. 4).
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Fellfarbungen der Pferde aus Grab 16 im Firstengrabhiigel Arzan 2 nach den Ergebnissen
molekulargenetischen Untersuchungen (nach: Benecke u. a. 2010, Abb. 260).

Wichtige Ergebnisse haben auch die Untersuchungen an den Pferdeske-
letten aus dem skythischen Flrstengrabhigel ArZzan 2 in der Region Tuva am
oberen Jenissej geliefert. Die Nekropole wird in das spate 7.Jahrhundert
v. Chr. datiert. Neben mehreren menschlichen Bestattungen fand sich ein
Grab mit 14 Pferdeskeletten. Die zoologischen Untersuchungen konnten
zeigen, dass die fir die Grablege vorgesehenen Pferde nach verschiedenen
Kriterien wie Alter, Geschlecht und KérpergrofRe ausgewahlt worden sind.
Bei den Tieren handelt es sich um mannliche Pferde im besten Nutzungsal-
ter (8-18 Jahre) und von besonderer KérpergrofRe (Widerristhohe 135-
145 cm). Nach den genetischen Merkmalen (mitochondriale DNA) scheinen
die 14 Pferde aus unterschiedlichen Herden zu stammen. Die Bestimmung
der Fellfarbung ergab finf verschiedene Farbausprdagungen (Benecke u. a.
2010 und Abb. 5).

Eine seltene Farbung bei Pferden ist das Tigerschecken-Muster, wie es
unter rezenten Rassen z. B. bei Knabstruppern auftritt. Interessanterweise
fand sich diese Farbung, verursacht durch eine Mutation am Gen TRPM1,
auch bei spatglazialen Pferden. Unter 31 Proben von Wildpferden, die dar-
aufhin untersucht worden sind, liel8 sich das Tigerschecken-Muster bei Pfer-
den vom Petersfels (Baden-Wirttemberg) und aus der Kniegrotte (Thirin-
gen) nachweisen (Pruvost u. a. 2011). Somit scheinen eiszeitliche Wandbilder
in der Hohle von Pech-Merle, die Pferde mit dieser Farbung zeigen, ein
natlrliches Vorbild zu haben und weniger, wie auch vermutet, symbolische
oder transzendentale Konnotationen darzustellen.

Wie weitere Untersuchungen an 96 Proben zeigen konnten, tritt die Tiger-
Scheckung unter Hauspferden nahezu aller Perioden auf (Ludwig u. a. 2015).
Ein besonders hoher Anteil von gefleckten Pferden fand sich in der friihbronze-
zeitlichen Siedlung Kirklareli-Kanlgegit (Thrakien), und zwar bei sechs von 10
untersuchten Tieren. Bei einem Pferd trat dieses Merkmal sogar homozygot
auf. In derartigen Féllen kommt es zur sogenannten angeborenen stationdren
Nachtblindheit. In der mittleren bis spaten Bronzezeit scheint das Tiger-
schecken-Muster weitgehend verschwunden zu sein, was eine Selektion
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6 Hengstlinien durch die Zeiten (nach: Wutke u. a. 2018, Abb. 1). Diachrones Netzwerk der vier
nachgewiesenen Y-Chromosom-Haplotypen. Die unterschiedenen Perioden sind farblich
gekennzeichnet. Die Zahlen stellen die jeweilige Anzahl von Individuen dar, die den Haplotyp
in dem Zeitraum aufweisen.

gegen diesen Phanotyp bei frihen Hauspferden nahe legt. Im Zeitraum Eisen-
zeit bis Mittelalter ist es wieder bei wenigen Pferden nachweisbar.

Einen zusammenfassenden Uberblick zum Wandel der Farbenvielfalt bei
Hauspferden im Zeitraum Kupferzeit bis Mittelalter gibt die Studie von Wutke
u. a. (2016). Sie basiert auf 201 erfolgreich analysierten Proben von Pferden
aus Europa und Westsibirien. Der Fokus lag hier auf dem diachronen Auftre-
ten bzw. Fehlen von 14 verschiedenen Farb-Phdnotypen. Als allgemeiner
Trend zeigte sich ein signifikanter Rickgang von Fleckungs- und Scheckungs-
mustern sowie Farbaufhellungen insbesondere im Ubergang zum Mittelalter.
Unter mittelalterlichen Pferden herrschten einfache Farben vor, wobei die
kastanienbraune Farbung dominierte.

Wahrend heutige Hauspferde in ihrer mutterlich vererbten mitochondri-
alen DNA &duRerst variable sind, zeigen sie dagegen auf dem vaterlich vererb-
ten Y-Chromosom nur eine sehr geringe Variation. Es stellt sich die Frage, ob
es sich hier um ein Phdnomen der neuzeitlichen Pferdezucht handelt oder
ob tatsachlich nur wenige Hengstlinien am Domestikationsprozess beteiligt
waren. In einer Studie wurden 16 Y-chromosomale Einzelnukleotid-Polymor-
phismen bei 96 eurasischen Hengsten (Kupferzeit bis Mittelalter) typisiert
(Wutke u. a. 2018). Anhand dieser Y-Chromosomen-Zeitreihe lieR sich zei-
gen, dass die Y-Chromosomendiversitdt zundchst hoch war und im Laufe der
Zeit schrittweise zurickging (Abb. 6). Der Rickgang an Hengstlinien in den
jingeren Perioden ist weder durch einen Grindereffekt noch zufallige
demographische Effekte verursacht, sondern offenbar allein durch kinstli-
che Selektion — zuerst in der Eisenzeit durch Skythen in den Steppen Eurasi-
ens und spdater in der romischen Pferdezucht.

Alle Pferde beherrschen drei Grundgangarten: Schritt, Trab oder Galopp.
Doch einige Pferderassen wie die Islandpferde kdnnen zusatzlich noch zwei
weitere Gangarten, den Pass und den Tolt. Beide sind flr Reiter sehr bequem,
weil der Riicken des Pferdes weniger ruckartig auf- und abschwingt wie bei
Trab oder Galopp. Die Fahigkeit zu Pass und Tolt ist genetisch bedingt. Nur
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7

Przewalskipferde im Prager Zoo. (Foto: N. Benecke)

Pferde, die eine Mutation im Gen DMRT3 tragen, lernen diese Gangarten. In
einer Studie an 90 Pferden konnte gezeigt werden, dass die entsprechende
Mutation erstmals um 850 bei Pferden in England auftrat und nur kurze Zeit
danach in groRerer Zahl auch bei Pferden auf Island (Wutke u. a. 2016). Erst
Jahrhunderte spdter verbreiteten sich diese sogenannten Gangpferde von
Island und England aus auf den europaischen Kontinent. Im Mittelalter gal-
ten Gangpferde als besonders wertvoll und wurden beispielsweise als Reit-
pferde fir Adelige oder Frauen eingesetzt und gezielt gezlichtet.

Im Rahmen der vorstehend genannten Studien sind im Laufe der Jahre
Gber 350 archaologisch geborgene Pferdeindividuen aus dem eurasischen
Raum genetisch untersucht worden. Dieser groRe Proben- bzw. Datenbe-
stand ist in den letzten Jahren auch in gemeinsame Projekte mit anderen
paldogenetischen Arbeitsgruppen, die zur Domestikationsgeschichte des
Pferdes forschen, eingeflossen. Eine Studie, die sich schwerpunktmaRig den
Skythen-Pferden Westsibiriens (ArZzan, Berel') widmete, konnte Selektions-
prozesse an 121 Genorten nachweisen (Librado u. a. 2017). Neben der Fell-
farbung betrafen diese GroRe und Konstitution der Pferde, physiologische
Eigenschaften wie Schnelligkeit und Ausdauer sowie Krankheiten. Es konnte
ebenfalls gezeigt werden, dass die skythischen Steppennomaden Zuchtstra-
tegien implementiert hatten, die im Gegensatz zu heute Inzucht vermieden.

In den letzten beiden Jahrzehnten wurde von einigen Spezialisten die
Herkunft der frihen Hauspferde Eurasiens aus der in Nord-Kasachstan ver-
breiteten Botai-Kultur (ca. 3500-3100 v. Chr.) vermutet und als Hypothese
der altesten Pferdedomestikation favorisiert. Eine umfassende genetische
Studie zeigt nun jedoch, dass sich die Pferde aus Botai-Siedlungen genetisch
von allen bronze- und eisenzeitlichen Hauspferden Europas, Vorder- und
Zentralasiens signifikant unterscheiden und zusammen mit den einst in der
Mongolei verbreiteten Przewalskipferden (Abb.7) eine isolierte Gruppe
innerhalb der mittel- und spatholozénen Pferde bilden (Gaunitz u. a. 2018).
Somit ging wohl von der Botai-Kultur kein nachhaltiger Impuls in Richtung
Pferdedomestikation aus. Es zeigt sich vielmehr, dass aus genetischer Sicht
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die bronzezeitlichen Pferde Ost- und Stdosteuropas (Ungarn, Rumanien,
Georgien) an der Wurzel der bislang molekularbiologisch untersuchten fri-
hen Hauspferde Eurasiens stehen. Damit rlicken bei der Suche nach dem
dltesten Domestikationsgebiet dieses kulturgeschichtlich so wichtigen Haus-
tieres der nordpontische Steppenraum sowie angrenzende Gebiete (z. B.
Anatolien) verstarkt in den Blickpunkt der Forschung.
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