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Abstrakt

Subsaharskd Afrika je oblast s nejvyssi diverzitou anatomicky moderniho c¢lovéka
(AMC). S vyuzitim genetické analyzy pievazné uniparentalnich lokusi dokazeme
postupné odkryvat migracni aktivitu ¢lovéka v minulosti. Tato prace se soustied’uje
na africky sahel. Jedna se o dlouhé, horizontaln€ probihajici pasmo ohranicené saharskou
pousti a tropickymi deStnymi lesy v Sifce celého kontinentu. Pfiznivé environmentalni
podminky a chybé&jici geograficka bariéra je vhodnd nejen pro mobilni pastevce,

ale 1 usedlé zeméd¢lce. Tyto predpoklady vytvari v oblasti vysokou migraéni aktivitu.

V této praci jsem nove¢ sekvenovala 474 vzorkli mitochondridlni DNA
11 populaci. Populace pastevct a zemédélct pokryvaly cely sahelsky pas. Intrapopulacni
analyza hodnotila diverzitu v rdmci populace a ukéizala na obecné nizké hodnoty
u pasteveckych populaci, zejména u pasteveckych Fulbli na zapad¢ sahelu. Interpopulaéni
analyza odkryla vétSi rozdily mezi jednotlivymi populacemi nez mezi populacemi
sdruzenymi do subsistencni skupiny pastevci nebo zemédélcli, v rdmci regionli
nebo jazyki. Prace zahrnovala populace s afroasijskou, nigerokonzskou a nilosaharskou
jazykovou rodinou. Diky programu Migrate-n jsem v této praci mohla potvrdit diive
publikovanou hypotézu, ze sahel funguje jako migra¢ni koridor, a ze tok genu je
mezi vychodnim a zdpadnim sahelem asymetricky — od zdpadu na vychod a od pastevcti
k zemédélcim. Je vSak tfeba také poznamenat, Ze pastevecka subsistencni strategie je

v poslednich desetiletich na ustupu a jednotlivé populace se uchyluji k zemédélstvi.

Migrace neni omezena jen na oblast Afriky. Pfinos eurasijskych haploskupin
zpétdo Afriky neni ani zdaleka zanedbatelny. Vytvofenim haplotypovych siti
pro eurasijské haploskupiny jsem potvrdila jejich vyssi vyskyt u pasteveckych populaci.
Jejich sdileni je patrné hlavné mezi rozdilnymi subsistencemi, coz patrné souvisi
se sympatrii obou skupin na rozdil od skupin jazykovych, které jsou geograticky mnohem

vice oddélené.

Kli¢ova slova
mtDNA, sahel, haploskupina, subsisten¢ni strategie, geneticka diverzita, Migrate-n,

haplotypova sit’



Abstract

Sub-Saharan Africa is the region with the highest diversity of anatomically modern
humans (AMH). With the use of genetic analysis of mostly uniparental loci, gradually we
can uncover the migratory activity of humans long time ago. This work focuses
on the African Sahel. It is a long, horizontal strip bordered by the Sahara Desert
and tropical rainforests across the entire continent. Favorable environmental conditions
and the absence of a geographical barrier are suitable not only for mobile herders, but also

for sedentary farmers. These provisos create high migration aktivity in the area.

In this work, I newly sequenced 474 mitochondrial DNA samples
of 11 populations. Populations of pastoralists and farmers are spread all over
Sahel/Savannah belt. Intrapopulation analysis assessed diversity within the population
and generally showed low values in pastoral populations, especially Fulani pastoralists
inthe western Sahel. Interpopulation analysis revealed bigger differences
between individual populations than between populations clustered in the subsistence
group of pastoralists or farmers, within regions or within language. The work included
populations with Afro-Asiatic, Niger-Congo and Nilo-Saharan language families. Thanks
to the Migrate-n program, in this work I was able to confirm the previously published
hypothesis that the Sahel works as a migration corridor and that gene flow 1s asymmetric
between the eastern and western Sahel. From west to east and from pastoralists to farmers.
However, it should be noted that the pastoralist subsistence strategy has been

on the decline in recent decades and individual populations are resorting to agriculture.

Migration is not limited to the African region. The contribution of Eurasian
haplogroups back to Africa is far from insignificant. By creating haplotype networks
for Eurasian haplogroups, I confirmed their higher occurrence in pastoral populations.
Their sharing is evident mainly between different subsistences, which is probably related
to the sympathy of both groups, in contrast to language groups, which are geographically

much more separated.

Key words
mtDNA, sahel, haplogroup, subsistence strategy, genetic diversity, Migrate-n, haplotype

network
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1 Uvod

Studium genetické diverzity soucasnych lidskych populaci je nezbytnym ptedpokladem
pro pochopenti jejich minulosti. Oblasti s nejvyssi diverzitou je subsaharska Afrika, coz je
1 diivodem toho, pro¢ ptitahuje znacnou pozornost antropologil. Tento kontinent badatelé
Casto nazyvaji ,,kolébkou lidstva“, mysleno Clovéka Homo a nasledn¢ i anatomicky
modernich lidi Homo sapiens. Poukazuje na to pravé i populacné geneticky pohled —
kromé nejvyssi genetické diverzity napf. 1 niz§i mira vazebné nerovnovahy nebo hluboké
fylogeneze uniparentalnich haploskupin (Henry, 2019). Pifikladem jsou studie
soucasnych populaci, ale i populaci kosternich z dob minulych (Gaillard et Reid, 2014;
Wang et al., 2020). Kromé¢ téchto charakteristik vykazuje Afrika také pomérné vysokou
miru populacni struktury. Ta byla utvafena po vzniku anatomicky moderniho ¢lovéka
jako reakce na rozdilné ptirodni podminky, jazykovou ptislusnost nebo strategii obzivy

(Henn et al., 2018).

Clovék je tvor s obecnd vysokou migraéni aktivitou. Podle poslednich vyzkumt
je prvni expanze archaickych populaci Homo mimo Afriku (Out of Africa) datovéna
fosilnimi nélezy z oblasti Dmanisi do obdobi pfed 1,8 mil. let (Scardia et al., 2020).
Z metapopulace anatomicky modernich lidi, ktefi byli v Africe pfitomni jiz pied 300 tisici
lety (Richter et al., 2017), se né€které skupiny pied vice nez 150 tisici lety rozsifily
do Eurasie. Zd4 se ale, Ze potomci téchto populaci do dnesni doby nepftezili. Prvni
biologicky usp&Snd expanze anatomicky modernich lidi je datovana az do obdobi
pred 65-80 tisici lety. Tito lidé se misili s neandertdlci a denisovci a postupovali
ptes Eurasii aZ do Severni, Stfedni a Jizni Ameriky, kde se prvni anatomicky moderni
lidé objevili jiz pted vice nezZ 16 tisici lety. Z jihozapadni Asie byla pak jiZ pomérné zahy
vedena dal$i expanze do Australie, ktera byla spolu s Melanésii osidlena jiz pted vice
nez 50 tisici lety (Bae et al., 2017). Strhujici poznatky o popula¢nich déjinach téchto
svétovych regionli z posledni doby vSak ponc€kud zastinily zajem o mladsi obdobi

subsaharské Afriky. Ale ani tam se populacni vyvoj nezastavil (Reich, 2018).

Populacni genetika, respektive archeogenetika, ktera kombinuje poznatky
populacni genetiky s poznatky archeologickymi a paleoantropologickymi, je jednim
z efektivnich nastrojli, jak 1épe porozumét pravéku. Moznosti studia archeogenetiky
vychézi z poznatkii molekularni biologie umoznujici analyzovat nejen tzv. biparentalni

lokusy, ale 1 mitochondrialni DNA (mtDNA) nebo nerekombinantni ¢4st chromozomu Y
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(NRY), tedy ty casti genomu, u kterych nedochdzi k rekombinaci. Tyto lokusy
se predavaji do dalsich generaci pouze skrze jedno pohlavi — po linii maternalni (mtDNA)
nebo naopak paterndlni (NRY). Mizeme tak sledovat rozdily v reprodukénim chovani
muzu a zen (Karmin et al., 2015). Individualni rozdily v sekvencich DNA jsou v piipadé
téchto lokusii zplisobeny pouze mutacemi. Na rozdil od lokusti umisténych
na autozomech je jejich nespornou vyhodou to, ze haplotypy neni tieba rekonstruovat,
ale jsou ihned k dispozici. Analyza genetické diverzity téchto lokusi slouzi v Africe napf.
k objasnéni migracni aktivity, napi. mezi lovci-sbéraci a zeméd¢lci tropickych pralest

(Verdu et al., 2013), nebo mezi pastevci a zemédélci v sahelu (Novackova et al., 2020).

V této diplomové studii jsem se rozhodla pro zpracovani sekvenci mtDNA. Jde
o kruhovou molekulu o délce 16569 bp, slozenou z lehkého L (/ight) a t¢Zkého H (heavy)
fetézce (Anderson et al., 1981). Kodujici oblast obsahuje 37 gent, které po transkripci
a translaci slouzi k vlastni replikaci molekuly (Snustad et Simmons, 2017). Nekodujici
oblast, tzv. D-loop (displacement loop), ktera byla pfedmétem mé diplomové prace,
sdruzuje dva hypervariabilni segmenty HVS-1 a HVS-2. Tyto Gseky maji vy$8i mutacni
rychlost, a jsou tudiz i vice variabilni, coz je pro populacni analyzy vyhodné (Ohied

et Al-Badran, 2020).

Vzorky pouzité pro experimentalni Cast této prace pochazeji z afrického sahelu.
Jedna se o krajinny typ ¢i biom (podobné jako napf. pampa v Jizni Americe ¢i tundra
v Asii), kde se potkava suché klima Sahary a vlhké podnebi jiznéji okolo rovniku
situovanych oblasti Afriky. Diky specifickym pfirodnim podminkdm je sahel osidlen
pastevci a zemédelci, populacemi (vice ¢1 méng) alternativnich subsistencnich strategii.
Piedchozi prace archeogenetického tymu Archeologického tistavu AV CR v Praze
naznacily, Ze to byla pravé subsistence, jez pfispéla ¢i pfispiva k utvareni populacni
struktury sahelskych populaci nejvice, a to 1 pies geneticky dolozitelné vymeény partnert

(Ciikové et al., 2017b; Novackova et al., 2020).

Nelze ovSem zapominat ani na jazykovou pfisluSnost a geograficky piivod
mistnich populaci, faktory, které jsou pro zjisténi populacni struktury rovnéz dulezité.
Obyvatelé sahelu jsou podle Greenbergovy jazykové klasifikace rozdéleni do tii skupin
(Greenberg, 1963). Nejveétsi z nich tvoii populace sdruzené do nigerokonzské jazykové
skupiny, dalsi populace patii do skupiny afroasijské a posledni do skupiny nilosaharskeé.

V této praci jsem sahelské populace déle seskupovala na zdpadni a vychodni. Bylo ov§em

9



tieba stanovit néjakou hranici oddélujici zapad a vychod. Za takovou hranici jsem zvolila
Cadské jezero, které je vyznamnou geografickou hranici a kiiZovatkou kultur, ale stejnd
tak i mistem populaéni expanze nékterych specifickych populaénich skupin (Cerny, 2006;
Cerny et al., 2009).
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2 Cile prace

Cilem této prace je potvrzeni, ¢i vyvraceni hypotéz tykajicich se genového toku
sahelskych populaci definovanych ve studii Cizkova et al. (2017b) a shrnutych
v nasledujicim odstavci. Moje téma by mélo reflektovat evoluéni procesy geograficky
rozsahlé oblasti celého afrického sahelu, ktera je obyvand dvéma skupinami subsistencné
odlisnych populaci (pastevci a zemédélei), mezi nimiz spatiujeme rozdily i v morfometrii
(Kleisner et al., 2019). Ukazuje se, ze pastevectvi na stran¢ jedné a zeméd¢€lstvi na strané
druhé vytvarelo v sahelu lokalni populace s riznym zastoupenim alel, resp. haplotypt,
coz je bezesporu odrazem specifické populacni historie tohoto regionu, ktera vychazi
ze synergie zakladnich evolu¢nich mechanismi — genetického driftu, pfirozeného vybéru

a genového toku (Cerny et al., 2011).

Posledni prace naznalily, ze vys$i miru genového toku lze mezi pastevci
a zeméd¢lci dolozit na vychodé sahelu, kde mezi pastevci dominuji Arabové. Naopak
v piipad¢ zapadniho sahelu, kde mezi pastevci dominuji Fulbové, se genovy tok zda byt
o poznéni nizsi (Cizkova et al., 2017b). Pastevci vykazuji také niz§i efektivni velikosti,
coz prispiva pravdépodobné i k vyraznéjSimu uplatnéni genetického driftu, tedy i snizeni
genetické diverzity subpopulaci a zvyseni genetickych rozdili mezi nimi. Zeméedélské
subpopulace se pak vyznacuji vy$$i migracni aktivitou v tom smyslu, Ze odpovidaji
vzdalenostni izolaci (IBD, Isolation by Distance) nez subpopulace pastevci. I vyssi
procento sdilenych haplotypti mezi obéma skupinami je podle analyzy mtDNA vyraznéjsi

na vychodé sahelu neZ v jeho zapadni &asti (Cizkova et al., 2017b).

Tato diplomova prace si klade za cil proniknout do diferenciace lokalnich
sahelskych populaci a skupin populaci sdruZzenych podle subsistence, jazyka a geografie
prostiednictvim analyzy mtDNA nové ziskanych vzorkd z Mauritanie, Mali a Sudénu
(celkem 474 vzorkli z 11 populaci) a ma za cil upfesnit vySe uvedené teze o populacni
historii v tak rozsahlém regionu, jakym je africky sahel. Dllezitou ulohu v mém projektu
sehrala 1 presna geograficka lokalizace lokalnich populaci, protoze jejich vzorky byly
zajistény piimo v terénu archeogenetickym tymem Archeologického tstavu AV CR,

Praha, v.v.i.

Konkrétni postup je slozen znasledujicich krokii. Z nasbiranych vzorkl slin
izolovat DNA, amplifikovat a nasekvenovat D-loop segment mtDNA. Sekvence nasledné
sefadit a spojit s databazi 1454 publikovanych homolognich sekvenci 29 populaci sahelu
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publikovanych diive (Cizkova et al., 2017b). V ramci t&chto populaci a mezi nimi provést
intra a interpopulacni analyzy a vytvofit piehledny souhrn haplotypi/haploskupin
sdilenych mezi populacemi seskupenymi podle subsistence, jazyka a geografie predevsim
za pouziti analyzy molekularni variance (AMOVA), haplotypovych siti a v neposledni
rad¢ aplikovat program Migrate-n pro odhad genového toku mezi jednotlivymi
populacemi ¢i skupinami populaci. Otadzkou je, zda po doplnéni velkého mnozstvi novych
dat miizeme vyvratit, potvrdit, anebo jesté i n¢jakym zptisobem upftesnit tezi odliSného

genového toku mezi pastevei a zemédélci v zapadnim a vychodnim sahelu.
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3 Literarni prehled

3.1 Prirodni poméry afrického sahelu

Sahelo-sudanské pasmo (zkrdcené sahel) je specificky krajinny typ polopousté
(Petrackova et Kraus, 1995) nachazejici se mezi 10° a 20° severni zemépisné §itky, jenz
se rozprostira od Atlantického oceanu az po Rudé mote na rozloze 25 miliond km?
(obrazek 1). Termin ,,sahel* pochdzi od arabskych geograft, kteti slovem ,,bieh* oznacili
konec tézko prekonatelné saharské pousté (Houerou, 1980). Horni hranice sahelu je
vymezena nejvetsi pousti na svét€ — Saharou a jizni hranice konéi tam, kde zacinaji
tropické savany, jez dale na jih postupné piechazeji do deStnych lesi. Sahel, véetné pasma
savan, je oblast na stfetu dvou podnebnych pasem. Dohromady vytvaii polosuché,
tzv. semiaridni pifirodni prostfedi. Polosuchd oblast je vymezena thrnem srazek, ktery
ro¢n¢ neprekracuje 500 mm (Sinclair et Fryxell, 1985). Flora je zde zastoupena prevazné

kefi a travinami, nendro¢nymi na zdroj vody.

Trnité rostliny, zejména akécie, Casto slouzi jako Zivy plot pro vypéestované
plodiny zemédélci. Chrani je tak pred stady kocovnych pastevct, ktefi migruji pti hledani
potravy pro sva stada, protoze sami pro sva zvifata nic nepéstuji. Konflikty téchto
subsistencnich celkl jsou dany ubytkem ptirodnich zdrojt. Pikladem muzZe byt 1 sniZeni
hladiny Cadského jezera, coz je hlavni vodni zdroj pro velkou skupinu obyvatel stfedniho
sahelu. Tento problém ptesahuje do konflikti politickych, socialnich i ekonomickych.
zemé&délsky obhospodafované a kde jejich zvifata plsobi Skody. Konflikty obou
subsistencnich celkli by mély korigovat tradi¢ni instituce s cilem udrzet pravo a potadek

zejména na venkove (Aliyu et al., 2019).

Klimatické podminky se v sahelu méni podle sezony, 1 pifesto jsou casto
nevyzpytatelné. Obdobi dest trva od kvétna do srpna s maximélnim Uhrnem srazek
500 mm za rok. Hustota srazek, stejn¢ jako vegetace a jeji rozmanitost, postupem na jih
roste. Mimo obdobi destd jsou hlavnimi vodnimi zdroji velké feky, jako je Senegal,
Niger, Lagone, Chari nebo Nil (Foley et al., 2003; Houerou, 1980; Sinclair et Fryxell,
1985). Vyznamnou roli coby zdroj vody hraje i Cadské jezero, které svou polohou zhruba

uprostied pasma sahelu tvoii jakési t¢zisté, kam se sbihaji vychodoafrické

a zapadoafrické kulturni vlivy (Cerny, 2006).
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Obrazek 1: Oblast sahelu s vyznacenim lokalit 40 populaci analyzovanych v této studii.

V del$im ¢asovém horizontu ma suché podnebi a s tim souvisejici degradace pidy
dopad na sniZeni biologické rozmanitosti a obecné 1 negativni vliv na potencial efektivné
tuto oblast vyuzivat at’ uz lovecko-sbérac¢skou, nebo potravné-produkéni subsistenci
(Zida et al., 2020). Ptestoze je podnebi sahelu a Sahary dnes obecné spi§ suché, béhem
holocénu prodélalo velkou zménu (Kuper et Kropelin, 2006). Velky pocet fosilnich jezer
ukazuje na posun pasma tropickych srazek az o 800 km na sever, kdy po poslednim
maximu doby ledové nastoupilo obdobi intenzivnich monzunovych destt a mirnych

podminek tropického a subtropického pasu.

Z vyprahlé pousté s drsnymi podminkami pro Zivot se tak prostfedi Sahary
pred 10-5,5 tisici let zménilo na savany s ob¢asnymi vodnimi plochami, tedy na prostfedi
s ptiznivymi podminkami pro populacni expanzi zvéte i Clovéka. Expanze a nasledna
migrace populaci a s tim souvisejici vznik novych genetickych variant je asoveé naro¢ny
proces. Rozdilné klimatické podminky, rozdilny genofond patogenti nebo odlisna
sezonalita, kterd se objevuje podél polednikli, jsou divodem vysS§i migrace
mezi obratniky, kde jsou klimatické podminky podobné v ramci stejného podnebného
pasu (Diamond, 2002; Vicente et al., 2021). Populacni skupiny jihu migrovaly na sever
pousté se zmeénily na pastviny pro lovecko-sbéracské populace, které v té dobé

uz zaCinaly s chovem dobytka (Phelps et al., 2020).

Populacni imigrace do povodi Nilu ze Sahary se odehrala pied 5 tisici lety

a zformovala prvni neolitické zeméd¢€lce, ktefi nasledné¢ vybudovali civilizaci starého
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Egypta. Pon¢kud odlisny spolecensko-ekonomicky vyvoj se odehraval v oblasti dneSniho
sahelu. Podle archeologickych nalezti v severni Africe se dobytek pozdéji Sifil
ze severovychodu na jihozéapad spolu s Sifenim pasteveckych populaci pied cca 4,5 tisici
lety. Vlivem klimatické zmény na konci afrického vlhkého obdobi (z angl. African Humid
Period) doslo k aridifikaci Sahary. Lokaln¢ vznikaly populace pastevcit s pocetnymi
stady hovéziho dobytka, ktefi se nezabyvali péstovanim obilovin, nebot’ africka savana

jim poskytovala dostatek zrn divokych trav (Kuper et Kropelin, 2006; Phelps et al., 2020).

V poslednich tisiciletich se uhrn srdzek v mistech dneSni Sahary opét snizil
a v n¢kterych oblastech zna¢né ptrevazila evaporace nad precipitaci. Monzunové desté
prestaly ovliviiovat saharské klima zhruba pted 5,5 tisici lety. V této dobé se také ukotvilo
postaveni pastevecké subsistencni strategie v obzivé tamnich populaci. Transhumace
pastevci se specializaci na skot, ovce a kozy probihala mezi odzami. Sahelské prostiedi
je pro pastevectvi vhodné a je konkurence schopnou subsistenci k zemédélstvi. Dale
na jih v subsaharské Africe je pastevectvi minoritni zalezitosti. V kontrastu jsou populace
Blizkého vychodu, kde je ptevladajici subsistencni strategii zemédé&lstvi (Lazaridis et al.,

2016).

Migraci populacnich celkti v Africe dokresluji nalezy nejriznéjSich artefaktd,
veéetné¢ keramiky (Phelps et al., 2020). Jednalo se pravé o obdobi, kdy se diky
archeologickym naleziim setkavame s prvnimi zastupci pastevcil a ndsledné 1 zemédélet,
jejichz pohyb byl ovlivnén environmentdlnimi poméry sahelu. ZhorSujici se
environmentalni podminky od poloviny holocénu mohly byt hlavni pfi¢inou zvySené
mobility (Kuper et Kropelin, 2006). Navic v této oblasti chybi pohoti nebo rozsédhlé vodni
plochy, které by v terénu vytvafely migracni bariéru, a sahelské pasmo tak funguje
jako migra¢ni koridor (Cerny et al., 2007). Na jihozapad se pastevci pred 4,5 tisici lety
premist'ovali podél feky Niger (Triska et al., 2015).

3.2 Strategie obZivy v sahelu a jejich rizika

Klimatické podminky, predev§im casové omezené obdobi desth, maji velky vliv
na ekonomické moznosti sahelu. Z antropologického ¢i subsisten¢niho hlediska Ize jeho
obyvatele rozd¢lit na usedlé zemédé€lce a koCovné pastevce. Horizontalné 1ze pas sahel
rozdélit na severni suchou oblast vhodnou pro pastevce ¢i agropastevce a vIh¢i jizni ¢ast

vhodné;jsi spiSe pro zemé&délskou ¢innost (Linseele, 2013; MclIntosh, 2005).
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Populace zivici se zemédélstvim, tedy predevSim péstovanim plodin, jsou
odkazany casto spise na povodi velkych fek ¢i jezer, které byvaji trodnéjsi diky ndnosim
bahna (napf. tzv. firgi nachazejici se jihozapadné od Cadského jezera). Intenzita péstovani
puvodnich sahelskych plodin, jako je dochan klasnaty Pennisetum glaucum, cirok
dvoubarevny Sorghum bicolor, africka ryze Oryza glaberrima, ale v posledni dobé
1 introdukovana kukufice, se postupné na jih zvySuje i diky vys$simu ptidélu destovych

srazek (Véagen et Gumbricht, 2012).

Doklady o péstovani dochanu pochéazeji jiz z 3. tisicileti pf. n. 1
ze severovychodniho Mali konkrétné v tidoli Tilemsi. O jeden az dva tisice let diive jsou
ze stejného mista v otiscich keramiky objeveny doklady divokého jesté
nedomestikovaného dochanu (Fuller et al., 2021). Ve statech zapadni Afriky, jako je Mali
a Mauritanie, je dochan spojen s prvnimi obyvateli oblasti (Himpan et Himpan-Sabatier,
2018). Sifeni domestikovaného dochanu sledujeme v sahelu smérem na vychod.
Ve vychodni Africe, konkrétn¢ v Sudanu, je rozSifeni domestikovaného dochanu
ze zapadni Afriky datovano do doby 1850 pf. n. I. (Winchell et al., 2018). Dalsi vyraznou
obilninou vychodni Afriky jesté pfed expanzi dochanu z Mali byl Cirok. Prvni péstovéani
¢iroku s prvky domestikace sledujeme z otiskl jeho zrn na keramice, ktera byla nalezena

ve vychodni sudanské pousti Atbai 4 tisice pf. n. I. (Winchell et al., 2018).

Zemé&dé@lstvi je v sahelu nejvice omezovano nedostatecnymi srdzkami, piesto
existuji pfi péstovani plodin odolnych vic¢i suchu i mnohé dalsi faktory, které snizuji
jejich vynosnost. Vynos znehodnocuje napt. rist plevell, s ¢imz souvisi nizké vyuZziti
pesticidi nebo chemickych hnojiv. Nizka pracovni sila jen nasobi vySe zminéna rizika
ristu plodin. Dal§im faktorem, jenZ ohrozuje vynosy zemé&délcti, jsou sarancata a dalsi
Skiidei (Stonehouse et al., 1997). Péstovani vybranych plodin je zemédélci rozdéleno
mezi pole o mensi rozloze tak, aby dosahli co nejvétsi diverzity péstovanych plodin.
Kromé obilovin péstuji ve vétsi mite také bavinu, ktera je ale spiSe produktem ur¢enym

pro obchod.

Dosud nejvétsi sucho a s tim souvisejici nedostatek potravnich zdroji postihl sahel
v 70. az 80. letech minulého stoleti. Zmirnit potravinovou krizi mél projekt GGW (z angl.
Great Green Wall), ktery ptedstavoval systematickou obnovu pidy, zalesnéni, stavbu
vodnich systémii a infrastruktury. Tento boj proti zméné klimatu, ale mize obnaSet

i negativni disledky. Implementace novych druhti, které maji pomoc se zalesnénim
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krajiny, mlze nahradit jiz aridné¢ piizplisobené¢ druhy a celkové narusit fungovani
ekosystému. Toto desetileté okno minulého stoleti, béhem néhoz doslo ke klimatickym
zménam, je prilis kratké a nckteré endemické druhy tak nebudou mit schopnost

readaptace (Naia et al., 2020).

V severni ¢asti sahelu je vétSina obyvatel zavislych na chovu zvitat (skot, ovce,
kozy a velbloudi) a ko¢ovné pastevectvi pirevazuje nad usedlym zemédé€lstvim. Skot se
do Afriky dostal z Blizkého vychodu pravdépodobné jiz pred 9-8 tisici lety. Poté byl
podél vodnich tokt rozsifen az k Cadskému jezeru (Pitt et al., 2018; Stock
et Gifford-Gonzalez, 2013). Jak sam néazev kocovnych populaci napovidd, obydli
pastevcl byvaji mobilni a po vytézeni zdrojt, kterymi jsou divoce rostouci traviny a kete,
je pro né ptirozené se piemistit jinam. I pastevci jsou ale zavisli na vodnich zdrojich,
které se nachézeji ¢asto hluboko pod zemi. Hloubené studny jsou pak jedinou moznosti,
jak v takovém prostiedi s pocetnymi stady dobytka prezit (Himpan et Himpan-Sabatier,
2018)

Stupent mobility je zdkladni charakteristika oddélujici obé subsistencni strategie.
Zeméd¢lska obydli jsou stald, a maji tak k dispozici jen omezené mnozstvi ptidy. Dochazi
tim k tlaku na péstovani vynosnéjsich plodin a ke zvySovani jejich mnozstvi. Kvalitni
pudni zdroje oblasti nejsou samoziejmé neomezené, coz vede ke zvySovani rizika
neurody zejména v dobé, kdy je destovych srazek méné. Piikladem razantniho Ubytku
srazek miZe byt jiz zminéné obdobi v 70. a 80. letech minulého stoleti. Nékteré populace
kombinuji zeméd¢lstvi s pastvou dobytka, pastevectvi se mize vénovat jen urcita ¢ast
populace. Takova populace je oznaéena jako semi-pastevecka (Cerny et al., 2021; Sinclair

et Fryxell, 1985; Vigen et Gumbricht, 2012).

V celém sahelském pasu je dnes zhruba jen 16 % obyvatel udrzujicich plné
pastevecky zivotni styl. Jejich mobilita vychazi z potfeby zajistit dostatek potravy
pro dobytek, s nimz kocuji (Schelling et al., 2003). Mezi subpopulacemi pastevct se typ
hospodaiskych zvitat rtizni. U Fulbt, pastevct zapadniho sahelu, pievazuje chov skotu.

Dalsi pastevecka populace Tuaregt, zijici vice na sever a zejména pak v odzach Sahary,

preferuje spiSe chov velbloudt.
Béhem sezoény se pocty pastevei a zemédélcii meéni. Na zacatku Cervna, kdy
prichazi obdobi destt, pastevci migruji na sever a zpét na jih se vraci na konci fijna.

Sezonni zmény jsou jednim z vyznamnych faktori ovliviiujicich pfirozenou mobilitu

17



populaci (zejména transhumace pastevcil), kterd dnes mtize byt ovlivnéna populacnim

rustem (Vagen et Gumbricht, 2012).

Pocetnéjsi stada koz a ovcei, mensi stada skotu a v nékterych oblastech i velbloudi,
jsou v subsaharské Africe dobfe patrnou soucasti pastevecké subsistence, popiipadé
smiSen¢ho agropastevectvi. Dostupnost potravy pro dobytek je zajiSténa transhumaci
(Ducrotoy et al., 2017). Riziko tkvi v infekénich chorobach, a zde je nutné zminit nejen
samotny vyskyt infek¢nich onemocnéni u zvitat, ale i u samotnych pastevcii, coz je dano
mimo jiné i jejich Castym kontaktem (Schelling et al., 2003). Jde napf. o brucelozu, kterou
zpusobuji gramnegativni bakterie rodu Brucella. Nejbezné&jsi cesta prenosu na ¢loveka je
konzumaci nepasterovaného mléka. Dalsim onemocnénim je Q-horecka zpiisobena
gramnegativnimi bakteriemi Coxiella burnetti (Ducrotoy et al., 2017; Schelling et al.,

2003).

3.3 Obyvatelé sahelu

Rozdilné spolecensko-ekonomické poméry, nabozenstvi, ale i rasismus a kompetice
o zdroje — to je neuplny vycet faktor, které vytvareji tieci plochy mezi obyvateli sahelu.
Vzijemné konflikty pastevcil se zemédélci utvéaiely historii mistnich populaci. Casté
nepokoje mezi pastevcei a zeméedelci se objevuji napt. v severni Nigérii nasledkem zakont
zakazujicich otevienou pastvu. Pokud spolu ale zemédélské a pastevecké populace
nepfichazi do kontaktu, vede to k socialni nejistoté¢ obou celkii. Mnoho zemédélch

proto navazuje pracovni vztahy s pastevci (Mohammed et Aisha, 2018).

Dalsim statem s historicky doloZitelnymi kontakty mezi pastevci a zemédé€lci je
Mauritanie. Plivodnimi obyvateli regionu byla ¢ernoSska etnika, ktera se pred n¢kolika
desitkami let pohybovala po saharské pousti. Prevazn€ se jednalo o pastevce, napf.
populace Fulbl. Koc¢ovny Zivot straveny v ustrani v oblastech politického vakua jim
udrzel politickou nezavislost. Zemédélei v Mauritdnii jsou reprezentovani populaci
Serreri nebo Soninkli. Mauritanie byla nasledné zasazena nékolika migra¢nimi vinami.
Berbefi pfisli ze severni Afriky, kde miZeme sledovat klesajici severoafricky (berbersky)
puvod od zapadu na vychod (Henn et al., 2012). Berbefi stavéli mimo jiné 1 hluboké
studny propojené Stolami, tzv. foggary, znichz nékteré jsou dodnes funkéni. Tyto
dovednosti vedly k rozvoji zavlazovani pfedev§im v oblasti saharskych 04z a snaz§imu

priniku skrze suché oblasti. Dal§i migracni vlna dorazila z Arabie. Protrzeni pfehrady
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v jemenském Ma’ribu je dnes povazovano za symbolicky kolaps jihoarabské civilizace,
po niz doglo k migraci arabskych kmend do severni a vychodni Afriky (Cerny, 2016;
Prichodova et al., 2017). Cast populace kodovnych Arabt migrovala pies celou severni
Afriku az do Mauritanie, kam tito beduini vstoupili po styku s Berbery prvni migracni
vilny a dali vznik populacim dne$nich Maurti a Imragenii hovoficich arabsky (dialekt

hassanija).

Mauritanie je staitem s dlouhou nomadskou tradici. Horko, sucho, lokalni dest¢,
velka rovina bez hor, to je idealni prostiedi pro pastevectvi. Jedné se o tzv. nomadstvi
klimatické. Pfed nastupem teplé pousté ovSem existoval i jiny typ nomadstvi,
a to nomadstvi Cinnosti, jehoz hlavni hnaci silou je obchod. Zapojeni do obchodni
¢innosti je u klimatického nomadstvi az sekundérni. Dnes z ptivodnich obyvatel udrzuji
pln€ pasteveckou subsistenci jen necelé 2 % obyvatel Mauritdnie (Himpan

et Himpan-Sabatier, s2018).

3.3.1 Fulbové

Za nejvyznamnéjsi pasteveckou skupinu zapadniho sahelu lze povazovat Fulby. Jsou
velmi rozsifenou populaci od Senegalu a Mauritanie az po Cadské jezero, pfi¢emz mensi
skupina Zije az v Sudanu v oblasti Modrého Nilu. Pivodem jsou kocCovni pastevci,
ale fada jich Zije dnes i usedlym zeméd¢€lskym zptisobem. K tomu ptesli postupné béhem
poslednich 500 let. Specifické mordlni hodnoty, kultura a jazyk, které si Fulbové
v zapadni Africe ponechéavaji, jsou unikdtni a jsou zachovany i na vétsi vzdalenosti
(Azarya et al., 1999; Cerny et al., 2011).

Fulbstina patii k nigerokonZzské jazykové rodin€, ktera se vyskytuje pievazné
vice na vychod v oblasti centralni Sahary (Dupuy, 1999). Mezi 11. a 14. stoletim n. 1. jsou
pak historicky dolozeny jejich fulbské migrace z povodi Senegalu do Guineje a pak dale
z guinejského pohoti Futa DZalon ptfes Mali, Burkinu Faso, Niger, Nigérii a Kamerun
azdo Cadu (Newman, 1995). Zapadoafricky ptvod dnes podporuje pfislusnost
k nigerokonzské jazykové rodiné (Greenberg, 1963).

Uvazuje se o tom, ze predkové Fulbli prevzali dobytek pivodnich obyvatel

zapadni Eurasie. V tomto ohledu je zajimavé, Ze jejich genofond obsahuje eurasijskou
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variantu laktdzové persistence (alelu —13910*T). Mlécna produkce a konzumace
Cerstvého mléka pravdépodobné vyustila v genetickou adaptaci umoziujici traveni
laktozy po cely zivot. Alela —13910*T je jednou z péti znamych variant na svété
s vyskytem v zapadni Eurasii a zapadnim sahelu, kde byla zjiSténa nejen u Fulbi,
ale 1 u Tuaregli a Maurt (Priechodova et al., 2020). Dulezitym poznatkem je to, ze genové
pozadi této varianty je stejné jako u evropské populace, coz ukazuje na miseni fulbské
ancestralni populace s populacemi severoafrickymi potazmo eurasijskymi (Vicente et al.,
2019). Na severozéapad¢ bylo miseni datovano naposledy pred 3 tisici lety (Fregel et al.,
2018).

Evropska komponenta u Fulbi mize byt spojena ale 1 s migraci pies Gibraltarsky
priliv, coZ naznacuji vyzkumy mtDNA haploskupin Hlcbl a U5b1b1b (Kulichové et al.,
2017). Podil eurasijskych haploskupin je odhadovan na 20 %, vétSinu genofondu ale tvofi
subsaharsky zaklad s vétsim zastoupenim haploskupin L1b, L2b, L2¢, L.2d, L3b a L3d
(Cerny et al., 2006; Kulichova et al., 2017). Je oviem moZné uvazovat i o vlivu z vjchodu

Afriky, ktery ovSem nebyl dosud dostateéné prostudovan (Cizkova et al., 2017a).

3.3.2 Tuaregové

Dalsi vyraznou pasteveckou populaci Afriky jsou jiz vySe zminéni Tuaregové. Mluvi
jazykem tamasek patficimu k berberské vétvi afroasijskych jazykl a ziji na pomezi jizni
hranice Alzirska, Libye, Mali a Nigeru. Do této oblasti byly postupné zatlaceny
arabskymi populacemi, jez obsadily sever afrického kontinentu. Jejich obchodni cesty

propojuji zapadni sahel se Stfedozemim.

Genetické podobnosti mezi Tuaregy a Bedzi z vychodniho Sudéanu, ktefi jsou
fazeni ke kusitské vétvi afroasijskych jazykll, naznacuji jejich spole¢nou historii, jez je
odhadovéna do doby minimalné pied 5 tisici lety (Cavalli-Sforza et al., 1994). Uvniti
tuarezské populace vyniklo ptisobeni genetického driftu. Pfikladem muize byt diverzita
subsaharskych haploskupin, kterou tvoii jen L2al a LOala (Pereira et al., 2010a).
Rozsifeni haploskupiny U6 v celé severni Africe a jeji absence u Tuaregii 1ze ostatné také
vysvétlit genetickym driftem (Coudray et al., 2009). Osidleni zapadniho sahelu populaci

Tuaregt je odhadovano nejdiive na 15. stoleti n. 1. (Cerny et al., 2018).
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3.3.3 Arabové

Nejvyraznéjsi skupinou pastevcd vychodniho sahelu jsou Arabové. Pochazi z jizni
Arébie, odkud migrovaly beduinské kmeny nejprve do severni Afriky a déle na jih
az k Cadskému jezeru. Mezi nejznaméjsi populace arabskych pastevetl v Africe dnes patii
Baggarové, Rasajdové a KababiSové. Pro arabské populace v Cadu a Sudanu je specificky
chov velbloudi vyuzivanych pro transport materidlu a zbozi (Young, 1996; Zeltner, 1980,
2002). Chov skotu za¢al az po kontaktu s fulbskymi pastevci vychodné od Cadského
jezera pravdépodobné v reakci na zménu prostiedi; tento proces je oznaCovan jako

baggarizace (Braukdmper, 1994).

Proces baggarizace, resp. kontakty mezi obéma skupinami, studovala Novackova
et al. (2020). Autoti ve 4,5 % potvrdili sdileni mtDNA a v 0,9 % Y chromozomovych
haplotypi Baggarti s Fulby, ale i s ostatnimi subsaharskymi populacemi. Vzhledem
k tomu, Ze se jednalo v drtivé mife o subsaharské haplotypy, ukazuji tak na mozny
asymetricky tok mezi témito populacemi, tedy od subsaharskych populaci (véetné Fulbii)
do populace Arabi, ktera byla ve své piivodni podobé bezpochyby nositelem pievazné
eurasijskych haploskupin, jako je to napf. patrné u dneSnich Rasajdl zijicich v Stdanu
pobliz Rudého mote. Genetické doklady baggarizace predstavuji haploskupinu R1b-V88,
0 niz se uvazovalo v souvislosti s proto-cadskou migraci skrze Saharu (Cruciani et al.,
2010), ale posledni studie ukazuje, Ze se sahelem Sifila spiSe s arabskym vlivem (Shriner

et Rotimi, 2018).

Jak jiz bylo teceno, diivodem arabské expanze do Afriky byl rozpad jihoarabské
civilizace, obchodu se Stiedozemim a nasledné Sifeni islamu béhem 6. a 7. stoleti n. 1.
ptes Egypt a Libyi do okoli Cadského jezera (Cerny, 2016). Az poté dochézelo sahelskym
koridorem k expanzi do vychodné leZiciho Sudanu. Ta je podle soucasného rozloZeni
alelickych variant pro laktazovou perzistenci pravdépodobné&jsi nez piima expanze podél
Nilu na zapad, pfestoze se jedna o delsi cestu (Priechodova et al., 2017). To doklada;ji
1 historické prameny (Zeltner, 1980, 2002).

Populace Baggarti ze Stidanu uziva prejata slova z jazyka, kterym mluvi populace
v oblasti okolo jezera Cad, napf. populace Maba. Piejata je také berberska abeceda pro
znaceni dobytka, ktera je pouzivana u zdpadni populace Tuaregti (Sorkati et al., 2013).
Nekteré expanze arabskych populaci jsou zcela nedavného data, napt. zminéna skupina

Rasajdu, ktera pfisla do Stidanu az v 60. letech 19. stoleti (Young, 1996).
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3.4 Dynamika africkych populaci

Ze soucasnych genetickych dat (genetické diverzity soucasnych populaci) Ize usuzovat
na populacni historii ¢asto 1épe nez studiem kosternich poziistatkii, byt’ tyto predstavuji
pfimy, nezaménitelny a Casto také zcela unikatni doklad pravekych populaci. Existuji
nejriznéjsi metody a pristupy schopné rekonstruovat napt. vyvoj efektivni populaéni
velikosti (Ne) v ¢ase nebo odhadnout staii posledniho spolecného predka néjaké konkrétni
haploskupiny (Garcia-Olivares et al., 2021; Gonder et al., 2007; Lipson et al., 2020; Rosa
et Brehm, 2011).

Za poslednich zhruba 10 let byl sice u€inén veliky pokrok v analyze aDNA
(ancient DNA), tedy DNA izolované z kosternich poziistatki, ale na izemi subsaharské
Afriky, zejména pak v sahelu, mnoho kosternich poziistatkli s dostatecné zachovalou

molekulou DNA zatim nalezeno nebylo (Vicente et Schlebusch, 2020).

Vhled do populaéni historie Afriky pfinesly pfed celogenomovym sekvenovanim
pfedevSim analyzy mikrosateliti a SNP (Single Nucleotide Polymorphism). Vysledky
ukézaly na populaéni strukturu shodnou se strukturou etnickych a jazykovych skupin
a predevS§im odliSnost lovci-sbéraci, jako jsou pygmejové, Hadzové nebo Khoisané
(Tishkoff et al., 2009). Sdileni alel, respektive haplotypt je patrné mezi vychodni Afrikou
a Blizkym vychodem, naopak izolované haplotypy se objevuji v jizni Africe
u khoisanskych populaci. Ti, podobné¢ jako dalsi lovecko-sbéracské skupiny, se
od ostatnich Afri¢and oddélili pred vice jak 160 az 100 tisici lety (Veeramah et al., 2012).
Odhady této divergence se v posledni dob¢ jesté dale Casove posunuly zahrnutim DNA
nekolika kosternich pozistatkii (Schlebusch et al., 2017), a to do obdobi pted 300 az 250
tisici lety (Schlebusch et Jakobsson, 2018).

Imigrace nové ptichozich bantuskych zemé&délct a pasteveil pred 3 tisici lety vedla
k postupnému vytésnéni piivodnich lovcii-sbéract hovorticich khoisanskymi jazyky. Jesté
predtim ale doslo k pfichodu zdpadoeurasijskych skupin v nékolika vlnach. Nejdiive
do Etiopie a nasledné do vychodni a jizni Afriky (Pickrell et al., 2014). U khoisanskych
populaci je pozorovana zaroven i pfitomnost vychodoafrické alely pro laktdzovou

perzistenci (Breton et al., 2014).

Obecné¢ mizeme konstatovat, ze v duasledku popula¢ni expanze dochazi
ke kolonizaci nového uzemi (tedy ke sniZovani genetické diverzity efektem hrdla lahve)

nebo k miSeni nové ptichozich populaci s populacemi plivodnimi, a tedy ke zvySovani
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genetické diverzity. K diverzit¢ dané geografické oblasti pfispivaji kromé
demografickych udalosti ovSem i dalsi evoluéni mechanismy, jako je rozdilna mutacni
rychlost genetickych lokust, sila genetického driftu dana efektivni velikosti populace
a v neposledni fad¢ selekce neboli piirozeny vybér. Tyto evoluéni mechanismy mohou
pusobit v rizném ¢asovém obdobi riiznou intenzitou. Rekonstrukce a pochopeni téchto
procestt ovSem neni jednoduchd. Obecné lze ptedpokladat, ze rané udalosti, které
pusobily na mén¢ pocetné populace, mély vétsi dopad na formovani zmén nez udalosti

blizké minulosti (Balaresque et al., 2007).

Pokud je velikost populace konstantni nebo jen mirné roste, jedna se o znak
typicky pro paleolitické a mezolitické lovce-sbérace, ktery vyplyva z jejich mobilniho
zpisobu Zivota. Zména pfiSla v obdobi neolitu, kdy vznikaly prvni vesnice usedlych
zemédelct. Pravé usedly zplsob zivota je spojeny s vySSim péstitelskym vynosem
a zkracenim porodniho intervalu (Aimé et al., 2013). Rozvoj zemédélstvi (nékdy i vyroba
keramiky, hlazenych a brousenych kamennych nastroji) a zejména stavba domu
pro usedly zplsob zivota jsou spojeny s tzv. neolitickou revoluci, k niz doslo
pted cca 11,5 tisici lety na Blizkém vychod¢ a pozdéji 1 v jinych mistech svéta (Diamond,
2002). Toto obdobi se kryje zhruba s prvni tfetinou holocénu, které lze povazovat

za soucasnou dobu meziledovou s tim rozdilem, Ze vyhynula megafauna (Watkins, 2017).

3.4.1 Pleistocén Afriky

vvvvvv

k prvni populaéni divergenci a diferenciaci, tedy vzniku popula¢ni struktury (Schlebusch
et Jakobsson, 2018). Nejstarsi fosilni nadlezy morfologicky blizké anatomicky modernimu
&lovéku (AMC) jsou datované do doby pied 350-300 tisici lety (Hublin et al., 2017),
ale jejich presngjsi taxonomické zarazeni je komplikované (Roksandic et al., 2022).
K porozuméni starovéké populacni struktury v Africe béhem pozdniho pleistocénu
pfispivaji pfistupy populacni genomiky vice nez relativné omezené fosilni nalezy.
Celogenomové studie dneSnich populaci stfedni Afriky posouvaji divergenci piedka
pygmeji a zapadoafrickych zemédé€lskych populaci (Casto reprezentovanych
nigerijskymi Joruby) do obdobi pied 300-90 tisici lety s asymetrickym genovym tokem

mezi témito populacemi (Hsieh et al., 2016).
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S podobnym vysledkem pfisly i studie hodnotici exom (Lopez et al., 2018). Lisici
se odhady divergence jednotlivych populaci jsou ovlivnény nastavenim samotnych
modela. Jejich vysledky se jisté ovefi Casem a ziskanim novych datovych soubord.
Klicovym vysledkem celogenomovych studii je nicméné pfimés archaickych hominini
do genomu dneiniho AMC. Je znamo, Ze 2% piimés neafrickych populaci pochazi
od neandertalcti a melanézské populace (Australci a Papuénci) maji navic az 5% piimés
denisovct (Patin et Quintana-Murci, 2018). Pfimés archaickych hominini v genomech
soucasnych populaci ovSem byla zjisténa i na izemi Afriky. Introgrese gent archaickych
hominint v Africe, jejichz oddéleni od AMC je datovano do obdobi pied cca 700 tisici
lety, se u riiznych africkych populaci pohybuje okolo 2 % (Hammer et al., 2011).

3.4.2 Holocén Afriky

V obdobi mezi 8-2,5 tisici lety byl analyzou SNP zjistén tok genli mezi populacemi
lovct-sbéract severovychodni a jizni Afriky (Llorente et al.,, 2015). Jihoafricti
lovci-sbéraci sdileji vice alel s vychodoafrickymi populacemi, napt. Dinky nebo Hadzy,
méné se zdpadnimi AfriCany, ktefi jsou reprezentovéani napti. Joruby nebo Mendey.
Mezi jihem a vychodem Afriky existoval patrné genovy tok, v men$i mife se zapadni
Afrikou. Plati zde model vzdalenostni izolace. Cim blize byly populace k vychodu,
tim vétSsi podobnost mezi sebou mély. Jiny model naznacuje, Ze soucasné zapadni
populace maji predky v bazalni africké linii. Tento ptidavek je méné vyrazny v dneSni
populaci vychodnich Afri€ant. Jako bazalni linii definujeme populaci po nejhlubsi
divergenci anatomicky moderniho Clové€ka, ale jesté¢ pted oddélenim ptedki dneSnich
Sant. Prispévek bazalni linie je vétsi u populace Mende nez Joruba, coZ podporuje diikazy

o ptivodu archaické linie ve stfedni Africe (Schlebusch et al., 2017; Skoglund et al., 2017).

Néktere sttedoafrické populace jsou vzdalenéjsi mezi sebou nez populace zapadu
a vychodu z ditvodu izolace, kterou ptedstavuje tropicky destny prales. 1zolaci populaci,
zejména pasteveckych Fulbii ze zdpadu, Tuaregii ze severu nebo Cadsky mluvicich
populaci ze stiedu Afriky, zptsobil naopak vznik Sahary po holocennim klimatickém
optimu (Cerny et al., 2009). Klimaticky piznivé podminky daly regionu nazev Zelena
Sahara (Green Sahara). Postupnym snizovanim srazek a vysychanim vodnich zdroji
zacCalo pted 5 tisici lety vznikat prostfedi dneSniho sahelu, jeZ bylo osidleno populacemi

pastevcil a zeméedéleil (Ciikové et al., 2017b; Pereira et al., 2010a).
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Genetické analyzy mohou upiesnit samotny rozvoj zemédélstvi v Africe. Do udoli
Nilu pronikali zemédélci z Blizkého vychodu, coz naznacuji nejen genetické analyzy,
ale1 vyzkumy afroasijskych a nilosaharskych jazykt (Ehret et al., 2004). Pocatky
zemédelskych center jsou dnes pfevazné podle archeologickych analyz lokalizovany
ve ttech na sob& nezavislych oblastech. Jde o oblasti centrdlniho sahelu, Etiopské
vysociny a zapadni Afriky, odkud se nezavisle na sobé v rozmezi 4 tisic let zeméd¢€lstvi
zda dochazelo pouze k Sifeni kultury, nebo zda dochazelo i k demografické expanzi

a miseni mezi populacemi.

vvvvvvv

z pomezi Nigérie a Kamerunu, charakterizuje v archeologickych ndlezech i vyssi
vyuzivani Zeleza (Phillipson, 2005). Oblast je zaroven i domovinou blizce si ptibuznych
bantuskych jazykt. Dnes$ni populace od Nigérie na zapade az po Somalsko na vychod¢
a dale k jihu Afriky hovoti bantuskymi jazyky, které si jsou velmi blizké, a to i pres veliké
geografické vzdalenosti mezi lokalnimi populacemi. UvaZuje se o raném nebo pozdnim
rozde€leni vychodni a zépadni vétve bantuskych populaci s primarni migraci do destnych
lesti (Tishkoff et al., 2009). AZ poté Bantuové migrovali na jih Afriky a na vychod, kam
donesli zapadoafrickou komponentu (Schlebusch et Jakobsson, 2018; Vicente et al.,

2021).

Vyznamnou zménu piinesla do genomu africkych populaci mlé¢na produkce,
jednalo se o schopnost travit laktozu. Mlécny cukr neboli laktéza je u savcl Stépena
enzymem laktazou, jejiz produkce je po ukonceni piijmu matefského mleéka zastavena.
V dosp¢élosti je tento jev oznacovan jako laktozova intolerance. Selekci regulacni oblasti
mutovaného LCT genu doslo k moZnosti Stépit laktozu i v dospélosti, tedy laktdzové
perzistenci (LP). Ta je v Africe ve vétsi mife pfitomna u jedincli s pasteveckym Zivotnim
stylem (Swallow, 2003). Jednotlivé varianty LCT genu jsou zmény o jednom nukleotidu,

tzv. SNP (Ségurel et Bon, 2017).

Konkrétni alely LP lze spojit s mistem vzniku mutace podobné, jako je tomu napf.
u mtDNA haploskupin. Evropskd mutace —13910*T je ale dnes pfitomna iv Africe
a to z diivodu zpétné migrace a miseni (Vicente et al., 2019). Neni ale jedinou variantou,
kterd byla do Afriky zanesena migraci. Pied cca 4 tisici lety zapo€ala domestikace

velblouda na Arabském poloostrové, kde vznikla varianta —13915*G u pfedkid dneSnich
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Arabii (Enattah et al., 2008), coz mohlo pfi migracnich vinach na zépad vést k jejimu
Sifeni ptes severni Afriku na Saharu a také do sahelu (Prichodova et al., 2020). Ziskani
adaptace lze totiz urychlit genovym tokem, pokud je vhodna alela v sousedni populaci jiz
pritomna (Schlebusch et Jakobsson, 2018). Hypotéza rozsiteni LP spolu s domestikaci
velblouda je pravdépodobna, i kdyz byl chov velbloudi diive spiSe zalezitosti dopravy
zbozi nez mlééné produkce. K jejimu Sifeni pomohl pravdépodobné i kolaps
jihoarabskych kralovstvi, jehoz letopocet odpovida 1 odhadovanému véku a rastu alely

—13915*G (Priehodova et al., 2017).

Dalsim ptikladem genetické zmény souvisejici s vyzivou je pravdépodobné
i selekce v genu kodujicim amylazu (AMY1) u zemédé€lskych, respektive spise skroby
konzumujicich populaci (Perry et al., 2007). Enzym amylaza $tépi Skrob a pfinasi
tak pro jeho konzumenty zna¢nou vyhodu stejné jako geny souvisejici s travenim lepku,
metabolismem mastnych kyselin a vitamint, které byly selekci také ovlivnény

(Schlebusch et Jakobsson, 2018).

Zemédelstvi, ke kterému se vétSina africkych populaci zacala pted 4,5 tisici lety
ptiklanét, se naptiklad u pygmeji neuchytilo. To, Ze si tito lidé zachovali svou ptivodni
lovecko-sbéracskou subsistenci uprostted zemédélskych skupin, se odrazi i v jejich
biologické odlisnosti (jde o tzv. pygmejsky fenotyp nizké postavy adaptované na Zivot
v deStném pralese) a samoziejmeé 1 genetické diverzité. Adaptace na nizkou postavu
pfinesla vyhody v oblasti termoregulace, ale 1 nevyhody ve formé Spatné dostupnosti
potravy, reprodukce a mobility (Patin et Quintana-Murci, 2018). Je mozné, Ze pygmejsky
fenotyp nizké postavy mohl byt zplisoben az selekénim tlakem ovliviiujici imunitni
systém. Vysoky vyskyt patogenll v prostiedi, kde pygmejové ziji, zvySuji selekeni tlak na
lokusy castnici se imunitni odpovédi. Imunitni reakce jsou fizeny cytokiny — tyto malé
signalni proteiny pfimo ovliviiuji geny, jejichZ produkty mayji také vliv na vysku postavy

(Jarvis et al., 2012).

VEtsi vyznam subsistenéni strategie ovliviiujici demografické expanze zapocal
s holocénem (Prendergast et Beyin, 2018). Doslo k expanzi pasteveckych skupin, oviem
nezéavisle na expanzi Bantu. Mimo jiné doslo k migraci pasteveckych skupin napfic
pasmem sahel. Sahelu pastevci dosahli zhruba pted 3 tisici lety, ale jejich migrace
ze severovychodni Afriky zapocala jiz pted 8 tisici lety (Wright, 2017). Soucasné byla

detekovéana zpétnd migrace do Afriky, kdy sledujeme eurasijskou pifimés v genofondu
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populaci od Cadu na vychod, ale i na zapad u fulbskych populaci (Schlebusch et al.,
2013). Néekteré cadské pastevecké populace, napi. populace Toubou, jsou Blizkym
vychodem ovlivinény pouze kulturné (Haber et al., 2016). Migracni historie
na severovychod¢ Afriky ukazuje na nedavny nebo dosud probihajici tok genti, jenz diive

nebyl mozny z diivodu geografické izolace pousti (Schlebusch et Jakobsson, 2018).

Pro hodnoceni populac¢ni dynamiky lidskych populaci podle genetickych dat je
tedy dobré brat v ivahu rovnéz subsistencni strategii, jazykovou piislusnost nebo ptirodni
prostiedi, které na africkém kontinentu vykazuje znacné rozdily v poméru teploty
a vlhkosti. Nutna adaptace na nova prostfedi migrujicich skupin znamenala i selekci
urcitych fyzickych vlastnosti. Jednim ptikladem za vSechny je adaptace barvy kiize, resp.
pigmentace, s niz je spojeno az 15 genil, z nichz 6 je silné asociovano s pigmentaci
v Africe. Polygenné podminéna pigmentace kiize zavisi na zemé&pisné Sifce (Crawford
etal., 2017; Martin et al., 2017). Tmavy fenotyp zajiStuje ochranu proti nadmérnému
UV zéfeni, a je proto typicky pro rovnikovou Afriku. Naproti tomu svétly fenotyp
podporuje produkci vitaminu D, kterého je nedostatek v severnéji ¢i jiznéji situovanych
oblastech. Obecné tvrzeni zavislosti lokace na pigmentaci klize nabouravaji studie
lokalnich populaci, jejichz predkové migrovali do nového prostfedi nedavno (Crawford

et al., 2017; Schlebusch et Jakobsson, 2018).

Nemén¢ dulezitd a Castecné jiz zminéna je adaptace viici patogenlim nebo strave,
kter4 je v biomu pousté a tropickych destnych lest znaéné rozdilna (Balaresque et al.,
2007; Fumagalli et al., 2011). Selekce vici patogenim je vyznamna hlavné v dobé
rozvoje zemedélstvi, kdy dochéazelo k jejich snaz§imu prenosu z domestikovanych zvitat
(Wolfe et al., 2007). Za nejvyrazngjsi selekci (a typicky ptiklad balancované selekce) je
povazovana adaptace na infekéni onemocnéni malarii, diky niZ je zvySené procento
heterozygotnich jedinci pro geny ovliviiujici fyziologii cervenych krvinek
(tzv. srpkovitou anémii). Zménénd stavba cCervenych krvinek neumoziuje rist
Plasmodia, parazita, ktery je na Clovéka prenaSen komarem Anopheles (Schlebusch

et Jakobsson, 2018).

Holocenni vyvoj populaci v Africe na pozadi klimatickych zmén je oznaovan
jako radia¢ni, ovSem jejich dynamika na vychod¢ a na zdpadé¢ se 1isi. Na vychod¢ je reakci
na sucho migrace a pfi osidlovani novych oblasti diverzifikace ¢innosti ziskavajicich

potravu. Na zapadé€ byly neolitické populace pfi lovu omezeny jen na urcité druhy ryb
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a kopytnikii a pfi migraci na jih pfilezitostné vyuZzivaly rozmanitéjsi potravni zdroje.
Tento model popisuje oportunistické chovani, které je charakteristické pro zapadni

populace, kam neoliticka revoluce dorazila se zpozdénim (Jousse, 2006).

Zaroven se ukazalo, Ze v zapadnim sahelu dochazelo ke genovému toku
mezi pastevci a zemédélei v mensi mife nez tomu bylo na vychodé (Cizkova et al.,
2017b). Tyto poznatky se v této praci pokusim potvrdit, popiipad¢ vyvratit zarazenim
novych, dosud nehodnocenych datovych souborti populaci pastevcli a zemédélcu

stejnymi metodami jako ve vyse uvedené studii.

Nejen hodnoceni subsistencni strategie bude kli¢ové. Také jazykova piislusnost
jednotlivych populaci prosla postupnym vyvojem. Populaci afrického sahelu lze podle
jazykové pfislusnosti rozdélit do tii celk. Jednd se o jazyky spadajici do rodiny
afroasijské, nigerokonzské nebo nilosaharské. Toto rozdéleni vychazi z Greenbergovy
jazykové klasifikace publikované v roce 1963 a rozpracované v fadé dalSich studii
shrnutych napft. v databazi Ethnologue (Eberhard et al., 2021). Afroasijska jazykova
rodina zahrnuje 382 jazyk, nilosaharska 207 a nejpocetnéji s 1551 jazyky je zastoupena
nigerokonzska rodina. VSechny tyto skupiny a vétSinu jejich vétvi se nachazi v centralni
&asti sahelu, konkrétnd v Cadské panvi, ktera je povazovéna i za kontaktni zénu vychodni

a zapadni Afriky (Cerny et al., 2009; Diallo et al., 2022).

3.5 Fylogeneze mtDNA

MtDNA je dédéna z matky na jeji potomky, tedy uniparentalné. V piipad¢€, kdy rodina
nema Zenského potomka, konkrétni mtDNA haplotyp matky se do dal§i generace
nedostane a v populaci tedy zanikd. Dnes$ni genofond mtDNA miiZeme tedy oznacit jako
potomky jedné mtDNA. Jeji nositelka je oznacovéna jako ,,mitochondrialni Eva®, jezZ je
tedy poslednim spole¢nym predkem vSech mtDNA dnes zijicich lidi (Cann et al., 1987).
Haploskupiny LO a L1-6 pfedstavuji ve fylogenetickém stromé dvé hlavni vétve
fylogeneze mtDNA a vyskytem téchto haploskupin je charakteristickd subsaharska
Afrika. Mimo Afriku se rozsifily dvé vétve haploskupiny L3 s piivodem ve vychodni
Africe jiz pted 70 tisici lety. Konkrétné jsou to haploskupiny M a N, které vznikly
pfed 65-50 tisici lety (Fernandes et al., 2012; Soares et al., 2012). Tento letopocet je

1 obdobi expanze moderniho ¢lovéka mimo Afriku (Lipson et al., 2020).
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Haploskupina neboli vétev mtDNA fylogeneze je oznaceni jedné konkrétni
vyvojové cesty. Je slozena z kladii a jednotlivé klady jsou tvofeny liniemi. V piipade
mtDNA haploskupiny LO je jednim z kladi LOa a dalsi vétveni se oznacuje jako LOal,
LOala, LOalal ... atd. Vétveni (bifurkace) haploskupin sdruzuje piibuzné haplotypy
vychazejici z kotene linie. Odhad véku haploskupiny je definovéan jako doba, béhem které
doslo ke zméné¢ mezi dnes dostupnymi sekvencemi a jejich poslednim spolecnym
piredkem. Haplotypové oznaceni je odvozeno na zakladé mutaci odvozenych srovnanim
s Cambridzskou referen¢ni sekvenci (Andrews et al., 1999). Nové sekvenované vzorky
mohou pfinést nové znalosti a naslednou revizi jednotlivych linii. Pfikladem mize byt

eliminace haploskupiny L7 (Behar et al., 2008).

3.5.1 Subsaharské haploskupiny mtDNA

Subsaharska Afrika je charakteristickd vyskytem makrohaploskupiny L. Mimo Afriku se
rozs§itily dvé vétve haploskupiny L3 s ptivodem ve vychodni Africe jiz pied 70 tisici lety.
Konkrétné jsou to haploskupiny M a N, které vznikly pied 65-50 tisici lety (Fernandes
et al., 2012; Soares et al., 2012). Tento letopocet je i obdobi expanze moderniho ¢lovéka

mimo Afriku (Lipson et al., 2020).

Obrazek 2: Fylogeneze mtDNA a distribuce jednotlivych mtDNA haploskupin ve svéte.
Cervend jsou oznalené subsaharské haploskupiny, zbylé barvy oznaluji eurasijské

haploskupiny (Kivisild, 2015).
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Pocatky vyzkumu fylogeneze mtDNA subsaharské Afriky se opiraji o studii
307 neptibuznych jedincli z oblasti jihovychodni Afriky, u kterych byl analyzovan
hypervariabilni segment HVS-1 (Salas et al., 2002). Kompletni sekvence subsaharskych
haploskupin L s dirazem na specificnost nékterych populacnich celki, jako jsou
Khoisané, ukotvuji materndlni dédi¢nost mtDNA a hypotézu plvodu anatomicky
moderniho ¢lovéka a jeho rozsifeni ze subsaharské Afriky na cely svét (Behar et al.,
2008). Prestoze je mtDNA pouze zalezitosti jedné linie historie lidstva, jeji vysoka
mutacni rychlost s dostate¢nou akumulaci nové vzniklych variant je velmi dilezita

pro rekonstrukeci relativné nedavnych udalosti.

Haploskupina LO je charakteristicka pro africky kontinent a predstavuje nejstarsi
rozdéleni mtDNA genofondu (Rito et al., 2013). Pozd¢ji doslo k rozsiteni haploskupiny
L1, kterou pied 80-60 tisici lety v etnosti pies 70 % prevysily haploskupiny L2 a L3.
Pivod haploskupiny L1 je spjat se stiedni Afrikou, pticemz jeji klad L1b je lokalizovan
vice na zapad (Salas et al., 2002). Shodné Sifeni na severozapad kladu L1b, ale i L1c je
pravdépodobné odrazem obchodu s otroky (Rosa et Brehm, 2011). Tento klad byl spolu
s LOa nalezen u koster v Shum Laka v Kamerunu, které jsou datované do dvou obdobi.
Star$i nalezy koster pochazi z mladsi doby kamenné (cca pied 8 tisici lety) a mladsi
ze zacatku doby zelezné (cca pied 2,5 tisici lety) (Lipson et al., 2020). Spolu s velkym
skalnim Ukrytem Iwo Eleru je Shum Laka dal§im mistem, odkud pochdzi dosud bohuzZel
sporé nalezy pozdniho pleistocénu a holocénu stfedni Afriky (Cerny et al., 2021; Lipson

et al., 2020).

JiZ béhem rané faze vyvoje mtDNA doslo ke sloZitym demografickym zménadm
na africkém kontinenté€; s populacni strukturou je tfeba pocitat jiz v obdobi pted 100 tisici
lety. Toto tvrzeni doklada napt. vyskyt haploskupiny L1cla ve stfedni Africe u pygmeja
(Quintana-Murci et al., 2008) nebo haploskupiny LOd a LOk u Khoisanti (Tishkoff et al.,
2007), kde tyto haploskupiny tvoii vétSinu mtDNA genofondu téchto populaci. Zbylé
haploskupiny byly do populace téchto lovci-sbéracli zaneseny relativné nedavno,
napf. bantuskou expanzi a naslednym misenim ve stfedni i jizni Africe. Izolované
haplotypové mtDNA klady ukazuji také na jista pravidla pii uzavirani snatkli. Vzhledem
k tomu, Ze Khoisané a pygmejové nepiijimaji divky z okolnich populaci, stava se
postupem cCasu jejich maternalni genofond chudsi (Bailey, 1991; Behar et al., 2008; Salas
et al.,, 2002). Trochu jinak je tomu v pfipadé chromozomu Y, ktery se dédi po linii

paternalni (Verdu et al., 2013).
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Objasnéni vyskytu dneSnich haplotypovych variant LOd a LOk u khoisanské
populace ma dvé verze. Prvni je rozsifeni téchto haploskupin do jizni Afriky v dasledku
migrace a nasledné rozdé€leni populace, jehoz diisledkem bylo za pomoci genetického
driftu zvyseni frekvence haploskupin LOd a LOk. Evoluce haploskupin LO 1 L1-6
probihala soubézné. Geneticky drift je zde umocnén vlivem ndhody (Watson et al., 1997).
Geneticky drift vedouci ke vzniku haploskupin LOd a LOk je datovan do obdobi
posledniho spolecného piedka pro obé haploskupiny. Jednalo se o haploskupinu LOabfk,
k jejimuz oddéleni doslo pied 140 tisici lety. Z této haploskupiny o cca 50 tisic let pozdéji
vznikl haploskupinovy klad LOabf a LOk, ktery se zacal diverzifikovat az v poslednich
40 tisici letech a jeho vznik je datovan do jizni Afriky na rozdil od sesterské vétve
s pravdépodobnym plivodem ve vychodni Africe. Druhou variantou je koexistence dvou
menSich populaci, jez se rozdélily pfed 210-140 tisici lety. Fylogeneze haploskupin
L0 a L1-5 ve vychodni i jizni Africe vedla v ramci haploskupiny LO k rané nezavislé
evoluci, jejimz vysledkem jsou haploskupiny LOd a LOk. Opét za ucinku genetického
driftu, ktery méa na mensi populace vyssi vliv. Prevazna distribuce kladii LOd a LOk v jizni
Africe znaci piivod haploskupiny LO v jizni Africe. Populacéni ptiriistek pred 15 tisici lety
je sice patrny u haploskupin jizni Afriky (LOd a LOk), ale nenachazime ho u khoisanské
populace. Vysvétlenim je interakce Khoisanl s okolnimi populacemi - predky Bantl

(Behar et al., 2008; Rito et al., 2013).

V obou piipadech je oddéleni khoisanské populace a pro né charakteristickych
haploskupin datovano jesté pred prvni moznou expanzi moderniho ¢lovéka mimo Afriku.
Uz tehdy tedy existovala urcita struktura africké populace. OvSem potvrzeni ¢i vyvraceni
jednotlivych hypotéz a urceni kolébky lidstva mezi jizni a vychodni Afrikou je
jen na zakladé genetického vyzkumu bez dostatecnych paleoantropologickych nalezl
nemozné. Vyzkumy nicmén€ potvrdily, Ze matrilinedrni struktura neni omezena
jen na izolované populace. Toto tvrzeni doklada i osidleni zbytku svéta haploskupinami
N a M, oproti zbylému poctu v té dobé¢ se vyskytujicich mtDNA linii. Ur€enti jejich poctu,
nejen v dobé osidleni lidstva mimo Afriku, je klicové pro pochopeni minulosti (Behar

et al., 2008).

Pted 120-140 tisici lety doslo k odd¢€leni haploskupiny L2 (Kivisild et al., 2004).
Jeji rozsiteni ve vychodni Africe je typické na izemi Egypta, Sudanu, Etiopie, Keni,
Rwandy a Tanzanie (Gonder et al., 2007). Haploskupina L2 je dnes rozsifena v celé

Africe a pravé ona dokazala objasnit spoustu interakci. Jeji plivod je lokalizovan
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na zapad¢ kontinentu (Harich et al., 2010; Salas et al., 2002), ale jeji distribuce byla
znaén€ ovlivnéna migracemi mezi vychodni a stfedni ¢asti Afriky. Prichod haploskupiny
L2 vychodni Afrikou byl ovSem velmi rychly, nebo Zadny. L2a tvofi také az 40 %
genofondu populace Tuaregl, kde odkazuje na miseni s vychodoafrickymi populacemi
(Ottoni et al., 2009; Pereira et al., 2010a; Salas et al., 2002; Watson et al., 1997). Cetnost
vyskytu L2 byla ovlivnéna tfemi hlavnimi expanzemi a obchodem s otroky. ZvySena
efektivni velikost populaci s L2 haploskupinou byla béhem historie detekovana dvakrat
(Silva et al., 2015). Prvni popula¢ni rust nastal pii piechodu z pleistocénu na holocén
a druhy pfi bantuské expanzi. Klimatickd zména pted cca 50 tisici lety témto expanzim
predchazi a mize se jednat o udalost, jejimz dasledkem mohla byt ve sledu riznych
udalosti migrace mimo Afriku tzv. Out of Africa (Shriner et Rotimi, 2018; Silva et al.,
2015).

Haploskupiny L3 a L4 se od haploskupiny L2 oddélily pied 110 tisici lety (Torroni
et al., 2006). Haploskupina L3 je zastoupena na vychod¢ Afriky mnohem castéji
nez haploskupina L4. Ob¢ haploskupiny maji vychodoafricky plivod. Vznik
haploskupiny L4 je odhadovan pted 95 tisici lety, vznik L3 o néco pozd¢ji (Behar et al.,
2008; Salas et al., 2002; Soares et al., 2009). Krom¢ velmi dobfe zndmé expanze
haploskupiny L3 mimo Afriku expandovala také na zépad, kde jsou nejCastéji zastoupené
jeji klady L3d a L3b spojené s bantuskou expanzi (Rosa et Brehm, 2011; Watson et al.,
1997).

Casové obdobi pro divergenci haploskupiny L5 nasleduje po oddéleni
haploskupiny L1 a pfed oddélenim haploskupiny L2, cca pifed 120-140 tisici lety
(Kivisild et al., 2004). Jeji rozsifeni ve vychodni Africe je typické na uzemi Egypta,
Sudanu, Etiopie, Keni, Rwandy a Tanzanie (Gonder et al., 2007).

L6 haploskupina ve vychodni Africe byla oddélena teprve pred 22 tisici lety

s omezenym vyskytem v Etiopii a Jemenu (Behar et al., 2008). Dtivesi fylogeneze

haploskupiny L6 probihala spolu s haploskupinami L3 a L4 (Torroni et al., 2006).

3.5.2 Eurasijské haploskupiny mtDNA

Obdobi expanze anatomicky moderniho ¢lovéka mimo Afriku je spjato s diverzifikaci

haploskupin N a M ze spolecné subsaharské vétve L3 (Macaulay et al., 2005; Soares
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etal., 2012). Tyto haploskupiny oznacujeme jako eurasijské, jelikoz vznikly

az mimo Afriku na izemi Eurasie, viz obrazek 2 (Kivisild, 2015; Macaulay et al., 2005).

Mimoafrickd populace je tvofena pievazné makrohaploskupinou N, ktera se dale
rozdélila na haploskupinu R, jejiz hlavni podskupinou je haploskupina U. Mistem vzniku
haploskupiny R je stfedni Asie. Haploskupina P z R je haploskupinou piekracujici
pted cca 40 tisici lety kontinent Asie do Australie a Nového Zélandu. Klady H, H1, H3
a V byly nasledn¢ pieneseny z Evropy ptes Gibraltarsky praliv do severni Afriky (Achilli
et al., 2005). Haploskupiny J, T a K jsou cetn¢jsi na severovychod¢ Afriky (Kujanova
et al., 2009), severozapad je hustéji osidlen haploskupinami U6, H a V (Coudray et al.,
2009).

Haploskupina U je rozsifena jak v Evrop¢, tak i v jihozdpadni Asii. Pfitomnost
jejich rznych linii byla v této oblasti znacné rozsifend a majoritni az do zacatku holocénu
a obecn¢ charakterizuje tehdejsi lovecko-sbéracské populace (Richards et al., 2000;
Soares et al., 2010). OvSem né¢které tidaje potvrzuji pfitomnost dalsich linii haploskupiny
R (J, T, K) jiz béhem neolitu (Richards et al., 2016). Dnes je pro oblast Blizkého vychodu
charakteristicka ptitomnost kladu U1 a U3. U4 a U5 ma vysoky vyskyt hlavné v Evropé
(Achilli et al., 2005; Richards et al., 2000).

Specifické je osidleni severni Afriky haploskupinou U6 v dobé pozdniho
pleistocénu dolozené nedavno i analyzou aDNA (van de Loosdrecht et al., 2018).
Sesterska haploskupina U5 se S$ifila podél jizniho pobiezi Stiedozemniho mofe.
Kontinuita nebo nahrazeni populace je u tohoto kladu s odliSnou distribuci spojovana
s kulturou dabban v severni Africe a na zépad spolu s iberomaurusienskou kulturou

z Maghrebu (Sahakyan et al., 2017).

Za oblast Maghrebu je povaZzovan region severozapadni Afriky, jehoZ hranici
na vychodég tvoii Nil a na jihu Sahara. Migrace Arabii z Maghrebu do pasma sahel byla
Saharou zna¢n¢ omezena. Oblast iberomaurusienské kultury byla vlidnéjsi, co se
zivotnich podminek tyCe. Pravé tohle centrum je jednim ze zdroji dalSich expanzi
do subsaharské Afriky ze severu. Ze severozapadni Afriky, konkrétné Alziru, kde je jeji
vyskyt nejvyssi, se U6 rozsifila na Kanarské ostrovy (Galvan Santos et al., 1999),
konkrétni zakladatelskou linii zde byla haploskupina U6b1 (Rando et al., 1999). Zpét
na Blizky vychod se poté dostala jen jeho linie U6al, tato re-expanze je spojovana

s Sitenim afroasijskych jazykli (Maca-Meyer et al., 2003). Hlavni linie U6a je rozsifena
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veelé severni Africe. Pivod U6 je potvrzen v jihozédpadni Asii nejpozdéji

pred 4448 tisici lety (Cerny et al., 2021; Macaulay et al., 1999; Pereira et al., 2010b).

Dnes jsou v mtDNA genofondu populaci severni Afriky vidét haploskupiny U6,
US, M1, RO a T1 ptvodné z Blizkého vychodu. Haploskupina T1 je jednou z linii
haploskupiny T, kterd se vyznacuje vysokou vnitini rozmanitosti, ale i malymi rozdily
v kontrolnim regionu mtDNA. Tyto rozdily ztézuji ptesné odhady koalescencniho veku
haploskupiny a expanze haploskupinovych kladi. Znamé jsou haploskupinové klady
T1aT2, u nichz sledujeme hvézdicovitou fylogenezi. U dvou linii haploskupiny
T1 detekujeme mistni expanzi v severni Africe, jez prob&hla v poslednich 6 tisici letech.
Tato neolitickd expanze T1 z Blizkého vychodu ukazuje, ze severni Afrika nebyla

nezavislym mistem domestikace dobytka (Kujanova et al., 2009).

3.5.3 Diverzita mtDNA v sahelu

S vice jak 82 % jsou v sahelu zastoupeny subsaharské haplotypy L0 az L6 (Cizkova et al.
2017b; Diallo et al., 2022; Kulichova et al., 2017). Zbytek tvoii eurasijské skupiny,
pficemz rozdil v jejich procentudlnim zastoupeni mezi pastevci a zeméd¢lci je pod hranici
vyznamnosti. Statisticky vyznamny rozdil najdeme ale v zastoupeni Hlcb a US5b, které
se objevuji mnohem castéji u fulbskych pastevcti (Kulichova et al., 2017). Neni
bez zajimavosti, Ze odhad stafi téchto haploskupin odpovidd rozsifeni pastevectvi
v Africe. Vyskyt H1 v jizni Evropé, stejné jako sdileni haplotypi pro LP mezi Fulby
a Evropany (Vicente et al., 2019), ukazuje na migraci a populacni kontakty (miseni)
pres severni Afriku. Dnes jsou haplotypy H1 jak u populace Fulbt, tak i Tuaregt (Ottoni
et al., 2010; Pereira et al., 2010a). Zéapadoeurasijsky plvod haploskupiny US5 je
pravdépodobné stejny jako u haploskupiny H1 (Kulichova et al., 2017).

USblblb se prevazné vyskytuje v populaci pasteveckych Berberti. Plvodné
zapadoeurasijska haploskupina s odhadem diverzifikace az po expanzi pastevectvi se
do africkych fulbskych populaci musela dostat odliSnou expanzi v jiné dobé (Kulichova

etal., 2017).

Dalsi vyznamna sahelska haploskupina L3f a pfedevsim pak jeji vétev L33 byla
objevena u &adsky mluvicich populaci (Cerny et al., 2009). Analyza haploskupiny L3f
podporuje jazykovou tezi Rogera Blenche (Blench, 1999), kdy ptfedkové dneSnich cadsky
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mluvicich populaci Cadské panve obyvali ped 8 tisici lety oblast vychodni Afriky.
Z povodi stfedniho Nilu migrovali tdolim Wadi Howar pfes Saharu na zapad
k Cadskému jezeru. Zatimco podle teorie Christophera Ehreta pronikly ¢adské populace
k Cadskému jezeru ze severu (Blench, 1999; Ehret, 2002). Zpo&atku se zdalo, Ze tuto
variantu §ifeni podporuje jiz dfive zminéna haploskupina R1b-V88 u NRY (Crucciani
et al., 2010), ale pozd¢jsi studie ukazaly, ze tomu tak nemusi byt (Kulichova et al., 2017;
Shriner et Rotimi, 2018).

Mezi dalSimi vétvemi afroasijské jazykové rodiny (berberské, semitské
a kusitské) je cadskd vétev velmi homogenni s nizkou diverzifikaci. Pavod
haplotypového kladu L3e5 je lokalizovan pied 10 tisici lety v oblasti Cadské panve,
alenejen u cadskych populaci. Odsud byla pifenesena do severozapadni Afriky
az do oblasti Maghrebu (Cerny et al., 2007; Podgorn4 et al., 2013). Migrace mohla nastat
na zacatku holocénu béhem vhodnych klimatickych podminek tzv. Zelené Sahary

(Podgorna et al., 2013).

Vyse zminéné poznatky o haploskupinach U5 1 HI (eurasijskych haploskupin)
a L3 svazbou na zdpadni a stfedni sahel jsou odrazem holocénnich demografickych
expanzi, které ukazuji nejspiSe na Sifeni potravné produkcnich technologii, nejspise
pastevectvi (Diallo et al., 2022). V genofondu sahelskych pastevct sledujeme podobné
haplotypy, coz mize byt zplisobeno nedavnou divergenci, izolaci, nizkym genovym
tokem nebo malou efektivni velikosti populace (Novackova et al., 2020). Toto obecné
tvrzeni plati zejména pro pastevecké populace zapadniho sahelu, u nichz je diverzita nizsi.
Vychodosahelsti pastevcei zvySuji rozmanitost genofondu imigraci arabskych kmenti
a misenim se subsaharskymi populacemi vychodni Afriky (Cizkova et al., 2017b; Triska
et al, 2015). Rozsahld databize mtDNA sahelu a severni Afriky dokladd vyssi
rozmanitost ve vychodni ¢asti tohoto regionu oproti ¢asti zdpadni a celkové i sahelu oproti

severni Africe (Diallo et al., 2022).

3.5.4 Chromozom Y

Na populaéni historii ¢lovéka miZeme nahlizet samoziejmé i1 analyzou dalSiho
uniparentdlniho lokusu, a to diverzitou nerekombinantni ¢asti chromozomu Y, ktery se
dédi po otcovské linii. Posledni spole¢ny ptfedek pro chromozom Y zil v dobé

pted cca 140 tisici lety. Nejhlubsi klad chromozomu Y je detekovan do stfedni
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nebo zapadni Afriky a tyto odhady podporuji vznik AMC na tomto kontinentu (Cruciani
etal., 2011).

Arabsky genofond s haploskupinou R1b-V88 sledovany v Cadské panvi
pfisuzujeme dnes spiSe Sifeni arabskych populaci (Shriner et Rotimi, 2018). To je
pak spojeno s procesem baggarizace (Braukdmper, 1994), nikoli s migraci cadsky
mluvicich populaci (Kulichova et al., 2017), jak se pfedpokladalo diive (Cruciani et al.,
2010). Zpétna migrace R1b do vychodni Afriky s Araby se datuje az po introgresi
zapadoasijskych haplotypti do arabské populace, ktera prob¢hla ve 13. stoleti v Egypté¢.
Tato migrace vstupovala dal na zapad a je ziejma vyskytem haploskupiny R1 v celém
sahelu. Dasledkem je vznik populace Baggart (v arabstin€ znamend baggara v prekladu
krava) (Shriner et Rotimi, 2018). Dalsi euroasijské haploskupiny sledujeme ve vychodni
Africe nejen u Baggart, ale i u jinych Arabt, Nubijcl a obecné u beduinti (Hassan et al.,

2008).
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4 Material

Material pro praktickou ¢ast diplomové prace mi byl poskytnut laboratoti archeogenetiky
Archeologického tistavu AV CR v Praze. Sbér vzorkil prob&hl v letech 2018-2020
pti expedicich do Sudanu (2018) a Mauritanie (2019, 2020) prof. Mgr. Viktorem Cernym,

Dr., Mgr. Eliskou Podgornou a Mgr. Martinou Cizkovou, Ph.D., pod jejimZ dozorem

prob¢hla také laboratorni prace. Sbér vzorkt malijskych populaci probéhl v uprchlickém

tabofe Mbera na mauritanské stran¢ pii hranici s Mali za ucasti mauritanskych kolegu.

K analyze jsem vyuzila celkem 474 vzorkd slin. Pocet vzorkli u 11 sahelskych populaci,

jejich jazykova prislusnost, subsistence a geograficka lokalizace populace je uvedena

v tabulce 1.

Tabulka 1: Seznam vzork® 11 populaci, které byly nové sekvenované, vcetné jejich

jazykové, subsistenéni a regionalni piislusnosti.

Nazev . Lokace Zemépisna Zemépisnd Jazykova Zivotni  Rok
Zkratka Pocet < . wry . . N

populace (zemg) délka sitka rodina  strategie  sbéru

Arabové AMA 18  Z(Mali 4,037 16,515 AA Ze 2020

z Mali

Bellové BEL 22 Z (Mali) -4,257 15,743 AA P 2020

Dadzové DAJ 54 V (Sudan) 24,345 12,738 NS Ze 2018

Fulbové z V4

Mauritanie FMA 47 (Mauritinic) 12,676 16,248 NK P 2019

Fulbové FML 44  Z (Mali) -6,351 14,993 NK P 2020

z Mali

Imragenové IMR 32 Z L. -16,294 19,144 AA Ze 2020
(Mauritanie)

Kababisové KAB 45 V (Sudan) 30,746 16,133 AA P 2018

Maurové  MOO 49 Lo 12693 16874 AA P 2019
(Mauritanie)

Soninkové ~ SNK 51 Z L. -12,889 15,661 NK Ze 2019
(Mauritanie)

Tuaregové TGM 63 Z (Mali) -4,337 16,225 AA P 2020

Zaghawové ZGW 49 V (Sudan) 23,510 13,052 NS P 2018

Z=zapad/V=vychod

P=pastevci/Ze=zemédelci

AA=afroasijska/NK=nigerokonzska/NS=nilosaharska

37



Ptipravu malijskych vzorkii na sekvenaci a dalsi laboratorni postup jsem provedla
osobné u HVS-2 a ¢astecné u HVS-1 (DAJ, FMA, KAB, MOO, SNK a ZGW). Izolaci,
PCR amplifikaci a ptipravu na sekvenovani HVS-1 zbylych populaci provedl Mgr. Mame
Yoro Diallo, ktery mi vysledky poskytl pro kompletni datovy soubor.
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5 Metody

5.1 1zolace mtDNA

Vzorky slin byly sbirany do odbérovych zkumavek, které jsou soucasti kitu
Oragene*DNA | OG-500 vyrabéného firmou DNA Genotek a obsahujiciho konzervac¢ni
roztok pro stabilizaci DNA. Postup izolace jsem provedla podle protokolu dodavaného
spolu s vyse uvedenym kitem (piiloha 1). K izolaci DNA jsem pouzila purifika¢ni roztok
OragenePurifier (OG-2LP), ktery oddéli DNA od nezadoucich slozek. 95% etanol vysrazi
DNA a jeji dalsi promyvani 70% etanolem odstrani zbytek necistot. Vyizolovanou DNA
jsem rozpustila v deionizované vod€. Takto pfipravené vzorky jsem ihned pouZzila

k dal$imu postupu amplifikace nebo zamrazila pfi teploté -20 °C.

5.2 PCR amplifikace

In vitro namnozeni (amplifikace) vybrané ¢asti izolované DNA pomoci polymerazové
fetézové reakce (PCR) je rychly a efektivni zpiisob, jak ziskat vybrany tsek DNA
ve velkém mnozstvi kopii. Amplifikovany tsek je ohranieny primery, které jsou
komplementarni ke znamé sekvenci templatové DNA. Primery oznacené F a R (z angl.
forward a reverse) jsou kratké oligonukleotidové fetézce o velikosti cca 20 part bazi (bp).
Tyto sekvence nevykazuji specifickou vazbu s dal§i ¢asti izolované DNA, netvori
vlasenky a ani se komplementarné navzdjem nevdzou. Samotnd reakce je zavisla
na pfitomnosti DNA-polymerazy, ktera pfipojuje volné deoxyribonukleotidy (dATP,
dCTP, dTTP, dGTP) komplementarné k templatovému vlaknu DNA. Dalsi nezbytné
slozky PCR reak¢éni smési, krom&€ DNA-polymerazy, primerli, templatové DNA

a volnych deoxyribonukleotidii jsou hofe¢naté ionty, deionizovana voda a pufr.

Pii PCR amplifikaci jsem pouZivala Master Mix od firmy Promega. GoTaq®
G2 Green Master Mix, ktery obsahuje pufr, hofec¢naté¢ ionty, DNA-polymeradzu
(GoTag-polymeraza) a deoxyribonukleotidy (dINTP). K Master Mixu jsem ptidala vodu
zbavenou nukledz a forward a reverse primery. Jednotlivé objemy chemikalii a protokol
PCR amplifikace je soucasti ptilohy 2. Amplifikace prob¢hla v termocykleru Eppendorf
AG. Cyklické opakovani amplifikacnich reakci spocivd ve stfidani tfi krokt
v nésledujicim potadi — 1) denaturaci, rozruseni vys$Sich nez sekundérnich struktur

templatového vlakna DNA, 2) annealingu — nasednuti primert s vysokou specifitou
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(v mém ptipadé byla zvolena specificka teplota 58 °C) a 3) elongaci — syntézy nového
DNA vlakna ptidavanim volnych deoxynukleotidit DNA-polymerazou. Pro kazdy krok
existuje Uzké teplotni i1 Casové rozmezi. Optimalizovany teplotni program PCR

amplifikace pro potfeby analyzy je soucasti ptilohy 3.

Cilem amplifikace bylo namnozeni hypervariabilnich usektt HVS-1 a HVS-2
mtDNA s pomoci primeru P23F a P23R pro HVS-1 a P24F a P24R pro HVS-2. Délka,
sekvence primert a pozice nasednuti v ramci mitochondridlniho genomu je soucasti

ptilohy 4.

5.3 Gelova elektroforéza

Fragmenty DNA rtzné délky se pohybuji rozdilnou rychlosti. Mensi fragmenty se
pohybuji rychleji nez ty delsi. Téchto vlastnosti se vyuziva pfi separaci nukleovych
kyselin v elektroforetickém gelu. Zaporny ndboj DNA umoziuje jejich pohyb
v elektrickém poli jednim smérem k anod¢ pouze podle velikosti fragmentd, kratsi
fragmenty doputuji k anod¢ diive nez delsi. Tuto vlastnost jsem sice nevyuzila, ale
separace amplikond mi slouZzila ke zméfeni jejich koncentrace a k primarnimu ovéfeni,

ze vzorek obsahoval DNA a zda PCR spravné probéhla.

Ptipravila jsem 1,5% agarozovy gel. 0,8 g agardzy bylo smichano s 12 ml TBE
(Tris, kyselina borita, EDTA) pufru a dofedéno do 60 ml destilovanou vodou. Po rozehtati
a rozpusténi jsem do gelu pfidala 3 pl interkalacniho barviva GelRed™. Barvivo

vizualizuje amplifikované fragmenty DNA po prosviceni gelu UV svétlem.

Pti chladnuti se vytvaii mezi molekulami agardzy v gelu nekovalentni vazby
a vznika sito. Timto sitem prochéazi fragmenty nukleovych kyselin. Do jamek gelu jsem
pipetovala 1 ul PCR produktu a 10 pl markeru molekulové hmotnosti GeneRuler™ 50 bp
DNA Ladder. Marker molekulové hmotnosti umoziiuje relativni zhodnoceni velikosti
separovanych fragmenti HVS-1 a HVS-2. Piesny postup ptipravy agar6zového gelu

a podminky separace jsem popsala v ptiloze 5.

Z elektroforetogramu, ktery obsahoval i marker relativni molekulové hmotnosti,
jsem odecetla koncentrace PCR produktii pomoci programu SynGene. Podle koncentraci

jsem jednotlivé vzorky natedila na cca 40 pg/ul a spolu s primery (0,1 mM koncentrace)
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je odeslala na sekvenaci. Sekvenac¢ni reakci spolu s purifikaci provedla firma Macrogen

Europe B.V. v Holandsku.

5.4 Vyhodnoceni dat

Sekvence mtDNA 474 vzorkl jsem odecitala z chromatogramt. Z prvniho uspé$ného
sekvenovani HVS-1 u populace Maurt, Zaghawt, Fulbli, Kababist, Soninki a Dadzi
jsem ziskala sekvence o délce cca 800 bp. U zbytku populaci HVS-1 mi byl poskytnut
jiz vysledny dataset pro kompletaci s HVS-2. Asi 11 % vSech chromatogramtt HVS-1
bylo kvili heteroplazmii (polyC tsek) osekvenovano pouze z Casti (cca jen 350 bp).
Sekvenovani téchto usekll jsem opakovala za pouziti stejného amplikonu, ale reverzniho

primeru (P23R).

Vysledné chromatogramy forward a reverse sekvenovani HVS-1 jsem nasledné
slozila. Jen u velmi malého procenta vzorkl (~ 1 %) byla nutnd uplnd reamplifikace

z divodu Spatného odecteni nukleotid.

Sekvenace vzorki s primery (P24F) pro HVS-2 byla provedena stejn€ a dosahla
podobné procentudlni uspésnosti jako s P23F. Sekvenace s P24R byla nutna jen u 7 %
vzorkll a nutnd reamplifikace vzorkdt HVS-2 byla procentualné stejna. Délka ziskaného
fragmentu HVS-2 byla cca 900 bp a kolem 440 bp a 650 bp jsou v oblasti heteroplazmické
polyC useky.

2 % vsSech vzorkl ziskanych pro analyzu nebylo mozné pouZzit k odeslani
na sekvenaci at’ uz z divodu chyby béhem laboratorniho postupu, nebo S$patného
vstupniho materialu, ktery DNA neobsahoval. V obou ptipadech se nemoznost pouZiti

vzorku ukazala na elektroforetogramu, kde chybél detekovany band.

Zacatky a konce chromatograml jsem opravila v programu Chromas 2.6.6
(www.technelysium.com.au), pro alignment celého datového souboru jsem pouzila
program BioEdit 7.2.0 (Hall, 1999). Piipraveny dataset jsem pouzila pro inter
a intrapopulaéni analyzy. Identifikace mutaci probéhla srovnanim s CambridZzskou
referencni sekvenci (rCRS), kterou prvné publikoval Anderson et al. (1981) a pozdéji

revidoval Andrews et al. (1999).

Intra a interpopulac¢ni analyzy byly provedeny s 1909 sekvencemi mtDNA.

Z nov¢ analyzovanych vzorkl jsem pouzila 96 % sekvenci, zbytek byl pro nedostate¢nou
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kvalitu vyloucen. Piesna délka sekvence slozend ze segmentu HVS-1a HVS-2je 1119 bp
na pozicich 16024-16569 a 1-573 mtDNA genomu (ktery ma celkem 16569 bp)
(Anderson et al., 1981; Andrews et al., 1999). Jesté pfed samotnou populacni analyzou
jsem z dat odstranila délkovou heteroplazmii. Ta vznikd v disledku delsiho tseku
cytosintl v fadé (polyC usek), ktery je obvykle prerusen thyminem (CCCCCTCCCC),
takze nedochazi ke sklouznuti DNA-polymerazy pfi replikaci. V disledku mutace T—C
vznikd u molekul s fadou cytosiniit (CCCCCCCCCC) délkova heteroplazmie. Soucasti
analyzované sekvence byly tii délkové heteroplazmie. U HVS-1 se jednda o pozice
16184-16194 au HVS-2 o pozice 303-315 a 515-524. Odstranéni téchto segmenti bylo
nutné tak, aby vysledky neobsahovaly falesné delece a inzerce a vzorky §lo mezi sebou
porovnat. NejCastéji objevované mutace mimo heteroplazmicky usek jsou tranzice

a transverze, mén¢ Casto delece a inzerce (ztrata ¢i vloZzeni jednoho nebo vice nukleotidi).

Kone¢na délka sekvence byla 1085 bp, coz odpovida i délce mtDNA segmentu
datasetu publikovaného jiz diive (Cizkova et al., 2017b). Konkrétné se jedna o vzorky
populaci dosud nasbiranych laboratoii archeogenetiky Archeologického ustavu AV CR
v Praze, plus populace z publikacni c¢innosti jinych badatelskych tymi. Detailni
informace k souboru, ktery slouzil k vypracovani této diplomové prace, jsou soucasti

ptilohy 6.

5.4.1 Intrapopula¢ni analyza

Podstatou intrapopulaéni analyzy je zhodnoceni diverzity v ramci jednoho popula¢niho
celku. Pro tento ucel jsem vyuzila program Arlequin 3.5.1.2. (Excoffier et al., 2005).
Pro hodnoceni genetické diverzity jsem jako zadkladni parametry k porovnani vybrala
pocet haplotypti, pocet polymorfnich mist, genovou diverzitu, nukleotidovou diverzitu,
primérny pocet parovych rozdill a testy selekéni neutrality, kam patfi Tajimtiv D test

(Tajima, 1989) a Futiv Fs test (Fu, 1997).

Specifickou kombinaci mutaci pro danou sekvenci DNA oznacujeme
jako haplotyp. Mutace (tranzice, transverze, delece, inzerce) je lokalizovana na pozici,
kterou oznacujeme jako polymorfni. Kazdy haplotyp je urcen specifickou sadou mutaci
vzhledem k referencni sekvenci, v mém piipadé rCRS. Rozd€leni mtDNA haplotypt
do pfislusnych haploskupin jsem provedla pomoci programu Haplogrep, jenz jednotlivé
sekvence porovnava v celosvétové databazi PhyloTree (van Oven et Kayser, 2009). Skore
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spolehlivosti pfifazeni haploskupiny k sekvenci nabyva hodnot 0,5-1. Pfi hodnoté
0,5 v analyzované sekvenci nebyla nalezena z4dnd mutace jednoznacnd pro urceni
haploskupiny a hodnota 1 znaCi perfektni shodu. Algoritmus programu pracuje
se systémem okamzité kontroly kvality QC (z angl. Quality Control). Pokud je vysledek
ptifazené haploskupiny nejednoznacny, jsou soucasti vystupniho souboru také dalsi

mozné haploskupiny (Weissensteiner et al., 2016).

Genova diverzita (respektive haplotypova diverzita haploidni sekvence)
se pohybuje vrozmezi hodnot 0 az 1 a je ekvivalentem ocekavané heterozygozity
u diploidnich dat. Lze ji definovat jako pravdépodobnost, ze dva ndhodné¢ vybrané
haplotypy budou stejné. U populaci, kde je genova diverzita 1, je pocet specifickych
haplotypli roven poctu analyzovanych vzorkli a naopak. Tedy ¢im vice je haplotypil,
tim vys$$i je pomér heterozygotnosti populace jako celku. Heterozygotnost vyjadiuje

podil heterozygotnich jedinci pro dany lokus (Jobling et al., 2005).

Pro popis naméfenych hodnot genové diverzity v grafickém zobrazeni jsem
zvolila krabicovy graf, ktery datovy soubor vzorkl rozd€luje ttemi kvartily na ¢ctyti sady
dat. Stfedni ¢ast grafu, tzv. krabice, ohraniCend prvnim a tfetim kvartilem zahrnuje
hodnoty vyssi nez 25 % a nizsi nez 75 % dat v souboru. Ve stanoveném rozmezi je 50 %
véech hodnot. Usecka protinajici krabici vodorovné je median, zobrazuje hodnotu, ktera
déli datovy soubor na dvé stejné poloviny podle poctu dat, nikoli podle hodnoty. Kitizek
uvnitf krabice znac¢i primér hodnot. Hodnoty niZsi nez 25 % a vyS$si nez 75 %, jejichz
variabilita je men$i nez 1,5 nasobek rozdilu prvniho a tietiho kvartilu, jsou v grafu
vyobrazeny jako smérodatna odchylka ve svislé ise¢ce nahoru i dolli od stfedni Casti
grafu. Zbylé odlehlé hodnoty jsou vyobrazené¢ jako jednotlivé body grafu
mimo vodorovnou linii (Pecen et Kasik, 2014). Stejné¢ grafické znazornéni jsem

dale vyuzila pro hodnoty nukleotidové diverzity a primérného poctu parovych rozdild.

Nukleotidova diverzita se zna¢i pismenem fecké abecedy m. Je definovéana
jako prumérny rozdil dvou homolognich nukleotidii v kazdém mozném misté sekvence
DNA nahodné vybran¢ho populacniho vzorku. Vyjadieni rozdilu mezi homolognimi
sekvencemi koresponduje s o¢ekévanou heterozygotnosti a je vhodna pro popis diverzity
mezi a uvnitt populaci ¢i subpopulaci, jejich ptibuznosti vcéetné evolu¢nich vztaha,
a to nejen u populace zivoc€isné, ale 1 rostlinné (Nei et L1, 1979; Jobling et al., 2005; Kilian

et al., 2007).
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Pokud je par homolognich nukleotidli rozdilny, jejich pocet lze vyjadfit
jako prumérny pocet parovych rozdilii, coz je soucet vSech rozdili déleny poctem vSech
part. Dulezitym parametrem je rozlozeni parovych rozdila v populaci, které je dobrym
ukazatelem piedchozi populacni expanze nebo naopak stagnace. Teorie hrdla lahve
(tzv. bottleneck), tak je popséna situace, kdy populace klesad na pocetnosti, naopak

pfi zvySujici se populacni velikosti zaziva expanzi (Bonneuil, 1998).

Rozdily mezi sekvencemi vyhodnocuji i testy selek¢ni neutrality, napt. bilateralni
Tajimuv test D a unilateralni Futiv Fs test (Ferretti et al., 2010; Fu et Li, 1993). Tajimtv
D test porovnava rozdily mezi dvéma ukazateli genetické diverzity - rozdil mezi
pramérnym poctem parovych rozdili a poctem segregujicich mist v sekvenci (Tajima,
1989), zatimco Fulv Fs test funguje na zédkladé porovndvani celkového poctu mutaci
a mutaci, které se genealogicky vyskytuji prvné. Tento test ma vyssi citlivost nez vyse
zminény Tajimtv D test a je obecné vhodnéjsi k detekci ve velkych datovych souborech.
Uvadi se, Zze pro malé velikosti souborti je vhodnéjsi R2 test (Ramos-Onsins et Rozas,

2002; Subramanian, 2016).

Nulova hypotéza u testl selekéni neutrality fikd, Ze na lokus selekce nepisobi.
Testy ovSem nejsou schopny dostatecné dobie odfiltrovat vliv demografickych udalosti,
resp. zmén efektivni velikosti populace. Proto mohou indikovat jednak riizné typy
selekce, zaroven ale 1 demografické zmény, ¢ehoZ jsem vyuzila i ve své diplomové praci.
U ziskanych vysledkl testli selekéni neutrality se v naSem ptipad¢ neptedpoklada,
ze ukazou selekéni historii, nebot’ u lidské mtDNA je selekce nepravdépodobna (Kivisild
et al., 2006). Oba testy zachycuji spiSe demografické zmeny populace. Kladné hodnoty
mohou naznaCovat zmenSeni efektivni velikosti, protoZe jsou zplisobené nizkymi pocty
polymorfismi (s malou a vysokou frekvenci). Naproti tomu vysledkem nartstu
polymorfismi jsou negativni hodnoty Tajimova D, coz poukazuje na populacni expanzi

(napf. po kontrakci z divodu efektu hrdla lahve).

Zhodnoceni statistické vyznamnosti (p-hodnota) testii selekéni neutrality probiha
v programu Arlequin pomoci simulace (simulovana vs. pozorovana data). Vysledna
hodnota udavé pravdépodobnost, s jakou je hodnota Tajimova testu D u simulovanych
dat stejnd, nebo vEétsi nez u pozorovanych dat. Vysledek testu a jeho p-hodnota jsou potom

posouzeny v kontextu tradicni hladiny vyznamnosti (p>0,05; p<0,05) (Tajima, 1989).
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Vzhledem k unilaterdlnosti Fuova testu Fs je doporuceno zpiisnit posouzeni hladiny

vyznamnosti na 0,02 (Fu, 1997).

5.4.2 Interpopulacni analyza

Pro porovnani rozdili mezi jednotlivymi populacemi jsem rovnéz pouzila nabidku analyz
v programu Arlequin 3.5.1.2. Jednou z moznosti, jak populace mezi sebou hodnotit, je

sdileni haplotypii, a to bud’ napiimo, nebo prostfednictvim haplotypové site, viz dale.

Pro popis populacni struktury slouzi analyza molekularniho rozptylu (AMOVA)
(Excoffier et al., 2005). Dnesni lidské populace si jsou vice podobné nez rozdilng, rozdily
se pohybuji okolo 5-10 %, coz miizeme popsat F statistikou podle Sewalla Wrighta, ktery
definoval fixaéni indexy jiz ve 20. letech minulého stoleti. Evolu¢ni procesy piimo
ovliviiyji genetickou diverzitu populaci. Mezi hlavni patii geneticky drift a ptirozeny

vybér (Wright, 1931; Holsinger et Weir, 2009).

Strukturu jsem hodnotila na zékladé tii parametri — podle strategie obzivy,
jazykové a regiondlni pfislusnosti. K vyjadieni variance slouZzi fixa¢ni indexy @ct, @sc,
a®sr. Prvni znich, @cr, udédva variabilitu mezi skupinami, tedy napft. rozdily mezi
populacemi riizné jazykové piislusnosti (Afroasijci vs. Nilosaharci vs. NigerokonZan¢),
populacemi rizného regionalniho ptivodu (vychod vs. zépad sahelu) nebo skupinami
odlisného Zivotniho stylu (pastevci vs. zeméd€lci). ®sc hodnoti variabilitu
mezi populacemi uvnitf skupin a ®sr hodnoti variabilitu mezi vSemi populacemi
bez jakéhokoliv zatazeni do skupiny. Proto je pro zhodnoceni populacni struktury klicové
porovnani hodnot ®@ct a ®Psc. Vyssi hodnota dcr nez Dsc ukazuje na veétsi geneticke

rozdily mezi sledovanymi skupinami nez uvnitf t€chto skupin.

Statistickd analyza haploidniho genomu mtDNA v oblasti D-loop je hodnocena
v celé praci pomoci fixa¢niho indexu Fsr, respektive ®sr, ktery souvisi ptimo s frekvenci
alel mezi popula¢nimi celky a v rdmci jedné populace hodnoti miru podobnosti
jednotlivych haplotypt. Hodnota je tim mensi, ¢im je vyS$si mira podobnosti, tedy nizsi
diverzita. Naopak vysokou diverzitu znaci vysokd hodnota ®sr indexu. Pfi interpopulacni
analyze se ke korekci ®sr indexil pouziva 0 korekce, jez zavisi na velikosti daného

®st indexu (Holsinger et Weir, 2009).
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K parovému porovnani genetickych vzdalenosti podle Reynoldse et al. (1983)
mezi populacemi jsem pouzila opét program Arlequin 3.5.1.2. (Excoffier et al., 2005).
Jako korek¢ni parametr jsem pouzila model Kimura 2P (Kimura 2-parameter distance),
ktery odhaduje evolu¢ni vzdalenosti. Jedna se o metodu korekce vypoctu genetickych
vzdalenosti, kdy zohlednujeme rizné vahy substituci v genomu. Konkrétné¢ Kimura 2P
pocitd s viceCetnymi substitucemi na lokus a s jejich rliznymi Cetnostmi. Substituce
nukleotidu v sekvenci DNA lze dé¢lit na tranzice a transverze. Transverze a tranzice
vznikaji v rozdilném pomeéru. V piipadé homologniho mista tvofeného stejnymi
purinovymi nukleotidy (AA) muize dojit v paru k zdméné za purin (AG) nebo k zdméné
za pyrimidin (AC nebo AT). Pro Ctyfi typy bazi tak mohou nastat celkem 4 mozné zmény
tranzic, u transverzi dokonce az 8. U tranzice se pomér moznych substituci, respektive
rychlost zmény nukleotidu znaci a, ale pomér moznych substituci transverze je dvakrat
vyssi, lze ji vyjadrit jako 2. Presto je realny vyskyt transverzi nizsi. V pripadé mtDNA
jsou tedy tranzice Castéj$i nez transverze. Zaména purinu za purin nebo pyrimidinu
za pyrimidin, tedy substituce tranzici, je Castéjsi a v pribchu evoluce tak nedochazi
ke zmén¢ aminokyseliny (Kimura, 1980). Gamma hodnota — mira substituce se ¢asto lisi
od mista k mistu v rdmci sekvence. Tvar tohoto rozdéleni je potom uréen hodnotou
znamou jako parametr gamma, tzv. parametr tvaru. V ramci analyzy s mtDNA jsem

konsensualné vyuZzila hodnotu 0,4 (Poloni et al., 2009).

Matice Reynoldsovych vzdalenosti byla logaritmicky pfevedena na matici
koancestralnich koeficientt, které jsem vyuzila pro sestrojeni grafu pomoci metody MDS
(z angl. Multidimensional Scaling). K tomuto ucelu jsem pouzila programovaci jazyk R
a jeho GUI (z angl. Graphical User Interface) aplikace RStudio 1.4.1103 (R Core Team,
2017).

Graficky znazornéné genetické vzdalenosti pomohou 1épe definovat rozdilnost,
resp. podobnost jednotlivych populaci. Zobrazeny jsou ve dvojrozmérné roviné pomoci
MDS grafu, konkrétné v dimenzich 1 (MDS1) a 2 (MDS2). K dispozici je také zatézova
hodnota (tzv. stress value) udavajici spolehlivost grafu, resp. jak moc byly jednotlivé
vzdalenosti rozlozenim do grafu ovlivnény. Blizkost nule ukazuje na spolehlivé
zobrazeni, spolehlivost do 0,1 oznacuje solidni vysledek a nad 0,2 je vysledek vérohodny

j1Z méné (Manly et Navarro Alberto, 2020).
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Pomoci programu Migrate-n 4.0 jsem hodnotila miru migrace mezi jednotlivymi
skupinami populaci (Beerli, 2009). Migracni matice umoznuje vypocitat miru migrace,
pficemz uvazuje asymetri¢nost intenzity migrace, velikosti a slozeni populaci. Veskeré
parametry jsou podlozeny Bayesovou interferenci, kterd odhaduje nejpravdépodobné;si
vysledek na zdkladé Monte Carlo Markovych fetézci (MCMC). Jednd se o integracni
autokorekéni techniku, jenz bere v potaz posledni vysledek, a zaroven se jedna o metodu
bez paméti, tudiz dalsi vybér vzorku pro vypocet neni pfedem ovlivnén. Technika ma
zaklady v koalescencni teorii (Kingman, 1982), na nizZ jsou postaveny metody F statistiky

populaéni genetiky (Beerli, 2009).

Cilem bylo zhodnotit genovy tok mezi populacnimi celky. VSech 40 populaci
(1909 vzorkl) jsem podle regionalni pfislusnosti a subsistence rozdélila do Ctyf
populacnich setii. Pastevci na vychode (335 vzorkll), pastevci na zapadé (327 vzorki),

zemédelci na vychod¢ (281 vzorkll) a zeméd€lci na zapade (966 vzorki).

Vstupni textovy soubor jednoho lokusu (D-loop) pro Migrate-n pozadoval
pouze specifickou piiponu mig. Nastaveni analyzy funguje pies piikazovy tadek.
Oproti pfedvolenému nastaveni konstantni mutac¢ni rychlosti jsem volila moZnost
vlastniho odhadu ze vstupnich dat. Ostatni parametry byly ponechany ve vstupni
predvolbé. Genovy tok (M) je zde vyjadien jako pomér variability populace vytvoiené

imigraci za generaci k variabilit€ vytvofenou mutaci. V nastaveni strategie analyzy jsem

vvvvv
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analyzy jsou nehodnotitelné a mohly by vnést chybu, proto se v nastaveni udava prvnich
10 000 vypocti neuvazovat. Z divodu velkého datového souboru jsem tuto tzv. burn-in

hodnotu nastavila na 100 000 vypocti.

5.4.3 Haplotypové sité

Fylogenetické rekonstrukce dokazi zobrazit evoluci sekvence DNA. V podstaté mame
na vybér mezi dendrogramy (stromy) a networky (sité). Fylogenetické stromy ale vybiraji
jen jedinou (nejpravdépodobnéjsi) evolucni cestu a mohou tedy zastinit paralelni vyvoj
prostym vybérem jednoho vysledného vétveni. Ke znazornéni evoluce haplotypti jednoho
druhu (v naSem ptipad€ Homo sapiens) se Castéji vyuzivaji haplotypové sité, které jsem
pouzila i ja.
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Vypocet networku je zalozen na algoritmu median-joining (Bandelt et al., 1999;
Kong et Santiago, 2015). Zékladem je sit’ (co nejuspornéj$i vzajemné pospojovani
haplotypl) minimalniho rozsahu. K témto sitim je pfifazeno né¢kolik podobnych
haplotypt tzv. medianové vektory, které jsou pojitkem mezi haplotypy. Medidnové
vektory lze interpretovat jako haplotypy, jez nebyly soucasti vzorkovaného datasetu
nebo ty, které jiz vyhynuly. Vybér vektoru pod algoritmem upfednostiiuje pouze ty

vektory, které maji vysokou pravdépodobnost byt v dalsi siti bodem k rozvétveni.

Béhem konstrukce haplotypové sité se vyuziva parametru €, jenz béhem kazdého
cyklu vyhodnocuje miru spravnosti pfifazenych mediatorovych vektort. Doporucené
nastaveni parametru € pro analyzu mtDNA je 0, ale ¢im vys$i tato hodnota bude,
tim pevnéjsi bude tvorba sité. Vyssi hodnota je doporucena u malého poctu nasbiranych
dat. U velkych datovych sad je hodnota € = 0 jasna volba. Hybridni pfistup ukazuje

moznost analyzy s € = 0 a € = | a nasledné porovnani vysledkt (Bandelt et al., 1999).

Fasta soubor vSech zarovnanych haplotypii jsem v programu DNA Sequence
Polymorphism v6.12.03. pfevedla na nexus format (Rozas et al., 2017), s nimz jsem
v programu PopART vytvofila sité¢ za uZziti parametru € = 0 (Leigh et Bryant, 2015).
Porovnani polymorfnich mist probéhlo na zaklad¢ srovnani s rCRS (Andrews et al.,
1999). Na zakladé predlohy v manualu programu PopART jsem sestavila textovy soubor
vSech sdilenych haplotypt, které byly doplnény o charakteristické rysy. Kazdy haplotyp
tak odkazoval na pocet vzorkl, jeZ se hlasi zvlast k jazykové, subsistencni a regionalni

pfisluSnosti.

Haplotypy vyobrazené jako uzly (nody) jsou pii nezndmé evoluci k dalSimu
haplotypu propojeny na spojnici uzlem cerné barvy, jednd se o neznamé medianové
vektory ptedstavujici chybéjici sekvence v datasetu. V nekterych piipadech se vytvaii
oka, tzv. retikulace. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni daného haplotypu.
Kolacové rozdéleni kruhu pak souvisi s pfislusSnosti k dané skupiné (jazykové, regionalni
nebo subsistencni). Vzdalenost spojnice dvou haplotypli od sebe je pfimo imérna poctu
mutovanych mist mezi haplotypy. Mutovana mista urcuji vzdalenost mezi sledovanymi
haplotypy. PoCet zmén je na spojnici vyznacen poctem kolmych ¢ar. Kazdou zménu,
napft. podle frekvence mutace, 1ze vdhové ohodnotit. VaZena vzdalenost mezi nody (uzly)
se oznacuje jako Hammingova a je souftem vahovych zmén mezi stejnymi pozicemi

opacnych sméra (Bandelt et al., 1999).
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Haplotypy s vice nez 5 % chybgjicich dat byly programem PopART vylouceny.
Z celého souboru bylo pro zpracovani haplotypovych siti programu PopART vybrano
neékolik haploskupin. Soubor sekvenci s piifazenymi haploskupinami z programu

Haplogrep byl stejny jako ten, ktery jsem pouzila pro intrapopulacni analyzu.

Pro zobrazeni v haplotypovych sitich jsem volila pivodem eurasijské
haploskupiny. Divodem tohoto vybéru byla teze, ze eurasijské haploskupiny se ¢astéji
objevuji u pasteveckych skupin (Cizkova et al., 2017b). Po dosazeni vét§iho mnozstvi
novych vzorkil mohu toto tvrzeni vyvratit, nebo potvrdit. Studium variability eurasijskych
haploskupin v sahelo-sudanském pasmu pomuze také v pochopeni Sifeni eurasijskych
populaci ptes Saharu. Z datasetu jsem vyloucila haploskupiny s nizkym poctem vzorkd,
jez by po vytvofeni sit¢ nemély informacni hodnotu pro dané téma. K vyobrazeni
v haplotypovych sitich zistaly haploskupiny M, H, HV, V, R, U a K, které byly dale
slozeny tak, aby co nejlépe objasiiovaly evolucni vztahy mezi haplotypy, viz obrazek 3.
Vytvorila jsem tedy celkem 3 sit¢. Prvni haplotypova sit je tvofena haplotypy
haploskupiny M. Makrohaploskupina R je rozd€lena do dalSich haploskupin, z nichZ jsem
vytvoftila dvé haplotypové sité. H, HV, V, R0 a R* jsem sloucila do jedné sité. A posledni
sit’ znazornuje evolucni vztahy haplotypi haploskupin Ua K. U kazdé sit¢ jsem
haplotypy znazornila s jazykovou, regionalni a subsistencni piisluSnosti.

*

M3 M3 N1 N2 N9 HY R9 U

K
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Obrazek 3: Fylogeneticky mtDNA strom zndzornujici vétveni nejstarSich
L (subsaharskych) haploskupin z kotfene oznaceného znakem hvézdy a vétveni

haploskupiny L3 na dalsi eurasijské haploskupiny (van Oven et Kayser, 2009).
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6 Vysledky

Z datového souboru 1909 sekvenci o délce 1085 bp na pozicich 16024—-16569 a 1-573
mtDNA genomu jsem identifikovala celkem 1189 haplotypi. Seznam 474 nové
osekvenovanych sekvenci spolu s kompletnim seznamem vsech 1189 haplotypti je ptilis

rozsahly a je na vyzadani u me¢.

Vysledky analyzy 455 novych sekvenci Mauritanie, Mali a Sudanu ukazaly
za pomoci programu Haplogrep haplotypovou piislusnost. Spolehlivost, s jakou program
Haplogrep ur¢il ptifazeni sekvence ke konkrétni haploskuping, se pohybovala v rozmezi
0,597-1,000. Naprosta vétsina (99 %) mtDNA sekvenci byla ptifazena k haploskuping se
spolehlivosti nad hodnotu 0,7. Hodnoty spolehlivosti niz$i nez 0,7 (jednalo se o pouhych
20 sekvenci) byly piekontrolovany. Tato analyza dopliiuje diive publikovany dataset
(Cizkova et al., 2017b) o 250 novych haplotypt ziskanych z 308 novych sekvenci,
viz tabulka 1. Haplotyp muize byt zastoupen samoziejmé¢ vétSim poctem sekvenci.
Proto je sekvenci vic nez haplotypt. Zbylych 147 novych sekvenci, z piivodniho poctu
455 sekvenci, bylo pfifazeno k jiz dfive zndmym haplotyptim, které byly publikované
v predchozi studii (Cizkova et al., 2017b). Analyzou nové ziskanych sekvenci téchto
11 populaci jsem tedy vyrazn¢ rozsitila databazi haplotypového zastoupeni populaci

afrického sahelu.

Pro utfidéni vysledkll jsou populace setazeny podle zastoupeni eurasijskych
a subsaharskych haplotypti. Subsaharské jsou sdruzeny pod L makrohaploskupinu,
eurasijské pod M a N, které vychazi z vétve L3 a dalsi, které se znich odvozuji.
V datovém souboru 11 novych populaci tvoii eurasijské haploskupiny 26,8 %,
resp. 122 haplotypd. Zbylych 73,2 % (333 haplotypll) jsou zastoupeny subsaharskymi
haploskupinami. V souboru subsaharskych haploskupin pievazuje s poctem
137 haplotypovych linii L2. Haploskupina L3 je zastoupena 112krat, ale s vétSim poctem
jednotlivych haplotypti. Pocetnost dalSich haploskupin postupné klesa.

Nejpocetnéji zastoupena eurasijska haploskupina je H1 s 16,9 % u Tuaregi.
Soucasné je haploskupina H1 1 H2a s 16,7 % detekovana u Arabi z Mali.
Ze subsaharskych haploskupin pievlada haploskupina L2a, nejvice je zastoupena

u Dadzt (54,9 %) a Zaghawti (34 %).
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Nejvice eurasijskych haploskupin (61,1 %) jsem zjistila u Arabt z Mali. Jde
zejména o H2a a H1 a déle U6a, V7a a U4. Zbytek (38,9 %) je tvofen subsaharskymi
haplotypy. Nejvice se vyskytuje haploskupina L3b, L1b, L3¢ a L3a.

Druhé nejCetnéjsi zastoupeni eurasijskych haploskupin jsem shledala u Maurt
(53,3 %). Jednd se o ROa, Uba, Hle, T, Hla, H2a, H6, HVO, Jlc, R30a, U5b a V.
Haploskupiny subsaharské se vyskytuji ve slozeni L1b, L2a, L3e, L2c, L3b a L2b.
U zbylych deviti populaci pievazuji subsaharské haploskupiny.

Tuaregové s 49,2 % eurasijskych haploskupin maji nejvice zastoupenou
haploskupinu H1, dale H2a, U6, ROa, M1b a U5b. Subsaharské haploskupiny L2a, L3f,
L1b, L2f, L4b, LOa, L1c a L3d tvoii 50,8 %.

Populace Imragenti s 38,7 % eurasijskych haploskupin je tvotfena haploskupinami
H2a, U5b, U6a, Kla a U. Haploskupiny subsaharského plivodu (61,3 %) tvoii
haploskupiny L1b, L2c, L2a, Llc, L2b a L3e.

O 6,9 % je nizs8i pocet haplotypového zastoupeni eurasijskych haploskupin
u Kababisii neZ u populace Imragenii. Nejcetnéji je zastoupena haploskupina HVOf
a Mla, dalsi haploskupiny jako H14b, J1b, J1d, Kla, ROa, R1, R30a, T1 a T2c jsou
procentudlné zastoupeny stejné. Subsaharské haploskupiny s 68,2 % jsou zastoupeny
haplotypy, které jsou zahrnuty do haploskupin L3f, L2a, LOa, L1b, L2b, L3e, L3h, L4a,
L4b a L5b.

Eurasijské haploskupiny H2a, U6a a H3b tvoii u Bellt 23,8 %. Zbylych 76,2 %
jsou haploskupiny subsaharské. Procentudlné zastoupené jsou v sestupném sledu

od haploskupiny L3f, L3d, L2b, LOa, L1b, L1c, L2a, L3b, L3¢ a L4b.

Haploskupiny H3p a U5b tvoii 23,8 % eurasijskych haploskupin populace Fulbt.
Zbytek haploskupin, subsaharské L1b, L2c, Llc, L2b, L2a, L2e, L3b, L3d, L3e a L4b
tvoti 76,2 % populace.

U populace Fulbt zMali tvofi eurasijské haploskupiny 15,9 %. Jedna se
o haploskupiny U5b, H57, K1a, K2 a ROa. Subsaharské haploskupiny jsou v této populaci
zastoupeny haploskupinami L3b, L2¢, L1b, L3fa L3d v 84,1 %.

Niz8i procentudlni zastoupeni eurasijskych haploskupin o 1 % neZ u populace

Fulbil z Mali je u Zaghawii. Tuto skupinu tvoii haploskupiny T1a, D4a, H1, H3b, J1 a X.
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85,1 % je u této populace procentualni zastoupeni subsaharskych haploskupin, konkrétné

haploskupiny L2a, LOa, L3f, L3b, L3d, L3e, L1b, L2b a L4b.

Posledni dvé populace jsou zastoupeny eurasijskymi haploskupinami z necelych
10 %. Konkrétné je to u populace Dadzii 5,9 % s haploskupinami R1 a Uéa.
V subsaharském haplotypovém zastoupeni (94,1 %) ptevazuje haploskupina [2a,
dale LOa, L3b, L2d, L3e, L3f, L1b, L3h, L3i a L4b.

Populace Soninkil obsahuje nejméné eurasijskych haploskupin. 2,1 % je tvofeno
haploskupinou U6a. Zbylych 97,9 % tvoti subsaharské haploskupiny L.2a, L2c, L3e, L3b,
L1b, L3f, L3d, L1c a L3h.

Procentualni zastoupeni haploskupin a jejich pocty u jednotlivych populaci jsou

soucasti ptilohy 7.

6.1 Intrapopulacni analyza

Z intrapopulacni analyzy jsem hodnotila pocet haplotypii, pocet polymorfnich mist,
genovou diverzitu, primérny pocet parovych rozdild, nukleotidovou diverzitu a testy
selekéni neutrality (Tajimovo D a Fuovo Fs). Ziskané hodnoty vcetné poctu jedinct
v kazdé populaci jsou uvedeny v tabulce 2. Celkové bylo hodnoceno 40 populaci,
v ptiloze 6 je uvedena jejich jazykova pftisluSnost, subsistence, region a populacni

zkratka.
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Tabulka 2: Vysledky intrapopula¢ni analyzy datasetu vcetné vysledk testli selekéni neutrality.

Nazev populace Pocet . Pocet . Pocet polymorfnich mist Genova diverzita Primémy pose t parovych Nukleotidova diverzita Tajima p-hodnota D FuFs p-hodnota Fs
sekvenci haplotypti rozdilt D

Arabové z Cadu 51 42 101 0,991 +/- 0,006 14,610 +/- 6,650 0,013 +/- 0,007 -1,228 0,085 -20,232 0,000*
Arabové ze Sudanu 46 43 109 0,997 +/- 0,005 16,046 +/- 7,286 0,015 +/- 0,007 -1,278 0,079 -24,165 0,000*
Bedikové 41 33 76 0,988 +/- 0,009 14,348 +/- 6,563 0,013 +/- 0,007 -0,695 0,261 -12,079 0,003*
Bedzové 48 16 68 0,725 +/- 0,070 10,756 +/- 4,982 0,010 +/- 0,005 -1,05 0,14 1,742 0,766
Dazové 40 27 63 0,977 +/- 0,011 12,988 +/- 5,974 0,012 +/- 0,006 -0,443 0,366 -5,679 0,053
Dangaleat 50 35 84 0,982 +/- 0,008 15,268 +/- 6,938 0,014 +/- 0,007 -0,657 0,288 -9,047 0,016*
Fulbové z Ferla 56 24 63 0,840 +/- 0,048 10,369 +/- 4,802 0,010 +/- 0,005 -0,806 0,221 -2,002 0,287
Gurunsi 33 29 58 0,992 +/- 0,009 10,453 +/- 4,890 0,010 +/- 0,005 -0,992 0,164 -15,848 0,000*
Gurmance 36 33 70 0,994 +/- 0,009 12,567 +/- 5,804 0,016 +/- 0,006 -0,951 0,171 -19,07 0,000*
Maba 42 31 84 0,985 +/- 0,008 16,769 +/- 7,614 0,015 +/- 0,008 -0,51 0,344 -6,845 0,031
Mossi 35 34 70 0,998 +/- 0,007 13,050 +/- 6,019 0,012 +/- 0,006 -0,857 0,21 -22,892 0,000*
Nubijci 54 47 97 0,995 +/- 0,005 14,183 +/- 6,459 0,015 +/- 0,007 -1,161 0,108 -24,212 0,000*
Serrerové 47 40 71 0,993 +/- 0,006 14,045 +/- 6,414 0,013 +/- 0,007 -0,465 0,366 -20,576 0,000*
Baggara 53 49 115 0,995 +/- 0,006 15,825 +/- 7,173 0,015 +/- 0,007 -1,327 0,075 -24,245 0,000*
Fulbové z Futa DZalonu 51 42 80 0,991 +/- 0,006 12,789 +/- 5,859 0,012 +/- 0,006 -0,986 0,159 -22,76 0,000*
Fulbové z Burkiny Faso 55 27 67 0,946 +/- 0,016 11,671 +/- 5,367 0,011 +/- 0,005 -0,702 0,262 -3,157 0,19
Nubové Koalib 38 28 70 0,980 +/- 0,012 14,516 +/- 6,647 0,015 +/- 0,008 -0,511 0,341 -4,48 0,084
Rasajdi 52 24 71 0,923 +/- 0,023 11,974 +/- 5,504 0,012 +/- 0,006 -0,831 0,214 -1,039 0,412
Fulbové Halpuralen 47 43 100 0,996 +/- 0,005 16,684 +/- 7,560 0,015 +/- 0,008 -0,943 0,177 23,542 0,000*
Samové z jihu 39 34 76 0,991 +/- 0,009 11,379 +/- 5,274 0,011 +/- 0,005 -1,337 0,073 -19,376 0,000*
Samové ze severu 35 31 63 0,993 +/- 0,009 10,664 +/- 4,975 0,010 +/- 0,005 -1,113 0,121 -15,659 0,000*
Nuna 26 26 59 1,000 +/- 0,011 11,378 +/- 5,333 0,010 +/- 0,005 -1,016 0,147 -14,471 0,000*
Marka 28 26 60 0,995 +/- 0,011 12,630 +/- 5,872 0,012 +/- 0,006 -0,688 0,263 -12,76 0,001*
Lyela 37 36 72 0,999 +/- 0,007 13,431 +/- 6,177 0,012 +/- 0,006 -0,81 0,226 -16,754 0,000*
Bisa 31 31 70 1,000 +/- 0,008 12,370 +/- 5,740 0,011 +/- 0,006 -1,106 0,127 -22,612 0,000*
Joruba 104 93 108 0,997 +/- 0,002 13,141 +/- 5,962 0,012 +/- 0,006 -1,187 0,100 -24,192 0,001*
Esan 98 85 109 0,996 +/- 0,002 14,493 +/- 6,547 0,013 +/- 0,007 -1,04 0,141 -24,137 0,000*
Gambian 113 96 98 0,997 +/- 0,002 12,488 +/- 5,677 0,012 +/- 0,006 -1,035 0,143 -24,203 0,000*
Mende 68 62 89 0,997 +/- 0,003 13,817 +/- 6,279 0,013 +/- 0,006 -0,873 0,209 -24,277 0,000*
Arabové z Mali 18 14 153 0,967 +/- 0,030 25,464 +/- 11,726 0,023 +/- 0,012 -0,915 0,182 0,367 0,564
Bellové 21 20 85 0,995 +/- 0,017 14,924 +/- 6,955 0,015 +/- 0,008 -1,493 0,052 -7,401 0,007*
Dadzové 51 40 309 0,983 +/- 0,010 26,157 +/- 11,658 0,024 +/- 0,012 -1,247 0,088 -7,898 0,032
Fulbové z Mauritanie 47 30 144 0,965 +/- 0,015 18,317 +/- 8,270 0,017 +/- 0,008 -0,705 0,262 -3,405 0,161
Fulbové z Mali 44 24 60 0,944 +/- 0,019 11,723 +/- 5,411 0,011 +/- 0,006 -0,532 0,345 -2,857 0,196
Imragenové 31 21 93 0,951 +/- 0,026 15,112 +/- 6,943 0,014 +/- 0,007 -0,623 0,298 -2,216 0,217
Kababisové 44 39 352 0,995 +/- 0,006 36,034 +/- 15,984 0,033 +/- 0,016 -1,629 0,025* -8,004 0,022
Maurové 45 38 150 0,983 +/- 0,013 16,623 +/- 7,540 0,015 +/- 0,008 -1,278 0,083 -15,514 0,001*
Soninkové 48 45 126 0,997 +/- 0,006 16,296 +/- 7,389 0,015 +/- 0,008 -1,281 0,081 -24,234 0,000%*
Tuaregové 59 42 272 0,975 +/- 0,010 30,288 +/- 13,419 0,028 +/- 0,014 -1,467 0,042* -4,025 0,156
Zaghawové 47 41 110 0,994 +/- 0,006 14,497 +/- 6,610 0,013 +/- 0,007 -1,175 0,107 -22,088 0,000%*

* p-hodnota < 0,05
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Hodnoty poc¢tu polymorfnich mist, tedy nukleotidové variace liSici se
od referencni sekvence, jsou nejvyssi u populace Kababist (352), Dadza (309) a Tuaregti

cvwr

polymorfnich mist je u populace Gurunsi (58).

Genova diverzita v rozmezi hodnot 0 az 1 je v souboru podle ocekavani znacné
vysoka, u vétsSiny populaci se pohybuje kolem hodnoty 0,9. U Nuna a Bisa je hodnota
genoveé diverzity 1. Naopak nejméné diverzifikovand je populace Bedzli s hodnotou

genove diverzity 0,725 a populace Fulbti z Ferla s hodnotou 0,84.

cvwr

Samu ze severu a populace Nuna (0,01). Az na Bedze jsou populace regionalné fazeny
k zdpadnimu sahelu. Vysoka mira nukleotidové diverzity je u Arabt z Mali (0,023),
Dadzi (0,024), Tuareglh (0,028) a Kababist, kde je hodnota nukleotidové diverzity
nejvyssi (0,033). S nukleotidovou diverzitou souvisi i pocet polymorfnich mist, ktery je
vysoky u vSech zminénych populaci. Az trojndsobné hodnoty poctu polymorfnich mist

se pak vyskytuji u vychodnich populaci Kababist a Dadza.

Vysokou nukleotidovou diverzitu doprovazi i primérny pocet parovych rozdild,
ktery u vSech Ctyf populaci s vyssi hodnotou nukleotidové diverzity neklesa pod 20.
Nejvyssi prumérny pocet parovych rozdila je u Kababisa (36,034). Nizka nukleotidova
diverzita, jako je u Fulbl z Ferla, Gurunsi a Bedzii, souvisi s po¢tem polymorfnich mist

1 poctem haplotypt. I tyto hodnoty jsou u zminénych populaci nizké, viz tabulka 2.

Ke grafickému znazornéni naméfenych hodnot genové a nukleotidové diverzity
a prumérného poctu parovych rozdilli jsem vyuzila krabicové grafy, jez znazornuji
rozdily mezi pastevci a zemé&délci. Vyneseni hodnot genové diverzity v krabicovém grafu
(obrazek 4) s ttemi kvartily znazoriiuje niz8i hodnoty u pastevcll nez u zemédé€lct. Graf
zaroven ukazuje, Ze primér je nizSi neZz median jak u pastevcl, tak u zemédélct.
Jednotlivé hodnoty datového souboru jsou variabilnéjsi v nizSich hodnotach. Opa¢nym
smérem roste variabilita genové diverzity. Ta se drzi u zemédélskych populaci v iizkém
profilu. Odlehlé hodnoty pastevci jsou u Bedzli a Fulbl z Ferla. Tyto populace maji

nizkou genovou diverzitu.
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Obrazek 4: Vysledky genové diverzity pastevci a zeméd€lci. Genova diverzita nabyva
hodnot v rozmezi 1 az 0. Usecka protinajici krabicovy graf vodorovné je median a kiizek

uvnitt prameér.

Obrazek 5 znazoriujici nukleotidovou diverzitu pastevci a zemédélci se
v zobrazeni mezi prvnim a tfetim kvartilem pfili§ nelisi, median je takika stejné hodnoty.
Vyznamnym rozdilem je primér namétenych hodnot u pastevctl, ktery lezi na horni
hranici, tedy na urovni prvniho kvartilu. V porovnani nukleotidové diverzity s genovou
diverzitou se u pastevci projevuje trend vétsi rozdilnosti jednotlivych nukleotidt
nez genové diverzity. Pastevecké populace Kababist ze Sudanu a Tuaregli z Mali se
spolu se zeméde€lskymi populacemi Dadzii ze Sudanu a Arabii z Mali nachézeji

mimo hodnocené pasmo, jejich naméfené hodnoty nukleotidové diverzity jsou odlehlé.
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Obrazek 5: Vysledky nukleotidové diverzity populace pastevel a zemddéled. Usecka

protinajici krabici vodorovné je median a kiizek uvnitf krabice zna¢i primér hodnot.

Hodnoty primérného poctu parovych rozdilii koresponduji s nukleotidovou
diverzitou. Odlehlych hodnot doséhli Kababisové ze Suddnu a Tuaregové z Mali
u pastevcl a Dadzové ze Sudénu a Arabové z Mali u zemédélct. VyS$si primérna hodnota

primérného poctu parovych rozdill je patrna z obrazku 6 u pastevct.
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Obrazek 6: Vysledky primérného poctu parovych rozdili populace pastevci
a zemé&délct. Useka protinajici krabici vodorovné je median a kiizek uvnité krabice

znaci pramér hodnot.
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Hodnota Tajimova D se u vSech populaci pohybuje v zépornych hodnotach,
avSak p-hodnota udava, ze vysledek testu selekéni neutrality neni signifikantni, kromeé
Kababist (-1,629 s p-hodnotou 0,025) a Tuaregt (-1,467 s p-hodnotou 0,042). Vétsi
citlivost poskytuje Fuoviv Fs test, kde jsou vysledné hodnoty signifikantni u 65 %
populaci. U vsech 26 populaci, jejichz vysledky jsou signifikantni, jsou hodnoty Fuova
Fs zaporné, coz naznacuje populacni expanzi. Populace Bedzli méla jako jedina kladnou

hodnotu Fuova Fs, kterd byla ov§em na 2% hlading statisticky nevyznamna.

6.2 Interpopulaé¢ni analyza

Stejny datovy soubor 1909 sekvenci o délce 1085 bp jsem podrobila také interpopulacni
analyze. Pripravila jsem Ctyfi verze vstupniho souboru. Prvni obsahoval nedefinovanou
strukturu a porovnani probihalo mezi kazdym parem populaci. V dalSich tfech verzich

jsem populace rozdélila do skupin podle regionu, jazykové rodiny a subsistence.

6.2.1 Analyza molekularniho rozptylu (AMOVA)

Analyza molekuldrniho rozptylu (AMOVA) hodnoti miru popula¢ni struktury s ohledem
na jednotlivé kategorie populacniho seskupovani. Konkrétni vysledky jsou uvedeny
v tabulce 3. Hodnota ®dsc je u vSech definovanych skupin vétsi nez hodnoty ®cr.
Z vysledki, které jsou na hladiné vyznamnosti 0,05 % signifikantni, tudiz vyplyva,
ze rozdily uvniti skupin jsou vétsi nez ty, jeZ maji skupiny mezi sebou. Nejvétsi rozdil je
patrny u pastevci a zemédéled, ktefi si jsou podobnéjsi nez jednotlivé pastevecké
¢1 zeméde€lské populace uvnitt  skupiny. OdliSnost jazykovd a regiondlni je

oproti subsistencni lehce vyssi.
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Tabulka 3: Vysledky analyzy molekularni variance (AMOVA).

Specifikace skupin Fixacni indexy

Pocet Pocet

Rozdé€leni skupin skupin  populaci Ocr Osc Dy

Vsechny populace 1 40 - - 0,062%*
Subsistence (pastevci vs. zemedélci) 2 40 0,013* 0,057* 0,069*
Region (zapad vs. vychod) 2 40 0,033*  0,048* 0,079*
Jazyk (nilosaharska vs. afroasijska 3 40 0,032+ 0,045+ 0.076*

vs. nigerokonzska)

* p-hodnota < 0,05

6.2.2 Genetické vzdalenosti

Dalsi analyzou bylo porovnani genetickych vzdélenosti populac¢nich parti v programu
Arlequin 3.5.1.2. s grafickym vystupem v MDS grafu. Vysledky vypovidaji o genetické
(mtDNA) afinité lokalnich populaci sahelu. Logaritmické vyjadieni koancestralnich
kladnych hodnot véetné vyznaceni téch statisticky vyznamnych na hranici 0,05 % jsou

soucasti ptilohy 8.

Statisticky vyznamné hodnoty v tabulce, jez jsou soucasti ptfilohy 8, pozorujeme
hlavné u BedZzi, RaSajdi, Fulbii z Burkiny Faso, Fulbli Halpuralen, Fulbti z Ferla, Fulbt
z Mali, Imragend, Maurti, Arabti ze Sudanu, Arabti z Mali, Fulbti z Mauritanie a Tuaregi.
Mezi relativné€ izolovanéjsi populace tedy patii fulbsti pastevci na zépad€ a Arabové na
vychod¢ sahelu. Vyse zminéné vychodni populace jsou shodné fazeny do afroasijské

jazykové skupiny.

Populace Bedzii nabyva s vétSinou populaci vysokych hodnot genetické
vzdalenosti. Nejvyssi genetickou vzdalenost s populaci Bedz vykazuje populace Fulba
z Burkiny Faso. Nejkrats$i vzdélenost byla naméfena u populace Bedzi s populaci
Kababist. Dalsi populaci, jeZ ma vysoké distan¢ni hodnoty, je populace RaSajdi, ktera si
je mnejbliz§i s Nubijci. Populace Rasajdi méa nejdelsi genetické vzdalenosti
mezi populacemi datasetu. Fulbové z Burkiny Faso si jsou nejvice geneticky blizci

s populaci Fulbli z Mauritanie, s niZ si je blizka 1 populace Fulbi Halpuralen a Fulbl
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z Futa DzZalonu. Nizké hodnoty genetickych vzdalenosti vidime u Arabi ze Sudanu
spopulaci Baggara a s Araby zMali. Piestoze populace Arabti z Cadu nepatii
mezi populace s vysokym podilem statisticky vyznamnych genetickych vzdélenosti,
pievazna vétSina téchto hodnot je nizka a ukazuje na blizkou vzdalenost s populacemi
Gurunsi, Gurmance, Maba, Mossi a Serrery. Stejny trend sleduje i populace Mossi, ktera
si je blizka hlavné s noveé sekvenovanymi populacemi, jako jsou Bellové, Fulbové z Mali,

Fulbové z Mauritanie, Imragenové, Maurové, Tuaregové, ale 1 Kababisi a Dadzové.

MDS graf (obrazek 7a) hodnotici regionalni rozdéleni populaci ukazuje velmi
dobfe na rozdily mezi zdpadem a vychodem sahelu. V levé ¢asti grafu jsou znacné€ odlehlé
vychodni populace Rasajdi (RAS) a Bedzii (BEJ), pfestoze geograficky si jsou tyto
sudanské populace velmi blizké. Dalsim ptikladem mize byt populace Arabl ze Stidanu
(ARA) vykazujici t€snou genetickou vzdalenost s populacemi Nubijcli (NUB), Kababist
(KAB), a dokonce i Belli (BEL). Tyto populace jsou fazeny k Sudanu krom¢ Belll z
Mali. Mali je také lokaci dal$i nové analyzované populace Tuaregti. Tuaregové (TGM),
Bellové (BEL) a dalsi populace z Mali vykazujici delsi genetické vzdalenosti mezi sebou
navzajem. Tyto genetické vzdalenosti jsou delsi neZ vzdalenosti, jez déli v MDS grafu
malijské populace s nejbliz§imi sousednimi populacemi, které nepochazi z Mali.
U populace Bellti (BEL) se jedna o vychodni populaci Kababisa (KAB). Z grafu je patrna

jasna linie rozdélujici vychod a zapad.
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Obréazek 7a: MDS graf populaci sahelu na zékladé porovnani parovych genetickych
vzdalenosti podle Reynoldse s regiondlni ptislusnosti. Popula¢ni zkratky jsou uvedeny

v piiloze 6.

Jazykova ptisluSnost je v grafu MDS také dobie patrna, viz obrazek 7b. Majoritni
skupinou jsou populace tfadici se k nigerokonzskym jazykim, jez jsou na obrazku 7b
vpravo, a mezi né€z se dostala jen populace Imrageni. V pravé dolni ¢asti grafu miZzeme
sledovat zna¢n¢ odlehlou skupinu fulbskych populaci, v€etné populace Fulbi Halpuralen
(HAL). Vlevo nahote je skupina afroasijskych jazykt, ktera tak kompaktni celek netvoii,
a mén¢ zastoupené jsou populace nilosaharskych jazyka, k nimz se fadi Dazové (DAZ),
Dadzové (DAJ), Mabové (MAB), Zaghawové (ZGW) a Nubijci (NUB). Posledné
jmenovani maji geneticky blize ke skupiné afroasijskych jazykd. Podobné je na tom
1 populace Nubt Koalib (KAW), kterd sice patii ke skupin¢€ nigerokonzskych jazyki,
ale geneticky ma blize k sousednim skupinadm afroasijské jazykové afiliace. Grafické

zndzornéni jazykové pftisluSnosti potvrzuje vysledky analyzy molekularni variance
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(AMOVA). Jednotlivé populace rozmisténé v grafu dal od sebe, k sobé¢ maji bliz

nez jednotlivé skupiny.
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Obrazek 7b: MDS graf rozloZeni populaci sahelu na zakladé porovnani parovych
genetickych vzdalenosti podle Reynoldse s jazykovou piislusnosti. Populacni zkratky

jsou uvedeny v piiloze 6.

Tyto zavéry potvrzuje 1 treti MDS graf (obrdazek 7c) hodnotici subsistencni
ptislusnost. Populace, které jsou umistény v pravé horni ¢asti grafu, spojuje zeméd¢€lska
subsistencni strategie. Genetické vzdalenosti zbylych populaci zemé&délct jako Arabové
ze Sudénu (ARA), Nubijci (NUB), Arabové z Mali (AMA), Imragenové (IMR)
a populace Fulb Halpuralen (HAL) jsou od centralni skupiny zemédé€lcti vzdaleng)si
a svoji genetickou vzdalenosti blize k populacim pastevci. Jak pastevecka populace
Bedzi (BEJ), tak 1 populace Rasajdl (RAS) se svoji genetickou vzdalenosti opét vyrazné

odlisuji od ostatnich populaci.
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Obrazek 7c: MDS graf rozloZeni populaci sahelu na zakladé porovnani parovych
genetickych vzdalenosti podle Reynoldse se subsisten¢ni ptisluSnosti. Populacni zkratky

jsou uvedeny v piiloze 6.

6.2.3 Migrate-n

Jeden z hlavnich vystupnich parametrti programu Migrate-n 4.0 je populac¢ni parametr
théta 0, ze kterého 1ze odvodit efektivni velikost populace. Parametr M urc€ujici imigrace
v efektivnim poctu ukazuje na genovy tok mezi populacnimi celky. Migrace jsem
hodnotila jak mezi vychodem a zipadem sahelu bez ohledu na subsistenci,
tak mezi pastevci a zemédélci na vychod€ a na zapade zvlast. Vysledky jsou uvedeny

v tabulce 4.
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Tabulka 4: Vysledky Migrate-n s imigracnimi hodnotami mezi popula¢nimi celky.

Populacni Parametr Teoreticky pocet
Skupiny p efektivni Smér migrace . <Y p*
parametr 6 . . migrantl (6 * M)
imigrace M
pastevci 0,0788 340,3 zemed€lci — pastevei 27
Vychod
zemédélci 0,0978 623,7 pastevci — zemedélci 61
pastevci 0,0532 451,7 zemeédelci — pastevci 24
Zapad
zemedelci 0,0997 967,7 pastevci — zemédé€lci 96
~ vychod 0,0788 439,0 zapad — vychod 35
Pastevci
zapad 0,0532 203,7 vychod — zapad 11
vychod 0,0978 599,0 zapad — vychod 59
Zemedglci
zapad 0,0997 507,0 vychod — zapad 51

Z vysledkti vyplyva, ze parametr efektivni imigrace (genového toku) nabyva
vyssich hodnot u zeméde€lskych populaci a u pastevet je nizsi. Mezi populacemi pastevct
a zemédéletl na vychodé, ale i na zapad¢ sahelu ukazuje na vyssi genovy tok jdouci
od pastevell k zeméd€lcim nez naopak. Pastevci jsou tedy castéjSimi imigranty
smétujicimi do populaci zemédé€lct. Od zemédélei k pasteveiim pak prechdzi podle této
analyzy mnohem mensi pocet osob. Pfi porovnani pastevci a zemédélci tak v obou
ptipadech populaci rozdilné subsistencni strategie pozorujeme vysSi genovy tok
ze zépadu na vychod. Obecné Ize tedy pozorovat asymetricky genovy tok, ktery je slabsi
u pasteveckych populaci napti¢ africkym sahelem bez ohledu na velikost lokalnich

populaci.

Hodnoty parametru efektivni imigrace (M) jsem uvaZovala jako median vSech
hodnot. Vyssi rozdil hodnot tohoto parametru miiZzeme jednoznacné sledovat u pastevci.
Pii hodnoceni migrace na vychod¢, zapade a u pastevci sledujeme rozdily parametru
efektivni imigrace mnohem vyssi nez u zeméd¢lské skupiny. Nizky rozdil parametri
imigrace mezi vychodem a zapadem je zde podpoten usedlym zpiisobem zivota. Migrace
uréitym zpusobem probihd, ale od ptedeslych skupin je vice symetrickd, coz podporuji

1 podobné hodnoty populaéniho parametru 0, ktery je vyssi pfi imigraci na zapad.
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6.3 Analyza sdileni haplotypi

Ptifazeni analyzovanych sekvenci (haplotypii) k haploskupindm umoznilo pomoci siti
analyzovat jejich sdileni podle tfech vyse popsanych kritérii. Pro kazdou haploskupinu
jsem volila tfi zobrazeni podle jazykové, regionalni a subsistenéni ptislusnosti. Soucasti
diplomové préce jsou sité, u kterych lze studovat sdileni haplotypli mezi uvedenymi
skupinami, ale i sité zobrazujici regionalni ptislusnost, kde jsem sdileni haplotypt

nepozorovala. Sdilené haplotypy jsou oznaceny ¢islici pro snazsi orientaci.

Haploskupina M zahrnuje 27 haplotypt. Jeden vzorek byl vyloucen programem
PopART z divodu chybéjicich dat. Celkové populacni rozlozeni afroasijské jazykové
skupiny v této haploskupiné je 45 %, nigerokonZska jazykova skupina zahrnuje 22,5 %
a 32,5 % je fazeno k nilosaharské jazykové skuping. Obrazek 8a ukazuje na Ctyfi sdilené
haplotypy (oznacené ¢isly 1, 2, 3 a 4) v ramci riiznych jazykovych rodin. Haplotypy 1 a 2
jsou v siti ulozeny centralné. Mohou byt oznaceny za ancestralni, z nichz vznikaly dalsi
odvozené haplotypy, které jsou vice ¢i méné v hvézdicovitém uspotfaddani a navozuji

dojem populacni expanze.

Haplotyp €. 1 je zastoupen tfemi sekvencemi afroasijské skupiny RaSajdii a dvéma
sekvencemi nigerokonzské populace Nubové Koalib. Haplotyp €. 2 je zastoupen Ctyifmi
sekvencemi. Jsou to tfi sekvence populace Nubové Koalib a jedna sekvence populace
Nubijct, ktera se tadi k nilosaharské jazykové skupiné. Haplotyp ¢. 3 je sdilen
mezi jazykovou skupinou afroasijskou (Arabové ze Stdanu) a nilosaharskou (Nubijci)
po jednom vzorku. Stejné¢ populace jsou také u sdileného haplotypu ¢. 4, kde je
ale populace Nubijcli zastoupena dvéma vzorky. Sekvence konkrétnich haplotypl se

sdilenymi vzorky jsou soucasti ptilohy 9.
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Obrazek 8a: Sit’ haploskupiny M se zobrazenim jazykové piislusnosti. Cerné nody
oznacuji chybéjici haplotyp datasetu. Kolmé Cary na spojnici zobrazuji pocet mutaci
odlisujicich sousedni haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni daného
haplotypu.

Sit" zndzornujici regiondlni pfisluSnost k zapadnimu a vychodnimu sahelu je
u haploskupiny M jednoznacna, viz obrazek 8b. Vychodni sahel je zastoupen v 97,5 %.
Zapadni sahel v siti reprezentuje pouze jeden haplotyp populace Tuaregi (2,5 %).

Haplotypy mezi vychodnim a zapadnim sahelem u haploskupiny M nejsou sdileny.
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Obrazek 8b: Sit' haploskupiny M se zobrazenim regionalni piislusnosti. Cerné nody
oznacuji chybéjici haplotyp datasetu. Kolmé Cary na spojnici zobrazuji pocet mutaci
odlisujicich sousedni haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni dané¢ho
haplotypu.

Celkové rozlozeni v siti na obrazku 8c je 50 % pasteveli a 50 % zemédélci.
Populace pastevcl a zemédélct spolu sdileji dva haplotypy, které jsou oznaceny Eisly 1
a 4. Jedna se o identické haplotypy k haplotyptim 1 a 4 sit¢ na obrazku 8a zobrazujici
jazykovou pfislusnost. Sekvence konkrétnich haplotypti se sdilenymi vzorky jsou
soucasti pfilohy 9. Spolecnym rysem sdilenych haplotypt je jejich geograficka

pfislusnost k vychodu sahelu.

66



‘V{\.‘

Subsistence

- Pastevci
- Zemedelci

Obrazek 8c: Sit’ haploskupiny M se zobrazenim subsistenéni piislusnosti. Cerné nody
oznacuji chybéjici haplotyp datasetu. Kolmé Cary na spojnici zobrazuji pocet zmén
mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni dané¢ho

haplotypu.

Sit" haploskupin H, HV, V, RO a R* ¢itd 65 haplotypii. Ze souboru bylo
programem PopART vylouceno 9 vzorkd z divodu chybéjicich usekd. Spletita sit’
(viz obrazek 9a), na prvni pohled radialn€ uspotradana, sdili v ramci jazykové ptisluSnosti
dva haplotypy. Haplotyp sdruzujici Nuby Koalib a Araby ze Stidanu je oznaen ¢islem 5.
Haplotyp ¢. 6 je pak sdilen mezi afroasijskou (Arabové z Mali), nigerokonZskou
(Markové) 1 nilosaharskou (Zaghawové) jazykovou skupinu. Oproti piedchozi
haploskupiné M vyrazné&ji prevladaji jazyky afroasijské rodiny (75,8 %). Nigerokonzska
jazykova rodina je v siti zastoupena pouze 14,2 % a nilosaharska jen 10 % haplotypt.

Sekvence konkrétnich haplotypi se sdilenymi vzorky jsou soucésti ptilohy 9.
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Obrazek 9a: Sit’ haploskupin H, HV, V, R0 a R* se zobrazenim jazykové pfislusnosti.
Cerné nody oznaduji chybgjici haplotyp datasetu. Kolmé ary na spojnici zobrazuji pocet
zmén mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovidd poctu zastoupeni

daného haplotypu.

Stejny haplotyp ¢. 6 jako u sit€ znazorfujici jazykovou piislusnost je sdilen
mezi vychodnimi a zapadnimi populacemi sahelu (obrazek 9b). Zapad je zastoupen
Araby z Mali a Marky a vychod Zaghawy. Procentudlni zastoupeni vychodu a zépadu je
témet vyrovnané s 48,3 % a 51,7 %. Sekvence konkrétnich haplotypt se sdilenymi vzorky

jsou soucasti ptilohy 9.
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Obrazek 9b: Sit’ haploskupin H, HV, V, R0 a R* se zobrazenim regionalni ptislusnosti.
Cerné nody oznaduji chybgjici haplotyp datasetu. Kolmé ary na spojnici zobrazuji poget
zmén mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovidd poctu zastoupeni

daného haplotypu.

Nejvétsi pocet sdilenych haplotypt u haploskupin H, HV, V, R0 a R* je patrny
pfi zobrazeni subsisten¢ni pfislusnosti viz obrazek 9c. Pastevci a zeméd¢lci spolu sdili
celkem Sest haplotypd, které jsou oznaceny €isly 6—11. Sekvence konkrétnich haplotypti
se sdilenymi vzorky jsou soucasti ptilohy 9. Soubor haplotypt je tvofen 71,7 % pastevcl
a 28,3 % zemédélct. Ve sdilenych haplotypech mezi subsistencemi, které jsou tvoieny
vétsim poctem vzorkl (haplotyp 8, 9 a 10), pfevaZuje zastoupeni pastevecké strategie

a zéaroven jsou sdilené haplotypy ze 100 % fazeny do zépadniho sahelu.
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Obrézek 9c: Sit’ haploskupin H, HV, V, R0 a R* se zobrazenim subsisten¢ni ptislusnosti.
Cerné nody oznaduji chyb&jici haplotyp datasetu. Kolmé ¢ary na spojnici zobrazuji pocet
zmén mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovidd poctu zastoupeni

daného haplotypu.

Tteti série haplotypovych siti zobrazuje haploskupiny U a K ¢itajici 47 haplotypt,
dva vzorky byly zdivodu nekompletni sekvence programem PopART z analyzy

vylouceny. Z pohledu regionalni ptislusnosti nedochazi ke sdileni haplotypii.

Sdileni s ohledem na jazykovou pfislusnost je u sit¢ haploskupin U a K patrné
na obrazku 10a. Jedna se o jeden jediny haplotyp s Cislem 12, ktery je reprezentovan
sekvencemi Fulbl z Futa DZallonu, Fulbli z Mauritanie, Fulbt a Tuaregii z Mali. Vice jak
80 % sdilené¢ho haplotypu tvofi zastupci nigerokonzské jazykové rodiny, zbytek se tadi

k rodiné afroasijské. V procentualnim zastoupeni jazykovych rodin pfevazuje afroasijska
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jazykova rodina (43,8 %), dale nigerokonzska (46,9 %) a nilosaharské je zastoupena
pouze v 9,3 %. Sekvence konkrétnich haplotypli se sdilenymi vzorky jsou soucasti

ptilohy 9.
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Obrazek 10a: Sit’ haploskupin U a K se zobrazenim jazykové piislusnosti. Cerné nody
oznacuji chybéjici haplotyp datasetu. Kolmé Cary na spojnici zobrazuji pocet zmén
mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni dané¢ho

haplotypu.

Zobrazeni regionalni ptisluSnosti sahelu haplotypové sité U a K neukazuje sdilené
haplotypy, viz obrazek 10b. Na rozdil od sit¢ haploskupiny M je haplotypové ptifazeni
k zapadu nebo vychodu vyvazenéjsi. Zapadni haplotypy jsou zobrazeny v 82,8 %
a 17,2 % je zastoupeni haplotypti vychodniho sahelu.

71



SN
_l. .

.&

R.egi:;chod

. Zapad

Obrazek 10b: Sit’ haploskupin U a K se zobrazenim jazykové piislugnosti. Cerné nody
oznacuji chybéjici haplotyp datasetu. Kolmé Cary na spojnici zobrazuji pocet zmén
mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni daného

haplotypu.

Subsistencni zobrazeni haplotypli na obrazku 10c sit¢ U a K sdili mezi pastevci
a zeméde¢lci ti1 haplotypy oznacené Cisly 12, 13 a 14. Sekvence sdilenych haplotypt jsou
uvedeny v pfiloze 9. Pasteveckd subsistence je zde zastoupena z 39,1 %, zemédélska
z 61,9 %. Pfestoze v souboru haploskupin U a K prevladd zemédélska subsistence,
ve sdilenych haplotypech prevlada naopak subsistence pasteveckd. Zaroven lze sdilené

haplotypy jednotlivé pfifadit k zapadu.
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Obrazek 10c: Sit’ haploskupin U a K se zobrazenim subsistenéni p¥islusnosti. Cerné nody
oznacuji chybéjici haplotyp datasetu. Kolmé Cary na spojnici zobrazuji pocet zmén
mezi sousednimi haplotypy. Velikost kruhu v siti odpovida poctu zastoupeni dané¢ho

haplotypu.

Celkové je mezi 1909 jedinci, respektive 290 jedinci, ktefi nesou eurasijské
haploskupiny, zapojeno do haplotypového sdileni 60 jedincti, ktefi spolu sdili

14 haplotypt. Na tomto sdileni se ti€astni 16 populaci.
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7 Diskuze

Cilem této diplomové prace bylo vyvratit, nebo potvrdit hypotézu asymetrického
genového toku mezi dvéma regiony afrického sahelu (zapad vs. vychod) i s ohledem
na subsistenci a jazykovou ptislusnost jednotlivych populaci, a to po doplnéni zna¢ného
mnozstvi nové generovanych mtDNA sekvenci; jednalo se o 455 vzorkti z 11 populaci
ze zapadniho a vychodniho sahelu, jimiz byl doplnén pivodni dataset 1454 vzorkt
u 29 populaci, ktery byl publikovan ve studii Cizkové et al. (2017b). Dal§im cilem bylo
potvrdit, nebo vyvratit tezi o relativné CastéjSim zastoupeni eurasijskych haploskupin

u pastevcu (Cerezo et al., 2011).

Haplotypy haploskupin L4 a L5 se vyskytuji na vychod¢ sahelu ptevazné
u pasteveckych populaci. Stejné€ jako ve studii Rosa et Brehm (2011) se haploskupina L4
vyskytuje s nizkou frekvenci ve vychodnim sahelu, piesto je pro tuto Cast sahelu
charakteristickd. S vyskytem v Suddnu jsem haploskupinu L4a nalezla u populace
Kababisii. Na vychodé sahelu haploskupina L4 pted 95 tisici lety vznikla (Behar et al.,
2008). Klad L4b se vyskytuje i u zépadnich populaci, kam pravdépodobné tato

haploskupina doputovala z vychodu.

Jak udéava Silva et al. (2015), také haploskupina L3 je zastoupena ptevazné
na vychodé Afriky a miZzeme ji vidét v této praci ve vysoké mife u vychodnich populaci
sahelu. Zajimava je zde haploskupina L3f, jejiz zvySeny podil sledujeme u Zaghawi
a Kababist (v priméru 18,8 %). Najdeme ji ale 1 u zapadosahelské populace Bellt, kde
je jeji vyskyt také vysoky (19 %). Studie Cerny et al. (2009) rekonstruuje migraci dadsky
hovofticich pastevci, ktefi méli pfinést tuto haploskupinu z vychodni Afriky na zapad
do povodi jezera Cad. Vyskyt haploskupiny L3f z vychodu na zipad sahelu skuteén&
klesa, ale nejedna se pouze o populace afroasijské jazykové skupiny. Ukazuji na to
zapadni populace Bellt a Tuaregii (afroasijska jazykova rodina) s 19% a 13,6% podilem
L3f, ale i populace Fulbl z Mali (11,4 %) a Soninki z Mauritanie (8,3 %), ktefi jsou
fazeny do nigerokonzské jazykové rodiny. Populace Fulbli z Mauritanie a Maurt, které
jsou z vyse zmifovanych geograficky nejdale od Cadského jezera, tuto haploskupinu
v datasetu neobsahuji. Mohu nicméné€ konstatovat, Ze dcefind haploskupina L3f3 ma
mensi varianci a jeji rozsifeni z vychodni Afriky muselo byt nedavné. Podporuji to
specifické haplotypy haploskupiny L3f3 u Kababist a Zaghawt, tedy populaci Zijicich

vychodné od ¢adsky hovofticich skupin.
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Haploskupiny H1, H3 nebo V se ve vyssi frekvenci vyskytuji na zédpad¢ sahelu
(Pereira et al., 2010b). Obyvatelé tohoto regionu, napt. Arabové z Mali, maji vysoky
podil haploskupin (H1, H2a nebo V7a). Tyto haploskupiny jsou ve vétsi mife detekovany
ale také u zapadosahelskych Maurt. Je ale zajimavé, ze ti jsou Cetnymi nositeli
1 haploskupin R nebo T, jejichz ptivod je na Blizkém vychodé. O Maurech pojednava
publikace Himpan et Himpan-Sabatier (2018) a stejné jako Soninkové patfili k prvnim
obyvatelim Mauritanie, ktefi zprostfedkovavali obchod se severovychodni Afrikou,

odkud mohlo dojit k $ifeni téchto haploskupin z Blizkého vychodu.

Z mého datasetu vyplyva, ze u nckterych pasteveckych populaci dosahuji
eurasijské haploskupiny az polovi¢niho zastoupeni (napt. u Maurt 53,3 % nebo Tuaregli
49,2 %), coz u zemédé&lskych populaci nikdy nenalezneme. U zbylych pasteveckych
populaci se sice hladina eurasijskych haploskupin nedostane pies 32 %, ale i tak se jedna
na subsaharskou Afriku o relativné vysokou frekvenci. Pokud porovname pastevce
a zeméd¢lce mezi sebou, pomér subsaharskych a eurasijskych haploskupin se vyrazné lisi
— u pastevcl dosahuji eurasijské haploskupiny v priméru 30,9 % a u zemédélcii se
eurasijské haploskupiny pohybuji kolem priméru 18,2 %. Je tifeba zdiraznit,
ze zastoupeni eurasijskych haploskupin je v sahelu oproti severni Africe celkove
mnohem nizsi (Diallo et al., 2022; Rosa et Brehm, 2011). Kulichova et al. (2017) udava,
ze eurasijské haploskupiny tvofi v sahelském pasmu Afriky pouhych 17 %, ve své praci

jsem dospéla k podobnému vysledku 16 %.

Konkrétni zastoupeni, v jakych se vyskytuji eurasijské haploskupiny na zépadé
a vychodé¢ sahelu, odpovida poslednim vyzkumtim (Coudray et al., 2009; Kujanova et al.,
2009). Haploskupiny U6, H a V jsou ve vysoké mife zastoupeny u zdpadosahelskych
populaci, konkrétn€ Arabl z Mali, Belld nebo Fulbl. U Kababi$t a Zaghaw je vyssi
cetnost J, K a T. Zajimava je populace Mauri, jeZ nese kromé& typickych eurasijskych
haploskupin s vys§im vyskytem v této oblasti i pomérn¢ hojné zastoupeni eurasijskych
haploskupin s pfevladajicim vyskytem ve vychodnim sahelu, jako napt. Jlc, ROa
nebo T2c, kterd se vyskytuje také u Kababis. Zaroven 1ze Maury oznacit za populaci
s nejvyssim poctem riznych eurasijskych haploskupin. Neni vylouceno, Ze pravé tato
populace byla ovlivnéna arabskou expanzi z Blizkého vychodu (Himpan

et Himpan-Sabatier, 2018).
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Nové sekvence celé mtDNA D-smycky fulbskych populaci z Mali a Mauritanie
ukazuji na vyssi frekvenci haploskupiny U5b oproti diive publikovanym vzorkim Fulbt
ze Senegalu a Guineje (Cizkova et al., 2017b). Vyssi vyskyt haploskupiny H3p se
objevuje jak u noveé sekvenované populace Fulbli z Mauritanie, tak i u populace Fulb
z Burkiny Faso, kterd byla analyzovdna v pfedchozim datasetu. Pfimés eurasijskych
haploskupin ukazuje na migraci ze severu (Herndndez et al., 2017), odkud se §ifi také
linie U5b1b1 haploskupiny U (Dupuy, 1999; Cerny et al., 2006). Letos publikovana
studie Diallo et al. (2022) poukazuje na udalosti po konci neolitu, jez ovlivnily soucasné
mtDNA zastoupeni v sahelu a severni Africe. Studie podporuje piimes
zapadoeurasijskych haploskupin na zapad¢ sahelu migraci ze severni Afriky,
cozovSem neni jedind cesta. Linie U5blbl ukazuje na Sifeni aZ na sever Evropy
s odhadovanym poslednim spoleénym piedkem v jihozdpadni Evropé€ pied 8 tisici lety
(Kulichova et al., 2017). Haploskupinu U5blb mizeme sledovat u Berberti a Fulb
v severni Africe (Achilli et al., 2005), ale i mezi populacemi Evropy, z nichz Saamové

ze Skandinavie s Cetnosti vyskytu haploskupiny U5Sb1b znacné pievysuji (48 %).

Analyza haploskupin H1, H3, V a T pomohla odhalit nedavné kontakty
mezi populacemi Skandinavie a severni Afriky. Pravé tyto haploskupiny totiz pfispély
k obohaceni genofondu nejen severni a sttedni Evropy, ale 1 severni Afriky. Jejich pavod
je lokalizovan do Spanélské Kantabrie, odkud nejspi§ probihala migrace na sever Afriky
ptes Gibraltarsky priliv (Achilli et al., 2005; Kulichova et al., 2017). Haploskupina H1
je mezi sahelskymi populacemi dnes zastoupend predevsSim u Tuaregl. Jeji Cetnost je
ale nejvyssi podél severniho pobiezi Sttedozemniho mote, odkud se do Afriky dostala

ptes Gibraltarsky priliv (Ennafaa et al., 2009).

Haploskupina U6 spolu s M1 charakterizuje popula¢ni expanzi ze Stfedomofi
do Afriky (Olivieri et al., 2006). Frekvence a distribuce M1 a U6, jez se krom¢ severni
Afriky vyskytuji pouze mimo Afriku, se podle vyzkumu Pennaruna et al. (2012) lisi.
Dynamika haploskupiny M1 byla rychlejSi nez dynamika U6, kterd piedstavuje
konzistentni evoluci za pozvolné expanze. Jedinou vyjimkou je expanze kladi U6al
a M1b v severozapadni Africe. Casové je tato expanze datovana do obdobi pred 2220
tisici lety a je spojovdna s rozvojem iberomaurusienské kultury. Vhodné podminky
po poslednim maximu doby ledové a znacné demografické zmény vedly k rozSifeni

haploskupiny U6 i M1 v severni Africe.
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Specifické klady U6al a M1bl pravdépodobné koreluji s Sifenim afroasijské
jazykové rodiny v Africe, ovSem nékteré linie haploskupiny U6 expandovaly diive
nez haploskupina M1. Populace Mauru, Tuaregti, Belld, Imrageni a Arabt z Mali, které
jsem hodnotila v této diplomové praci, jsou vSechny populace afroasijské jazykové
rodiny. Z divodu odlisné distribuce populaci fadicich se k afroasijské jazykové rodiné je
haplotyp U6 typict&jsi pro severozapadni Afriku a na vychodé se vyskytuje jen ojedin¢le,
a to linie U6a2. Riznorody vyskyt ma i haploskupina M1. Mla prevlada
v severovychodni a M1b v severozapadni Africe. Zajimava je linie M1alb2 omezena
pouze na oblast Kavkazu, coz zde mohlo byt zptsobeno efektem zakladatele (Pennarun
et al., 2012). VySe zminéné nové generované mtDNA sekvence populaci zdpadniho
sahelu koresponduji s popsanym rozsifenim klad haploskupiny U6 (U6a) i M1 (Mla
i M1b).

7.1 Intrapopulacni analyza

Zakladni parametry, jako je pocet sekvenci a pocet haplotypt, udavaji prvni piedstavu
o celkovém datasetu. Z tabulky 2 vyplyva, ze pocet haplotypti je u pastevcl procentudlné

niz8i nez u zemedélskych populaci.

Podobné jako Cizkova et al. (2017b) ve své studii potvrzuje jiz diive ziskané
vysledky z centralniho sahelu (Cerny et al., 2011), i v moji praci lze vidét zietelny trend
k niz8im hodnotam jednotlivych parametrii genetické diverzity u pasteveckych populaci,
a to zejména u genove diverzity. NizSich hodnot vSak pastevci dosahuji 1 u nukleotidové
diverzity a primérného poctu parovych rozdild. Soudim tak nejen podle vysledku,
kterych bylo dosaZeno napt. u lokéalnich populaci BedZi a Rasajdi ve vySe uvedené studii
Martiny Cizkové a zarovei i jeji diplomové praci (Cizkova, 2014), ale i z vysledki mnou
nove analyzované populace Arabli z Mali. Naopak hodnoty parametrt genetické diverzity

u Kababist a Dadzi mohou byt odrazem vys$s§i miry genového toku na vychod¢ sahelu.

Pfi zaméfeni se na jednotlivé hodnoty genové a nukleotidové diverzity je vidét,
ze populace vychodniho sahelu se li§i od primérnych hodnot. Z vysledki vyplyva,
ze hodnoty jejich genové diverzity jsou s vyjimkou Bedza vyssi. Populaci Bedzi byl
pfisuzovan arabsky ptvod (Paul, 1954), stejné¢ jako je dolozen u Rasajda,
jejichz predkové ale migrovali do Sidanu mnohem pozdéji az v 19. stoleti n. 1. (Young,

1996). BedZové jsou zndmi v Stdanu jiz pred 5 tisici lety a pfevazné zastoupeni
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subsaharské haploskupiny LO a L3 doklada jejich africky ptvod. Izolovanost
pasteveckych Bedzi spole¢né s efektem hrdla lahve maternalniho genofondu mohlo

zpusobit nizkou genovou diverzitu.

Pokud nezahrneme BedZe do hodnoceni nukleotidové diverzity regiont, nizsi
hodnoty jsou patrné spiSe u zdpadnich populaci. Nizké hodnoty v celém regionu by
odrazely mlady a spole¢ny geneticky ptivod celého regionu, coz neplati pro celou oblast.
Mezi vyrazné se vymykajici zapadosahelské populace s vysokou nukleotidovou
diverzitou patfi Arabové z Mali, Tuaregové, dale Fulbové z Mauritanie, Bellové,
Maurové nebo Soninkové. Opét bych odkazala na knihu Nomads of Mauritania, Himpan
et Himpan-Sabatier (2018), jez ukazuje migracni viny zépadni Afriky a nasledné dalsi

migrace na jih, které nebyly zptsobeny konflikty mezi populacemi, ale spiSe suchem.

Pasteveckym populacim je mobilita pfirozena z podstaty subsistencni strategie.
Mobilita neboli pohyb v prostoru ale neodrazi miru genového toku (migraci). Migrace je
u pastevcu vlastné naopak nizsi nez u zeméd¢lct, jejich mobilita je tedy de facto izoluje
od ostatnich populaci. Celkovy smér migrace podle vysledkli Migrate-n ukazuje na smér
od pastevcil k zemé&délclim. Stejnych vysledkd dosahla i studie Priechodova et al. (2017),
ktera poukazuje na imigraci subsaharskych mtDNA haplotypti do arabskych populaci.
U pastevet sledujeme mimochodem také nizs$i genovou diverzitu. Primérné hodnoty
genovée diverzity u pastevell (0,946) a zemédé€lct (0,991) koreluji s popisem jednotlivych
hodnot, u pastevci je vSak hodnota niZsi. Tyto vysledky lze vysvétlit prave jejich vyssi

emigraci, ale 1 opousténim tohoto specifického Zivotniho stylu.

Niz8i pocet haploskupin mliZze byt odrazem genetického driftu, resp. zamezeni
migrace. V lokalni populaci tak mohou urcité haplotypy po ¢ase dominovat, jiné vymizet.
Tento trend by mohl charakterizovat napt. populaci Dadzi (L2a aZ v 54,9 %), ktefi byli
pravdépodobné vystaveni nepfiznivym podminkam. Zarovenl je ale jejich populace
bohat4 na dalsi subsaharské haploskupiny, v nichZ je zastoupena sice s mensi ¢etnosti,
ale vyrazn¢ haploskupina L3, konkrétné jeji klady L3b, L3e, L3f, L3h a L3i. Vyssi pocet
dalsich haploskupin tak pravdépodobné reaguje na odeznéni neptiznivych podminek,

resp. obnoveni biologického kontaktu s okolnimi populacemi.

Demograficka expanze sledovana pomoci testi selekéni neutrality udava
v piipad¢ testu Tajimovo D nesignifikantni zdporné hodnoty. Citliv€;si Fulv test Fs nese

signifikantni zaporné hodnoty v 65 % jak u zemédélci, tak i1 pastevci. Muzeme
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tak odkazovat na rast téchto potravné-produkénich populaci. Takové hodnoty téchto
ukazatelll nebyly u lovecko-sbérac¢skych populaci zaznamenany (Pereira et al., 2001;

Quintana-Murci et al., 2008).

7.2 Interpopulaéni analyza

Analyza molekularniho rozptylu (AMOVA) ukazuje na mensi rozdily mezi subsistencni,
jazykovou nebo regionalni skupinou, nez jak jsou rozdilné jednotlivé populace v ramci
jedné skupiny. Lingvistickd bariéra spolu s geografickou vzdalenosti mezi vychodem
a zapadem jsou podle této analyzy obecné vétsimi prekazkami genového toku nez sama
subsistence. Nilosaharska jazykova skupina je striktné lokalizovanad pouze na vychodé
sahelu. Jedin4 populace Nubové Koalib, kterd je spojena s nigerokonzskou jazykovou
rodinou, patfi také k vychodu, zbylych 22 populaci stejné jazykové rodiny je na zapade

(Cizkova et al., 2017b).

VEtsi  genetické  vzdalenosti mezi  populacemi v rdmci  skupiny
nez mezi skupinami populaci seskupenych podle zvolenych kritérii (region, subsistence
ajazyk) je podobnym vysledkem jako ve studii Novackova et al. (2020). Nejmensi rozdily
vidime mezi pastevci a zemédé€lci (1,3 %) a rozdily mezi populacemi subsistencni
skupiny dosahuji 5,7 %. Novackova et al. (2020) hodnotila az 15 pasteveckych populaci
Fulbt, které vykazuji vysokou genetickou afinitu. Oproti vysledkiim uvedené studie jsem
dospéla i k ponékud niz§im hodnotdm fixa¢nich indexti ®@st hodnoticich variabilitu
mezi vSemi populacemi, tedy bez zatazeni do skupiny (6,2 % oproti 8,0 %). Niz8i hodnoty
mohou byt zptisobeny jinym vybérem populaci nebo i vyssim molekularnim rozliSenim

v mé studii (ve studii Novackova et al. (2020) je hodnocen pouze HVS-1).

Genetické vzdalenosti mezi populacemi celkem dobife zobrazuji MDS grafy.
Studované populace jsou soustiedény vice ¢i méné centralné a az na populaci RaSajda
a Bedzl si jsou navzijem geneticky docela blizké. Pasteveckd populace Tuaregii podle
vysledkl genetickych vzdalenosti na MDS grafu nevykazuje blizkost s populaci Bedzi,
jak to naznacCovaly nékteré star§i studie (Cavalli-Sforza et al., 1994). Prestoze tyto
populace nyni déli velka geografickd vzdalenost, jejich spole¢na historie je odhadovana
do doby pted 5 tisici lety na zaklad¢ Sifeni populaci kusSitské jazykové rodiny.
I pres genetické vzdalenosti mezi Tuaregy a Bedzi je populace Tuaregii spolu s jedinou

vychodni populaci Kababisii v genofondu nositelem haploskupiny M1. Rozlozeni
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haploskupinovych kladi Mla a M1b u populaci koresponduji s vysledky v ¢lanku
Pennarun et al. (2012). M1a se tedy vyskytuje u vychodosahelské populace Kababist

a M1b u zapadosahelské populace Tuaregi.

Zajimavé jsou arabské populace, které migrovaly do vychodni Afriky
az v poslednich 2 tisicich letech, pravdépodobné ve tfech oddélenych migra¢nich vinach
(Fernandes et al., 2015). Konkrétn¢ ptedkové dnesnich Rasajdi piisli do Sudanu nedavno
(Young, 1996) a jejich geneticka vzdalenost od sousednich populaci je velmi vysoka
(Cizkova et al., 2017b). V této praci na odlisny genofond odkazuji také vysledky MDS
grafu. Baggarové ze Sudanu vykazuji bliz§i afinitu s populaci Arabi z Cadu
nez s populaci Arabli ze Siidanu. Moznym vysvétlenim se zda byt subsistenéni strategie
zminénych populaci, kdy Arabové ze Stidanu jsou zemédélci, stejné jako Arabové z Mali
a Nubijci. Zobrazeni pasteveckych populaci na obrazku 7a a 7c jasné zobrazuje vétsi
genetické vzdalenosti mezi arabskymi pastevci vychodu a fulbskymi pastevci zapadu.
Ob¢ tyto pastevecké populace sahelu maji ostatné odlisny ptivod (Novackova et al.,

2020).

Migrate-n ve srovnani s ptfedchozi studii upfesnil nasi pfedstavu o genovém toku
mezi zemé&délci a pastevei (Cizkova et al., 2017b). Vyssi hodnoty parametru efektivni
imigrace jsou u zemeédélci. Tok genii probihd tedy od pastevcd k zeméd€lcim,
a to jak na vychodg¢, tak i na zapadé€ sahelu, kde je migrace dokonce intenzivnéjsi. Studie
Diallo et al. (2022) taktéZ shledala vyssi tok genil od pastevcl k zemédélcim, ovSem lisi
se vysledkem na vychod¢€ sahelu, kde migrace probihala spiSe smérem od zeméd¢€lch
k pastevcim. Vysledky této diplomové prace piinesly opacny zavér. Zemédelci Castéji
pfijimaji jedince, coZ z podstaty vysoké migracni aktivity pastevcli dava smysl. Je tieba
rovnéZ uvazit opousténi kocovného Zivota v poslednich desetiletich, coz se mize
prezentovat prave vyvdavanim divek z pasteveckych populaci do populaci zemédé€lskych,
podobné jako je tomu v piipad¢ pygmejskych lovct-sbéract a bantuskych zemédélci

(Verdu et al., 2013).

7.3 Sdileni haplotypt

Znazornéni sahelskych haplotyptl v sitich slouzi k dokresleni jejich evolu¢nich vztahti
a migraci mezi skupinami populaci. Brala jsem zde v potaz tfi kritéria (subsistencni,
regiondlni a jazykové). Mezi haplotypy vétSiny eurasijskych haploskupin (nebyly
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hodnoceny pouze haploskupiny D, J, O, N, S, T, X a W) doslo k nejcastejsSimu sdileni
v ramci subsistencni pfisluSnosti. Sdileni mezi pastevei a zemédé€lci je znazornéno
ve vSech tfech sitich. U sit¢ haploskupiny M a haploskupiny U a K v ramci regionu jsem
sdileni haplotypt nezjistila; dalo by se fici, Ze nékteré haploskupiny jsou spise
jen v zapadnim sahelu a jiné spiSe jen na vychod¢ tohoto regionu. Ve vychodnim sahelu
jsou, kromé jednoho haplotypu (Mlbla), lokalizovany vSechny ostatni haplotypy
haploskupiny M. Ve vychodnim sahelu jsou lokalizované sekvence haploskupin U2, U3
a ti'1 sekvence haploskupiny U6a, pfevazna cast sekvenci haploskupiny U6 je spolu s U4
a U5 fazena k zdpadnimu sahelu. Pod haploskupinou K jsou na zépadé nalezeny sekvence

Fulbi z Mali a Imragentl.

Je ptekvapujici, Ze aplikace Haplogrep detekovala i haploskupiny D a X (nebyly
pouzity k zobrazeni v sitich). Tyto haploskupiny jsou podle Torroni et al. (1993)
vychodoasijskou variantou mtDNA haploskupin, které¢ tvoii spolu s dalSimi
haploskupinami (A, B a C) zakladatelské linie ptivodnich obyvatel Ameriky. Jedinym
vysvétlenim jejich vyskytu u populace Zaghawtli ve vychodnim sahelu je jejich nedavna
migrace z vychodni Asie, podobné jako napft. polynézsky motiv (haploskupina B4alala)
v Somalsku (Brucato et al., 2019). Nelze ale vyloucit ani podobny mutacni profil
v D-loop segmentu u jin€ africké haploskupiny, ktera neni v databazi, na niZ je Haplogrep
zalozen, dostate¢né dobie zastoupena. Pro potvrzeni pfitomnosti téchto haploskupin by
bylo tifeba genotypizovat SNP varianty v koédujicim useku mtDNA (pozici 5178
u D a 14470 u X).

Sdileni haplotypli v ramci subsistence (mezi pastevci a zemédélci) je
nejvyrazngj$i mezi haploskupinami H, HV, V, R0 a R*. K haploskupiné H je fazena také
revidovana Cambridzska referencéni sekvence (rCRS) (Andrews et al., 1999).
Ve sdilenych haplotypech téchto haploskupin, stejné tak u haploskupin M, U a K, se
objevuji vzorky prevazné Tuaregii, Arabt z Mali a Fulbt, z dalSich nové analyzovanych
populaci hodnocenych v této diplomové praci to jsou Maurove, Fulbové z Mali,
Imragenové a Zaghawové. Tyto populace se vénuji pievazné pastevectvi aZ na Araby
z Mali, byt i ti mohli byt plivodné pastevci. Pastevci kocuji na delsi vzdéalenosti a jsou
Casté¢jSimi imigranty do populace zemédé€lctli, coz ostatné potvrzuji 1 vysledky analyzy

Migrate-n.
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Z dtive publikovanych vzorka sdili haplotypy D-loop segmentu vyrazné Nubové
Koalib, Nubijci, Rasajdi a Arabové ze Sudanu, ale mezi dal$i populace, které sdili
haplotypy, patii jest¢ Fulbové ze senegalského Ferla, guinejského Futa Dzallonu
a Burkiny Faso. Z ptilohy 9 navic vyplyva, ze Fulbové sice sdili haplotypy, ale pievazné
mezi fulbskymi populacemi. Proto je také genetickd diverzita pastevcl na zapadé nizsi
nez usedlych zeméd¢lci a znaci vyssi migracni aktivitu mezi lokalnimi populacemi Fulbt
nebo jejich nedavny spolecny piivod, byt maji samoziejmé mnoho dalSich haplotypa,
které nesdileji (Azarya et al., 1999; Cerny et al., 2011). V rozporu je ale tvrzeni, kdy
migrace probihd spiSe na vychod. AZ na populaci Imragent jsou totiz sdilené eurasijské

haplotypy lokalizovany v zapadnich populacich.

Pti pohledu na sit’ haploskupin U a K je patrné, Ze ancestrdlni, tedy centrélni,
haplotypy chybi, cozZ je celkem logické, nebot” sahel jisté nelze povazovat za misto, kde
tato haploskupina vznikla. Koncové haplotypy jsou diverzifikovangjsi, odvozené;si,
a tedy mladSiho stafi. Sdilené haplotypy na okraji sité jsou ptifazeny k haploskupindm
haploskupin zapadné podél severniho a jizniho pobtezi Stfedozemniho mote (Pereira

et al., 2010b).
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8 Zavér
Tato diplomova prace je zaloZena na sekvenaci D-loop segmentu mtDNA 11 populaci
z vychodniho Sudénu, jizni Mauritanie a sttedniho Mali (stfedni delty Nigeru). Nova data

v databazi predstavovala jak pastevecké, tak i zemé&délské skupiny spadajici do riznych

jazykovych rodin.

Sahelsky koridor mezi Saharou a tropickymi pralesy pfirozené¢ pirekonavaji
migrujici populace mezi vychodem azapadem (Cerny et al, 2007). Pokud
ale odhlédneme od sahelu jako takového, migruji tudy samoziejmé i lidé ze severni
Afriky na jih a protipolem je cesta subsaharskych Africani na sever, coz souvisi
piredevsim se zménami klimatu a piirodniho prostiedi v pozdnim pleistocénu a nasledné
i holocénu (Diallo et al., 2022). Ze dochazelo k nékolika kontaktim mezi eurasijskou
a subsaharskou populaci je zfejmé ze studii, u nichz bylo mozné tyto udalosti datovat
(Kulichova et al., 2017, Vicente et al., 2019). To ale nebylo pfedmétem mé studie.
V kontextu genetickych adaptaci na potravu, patogeny a klima pomahaji genetické
analyzy pochopit popula¢ni historii lidské populace, ktera je vysledkem souhry miseni

ptvodné izolovanych skupin a selekéniho tlaku prostiedi (Cerny et al., 2021).

Nekteré studie zjistily relativni pfevahu eurasijskych mtDNA haplotypt
u pasteveckych skupin, zejména ve stiednim sahelu v oblasti Cadské panve (Cerezo et
al., 2011). Doplnénim vzorkl z vychodni a zépadni €asti sahelu jsme analyzou sdileni
haplotypt prostiednictvim haplotypovych siti tuto tezi pro cely sahel potvrdili. Eurasijské
haploskupiny v siti reflektujici zapad a vychod sahelu sdileny nejsou, sdileni mezi témito
regiony je tedy spiSe v urovni subsaharskych haploskupin. V datovém souboru jsou
haplotypy eurasijskych mtDNA nejpocetnéjsi u zemédélské populace Arabli z Mali,
ale zde miizeme ptedpokladat, ze jejich predkové prisli do regionu jako pastevci a usadili
se tu relativné nedavno. Dalsi pastevecké populace na zapadé Afriky (napi. Maurové
nebo Tuaregové) maji vysoky podil eurasijskych haploskupin, ale je vyvéazeny se

zastoupenim haploskupin subsaharskych.

Vysledkem genového toku odehravajiciho se predev§im v dobach populacni
expanze spjaté s vyrobou potravin je, ze vétSina subsaharskych populaci sdili své predky
mimo svlij nynéjsi regiondlni vyskyt. Miseni populaci v neolitu a v pozdéjsich dobach je
patrné ve vSech regionech Afriky (Schlebush et Jakobsson, 2018) a dal§im vzorkovanim
prakticky jakéhokoli afrického regionu miizeme ziskat nové informace (Pereira et al.,
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2021). Jako hlavni migracni cesty lze pozorovat zpétnou expanzi eurasijskych populaci
do Afriky (Olivieri et al., 2006; Pennarun et al., 2012) a v subsaharské Africe bantuskou
expanzi ze stiedozapadu na jih a na vychod (de Filippo et al., 2012). Genovy tok byl
identifikovan napii¢ sahelskym regionem (Cerny et al., 2007), ale i v jizni Africe, kam
ptred bantuskou expanzi dospéla migrace az z Blizkého vychodu, tedy ze zdpadni Eurasie
(Pickrell et al., 2014). N¢které studie ukazuji, ze migrace mohly byt relativné rychlé
1 na delsi vzdalenosti (Busby et al., 2016).

Zavérem mohu konstatovat, Ze analyza nové ziskaného datasetu potvrzuje
vysledky prace Cizkové et al. (2017b), a sice to, Ze na zapadé sahelu, kde je prevaha
fulbskych populaci, které se dnes nutné vSechny nevénuji pastevectvi, sledujeme vyssi
miru genového toku od pastevcl k zeméd€lcim. Genetické vzdalenosti zapadnich
a vychodnich pastevcl jsou zarovenl vyss$i nez pii porovnani s regionalné blizSimi
populacemi zemé&délct, coZ nepiimo poukazuje na predél v Cadské panvi, ktera slouzila
jako hranice mezi zapadnim a vychodnim sahelem (Cerny, 2006). Populace pastevctl jsou
ale méné pocetné, genovy tok je u nich omezenéjsi, coz dava prilezitost k plisobeni
genetického driftu. Dal§im zavérem je vyssi Cetnost eurasijskych haploskupin u dnesnich
pasteveckych populaci sahelu, coz mize souviset s pfichodem domestikovaného skotu
veden¢ho pastevci ze severni Afriky, potazmo zapadni Eurasie, jak naznaluji

archeologické studie (Wright, 2017).
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9 Seznam zKkratek

bp par bazi

dATP deoxyadenosintrifosfat

dCTP deoxycytosintrifosfat

dGTP deoxyguanosintrifosfat

DNA deoxyribonukleotidova kyselina
dNTP deoxynukleosidtrifostat

dTTP deoxythymidintrifosfat

DNA deoxyribonukleotidova kyselina
EDTA etylendiamintetraoctova kyselina
g tthové zrychleni

HVS-1,2 hypervariabilni segment 1, 2

MDS multidimenzionalni skalovani

ml mililitr

mtDNA mitochondridlni DNA

n. 1. naSeho letopoctu

NRY nerekombinantni ¢ast Y chromozomu

PCR polymerazova fetézova reakce

rCRS revidovana cambridzska referencni sekvence
SNP Single Nucleotide Polymorphism

A% volt

ul mikrolitr
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11 Prilohy

Ptiloha 1: Postup izolace DNA podle laboratorniho protokolu Oragene ®<DNA kitu

-podle Laboratory protocol for manual purification of DNA from 0,5 ml

of OrageneDNA/saliva (dostupné online: http://www.dnagenotek.com/ROW/pdf/PD-
PR-006.pdf)

1)

2)

3)
4)

5)
6)

7)

8)

9)

Peclivé promichat vzorek slin a konzervac¢ni roztok odbérové zkumavky Oragene
®<DNA kitu.

Odbérovou zkumavku setu Oragene ®*DNA inkubovat 1 hodinu pii 50 °C
ve vodnim inkubétoru.

500 pl zinkubovaného roztoku odebrat do nové 1,5ml mikrozkumavky.

Ptidat 20 pl purifikacniho roztoku OragenePurifier (OG-2LP). Obsah
mikrozkumavky kratce promichat pomoci vortexu.

Inkubovat 10 minut na ledu.

Pti pokojové teploté centrifugovat mikrozkumavku 5 minut pfi 15000 g
za vytvoreni pelety necistot na dn¢ mikrozkumavky.

Piepipetovat supernatant do nové 1,5ml mikrozkumavky. Mikrozkumavku
s peletou vyhodit.

Ptidat 500 ul 95-100% ethanolu k zhruba 500 pl ptepipetovanému supernatantu.
Zkumavku promichat, zacne se vytvaret srazenina mtDNA.

Dalsich 10 minut nechte obsah zkumavky déle precipitovat.

10) Centrifugovat 2 minuty na 15000 g za vytvofeni pelety mtDNA na dné

mikrozkumavky.

11) Odstranit supernatant.

12) K zachované pelet¢ mtDNA napipetovat 250 pl 70% ethanolu. Nechat 1 minutu

stat pii pokojové teploté.

13) Ethanol ze zkumavky odstranit a nechat zkumavky v boxu odpatit do sucha.

14) K izolované mtDNA ptidat 100 pul vody a rozpustit promichanim.
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Ptiloha 2: Postup prace polymerazové fetézové reakce tzv. PCR.

1) Protfepat na vortexu primery, vodu a vzorky s izolovanou mtDNA.

2) Kiratce centrifugovat primery, vodu, vzorky s izolovanou mtDNA a MasterMix.

3) Piipravit reakéni mix.

a. Do nové zkumavky napipetovat 9,5 pl deionizované vody a 0,5 ul primeru

R a 0,5 pl primeru F.

b. Zkumavku zvortexovat a kratce centrifugovat.

c. Ptidat 12,5 pul MasterMixu.

d. Kratce propipetovat pipetou.

4) Do PCR mikrozkumavky napipetovat 23 pl reakéniho mixu.

5) Ptidat do PCR mikrozkumavky 2 pl vyizolované mtDNA.

6) Vlozit PCR mikrozkumavku do termocycleru a spustit polymerazovou fetézovou

reakci.

Ptiloha 3: Teplotni program PCR:

1) Opakovani 1 krat

a. 5 minut, 94 °C
2) Opakovani 30 krat

a. 50 sekund, 94 °C (denaturace)

b. 30 sekund, 58 °C (annealing)

c. 45 sekund, 72 °C (elongace)

3) Opakovani 1 krat

a. S5 minut, 72 °C

Ptiloha 4: Seznam primert pouZitych pro amplifikaci HVS-1 a HVS-2 mtDNA.

Oblast Primer Smér D?lka Sekvence (5'-3") Delka Pozice
primeru (bp)
P23 F 20-mer TCATTGGACAAGTAGCATCC _
HVS-1 809 15792
P23 R 22-mer GAGTGGTTAATAGGGTGATAG 31
P24 F 20-mer CACCATTCTCCGTGAAATCA B
HVS-2 964 16400
P24 R 20-mer AGGCTAAGAGTTTTGAGCTG 794
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Ptiloha 5: Postup préce pro gelovou elektroforézu.

1)
2)
3)
4)
5)

6)

7)
8)

9)

Navazit 0,8 g praskové agarozy.

K agardze ptidat 12 ml 5x TBE (Tris, kyselina boritd, EDTA) pufru.

Objem doplnit do 60 ml destilovanou vodou.

V mikrovinné troub¢ zahtivat roztok po dobu cca 2 minut do rozpusténi krystala
agarQzy.

Ihned po rozpusténi ptidat 3 ul interkalacniho barviva GelRed™. a promichat
krouzivymi pohyby.

Agardzovy gel nalit na sestavenou elektroforetickou vanu s elektroforetickou
komirkou pro gel a hiebinky. Pfipadné bublinky odstranit.

Gel nechat zatuhnout.

Po zatuhnuti opatrné vytdhnout hiebinky, elektroforetickou komurku otocit
a do vany nalit 0,5x TBE pufr tak, aby byly zalité vSechny jamky a gel.

Do jamek pipetujeme 1 pl PCR produktu a 10 pul markeru molekulové hmotnosti
- GeneRuler™ 50 bp DNA Ladder.

10) Elektroforetickou vanu ptikryt vikem, pfipojit elektrody ke zdroji s pfikonem

88 V na cca 45 minut.
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Ptiloha 6: Seznam populaci pouzitych k sestaveni datasetu pro intra i interpopulacni

analyzu, vcetné poctu jedinci v populaci vybranych k analyze, jazykové, regiondlni

1 subsisten¢ni ptislusnosti.

Nazev Zkratka Pocet Lokage Zern’eplsna Zer}lrev:plsna J azykova ZlVOtn.l R?k Reference
populace (zem¢) délka sitka rodina  strategie sbéru
Arabové « Cizkova et
2 Cadu ABA 51 V (Cad) 15,312 14,116 AA P 2003 al.. 2017b
Arabové . Cizkova et
se Stdénu ARA 46  V (Sudan) 30,752 18,408 AA Ze 2011 al., 2017b
- z Cizkova et
Bedikové BED 41 (Sencgal) -12,310 12,539 NK Ze 2013 al.. 2017b
. A Cizkova et
Bedzové BEJ 48  V (Sudan) 36,342 15,551 AA P 2012 al.. 2017b
. < Cizkova et
Dazové DAZ 40 V (Cad) 20,552 18,177 NS P 2010 al., 2017b
N Cizkova et
Dangaleat DNG 50 V (Cad) 18,519 12,155 AA Ze 2014 al., 2017b
Fulbové z Cizkova et
2 Ferla FFE 56 (Senegal) -15,115 15,396 NK P 2013 al.. 2017b
. Z (Burkina Cizkova et
Gurunsi GRS 33 Faso) -1,144 11,170 NK Ze 2010 al.. 2017b
Ny Z (Burkina Cizkova et
Gurman¢e  GUR 36 Faso) 0,716 11,239 NK Ze 2010 al., 2017b
% Cizkova et
Maba MAB 42 V (Cad) 20,334 13,861 NS Ze 2014 al.. 2017b
. Z (Burkina Cizkova et
Mossi MOS 35 Faso) -1,339 12,592 NK Ze 2010 al.. 2017b
I . Cizkova et
Nubijci NUB 54  V (Stdan) 30,482 20,788 NS Ze 2011 al.. 2017b
. z Cizkové et
Serrerové SSR 47 (Senegal) -16,423 14,091 NK Ze 2013 al., 2017b
o Cizkova et
Baggara ABG 53 V (Sudén) 28,349 11,532 AA P 2015 al., 2017b
Fulbove Cizkovi et
z Futa FFD 51  Z(Guinea) -12,500 11,123 NK Ze 2016
y al., 2017b
Dzalonu
Fulbové . Mes1 g
zBukina FzR 55 ZBukina o4 12,621 NK p 2015 Cizkovdet
Faso) al., 2017b
Faso
Nubové A Cizkova et
Koalib KAW 38  V(Sudan) 30,470 11,865 NK Ze 2015 al.. 2017b
. . Cizkova et
Rasajdi RAS 52 V(Sudan) 36,304 15,349 AA P 2012 al.. 2017b
Fulbové Z Cizkova et
Halpuralen HAL 47 (Senegal) -14,221 16,509 NK Ze 2017 al.. 2017b
Samové Z (Burkina Barbieri et
2 jihu SSAM 39 Faso) -3,393 13,024 NK Ze 2012 al., 2012

Z=zapad/V=vychod

P=pastevci/Ze=zemédélci
AA=afroasijska/NK=nigerokonzska/NS=nilosaharska
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Pokracovéani pfilohy 6: Seznam populaci pouzitych k sestaveni datasetu pro intra

1 interpopulacni analyzu, véetn€ poctu jedincti v populaci vybranych k analyze, jazykové,

regiondlni 1 subsistencni ptislusnosti.

Nazev Zkratka Potet Lokacve Zern’eplsna Zer}lfplsna J azykova ZlVOtn.l R?k Reference
populace (zem¢e) délka Sitka rodina  strategie sbéru
Séamové NSAM 35 Z (Burkina 3507 12,570 NK Ze 2012 Barbieri et
ze severu Faso) al., 2012
Nuna NUN 2 L (Burkina -, g5 11,577 NK Ze  201p  Darbieriet
Faso) al., 2012
Marka MARK 28 ZBurkina 540, 11,981 NK Ze 201y Darblerict
Faso) al., 2012
Z (Burkina Barbieri et
Lyela LYE 37 Faso) -3,456 11,769 NK Ze 2012 al., 2012
. Z (Burkina Barbieri et
Bisa BIS 31 Faso) -1,482 11,548 NK Ze 2012 al., 2012
L 1000
Joruba YOR 104  Z (Nigeria) 3,056 7,760 NK Ze 2008
Genomes
Esan ESA 98  Z (Nigeria) 5,524 6,866 NK Ze 2008 1000
& ’ ’ Genomes
Gambian GAM 113 Z(Gambia) -16,614 13,269 NK Ze 2008 1000
Genomes
Mende MEN 68 ZBEma 1653 7991 NK Ze 2008 1000
Leone) Genomes
fﬁgﬁve AMA 18 ZMal)  -4,037 16,515 AA Ze 2020 tato prace
Bellové BEL 22 Z (Mali) -4,257 15,743 AA P 2020 tato prace
Dadzové DAJ 54 V (Stdan) 24,345 12,738 NS Ze 2018 tato prace
Fulbové z Z .
Mauritinie FMA 47 (Mauriténic) - 12,676 16,248 NK P 2019 tato prace
E‘;ﬁfe FML 44 Z(Mali)  -6351 14,993 NK P 2020 tato prace
. V4 .
Imragenové IMR 32 (Mauriténie) -16,294 19,144 AA Ze 2020 tato prace
Kababisové KAB 45 V (Stdan) 30,746 16,133 AA P 2018 tato prace
Maurové MOO 49 Z (. -12,693 16,874 AA P 2019 tato prace
(Mauritanie)
Soninkové SNK 51 Z .. -12,889 15,661 NK Ze 2019 tato prace
(Mauritanie)
Tuaregové TGM 63 Z (Mali) -4,337 16,225 AA P 2020 tato prace
Zaghawové ZGW 49 V (Sudan) 23,510 13,052 NS P 2018 tato prace

Z=zapad/V=vychod

P=pastevci/Ze=zeméd¢lci

AA=afroasijska/NK=nigerokonzska/NS=nilosaharska
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Ptiloha 7: Zastoupeni haploskupin podle programu Haplogrep u nové sekvenovanych 11

populaci.
Populace hfpﬁf)iiuu Spkifly Pocet Cetnost [%] hS;;t;(s)z;tir;ll;ey Pocet Cetnost [%]
H1 3 16,7 L3b 3 16,7
H2a 3 16,7 L1b 2 11,1
AMA Uba 2 11,1 L3e 1 5,6
V7a 2 11,1 L2a 1 5,6
U4 1 5,6
Celkem 11 61,1 Celkem 7 38,9
ROa 6 13,3 L1b 5 11,1
Uba 4 8,9 L2a 5 11,1
Hle 3 6,7 L3e 5 11,1
T 3 6,7 L2¢ 3 6,7
Hla 1 2,2 L3b 2 4,4
H2a 1 2,2 L2b 1 2,2
MOO H6 1 2,2
HVO0 1 2,2
Jlc 1 2,2
R30a 1 2,2
USb 1 2,2
\Y% 1 2,2
Celkem 24 53,3 Celkem 21 46,7
H1 10 16,9 L2a 10 16,9
H2a 7 11,9 L3f 8 13,6
U6 6 10,2 L1b 5 8,5
ROa 4 6,8 L2b 2 34
TGM MIlb 1 1,7 L4b 2 34
US5b 1 1,7 LOa 1 1,7
Lic 1 1,7
L3d 1 1,7
Celkem 29 49,2 Celkem 30 50,8
H2a 4 12,9 L1b 8 25,8
USb 4 12,9 L2c 5 16,1
Uba 2 6,5 L2a 3 9,7
IMR Kla 1 32 Llc 1 32
\Y% 1 32 L2b 1 32
L3e 1 32
Celkem 12 38,7 Celkem 19 61,3
HVOf 3 6,8 L3f 10 22,7
Mla 2 4,5 L2a 8 18,2
H14b 1 2,3 L0a 5 11,4
J1b 1 2,3 L1b 1 2,3
J1d 1 2,3 L2b 1 2,3
Kla 1 2,3 L3e 1 2,3
KAB
ROa 1 2,3 L3h 1 2,3
R1 1 2,3 Lda 1 2,3
R30a 1 2,3 L4b 1 2,3
Tl 1 2,3 L5b 1 2,3
T2c¢ 1 2,3
Celkem 14 31,8 Celkem 30 68,2
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Pokracovéani pfilohy 7: Zastoupeni haploskupin podle programu Haplogrep u nové

sekvenovanych 11 populaci.

Populace hi;if)asil{l Spkiiy Pocet Cetnost [%] hS;.;t;(s)z;tir;ll;ey Pocet Cetnost [%]
H2a 2 9,5 L3f 4 19
Uba 2 9,5 L3d 3 14,3
H3b 1 4,8 L2b 2 9,5
LOa 1 4,8
L1b 1 4,8
BEL Lic 1 4,8
L2a 1 4,8
L3b 1 4,8
L3e 1 4,8
L4b 1 4,8
Celkem 5 23,8 Celkem 16 76,2
H3p 5 10,6 L1b 14 29,8
U5sb 4 8,5 L2¢ 10 21,3
Lic 3 6,4
L2b 3 6,4
L2a 2 4,3
FMA L2e 2 4,3
L3b 1 2,1
L3d 1 2,1
L3e 1 2,1
L4b 1 2,1
Celkem 9 23,8 Celkem 38 76,2
Usb 3 6,8 L3b 15 34,1
H57 1 2,3 L2¢ 10 22,7
Kla 1 2,3 L1b 5 11,4
FML
K2 1 2,3 L3f 5 11,4
ROa 1 2,3 L3d 2 4,5
Celkem 7 15,9 Celkem 37 84,1
Tla 2 4,3 L2a 16 34
D4a 1 2,1 LOa 7 14,9
H1 1 2,1 L3f 7 14,9
H3b 1 2,1 L3b 3 6,4
J1 1 2,1 L3d 2 43
ZGW
X 1 2,1 L3e 2 4,3
L1b 1 2,1
L2b 1 2,1
L4b 1 2,1
Celkem 7 14,9 Celkem 40 85,1
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Pokracovéani pfilohy 7: Zastoupeni haploskupin podle programu Haplogrep u nové

sekvenovanych 11 populaci.

Populace hi;if)asil{l Spkiiy Pocet Cetnost [%] hS;;t;(s)z;ISlr;ll;ey Pocet Cetnost [%]
R1 2 3,9 L2a 28 54,9
Uba 1 2 LOa 6 11,8
L3b 4 7,8
L2d 2 3,9
L3e 2 3,9
DAJ L3f 2 3,9
L1b 1 2
L3h 1 2
L3i 1 2
L4b 1 2
Celkem 3 5,9 Celkem 48 94,1
Uba 1 2,1 L2a 12 25
L2c 8 16,7
L3e 7 14,6
L3b 6 12,5
L1b 5 10,4
SNK L3f 4 8,3
L3d 3 6,3
Llc 1 2,1
L3h 1 2,1
Celkem 1 2,1 Celkem 47 97,9

115



Ptiloha 8: Logaritmicky pfevedené koancestralni hodnoty genetickych vzdalenosti mezi populacemi. Oznaceni statisticky vyznamnych hodnot *.

Statisticky nevyznamné hodnoty jsou podbarveny ¢ervenou barvou.

ABA | ARA | BED | BEl | paz | DNG | FFE | GRS | GUR | MAB MOS NUB SSR ABG FFD FZR KAW RAS HAL ssam |

ABA 0

ARA 0,02393* 0

BED 0,09837* _ 0,12938* 0

BEJ 0,11252%  0,00402*  0,26044* 0

DAZ 001942 0,05431* _ 0,10138*  0,15354* 0

DNG 000801 0,05240%  0,07488*  0,13289* | 0,00977 0

FFE 0,11499%  0,11322%  0,08251*  025074*  0,14699*  0,09128* 0

GRS 0,06095*  0,10482%  0,04697*  0,25159*  0,03087*  0,02576* _ 0,10183* 0

GUR 0,04923*  0,09103*  0,05022*  0,21684* | 0,02354 _ 0,02365* _ 0,10993* 0 0

MAB 0,02276*  0,05974*  0,08393*  0,17304* | 0,01732  0,00981 _ 0,13980*  0,04200%  0,03522* 0

MOS 0,02654*  0,05765*  0,03932*  0,17584* | 0,01802 _ 0,01339  0,08340* 0 000757 0,02933* 0

NUB 0,03231* 0 0,14238* _ 0,10430* _ 0,07132*  0,06240* _ 0,11000* _ 0,11878*  0,09897* _ 0,07660* _ 0,07366* 0

SSR 0,05002*  0,07776* _ 0,02945*  0,17535*  0,05353*  0,02817* 0,05289% 0,02675* 0,02742*  0,05104* | 001192 0,08741* 0

ABG 0 0,02013*  0,08336* _ 0,10123* | 0,01535 000503 _ 0,08644* 0,04689* 0,03923* | 0018 | 002395* 0,02533*  0,04016* 0

FFD 0,06703*  0,08671* | 0,01258  022183*  0,07649*  0,05135%  0,03523*  0,02388*  0,03758*  0,07181* | 0,00968 _ 0,10010* | 0,01349  0,05568* 0

FZR 0,16267* _ 0,15031%  0,06302*  0,29088*  0,18932*  0,14493*  0,06841*  0,14527*  0,16399*  0,16410* _ 0,09196*  0,17208*  0,07936*  0,13856* _ 0,03453* 0

KAW 0,02761*  0,02047%  0,09383*  0,11227* | 0,01784 _ 0,02638*  0,11673*  0,06531* _ 0,05112%  0,03818* _ 0,02840*  0,04206*  0,04087* | 0,00957 _ 0,06916*  0,14618* 0

RAS 0,16743*  0,10559%  0,30358*  0,27756*  0,24575*  0,21907*  024716*  0,28752%  025378*%  024124*  023544*  0,08850%  024395%  (,17457*  0,24702%  0,32803*  0,20225* 0

HAL 011841 0,12734*  0,04760*  0,23683*  0,13478*  0,10062* _ 0,08822* _ 0,09572% _ 0,10013* _ 0,11576* _ 0,07168*  0,14065* _ 0,05263* _ 0,00823*  0,04466*  0,06631* _ 0,10428*  0,27217* 0

SSAM 0,05824*  0,09907%  0,04616*  0,24156* _ 0,03839*  0,02756* _ 0,08714* 0 0 0,04781* | 0,00702 | 0,10688*  0,02071*  0,04746*  0,02622%  0,14198*  0,06084*  0,25570*  0,09816* 0
NSAM 0,09258*  0,13083*  0,07254*  0,27432% _ 0,04282*  0,05248* _ 0,15248* | 0,00125 0 005969  0,03744* _ 0,14208*  0,05632* _ 0,07380* _ 0,06932* _ 021412%  0,08536* _ 0,31329* _ 0,13573* | 0,00055
NUN 0,07628*  0,11469%  0,04662*  0,27019%  0,03748*  0,03608*  0,12427* 0 0 0,04053* | 000166 | 0,13531*  0,03559*  0,06246*  0,03014*  0,13971*  0,06897*  0,30384*  0,09672* 0
MARK 0,00913 | 0,04337*  0,04019%  0,16192* | 0,00896 0 0,08128* 0 0 0,00496 0 0,05707* | 0,00525 _ 0,00348 _ 0,01694 _ 0,11949* | 001898  022636* 0,07414* | 0,00316

LYE 0,03279*  0,05913* | 0,01289 | 0,18253*  003818* 0,01948* 0,06351* | 0,0049  0,00607  0,02635* 0 0,07457* |_0,00104 _ 0,02381* 0 0,06811*  0,03573*  023835* _ 0,05140* | 0,00751

BIS 006240 0,09529%  0,02275*  0,22896* _ 0,04234* _ 0,02560* _ 0,06570* 0 0 0,04177* |_0,00097 _ 0,10491* | 000811 _ 004412* | 0,00686  0,10402*  0,05250%  0,26388*  0,06821* 0
YOR 0,03891*  0,06534*  0,03912* 0,16661* 004215* 0,02187* 0,05328* | 0,01073 001102 0,04983* | 000061 _ 007195* | 000302  002664* | 001175  009117* 003621* 0,22563* 0,07089* | 001271

ESA 0,02659%  0,04807%  0,05217* 0,13711* _ 0,04224*  0,01621* _ 0,06777* _ 0,02999*  0,02777% _ 0,03516* | 0,00701  005490* | 000923  001745*  0,02749% 0,09927* 0,02738* _021398*  0,07707* _ 0,03052*
GAM 0,07229*  0,10697%  0,01921*  0,22433*  0,07337* _ 0,04837* _ 0,05395* | 0,01363 | 0,01653* 0,07659*  0,02292%  0,10913* _ 0,01011 _ 0,05908* | 0,00755  0,09965*  0,06968* 0,25231* _ 0,07007* | 0,01031
MEN 0,06416* _ 0,10200% | 0,00876 _ 0,21870*  0,05678* _ 0,03992*  0,07352* | 0,00742 001311 _ 004956* | 00125 _ 0,11405* _ 0,0097 | 0,05438* _ 0,00825  0,09102* 006139* 0,26765* 006311* | 0,01322
AMA 0,08418*  0,03762%  0,14953*  0,18835%  0,13483* _ 0,10080% _ 0,10204*  0,16283*  0,13467*  0,12258*  0,11168* | 0,02419  0,10650*  0,06216* _ 0,10502* _ 0,17580* 0,08940%  0,10910*  0,12644*  0,13363*

BEL 001584 0013 | 0,09456*  0,10004*  0,05625* _ 0,01812 _ 0,07367* _ 0,07812* _ 0,06078* _ 0,05100* _ 0,03868* | 0,01072 _ 0,02399  0,00669 _ 0,05941* _ 0,14477* | 002212 0,13981*  0,08802*  0,06798*

DAJ 0,03078*  0,08144*  0,08967*  0,19240* | 0,0041 _ 0,02022% 0,15153* | 0,01863 001207 _ 0,02104*  0,02465*  0,09671*  0,06345*  0,03257*  0,07296* _ 0,19558*  0,05201* _0,24287*  0,13257*  0,02248*
FMA 0,10650*  0,10643* | 0,01449  0,23168* _ 0,12610% _0,08762*  0,05719* _ 0,08001* _ 0,08590*  0,09787* _ 0,05606* _ 0,12195% _ 0,03089*  0,08454* | 0,01331 | 0,02278* _ 0,08940*  0,25546* _ 0,03593* _ 0,07940*
FML 0,08567*  0,08408*  0,06692*  021216*  0,12457*  0,07266* | 0,01774 _ 0,08435* 0,08911*  0,11040*  0,06960* 0,07876*  0,04239%*  0,06519*  0,03309*  0,09494*  0,09202* 021147+ _ 0,07070*  0,07275*

IMR 0,08400*  0,07500%  0,02563* 021870*  0,11289%  0,08340* _ 0,08154* 0,08112* 0,08306* 0,09178* 0,04606* 008717* 0,03662* 006967* | 001485 | 004441* 007841* 02I831* 0,04594* 0,07981*
KAB 001299 0,00598  0,11355*  0,07933*  0,03336*  0,02248*  0,09974*  0,07408*  0,06091*  0,04799*  0,04028* | 0,00838 _ 0,06114* | 0,00442  0,07616* 0,15598* 0,01778* 0,11773* 0,11061*  0,06640*
MOO 0,05701*  0,03139% 0,09485*  0,16644*  0,09279* 0,07212* 0,07687* 0,08639* 0,07274* 0,09617* 0,05700* 002171* 0,06005*  005226* 0,05893* 0,13218* 0,06795* 0,09128%  0,10155*  0,07276*

SNK 0,04566*  0,08300%  0,02622*  0,19754*  0,04104*  0,02468*  0,07537* 0 00023 | 004731* | 0,00421 | 0,08683* | 001314  0,03457* 002160* 0,12430* 004531* 0023830%  0,07487* | 0,00281
TGM 0,05243*  0,03182%  0,10480*  0,16884*  0,07264*  0,05669*  0,06366*  0,07338* _ 0,06024*  0,07449%*  0,05549* _ 0,02310% _0,06109%  0,03791* _ 0,05822*  0,13848*  0,05928*  0,11468*  0,10712* _ 0,05824*
ZGW 0 0,03033*  0,10441*  0,13273* | 0,00221 0,001 _ 0,12045* 0,03696*  0,02869* | 0,01421 _ 0,01833  0,04020*  0,05360* 0 0,06677*  0,17998*  0,02932*  0,18579* _ 0,12775*  0,03813*
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Pokracovéani pfilohy 8: Logaritmicky pfevedené koancestralni hodnoty genetickych vzdéalenosti mezi populacemi. Oznaceni statisticky

vyznamnych hodnot *. Statisticky nevyznamné hodnoty jsou podbarveny Cervenou barvou.

NsaM | NUN | MARK | LyE | Bis | vyorR | Esa | Gam | mMEN | ama | BEL | DAl | FmaA FML IMR KAB MOO SNK TGM zaw |
NSAM 0
NUN 0,00168 0
MARK 002168 0,0069 0
LYE 0,03680* | 0,00785 0 0
BIS 0,00496 0 0 0 0
YOR 0,03803*  0,02262* 0 0 0,00035 0
ESA 0,05789% _ 0,03890* 0 0,00034 | 0,01863* | 0,00022 0
GAM 0,03580*  0,02540* | 0,01146 _ 0,0054 0 0,00991%  0,02676* 0
MEN 0,02959* | 0,01068 _ 0,00531 0 0 0,01305* _ 0,02292* | 0,00308 0
AMA 0,18634*  0,18414*  0,00990*  0,10499*  0,12663*  0,08892*  0,08047*  0,10682*  0,12383* 0
BEL 0,11098%  0,09557* | 0,01729 | 0,03544*  005473*  0,02549* | 0,01158  0,05448* 0,06687%  0,04371* 0
DAJ 002512+ | 0,0223 001389 0,03948*  003395*  0,04748*  005502*  0,06596*  0,04891*  0,13492%  0,07257* 0
FMA 0,12389*  0,08251*  0,05302*  0,02696*  004631*  0,04699* 0,05237* 0,03758* 0,03324*  0,10286* 0,07110*  0,12395* 0
FML 0,13112* _ 0,11105%  0,05656* 0,04796* 005699  0,04482*  0,04933*  0,03380*  0,05805*  0,06932*  0,03669*  0,12629*  0,04257* 0
IMR 0,12594*  0,08558*  0,05053*  0,02616*  0,05326*  0,04394*  0,04715* _ 0,03723*  0,03630* _ 0,06777* _ 0,06011* _ 0,10698* 0 0,04476* 0
KAB 0,10189%*  0,08718%  0,02596*  0,04017*  0,06713* _ 0,04862* _ 0,03684*  0,08191* _ 0,08140*  0,03539* 0 0,05437* _ 0,09864*  0,06656* _ 0,07125* 0
MOO 0,11044*  0,10224%  0,05458*  0,05625*  0,06956*  0,05181*  0,05480*  0,06425*  0,07504* | 0,00539  0,02085*  0,00090* 0,07767*  0,04968*  0,03780%  0,02697* 0
SNK 0,02419* | 0,00862 0 0,00314 0 0,0054 _ 001615* | 0,00362  0,00168  0,10740* _ 0,04005*  0,03308*  0,05636*  0,04737* 0,05117%  0,05316*  0,05694* 0
TGM 009262  0,08505%  0,03974*  0,05397*  0,05615*  0,04834* 0,05136*  0,05983* 0,07425* | 0,00337 001886 _ 007515* 0,08258* 0,04659* 0,05363*  0,02310* | 0,00228  0,05581* 0
ZGW 0,06267*  0,04974* | 0,0008  0,03000*  0,04664*  0,03403*  0,03024* 0,06597* 0,06252*  0,09397* | 002356  0,01161 _ 0,11738* 009162* 0,09777* | 001118  0,06157* 0,03694*  0,04421* 0
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Ptiloha 9: Sekvence sdilenych haplotypil véetné zastoupenych vzork a jejich oznaceni v haplotypovych sitich M, H, HV, V, RO a R* U a K.

Haplotyp je zapsan ve formé¢ Ciselné pozice rCRS, na které je zaznamenana mutace a pismenem, které nahrazuje ptivodni nukleotid na této pozici.

Haploskupina Cislo haplotypu Vzorky Haplotyp
KAW067, KAW087, RAS002,
Haplotyp 1 RAS009, RASO11 73G 195C 263G 489C 16129A 16223T 16249C 16311C 16519C
M Haplotyp 2 Eégoo;z}’ KAWO074, KAW0L, 73G 195C 263G 489C 16129A 16223T 16249C 16311C 16359C 16519C
Haplotyp 3 ARAO011, NUB064 73G 195C 263G 280T 489C 16129A 16223T 16249C 16311C 16359C 16519C
Haplotyp 4 ARAO035, NUB049, NUB066 73G 195C 263G 489C 16129A 16163G 16172C 16223T 16249C 16278T 16311C 16359C 16519C
Haplotyp 5 ARA007, KAWO055 73G 195C 263G 16298C 16311C
Haplotyp 6 AMAO03, MARK207, ZGW35 152C 263G 16519C
Haplotyp 7 IMR12, MOO37 263G 16129A 16298C 16311C
AMAO06, AMA12, TGMO7,
Haplotyp 8 TGM23, TGM52, TGM57, TGM63 263G 16129A 16519C
H, HV, V, R0 a R* AMA14, AMALIS, BEL3, BEL7,
Haplotyp 9 TGMO03, TGMO08, TGM34, TGM48, 263G 16519C

TGM49, TGMS50

Haplotyp 10

FFDO15, FMA24, FMA37, FMA38,
FZR035, FZR041, FZR044,
FFEO017

263G 16145A 16222T 16519C

Haplotyp 11

AMA16, MOO12

263G 332A 345T 529T 16519C

UakK

Haplotyp 12

FFD038, FMA20, FMA7, FML42,
FMLS, TGM32

73G 150T 263G 16270T 16320T

Haplotyp 13

AMA17, BEL14, TGM26

73G 152C 263G 16172C 16219G

Haplotyp 14

AMAO07, MOO45

73G 195C 228A 263G 16153A 16172C 16219G 16262T 16278T 16320T
16519C
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