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ABSTRAKT

Vychodoafricky sahel hral v minulosti dalezitou roli jako obousmérny koridor nejen
horizontaln¢, ale i1 vertikalné¢ migrujicich populaci. I diky tomu je zde mozné pozorovat
vysokou genetickou, etnolingvistickou i kulturni diverzitu. Tato diplomova prace se
soustfedi na genetickou strukturu a migracni aktivitu vychodniho sahelu na zaklad¢
analyzy HVS-1 a HVS-II segmentu mtDNA. Pro analyzu byly vybrany zéstupci tii
africkych jazykovych rodin a rGznych subsistencnich strategii. Porovnavany byly i
populace pavodem z Arabského poloostrova. Vysledky vypovidaji o vysoké genetické
diverzité¢ predevsim u populaci vychodniho Sudanu a Afrického rohu, coz je spojeno
se Sitenim arabskych populaci podél udoli feky Nil. Zda se, ze zde na rozlozeni genetické
diverzity maji jazykové faktory veétsi vliv nez geografické. Odlisna situace byla
pozorovana u populaci Cadu, kde geograficky si blizké populace rizného lingvistického
zatazeni vykazovaly nizkou genetickou diferenciaci. Intra-populacni analyzy vypovidaji o
vyznamném vlivu genetického driftu u pasteveckych populaci zijicich pfi africkém pobiezi
Rudého mote Bedzli a Rasajdi. U BedZi je nejspi§ podminén poklesem velikosti efektivni
populace, u Rasajdii je dan efektem zakladatele pfi jejich recentni imigraci z Arabského
poloostrova. Pastevecka populace Baggarti se svym genofondem podoba spiSe okolnim
usedlym populacim sahelu, coz by mohl vysvétlovat jejich kontaktni zplisob Zivota. Pti
hodnoceni zastoupeni haploskupin u jednotlivych populaci byl patrny euroasijsky vliv,
kromé& arabskych populaci, predev§im u Nubijci a Somalct. U Nubu Koalib, usedlych
populaci Cadu a jizni Etiopie byl detekovan pouze minimalng. Geneticka diverzita téchto
regioni je pravdépodobné¢ spojena s migracemi pavodem africkych populaci

béhem klimaticky piiznivych obdobi.

Klicova slova: mtDNA, HVS-I, HVS-II, vychodni Afrika, sahel, Sahara, geneticka
diverzita, migrace, archeogenetika, Cadské jezero, feka Nil, Africky roh



ABSTRAKT

Eastern part of the African Sahel, connecting sub-Saharan Africa with North and East
Africa, play an important role as a bidirectional corridor for vertically and horizontally
migrations of populations. It is the strategic region to study human genetic diversity due to
the presence of ethnically, linguistically, culturally and geographically diversity. This work
is focused on the analysis of HVS-I and HVS-11 segments of mtDNA. The work provides
new information about genetic structure and migration activity of this region by analysis
twelve populations belonging to three African linguistic families and different subsistent
strategies. Analysis of mtDNA revealed the higher diversity of the populations of east
Sudan and Horn of Africa, which is connected with the spreading of populations along the
Nile River. It seems, that in this region linguistic factors have bigger impact on genetic
diversity then the geografic ones. The opposite situation is observed in populations of
Chad, where populations with similiar geografic location and different linguistic affilation
revealed low genetic differentiation. The intra-population analysis shows the significant
influence of genetic drift on the pastoralists living on the Red Sea Coast — Beja and
Rashaida. In Beja is probably due to decrease of size of effective population, in Rashaida
due to founder effect during their recent imigration from Arabian peninsula. In contrast,
arabian pastoralists Baggara have a similiar genofond as the sedentary populations in their
surroundings. It is probably the result of their contact lifestyle. The analysis of sharing the
haplogroups revealed the euroasian impact on Nubian and Somali populations (except
arabian populations). It wasn‘t detected in Nuba Koalib and sedentary populations of Chad
and south Etiopia. Genetic diversity of this regions are probably connected with the

spreading of the original african populations due to oscialitaions of climatic condition.

Key words: mtDNA, HVS-I, HVS-Il, East Africa, Sahel, Sahara, genetic diversity,

migration, archeogenetics, Lake Chad, Nile River, Horn of Africa
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1.  Uvod

Severovychodni Afrika je mistem, kde se odehrala dulezita kapitola lidské historie. Nékdy
je oznacovana za kolébku lidstva — a také misto odkud se nasi predkové rozsitili do
Euroasie.

Sahel, ktery oddé€luje tézko obyvatelnou Saharu od vlh¢i tropické Afriky, dnes
slouzi jako vhodné prosttedi pro transhumaci pasteveckych populaci zavislou na ménicich
se roCnich cyklech. V minulosti sehral dilezitou roli jako obousmérny koridor nejen
horizontalng, ale i vertikalné migrujicich populaci. Jeho geografické vymezeni a sméry
migraci se ménily spolecné s klimatickymi podminkami. V obdobich piiznivych a vlhkych
dochazelo k jeho rozsifeni na sever spojenym s expanzi a zvySenou migracni aktivitou
populaci severni Afriky. Suchd a nehostinnd obdobi vedla k postupné desertifikaci a
zvétSovani Sahary a sahel se piesouval jiznim smérem, coz bylo spojené i s migracemi
populaci k mistim, které zajiStovaly dostatek potravy a vodnich zdroji. Ve vychodnim
sahelu se jednalo piedev§im o povodi feky Nil a Cadské jezero. Tato refugia se stala
dilezitym kontaktnim mistem africkych, ale také nové piichozich euroasijskych populaci.
Krom toho je udoli feky Nil nékterymi lingvisty povazovano za misto plivodu nilosaharské
a afroasijské jazykové rodiny, které dnes pievazuji u populaci severovychodni Afriky.

Studium populacni struktury severovychodni Afriky ndm miliZe pomoci osvétlit
sloZitou historii afrického kontinentu, sledovat dopad zpétnych migraci euroasijskych
populaci, ale také rozsifeni novych subsistenénich strategii holocénu — kocovného
pastevectvi a usedlého zemédélstvi, které vyznamné ovlivnily obraz genetické vybavy
¢lovéka i mimo uzemi Afriky ¢i Blizkého vychodu.

Historii lidstva 1 jeho lokalnich populaci Ize studovat pomoci nékolika védeckych
oborli, mezi nimiZ ma nejdelsi tradici archeologie a kosterni antropologie. Ty na zakladé
uréeni staii nalezii a morfologie kosti a dal§ich ukazatel u nalezenych fyzickych
civilizaci. AvSak vzhledem k $patné zachovalosti koster dané drsnym africkym klimatem a
Casto komplikovanou bezpecnostni situaci v nekterych regionech, kterd znemoziuje
systematicky vyzkum, by byla takovéto rekonstrukce neuplnd. Velky vyznam proto
Vv posledni dobé& hraji také lingvistické a predevsim archeogenetické studie, které analyzou
diverzity dnesSnich populaci testuji modely vypovidajici o ddvné minulosti studovanych

populaci.



Ve své diplomové praci jsem se zaméfila na studium genetické struktury a migracni
aktivity vychodniho sahelu na zikladé analyzy kontrolni oblasti mitochondridlni DNA
(ddle jen mtDNA). Zkoumané populace bylo mozné odliSit z geografického,
lingvistického, subsisten¢niho 1 historického hlediska. Byly vybrany zastupci tfi hlavnich
africkych jazykovych rodin (nilosaharské, nigerokonzské a afroasijské) a rlznych
subsistencnich strategii (usedli zeméd¢lci a kocovni pastevei). Analyzovany byly i vzorky
mladSich arabskych populaci, které do vychodni Afriky dorazily béhem islamizace regionu
v raném stiedovéku. Nejmladsi ze souboru byla pastevecka populace beduinu Rasajda,
ktera podle historickych dokladi dorazila K africkému pobtezi Rudého moie z Arabie
teprve na konci 19. stoleti.

V prvni ¢asti diplomové prace uvadim zdkladni informace o geografii a
klimatickych podminkach sahelu. Vénuji se zde vyvoji prostiedi a kultury v regionu,
klimatickym proméndm v obdobi pleistocénu a holocénu a také etnolingvistické struktuie
tamnich populaci. Pfednostné¢ se logicky vénuji tém populacim, které jsem méla
k dispozici. V praktické casti jsou pak popsany metody, které jsem pro své analyzy
vyuzila. Vysledky jsou porovnavany s dal§imi genetickymi, archeologickymi a

lingvistickymi studiemi v diskusi.



2.  Cile prace

Cilem mé prace bylo na zaklad¢ analyzy HVS-I a HVS-II segmentu mtDNA dvanacti

populaci vychodni Afriky popsat genetickou strukturu vychodniho sahelu a porovnanim

s lingvistickymi a historickymi daty navrhnout mozné modely minulé migracni aktivity

daného regionu.

Cesta k tomuto cili vedla pies n¢kolik krok, které 1ze shrnout v téchto bodech:

Izolace, amplifikace a sekvenace HVS-II segmentu mtDNA izolované ze 434
vzorki slin u celkem 9 populaci Cadu a Sudanu, p¥ipojeni jiz osekvenovaného
HVS-1 segmentu a vytvoreni tak kompletniho kontrolniho useku mtDNA.
Provedeni intra- a inter-populacnich analyz. Porovnani genetickych a
geografickych vzdalenosti mezi populacemi pomoci Mantelova testu; pro inter-
popula¢ni analyzy jsem nové ziskanou databazi rozsitila o tfi populace
Afrického rohu, jejichz sekvence byly dostupné z publikovanych studii.
Identifikace haploskupin a jejich zastoupeni.

Interpretace vysledki a jejich konfrontace s jiz publikovanymi daty v diskusi.

Je nutné zdiaraznit, ze se ve své praci zabyvam hodnocenim mtDNA, ktera je

pfenaSena pouze maternalné. Uvedené vysledky se tedy tykaji vyhradné zenské casti

populaci. Jejich vyznam vSak nabyva pfi porovnani s jiz publikovanymi analyzami Y

chromosomu a nuklearni DNA.
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3.  Prirodni a klimatické poméry severni a vychodni Afriky

Afrika je po Asii a Americe se svoji rozlohou 30,27 milionii km’ tietim nejvétsim
svétadilem. Jeji plocha zaujima piiblizné 20,3% ze svétové souSe a rozklada se témer
symetricky po obou stranach rovniku. Na severu je Afrika od Evropy oddélena
Gibraltarskym prilivem, na vychodé ji s Asii spojuje Suezska Sije.

Reliéf Afriky je mozné rozdélit do dvou ¢asti. Povrch vychodni a jizni Afriky je
tvofen pfevazn¢ nahornimi ploSinami s vystupujicimi horskymi masivy do nadmotskych
vysek 1000-1800 metrii. Proto je tato oblast oznaCovana jako vysoka Afrika, kde
Vv prib¢hu tietihor doslo k postupnému vzniku vychodoafrické riftové soustavy, Etiopské
vysoc¢iny se stratovulkany a k formovani panvi stfedni a jizni Afriky, mezi které patii i
Cadska a Konzska panev. Severozapadni Afrika je oznadovana jako nizka Afrika, nebot
zde ptevladaji polohy do 600 metrGi nad mofem. Prvohorni moiské transgrese vedly k
postupnému vzniku zoén poklesu (jihosaharskd a severosaharska oblast) a zdvihu
(stiedosaharska, guinejské oblast) (Sery, 2011).

Charakteristickym geografickym rysem severni Afriky se stal rozsadhly poustni
systém Sahara, ktery svou rozlohou zaujima 8,7 milionu km? Ve vyssich polohach
dominuje skalnaty typ pousté hamada, nize se nachazi piseéné (erg) a Stérkovité pousté
(reg), které ale tvoii jen 20% z celkové plochy. Pomérné rovinaty a mélky reliéf zapadni
Sahary smérem na vychod ptechazi v sopecna pohoii Air, Ahaggar ¢i Tibetsi. Na pomezi
Cadu a Studanu se nachazi piskovcova plosina Ennedi, ktera dosahuje nadmoiské vysky az
1400 metri. Pfi pobfezi Rudého mote vzniklo alpinskym vrasnénim pohofi s horskymi
poustémi (Shahin, 2002).

Koppenova klasifikace podnebi fadi Saharu do horkého aridniho podnebi s velkymi
teplotnimi rozdily mezi dnem a noci, silnymi vétry a minimalnimi deStovymi srdzkami.
Dle vlhkostniho indexu jsou jeji jednotlivé pousté déleny na hyperaridni s nulovymi
ro¢nimi deStovymi srazkami, aridni, kde se ro¢ni srazky pohybuji mezi 25-200 mm a
semiradni se srazkami az do 500 mm (Grove, 1977). Jejich rozlozeni je do velké miry
ovlivnéno posunem intertropické konvergencni zony (ITCZ), ktera se pohybuje
severojiznim smérem v zavislosti na ro¢nim obdobi. ITCZ je zénou nizkého tlaku a vznika
V misté stietu zimniho suchého vétru harmatan a destovych monzunovych vétra z jihu.
Zménami v rozdilech tlaku dochazi ke zméné sméru monzunovych vétri. V Cervenci tak

tropicky monzun ptivadi z jihozapadu vlhky oceansky vzduch, coz se projevuje obdobim
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destu. Do Sahary zasahuji piedev§im dva vyznamné destové rezimy. Severni Saharu
ovliviiuji spiSe polarni desté, jizni ziskava vldhu prevdzné z letniho proudéni monzunu
Z Guinejského zalivu. Severovychodni Afrika se vSak nach4dzi mimo dosah polarni fronty 1
letniho monzunu, a proto sem vladha pronika jen velmi ziidka (AMCEN, 2011; Shahin,
2002).

Od Sahary je subsaharska oblast oddélena horizontalnim pasem rovinatych stepi a
savan, tzv. sahelem (arabsky bieh), ktery se rozkladd mezi 12° a 20° rovnobézkou severni
Sitky a slouzi jako pfechodova zona mezi t€émito ekologicky odliSnymi prostiedimi. Spodni
hranice sahelu se vlivem intenzivni desertifikace Sahary v poslednich desetiletich posunuje
antropogenni, predev§im zvySend zeméd¢lskd produkce, nadmérné pastevectvi,
odlesiiovani ¢i nevhodné zavlazovaci postupy (Lost’ak, 2006).

Dle Koppenovy klasifikace podnebi spada sahel do horkého semiaridniho klimatu,
pro které je charakteristicka nizka vlhkost, vysoké teploty a stfidani kratkych obdobi dest’d
s obdobimi sucha. Souhrn ro¢nich srazek se v sahelu pohybuje od 150 mm na severu do
600 mm na jihu. Tomu odpovida i zdejsi vegetace, kdy jizni husté lesni porosty smérem na
sever ubyvaji a jsou nahrazovany trnitymi kefi. Nejcastéji se zde vyskytuji ruzné druhy
akacii (Celedi Mimosaceae), které rostou v pravidelnych rozestupech a vytvaii parkovy raz
krajiny. Tento ekosystém je vhodny pievazn& pro pastevecké populace, které vyuzivaji
rozsahlé travnaté stepi k pastv€ hovéziho dobytka, velbloud, ovci a koz. Stalé osidleni je
mozné pouze v oblasti nevysychajicich vodnich zdrojti, jako je napf. Cadské jezero nebo

doli feky Nilu (Sery, 2011; Cerny, 2006).
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4.  Vyvoj prostredi a archeologickych kultur
4.1. Oscilace klimatickych podminek

V pleistocénu a holocénu dochazelo v souvislosti s dlouhodobymi klimatickymi zménami
Kk rizné silnym oscilacim vegeta¢nich pasem, coz umoznilo mj. i rozsifeni populaci do
jinak neobyvatelnych uzemi Sahary (Sutton, 1974). Stiidani suchych a vlhkych obdobi
Vv Africe za poslednich 140 tisic let jsou znazornény na obrazku 1.

Dynamika zmén klimatickych podminek je dana piedevs§im tzv. Milankovi¢ovymi
cykly, v ramci nichZ se méni tzv. insolace, tedy dopadajici mnozstvi slune¢ni energie na
zemsky povrch. Na rozdil od zmén ve vysSich zemépisnych Sitkach, které se projevuji
vznikem rozsahlych ledovci a vyrazné chladnym a suchym klimatem, smérem k rovniku
jsou zmeény patrné spise na hydrologické Grovni v zavislosti na aktivité monzunt. Pomoci
klimatologickych modelt bylo zjisténo, ze narist insolace 0 7% vede k zvySeni aktivity

monzunu az o 17% (Kutzbach a Liu, 1997).

4.1.1. Zmény klimatu a prirodnich podminek v pleistocénu

Pro obdobi ¢tvrtohor v Africe je charakteristické stiidani pluvialnich a interpluvialnich
obdobi, coz se v oblasti Sahary projevilo oscilaci poustni a sttedomoiské vegetace. Vlhka
obdobi spojena s rozsifenim vegetacniho pokryvu na sever a zvySenim objemu vodnich
ploch byla patrna v intervalech pted 135-115 tisici, 100-75 tisici a 45-35 tisici (Blome et
al., 2012).

Prvni obdobi ,,zelené Sahary* pleistocénu je datovano do kyslikového izotopového
stadia MIS 5, které zacalo pfiblizn¢ pied 130 tisici lety. Jezerni sedimenty nalezené
v saharskych panvich dokladaji existenci obrovskych paleojezer, z nichz nejrozsahlejsi
byly Mega-Fezzan v Libyi, Mega-Chott v AlZirské panvi a Mega-Cad (Shahin, 2002).
Podle paleohydrologickych dokladi bylo tehdy mozné piejit skrze Saharu, coz mohlo vést
k rozsifeni subsaharskych populaci az k pobtezi Stiedozemniho mote. Nékteré studie toto
obdobi oznacuji jako pocéatek prvnich migraci anatomicky modernich lidi ven z Afriky

(Petraglia, 2011).
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4.1.2. Zmény klimatu a prirodnich podminek v holocénu

V obdobi posledniho glacidlniho maxima panovaly v Africe aridni podminky, které pied
10 tisici lety vystfidalo vlhké obdobi trvajici pfiblizné 5 tisic let. Postupny ptesun
jednotlivych horizontalné probihajicich vegetacnich pasem smérem na sever vedl
K rozsifeni stepi a savan do oblasti dnesni Sahary. Paleohydrologické analyzy starSiho
holocénu Sahary poukazuji na vznik rozsahlého systému fek a jezer, diky kterym se tato
oblast stala koridorem pro populace migrujici z jihu na sever a opa¢né (Drake et al., 2011).
Jednim z nejrozsahlejsich jezer ve stiednim sahelu bylo Mega-Cadské jezero s rozlohou az
330 tisic km? (Drake a Bristow 2006), které pres Bahr el-Ghazal zatopilo i Bodelskou
depresi az k pohofim Tibetsi a Ennedi (Cerny, 2006). V oblasti severniho Sudanu se
vytvofilo mensi zapadoniibijské jezero, které svou rozlohou 5330 km? pokryvalo az 15%
historické zapadni Nubie (Hoelzmann et al., 2001).

Posun vegetacnich pasem pied 10-5 tisici lety potvrzuji i pylové analyzy z oblasti
severniho Studanu, které vypovidaji o zastoupeni dievin sahelsko-sudanského vegetacniho
pasma. Pfitomna byla také pylova zrna rostliny Myriophyllum spicata, ktera roste vyhradné
u otevienych vodnich ploch, stromy se na Sahafe vyskytovaly ostatné predevsim
v usporadani galeriového lesa (Krinner, 2012; Jahns, 1995). V oblasti je také mozné
pozorovat nalezy fauny charakteristické pro savanu, jako jsou sloni, zirafy, hyeny,
nosorozci, ale také hrosi, krokodyli nebo moisti ptaci (Peters et al., 1994). Kromé
kosternich nélezl se jedna i o nalezy rytin a maleb na stfedosaharskych skalnich masivech
Casto narativniho charakteru (Holl et al., 2016).

Pred pfiblizné 5 tisici lety doSlo k opé€tovnému nastoleni susSiho klimatu
nasledovaného rozsifovanim Sahary, coz vedlo k oddé€leni subsaharské Afriky od pobiezi
Stftedozemniho mofe. Radiokarbonové zdznamy v rtiznych lokalitdich severni Afriky
poukazaly na diachronni konec vlhké faze Sahary (Nicoll 2004). Aridni podminky byly
patrné nejprve v oblasti dneSniho Egypta, pozdé¢ji jizn€ v Stdéanu a dalSich c¢astech
vychodni Afriky (Kropelin et al., 2006).

Spojeni mezi Saharou a subsaharskou Afrikou piedstavovalo pouze povodi feky Nil
na vychodé Afriky, kde doslo k postupnému vzniku prvnich usedlych civilizaci. Pylové
zaznamy ze severniho Cadu poukazuji na ubytek dievin a sahelskych travin na konci
vlhkého obdobi holocénu (Krdpelin, 2008). Hladina Cadského jezera se vyrazné snizila a

Cadskd panev se postupné stivala oblasti izolovanou od severoafrickych populaci.
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Gravitatnim centrem se stalo Cadské jezero, ke kterému zacaly migrovat stfedosaharské

pastevecké populace (Drake et al., 2011).
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Obrazek 1. Stiidani vlhkych (svétla) a suchych (tmava) obdobi v Africe za
poslednich 140 tisic let podle Hirba et al., 2012
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4.2. Paleolit - kulturni a historickych vyvoj

4.2.1. Stary paleolit

Rozmezi starého paleolitu spada do geologické epochy stiedniho pleistocénu, pro ktery
jsou charakteristické Casté oscilace klimatickych podminek. Z tohoto obdobi se zachovaly
pfedev§im jednoduché kamenné industrie (napi. péstni klin), vyuzivané vSak
pravdépodobné byly i néstroje z materialii organického ptivodu.

Jako prvni archeologicka kultura je podle dosavadnich nalezii ozna¢ovana kultura
oldovan, pojmenovana podle lokality Olduvaj Gorge v Tanzanii. Archeologicka nalezisté
oldovanu pievazuji ve vychodni a jizni Africe, coz vedlo k pivodnimu chybnému
predpokladu, Ze se jedna o vyhradné africkou kulturu. Jednoduché kamenné nastroje byly
nalezeny i v jinych regionech Afriky, avsak jejich datovani je zna¢né problematické
(Willoughby, 2006).

Pted 1,5 miliony lety se ve vychodni Africe, pfedevsim v povodi Nilu a v okoli
k aselenské kultuie. V Cadské panvi byly objeveny severni nalezi§té Ehi Kournei a Gira
Gira v Tibesti a Silemi v nigerském Kawaru. Pozdéji se aSelénska kultura rozdélila do tii
hlavnich podob — Vv jiZzni Africe se jednalo o fauresmitien, v idoli Nilu levalloiskou
industrii a ve vlhéich oblastech sangoan. Pro toto obdobi jsou charakteristické migrace
populaci do oblasti tropickych savan, které na rozdil od tropickych lesti nabizely bohatsi

zdroje potravy (Herries, 2011).

4.2.2. Stiedni paleolit

Pokrocilejsi levalloiska technologie vyroby ustépt pomoci pfedem piipravovanych jader
dlouho pievladala v okoli jezera Cad a severovychodni Africe i v obdobi stfedniho
paleolitu, zatimco v severozapadni Africe se v této dobé rozsifila kultura aterién.
Technologicky slozitéjsi industrie ateriénu se nachazely od dne$ni Mauretanie az po oazy
Vv egyptské Zapadni pousti. Vzhledem k ¢etnym maghrebskym nalezistim je tato kultura
spojovana s puvodem berberskych populaci. Jeji rozsifeni je patrné i1 v severozapadni Casti
Cadské panve, kam byla zanesena nejspi§ pred 33-19 tisici lety (Clark, 1982; Cerny,
2006).
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4.2.3. Mlady paleolit

Nehostinné podminky Sahary pted 35-15 tisici lety vedly k pfesunuti populaci jiznéji do
sahelu, coz doklada i vyskyt ateriénské kultury v oblasti Cadské panve pred piiblizng 19
tisici lety. Neobyvatelnost Sahary potvrzuje i taméjsi nedostatek archeologicky nalezt
z tohoto obdobi (Drake et al., 2011).

Rany holocén je spojovan s vyraznou zménou klimatickych podminek. Vlhké
obdobi pied 10-5 tisici lety vedlo ke vzniku tzv. zelené Sahary a podobné jako v
pluvialnich obdobich pleistocénu doslo k rozsiteni jezer a fek, které umoznovaly presun
populaci skrze Saharu (Drake et al., 2011). To dokladaji i archeologické nalezy spojované
s tzv. vodni civilizaci (aquatic civilization). Jedna se pfedev§im o zoubkované predméty
z kosti, které pravdépodobné slouzily jako souéast harpun pouzivanych k lovu ryb a
vodnich Zivocichi. Jejich stafi je nejméné 7 tisic let a byly nalezeny od vychodoafrického
riftu aZ na zapad kontinentu. S §ifenim této civilizace jsou spojovany také nalezy keramiky
zdobené vinkovitym motivem (wavy-line), nebo teckovanym vinkovitym motivem (dotted
wavy-line), jejichz staii je nejméné 6 tisic let. Tato keramika je rozSifena od centralni
Sahary az k nilskému udoli. Nejznaméjsi nalezisté jsou v Libyi, v alzirském Hoggaru nebo
v Gabrongu v Sudanu. Podobné stafi keramiky nalezené ve vychodni Sahafe a v Levanté
piivedlo nékteré archeology k zavéru, Ze tato keramika se do stiedni Afriky rozsifila
spole¢né s neolitickou expanzi zemédélskych populaci. Keramika z vychodni Afriky vSak
vykazuje odlisny typ vyzdoby. Zatim neexistuji piesvédcivé dikazy, které by spojeni
téchto dvou keramickych kultur potvrzovaly (Sutton, 1974).

Rozsiteni nalezist harpun a keramiky s vinkovitym motivem se z velké casti
shoduje s dnesnim rozsifenim nilosaharské jazykové rodiny v oblasti stfedni ¢asti sahelu a
vychodni Afriky. Podle teorie vodni civilizace patfili pivodni nilosaharské populace
K rybaitim, ktefi se v obdobi holocenniho klimatického optima rychle rozsitili do Sahary,
kde se v té dobé nachazelo velké mnozstvi jezer a fek. Na zakladé lingvistickych analyz
bylo mimo jiné doloZeno spojeni vyrazu ,hroch® a ,krokodyl“ mezi dnes velmi
vzdalenymi nilosaharskymi populacemi jako napt. u Gumuzi z Etiopie a Songhajca z Mali
(Drake et al., 2011).

Ptiblizné pred 5 tisici lety doSlo vlivem zvySujiciho se sucha k postupnému

rozSitovani Sahary a populace se zaCaly opét vice shromazd’'ovat v urodném okoli Nilu,
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podél kterého také pronikaly prvni zemédélské technologie ze severni Afriky a Blizkého
vychodu (Willoughby, 2006).

4.3. Neolit — rozsifeni novych subsistencnich strategii

Zatimco pro obdobi paleolitu je charakteristicky pouze jen lovecko-sbéracsky zptsob
zivota, v neolitu se v Africe objevuji nové subsistencni strategie. Za pocatek neolitu je
povazovano obdobi pied 10 tisici lety, kdy v oblasti tzv. Urodného ptlmésice a
severovychodni Afriky dochazi k domestikaci nékterych zvifat a rostlin. RozSifeni
pasteveckého a zeméd¢€lského zplsobu zivota je dnes mozné pozorovat pomoci

lingvistickych, archeologickych i genetickych studii (Scheinfeldt et al., 2010).

4.3.1. Vznik a Sifeni zemédélského zpusobu Zivota

Jedna z moznych hypotéz vzniku zemédélstvi je diky nepfiznivym ekologické podminkam,
ve kterych se zisk potravy stal stale vice ¢asové naro¢nym a bylo vyhodné vytvofit si
dostatecné zasoby potravy pro cely rok na jednom mist¢ (Damania et al., 1998; Clark,
1982). Prvni domestikované obiloviny na tizemi severni Afriky (pSenice a je¢men) byly
nalezeny v egyptském nalezisti Mermda beni Salama a Fajjim. K jejich domestikaci doslo
v oblasti Urodného pilmésice pred 10 tisici lety. Vzhledem K odlisnym klimatickym
podminkam Vv subsaharské Africe se vSak dale do Afriky nerozsitily (Neumann 2003). Pro
kultivaci a domestikaci rostlin v severovychodni Africe byl dilezity pokles hladiny Nilu,
ktery umoZnil vznik rozsdhlych ploch a Urodnych pid. Z analyzy otiskii semen na
keramickych nadobach pochdzejicich z raného a stfedniho holocénu, bylo doloZeno, Ze
nékteré rostliny byly v oblasti Sudanu vyuZzivany zhruba o 2 tiscie let dfiv, neZ se pivodné
myslelo. Pfimy dikaz kultivace vSak stale chybi, a proto je jako dominantni zpiisob obzivy
v tomto obdobi povazovan sbér zrn divokych trav (Bunter a Abdel-Magid, 1989), podobn¢
jako je tomu dnes u Cadského jezera (Batello et al., 2004).

Harlan (1998) na zakladé dneSniho rozsiteni planych travin vhodnych pro
konzumaci ¢lovékem definoval dvé moZzné oblasti plivodu afrického zemé&d€lstvi. Za prvni
z nich oznacil pas v subsaharské oblasti od Atlantiku k Rudému mofi v urovni dnesniho
sahelu, jako druhou oblast vymezil vrchovinu vychodni Afriky a caste¢né¢ Ugandu.
Nejrozsitengjsi plodiny domestikované v Africe, které vykazuji dostate¢nou odolnost vici

suchym podminkam, jsou &irok Sorghum bicolor a dochan Pennistem glaucum. Cirok byl
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podle Harlana (1998) domestikovan v oblasti Sudanu a Cadu, dochan pak v savand
tdhnouci se od Senegalu po Sudan. Datace pocatku zemédélstvi v Africe je tedy urcena
pied ptiblizné 4 tisici lety.

Lingvistické studie prokazaly spojeni mezi proto-afroasijskymi jazyky a Sifenim
obilovin ¢iroku a dochanu. Nazvy téchto obilovin se hojné nachazi ve vychodni kusitské i
ustaleni vyrazu pro tyto dvé obiloviny (Blench, 2006).

Zemédelsky zplisob Zivota se z vychodni a stiedni Afriky postupné rozsifil téméet
po celém kontinentu. Do jizni a jihovychodni Afriky expandoval pfiblizné pted 5 tisici lety
z Nigérie a Kamerunu podél feky Benue spole¢né s nigerokonzskymi jazyky Bantu. Jihu
kontinentu bantuské populace dosahly pted ptiblizné 1,5 tisici lety. Jejich trasa byla dlouho
pfedmétem sport, kdy tradiéni teorie predpokladala rozdéleni bantuskych jazykii na
zapadni a vychodni vétev priblizné pred 4 tisici lety. Zapadni vétev pokracovala skrze
pralesy Konzské panve na jih kontinentu, zatimco vychodni sméfovala k Velkym jezeram.
Alternativni teorie vice podporovand lingvistickymi a genetickymi studiemi vychazi
z rozdéleni bantuskych jazyka aZz po dosazeni jizniho okraje Konzského pralesa, ptiblizné

pied 2 tisici lety (Currie et al., 2015; de Filippo et al. 2012).

4.3.2. Vznik a Sifeni pasteveckého zpiisobu Zivota

Prvni doklady o chovu skotu jsou v severovychodni Africe datovany do obdobi pied 9-11
tisici lety (Wendorf et Schield, 1998). Na rozdil od Blizkého vychodu, kde bylo
pravdépodobné uptednostiiovano péstovani rostlin, v Africe doslo k rozvoji chovu
hovéziho dobytka. Nejstarsi nalezisté kosti pravékého skotu se nachéazi v poustni oblasti
severovychodni Afriky — Nabta Plaja a Bir Kiseiba a jsou staré piiblizné 8-7 tisic let
(Gautier 1980; Wendorf a Schield, 2001). Vzhledem k nehostinnému klimatu
severovychodni Afriky je pravdépodobné, Ze skot by Vtakovychto podminkach bez
pomoci clov€ka nepiezil. Prvotni vyuziti dobytka pro mléko, nikoli pro zisk masa,
podporuji ptfedevS§im archeologické zaznamy, kde bylo pozorovano pomérné nizké
zastoupeni kosti mladSiho dobytka, coz neodpovida brzkym porazkam mladého skotu pro
maso. Z nalezl v nigerském Adrar Bus je patrné, ze dochazelo i k ob&tovani téchto zvirat i

pfi kultovnich obtadech (Smith, 2005; Cerny, 2006).
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Zda pastevectvi bylo importovano spolecné s agrikulturnim zpiisobem Zzivota
z Blizkého vychodu, anebo mé sviij ptivod v severovychodni Africe neni zatim zcela
objasnéno. Nicméné genetické analyzy dneSnich africkych plemen podpouji sSpise
severoafrickou hypotézu (Hannote et al., 2002). Pro africky ptvod hovoii i lingvistické
rekonstrukce Ehreta (1967, 2002), ktery pozoroval spojeni vychodosudanskych,
sttedosudanskych a jihokuSitskych jazykt s Sifenim chovu dobytka ze severovychodni
Afriky jiznim a zapadnim smérem. Jako jeden z mnoha piikladi uvadi proto-kusitské slovo
,hlee*, v prekladu hlava dobytka, které ma spoleény ptvod se slovem ,,hline*, v ptekladu
jalovice, ktery se nachédzi u jazyka Mbugu jihokustiské vétve. Ve svych zavérech Ehret
(2002) uvadi i separatni sifeni chovu dobytka pro mléko a pro maso.

S vyvojem nového zplisobu Zivota zavislym na mlécné produkci, se prevazné u
pasteveckych populaci objevila nova geneticka adaptace tzv. laktazova perzistence. Jedna
se o vysledek pozitivni selekce, kdy bylo vyhodné zachovat si schopnost travit mléény
cukr laktazu i v dospélosti. Nejpravdépodobnéjsim divodem by podle kulturné-historické
hypotézy mohl byt fakt, ze mléko poskytovalo pastevcim lehko dostupny zdroj energie
(McCracken 1971, Simoons 1970). Aridni hypotéza pak vychazi z nedostatku pitné vody u
pasteveckych populaci Afriky a Ardbie, kdy mléko mélo slouzit jako nadhradni zdroj tézko
dostupnych tekutin (Cook a Al-Torki 1975). Mutace genu pro produkci laktazy
v dospélosti byly pozorovany i mimo Afriku u severoevropskych populaci, kde kvili
omezenému slunecnimu svitu hrozila nedostate¢na produkce vitaminu D a s tim spojené

Gen kodujici enzym LPH (laktaza-phlorizin hydrolaza) se nachazi na 2.
chromozomu a obsahuje 17 exonti, ve kterych bylo identifikovano 11 mutaci vyskytujicich
se vruznych haplotypech. Analyzou téchto mutaci Ize mj. i sledovat trasy africkych
pasteveckych populaci. V severovychodni a vychodni Africe je mozné pozorovat
zastoupeni piedevsim tii polymorfismii. Jeden z nejcastéjsich je 14010*C, ktery se dnes
hojné vyskytuje predev§im u vychodoafrickych populaci. Do Keni a Tanzanie se dostal
bud’ spole¢né se Sitenim afroasijskych pastevect z Etiopie v pribéhu poslednich 5 tisicich
let, nebo s nilosaharskymi populacemi z jizniho Sudanu pifed pfiblizné 3 tisici lety
(Tiskhoff et al., 2007). V severovychodni Africe je pak mozné pozorovat vyssi zastoupeni
mutace 13907*G. Alela 13915*G je pak spojovana s domestikaci velbloudd v Arabii a do
severovychodni Afriky se roz$ifila aZ pozdé&ji spole¢né s invazi arabskych populaci v 7.

stoleti. (Prichodova et al., 2017).
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5.  Etnolingvisticka struktura vychodni a severni Afriky

5.1. Jazykova diverzita Afriky

Afrika je oznaCovana jako misto s pomérné vysokou lingvistickou diverzitou. Na celém
kontinentu miizeme pozorovat vice nez 2 tisice riznych lingvistickych celki, které se na
zaklad¢ jejich vzéjemné fonologické a morfologické podobnosti rozdéluji do Ctyf
zakladnich rodin: nigerokonzska, nilosaharska, afroasijska, khoisanska (Simons et al.,
2017). V n¢kterych zdrojich je popisovana i pata jazykova rodina austronéska, kterou vSak
mizeme pozorovat pouze na ostrové Madagaskar, a jejiz ptvod neni africky, ale
austronésky (Beaujard 2011).

Zastoupenim jednotlivych jazykti na konkrétnich geografickych tizemich se zabyva
lingvisticka geografie. Na jejim zaklad¢ rozdélili lingvisté Heine a Nurse (2000) Afriku do
6 fonologickych zon: severni, vychodni, sidanskou, riftovou, stfedni a jizni. Hranice téchto
z6n z velké ¢asti koresponduji s klimatickymi podminkami v dané oblasti.

Do severovychodni ¢asti Afriky zasahuji tii fonologické zony. Ve velmi homogenni
severni zonég, kterd sahd az k severni hranici sahelského pdsu, se nachédzi z vétsi miry
zastupci afroasijské rodiny, a to prevazné jeji semitska (arabstina), kusSitska, nebo
berberskd vétev. Ve vychodni zon€, zahrnujici tzv. Africky roh (Etiopie, Somalsko,
Eritrea), pirevazuji, podobné jako v severni zon¢, jazyky afroasijské rodiny. Rozdélujeme ji
na Cast etio-semitskou na severu, kuSitskou na vychodé€ a jihu a omotickou na zépadé¢.

Jazykoveé nejbohatsi zonou je zona stidanska, ktera je lokalizovana mezi Saharou a
tropickymi pralesy a zahrnuje vétSinu populaci sahelu. V tomto regionu miZzeme najit
téméf vSechny ne-bantuské jazyky (a nékteré bantuské) z nigerokonzské rodiny, a to
pfevazné v jeji zapadni casti. Déle se zde nachdzeji jazyky cCadské a semitské vétve
z rodiny afroasijské a na vychodé¢ a severovychodé jazyky rodiny nilosaharské (Heine a

Nurse 2000).

5.1.1. Pavod a rozsitfeni nilosaharské jazykové rodiny

Nilosaharskymi jazyky dnes hovoii spiSe izolované skupiny pastevcl a agropastevcl
stfedni a severovychodni Afriky (Hirbo et al., 2012). Jedna se zhruba o 140 jazykd, jejichz
zatazeni je z lingvistického hlediska velmi problematické a v minulosti se ¢asto ménilo

(Blench, 2006). Divodem je jednak vzajemna rozmanitost jazyku, ale také obtize spojené
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s jejich prozkoumavanim. Jejich zastupci Casto ziji na tézko dostupnych mistech a vétSinou
nedisponuji pisemnymi zdznamy. Jednotlivé vétve nilosaharské rodiny jsou tvofeny jak
samotnymi jazyky (songajsStina, furStina, kumastina, berStina), tak 1 celymi vétvemi
(vychodosudanska, sttedosidanska, mabska a komuzska).

Za misto puvodu nilosaharské rodiny je vétSinou lingvistli povazovana oblast mezi
Modrym a Bilym Nilem ve stfednim Sudanu. Poprvé se objevuje priblizné pred 18 tisici
lety, o tisice let diive nez se v severovychodni Africe rozsitilo zemédélstvi. U proto-
nilosaharskych jazykt nebyly zaznamenany vyrazy pro domestikované rostliny a zvirata
(Blench, 2006). Extrémni sucho, které v Africe panovalo na konci posledni doby ledové
pied 20-12 tisici lety, vedlo k tomu, Ze vétSina Sahary se stala neobyvatelnou. To nejspis
vedlo k piesunu nilosaharsky mluvicich skupin smérem na jih, kde se postupné rozsitily od
hranic Studanu s Etiopii na vychodé po jezero Cad na zapadé. V této oblasti postupné
vznikaly jazyky vétve vychodosudanské, mabska vétev nebo furstina.

S ptichodem holocénu doslo ke zlepseni klimatickych podminek, coz vedlo k tomu,
ze se pred 9,5 — 8 tisici lety rozsifily nilosaharské jazyky smérem na zapad k povodi feky
Niger (proto-songhajstina) a také smérem na sever (proto-saharstina) (Scheindfeldt et al.,
2010). Pted 6 tisici lety se presunula velka ¢ast nilosaharsky mluvici populace smérem na
jih, k povodi feky Zaire, coz dalo vzniknout pocéetné stiedostidanské vétvi, ke které se dnes
tfadi az 50 riznych jazyki.

Vyraznou etno-lingvistickou fragmentaci miZeme kromé stredostidanské vétve
pozorovat i u nubijskych jazykti vétve vychodosudanské, které se dnes nachazeji
pfedevSim v jiznim Egypté a severnim Sudanu. Zachovala se fada kiestanskych testi
psanych tzv. staronubijStinou, kterd je povazovana za predchidce nékterych dneSnich
nubijskych jazyka. Vlivem arabizace a zni¢eni nubijské kralovstvi v obdobi mezi 13.-16.
stoletim n. 1. pravdépodobné doslo k piesunu né¢kolika skupin do oblasti pohoti Nuba

(Blench, 2006).

5.1.2. Puvod a rozsiteni afroasijské jazykové rodiny

Afroasijskd rodina zahrnuje asi 240 jazykt, kterymi mluvi pfevazné obyvatelé severni
Afriky a podle ptivodu se déli na Sest zdkladnich jazykovych vétvi — kuSitskou, berberskou,
omotickou, ¢adskou a semitskou. Staroegyptstina, jejiz posledni jazyk koptStina vymizel

v 17. stoleti, je fazena samostatné (Greenberg, 1987).

22



Proto-afroasijsky jazyk nejspi$ vznikl v oblasti dnesni Etiopie, v mistech, kde se
dnes nachazi vétev omoticka. Od n¢j se oddelily dvé pivodni vétve — eritrejskd a severni
afroasijska vétev. Eritrejskd vétev dala vzniknout vétvi kuSitské a cadské, severni
afroasijska pak vétvi berberské, egyptské a semitskeé.

Ptiblizné pied 10 tisici lety se od eritrejské vétve oddélil proto-kusitsky jazyk, u
kterého byla lingvisty pozorovana bohata slovni zasoba v oblasti domestikace a chovu
zvitat. V této dobé také doslo k prechodu z plivodni lovecko-sbéracské subsistencni
strategie na pastevecky zptisob Zzivota. KuSitsky jazyk je tedy spojovan s prvnimi
pasteveckymi populacemi, které se rychle $itily do okolnich oblasti. Nékteré populace se
vydaly smérem na jih, na uzemi Zambie, kde dnes pozorujeme jiz pouze izolované skupiny
obklopené nigerokonzskymi jazyky. Jiné zlstaly pfi pobfezi Rudého moife na severu
Sudanu, které dnes reprezentuje populace Bedzu (Blench, 2006).

Podle vnitrosaharské hypotézy se smérem na vychod k Cadskému jezeru od proto-
kusitské vétve oddélili predkové cCadskych jazykd. Za ohnisko jejich expanze je
povaZzovana oblast severovychodné od soutoku Modrého a Bilého Nilu a jejich cesta
nejspi§ vedla vyschlym cca tisic kilometri dlouhym fecistém Wadi Howar. Tyto data
koresponduji s archeologickymi nalezy ,leiterbandské keramiky v této oblasti, ktera je
datovana do obdobi pfed 8-4 tisici lety (Jesse, 2007). Lingvistické rekonstrukce
predpokladaji jeji oddéleni od kusitského jazyka ptiblizné pied 6 tisici lety. Ke vzniku a
diverzifikaci ¢adské vétve doSlo snejvyssi pravdépodobnosti jesté pied dosazenim
Cadského jezera. V proto-¢adském jazyce jiz pravdépodobné existovala slova pro skot,
ovce ¢i kozy, ale také pro ¢irok (Blench, 1999).

Podél feky Nil smérem na sever se vydali asi pted 7,5 tisici lety zastupci severni
afroasijské vétve. Nejspis se jednalo o pastevce, ktefi se spolecné s divokym dobytkem a
osly usadili v povodi Nilu, které jim nabizelo dostatecné zasoby vody i potravy. Zde doslo
k pozdéjSimu rozdéleni jazyka na tfi samostatné vétve — egyptské ztstala pti povodi Nilu,
berberska se vydala smérem K zapadnimu pobiezi a semitska k pobiezi vychodnimu
(Blench, 2006).

K oddéleni berberské vétve pravdépodobné doslo asi pied 7 tisici lety, kdy se
berbersti pastevci vydali smérem na zapad az k zdpadnimu pobteZi severni Afriky. Zde
zustali rozSiteni az do ptfichodu Arabi v 7. stoleti. Podle lingvistickych studii jsou
berberské jazyky jen velmi malo diverzifikované, dokonce mén¢€ nez velmi jednotné

bantuské nebo polynéské jazyky. To by mohlo byt vysvétleno jejich zpétnou migraci
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(Blench, 2006). Dnes berberskou vétev muzeme najit v oblasti Maghrebu, zejména
V Maroku a Alzirsku, ale i v dalSich zemich.

Proto-semitské jazyky se S$ifily do oblasti Blizkého vychodu, kde se jiZz nejspis
vyskytovaly prvni sumerské, jihokavkazské nebo indoevropské jazyky. Zastupci
semitskych jazykd se postupné rozsitfili po vétSin¢ Arabského poloostrova, a to jak
pevninskou cestou az k pobtezi Indického oceanu, tak i pfes Rudé moie (Blench, 2006).
Rozsifeni etio-semitskych jazyku v Africe dnes muzeme sledovat piedev$im v oblasti
Etiopie a Eritrei, kde se objevuji pfiblizné pied 4 tisici lety, tedy jesté pied legendarnim
ptichodem kralovny ze Saby (Cerny 2016). Neni zcela objasnéno, zda se do regionu
Afrického rohu dostali severovychodni cestou ptes Levantu (Gandini et al., 2016), anebo
blizkym geografickym kontaktem mezi vychodni Afrikou a jizni Arabii (Kitchen et al.
2009).

5.1.3. Puvod a rozsifeni nigerokonZské jazykové rodiny

Nigerokonzska jazykova rodina je dnes nejrozsifenéjsi ptevazné v zapadni a stfedni Africe.
Je velmi obtizné urcit mozné obdobi jejiho vzniku, nebot’ kromé bantuskych jazykt zatim
nebyla pozorovana zadna spojitost s archeologickymi nalezy. K jeji expanzi v obdobi
pfiznivych klimatickych podminek na poc€atku holocénu. Prvni lidé mluvici
nigerokonzskymi jazyky byli nejspi§ lovci a sbéraci, kteti pozdéji prevzali zemédélsky
zpusob Zivota. (Blench, 2006).

Z proto-nigerokonzského jazyka se oddélila osamocena kordofanska vétev, kterd
dnes tvotici asi 30 jazykl ve stfednim Sudanu, kde je obklopena jazyky nilosaharskymi.
Pro jejich tam¢jsi geografickou izolovanost byly navrzeny tii mozné hypotézy zalozené na
puvodu nigerokonzské rodiny — prvni hypotéza piepoklada pivod v zapadni Africe, kdy
kordofanskd vétev je vysledkem jedné z prvnich migraci smérem na vychod. Druha
predpoklada, Ze ptivod lezi v oblasti Nubskych hor v Stidanu a pozdéji doslo k rozsiteni
rodiny do zapadni Afriky. Tteti pak stavi pivod nigerokonzské rodiny mezi tyto dva
regiony. Pro potvrzeni teorii vSak zatim neexistuji pfesvédcivé archeologické ani genetické
dukazy, z casti i proto, Ze oblast Nubkych hor je nyni vale¢nou zénou, a proto zde neni
bezpecné provadét archeologické ani jiné studie (Blench, 2006).

Zbyvajicich devét vétvi nigerokonzské rodiny reprezentuje pies tisic jazykl s

nejvyssi diverzitou v pasmu Senegalu po Kamerun. S jejimi zastupci se také setkame v
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dolnich dvou tfetinaich kontinentu, které mluvi asi 500 narodnosti velmi podobnymi
bantuskymi jazyky. Jazyky bantu vznikly nejpravdépodobnéji v jihozapadnim cipu Cadské
panve pied pfiblizné 4-5 tisici lety a ze své pravlasti expandovaly dvéma sméry. Prvni
cesta vedla smérem na vychod, do oblasti vychodoafrickych jezer, kde nejspis prevzali od
nilo-saharskych populaci zemédé€lsky zptisob zivota. Ta je spojovana s tzv. ¢ifumbazskou
kulturou z obdobi pted 2,5 tisici lety. Druha skupina se vydala smérem na jih podél
Atlantského oceanu do zapadoafrického destného pralesa. Soucasné rozsiteni africkych

jazyku je znazornéno na obrazku 2.

Obrazek 2. Rozsifeni jednotlivych jazykovych rodin v Africe, ¢erné linie s ¢islovkou
oznatuji hlavni sméry a &asové obdobi jejich Siteni. Cislovka oznatuje, pied kolika
tisici lety k migraci mohlo dojit (Beltrame et al. , 2016)

5.2. Historie vybranych populaci severovychodni Afriky

Historie sudanskych populaci je tzce spjata s vyvojem osidleni pfi toku feky Nil
Vv pozdnim pleistocénu. Jako jedni zprvnich obyvatel jsou oznaCovani piedkové
nilosaharské populace Nubijci. Nubie je definovana jako historicka geograficka oblast
mezi prvnim a Sestym Kataraktem feky Nil. Tato oblast je spojovana jednak se vznikem

prvnich pasteveckych populaci a §ifenim zemd&délskych technologii z oblasti Urodného
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pulmeésice, jak potvrzuji archeologické a lingvistické studie, ale také pozdé&ji se vznikem
vyznamnych civilizaci starovéku (Strouhal 1989; Fischer et al., 2012). Dynamicka historie
starovéké Nubie se odrazi predevSim v rozsahu ,,nubijské* kultury, ktera byla archeology
rozdélena do tii skupin oznacenych A, B, C. Jejich rozsifeni bylo do velké miry ovlivnéno
vztahy se sousedni Staroegyptskou civilizaci. Vyznamny vliv severovychodnich populaci je
mozné pozorovat krom¢é obdobi faraonského Egypta také v pribéhu raného stiredovéku s
prichodem arabskych populaci v 7. Stoleti, coz se odrazi v jejich kultufe (Strouhal, 1989) i
genetickém slozeni (Krings et al., 1999).

Podle historickych a lingvistickych zdznaml je patrné, ze vedle nubijské a
egyptské civilizace v sudanskych poustich existovali i pastevci nazyvani MedzZejové,
pozd¢ji Blemmejové (Barnard et al., 1999). Podle lingvistickych rekonstrukei se jednalo o
populace hovotici kuSitskym jazykem bedza (Ehret 2002) a s nejvétsi pravdépodobnosti
Slo o predky dnesni stejnojmenné populace. Pivodné byli Bedzové velmi diverzifikovanou
populaci skladajici se az ze 17 riznych kment. Dnes Se na uzemi Sudanu mizeme setkat
pouze stfemi puvodnimi kmeny Hadendowa, Amarar a Bisahryyin, a také skupinu
semitskych Bedza (To-Bedwei), ktefi maji arabsky ptivod a jazyk Bedzl ptijali az pozdéji.
Jejich dneSni populaéni strukturu ovliviiuji 1 zmény ekologickych podminek v prvni
polovin¢ minulého stoleti, které vedly k pfesunu okolnich populaci k pobiezi Rudého
mofe, ¢imz se zvysila konkurence mezi pastvinami. Sucho v 80. letech zpisobilo az 80%
ztraty dobytka, coz motivovalo fadu pastevcu k presidleni do mést (Sidahmed, 2005).

Vyznamny dopad na vyvoj populaéni struktury nejen v Sudanu mél i ptichod
arabskych (semitskych) populaci v tzv. Zlatém veéku arabské civilizace. Jejich Sifeni je
oznacovano jako tzv. arabizace Afriky a je spojovana i S Sifenim islamu. Podle
historickych udajii v 7. stoleti n. 1. do Egypta vpadl arabsky kmen DZuhajna pod vedenim
Amr Ibn al-Ase, ktery tehdejsi provincii byzantské fie dobyl za necelé ti roky. Zde
pravdépodobné také doslo k jejich rozdéleni na dvé trasy. Cast populace sméfovala jizné
do Sudanu, kde o nékolik staleti pozdé&ji pfekonala odpor kiestanské Nubie (Adam 2012,
Levy a Holl, 2002) a odtud dale pokracovala k soutoku Modrého a Bilého Nilu. Vétsina
z nich se zde usadila a zacala se vénovat zemédé€lstvi nebo obchodu. Tyto imigranti jsou
oznacovani jako studansti Arabové a tvoti az 70% obyvatel Sudanu. Charakteristicky je pro
n¢ blizky kontakt s plivodnimi sudanskymi populacemi, ktery se odrazi jednak v pfijeti
viry islamu vétSinou zdejsich populaci, ale také na biologické urovni (Krings et al. 1999).

Nekteré pastevecké populace se odtud vydaly dal na vychod podél sahelu az na izemi
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dnesni Cadské panve. Druhd, severni, trasa vede z Egypta do Libye, kde se zatadi a
pokraGuje pies odzy na Sahafe az do Cadské panve. Né&které pastevecké populace se pak
odtud vydaly vychodnim smérem. Arabsti pastevci hovéziho dobytka mezi Stdanem a
Cadem jsou oznalovani jako Baggara. V okoli Cadského jezera dnes vsak miZeme
pozorovat také usedlé arabské populace. Piikladem je populace zemédélskych Araba Suwa
(Adam, 2012; Cerny, 2006).

Nedéavnou arabskou populaci, ktera se usidlila na izemi Stdanu podél afrického
pobiezi Rudého mote, jsou beduini RaSajda, ktefi sem dorazili na konci 19. stoleti
(Fadllala, 2007). Oblast jejich puvodu v Arabii, ze kterého putovaly do vychodniho
Sudanu, neni zatim zcela objasnéna, nejpravdépodobnéji se ale jedna o saudsky Hidzaz
v blizkosti Mekky. Tuto moznost podporuje jednak existence taméjsiho stejnojmenného
kmene, ale také né€které kulturni prvky (Young, 1996).

O historii ¢adskych populaci Mabi a Dangaleatti se nedochovalo pfili§ mnoho
informaci. Jejich pivod je vysvétlovan predevsim pomoci lingvistickych rekonstrukci vétvi
nilosaharské a afroasijské jazykové rodiny. Obé dvé tyto zemédélské populace se nachazi
v nevelkych vyvysenindch ohraniéujicich Cadskou panev - Mabové v pohoii Ouddai, tzv.
Waddaj, Dangaleati v blizkosti masivu Hedzeraj. Populace pohoii Waddaj tvori zastupci
mabské vétve nilosaharského jazyka, ale také predevsim semitskych afroasijskych jazyk,
coz lze vysvétlit existenci poustniho kralovstvi Waddaj zaloZzenym arabskym kmenem
Dzalidzou koncem 15. stoleti (Cerny 2006). Oproti lingvisticky réiznorodému slozeni
pohoii Waddaj, populaéni slozeni masivu HedZerej je pomérné jednotné uz po mnoho tisic
let. Nachazi se zde az na jedinou vyjimku, vyhradné populace Cadské vétve afroasijské
rodiny, v¢etné jazyku dangaleat.

Pivod lingvisticky rGznorodé populace Nubi nachazejici se v jihostidanské
provincii Kordofdn v pohoti Nuba dodnes také nebyl zcela objasnén. Tato populace cita
pfiblizné 2,5 milionli obyvatel, které se fadi do témét 50 riznych kmenid. Az do 19. stoleti
zily jednotlivé ntibské kmeny izolovang, avSak vlada Muhammada Ahmada, nasledujici
britska kolonialni nadvlada a sudanska obcanska valka v letech 1987-2001 vedly
Kk pfesunu jednotlivych kmenti do pohoti Nuba, kde byla také nakonec v roce 2004
podepsana mirova dohoda. Mezi kmeny Nubi se dnes nachdzi zéastupci nilosaharské 1
nigerokonzské jazykové rodiny. Nubové Koalib jsou fazeny pod nejstarSi kordofanskou
vétev, kterd by se méla podle lingvistii v pohoti Nuba objevovat nejdiive. Uréeni ptivodu

kordofanské vétve je vSak pomérné problematické, nebot nepfipomind Zadny
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z nigerokonzskych jazyku. Jazyk Koalib patii pod jeji nejstarsi podvétev Heiben (Simons,
2017; Nanne op 't Ende, 2007).
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6. Archeogenetika a studium lidské genetické diverzity

Archeogenetika je védni obor, ktery aplikuje techniky populac¢ni genetiky ke studiu
minulych lidskych populaci. Poprvé jej definoval britsky archeolog a lingvista Colin
Renfrew (Renfrew, 2001). V archeogenetice se kromé analyzy aDNA ziskané
z archeologickych pozistatki vyuzivaji i1 analyzy genetickych markeri soucasnych
populaci. Ziskané informace z genetickych dat jsou pak dale porovndvany se studiemi z
dalsich obort, jako jsou archeologie, lingvistika, paleoantropologie, paleoklimatologie a
dalsi.

Hodnoceni lidské variability se v prubéhu c¢asu vyrazné meénilo. Prvni
archeogenetické studie probihaly jiz v ,,pfed-molekularnim* obdobi, ve kterych byly etno-
lingvistické vztahy populaci porovnavany s variabilitou lidskych krevnich skupin (Cavalli-
Sforza et al., 1994). V soucasné dobé vyuziva archeogenetika molekularné-genetické
markery, mezi kterymi pievazuji analyzy mMtDNA, Y chromozomu nebo SNP
polymorfismi autozomalnich lokusti. Spojenim laboratornich dat s metodami populacni
genetiky a konfrontaci vysledkd se studiemi dalSich oborl byly ucinény vyrazné poznatky
0 puvodu a vyvoji celého lidstva (Jobling et al., 2013). Velké demografické udalosti a
selekéni tlaky zanechaly v lidském genomu zmény napt. v Grovni alelickych frekvenci,
které se ukazaly jako mocny nastroj pro studium lidské evoluce a pochopeni genetické

variability lidské populace (Veeremah a Hammer, 2014).
6.1. Mitochondrialni DNA

Mitochondridlni DNA (mtDNA) je kratkd kruhovitd molekula DNA, kterd se nachézi
v lidskych bunkach v mitochondriich a tvofi mimojadernou genetickou informaci.
Mitochondrie se stala soucasti eukaryotické bunky pii procesu eukaryogeneze, kdy byla
podle endosymbiotické teorie pohlcena zivoc¢isSnou buitkkou. Pivodné se jednalo o
protobakterii, ktera se nejvice podobala dnesnimu rodu parazitarnich bakterii Rickettsia
(Emelyanov, 2003).

Na kruhovité molekule lidské mtDNA rozliSujeme dva typy fetézcl. T&zky fetézec
H, ktery obsahuje vy$$i mnozstvi purini a k nému komplementarni lehky fetézec L
S vy$§im obsahem pyrimidint. VétSina genl se nachéazi na tézkém fetézci a podobné jako

geny bakterii neobsahuje introny (Snustad a Simmons, 2009).
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Genom mitochondrie je dlouhy 16 569 para bazi a lze rozdélit na kodujici a nekddujici
cast. V kodujici Casti se nachazi 37 gend, mnoho geni vSak bylo béhem evoluce
horizontaln¢ preneseno do bunécného jadra. Nekodujici ¢ast, tzv. kontrolni usek, se sklada
ze dvou hypervariabilnich segmenti HVS-1 a HVS-II (Anderson et al., 1981) a je
oznacovan také jako D-smycka. Zde se k lehkému fetézci pfipojuje komplementarni
fetézec, ktery pravdépodobné slouzi jako primer pii zahajeni replikace tézkého fetézce
(Walberg et al, 1981). Tento region je Casto vyuzivan pro populacné genetické analyzy, a
to diky vysoké Cetnosti mutaci, ktera vedou ke zvySené sekvenc¢ni variabilité. Mutaéni
rychlost je zde az 10x vyssi nez u nuklearni DNA (Pakendorf a Stoneking, 2005; Howell et
al., 2003).

Prvni kompletni sekvenci mitochondrialniho genomu publikoval vroce 1981
Anderson a spol. za G¢elem umistit geny mtDNA na konkrétni pozice v genomu a popsat
tak jeho kompletni strukturu. Tato sekvence patiila ¢clovéku evropského ptvodu a pozdéji
byla oznacena jako CRS (Cambridzské referencni sekvence). V prub¢hu nékolika let se
ukazalo, ze obsahuje i n€které sekvence z bun¢k HelLa a bovinni mtDNA, a proto bylo
nutné provést korekci a resekvenaci. Nova sekvence byla oznacena jako revidovana CRS
(rCRS), ktera se dnes bézné vyuziva jako referen¢ni sekvence pro vétSinu genetickych
studii mMtDNA (Andrews et al. 1999).

MtDNA je v mnoha smérech unikatni. Od nuklearni DNA se nelisi pouze svym
tvarem a velikosti, ale také mnozstvim kopii, které se v organele nachézi. V jadte buiiky je
mozné najit pouze dvé kopie DNA, které po smrti ¢lovéka pomérné rychle degraduji.
V mitochondrii je vSak kopii mtDNA vyrazné vice a diky tomu je 1 Castéji vyuzivana pro
archeogenetické analyzy (Budowle et al., 1999). Polyploidie mitochondrialniho genomu
vSak ma i nezadouci efekt, a to predevsim vyskyt heteroplazmickych useki, kdy se v jedné
buiice vyskytuje tisice kopii mtDNA s odlisnou sekvenci v danych regionech.

Heteroplazmie mohou vznikat spontanni mutaci v jediné molekule mtDNA, ktera
se replikuje a dale déli, coz vede k vyskytu jak nemutované (wild-type mtDNA), tak i
mutované linie. V takovém piipad¢ pozorujeme heteroplazmie pouze v urcitych organech,
tkanich nebo pouze v jejich ¢astech. Pokud je mutace zdédéna a nachazi se ve vSech
mitochondriich, pak se oznacuje jako homoplazmickd. Heteroplazmie mohou byt
zaznamenany ve tfech Stupnich. Prvni stupen je oznaCovan jako stupen

intramitochondridlni, ktery se vyskytuje pouze na Grovni jednotlivych mitochondrii, druhy
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stupen je intracelularni na urovni celych bunék a na tirovni celé tkan¢ pozorujeme stupen
intracelularni (Yiping, 2010).

Unikatni je také dédicnost mtDNA, ktera je vyhradné matrilinearni. To lze vysvétlit
skutecnosti, Ze mitochondrie jsou ve spermiich ulozeny v misté odstupu biciku, ktery po
fertilizaci opadd. Ty, které prostoupi do vajicka, jsou pak béhem embryogeneze
destruovany. Paternalni mitochondrie jsou ve vajicku povazovany za cizorody material a
jsou pomoci enzymu ubiquitinu rozstépeny na jednotlivé aminokyseliny (Sutovsky et al.,
2004). Diky uniparentalni dédi¢nosti mtDNA nedochazi pii pfenosu do dal$ich generaci
k rekombinaci, variabilita je tedy dana pouze novymi mutacemi. Diky nerekombinantnimu
pfenosu z generace na generaci je mozné analyzovat piibuzenské vztahy jednotlivych
molekul mtDNA a sledovat maternélni linii az k prvni lidské mtDNA ve vychodni Africe
(Jobling et al., 2013).

Vzhledem ktomu, Ze v mtDNA nedochazi k rekombinaci, jedinym zptsobem
vzniku variability je mutace. Nejcastéji se jednd o mutace bodové, kde dochazi k zdméné
purini za puriny nebo pyrimidini za pyrimidiny oznacované jako tranzice a purinll za
pyramidy ¢i opacné nazvané jako transverze. Mén¢ Casto se pak setkdvame s inzerci nebo
deleci, kdy dochazi k vsunuti nebo chybéni jednoho ¢i vice nukleotidi (Bandelt et al.
1995). Frekvence s jakou dochazi k vzniku novych mutaci v mMtDNA, je 0znacovana jako
mutaéni rychlost, kterd neni ve viech usecich stejna. Castéjsi mutace je mozné pozorovat v
hypervariabilnich segmentech mtDNA (HVS-I, HVS-II), nejcastéjsi pak v tzv. horkych
mistech nazyvanych hotspots (Bendelt et al., 2006).
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6.2. Studium genetické diverzity populaci

Pro studium genetické diverzity je dnes pro archeogenetické ucCely vyuzivano dvou
hlavnich pfistupt. Prvnim z nich je populaéné-geneticky, ktery vyuziva metody populaéni
genetiky, druhym je piistup fylogeneticky ¢i fylogeograficky, ktery se soustfedi na analyzu
jednotlivych haplotypil a na zaklad¢ jejich odlisnosti od referen¢ni sekvence je zatazuje do

haploskupin, jejichz soucasna geograficka distribuce odrazi pravéké migracni proudy.

6.2.1. Popula¢né-geneticky pristup

Cilem popula¢ni genetiky je kvantifikovat odlisnosti mezi lokalnimi populacemi a na
zakladé toho odvodit jejich strukturu a vztahy, vcetn¢ udalosti, které mohly wvést
k souc¢asnému stavu. Jako populace je definovana skupina jedinct stejného druhu obyvajici
uréitou oblast, v lidské genetice je vymezena na zakladé jejich etnické, geografické nebo
jazykové prislusnosti (Jobling et al., 2013).

Na urovni mtDNA jsou nejcastéji ur€ovany zakladni parametry genetické diverzity,
které nam umoznuji rekonstruovat historii dané populace z pohledu vlivu genetické driftu
¢i populacnich expanzi. Dilezity faktor ovliviujici silu genetického driftu a genového toku
v populaci je velikost efektivni populace. S jeji ménici se velikosti se méni i geneticka
variabilita, kterou mutzeme sledovat jak uvnitf populace — intra-populaéni, tak mezi
populacemi navzajem — inter-populaéni (Jobling et al., 2013).

Pomoci intra-populacnich analyz je mozné krom¢ genové a nukleotidové diverzity,
které jsou ur€eny pravdépodobnosti ndhodného vybéru dvou odlisnych haplotypli nebo
nukleotidi, spocitat 1 pramérny pocet a rozlozeni parovych rozdili odrazejici
demografickou expanzi ¢i dlouhotrvajici konstantni velikost populace (Excoffier et al.,
1992; Rogers a Harpending, 1992).

Pro porovnani diverzity mezi populacemi se nejCastéji vyuzita tzv. Wrightova F
statistika. Jedna se o hodnoty Fir, Fst a Fis vypovidajici o odchylce alelického slozeni
analyzované populace. F statistiku 1ze méfit pomoci odchylky heterozygozity od hodnoty
ocekavané panmixii. To je mozné diky Wahlundove efektu, kdy existuje pfima iméra mezi
poklesem podilu heterozygotti a mirou inbreedingu (Wahlund, 1928). Nejc¢ast¢ji se vyuziva
Fst ktera urCuje odchylky heterozygozity mezi jednotlivymi subpopulacemi. Hodnota Fr
hodnoti odlisnost Vv celé populaci, Fs pak uvnitf jedné subpopulace. Pokud jsou hodnoty

Fst vyssi, predpokladame i vyssi genetickou diferencovanost a vliv genetického drfitu, u
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populace homogenni jsou o¢ekavany hodnoty nizsi (Jobling et al., 2004). Pomoci Fsr je
pak mozné odvodit i genetické vzdalenosti mezi jednotlivymi subpopulacemi odpovidajici
hodnoté Fst/(1-Fst) (Excoffier et al., 1992). Nejpouzivanéj$i metodou porovnavajici
variabilitu uvnitf populaci, mezi nimi a mezi skupinami populaci je tzv. analyza
molekularniho rozptylu (AMOVA) (Jobling et al., 2004).

Na misté je také popsat evoluéni mechanismy, které vedou ke zvySeni poptipadé
snizeni genetické diferenciace jednotlivych populaci. V prvé fadé se jedna o mutace, které
mohou byt fixovany diky genetickému driftu nebo ptirodnimu vybéru a pomoci genového
toku pak mohou byt Sifeny mezi lokalnimi populacemi. U selekéné neutralnich mutaci,
které jsou charakteristické pro kontrolni usek mtDNA, maji vliv pfedevS§im geneticky drift
a genovy tok (Flegr et al., 2007).

Geneticky drift je definovan jako nahodny posun ve frekvenci alel v dané populaci
a muze vést k fixaci nebo eliminaci jedné z variantnich alel v populaci. Jeho vliv je pfimo
umérny efektivni velikosti populace. Relativné mensi uéinek je patrny ve velkych
populaci, zatimco u mensich populaci se jeho vliv zvySuje, nebot’ i vliv ndhody je zde
vyznamng&j$i. Jak mala populace je uz dostatecné mala, neni zcela definovano, tato otazka
je zajmem fady evoluénich biologi. Zvlastnim piipadem genetické driftu jsou pak tzv.
efekt hrdla lahve (bottle-neck effect), ktery je mozné pozorovat u populace, ktera prosla
nedavnym silnym snizenim efektivni velikosti a efekt zakladatele (founder effect), ktery je
patrny pfi kolonizaci novych tzemi, kdy se mala skupina odtrhne od velké populace, ¢imz
dochazi i ke snizeni jejich genetické variability pfenosem jen vybrané ¢asti variability
puvodni (Cox et al., 2006).

Dilezitou roli pro studium genetické historie populaci hraje také tzv. genovy tok
(gene flow), kdy dochazi k pfesunu alel gent z jedné subpopulace do druhé. Frekvence alel
se méni v subpopulacich (nikoli v metapopulaci) diky migraci zastupci donorové populace
do populace recipientni. Pfedpokladem genového toku je jejich vzajemna reprodukce. Na
rozdil od genetického driftu, kdy dochazi ke zvySeni genetické variability mezi donorovou
a recipientni populaci, geneticky tok podminuje jeji snizeni. (Jobling et al., 2013).
Genetickou diferenciaci mezi jednotlivymi populacemi pak lze kvantitativné vyjadrit jako
funkci proti sobé pisobiciho genového toku a nahodného genového posunu. Migrace
(genovy tok) mlze byt jednosmérnd nebo obousmérna. Vysledkem jednosmérné migrace

je Cetnost alel, kterd se rovna alelové Cetnosti recipientni populace zmensené o vliv
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migrace. Pfi obousmérné migraci dochazi k pfiblizovani alelovych cetnosti obou
subpopulaci k jejich spoleénému praméru (Lizal, 2013).

Genovy tok je také do znacné miry ovlivnén existenci bariér. Piikladem ptirodni
bariéry jsou pohoii Himalaje, které vytvaii prekazku pro ptesun populaci z indického
subkontinentu do tibetskych pohoti. Tato bariéra pravdépodobné vedla ke vzniku koridoru
mezi vychodni a zadpadni Euroasii podél tzv. hedvabné stezky. Podobnou bariérou v Africe
je poust’ Sahara, ktera oddé€luje populace zijici pi1 pobiezi Stredozemniho mote od jizni

tropické Afriky (Lizal, 2013).

6.2.2. Fylogeneticky pristup

V ramci archeogenetiky je geneticka diverzita studovéana také pomoci fylogeneze popft.,
fylogeografie, a to na zaklad¢ rekonstrukce piibuznosti jednotlivych haplotypu. Zakladni
jednotkou je bud’ fylogeneticky strom slozeny z jednotlivych vétvi nebo networkové
(sitové) zobrazeni. U nerekombinujicich ¢asti genomu je mozné vyuzit teorii koalescence,
kdy spojenim linii miZzeme postupovat zpét v ¢ase k jedinému ancestralnimu haplotypu
(Jobling et al., 2013). Za ancestralni haplotyp je oznacen nejmladsi spole¢ny predek, ktery
se prostfednictvim novych mutaci rozdéluje na dals§i a dal§i linie, az frekvence
ancestralniho haplotypu zcela zanikne.

Stati jednotlivych haplotypi je mozné urcit pomoci molekularnich hodin, pro
jejichz ureni se vyuziva tzv. metoda p (rd) statistiky urcujici primérny pocet mutacnich
zmén od divergence od posledniho spole¢ného piedka (Bandelt et al., 1995, 1999). Fixace
neutralnich mutaci v Case je zavisla na konstantni mutacni rychlosti. Diky tomu je na
zakladé poctu substituci, ke kterym mezi dvéma haplotypy od jejich divergence nezavisle
doslo, mozné urcit dobu, ktera uplynula od okamziku oddéleni. Ze znamého poctu
odlisnych neutralnich mutaci mizeme, na podkladé matematického modelu, ktery
eliminuje vliv moznych opakovanych mutaci ve stejné pozici, odhadnout ke kolika
fixatnim udalostem doslo. Pro spravné urceni mutacni rychlosti je nutna kalibrace
molekularnich hodin. Principem je uréeni externiho kalibraéniho bodu, coZ je vétSinou
oddé¢leni predkili ¢loveka a Simpanze (Soares et al., 2009). Dalsi metodou pro uréeni staii

mtDNA haploskupin je metoda maximalni vérohodnosti (maximum likehood ML)
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7. Material

Pro analyzu genetické diverzity vychodoafrického sahelu jsem pouzila biologicky material
deviti populaci, ktery byl nasbiran pii expedicich do Sudanu a Cadu realizovanych mym
Skolitelem v letech 2011, 2012, 2014 a 2015. Celkem se jednalo o 434 vzorkt slin
uchovanych v roztocich Oragene a Norgene, které jsem zpracovala V laboratofi
archeogenetiky Archeogenetického tstavu - AVCR, Praha, v.v.i. za asistence Mgr. Martiny
Cizkové. Vzorky byly ziskany na zakladé informovaného souhlasu, u darcti byla pomoci
dotazniku vyloucena vzajemna piibuznost a po odbéru byly anonymizovany.

V laboratofti jsem méla k dispozici zastupce Ctyt pasteveckych populaci, a to Bedza
(n=54) a Rasajdt (n=52), ktefi ziji pfi pobtezi Rudého mote na severu Stidanu a Baggart z
Cadu a ze Sudanu (n=51, n=48) migrujicich ve vychodni ¢asti sahelu mezi Cadskym
jezerem a udolim Nilu. DalSich pét populaci, které jsem ve své préaci analyzovala, Ziji
usedlym zptisobem Zivota. Jedna se o Maby (n=42) a Dangelaeaty (n=50) z Cadu, Nuby
Koalib (n=50) z pohoti Nuba v sidanském Kordofanu a sidanské Araby (n=54) a Nubijce
(n=46) ze severni ¢asti Sudanu z okoli Nilu.

Pro inter-populaéni analyzy jsem soubor rozsifila o tii dalsi jiz publikované skupiny
Daasanase a Nangatomy z Etiopie (Poloni et al. 2009) a Somalce (Soares et al. 2012).
Kompletni seznam jednotlivych populaci véetné jejich zkratek je uveden v tabulce 1, jejich
geograficka lokalizace pak na obrazku 3.

Pro ucely mé diplomové prace jsem analyzovala kompletni kontrolni isek mtDNA
vrozsahu 15 773-9573. HVS-1 segment byl osekvenovan jiz diive studenty mého
Skolitele, HVS-II  jsem  pfipravila  kanalyzdm v laboratofi  archeogenetiky

Archeogenetického tstavu AVCR Praha v.v.i.
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Tabulka 1. Seznam analyzovanych populaci severovychodniho sahelu, idoli Nilu a vychodni Afriky

Populace Zkratka | Pocet Stat Jazykova rodina Subsistence

1 Mabové MAB 42 Cad Nilosaharska zemedélci
2 Dangaleati DNG 50 Cad Afroasijska zemédelci
3 Baggarové Cad ABA 51 Cad Afroasijska pastevci
4 Nubijci NUB 54 Sudan Nilosaharska zemeédelci
5 Sudansti Arabové ARA 46 Sudéan Afroasijska zemédelci
6 Baggarové Sudan ABG 53 Sudan Afroasijska pastevci
7 Nubové Koalib KAW 38 Stdan Nigerokonzska zemedelci
8 Rasajdové RAS 52 Sudan Afroasijska pastevci
9 Bedzové BEJ 48 Sudéan Afroasijska pastevci
10 . Etiopie/Jizni

Nangatomové NYA 72 Stdin Nilosaharska pastevci/zemédélci
H Daasanasi DAS 36 Etiopie/Jizni Afroasijska pastevci/zemédélci

Sudéan

12 Somalci SOM 148 Somalsko Afroasijska pastevci/zemédélci

1. MAB
2. DNG

3. ABA

4. NUB

5. ARA

6. ABG

7. KAW

8. RAS

% 9. BEJ
. = 10. NYA

11. DAS

12. SOM

Obrazek 3. Mapa Afriky s vyznacenim sahelského pisma sahelu (hnédé) se zobrazenim geografické lokalizace
analyzovanych populaci; zkratky populaci viz tabulka 1.
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8. Metody
8.1. Laboratorni metody

8.1.1. lzolace DNA

DNA byla izolovana ze slin pomoci izola¢niho kitu Oragene firmy DNA Genotek. Na
zaklad¢ izola¢niho protokolu Oragene DNA kitu — pfiloha 2. byla ziskana DNA o
koncentraci 50-90 ng/ul. Pro odstranéni nezadoucich necistot ze vzorkl bylo ke smési
slin a Oragene DNA pfidano ¢istici médium OragenePurifier OG-L2P. Vzorky byly
nasledné centrifugovany, vortexovany a promyvany ethanolem tak, aby bylo dosazeno co
nejvyssi mozné Cistoty DNA. Tento zpusob izolace umoznuje dlouhodobé skladovani

DNA v teplotach do -20°C.

8.1.2. PCR - polymerazova retézova reakce

Metoda PCR (Polymerase Chain Reaction) je metoda amplifikace (zmnozeni) konkrétniho
useku DNA. Mnozeny usek je ohrani¢en primery, coz jsou fragmenty dlouhé vétSinou 20—
25 nukleotidu, které jsou navrhovany vzdy v parech — tzv. ,,forward* a ,,reverse“. Primery
diky své komplementarité ptisedaji ke konciim vybraného DNA templatu.

Pro syntézu je dilezita termostabilni DNA polymeraza, kterd si uchovava svoji
aktivitu 1 pres cyklické vykyvy teplot, které jsou nutné pro denaturaci a nasedani primert.
Soucasti reakéni sméesi (MasterMixu) je kromé vySe zminénych specifickych primert,
templatové DNA a DNA polymerdzy také smés volnych deoxynukleosditrifosfati
(ANTPs). Dale jsou pfidavany hofecnaté ionty, které jsou dulezité pro procesivitu a
ptesnost polymerazy (jejich koncentrace by méla prevysSovat koncentraci dNTPs), reakéni
pufr a voda.

Samotna PCR pak probiha ve tfech reak¢nich fazich, které¢ na sebe navazuji. Prvni
fazi je denaturace, kdy vlivem zahtati na teplotu az 98°C dochézi k rozruseni vodikovych
mistktt a rozvolnéni dvousroubovice. V druhé fazi klesa teplota a na jednovlaknové
molekuly DNA nasedaji primery. Ve tfeti fazi se navazuje DNA polymerdza a dochazi k
syntéze DNA. Tyto kroky se cyklicky opakuji v zatizeni zvaném termocykler, které

umoziuje rychlé zmény teplot (Beranek 2016).
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Ve své diplomové praci jsme se soustifedila na amplifikaci HVS-II segmentu kontrolni
oblasti mtDNA v rozsahu 16400-794 podle rCRS. Jako primery jsem pouzila P24F
(forward) a P24R (reverse) publikované v praci Gonder et al. (2007) o sekvencich: F-
16400 (5'-CAC CAT TCT CCG TGA AAT CA-3°) a R-794 (5'-AGG CTA AGA GTT
TTG AGC TG-3").

Jako reakéni smés byl pouzit kit GoTaq Green Master Mix (12,5 pl), do kterého
byla pfidana voda (9,5ul), primery F a R (0,5ul + 0,5ul) a DNA (2 ul). PCR probihala
v termocycleru Eppendorf Mastercycler, kde byl nastaven nasledujici teplotni program:

1) 94°C —5 minut

2) 40 opakovani
- denaturace: 94°C — 50 sekund
- nasednuti primert: 58°C — 30 sekund
- syntéza DNA: 72°C — 1 minuta

3) 72°C -7 minut

Pro nékteré problematické vzorky bylo z divodu délkovych heteroplazmii nutné
opakovat PCR s primery o jinych sekvencich. Byly vyuZity primery navrzené v publikaci
Maca-Mayer et al. (2001). Jedna se o L 16340 a H 408 ohranicujici usek 16318-408 o
sekvencich L 16340 (5'-AGC CAT TTA CCG TAC ATA GCA CA-3") a H 408 (5'-TGT
TAA AAG TGC ATA CCG CCA-3") s teplotou 52°C pro nasednuti primerd. Pro
zbyvajici tsek pak byly pouzity primery L382 a H945 v rozsahu 362-945 o sekvencich L
382 (5'-CAA AGA ACC CTA ACA CCA GCC-3") a H 945 (5'-GGG AGG GGG TGA
TCT AAA AC-3") o teploté 56°C.

8.1.3. Gelova elektroforéza

Kontrola PCR reakce a zméfeni koncentraci produkti probéhlo pomoci gelové
elektroforézy (ELFO). Jedna se o separa¢ni metodu zaloZzenou na pohybu nabitych ¢éstic
fragmentli nukleovych kyselin ve stejnosmérném elektrickém poli, pfi¢emz rlizné ¢astice
maji riznou elektroforetickou mobilitu. Ta je dana délkou fragmentl (s poctem bazi
mobilita klesa) a pfipadnou piitomnosti na DNA navazanych dalich molekul (Simkova,
2012).
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Klasicka gelova elektroforéza se provadi na vhodném nosici, nejcastéji v gelu
tvofeném agar6zou. Tento gel se pfipravuje v razné koncentraci, kterd udava velikost port,
kterymi molekuly DNA prochazeji. Miizeme tak diky ni ovlivnit separaci a tedy i rozliSeni
velikosti fragmentl (nizs$i koncentrace gelu zajisti lepsi separaci dlouhych fragmentt).

Pro ucely mé diplomové prace jsem pouzila agar6zovy gel o koncentraci 1,5%.
Agardza byla rozpusténa ve vode a pufru TBE (Tris, kyselina borita, EDTA), ktery byl
zaroven obsazen V elektroforetické vané a slouzil jako elektrolyt. Pro zviditelnéni
jednotlivych fragmentt DNA bylo do gelu piidano 2 ul barviva — GelRed, které diky své
schopnosti vazat se na molekulu DNA umoznilo detekovat jednotlivé fragmenty
prostiednictvim UV transluminatoru. Do jamek v gelu, které byly vytvofeny tzv.
hiebinkem pifed jeho ztuhnutim, byl zanesen 1 pl PCR produktu a 5 pl velikostniho
markeru MassRuler LR. Velikostni marker, tzv. zebfi¢ek, umoziluje po prosviceni UV
zatenim odecist velikosti produktti a jejich koncentraci. Celd reakce trvala 45 minut pii
napéti 88 V. Podle hodnot koncentrace, kterd byla odeCtena prostfednictvim softwaru

SynGene, byly PCR produkty nafedény na stejnou koncentraci a odeslany k sekvenovani.

8.1.4. Sekvenace

Sekvenace byla provedena Sangerovou metodou ve firmé Macrogen, Inc. U vétSiny vzorki
probéhlo osekvenovani za pomoci forward primera (viz. vySe), u né€kterych bylo nutné
nechat vzorky pro jejich délkové heteprolazmie osekvenovat i pomoci reverzniho primeru
pomoci sluzby nazvané ,,difficult sequencing“. Vysledky byly zaslany v elektronické

podob¢ ve formé chromatogramd.

8.2. Metody zpracovani dat

8.2.1. Analyza dat

Chromatogramy byly zkontrolovany v programu Chromas 1.5. Sekvence, kde byly
pozorovany bodové nebo délkové heteroplasmie v oblasti 309-315 byly odeslany na
opétovné osekvenovani reverse primerem se zadanim ,, difficult sequencing ““. Pro nékteré
vzorky pak bylo nutné pouzit nové primery, kdy byl cten zacatek a konec HVS-II
segmentu oddé€leng.

Jednotlivé sekvence pak byly spojeny s jiz osekvenovanymi useky HVS-1 segmentu

a zarovnany v programu BioEdit 7.2.0. Vznikla tak sekvence v rozsahu pozic 15773-573,
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kterd byla sefazena podle referencni sekvence rCRS (Andrews et al. 1999). Pro ucely
populacné genetické analyzy byly vyfazeny heteroplazmické tseky v oblasti 16182-16193
a 309-315. Pro interpopulacni analyzy pak byly sekvence zkraceny dle sekvenci populaci
Nangatomtl a Daasanagi ze studie Poloni et al. (2009), a to na délku 15997-413 bez vyse
zminovanych heteroplazmatickych tseka.

Pro analyzy v dalSich programech bylo nutné pievést sekvence do textového

editoru TextPad a zde je upravit do formy pozadovanych vstupnich souborti.

8.2.2. Intra-popula¢ni analyza

Intra-populacni analyzu jsem provadéla v programu Arlequin 3.5.1.2, kde jsem hodnotila
zakladni parametry genetické diverzity. Jedna se o genovou a nukleotidovou diverzitu,
které vyjadiuji pravdépodobnost, se kterou se budou lisit bud’ celé sekvence (genova) ¢i
homologni nukleotidy (nukleotidovd). Dilezitym ukazatelem je také hodnota urcujici
primérny pocet parovych rozdili, kterd udava pocet variant, které se v priméru vyskytuji
mezi dvéma sekvencemi (Excoffier a Lischer 2010).

Dale jsem se soustiedila na hodnoceni distribuce parovych rozdili a jeho odchylek
od normalniho, ofekavaného rozlozeni. Tento udaj hodnoti Harpendingliv index r, jehoz
nesignifikantni hodnoty vypovidaji o nedavné demografické ¢i prostorové expanzi
populace. Pokud jsou jeho hodnoty nizké a dosahuji statistické vyznamnosti, jedna se o
stabilni populaci, ktera byla v minulosti pocetné redukovana (Harpending et al. 1993). Na
grafu, ktery byl vytvofen programem R vloZenym do softwaru Arlequin miZeme sledovat
kiivku rozlozeni parovych rozdild. Multimodalni distribuce je patrnd pro dlouhodobé
stabilni populace, unimodalni (gaussovské) rozlozeni je typické pro populace expandujici.
Dal$im ukazatelem moZzné populacni expanze je hodnota M, kterd vyjadiuje pocet
migrantl vyménénych mezi populacemi a mizeme ji formulovat jako soucin efektivni
velikosti populace a migrani rychlosti. Vysoké hodnoty rovné€Z poukazuji na vyssi
pravdépodobnost populacni expanze (Excoffier a Lischer 2010).

Za indikatory demografické expanze lze povazovat také testy selekéni neutrality —
jako je napt. Tajimiv test D a Fuliv test Fs. Tyto testy porovnavaji vliv selekce a
populacnich zmén na genetické polymorfismy. Kladné a signifikantni hodnoty vypovidaji
o tom, Ze na testovanou populaci ma vliv spiSe geneticky drift, zatimco zaporné a staticky

vyznamné hodnoty spiSe naznacuji expanzi populace (Tajima, 1989; Fu, 1997).
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8.2.3. Inter-populaéni analyza

Na inter-populacni Grovni jsem hodnotila genetické vzdalenosti (Fst) mezi jednotlivymi
subpopulacemi. Ziskané genetické vzdalenosti jsem porovnavala pomoci Mantelova testu
s geografickymi soufadnicemi jednotlivych populaci a analyzovala vzajemnou korelace
mezi nimi.

Index Fsr, ktery udava genetickou vzdalenost na zakladé rozptylu alelickych
frekvenci mezi jednotlivymi subpopulacemi, byl vypocitdn pomoci programu Arlequin
3.5.1.2. Hodnoty indexu Fst ukazujici genetickou diferenciaci jednotlivych populaci
nabyvaji hodnot 0 az 1, kdy hodnoty vyssi vypovidaji o vyrazné&jsi diferenciaci, tedy nizsi
roli genového toku mezi populacemi a vyssimu vlivu genetického driftu (Jobling et al.,
2013).

Zvolenou metodou analyzy genetickych vzdalenosti byla tzv. Reynoldsova matice
genetickych vzdalenosti, kterd vychazi z predpokladu, Ze velikost populace se odviji od
efektivni velikosti populace. Vyuziva se predevsim pro analyzu genetickych vzdalenosti u
menSich populaci. Predpokldda, Ze variabilita alelickych frekvenci je ddna vyhradné
vlivem genetického driftu (Reynolds, 1983). Pro vypocet genetickych vzdalenosti bylo
nutné stanovit parametry analyzy. Na zdklad¢é rozdilné substitucni rychlosti u tranzic a
transverzi byl vyuzit model Kimura 2-P a pomér mezi tranzicemi a tranverzemi byl
stanoven 10:1 (inzerce a delece nebyly uvazovany). Vzhledem k tomu, ze mutacni rychlost
se li§i vriznych usecich sekvence, byla pouZzita gamma korekce 0,4. Toto nastaveni
vychéazi ze zkuSenosti a doporuceni pfedchozich badateld, jejichZ databdze jsem meéla
rovnéz k dispozici a s jejimiz vysledky jsem ty své srovnavala (Poloni et al. 2009;
Excoffier a Lischer, 2010).

Vyslednd matice pak byla vizualizovana pomoci mnohorozmérného Skalovani
(MDS) v programu R.3.3.3.

Pro korelaci mezi geografickymi a genetickymi vzdéalenostmi jsem pouzila
Manteliv test. Ten hodnoti shodu mezi dvéma vicerozmérnymi datovymi soubory na
zaklad¢ korelaci datovych matic, které jsou na sob& nezavislé. Jako matice genetickych
vzdalenosti jsem pouzila data, které jsem ziskala pomoci programu Arlequin 3.5.1.2, pro
geografické vzdalenosti jsem vyuZzila GPS soufadnice z mist, kde byly vzorky odebrany.
Prvnim krokem bylo pfevedeni GPS soufadnic do matice v programu PaSSaGE 2

(Rosebenberg et al., 2011), kdy geografické vzdalenosti byly pfevedeny do vzdalenosti
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Vv kilometrech. Druhym krokem bylo samotné provedeni Mantelova testu v programu
GenAlEx (Peakall et al., 2012), ktery porovnal matice geografickych a genetickych
vzdalenosti a vypocital hodnotu korelacniho koeficientu r (po odmocnéni R2), ktery

vyjadiuje pozitivni, nebo negativni korelaci.

8.2.4. Sdileni mtDNA sekvenci a haplotypi

Haploskupiny byly ur¢ovany u 670 sekvenci kompletniho kontrolniho useku mtDNA u
vSech 12 hodnocenych populaci severovychodni Afriky. Sekvence byly zarovnany
v programu BioEdit 7.2.0. podle referen¢ni sekvence rCRS (Andrews et al., 1999) a poté
byly nahrany do programu mtDNAGeneSyn 1.0, ktery je s rCRS porovnal a vyhledal
jednotlivé mutované pozice. Ty pak byly upraveny do vstupniho souboru v TextPad a
nahrany do internetové aplikace HaploGrep2 (Klos-Brandstitter et al. 2011). Tato webova
aplikace porovnava testované useky DNA se sekvencemi v databdzi a pfifazuje je
K nejpravdépodobnéjsim haploskupinam. K analyzdm pouziva aktualni verzi databaze
PhyloTree.

Pro urceni procentudlniho zastoupeni haploskupin mezi populacemi byl populacni
soubor rozdélen podle jejich geografického vyskytu do tfi skupin. Jedna se o populace
Cadu (Maba, Dangaleati, Baggarové Cad), Stdanu (Baggarové Sudan, Nubové Koalib,
Nubijei, Bedzové, RaSajdové, sudansti Arabové) a Afrického rohu (Daasansi,

Nangatomové, Somalci).
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9. Vysledky

9.1. Intra-populaéni analyza

V ramci intra-populacni analyzy jsem hodnotila zédkladni parametry genetické diverzity,
které jsou prezentovany v tabulkach 2. a 3. Jedna se o genovou a nukleotidovou diverzitu,
prumérny pocet parovych rozdild, hodnotu M (souéin velikost efektivni populace a
migracni rychlosti) a Harpendingliv index (r). Provedeny byly také testy selekéni neutrality

— Tajimav test D a Futv Fs, jejichz hodnoty jsou uvedeny v tabulce 4.

v v
vey

cv v

lokalizovani zapadnéji v sahelu, vykazuji na rozdil od nich pomémé vysokou genetickou
diverzitu, dokonce vyssi nez u usedlych populaci Cadu (MAB, DNG, KAW). Nejvyssi
hodnoty genové a nukleotidové diverzity pak mizeme pozorovat u usedlych populaci
studanského povodi Nilu — Nubijcii (NUB) a Arabti (ARA).

Vysoké hodnoty M, které poukazuji na moznou populaéni expanzi, miZeme

pozorovat podobné jako vyssi genovou diverzitu u Nubijct (230,3) a suadanskych Arabil

cv v
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Tabulka 2. Zakladni parametry genetické diverzity intrapopulaéni analyzy

Populace N [k gfllé(r);,i{:a gil\l/lg:_i?tt;dovzi Parové rozdily | M
soia s || OB | LT | W s
Baggarové Cad 51 | 42 069?836-6/- 06(?3(2)6-6/- 1%%%01 ;—/- 114.7
T ||| WEy | gly | B
s. Arabové 16 | 44 06?8854(-)/- 06(’)386-;/- 1%2%55 ;—/- 3623
] e | my | me |
Dangaleati 50 | 37 00933746/ 0003864;/ 1579274523 ;r/- 48.0
Nitbové Koalib | 38 | 29 Ob?gifsl- 06(,)386%/- 1‘277%%;’/' 277
Mt [ | OETE | T | TS g
R o || W | S| S

N - pocet jedincii v populaci, k - pocet haplotypii, M - hodnota M (soucin velikost efektivni populace a migra¢ni

rychlosti)
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K analyze rozlozeni parovych rozdili jsem vyuzila Harpendingiiv index r, pomoci

n¢hoz byla hodnocena demografickd i prostorovd expanze jednotlivych populaci. U

demografické expanze byla pozorovana statisticky vyznamna odchylka pouze u Bedzii a

Rasajdi, coz ukazuje na dlouhodobé konstantni velikost téchto populaci. Nizké,

signifikantni hodnoty tohoto indexu odrazeji nejspise nedavnou pocetni redukci téchto

populaci. Ostatni populace severovychodniho sahelu signifikantni hodnoty nevykazuji, coz

poukazuje na jejich populacni rtst. Statisticky nevyznamné hodnoty byly také pozorovany

u vSech populaci pfi hodnoceni expanze prostorove.

Tabulka 3. Harpendingiiv index - r u modelu demografické a populaéni expanze

Populace Demograficka expanze Prostorova expanze
r p-value r p-value

Nubijci 0,00244 0,919 0,00244 0,884
Baggarové Cad 0,00352 0,841 0,00352 0,761
Baggarové 0,00254 0,852 0,00254 0,885
Sudan

s. Arabové 0,00208 0,974 0,00208 0,980
BedZové 0,06517 0,021 0,06517 0,837
Dangaleati 0,00513 0,601 0,00513 0,734
Nibové Koalib 0,00449 0,884 0,00449 0,983
Mabové 0,00964 0,406 0,00964 0,516
Rasajdové 0,02729 0,004 0,02729 0,569

signifikantni hodnoty jsou zvyraznény cervené
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Rozlozeni parovych rozdilii u expandujicich populaci respektuje ocekéavanou,
gaussovskou, unimodalni kiivku, viz obrazek 4C, 4D. Pro demograficky nebo prostorove
stabilni populace je naopak typicka multimodalni distribuce parovych rozdili, viz obrazek
4A, 4B.

U populaci, které vykazuji pouze prostorovou expanzi (nikoliv demografickou)
pozorujeme relativné vysoky podil nizkého ¢i nulového poctu parovych rozdilt (jakysi
ocas Vlevé casti grafu), coz vypovida o izolované nebo malo pocetné populaci.
V analyzovaném souboru se jedna o Rasajdy a Bedze (viz obrazek 4A a 4B). Pro srovnani
je zobrazena i unimodalni distribuce zemédélskych populaci stdanskych Arabi a
Dangaleati (viz obrazek 4C, 4D).

Obrizek 4A — BedZzové Obrizek 4B — Rasajdové
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Obraizek 4C — sidAnsti Arabové Obrazek 4D — Dangaleati
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Obrazek 4. Distribuce parovych rozdili; Na grafu je diileZité zobrazeni dvou ¢ernych linii - tuéna ¢erna linie znaci
pozorovanou distrubuci parovych rozdili, tenéi pak ofekavanou distribuci parovych rozdili. Barevné linie
zobrazuji interval spolehlivosti (modra — 99%, ¢ervena — 95%, zelena — 90%)
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Selektivni neutralita byla testovana pomoci Tajimova testu D a Fuova Fs. Hodnoty
Tajimova testu vysly u vSech populaci nesignifikantni a zaporné, coz by naznacovalo jejich
popula¢ni rust. U citlivéjSiho Fs testu vySly statisticky nevyznamné hodnoty pouze u
Bedzi (0,74809), Rasajdi (-2,01743) a také Nubu Koalib (-5,36451). Vyssi zaporné
hodnoty vypovidaji o nedavné populacni expanzi, hodnoty kladné pak o stabilité populace
¢i nedavném genetickém driftu. U ostatnich populaci severovychodniho sahelu byly

hodnoty signifikantni.

Tabulka 4. Testy selektivni neutrality

Fu‘s

Populace Tajima‘D P-value Fs P-value
Nubijci -1.26753 0.08190 -24.26860 0.000
Baggarové Cad -1.35973 0.06470 -19.77218 0.000
Baggarové Stidin -1.35338 0.06900 -24.23446 0.000
s. Arabové -1.33171 0.07120 -24.23830 0.000
BedZové -1.08557 0.13160 0.74809 0.65250
Dangaleati -0.75665 0.24060 -11.02967 0.00760
Nubové Koalib -0.55623 0.32790 -5.36451 0.05830
Mabové -0.50576 0.35210 -7.67244 0.02430
Rasajdové -0.81669 0.22220 -2.01743 0.28460
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9.2. Inter-populacni analyzy

Na urovni inter-populaéni analyzy bylo porovnavano dvanact populaci z oblasti
severovychodni Afriky. Jednalo se jak o zastupce riznych jazykovych rodin (nilosaharska,
afroasijskd, nigerokonzskd), tak rGznych subsistencnich strategii (pastevci, zemédélci).
Ziskané hodnoty Fst jsou uvedené v ptiloze 3. a jejich grafické zndzornéni pomoci
programu R. mizeme vidét na obrazku 5.

Hodnoty Fst indexu nam davaji informaci o diferencovanosti popula¢nich part.
Pokud jsou vyssi nez 0,25, jednd se o populace geneticky vysoce odlisné. Hodnoty
vV rozmezi 0,25-0,15 vypovidaji o vysoké, hodnoty mezi 0,05-0,15 o stfedni a hodnoty
niz8i nez 0,05 pouze o nizké diferencovanosti (Jobling et al., 2013). Jednoznacné nejvyssi
genetickou vzdalenost vii€i ostatnim populacim vykazuje populace Rasajdi (RAS). Jeji
vysoké signifikantni hodnoty Fst (nad 0,25) jsou pozorovany s populaci Bedzi (BEJ),
hodnoty v rozmezi 0,25-0,15 pozorujeme s populacemi Baggarti ze Sudanu (ABG) i Cadu
(ABA), Dangaleatti (DNG), Nubii Koalib (KAW), Mabti (MAB), Daasanasii (DAS) nebo
Nangatomi (NYA). Hodnoty stfedni diferencovanosti (0,150, 05) pak s Nubijci (NUB),
sudanskymi Araby (ARA) a Somadlci (SOM). Vyssi hodnoty Fst indexu, které neklesaji
pod 0,1 na 5% hladiné vyznamnosti (az na vyjimku se sidanskymi Araby), vykazuje také
pasteveckd populace BedZii, coZ svéd¢i o jeji znacné genetické izolovanosti.
s populacemi Baggara Sudan (0,00570) nebo Baggarti Cad (0,00507). Velmi nizké hodnoty
pozorujeme také u populace Nubli Koalib, ktefi jsou geneticky blizci k sidanskym
Baggarim (0,0063) i ¢adskym Mabum (0,00987). Tyto hodnoty ale nejsou statisticky

vyznamné na 5% hladin€ vyznamnosti.
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Obrizek 5. Vizualizace matice genetickych vzdalenosti Fst

Hodnoty Fst jsem znazornila pomoci grafu mnohorozmérného Skalovani (MDS)
viz obrazek 6. Na prvni pohled je zfejma genetickd odliSnost pasteveckych populaci
Rasajdii, Bedzii a polokoCovnych Somalcti. Populace byly na zakladé subsisten¢nich
strategii rozdéleny na pastevecké a zemedélské a polokocovné. Pastevecké populace Bedza
a RaSajdl vykazuji vyraznou genetickou diferencovanost od ostatnich populaci, zatimco
ob¢ populace cadskych i stdanskych Baggari maji geneticky blizko jak k usedlym
populacim Sudanu, tak Cadu.

Jednotlivé populace severovychodniho sahelu miizeme rozde€lit i podle jejich
lingvistického zatfazeni. U populaci nilosaharské jazykové rodiny pozorujeme niZsi
genetické vzdalenosti neZ u populaci afroasijské rodiny. To je dédno pfedevs§im vysokou
genetickou izolovanosti Rasajdi (semitska vétev), Bedzu (kusSitska vétev) a Somalct
(kusitska vétev). Pokud zuvahy tyto tfi populacni celky vyfadime, miizeme naopak
pozorovat niz8i genetické vzdalenosti mezi populacemi hovoticimi afroasijskymi jazyky.
Z pohledu nilosaharské jazykové rodiny je patrné genetické oddéleni mabské vétve
(Mabové) od vétve vychodosudanské (nubijsitna, nangatomstina). I pfesto je genetickd
vzdalenost mezi zastupci vychodostdanské vétve (NUB, NYA) vyssi nezZ jejich geneticka
vzdalenost ke geograficky bliz§im populacim mluvicimi afroasijskymi jazyky. Jediny
zastupce nigerokonzské jazykové rodiny Nubové Koalib maji geneticky velmi blizko

k populacim Sudénu i Cadu.
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Na grafu mnohorozmérného Skalovani je také patrny geograficky charakter
rozlozeni jednotlivych populaci. Nejvy$e jsou umistény populace Cadu (Mabové,
Baggarové Cad a Dangaleaté), v levé dolni &asti grafu se pak sdruzuji populace severniho
Sudanu (Nubijci a sudansti Arabové), v pravé dolni Casti grafu populace Etiopie
(DaasanaSové a Nangatomové). Odlehla populace Ragajdii se nachazi v levé &asti grafu a
geneticky nejblize je k populacim severniho Stidanu. Podobné jsou na tom Somalci, ktefi
jsou si nejvice geneticky blizei pravé s populaci Nubijct a sudanskych Arabi. Bedzové,
ktefi jsou lokalizovani v pravé dolni Casti grafu, jsou geneticky nejméné vzdaleni

k populacim Etiopie.
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Obrazek 6. Genetické vzdalenosti zobrazeny pomoci mnohorozmérného skalovani (MDS).Barvy oznacuji jednotlivé
subsistencni strategie (modra — zemédélské, zelena — pastevecké, cervena — polokocovné populace). Tvary rozlisuji
lingvistické zafFazeni (trojihelnik — rodina nilosarharska, kruh - afroasijska, ¢tverec - nigerokonZska)
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Korelaci mezi genetickymi a geografickymi vzdalenostmi jednotlivych populacnich
para analyzuje Manteltiv test. V ptipadé, kdy jsou hodnoceny vSechny populace, korelace
mezi genetickymi a geografickymi vzdalenostmi pozorovana neni. Korelac¢ni koeficient r
ma hodnotu 0, 124. Tyto vysledky vsak nejsou na 5% hladin€ vyznamnosti signifikantni
(p=0,38281), viz obrazek 7A.

Pokud jsou ale ze souboru odebrany dvé geneticky izolované pastevecké populace
Rasajdi a Bedzd, korelace mezi geografickymi a genetickymi vzdalenostmi vykazuje
signifikantni linearni zavislost (p=0,00032) s korela¢nim koeficientem r=0,655 viz obrazek

7B.

0,350
L y = 2E-05x + 0,0609
5 0,300 R2=0,0155
2 0,250 - ¢
Q@ L J
S 0,200 - ¢ ¢
5 * o 4 *
B> 0,150 - o ‘, *
€ 0,100 - & %o *
§ 0,050 //J_‘/’Q—T;Q—:
2 000 Loee of KR Y RS B
0,000 - T T "‘ T T
0,000 500,000 1000,000 1500,000 2000,000 2500,000
geografické vzdalenosti (km)
A
0,090
0,080 - * 4
"§ 0,070 - . .
£ 0,060 - * ¢ o
T 0,050 -
S
= 0,040 -
>
2 0,030 -
T
g 0,020 1 y = 3E-05x + 0,0052
& 0,010 { ® . R2=0,4296
0,000 ‘ T T ‘ T T
0,000 500,000 1000,000 1500,000 2000,000 2500,000
B geografické vzdalenosti (km)

Obrazek 7. Vztah genetickych a geografickych vzdalenosti. A — cely soubor analyzovanych
populaci severovychodni Afriky; B — soubor bez pasteveckych populaci BedZi a Rasajdi
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9.3. Sdileni mtDNA sekvenci a haplotypu

Pro ur¢eni haploskupin jsem analyzovala kompletni kontrolni isek mtDNA u 670 sekvenci
pomoci internetové aplikace HaploGrep2. Rozbor obou segmentti D-klicky mtDNA (HVS-
I @ HVS-II) umoziiuje podrobngjsi zatazeni sekvenci do haploskupin a vyssi kvalitu uréeni
nez jen v piipadé jednoho segmentu (Masek, 2014). Celkem bylo uréeno 176 haploskupin
S primérnou kvalitou uréeni 87%. Z celkového poctu témét 2/3 patii pod haploskupiny LO-
L6, kter¢ se dale vétvi do 120 kladid, ke kterym bylo zafazeno 73,7% analyzovanych
sekvenci. Zbylou tfetinu tvofi vétve haploskupin euroasijského pivodu, které jsou
nejcastéji zastoupené vétvemi H, M, R0Oa a J.

V tabulce 5. jsou uvedeny haploskupiny bez jejich podrobnéjsiho vétveni, ke
kterym je pfifazen ptislusny pocet sekvenci a procentudlni zastoupeni pro dané populacni
celky. Ty byly definovany na zakladé jejich geografického zafazeni na populace Cadu
(Mabové, Dangaleati a Baggarové z Cadu) Sudanu (Bedzové, Résajdové, sudansti
Arabové, Baggarové ze Sudanu, Nubijci a Nubové Koalib) a Afrického rohu (Somalci,
Nangatomové, Daasanasi). Viechny ziskané subklady a jejich zastoupeni u jednotlivych
populaci jsou pak uvedené v priloze 4.

Z celkem 143 sekvenci populace Cadu miZeme pozorovat nejvyssi &etnost
haploskupiny L2a a jejich vétvi, a to 28,7%. NiZ§i zastoupeni je patrné u populaci Sudanu
(12,6%) a Afrického rohu (13,2%). Mezi nejcastéji uréené subklady haploskupiny L2a
patii L2al+143 nebo L2ala+143, L2aldl. Vyznamné je také zastoupeni vétvi
haploskupiny LO, kdy u celého souboru pozorujeme nejvyssi Cetnost LOa (10,9%). U
populaci Stdanu a Afrického rohu bylo detekovéana LOf (2,2%), u Afrického rohu pak také
LOb (0,6%) a LOd (0,1%). U populaci Cadu pozorujeme zastoupeni pouze vétvi
haploskupiny LOa, a to LOala+200, LOala2, LOalb a LOalb2.

V Sudénu dominuje haploskupina L3f (15,9%), a to pifedevSim vlivem vysokého
zastoupeni jeji vétve L3f2 u Bedzl, ke které bylo pfirazeno 62,5% analyzovanych
sekvenci této populace. U vétSiny zastupci byla charakterizovdna motivem 73-263-
15944d-16209- 16223-16311. Pro rozliseni mezi haploskoupinou L3f2 a L3flb je nutné
znat sekvenci HVS-2 segmentu, ktery vylucuje mutaci 189 vyskytujici se u L3f1b.
Haploskupina L3fl a jeji vétve byly pozorovany u populaci Stdanu a Cadu. L3f3 byla
urena pouze u 3 zastupci sudanskych Baggarti. V Africkém rohu se subklady

haploskupiny L3f téméf nevyskytuji (0,8%).
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Puvodem zapadoafrické haploskupiny L3b, L3d a L1b jsou patrné pievazné u
populaci Cadu a jejich frekvence se smérem na vychod sniZuje. Naopak se znaéné vyssi
Cetnosti u populaci Afrického rohu jsou pozorovany haploskupiny - LOb, LOf, L3a, L3i,
L3x nebo nékteré vétve haploskupin L4, L5 ¢i L6.

V mém vzorku jsem detekovala i vyskyt haploskupin euroasijského pavodu.
Jednalo se ptevazné o vétve haploskupin ROa, H, HV, M, N nebo J, v niz§im zastoupeni
pak také U, W, B, G a dalsi.

Subklady haploskupiny H a R0a2c¢ se nejvice vyskytuji u koCovného arabského
kmene Rasajdu, a to u 22 jedincii, coz je téméf polovicni zastoupeni. Ve velké miie u nich
pozorujeme také haploskupinu J1b a jeji vétve. Z mimoafrickych haploskupin jsou krome
vySe zminénych zastoupeny také subklady M1 a NI. Africké haploskupiny tvoifi u
populace Rasajdi pouze 9%.

Haploskupiny euroasijského ptivodu pozorujeme pievazné u arabskych populaci,
véetné pastevecké populace Baggart rozsifené v Cadu i Studanu, ale i Somalct ve
vychodnim rohu Afriky. U ostatnich populaci pozorujeme vyssi zastoupeni u Nubijcli a

starsi subklady haploskupiny M1 také u populace Nubu Koalib.

53



Tabulka 5. Zastoupeni haploskupin u analyzovanych populaénich celkii

2

Haploskupina Cely soubor Cad Studan Africky roh

24
1 01% j0 - JoOo - |1
3
33
0
3 04% 40 - O - |3
14
2
14 20  J0 - |3  11% |11
24
4 06% J0 - |1 04% |3
3
14 5,05%
14
17 25% 40 - |17  61% |0
U 4 06% 0 - 4 14% |0
Ostatni 20 3,0% 0 - 8 2,5% 13 5,2%

mimoafrické
haploskupiny

54



10. Diskuse
10.1. Geneticka struktura vychodniho sahelu

Ve své diplomové praci se zabyvam genetickou strukturou populaci vychodniho
sahelu a severovychodni Afriky. Tato oblast je antropology pokladana za misto ptuvodu
anatomicky moderniho ¢lovéka (McDougal et al.,, 2005), odkud se v zavislosti na
klimatickych podminkach rozsifil nejen po celé Africe, ale také do nedaleké Euroasie
(Rose et al., 2011; Valladas et al. 1988). Krom toho je tento region lingvisty povazovan za
oblast ptivodu dvou ze tii hlavnich jazykovych rodin severni a stfedni Afriky, kdy pomoci
lingvistickych rekonstrukci muzeme sledovat sméry jejich Sifeni (Blench, 2006).
Migracnimi centry sahelu se pak staly mista zajist'ujici dostatek potravy a vodnich zdroju,
coz bylo v jeho vychodni &asti predeviim povodi feky Nil, jeho piitoky a Cadské jezero
(Drake et al., 2011; Kropelin, 2006).

Vysoka genetickd diverzita severovychodni Afriky je do zna¢né miry podminéna
demograficky vyznamnymi udalostmi (zmény v efektivni velikosti, genovy tok ¢i miseni) a
evoluénimi mechanismy (pfirodni vybér, rekombinace, mutace) podminénymi také
zpiisobem zivota a socidlni organizaci jednotlivych populaci. Izolované nebo zmensujici se
populace vykazuji spiSe nizké hodnoty genetické diverzity a vysokou diferencovanost od
okolnich populaci, naopak pro populace expandujici je diky zvySenému genovému toku
s okolnimi populacemi typicka vysoka geneticka diverzita (Rito et al. 2013, Triska et al,
2015).

10.1.1. Geneticka diverzita povodi Nilu

Povodi Nilu je diky dostate¢né zasobé vody povazovano za extrémné dlouhou a rozsahlou
oazu vychodni Sahary, kterda umoznila rist, vyvoj a migraci fadé¢ populaci. Na severu
Afriky se jednalo predevS§im o civilizace Egypta, které jsou spojovany s Sifenim
afroasijskych jazyktl, zatimco v Stidanu a Jiznim Stdanu se rozsitily jazyky nilosaharské.
Severnéji se jednalo o Nubijce, ktefi zde vybudovali rozsahlé kralovstvi, jizn¢ pak o
populace nilotickych jazyku. Jak populace severu, tak jihu nilského povodi se ale dostavaly
do vzajemného kontaktu a dochazelo k miseni, které je patrné jak v genetické diverzité
soucasnych (Krings et al., 1999; Kujanova et al., 2009), tak i minulych (Schuenemann et

al., 2017) populaci.
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Ve své praci jsem hodnotila zakladni parametry genetické diverzity HVS-I a HVS-
IT segmentu mtDNA u pasteveckych i1 usedlych populaci Sudédnu. Hodnoty genové
diverzity pastevcu se pohybovaly v rozsahu 0,72-0,99, a u populaci usedlych v rozsahu
0,98-0,99. Vyssi rozpéti u pasteveckych populaci souhlasi s tidaji pozorovanymi v zapadni
Gasti afrického sahelu, které byly publikovany ve studii Cerného et al. (2011). Nejnizsi
hodnoty genové diverzity a nizky pocet rozdilnych haplotypt jsem pozorovala piedevsim u
pasteveckych Bedzii a Rasajdii, coz je nejspis disledek silného genetického driftu pfi jejich
nedavné pocetni redukci.

Podle historikti pfedkové Bedzli nazyvani Medjay, kteti zili v obdobi starovékého
Egypta, byli pocetnou populaci vychodniho Sudénu. V pribéhu tisicileti doslo
K expanzivnimu ristu populaci obyvajicich povodi Nilu (Nubijci) a k pfichodu
euroasijskych kiestanskych a arabskych populaci (Barnard et al., 2009), coz mohlo vést
k piesunuti Bedzii vice k pobiezi Rudého mofie a k omezeni jejich popula¢niho ristu.

Jejich genetickou izolovanost potvrzuji i vysoké hodnoty genetickych vzdalenosti.
Na grafu mnohorozmérného Skdlovani jsem pozorovala oddéleni Bedzli od ostatnich
populaci vychodniho sahelu. Pfi hodnoceni diverzity Y-chromosomu (Hassan et al., 2008)
a SNP analyzy (Dubon et al.,, 2015) takto vyrazné genetické vzdéalenosti pozorované
nebyly. To by odpovidalo zvySené migra¢ni aktivité muzské Casti populace a jejich miseni
s okolnimi populacemi, coZ je charakteristické pfedev§im pro matrilokalni zpisob Zivota.
Vliv by ale také mohl mit odliSny vybér populaci, se kterymi byli BedZové porovnavani.

Hassan et al. (2008) se sousttedil na 15 populaci Sudanu a Etiopie a na zakladé
analyzy bialelickych markeri Y chromosomu pozoroval nejniz§i genetickou
diferencovanost Bedzi vici arabskym populacim, coz vysvétluje jejich lokalizaci pfi
pobiezi Rudého mote, kde dochazelo ke stfetu plvodnich obyvatel s nové pfichozimi
arabskymi a tureckymi populacemi (Hassan et al., 2008). Nejniz$i hodnoty Fsr pak
pozoroval s etiopskou populaci Amhari. Podobné i Dubon et al. (2015) pii porovnani
populacim Etiopie, coZ mlze byt vysvétleno Sifenim kuSitské vétve afroasijské jazykové
rodiny z Etiopie do vychodniho Sudanu (Blench, 2006). To souhlasi i1 s udaji
Nubijct, sidanskych Arabu, ale také s etiopskymi Nangatomy a Daasana$i. Geneticka

diverzita populaci Sidanu tedy odpovida vice nez geografické lokalizaci jejich lingvistické
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struktufe, coz je patrné i z Mantelova testu, kde nebyla pozorovana korelace mezi
genetickymi a geografickymi vzdalenostmi.

Dubon et al. (2015) ve své praci pozoroval souvislost mezi geografickou,
lingvistickou a genetickou diverzitou u populaci vychodni Afriky. Vyjimkou byl vyse
zminovany vztah Bedzi s etiopskymi populacemi a Nubijci, ktefi byli fazeni k populacim
afroasijské jazykové rodiny i piesto, ze prislusi do vychodosudanské vétve rodiny
nilosaharské. Nizké genetické vzdalenosti mezi arabskymi populacemi a Nubijci jsem
pozorovala 1 ve své praci, kdy nejnizsi hodnoty Fsr zaujimali se sudanskymi Araby a
Baggary a k podobnym zavérim dosel i Hassan et al. (2008) na aurovni Y chromosomu.
Tento fakt lze vysvétlit geografickou lokalizaci Nubijct v blizkosti feky Nil, kudy
pronikaly arabské populace béhem islamizace Afriky v 7. stoleti (Dubon et al., 2015).

Jednou z arabskych populaci, kterd migrovala v obdobi raného sttedovéku do
severovychodni Afriky, jsou i pastevci dobytka Baggarové, kteti se nachazi v oblasti tzv.
baggarského pasu v Cadu a Sudanu. Jejich vysokd genova diverzita a nizka
diferencovanost vypovida o silném genovém toku s okolnimi populacemi, coz je podobné
napt. i vétSiné pasteveckych skupin Fulbi, které na zaklad¢é analyzy STR Y chromosomu
hodnotila ve své dizerta¢ni praci Jana Novackova (Novackova, 2016). O miseni Baggart
s okolnimi populacemi vypovida i vysoky pocet sdilenych haplotypti.

Historikové uvadi dvé mozné cesty, kterymi piedkové Baggarii putovali, nez
dosahli jejich dnesni lokalizace. Prvni trasa kopiruje povodi feky Nil aZ k jiznimu Sudanu,
kde zataéi a sahelskym pasmem pokracuje zapadnim smérem k Cadskému jezeru. Druhé
vede z Egypta zapadné do Libye, kde se Baggarové vydali jiznim smérem k Cadskému
jezeru a od néj pokracovali na vychod smérem k Nilu (Zeltner, 2002).

Pii porovnani genetické struktury cadské (ABA) i1 stdanské (ABG) skupiny
Baggarti bylo mozné pozorovat mirné rozdily. Model jejich cesty pies Libyi podporuje
predevsim zastoupeni africkych haploskupin, které¢ bylo vyssi u sidanskych Baggart, coz
by mohlo byt dano jejich del§im kontaktem se subsaharskymi populacemi. S tim souhlasi 1
vysledky studie Priechodové et al. (2017), kterd pozorovala u sudanskych nikoli ¢adskych
Arabl pokles frekvence alely 13 915*G pro laktazovou perzistenci. Tato alela je
charakteristicka pro arabské populace Arabského poloostrova a africké Araby, pfedevsim
pro ty populace, které si uchovaly plvodni Zivotni styl chovu velbloudd. Hodnoty
genetickych vzdalenosti koreluji s jejich geografickou lokalizaci, coz je ddno predevsim

uzkymi socidlnimi a obchodnimi kontakty, které Baggarové s okolnimi populacemi
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udrzuji. U sudanskych Baggari mizeme pozorovat velmi nizké hodnoty Fsr i S usedlymi
¢adskymi populacemi, Mabové maji dokonce geneticky blize k siddnskym nez ¢adskym
Baggariim, coz by naznacovalo spise jejich zapadovychodni migraci.

Spolecné s Baggary do Afriky vstoupily i koCovni Abbalové, ktefi dnes ziji na
severu Cadu a chovaji velbloudy. Na rozdil od Baggart jsou geneticky velmi odligni od
subsaharskych populaci a podobné¢ jako Rasajdové nesou velmi nizky pocet subkladi
africké haploskupiny L (Prichodova et al., 2017). Rasajdové do Sudanu imigrovali v druhé
polovin¢ 19. Stoleti (Fadlalla, 2007) a vzhledem k jejich recentni migraci muzeme pii
analyze jejich genetické struktury pozorovat silny efekt zakladatele, nizkou genovou
diverzitu a vysokou genetickou diferencovanost od populaci vychodni Afriky. Jejich
geneticka izolovanost byla pozorovana i na zaklad¢ analyzy Y chromozomu (Novackova,
2016). Rasajdové vykazuji vyssi afinitu k severni a stfedni ¢asti Arabského poloostrova,

tedy k oblasti, ktera je povazovana za misto jejich ptivodu (Cizkova, 2014).

10.1.2. Geneticka diverzita Cadské panve

Tisice let demografickych zmén v oblasti Cadské panve se odrazi nejen ve vysoké etno-
lingvistické rozmanitosti, kdy zde pozorujeme az 200 riznych etnickych skupin, ale také
ve vysoké genetické diverzité. Cadské jezero slouzilo v minulosti jako migraéni centrum
pro mnohé populace zapadni i vychodni Afriky (Cerny 2006, Cerny et al., 2007). Kromé
toho dochazelo 1 k migracim ze severni Afriky, a to pfedev§im na konci holocenniho
klimatického optima vlivem postupné desertifikace Sahary (Kropelin et al., 2008).
Populace sahelu byly hodnoceny na zakladé jejich subsistencnich strategii v praci
Cerného et al. (2011), ktery pozoroval velky pocet sdilenych haplotypti u pasteveckych
populaci pfedevSim mezi Fulby. To lze vysvétlit jejich spoleénym pivodem, vysokym
genovym tokem mezi jejich subpopulacemi nebo kombinaci obou faktorti. Podobné
vysledky jsem zaznamenala i u populaci Cadu a zapadniho Sudénu, a to predeviim u
Dangaelati, Mabii a Nubti Koalib. Dnes se tyto populace zivi pfevazné zemédélskym
zpusobem Zivota, avSak predpokladé se, ze domestikace a zpracovani rostlin ma v sahelu
mladsi tradici nez pastevectvi (Neumann, 2003). Je tedy mozné, Ze pivodem mobilni a
mezi sebou vzajemné geny si vymeénujici pastevecké populace se usadily v urodnych

oblastech a ptijaly zemédé€lstvi a patrné i odli$ny jazyk.
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Nizké genetické vzdalenosti mezi t€émito populacemi by mohl vysvétlovat jejich
spole¢ny ptivod ve vychodni Africe, avSak vzhledem k jejich riznému lingvistickému
zafazeni a Casoveé nesourodym migracim jednotlivych jazykovych rodin, které prokazaly
lingvistické studie (Blench, 2006), je pravdépodobnéjsi model jejich intenzivniho miseni
b&hem migrace sahelem smérem k Cadskému jezeru. Podobné miseni dnes pozorujeme i u
pasteveckych populaci zapadniho sahelu (Triska et al., 2015) nebo u arabskych Baggari,
ktefi se 1 pfes svou recentni imigraci do sahelu vyznacuji nizkou diferencovanosti od
okolnich populaci, jak ukazuji v této diplomové praci. Pomoci Mantelova testu jsem
detekovala u populaci Cadu spojitost mezi jejich geografickymi a genetickymi
vzdalenostmi, coz odpovida tomu, Ze jejich geograficka lokalizace ma na genetickou
strukturu vyssi vliv nez jejich lingvisticka diverzita.

I pfesto je vSak mozné pozorovat souvislost mezi zastoupenim nékterych jazyki a
haploskupin. Ptikladem je afroasijska cadska vétev, ke které patti i jazyk Dangaleatt, ktera
se od vychodni kusitské vétve oddélila piiblizn€ ptred 6 tisici lety a je spojovédna
s archeologickymi nalezy v fecisti Wadi Howar, které vypovidaji o tamé&jsi migraci
pasteveckych skupin. To doklad4 i Sifeni mtDNA haploskupiny L3f vychodozapadnim
smérem podél sahelu, kterd je dnes rozSifena zejména u populaci mluvici ¢adskou vétvi
afroasijskych jazyka (Cerny et al., 2009; Soares et al., 2012). To se také shoduje i s vy$§im
zastoupenim této haploskupiny u ¢adskych populaci, které¢ jsem detekovala ve své praci,
pfedevs§im subkladu L3f1b+16292 u Dangaleatt, kteii k cadské vétvi afroasijskych jazyki
také patfi.

Ptesun nilosaharskych populaci je podle lingvisti a archeologi datovan minimalné
o nekolik tisicileti diive, nez doslo k expanzi jazykové rodiny afroasijské (Blench, 2006;
Sutton 1974). O mozné diivEjsi separaci nilosaharskych Mabt z vychodni Afriky a jejich
usidleni v Cadské panvi vypovidaji i vy$si hodnoty genetické vzdalenosti vidi etiopskym
populacim, nez jaké pozorujeme u Dangelata ¢i1 Nuba Koalib.

Vyskyt nigerokonzskych skupin Nubti v zapadnim Sadanu neni dosud zcela
objasnén. Prvni model pfedpokladd jejich rozsiteni ze zapadni Afriky, odkud putovaly
prvni nigerokonzské jazyky (kordofanské vétev) smérem na vychod, druhy model vychazi
Z hypotézy ptivodu nigerokonzské rodiny ve stiedni Africe, odkud se pozd¢ji jeji mladsi
vétve rozsifily smérem na zépad. Nubové jsou pak oznaCovani jako jedna z prvotnich
populaci, které zistala v okoli pohofi Nuba a zachovala si sviij pivodni jazyk (Blench,

2006).
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Spole¢ny ptvod nigerokonzskych a nilosaharskych jazykl je stdle predmétem
lingvistickych diskusi. Kordofanské vétev, kterou dnes hovoti vétSina stidanskych Nubt, je
povazovana za nejstar$i samostatnou vétev proto-nigerokonzskych jazykia. Krom toho u
Nubl pozorujeme i1 vyznamné zastoupeni jazykti Kaduguli, které byly nové zatazeny pod
sttedostdankou vétev nilosaharské rodiny (Blench, 2006).

O spole¢ném puvodu Nuba s populacemi vychodni Afriky vypovidaji i vysledky
s nilotickymi populacemi Jizniho Sudanu. Ve své studii vSak hodnoti pouze nilosaharské
skupiny Nuba. Pfi porovnani Nubt Koalib (kordofinska vétev) s populacemi Cadu a
Studanu jsem pozorovala jejich nejnizs$i hodnoty Fst s ¢adskymi populcemi. Jejich blizsi
geneticky vztah k populacim zipadniho sahelu nez k populacim vychodni Afriky byl
mimochodem nedavno pozorovan i na zakladé analyzy Alu-inzerci (Cizkova et al., 2017).
Pfi hodnoceni zastoupeni haploskupin u Nubt Koalib bylo patrné vyssi zastoupeni
haploskupin euroasijského ptivodu nez u usedlych populaci Cadu. Detekovala jsem
zastoupeni predevSim starSich subkladl haploskupiny M, coz by mohlo nasvédcovat
kontaktu s populacemi severovychodni Afriky jiz v raném holocénu (Pennarun et al.,
2012). Zastoupeni subkladi haploskupiny L se od Mabi ani Dangaleat vyznamné
nelisilo.

Pro uplnost je vSak nutné dodat, Ze geneticka struktura Nubii mohla byt ovlivnéna i
nedavnymi historickymi udalostmi, jako napt. Stdanskou obcanskou valkou, ktera vedla
Vv minulém stoleti k pfesunim nékterych skupin Nubi do bezpecnéjSich oblasti.
Rozsahlejsi studie zahrnujici jednotlivé lingvistické skupiny obyvatel pohoti Nuba a jejich
porovnani s okolnimi populacemi Afriky by mohla napomoci v objasnéni jejich piivodu, a

tim 1 piivodu nigerokonZskych jazyki ve vychodoafrickém sahelu.

10.1.2.1. Euroasijska komponenta Cadské panve

Genetickou strukturu Cadské panve vyznamné ovlivnily i etapové migrace populaci
z Euroasie, které byly pozorovany na trovni mtDNA (Cerny et al. 2007; Cerezo et al.,
2012, Kulichova et al, 2017) Y chromozomu (Arredi et al. 2004; Cruciani et al., 2010) i
celogenomovovych analyz (Ttiska et al., 2015; Haber et al., 2016).

Haber et al. (2016) ve své praci porovnaval vliv euroasijské komponenty u populaci

vychodni, severni a subsaharské Afriky. U ¢adskych populaci pozoroval vyssi genetickou
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diferenciaci vi¢i mimoafrickym populacim, nez jaké byly patrné u zastupct vychodni a
severni Afriky, s ¢imz souhlasi i minimalni zastoupeni euroasijskych haploskupin, které
jsem detekovala ve své praci.

Pii porovnani genového toku a populaéni struktury populaci Cadské panve
zaznamenal vliv euroasijské komponenty v n€kolika etapach. K nejstar§i z nich mél dojit
pted 4750 — 7200 lety, a jeji vliv je dnes mozné pozorovat piedevsim u usedlych populaci
na jihu Cadu. Vhodné klimatické podminky vedly k migraci neolitickych zemédélch
z Blizkého vychodu, coz mélo za nasledek zvySeny populacni rist v severovychodni
Africe a rozSifeni populaci smérem na zépad. Tato migrace je doloZena také na zaklad¢
Siteni haploskupiny Y chromosomu R1b-V88, ktera byla spojovana s migraci afroasijskych
populaci pies stied Sahary k jezeru Cad (Cruciani et al., 2010). Haber et al. (2016) stejné
jako neddvno Kulichova et al. (2017) vSak popisuji vyskyt této haploskupiny i nezavisle na
afroasijskych populacich.

Druhé etapa je spojovana se zpétnou migraci z Blizkého vychodu, kterd zapocala
pted 3000 lety. Jeji vyznam je pozorovan piedevsim v oblasti vychodni Afriky. Haber et
al. (2016) zaznamenali rozsifeni euroasijské komponenty i u nilosaharské pastevecké
populace Tubil obyvajici severni Cad. Podobné byl také prokazin vyskyt mtDNA
haploskupin M1 a U6 u ptibuzné nilosaharské populace Daza (Podgorné et al., 2013).
Ukazuje se tedy, Ze populace z Blizkého vychodu v tomto obdobi neputovaly pouze podél
povodi Nilu, ale pronikaly také do stfedni Afriky. Zatim neni zcela jasné, pro€ je v tomto
obdobi pozorovan euroasijsky vliv predev§im v irovni Cadské panve, avsak vzhledem
K tomu, Ze u Tubu byl stejné jako u Laalt (jedna ze jihocadskych populaci) detekovan
vyskyt haploskupiny Y chromosomu R1b-V88, neptedpoklada se, ze by se Tubové do
oblasti severniho Cadu rozsifili az pred 3000 lety. Pro objasnéni by bylo nutné analyzovat
genetickou strukturu i dalsich populaci Cadu.

Pti porovnani zastoupeni haploskupin mtDNA jsem u populace Mabti a Dangaleatii
nepozorovala vyskyt mimoafrickych haploskupin, avSak zaznamenala jsem jejich vyrazné
niz8i genetickou diferencovanost vi¢i Baggarim, ktefi z Blizkého vychodu dorazili pred
1100 lety. V tomto obdobi vsak Haber et al. (2016) genetické miseni s euroasijskymi
populacemi u Tubt nezaznamenal. Islam pfijali nejspis pied 200 lety od severoafrickych

populaci.
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10.1.3. Geneticka diverzita Afrického rohu

Vysoka geneticka diverzta Afrického rohu je dana Castymi paleolitickymi a neolitickymi
migracemi a geografickou blizkosti jihozapadniho cipu Arabského poloostrova (Pagani et
al., 2012). Vyznamnym spojenim se severovychodni Afrikou bylo po dlouha tisicileti udoli
feky Nil, coz mj. dokladaji i archeobotanické nalezy domestikovaného je¢mene a psenice
v Etiopii (Phillipson et al., 1993). Hojn¢ dokumentovano bylo i spojeni S jizni a zapadni
Afrikou, z nichZ nejvyznamné;jsi se stala expanze jazyka Bantu (Silva et al., 2015).

Porovnanim populaci jizniho, severniho a zépadniho regionu Afriky s etiopskymi
populacemi se zabyval na zakladé¢ analyzy SNP autozomalni DNA Pagani et al. (2012).
Z grafu analyzy hlavnich komponent bylo mozné pozorovat umistnéni Etiopani mezi
populace severni a subsaharské Afriky, coz odpovida i geografickému vyznamu tohoto
regionu. Pfi porovnani genetickych vzdalenosti mezi jednotlivymi lingvistickymi
skupinami bylo mozné pozorovat rozdéleni na nilotické, omotické, kuSitské a semitské
jazyky. Nilosaharské nilotické populace mély nejblize k zastupciim nejstarsich omotickych
jazyku afroasijské rodiny, coz se shoduje i s lingvistickymi rekonstrukcemi jejich pavodu.
U téchto populaci byl také pozorovan vyssi vliv zapadoafrické komponenty, nez u populaci
kusitskych a semitskych, u kterych byla vyznamnégj$i komponenta neafrickéd (Pagani et al.,
2012).

Na rozdil od Paganiho et al. (2012) jsem jasnou korelaci mezi lingvistickym
zafazenim a genetickymi vzdalenostmi u populaci Afrického rohu nepozorovala. U
kusitské populace DaasanaSli jsem zaznamenala minimélni zastoupeni neafrickych
haploskupin a vyznamné nizsi genetickou diferenciaci k nilotickym Nangatom@im neZ k
populaci Somalcii. Krom toho Poloniova et al. (2009) pozorovala vyssi genetické
vzdalenosti nilosaharskych Turkanti vii¢i Nangatom@im nez Daasana$tim, coz vysvétluje
hypotézou o jejich spole€ném nilosaharském ptivodu, podle které DaasanaSové piijali
kusitsky jazyk aZ pozdé&ji v pribéhu 19. stoleti (Poloni et al., 2009).

K popula¢ni nestabilit¢ Afrického rohu pfispély také imigrace mimoafrickych
populaci v obdobi holocénu. Predpoklddany jsou dvé mozné trasy, kterymi se euroasijska
komponenta mohla §ifit. Prvni vede pfes Levantu a severovychodni Afriku podél tdoli
feky Nil, druhd vyuziva ke spojeni s Arabskym poloostrovem kanal Bab-Al-Mandeb (Luis
et al., 2004). Vétsina fylogenetickych studii mtDNA podporuji spiSe jeji severni Sifeni pies

oblast Levanty. Tato hypotéza je zalozena predevSim na vyskytu a rozsifeni starSich
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mimoafrickych subkladli nejen v Etiopii, ale také u vétSiny semitskych a nékterych
nilosaharskych a nigerokonzskych populaci severni a vychodni Afriky (Haber et al., 2016,
Kivisild et al. 2004; Winters 2010). Severni trasu podporuje i zastoupeni haploskupiny
E3b*-M35 Y chromosomu, ktera je charakteristickd pro neolitickou expanzi z Blizkého
vychodu. Luis et al. (2004) zaznamenal jeji ¢etné zastoupeni u populaci vychodni Afriky,
avSak v Omanu detekovana nebyla.

Analyzou euroasijské komponenty u afroasijskych populaci byla potvrzena afinita
etiopskych a egyptskych populaci. V ptipad¢ analyzy na urovni celého genomu bylo patrné
spojeni S obyvateli Jemenu (Pagani et al., 2010), coz koresponduje i vysledky analyzy
mtDNA (Richards et al., 2003; Cerny et al., 2008; 2016). Tento fakt je vysvétlovan
pravdépodobnym obchodem s otroky anebo hadrami diasporou (Cerny 2016). Stiet africké
a ecuroasijské komponenty u semitskych populaci v Etiopii byl datovan Paganim et al.
(2010) priblizn¢ pred 3 tisici lety, coz souhlasi se vznikem etiosemitské afroasijské
jazykové vétve. Pagani et al. (2010) pozorovali kontakt africké a euroasijské komponenty u
semitskych populaci i v severni Africe, kde k nému doslo pfiblizné o dva tisice let diive
nez v Etiopii.

Z vysledku fylogenetickych analyz zaméfujicich se na Sifeni haploskupin mezi
Arabskym poloostrovem a Afrikou je jak na arovni Y chromosomu (Luis et al., 2004), tak i
mtDNA (Fernandes et al., 2012; 2015; Gandini et al. 2016) patrné vyznamné vyuziti jizni
trasy mezi témito regiony V obdobi pleistocénu spole¢né s prvnimi migracemi mimo
Afriku. Spojeni jizni Arabie a Etiopie v holocénu mélo na genetickou diverzitu populaci

vychodni Afriky pouze minimdalni vliv (Gandini et al., 2016).
10.2. Sdileni haplotypii mezi sahelskymi a okolnimi populacemi

Ve své praci jsem hodnotila rozSifeni haploskupin jednotlivych populaci severovychodni
Afriky na zakladé analyzy jejich HVS-I a HVS-II segmentu mtDNA. V souboru bylo
pozorovano celkem 181 riznych haploskupin, z toho se téméf ze dvou tietin (117) jednalo
o subklady africké haploskupiny L, jejichz Sifeni do velké miry koreluje s lingvistickymi
studiemi (Tiskhoff et al., 2009). Vyznamny vliv sehrdl také ptichod euroasijskych
populaci, které genetickou vybavu africkych populaci obohatili 0 mimoafrické (non-L)

haploskupiny (Cerezo et al., 2016)
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10.2.1. Sifeni africkych haploskupin vychodnim sahelem

Obousmérné migrace sahelem mizeme sledovat pomoci fylogeografickych studii, které
zéklad¢ ptivodu a vyskytu subkladt L2a, L2¢, LOa a L3f (Rito et al., 2013, Soares et al.,
2012, Salas et al.,, 2002, Cerny et al., 2009) byly stanoveny tii hlavni asové obdobi
zvySené migraéni aktivity ve vychodni Africe (Silva et al., 2015).

Prvni obdobi je spojovano se Sifenim haploskupiny L2a5, ktera se oddé¢lila
Vv klimatickém optimu pleistocénu pied 40 — 50 tisici lety. Tato haploskupina je dnes hojn¢
rozsifena predevSim v jizni a jihovychodni Africe u bantuskych populaci, coz bylo
donedédvna vysvétlovano vlivem recentni bantuské expanze (Salas et al., 2002). Silva et
al.(2015) se ve své praci zabyvala zastoupenim subkladti haploskupiny L0Oa u zastupct
vychodni (Etiopie, Sudan, Somalie), jihovychodni (Mozambik) a zépadni Afriky (Sao
Paolo). Vyssi Cetnost subkladu L2a5 pozorovala piedevsim u populaci sudanskych a na
zaklad¢€ toho se dosla k zavéru, ze k rozsiteni této haploskupiny do jihovychodni Afriky
doslo jiz v pleistocénu. Existenci koridoru mezi jithovychodni a zdpadni Afrikou v obdobi
pred 60 — 40 tisici lety doklada i Sifeni haploskupin L3e a L3b’d (Kivisild et al., 2004).
Vyskyt u bantuskych populaci by mohl byt dle Silvy et al. (2015) vysvétlen zastavkou
prvnich bantuskych migrantt pfi cesté do jizni Afriky u Viktoriina jezera.

Na rozdil od Silvy et al. (2015)jsem zastoupeni L2a5 u sudanskych populaci
nezaznamenala. Jeji vyskyt jsem detekovala pouze u jihoetiopskych Nangatomil, pro které
je charakteristické zastoupeni predev$sim mladSich subkladii spojovanych s bantuskou
expanzi. To podporuje tvahy o jejim mladSim roz$ifeni do vychodni Afriky. Pro presné;si
zavery by v8ak bylo nutné provést i dalsi fylogenetické studie, piedev§im populaci Ugandy
Vv okoli Viktoriina jezera.

Druhé obdobi je spojeno se Sifenim haploskupin, jejichz vznik je datovan do
postglacidlniho obdobi a k jejichz Sifeni doSlo pfed 15-7 tisici lety podél sahelského
koridoru. Jedna se pfedevsim o subklady L2a2, L.2aldl a L2al+143 (Silva et al., 2015).
Toto obdobi je spojovano s populacni expanzi, pfijetim novych subsistencnich strategii,
pfichodem populaci z Euroasie a celkové zvySenou migracni aktivitou severovychodni
Afriky (Salas et al., 2002).

Vznik haploskupiny L2al+143 je datovan kratce po poslednim glacialnim maximu,

pfiblizné ptred 24 tisici lety, a jeji rozSifeni je patrné po celé severovychodni Africe a také

64



v oblasti Blizkého vychodu (Silva et al., 2015; Cerny et al., 2016). Ve své praci jsem ji
zaznamenala u vSech populaci kromé Rasajdii se snizujici se frekvenci smérem na vychod.
Vyznamné zastoupeni bylo mozné pozorovat i u arabské pastevecké populace Baggart,
ktera se s ni pravdépodobné setkala jesté pied piichodem do vychodniho sahelu. Vyssi
zastoupeni u ¢adskych Baggarti podporuje spise jejich severni trasu $ifeni k jezeru Cad.

U mlad$ich subkladi haploskupiny L2a jsem detekovala jejich vyssi Cetnost
smérem na vychod, coz je ddno jejich pozd€jsim oddelenim béhem zdpadovychodni
migrace sahelem. Piikladem je haploskupina L2aldl stara piiblizné 10 tisic let, ktera je
dnes rozsifena az na uzemi Levantu (Silva et al., 2015). Jeji zastoupeni jsem pozorovala
prevazné u sudanskych populaci, zejména u Baggart. Na rozdil od starSich haploskupin
nebyla zaznamenéna u nilosaharskych Mabii, coz potvrzuje jeji pozdéjsi pivod vychodnéji
Vv sahelu. Zajimavé je, Ze mladsi subklady nebyly detekovany ani u Nubt Koalib, coz by
mohlo vypovidat o jejich oddéleni od nilosaharskych populaci Cadu na prelomu
pleistocénu a holocénu.

Mimo subkladt L2a a L2c, které dokladaji migrace v zapadovychodnim sméru,
muzeme v obdobi raného holocénu pozorovat i Sifeni haploskupin LOa a L3f avSak ve
sméru opacném. Haploskupina LOa se od LOa’b oddélila na tzemi vychodni Afriky
piiblizné pted 40-50 tisici lety, avSak smérem na zdpad se zacCala rozSifovat aZ v obdobi
ran¢ho holocénu. Rito et al. (2013) ve své studii urcila dobu vzniku vétSiny subkladii
haploskupiny LOa. Ve stfedni Africe pozorovala haploskupiny staré pfiblizné 10-15 tisic
let a zastoupeni téchto haploskupin jsem s vyssi ¢etnosti u ¢adskych populaci pozorovala i
ve své praci, zatimco subklady star$i byly charakteristické pro vychodni Afriku. Zajimavé
je rozsifeni haploskupiny LOala+200, které spojuje nilosaharskou populaci Mabd, zijicich
ve stfednim Cadu s vychodosudanskymi Nibijci a BedZi, coz by mohlo vypovidat o
pocatku migrace Mabli smérem na zapad pfiblizné pfed 15 tisici lety.

Pro obdobi raného holocénu je charakteristické rozsifeni vychodoafrické
haploskupiny L3f. Jeji sesterské vétve L3e, L3b’d se na uzemi zédpadni Afriky dostaly jiz v
pleistocénu, zatimco mladsi L3f zacala s vychodozapadni expanzi az pted 8 tisici lety, a je
spojovéana se $ifenim proto-¢adskych pasteveckych populaci (Cerny et al., 2009). V oblasti
Cadské panve jsem zaznamenala vy$§i zastoupeni subkladu L3flb, jehoz piivod byl
datovan do obdobi pied 15 tisici lety mezi vychodni a stiedni Afrikou (Soares et al., 2012).
U c¢adskych Dangaleatti jsem pak detekovala vyznamné zastoupeni L3flb+16292, coz by

mohlo souviset s vySe zminénym proto-Cadskym Sifenim pred piiblizné 6 tisici lety
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(Blench, 2006). Tyto souvislosti by ovSem bylo mozné feSit jen sekvenovanim
kompletnich mtDNA genomt.

Zajimavé je pak rozsifeni haploskupiny L3f2, kterou jsem zaznamenala u 30
zastupcu populace Bedzi. Jedna se o jednu z dcefinnych haploskupin L3f, ktera vznikla
ptiblizn¢ pted 5060 tisici lety (Behar et al., 2008) a jejiz vyskyt je spojovan vyhradné
s vychodni Afrikou s kusitsky mluvicimi populacemi (Cerny et al., 2009). U populaci Cadu
jsem ji pozorovala pouze u jediného zastupce baggarskych pastevci a ve ttech ptipadech u
Arabt a Nubijct zijicich podél stfedniho Nilu.

Absence vyskytu subkladu L3f u kuSitsky mluvici populace Daasana$t potvrzuje
hypotézu Estelly Poloniové, ktera ve své studii (Poloni et al., 2009) uvazuje nad jejich
v Keni (Poloni et al., 2009).

Treti nejmladsi obdobi zacalo pfiblizné¢ pted 3 tisici lety a zaznamenava presun
bantuskych zemédélcl ze zapadni do jizni Afriky. Proto dnes u bantuskych populaci 1ze
pozorovat zastoupeni spiSe mladsich subkladl, které se oddélily jiz ve stfedni a zépadni
Africe. Predpoklada se, Ze jejich trasa vedla pies oblast Velkych jezer v jihovychodni
Africe, kde vlivem genového toku doSlo k rozSifeni ,,bantuskych® haploskupin do
genetické vybavy jihoetiopskych populaci, coz vysvétluje 1 vyskyt typicky
vychodoafrickych haploskupin u populaci Bantu (Silva et al., 2015).

To souhlasi 1 s vysledky mé prace, kde jsem u jihoetiopskych DaasanaSi a
Nangatomil zaznamenala vy$§i zastoupeni mlad§ich haploskupin pochazejicich ze zapadni
Afriky. Piikladem muZe byt zastoupeni subkladu L2b2a u Nangatomi, jehoZ starsi

sesterské vétve L2bla2 & L2blal jsem detekovala pouze u populaci Cadu.

10.2.2. Haploskupiny euroasijského piivodu ve vychodni a severni Africe

Vysoka geneticka diverzita vychodni Afriky neni ovlivnéna pouze diverzifikaci africkych
(L) haploskupin, ale také zastoupenim fady haploskupin euroasijského ptivodu (tzv. non-
L). Tyto haploskupiny se odvozuji od dvou linii oznacenych M a N, které vznikly ptiblizné
6070 tisici lety v Euroasii jako dvé¢ ze sedmi dcefinych linii vychodoafrické L3 (Soares et
al., 2012). Vyskyt pozd¢ji vzniklych euroasijskych haploskupin v Africe je dan vlivem
zpétnych migraci z Blizkého vychodu ¢i Arabského poloostrova (Haber et al., 2016,
Fernandes et al., 2015).
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Pro porovnani zastoupeni téchto haploskupin ve vychodni Africe jsem vyuzila
studie Abu-Amera et al. (2007, 2008), ve které se zabyvaji genetickou strukturou
Arabského poloostrova. U semitskych populaci Sudanu a kuSitskych Somaélcii jsem
pozorovala bohaté zastoupeni subkladii haploskupin M1, N1, R0Oa a HV1, coz se z velké
¢asti shodovalo s jejich vyskytem v Saudské Arabii (Abu-Amero et al., 2007) a Jemenu
(Cerny et al., 2008, Cerny et al., 2016; Musilova et al., 2011). Tyto haploskupiny jsou
bohaté zastoupené i na tizemi dnesni Etiopie, avSak u agropastevckych Nangatomt a
Daasanast prevazuji spise africké haploskupiny spojované s bantuskou expanzi (Poloni et
al., 2009, Silva et al., 2015). Rozdily v jejich zastoupeni jsem pozorovala i u populaci
Studanu. Zatimco u pasteveckych Bedzli byl jejich vyskyt minimalni, u nilosaharskych
Nubijct tvotily az polovinu detekovanych haploskupin, coz je vysvétlovano misenim
Nubijci s euroasijskymi populacemi (Krings et al., 1999; Winters, 2010).

Puvod euroasijské haploskupiny M1 neni zatim zcela objasnén. Gonzales et al.
(2007) jeji vznik umistili do zapadni Asie pied 20-10 tisici lety, zatimco Winters (2010)
argumentuje jejim zastoupenim v zapadni a jizni Africe a za misto jejiho plivodu oznacuje
povodi dolniho Nilu. Svoji hypotézu opird o zastoupeni M1 u populaci nejen afroasijskeé,
ale 1 nigerokonzské jazykové rodiny. To se shoduje s vysledky mé prace, kde jsem
pozorovala zastoupeni haploskupiny M1 a jejich subkladt u nigerokonzské populace Nubt
Koalib a u vétSiny sudanskych populaci mluvicimi semitskymi jazyky. Dle Winterse
(2010) tato haploskupina dokumentuje spoleény ptvod africkych jazykovych rodin
Vv oblasti dolniho toku Nil, coz podporuje i fada lingvistickych studii (Heine and Nurse,
2000; Blench, 1999). Ve své praci pak uvazuje i nad spole¢nym ptivodem nigerokonzské a
nilosaharské jazykové rodiny, avSak pro potvrzeni této hypotézy by bylo nutné provést
Sirsi fylogenetickou analyzu jednotlivych lingvistickych skupin.

Pii porovnani populaci vychodni Afriky s populacemi Arabského poloostrova
muzeme vidét spolecné vysoké zastoupeni haploskupiny Mlal (Abu-Amero et al., 2007),
ktera vznikla pfiblizné€ pted 16,5 tisici lety ve vychodni Africe (Gonzalez et al. 2007). Od
ni se piiblizné o 6 tisic let pozd¢ji oddélila mladsi vétev M1a2, kterou lze pozorovat
vyhradné v Etiopii (Kivisild et al., 2004), coz odpovida zastoupeni subkladu M1a2b u
Somalcu, které jsem detekovala ve své praci. Zajimavé je také rozsiteni ptiblizné 19 tisic
let staré vétve M 1b (Gonzales et al. 2007), kterd se dnes nachazi v severni a severozapadni
Africe a do Saudské Arabie se rozsifila z vychodni Afriky pres Stfedomotii (Winters,
2010).
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Dalsi bohaté¢ zastoupenou haploskupinou ve vychodni Africe, ktera je zaroven
rozsifena 1 v Saudské Arabii a Jemenu je Nla (Abu-Amero et al. 2007), jejiz stafi bylo
ur¢eno pred 23,5 tisici lety. Pro vychodni Afriku, piedevSim pro Somadlce, je
charakteristicka jeji mladsi vétev Nlala (Palanichamy et al. 2010; Fernandes et al., 2012).
U Somalcti jsem detekovala také subklad N1b2, ktery je spojovéan s askenazskymi Zidy a
jeho pavod je lokalizovan do oblasti Blizkého vychodu (Costa et al., 2013).

Zastoupeni subkladi makrohaploskupiny RO bylo ve vychodni Africe

charakterizovano piedevsim vyskytem HV1bl (Musilova et al., 2011) a v mensi mife pak
ROa a ROala (Cerny et al., 2011). Na rozdil od haploskupiny R0a, ktera se vyskytuje
predevsim v jizni Arabii véetné Sokotry (Cerny et al., 2009, 2011), HV1 je typicka pro
vychodni Afriku a Blizky vychod. Pouze dva subklady HV1 jsou pozorovany v Jemenu a
Etiopii zaroven, a to HV1bl, kterd se odd¢lila pted asi 10 tisici lety a mladSi HV1a3, jejiz
stafi je priblizn¢ 7 tisic let. Podle Musilové et al. (2007) se muze jednat o dusledek
namotnich cest mezi regiony Afrického rohu a jizni Arabie.
Haploskupina ROa je velmi diverzifikovanou skupinou pozorovanou V jizni Arabii, ktera se
dale déli na tfi hlavni vétve. Jedna se o ROal, kterd je stara pfiblizné 22 tisic let a ROa2’3,
které se rozdélily pred 15-12 tisici lety. V této dobé je podle Rose et al. (2013) mozné
pozorovat intenzivni kontakt populaci mezi Satidskou Arabii a vychodni Afrikou (Etiopii).
Pro interni expanzi populaci v Arabii, kterd zapocala v pribéhu stfedniho holocénu, je
typicky vznik mlads$ich haploskupin ROalal, R0Oala4, ROa2a ¢i ROa2c (Gandini et al.,
2016).

Vyskyt mladSich arabskych haploskupin jsem detekovala pfedevSim u arabskych
nomadid Rasajdi. Jednd se predevSim o vySe zminény subklad ROa2c, ktery jsem
zaznamenala u celkem 12 jedinct (23%). Pomérné cetné bylo i zastoupeni arabskych
haploskupin J1b8 a N1a3a. J1b8 je dnes hojné rozsifend v Alzirsku a Arménii a od arabské
haploskupiny J1b se oddélila piiblizn€ pied 6,5 tisici lety (Fernandes et al., 2015), N1a3a
(dfive Nlc) je stard ptiblizn¢ 11,5 tisic let a krom¢ Arabie ji miizeme pozorovat i na
Kavkaze. Zastoupeni africkych haploskupin je u Rasajdii minimalni, coz mizZeme vysvétlit

jednak jejich neddvnou imigraci, ale také i jejich socio-kulturni izolaci.
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11. Zavér

Ve své diplomové praci jsem se zabyvala populaéni strukturou a migraéni aktivitou severni
a vychodni Afriky na zaklad¢ genetické analyzy kompletniho kontrolniho useku mtDNA.
Analyzované populace zastupovaly tfi vyznamné oblasti tohoto regionu, a to oblast Cadu,
Sudanu a Afrického rohu a tfi hlavni africké jazykové rodiny (nigerokonzskou,
nilosaharskou a afroasijskou). Jednalo se o zastupce jak pastevecké, tak i zemédélské
subsisten¢ni strategie.

Vysledky jsem se snazila interpretovat s ohledem na geografické pomeéry, které
mely vyjimecny vliv na vyvoj genetické struktury populaci v severni a vychodni Africe.
Jednalo se pfedev§im o dilezité migracni body vychodniho sahelu, mezi které byly
zarazeny udoli feky Nil, jeho béhem casného a stfedniho holocénu rozvodnéné ptitoky
migraci  (Cerny, 2006). Vyznam téchto oblasti byl znaény predev§im v
Klimaticky neptiznivych obdobich, kdy slouzily jako refugia pro populace opoustéjici
vysychajici Saharu. Povodi feky Nil vSak sehralo i dilezitou roli pfi novych i zpétnych
migraci mezi vychodni Afrikou, Levantou a zprostfedkované i Arabskym poloostrovem.

Intra- a inter-populacni analyzy Cadské panve vypovidaji o nizké vzajemné
genetické diferencovanosti taméjSich populaci 1 pfesto, Ze lingvistické zatfazeni a z Casti 1
zastoupeni haploskupin mtDNA znaci jejich odlisny puvod. Genetické vzdalenosti mezi
jednotlivymi populacemi do jisté miry koreluji se vzdalenostmi geografickymi a jejich
nizké hodnoty lze vysvétlit vysokou migracni aktivitou vtomto regionu, ktera byla
s velkou pravdépodobnosti iniciovana zménami piirodniho prostfedi v minulych obdobich.
K asi nejdulezitéjsi zméné doslo béhem tzv. holocenniho klimatického optima, kdy se
nehostinnd Sahara proménila v rozsédhly systém fek a neobycejné velkych jezer, véetné tzv.
Mega-Cadského jezera. Toto obdobi je spojovano se 3ifenim nilosaharskych populaci,
jejichz obzivou byly podle hypotézy vodni civilizace predevSim ryby a vodni zvitata.
Postupné doSlo 1 k presunu populaci dalSich jazykl, ptikladem je doloZena
vychodozapadni migrace proto-dadskych pastevcl postupujicich podél tehdejsiho Zlutého
Nilu (dnes Wadi Howar). Konec urodného vlhkého obdobi vystiidala postupna
desertifikace Sahary, coz pravdépodobné vedlo k masivni mobilité¢ populaci ze Sahary
smérem na jih k Cadskému jezeru. B&hem této migrace mohlo dojit k intenzivnimu

kontaktu mezi kulturné i lingvisticky riznymi populacemi, coz by mohlo vysvétlovat
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vysokou genetickou diverzitu a nizkou diferencovanost, které jsem u populaci vychodniho
sahelu pozorovala.

Dnesni geneticka struktura populaci Sudanu je vyrazn¢ ovlivnéna arabskou
komponentou, ktera etapové vstupovala do regionu podél udoli feky Nil. Ve své praci jsem
hodnotila jak ptvodni populace Sudanu (BedZové, Nubijci, Nubové), tak i imigrované
zemédélce sudanské Araby ¢i pastevce Baggary a RaSajdy. Genetickd diverzita vybraného
souboru odpovida vice nez geografické lokalizaci jednotlivych populaci jejich lingvistické
a socio-kulturni heterogenité. Zatimco blizky kontakt Nubijci a Arabu se bohaté¢ odrazi
Vv jejich genetické struktute, u Bedzi a Nubu na trovni mtDNA vyrazné spojeni
s arabskymi populacemi detekovano nebylo. Genetickd izolace Bedzi a nizka genova
diverzita by mohla byt nasledkem oddé¢leného pasteveckého zplsobu Zivota pii okraji
Rudého mote spojeného s recentnim zmenSenim efektivni velikosti populace, minimalné
jeji zenské ¢asti. Historie Nubd je vice spjata s populacemi Cadské panve, jejich pavod
Vv pohoii Nuba vsak stale neni zcela objasnén.

Soucasti arabizace v 7. stoleti byl 1 pfichod pasteveckych Baggart, ktefi jsou dnes
hojné rozsifeni v sahelu na tizemi Sudanu a Cadu. Vzhledem k dlouhodobému a
intenzivnimu kontaktu s okolnimi populacemi v jejich genetické struktuie pozorujeme
silny vliv okolnich africkych populaci. Pfesna trasa jejich migrace je stale diskusi fady
genetickych i jinych studii, z mych vysledkl je mozné uvazovat spise o jejich severni trase
ptes Libyi a Cadskou panev. Geneticky malo diferencovani Baggarové se svoji genetickou
do Afriky dorazili az v pribéhu 19. stoleti. Jejich recentni migrace vysvétluje jak vliv
genetického driftu, tak i pfevazujici zastoupeni mimoafrickych haploskupin.

Geneticka struktura populaci Afrického rohu prokézala u vétSiny populaci silny vliv
euroasijské komponenty, ktery si 1ze vysvétlit migracemi z Blizkého vychodu a déle podél
udoli feky Nil, anebo ptes tzinu Bab-al-Mandeb, ktera oddéluje jizni Arabii od vychodni
Afriky jen vdélce 26 km a v sus§ich obdbich jestd méné (Cerny, 2016). Spoleéné
zastoupeni haploskupin mtDNA u populaci severni a vychodni Afriky vypovida spiSe o
jejich holocénni migraci z Blizkého vychodu. Geneticka skladba u jihoetiopskych populaci
je pak ovlivnéna i bantuskou migraci, coz se projevuje zejména vySSim zastoupenim

mladsSich haploskupin zépadoafrického ¢i sttedoafrického piivodu.
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Sahel, diky svému umisténi mezi Saharou a tropickymi pralesy, slouzil po vétsinu
gasu jako prostor pro migrace subsaharskych populaci v horizontalnim sméru (Cerny et al.,
2007). Ve vlh¢ich obdobich, naposledy pred 10-5 tisici lety, dochazelo ale také ke
kontaktim se stfedomoiskymi populacemi, jejichz stopy lze detekovat piedevsim
v genetické vybavé pasteveckych populaci (Podgorna et al., 2013; Kulichova et al., 2017).
Abychom mohli zachytit a popsat populacni dynamiku afrického sahelu, je nutné
analyzovat i genetickou strukturu okolnich regionti. Ve své praci jsem uvedla zakladni
poznatky o genetické struktufe mtDNA dvanacti populaci severovychodni Afriky, které
jsem Kkonfrontovala s dalSimi genetickymi studiemi, ale také s lingvistickymi a
archeologickymi udaji. Vysledky mé prace by mohly ptispét k pochopeni a odhaleni

komplikované populacni struktury tohoto nepradvem opomijeného regionu.
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12. Seznam zkratek

aDNA
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mtDNA
n.l.

PCR
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SNP
STR
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cytosin
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kyselina ethylendiamintetraoctova
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hypervariabilni segment I
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14. Seznam priloh

Priloha 1.

Seznam vybranych populaci vyuzitych pro analyzu mtDNA diverzity

© 00 N o o b~ W N B

e
N P O

Populace Zkratka Pocet Stat Zemépisna délka Zemépisna Sifka Rok sbéru Jazykova Rodina Jazykova vétev Subsistence Reference
Sudansti Arabové| ARA 46 Sadan 30.75 18.40 2011 afroasijska semitska zemédélci Tato prace
Nubijci NUB 54 Sadan 30.48 20.78 2011 nilosaharska vychodosudanska zemédélci Tato prace
Rasajdové RAS 52 Sadan 36.30 15.34 2012 afroasijska semitska pastevci Tato prace
Bedzové BEJ 48 Sadan 36.34 15.55 2012 afroasijska kusitska pastevci Tato prace
Baggarové Cad ABA 51 Cad 17.95 13.17 2014 afroasijska semitska pastevci Tato prace
Mabové MAB 42 Cad 20.83 13.86 2014 nilosaharska mabska zemédélci Tato prace
Dangaleati DNG 50 Cad 18.51 Dec-15 2014 afroasijska Cadska zemédelci Tato prace
Baggarové Suidan | ABG 53 Sudan 28.34 Nov-53 2015 afroasijska semitska pastevci Tato prace
Nubové Koalib KAW 38 Sadan 30.47 Nov-86 2015 nigerokonzska kordofanska zemédélci Tato prace
Daasanasi DAS 36 | Etiopie/Jizni Sidan 35.58 4.49 - afroasijska kusitska pastevci/zemédélci | Poloni et al., (2009)
Nangatomové NYA 72 | Etiopie/Jizni Sidan 35.50 5.20 - nilosaharska niloticka pastevci/zemédélci [ Poloni et al., (2009)
Somalci SOM 148 Somalsko 47.77 6.08 2008 afroasijska kusitska pastevci/zemédélei | Soares et al., (2012)
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Ptiloha 2.
Izola¢ni protokol Oragene DNA kitu — pfevzato a upraveno z Laboratory protocol for
manual purifiaction of DNA from 0,5 ml of Oragene DNA/saliva:
1)  Vzorek slin uloZeny ve zkumavce s Oragene DNA roztokem peclivé promichejte
a protrepte.
2)  Inkubujte ho pti 50°C ve vzdusném inkubatoru 2 hodiny (ve vodnim inkubatoru 1
hodinu).
3)  Pieneste 500 pl smési slin a Oragene DNA do 1,5 ml mikrozkumavky.
4)  Pridejte 20 pl Cisticiho média OragenePurifier (OG-L2P) do mikrozkumavky a
vortexujte n¢kolik sekund.
5)  Inkubujte na ledu po dobu 10 minut.
6)  Zinkubovanou mikrozkumavku centrifugujte pii pokojové teploté 5 minut pii
13 000 otackach za minutu.
7)  Odejméte supernatant do nové mikrozkumavky.
8)  Pridejte 500 ul 95-100% ethanolu pokojové teploty a promichejte.
9)  Nechte vzorek stat asi 10 minut pii pokojové teploté.
10) Centrifugujte 2 minuty pii 13 000 otackach za minutu.
11) Opatrné odejméte supernatant.
12) Pridejte 250 pl 70% etanolu, nechte vzorek 1 minutu stat, odejméte ethanol.
13) Ptidejte 100 pl vody k rozpusténi pelety, alesponi 5 sekund vortexujte.
14) Ulozte do mrazaku a pro dlouhodobé skladovani udrzte teplotu -20°C.
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Piiloha 3.
Tabulka shodnotami Fsr vzdalenosti. Znak + znaci statisticky vyznamné hodnoty

(p<0,05), znak — hodnoty statistiky nevyznamné (p>0,05).

NUB ABA ABG ARA BEJ DNG KAW MAB RAS DAS NYA SOM
NUB| *** + + + + + + + + + + +
ABA || 0,02809 wkx + + + - + + + + + +
ABG || 0,02540 0 el + + — — + + + + +
ARA 0 0,01855 | 0,01971 kel + + + + + + +
BeJ || 0,10513( 0,10483| 0,10405 | 0,09537 kel + + + + + + +
DNG|| 0,06320| 0,00507 | 0,00570 | 0,05347| 0,13260 kel + — + + + +
KAW| 0,04428| 0,02085| 0,00673 | 0,03271| 0,11445| 0,02283| *** + + + + +
mAB|| 0,07617| 0,02203 | 0,01990| 0,05781| 0,17057 | 0,00987| 0,03702 kil + + + +
RAS || 0,08120| 0,16486 | 0,16920 | 0,10083| 0,25480| 0,20669| 0,19729( 0,23177 kel + + +
DAS| 0,05896| 0,05528 | 0,03405| 0,06028 | 0,13412| 0,05488| 0,04556 | 0,07863| 0,19725 kel — +
NYA| 0,03706| 0,03410  0,01433 | 0,04516| 0,11584| 0,03915| 0,03584 | 0,06502 | 0,16602 | 0,01117| *** +
som| 0,05536( 0,08123 | 0,06984 [ 0,06704| 0,15664| 0,10398( 0,09298| 0,13555| 0,13526( 0,11068| 0,07600| ***
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Priloha 4.

Zastoupeni haploskupin u vybranych populaci vychodoafrického sahelu

Haploskupiny
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