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Abstrakt

Tato diplomova prace zkouma dvé mtDNA haploskupiny eurasijského ptvodu, jez se
vyskytuji v pfevazné mife u Fulbi, pastevcd afrického sahelu. Na prvotni analyzu bylo
vyuzito 544 vzorkl nepifibuznych fulbskych jedinct. Tyto vzorky byly klasifikovany na
zéklad¢ hypervariabilniho segmentu I (HVS-I) mtDNA do haploskupin a nasledn¢ byly pro
celogenomové sekvenovani mtDNA vybrany konkrétni eurasijské haplotypy. Obdrzené
mito-genomy byly zafazeny do fylogenetickych strom a datovany. Ukazalo se, Ze patii do
haploskupin U5b1b1b a H1lcala s pravdépodobnym pivodem na Pyrenejském poloostrove,
ziejmé ve frankokantaberském refugiu, kde vznikli jejich ptedkové v pozdnim glacialu az
vV prvni poloviné holocénu. Ti ndsledné¢ migrovali pfes Gibraltarskou uzinu do severni
Afriky a na Saharu, kde se utvaiela proto-fulbska pastevecka populace. Lze také
predpokladat, Ze jedna jeji ¢ast piisla do Afriky z Blizkého vychodu spole¢né s hovézim
dobytkem. V druhé poloviné holocénu migrovala tato pasteveckd populace z vysychajici
Sahary do sahelu. Patrn¢ kvili malému poctu migrujicich Zen byly do ni pfijaty i Zeny
z lokélnich subsaharskych populaci, coz vysvétluje majoritni zastoupeni zapadoafrickych
mtDNA haploskupin u dnesnich Fulbu. Haploskupiny U5b1lblb a Hlcala ale jiz ztstaly
izolovany v jejich populaci.
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Abstract

The thesis is focused on two mtDNA haplogroups of Eurasian origin that occur mostly
among the Fulani, herders of the African Sahel. On the initial analysis 544 DNA samples
from unrelated Fulani individuals were used. These samples were classified to haplogroups
according to hypervariable segment I (HVS-1) of mtDNA and subsequently, specific
Eurasian haplotypes were chosen for the whole mtDNA genome sequencing. Obtained
mito-genomes were assigned to phylogenetic trees and dated. It turned out that they
belonged to haplogroups U5blblb and Hlcala with the probable origin in the Iberian
Peninsula, presumably in Franco-Cantabrian refugium where their ancestors originated in
the period between the Late Glacial and the first half of the Holocene. Afterwards they
migrated through the Strait of Gibraltar to North Africa and the Sahara, where the proto-
Fulani pastoral population was being formed. It may also be assumed that a part of this
population came to Africa from the Near East, along with cattle. In the second half of the
Holocene, this pastoral population migrated from the drying Sahara to the Sahel. Probably
due to small number of female migrants the females from the local populations were
integrated, which explains the major representation of West African mtDNA haplogroups
in contemporary Fulani. Haplogroups U5b1b1b and H1lcala have remained isolated in their

population.
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1.  Uvod

Africky sahel, ktery severné pfechazi v poust’ Saharu a jizné se méni v savany, je kontaktni
zénou pasteveckych a zemédélskych populaci. Zatimco pastevci chovaji sva stada obvykle
Vv polopoustnich podminkach blize k Sahate, usedli zeméd¢lci se naopak soustfeduji
do savan, tedy do vlhéiho prostiedi, na kterém péstovani mistnich plodin (z obilnin
predevs$im ¢iroku a dochanu) zavisi. Pocatky péstovani rostlin v sahelu, lze diky
archeologickym nalezim pomérné dobie datovat. Ukazuje se, ze se jedna o pomérné
mladou udalost poslednich n¢kolika tisicti let. OvSem u pastevcu se archeologicky material
vzhledem k jejich koCovnému zptsobu zivota prakticky nedochova, a tedy spolehlivé
doklady o pocatku afrického pastevectvi tudiz chybi.

Nejpocetnéjsi pasteveckou populaci afrického sahelu jsou Fulbové, ktefi obyvaji
zejména jeho zé&padni ¢ast, v mensim méfitku ale i ¢ast vychodni, konkrétné¢ povodi
Modrého Nilu v Stidanu, zapadni Cad a nékteré oblasti ve Stiedoafrické republice. Uvazuje
se o tom, Ze jejich predkové byli ptivodné pastevci hovéziho dobytka, ale velka ¢ast se
béhem poslednich staleti usadila a zivi se dnes péstovanim plodin podobn¢ jako ostatni
etnické skupiny. Lze fici, ze fulbsti zeméd¢lci splynuli s dal$imi usedlymi populacemi
sahelu, byt neni zfejmé, zda doslo i k vyraznéj§imu miSeni. At tak ¢i onak po jazykove
strance se pastevecké a zemédélské skupiny Fulbt ptili§ nelisi. Dodnes ptezivaji i Fulbove,
ktefi praktikuji pIné koCovné pastevectvi (zejména v sahelskych ¢astech Mali, Nigeru,
Nigérie, Kamerunu a Cadu), a pfedpoklada se, Ze pravé ti mohou odrazet genofond
prapivodni fulbské pastevecké populace, coz lze vyuzit pro archeogeneticky vyzkum
historie afrického pastevectvi.

Jako nejstar$i marker pro vyzkum genetické diverzity na molekularni urovni byla
pouzivana mitochondrialni DNA (dale jen mtDNA), ktera se dédi jenom po matetské linii,
nerekombinuje a v bunkach se vyskytuje ve velkém mnozstvi kopii. Dnes se vyzkum této
molekuly dostdvd do pozadi, hlavné kvili celogenomovym studiim, které diky snazsi
dostupnosti sekvenovani tieti generace poskytuji vice informaci. OvSem to, ze se od
mtDNA postupné ustupuje, neznamend, Ze z ni uz nic nového nelze zjistit. Studie Cerny et
al. (2006), Cerny et al. (2011b) a Cerezo et al. (2011) ukazuji, ze v porovnani s jinymi
zapadosahelskymi populacemi jsou u Fulbu zastoupeny ve vyssi mite eurasijské mtDNA
haploskupiny. Tato ¢ast fulbského maternalniho genofondu ovsem dodnes nebyla

uspokojivé vyhodnocena.



2. Cile prace

Hlavnim cilem této prace je odhadnout stafi posledniho spolecného piedka vybranych
eurasijskych mtDNA haploskupin v africkém sahelu a ptispét tak k problematice trans-
saharskych migraci a afrického pastevectvi ovlivnéného klimatickymi zménami pozdniho

pleistocénu a holocénu. K tomuto cili vedou nasledujici kroky neboli dil¢i cile:

a) Podle sekvence prvniho hypervariabilnino segmentu (HVS-1) mtDNA zjistit
zastoupeni subsaharskych vs. eurasijskych haploskupin u sahelskych Fulbu a
analyzovat jejich sdileni v populacich z dalsich africkych regionu.

b) Provést celogenomové sekvenovani mtDNA vybranych haploskupin eurasijského
pluvodu, zatadit je do fylogenetického stromu a datovat.

€) Na zaklad¢ geografického ptivodu jednotlivych vzork interpretovat zjisténé klady
a jejich stari. Jedna se zejména o posouzeni toho, jak a kdy se tyto linie dostaly do
subsaharské Afriky, resp. afrického sahelu.

d) Zaradit nové zjisténé vysledky do dosavadnich poznatkli o Fulbech zjisténych
analyzami mtDNA, Y chromozomu a ostatnich autozomu i s ohledem na kulturni
a lingvisticka hlediska.

e) Diskutovat nove zjisténé vysledky v SirSim kontextu afrického pastevectvi.



3. Afrika

3.1. Geografické vyclenéni

Afrika je hned po Asii druhy nejvétsi kontinent s rozlohou 30,5 milionti km? a poétem
obyvatel ptevySujicim 1 miliardu. Ze zapadu je omyvana Atlantickym oceanem, ktery na
severu prechazi Gibraltarskym pralivem ve Sttedozemni mote oddélujici Afriku od
Evropy. Na vychod¢ je Afrika ohraniCend Indickym oceanem a Rudym motfem, které
omyva i zapadni bieh Arabského poloostrova az do pevninského piepojeni Asie s Afrikou
zvaného Suezska $ije. K Africe patii i nékolik ostrovi, nejvétsi z nich, Madagaskar, lezi
jihovychodné od ni.

Afrika je rozdélena rovnikem na severni a jizni ¢ast a vétSina jeji plochy se nachazi
na vychodni polokouli. Kromé toho je ¢lenéna horizontalné na nékolik biogeografickych
pasem (zjednodusené také vegetacnich pasem ¢i biomu), ktera jsou definovana piirozenou
vegetaci, jez by vznikla bez zasahu clove€ka, napiiklad beze zmén krajiny vlivem
zemd&d&lstvi a pastevectvi. Castokrat jsou pravé tyto zasahy ¢lovéka ménici piirozenou
vegetaci divodem problematického odliSeni nebo piesné lokalizace jednotlivych biomi
(Grosz-Ngaté et al., 2014).

Nejsevernéjsi biom Afriky se nachazi na jejim styku se Stfedozemnim motem a je
tvofen Uzkym pasem stfedomoiské vegetace. Jizné je ohrani¢eny pohofim Atlas, které se
tdhne ze severniho Maroka, v délce 2 500 km az do Tuniska. N&sleduje poust’ Sahara
probihajici napti¢ Afrikou od severozapadniho pobtezi Atlantického oceanu az po pobiezi
Rudého mote. Tvofi asi ¢tvrtinu rozlohy tohoto kontinentu. Vytvafi pfirozenou bariéru
mezi rostlinnymi, Zzivo¢isnymi a lidskymi populacemi severni a subsaharské Afriky
(Mares, 1999). Spojeni téchto dvou oblasti zabezpecuje udoli Nilu na severovychodé
Sahary (Reid, 2012). Sahara ve své jizni Casti pfechazi pozvolna v oblast travnaté
a stromove savany a toto prechodové pasmo, kde je poust’ postupné pokryvana vegetaci, se
nazyva sahel. Jedna se o relativné uzky pas, dle Mares (1999) kolem 400 km S$iroky.

Slovo sahel pochazi z arabského sahil, coz v piekladu znamena okraj nebo biech.
Tento nazev miZeme tedy interpretovat jako ukonceni rozsdhlé pouste¢ Sahary, kterd
koneéné piechazi v krajinu s vegetaci (Reid, 2012). Casto se setkdme i s terminem sahelo-
sudanské pasmo, kde pojem sudan z arabského Bilad al-Sudan, v prekladu zemé ¢ernych,
oznaduje pasmo obyvané lidmi sub-saharského ptivodu, tedy pasmo savan (Cerny, 2006).
Savany dale prechazeji v oblast tropickych pralest, kterymi se ale tato préce, stejné jako

krajinou Afriky jizné od rovniku, uz nebude zabyvat.
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3.2. Podnebi a vegetace

Velka ¢ast Uzemi Afriky se nachdzi mezi obratniky Raka a Kozoroha. Proto je na téméf
celém kontinentu tropické podnebi a teplota vzduchu neklesd pod 21°C devét mésicu
v roce. V oblasti rovniku se primérna teplota béhem nejteplejSich a nejchladnéjSich mésict
méni jenom mirng, ¢im se ale vzdalenost od né&j zvétsuje, tim jsou i tyto sezonni variace
patrn&jsi. Podnebi Afriky ovliviiuji i oceanské proudy, vétry, tlak, pfevySeni, jezera
a piimotska ¢i kontinentalni poloha (Grant, 2014).

Stejné, jako jsme vyclenili biomy severni Afriky v piedchozi ¢asti, je mozné zde
rozliSit na zaklad¢ teploty vzduchu a ¢etnosti srazek jednotlivé klimatické zény. Tyto zény
Uzce koreluji s biologickymi pasmy. Dle Grosz-Ngaté et al. (2014) v severni tropické
Africe! rozliSujeme:

e tropické suché (aridni) podnebi — oblast pousti Sahara

e tropické polosuché (semiaridni) podnebi — oblast sahelu a etiopské nahorni

ploSiny

e tropické stiidavé vlhké podnebi — oblast travnatych a stromovych savan

e tropické vihke (ekvatorialni) podnebi — oblast tropickych pralesi

3.2.1. Sahel

Uzemi sahelu je ze sussiho severu ohrani¢eno izohyetou? 100-200 mm srazek za rok a
z vlh¢iho jihu, kde prechazi sahel v savanu, je to 600-1 000 mm srazek za rok. Spada do
tropického polosuchého podnebi, které je kromé vysokych teplot vzduchu (v praiméru 26—
30°C) charakterizované i stfidanim obdobi sucha a obdobi dest. Obdobi destd zde trva
dva az pét mésicut, na rozdil od tropickych savan, kde je to Sest az deset. Sled téchto cyklu
béhem roku je dan ptisobenim suchého horkého vétru harmatan, jenz vane ze Sahary na
severu a vlhkych monzunt vanoucich od Atlantického ocednu na zapad¢ a na jihu sahelu
(UNEP, 2012).

S podnebim sahelu uzce souvisi i1 vegetace, kterd je zavisla na kvantité srazek, ale
I na kvalité pudy, ktera se zde vyskytuje. Obecné na celém uzemi rostou rizné druhy trav,
a jejich variabilita, stejn¢ jako hustota, stoupa smérem na jih, kde je vice srazek. Blize
k Sahafe jsou travy stfidané kiovinami a ze stromt tady dominuji akacie. Rozdily mezi

délkami jednotlivych obdobi sucha a dest, pravé tak jako ménici se pocet srazek za rok,

! Afrika bez nejsevernéjsi oblasti, jeZz ma subtropické podnebi.
2 |z0hyeta je ¢ara spojujici mista se stejnym objemem atmosférickych srazek za uréité éasové obdobi.
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zpusobuji kazdoro¢ni zmény ve slozeni vegetace, zejména jednoro¢nich trav (UNEP,

2012).

3.2.2. Sahara

Podnebi Sahary je tropické suché, pro néz je typické vétrné pocasi a vysoké denni teploty.
Denni teplota béhem ¢ervence vétsinou prevysuje 37°C, v nékterych oblastech je dokonce
vy$$i nez 43°C. Jelikoz je ale vzduch velmi suchy, po zapadu slunce dojde k rychlému
ochlazeni zemé& a noci jsou studené. V zimnim obdobi mize v noci, zejména ve vysSich
polohdch mrznout. Srazky jsou zde znaéné nepravidelné a vétSinou vznikaji béhem
kratkych intenzivnich boufi. V nejsussSich oblastech Sahary neprsi i celé roky. Na tyto
neptiznivé klimatické podminky se adaptovala i zdejsi vegetace. Je roztrouSena a zakrnéla,
Vv nejsusSich oblastech (méné nez 20 mm srazek za rok) se nevyskytuje vibec. V jinych
oblastech ale mizeme najit travy, trnité kefe, v oblastech s vy$§i nadmoiskou vyskou
rostou akécie. Dalsi druhy stromt se vyskytuji ve vyschlych korytech fek zvanych wadi
(termin pievzaty z arabstiny). Jedna se predev§im 0 tamarysky a palmy z rodu Hyphaene.
V oazach Cerpajicich vlahu z podzemnich zdroji vod péstuji 1lidé datlovniky

a granatovniky nebo jiné ovocné stromy (Grant, 2014; Mares, 1999).

3.2.3.  Zmény klimatu Sahary a sahelu v pozdnim pleistocénu

Sahara nebyla vzdy jenom pousti. V minulosti dochézelo ke sttidani suchych a vihkych
fazi, kdy byla pokryta vegetaci. Ty lze identifikovat napiiklad na zaklad¢ zastoupeni Csa
Cs rostlin v kvartérnich sedimentech. Vétsi obsah Cs vegetace je charakteristicky pro
obdobi s vétsi hustotou stromi a tudiz i vys$si humiditou. Za poslednich 192 000 let dle
Castafieda et al. (2009) doslo v oblasti Sahary a sahelu ke tfem takovym obdobim, jez také
koreluji s migraci lidskych (Castafieda et al., 2009) i zvifecich (Drake et al., 2011) populaci
napfi¢ jinak nehostinnou Saharou.

Obdobi pied 110 000-120 000 lety s vysokym zastoupenim Cs rostlin na Sahate
avsahelu (Castafiedaetal., 2009), koresponduje dle archeologickych a dalSich
paleoklimatologickych dokladt s obdobim, kdy dochéazelo k prvni migraci anatomicky
moderniho ¢lovéka (AMC) ze subsaharské Afriky do severni Afriky a Levanty (Drake et
al., 2011; Osborne et al., 2008). Piitomnost Homo sapiens v oblasti Blizkého vychodu byla
zfejmé jenom kratkodobd, a vétSinou dneSnich badatelti neni povazovana za zaklad pro

migraci a usp$né pieziti AMC mimo Afriku (Shea, 2008; Soares et al., 2012). Vice

12



podpory ziskava kolonizace piekro¢enim Uziny Bab al-Mandab, kniz doslo podle
poslednich archeologickych nalezi ve stejném obdobi (Armitage et al., 2011; Rose et al.,
2011).

Podle divergence prvnich eurasijskych mMtDNA haploskupin AMC opustil
subsaharskou Afriku v obdobi pied 50 000-65 000 lety (Endicott and Ho, 2008; Fernandes
et al., 2012; Soares et al., 2012). A i v tomto obdobi, piesné&ji pied 45 000-50 000 lety,
byla zjisténa expanze Cs flory v oblasti Sahary a sahelu (Castarieda et al., 2009). Podminky
pro piekonani rozsahlé Sahary tedy byly mnohem piihodnéjsi nez v predeslém aridnim
obdobi. Ov8em druha expanze z Afriky neprob&hla podél pobiezi Stiedozemniho mofe,
nybrz pies Rudé mote do jizni Arabie (Fernandes et al., 2012; Soares et al., 2012). ZvySeni
humidity Sahary tedy vedlo spiSe k jednodus$si dostupnosti potravy, a tim nasledné
populaéni expanzi a migraci nejenom mimo Afriku, ale i v jejim rdmci (Soares et al.,
2012).

Posledni glacialni maximum (z angl. Last Glacial Maximum, LGM) pfineslo pted
18 00022 000 lety vyrazné ochlazeni klimatu, jez silné ovlivnilo faunu a fléru kontinentd,

cey

a stejné tak i lidi na nich zijici. Naptiklad severni ¢ast Eurasie byla pokryta pevninskym
ledovcem a jeji (nejenom lidské) populace se stahly do jiznéji situovanych refugii, kde
mély v&tsi mnozstvi a diverzitu potravnich zdroja. Pro Afriku znamenalo LGM vysychani.
Sahara tehdy rozsifila svou rozlohu a zabrala vice nez tfetinu kontinentu, coZ je mozné

dolozit pise¢nymi dunami pfitomnymi za jejimi dnesnimi hranicemi (Stock, 2012).

3.2.4. Zmény klimatu Sahary a sahelu v holocénu

Opétovné otepleni klimatu nastalo pted 15 000 lety. V Eurasii zacaly tat pevninské ledovce
a bylo mozné opét osidlit jeji severni ¢asti (Stock, 2012). V Africe na Sahafe se toto
otepleni projevilo se znatnym zpozdénim, az v obdobi star§iho holocénu, kdy se formovala
Vv jeji jizni Casti jezera a bahnité kfemicitanové nanosy v Egypté (Kuper and Kropelin,
2006). Vlivem zvlh¢eni klimatu doslo k posunu tropického destného pralesa severné
nejméné 0 800 km, coz zpusobilo 1 posun dal$ich klimatickych pasem a v neposledni fadé
také vzestup hladiny Cadského jezera, které tehdy zasahovalo az k pohoii Tibesti (Cerny,
2006). Jelikoz Sahara zabira zna¢nou c¢ast afrického kontinentu, neni (a nebylo) ve vSech
jejich ¢astech podnebi stejné. Jizni ¢ast Sahary a sahel pfipominaly dnes$ni savany,
zdroju, diky kterym mohly lidské populace Saharu zacit obyvat (Drake et al., 2011; Kuper
and Kropelin, 2006; Stock, 2012).
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Jedno z nejvétsich saharskych pohiebist’ star§iho a stfedniho holocénu s oznaenim
Gobero bylo prozkouméano v severnim Nigeru, zhruba 450 km od mésta Agadez. Toto
pohiebist¢ zahrnuje piiblizné 200 hrobu, které jsou umisténé pii depozitu,
predpokladajicim pfitomnost paleojezera. Nejstarsi hroby v této lokalité byly datovany do
obdobi pied 7 580-7 730 lety a kontinualni osidleni se ptedpokladd az do obdobi pied
6 210-6 380 lety. V hrobech, ale i v okolnich depozitech, byla nalezena mikroliticka
industrie, kosténé harpuny i keramika. Tyto artefakty byly spojeny s Kiffianskou kulturou.
Na zéklad¢ hustoty hrobli, pfitomné keramiky, pfilozeného néacini a nahromadéného
kostniho materiélu zvifat se predpoklada, ze tato populace byla usedla a obzivu ziskavala
lovem a rybolovem (Sereno et al., 2008).

Dle Drake et al. (2011) doslo k prvotnimu znovuosidleni Sahary ve star$§im holocénu
(zacatek pred cca 10 000 lety) pravé populaci, ktera se zivila lovem ryb a vodnich zvifat.
Toto osidlovani probihalo ze zapadu (jihozapadu) na vychod a soucasné zde byla dalsi
populace, kterd migrovala ze severu na jih a byla tvofena lovci uzivajicimi luk a Sip.

Pohiebisté Gobero ovsem zahrnuje i dal§i obdobi osidleni AMC a to v rozmezi pied
2 500-5 200 lety. Populace zijici v tomto obdobi vykazuje gracilngjsi rysy nez piedchozi
populace a hrobova vybava poukazuje na tenerianskou kulturu. I kdyZ se tato populace
zivila zejména rybolovem, lovem zvifat, piipadné sbé&rem plodin, tak archeologicky
material obsahuje v malé mife také kosti a zuby domestikovaného skotu (Sereno et al.,
2008).

Chov hospodatskych zvitat byl na Sahate zaznamenan pocatkem stfedniho holocénu,
coz bylo klicové pro =zafatek zdejsiho pastevectvi (Kuper and Kropelin, 2006).
Piedpoklada se, ze centrem domestikace koz a ovci byla jihozapadni Asie, a pted 8 000
lety se tato zvitata dostala ptes Blizky vychod do Afriky. Podle archeologického materialu
byl skot domestikovan ve vychodni Sahate, v oblasti dne$niho Egypta, uz nékdy pted 11
000 lety (Wendorf and Schild, 1998). Jednalo se spiSe o prvni pokusy 0 pastevectvi, které
byly stale kombinovany s lovem jako hlavnim zdrojem obzivy (Gautier, 2002).

Ovsem genetické doklady egyptské domestikace jsou ponékud sporné. Prace
Bonfiglio et al. (2012) a Freeman et al. (2006) na zakladé¢ mtDNA diverzity toto
domestikacni centrum nepotvrdily, a za domestikac¢ni centrum skotu Bos taurus oznadily
Blizky vychod, odkud se potom rozsitil jak do Evropy, tak do Afriky. Bonfiglio et al.
(2012) urcili stari této domestikace na 10 000-13 000 let. Nicméné celogenomova studie
(tzv. genome-wide) Decker et al. (2014) zjistila velky podil afrického pratura v genofondu

dnesnich africkych Bos taurus.

14



Nezavisle na tom byl jiny poddruh skotu Bos indicus (zndmy také pod oznacenim
zebu) domestikovan v severozéapadni Indii, odkud se pozdéji dostal i do Afriky a dnes zde
tvoii majoritni zastoupeni (Gautier, 2002; ILRI, 2006).

V poloviné stfedniho holocénu (pied 5 300 lety) se na Sahafe objevuje i usedlejsi
zpusob zivota, jimz je zemédélstvi (Kuper and Kropelin, 2006). Postupné dochazi
k opétovnému vysychani Sahary zadinajicimu spiSe na severu, coz zpusobuje piesun
populaci jiznéji az do dnesniho sahelu, ale i jejich fragmentaci, jelikoz nékteré populace se
stahly do vysSich poloh stfedo-saharskych skalnich masivi nebo k velkym vodnim
zdrojum (Kuper and Kropelin, 2006; Lernia et al., 2013; Vernet, 2002). V obdobi pied
3500-5 300 lety ptevladal nomadsky zptsob Zzivota, ale uz se nejednalo o lovecko-
sbéra¢skou subsistenéni strategii, ale pastevectvi specializované na chov hovéziho dobytka
(Kuper and Kropelin, 2006).

Pied 3 000 lety doslo k pomérné rychlému ustupu srazek, Sahara se vylidnila a opét
se stala (téméF) nepiekonatelnou bariérou pro lidské populace. Spojenim klimaticky
ptiznivéjsiho severu (pasma stfedomoiské vegetace) a jihu (sahel a savana) zustalo
Vv podstaté jen povodi Nilu, kde pozdéji vznikla civilizace starovékého Egypta (Kuper and
Kropelin, 2006), ktera byla dle vyzkuml nékterych Ceskych egyptologli saharskymi
populacemi neolitu vyrazné ovlivnéna (Bérta, 2010). Sahara se zhruba od poloviny tietiho
tisicileti pred soucasnosti (z angl. Before Present, BP) stva takovou, jaka je dnes. Posledni
vlhéi obdobi nastalo v 5. stoleti n. I. a skon¢ilo mezi desatym a tfinactym stoletim, dle
oblasti. Sahel se v této dobé stal idedlnim mistem pro rozvoj pastevectvi a caste¢né i
zemédelstvi (Vernet, 2002).

Je dulezité si uvédomit, ze kromé vySe uvedenych zasadnich klimatickych zmén,
dochazelo na Sahaie i k méné vyraznym klimatickym oscilacim, které probihaly v rozmezi
10 az 25 let. Holocenni populace byly tudiz nuceny pfizpisobit tomu svoji subsistenéni
strategii. Ziejme kvuli témto klimatickym oscilacim, ale 1 kviili sezo6nnim zméndm vlhkosti
se tehdy na Sahate prosadil nomadsky zpisob Zivota Iépe nez usedlé zeméd¢lstvi. Oblast
poskytovala navic i dostatek volné rostoucich trav, hliz a ovoce, takze nebylo nutné
zavadét péstovani vyslechténych odrud, jako tomu bylo na Blizkém vychodé (Hassan,
2002; Kuper and Kropelin, 2006; Vernet, 2002). Severné od Cadského jezera se
mimochodem dodnes shiraji zrna divokych trav, tzv. kreb, ktery je dopliikem obzivy

vvvvvv

mnohem castéji (Batello et al., 2004). Objasnéni vlivu kratkodobych klimatickych zmén na
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tehdejsi faunu a floru by Iépe oziejmilo vyvoj subsistencnich strategii saharskych populaci

(Kuper and Kropelin, 2006; Vernet, 2002).
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4.  Populace sahelu

Dulezitym faktorem pro osidlovani sahelu nebylo jen celkové klima, ale i vodni zdroje,
které jsou zde stdle pfitomné. Na zapad¢ jsou to feky Senegal a zejména Niger se svou
vnitini deltou, v centralni ¢asti Cadské jezero a na vychodg jiz zmifiovany Nil. Reky se v
obdobi dest rozvodnuji v oblasti savan a cestou nasever ve svych udolich vytvaieji
urodné pudy, které dokazi uzivit pocetné lidské populace. K rozvoji zeméd¢lstvi poskytuje
moznosti i Cadské jezero (Reid, 2012). Na jednu stranu rozdéluje sahel na ¢ast vychodni
a zapadni, jelikoz vytvaii zcela unikatni ekosystém (Batello et al., 2004), na druhou stranu
tyto Casti spojuje, protoze se jedna o dualezity vodni zdroj, ktery v minulosti
(i v soudasnosti) piildkal lidské populace rozliéného pavodu (Cerny, 2006). Potkavaji se
zde tfi africké jazykové rodiny: afroasijska, nigerokonzské a nilosaharska, stejné jako tfi
subsisten¢ni strategie: pastevectvi, zem&dé€lstvi a prilezitostni lovci-sbéra¢i (Nicolaisen,
2010). Oblast sahelu tedy slouzila jako migra¢ni koridor lidskych populaci (Cerny et al.,
2007; Soares et al., 2012; Tishkoff et al., 2009; Triska et al., 2015).

Sahelu dominuji dvé subsistenéni strategie: pastevectvi a zemed¢lstvi. Pastevci sem
ptisli z vysychajici Sahary v druhé poloving stfedniho holocénu a jsou koncentrovani blize
k Sahate, kam béhem obdobi destd migruji se svymi stady. Zemédélstvi se zde prosadilo
jenom recentné, spiSe v Castech, kde sahel prochazi v savany. Puvodné byli pastevci
dominantni skupinou sahelu, ale za poslednich par set let velkd ¢&ast z nich piesla
k usedlejsimu zptsobu Zivota (Cerny, 2006; Reid, 2012). Na mnoha mistech se potkavaji
se zemé&délci riznych etnik, a proto jedni ¢i druzi hovoii né€kterym z rozSifenéjSich jazykd,
napt. ve stfedozapadnim sahelu se fulbsti pastevci dorozumivaji s ostatnim skupinami
haustinou, v Senegalu wolofStinou.

Vztah mezi pastevci a zemédélci je ambivalentni, obé skupiny povétSinou
spolupracuji (Cerny, 2006), ale mohou se mezi nimi objevit i konflikty kon&ici agresivnimi
stiety (McGregor, 2014). Jednim z ptikladi kladného vztahu dvou ekonomickych orientaci
je prodej mléénych vyrobka (pfedevsim piepusténého masla) zemédélcim, od kterych na
oplatku pastevci kupuji obiloviny a femeslné vyrobky. DalS§im ptikladem je vyuZivani
dobytka pastevci na pohnojeni ptdy poli po sklizni, tzv. koSarovani. Ke konfliktim
dochazi predevSim v susSich letech, kdy se snizuji jinak bézné dostupné zdroje vody
(Cerny, 2006; Thébaud, 2002).

Nejpocetnéjsi populaci zapadoafrického sahelu jsou Fulbové, kterym bude vénovana

dalsi kapitola rovnéz i z duvodu, Ze vétSina vzorki, na nichz byla tato diplomova préce
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zaloZena, pochazela pravé od této populace. Zemédé€lci sahelu jsou reprezentovani
naptiklad Wolofy (Senegal), Songhajci, Bambary (Mali), Mossijci (Burkina Faso), Hausy,
Kanurijci (Niger, Nigérie) a Kanemby (Cad), pokud zminime jen ty nejvyznamnéjsi

skupiny, s nimiz Fulbové pfichazeji do kontaktu.

4.1. Fulbové

Fulbové (zvani i Fulbe, Peulh, Peul, ¢i Foulah) obyvaji pfedev§im krajinu na zapad od
Cadského jezera (Cerny et al., 2006), ale mizeme je najit i v Stdanu v oblasti Modrého
Nilu (Delmet, 1994). Jejich populace ¢itd kolem 30 milionu lidi, ktefi ziji v 17 statech.
| kdyz jsou jednotlivé skupiny od sebe ¢astokrat geograficky vzdalené, lisi se, at’ uz
jazykové nebo geneticky, pouze minimalng (Cerny et al., 2006). Fulbstina je fazena do
nigero-konzské jazykové skupiny, Vv origindle se nazyva fulfulde (v Senegalu pulaar,
v Guineji pular) a ma mnoho dialekti (Harrison, 2003), jejichz rozsiteni ukazuje obrazek
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Obrazek 1 : Rozsifeni dialektd fulbstiny v africkém sahelu (Tucker, 2003)

4.1.1. Zpusob zivota Fulbi

I kdyz byli Fulbové ptivodné koCovni pastevci, dnes tomu tak upIné neni. Asi polovina
jejich populace preferuje usedly zpusob zivota a zivi se zemédélstvim. Druha polovina
zustavad vérna pastevectvi. Jak jiz bylo uvedeno vySe, skupiny pastevcl a usedlikl
vzajemné spolupracuji (Binns et al., 2012; Cerny, 2006). Jsou mezi nimi ovsem i skupiny,

které mizeme podle zpisobu zivota oznacit za polousedlé (¢i polonomadské) (Binns et al.,
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2012). Lze zkratka fici, ze Fulbové vykazuji celou skalu potravné produkénich strategii
sohledem na misto, kde Zziji. Severn&ji lokalizované skupiny jsou vice zAvislé na
pastevectvi nez skupiny zijici vice na jih.

Usedl¢ komunity péstuji obilniny, zejména Cirok a chovaji mensi mnozstvi domécich
zvitat (Cerny, 2006). N&ktefi si privydélavaji péci o dobytek dobie situovanych méstskych
spoluobcant, ktefi je chovaji jako symbol bohatstvi a vysokého sociélniho statutu. Jini se
zaobiraji transportem zvifat a obchodovanim s masem. Polousedlici se zabyvaji chovem
dobytka a vétsi ¢i mensi dulezitost ptikladaji i péstovani rostlin. Maji stala obydli a migruji
jen na kratsi vzdalenosti (Binns et al., 2012).

Kocovni Fulbové jsou zndmi jako M"Bororo nebo Woodabe. Praktikuji transhumace,
coz jsou sezOénni migrace, kdy celé rodiny a jejich stdda putuji v obdobi destt na sever
a v obdobi sucha na jih, aby si zajistily zdroj vody a dostatek pastvy pro dobytek. Délka
trasy zavisi na konkrétni komunité, ale v praiméru se jedna o 500 km (Dupire, 1962).

Stiidani sezon se u Fulbl projevuje i1 v jejich potravé. V obdobi destt, kdy prace
pastevcu neni nijak naro¢na, je jejich strava vydatna a pestra. Naopak v obdobi sucha, kdy
je i jejich fyzicka namaha nejvétsi, je jejich potrava zna¢né nedostateéna. Zakladem je
proso, ke kterému se pridava Cerstvé ¢i kyselé kravské (u déti i kozi) mléko, jehoz denni
konzumace €ini dva az pét litrti na osobu. Pfechod od ,,chudé sezony* K ,,sezoné hojnosti‘
ovsem neni bezproblémovy. Jedna z nejvyznamnéjsich etnolozek Marguerite Dupire, ktera
dlouhodobé¢ pobyvala v 50. letech minuleho stoleti v Nigeru, popisuje, ze se u Fulbu v té
dob¢ se dostavuji stievni potize, ke kterym se diky vlhkému klimatu mutize ptidat i malérie
a reumatizmus (Dupire, 1962).

At uz se jedna o Fulby, ktefi praktikuji nomadsky zpisob Zivota, nebo o ty usedlé,
vzdy je pro né charakteristicky jejich pozitivni vztah k domacim zvifatim (Binns et al.,
2012). K chovu dobytka patii i schopnost vnimat individualni potieby zvifete, nejenom
celého stada, a schopnost poskytnout mu veskerou pééi (Cerny, 2006). Napiiklad Fulbové
jsou schopni rozeznat klinické priznaky nejriiznéjSich zoonoz jako je tuberkuloza,
slintavka, kulhavka a nakaza zptsobena parazitem Fasciola hepatica, coz u nefulbskych
zemé&délcu chovajicich dobytek neni vibec bézné (Kelly et al., 2016).

Spole¢nost Fulbui je charakterizovana patrilokalitou a patrilinearitou. Fulbové
vyznavaji islam a mohou mit i vice manzelek, bézné je to ale u vySe postavenych osob.
Pomérné rozsifené jsou i shatky mezi bratranci a sestfenicemi z prvniho a druhého kolene,
s vetsi Cetnosti u rodin s men$im majetkem — stddem dobytka (Hampshire and Smith,
2001).
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41.2. Historie Fulbu

Historii Fulbu, respektive sahelského pastevectvi, které Fulboveé v zapadni Casti sahelu
dnes reprezentuji v podstaté jako jedini, je mozné spojovat se vznikem a rozvojem
pastevectvi na Sahate v prvni poloving stiedniho holocénu (pied 5 300—7 000 lety). Kromé
kosternich pozistatkti domestikovaného dobytka z této doby (Gautier, 2002), to doklada
i keramika s ptfitomnosti mlééného tuku poukazujici na konzumaci a zpracovavani mléka,
ktera je rovnéz datovana do tohoto obdobi (Dunne et al., 2012).

Piitomnost pastevci na Sahafe dokladaji pochopitelné i pocetné skalni malby
a rytiny zobrazujici kazdodenni zivot pastevct, dobytek a dokonce i dojeni krav (di Lernia
and Gallinaro, 2010; Hampaté Ba and Dieterlen, 1966). Tyto rytiny a malby byly
nékolikrat datovany ruznymi zpisoby, a ziejmé vznikaly pted 4 000—7 000 lety, jejich
ptesnou posloupnost jde ale uréit jen velmi tézko (di Lernia and Gallinaro, 2010). V oblasti
dnes$niho jihovychodniho Alzirska v pohoti Tassili-n-Azzer se vznik maleb pfisuzuje
predkim Fulbu, protoze ti dodnes podle nékterych autord praktikuji stejné ritudly, které
jsou na malbach zobrazeny (Hampaté Ba and Dieterlen, 1966). Souvislost prehistorickych
maleb a soucasnych rituald byla ale v posledni dobé zpochybnéna (Quellec, 2004). Vyse
uvedené poznatky dokladaji tedy pouze piitomnost pastevci v oblasti Sahary, z které
potom migrovali kvili desertifikaci do sahelu.

Jiz prvni cestovatelé si povsimli, ze z antropologického hlediska se Fulbové od
sousednich etnik odlisuji nékterymi europoidnimi rysy. Maji protahly oblicej s jemnymi
rysy, uzkymi rty a delsim rovnym nosem, rovné€z maji svétlejsi kuzi a méné kudrnaté
vlasy. Takto vypadajici Fulbové se ale vyskytuji jenom velice malo, vétSinou se jedna
0 kombinaci znakl sub-saharskych populaci a znaki europoidnich (Dupire, 1962). Prave
europoidni znaky, jez jsou typické 1 pro populace na severu Afriky, pifimély nékteré
badatele uvazovat o piivodu Fulbu v této oblasti, nebo alespon ur¢ité piimési, jelikoz se
jednd o noméady. Hovofilo se napiiklad 0 vzniku Fulbd z protoberberské populace, nebo
misenim odnoze etiopské populace s Berbery na severu a s negroidnimi populacemi na
jihu, pfedkladana byla také hypotéza o ptivodu Fulbi v Egypté, nebo v oblasti Blizkého
vychodu (Tauxier, 1937). Naopak zafazeni fulbstiny do nigero-konzské jazykové skupiny
predpoklada koteny Fulbu spiSe v zapadni Africe (Blench, 2006). Vyse uvedené hypotézy
vychdazeji zejména z lingvistického, antropologického, ptipadné archeologického hlediska,

dnes je ale mozné formulovat hypotézy i z pohledu genetiky, jak bude ukazano déle.
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Mén¢ davna minulost Fulbt je probadana lépe. Dnesni rozlozeni v sahelo-sidanskem
pasu je dano jejich migraci z oblasti dnesniho Senegalu smérem na vychod az k Cadskému
jezeru v rozmezi 11. az 19. stoleti (Reid, 2012; Tauxier, 1937). Oblasti s v¢tsi koncentraci
Fulbu (vSechny v povodi velkych fek) zde dokladaji pfitomnost fulbskych stati v minulosti
(Boutrais, 1994). Jedna se zejména o imamaty Futa Toro (severovychodni Senegal), Futa
Dzallon (severni Guinea), fisi Massinu (centralni Mali — delta feky Niger) a chalifat Sokoto
(hranice Nigeru a severni Nigérie). Tyto staty vznikaly v 18. a 19. stoleti, kdy Fulbové
piijali islam. Neékteti z nich se radikalizovali a iniciovali sérii svatych valek, tzv. dzihada.
Asi nejvyznamnéj$im fulbskym reformatorem a dobyvatelem byl sejk Usman dan Fodio
(1754-1817), zakladatel chalifatu Sokoto, s jehoz podporou vzrostla v 19. stoleti také moc
kamerunskych Fulbii jizné od feky Benue (Cerny, 2006; Reid, 2012).

Vlivem kolonizace Afriky Evropany koncem 19. stoleti tyto radikalizac¢ni tendence
ustaly (Reid, 2012).

V posledni dobé se nicméné¢ objevuji hlasy oznacujici pravé Fulby za striijce
teroristickych ~ utokit  organizovanych  povstaleckou  skupinou Boko Haram
v severovychodni Nigérii. Tato organizace ale nejspise jen vyuziva letitého konfliktu mezi
kocovnymi pastevci a usedlymi zemédélci a snazi se do svych akci rekrutovat prave mladé

fulbské muslimy (McGregor, 2014).

4.1.3. Populacni genetika Fulbi

Populaéni genetika poskytuje dulezity zdroj informaci o davnych, ale i méné davnych
migracich populaci a o jejich miseni. Uniparentdlni lokusy: mtDNA a Y chromozom,
ptesngji fe¢eno nerekombinantni ¢ast Y chromozomu (z angl. non-recombinig region of
the Y chromosome, NRY), tvofi vyznamnou ¢&ast evolu¢né-genetickych studii lidskych
populaci. Tyto lokusy reprezentuji maternalni (mtDNA) a paternalni (NRY) populaéni
historii. Nevyhodou ovSem je, Ze snaze podléhaji selekci (selekéni tlak zasahne cely lokus)
i genetickému driftu, protoze maji mensi efektivni velikost populace (Ne) Vv porovnani
sautozomy. Je tedy dulezité kombinovat jak analyzy mtDNA, tak NRY nejlépe i
s autozomalnimi daty (Scheinfeldt et al., 2010). Jako autozomalni markery se pouzivaji
napiiklad transponovatelné elementy, tzv. Alu inzerce, které se hojné vyskytuji v lidskem
genomu (Batzer et al., 1994). Zmodernizovani sekvenac¢nich metod, piesnéji sekvenovani
tieti generace a pouziti DNA Cipt jiz umoziuje i celogenomové studie (Triska et al.,
2015).
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Vyse uvedené genetické markery byly pouzity i na fulbskou populaci za Gcelem
odhaleni oblasti jejich ptivodu. StarSi studie se zaméfily zejména na mtDNA, ktera
dokazuje, Zze vétSina fulbskych haploskupin je zapadoafrického pivodu, coz odpovida
mistu jejich dne$niho majoritniho vyskytu (Cerny et al, 2006). Na druhé strané
v genofondu Fulbll na rozdil od usedlych populaci sahelu je zvySena piitomnost
eurasijskych haploskupin, které poukazuji na pivod v severni Africe, nebo v zapadni
Eurasii (Cerezo et al., 2011; Cerny et al., 2011b, 2006; Rosa et al., 2004). Dalsi vystupy
z analyzy mtDNA znadi, ze pastevecké skupiny Fulbu, i kdyz jsou vzdalené né€kolik tisict
kilometrt, spolu sdileji vétsinu mtDNA haplotypti a V porovnani se zemédélskymi
populacemi jsou celkové vice homogenni. Tento fenomén Ize vysvétlit pfitomnosti silného
genového toku mezi Fulby v ramci sahelu, nebo spole¢nymi ancestralnimi haplotypy vsech
Fulbt, které po rozsiteni jejich sub-populaci do sahelu nebyly zasazeny genetickym
driftem, nebo pouze minimélné (Cerny et al., 2011b).

Co se ty¢e NRY, tak prace Cerny et al. (2011b) ukazuje, Ze v porovnani s usedlymi
populacemi sahelu maji Fulbové mnohem vétsi genofond. Toto je mozné vysvétlit vetsi
ancestralni populaci pastevci nez zemédé€lci. Opaéné je to ale u mtDNA, kde je genofond
u Fulbt diverzifikovany méné nez u zemédélcl, coz je vysvétlovano moznym recentnim
efektem hrdla lahve u zenské populace Fulbii (Cerny et al., 2011b).

Analyza NRY ukazala, Ze nejvice zastoupena u Fulbtl je africkd haploskupina E, jejiz
subklady se vyskytuji jak u zépadoafrickych, tak u vychodoafrickych populaci. Stejné jako
v ptipadé mtDNA je i zde znatelna eurasijska komponenta zastoupena haploskupinou R1b,
ktera se do sahelu dostala ziejmé ze severni Afriky (Buckova et al., 2013). Studie Hassan
et al. (2008) poukazuje spiSe na vychodoafricky ¢i stiedoafricky pivod Fulbi, coz ale
muze byt v tomto piipad¢ dano pouze malym mnoZstvim zkoumanych vzorkd, které navic
pochazeji pouze ze Sudanu.

K vysledkiim této studie se ovSem priklani i Zuzana FajkoSova ve své diplomové
praci, kterou vypracovala na Katedie antropologie a genetiky ¢lovéka PfF UK. Analyzou
Alu inzerci u sahelskych populaci prokézala vétSi sptiznénost Fulbii se Somalci nez
s geograficky blize situovanymi populacemi, coz piedpokladd vychodoafrickou
komponentu Fulbd, nebo severovychodni, pokud se tyto dvé nomadské populace
formovaly v oblasti Sahary béhem klimaticky pfiznivych obdobi (Fajkosova, 2012).

Studie Tishkoff et al. (2009) zkoumala 1327 mikrosatelith a markerta typu
inzerce/delece u Africani a Afroameri¢ani. Z genetického hlediska tato préce

identifikovala 14 ancestralnich populacnich seskupeni (klastri), které docela dobie
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odpovidaji zatfazeni jedinci do etnickych a lingvistickych skupin. Nékteré populace ovSem
predstavovaly smés jednotlivych ancestralnich populaci, coz ukazuje na rozsahlé¢ migrace
lidskych populaci v minulosti. Jednou z nich jsou i Fulbové, u kterych nebylo mozné
definitivné uréit, odkud pochazeji. I kdyz byli zatazeni spise k populacim z Cadu a Sudanu
mluvicim riznymi jazyky z afroasijské ¢i nilosaharské jazykové rodiny, tak se ukazal
v mensi mife i jejich eurasijsky/sttedovychodni ptiivod, ale také urcité sdileni genetické
informace s nigerokonzskou jazykovou rodinou.

Celogenomova studie Triska et al. (2015) potvrzuje vysledky publikovane v préaci
Tishkoff et al. (2009) do t¢ miry, Ze ukazuje na smiSeni jednotlivych ancestralnich
populaci u Fulbt. Nejvétsi zastoupeni ma primoiska zapadoafricka komponenta (az 55%),
dale severoafrické&/eurasijskd (23%), vychodoafricka (11%) a zbytek je tvofen arabskou
a sttedozapadni africkou komponentou. Triska et al. (2015) predpoklada severoafrickou
komponentu jako ptavodni fulbskou a nasledny genovy tok do fulbského genofond je déan
migraci ze zapadni do stfedni Afriky.

Prace Triska et al. (2015) zkoumala i signal pozitivni selekce v ramci sahelskych
populaci. U Fulbu byl zjistén v nékterych genech TAS2R (z angl. Taste 2 Receptors). Ty
jsou zodpovédné za tvorbu chutovych receptorti detekujicich hotkou chut, coz mize
prispét k zabranéni poziti toxint vyskytujicich se ve volné zijicich rostlinach (Kim et al.,
2005). Geny této TAS2R rodiny se nachazeji na chromozomu 12 a selektované alely jsou
neafrického pavodu (Triska et al., 2015).

Za zminku stoji i zvysena odolnost Fulbu vii¢i malarii v porovnani s ostatnimi etniky
Zijicimi na stejném Gzemi. Byla u nich zjisténa niz8i parazitémie a silnéj$i humoralni
imunitni odpovéd’ (Modiano et al., 1996). Stale ale neni jasné, pro¢ je tomu tak (Bostrom
et al., 2012). Recentni vyzkum je zaméfen na hledani imunogent a jejich mutantnich alel
zodpovédnych za tuto vlastnost (Cherif et al., 2016).

Fulbové jsou zkoumani i v souvislosti se vznikem laktdzové persistence, kterd se
u nich rozsitila s potiebou traveni mlé¢ného cukru, laktozy jako zdroje energie v dospélosti
(Ranciaro et al., 2014). Diskutovana byla také spojitost laktazové persistence s odolnosti
proti maldrii. Studie Lokki et al. (2011) ukazala, Ze Fulbové, kteti nebyli nositeli alely pro
laktazovou persistenci, byli nakazeni parazitem Plasmodium falciparum ¢astéji nez ti, ktefi
alelu pro laktazovou perzistenci nesli. Je tfeba ale doplnit, ze tyto vysledky nebyly

statisticky signifikantni.
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5. Mitochondrialni DNA

V cytoplasmé eukaryotnich bunék se nachazi semiautonomni organely — mitochondrie,
které nesou svoji vlastni genetickou informaci — mMtDNA. Piedchidci dnesnich
mitochondrii (bakterie) se do primitivni eukaryotni buiikky dostali pfed 2 miliardami let,
kdy se v atmosféte Zemé objevil kyslik. Nékteré bakterie byly schopné tento kyslik
vyuzivat, ale pro jiné organismy byl toxicky. Vychodiskem byla endosymbi6za
primitivnich eukaryotnich bunék s témito bakteriemi, ktera jim zajistila pfeziti. I kdyz dnes
uz je vétSina mitochondrialniho genomu pfesunuta do jaderné DNA, mitochondrie poirad
zustavaji nenahraditelnym energetickym centrem bunky.

Zastoupeni mitochondrii v buiice se lisi dle tkané. Buiiky energeticky naro¢nych
tkani (napf. svalova, nervova tkan) a také i oocyty jich obsahuiji tisice, ty mén¢ energeticky
naro¢né jen stovky. Pocet kopii mtDNA v lidské mitochondrii je 1-10 (Jobling et al.,
2014). Diky tomuto velkému poétu se mtDNA na rozdil od jaderné DNA Iépe izoluje
a nasledn¢ 1épe amplifikuje. Tohoto vyuzivaly i diivéjsi studie zalozené na izolaci DNA
z kosti (Paébo et al., 1989).

Vsechny mtDNA molekuly v ramci bunky, tkané¢ nebo v ramci vice tkani jednoho
jedince nemusi byt vzdy identické. Mohou se lisit délkou nebo bodovou mutaci. Takovyto
stav se nazyva heteroplazmie. Odhalit heteroplazmii je pomémné naro¢né, protoze
mutované mtDNA jsou pfitomné pouze ve velmi malém mnozstvi. Detekce Sangerovym
sekvenovanim je mozna, pokud jejich pocet piesahuje 10% (Jobling et al., 2014).

Lidska mtDNA je kruhova molekula tvofena dvéma vIakny, kterd se lisi zastoupenim
dusikatych bazi: guaninu (G) a cytosinu (C). VIdkno bohaté¢ na G baze se nazyva tézkeé
a vlakno s pievahou C béze je nazyvano lehké. MtDNA je dlouha 165692 part bazi (z angl.
base pair, bp) a sklada se z kratsi nekodujici (kontrolni) a delsi kodujici oblasti. Kontrolni
oblast lezi mezi pozicemi ur¢enymi rCRS jako 16 024-16 569 a pokracuje od pozice 1 do
576. Obsahuje replika¢ni pocatek, odkud se replikuje cela mtDNA najednou. Tato oblast je
také slozena z dvou hypervariabilnich segmentt: HVS-1 a HVS-II, které mohou obsahovat
vétsi pocet mutaci nez zbytek molekuly. Kodujici oblast pojima 37 gend, které nemaji
introny, ale mohou se vzajemné piekryvat. Tyto geny koduji transferovou RNA (tRNA),
ribozomalni RNA (rRNA) a proteiny podilejici se na oxidativni fosforylaci a syntéze

3 Délka revidované tzv. Cambridgské referenéni sekvence mitochondridlni DNA (z angl. revised Cambridge
reference sequence, rCRS) dle Andrews et al. (1999) urcuje kazdé bazi jasné stanovenou pozici mezi Cisly 1
az 16569.
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mitochondrialnich proteint. Geneticky kod mitochondrialni DNA se mirné lisi od kodu
jaderné DNA (Anderson et al., 1981).

MtDNA je haploidni lokus, je pfitomna v jedné kopii u obou pohlavi, ale dédi se
jenom maternaln¢, to znamena, Ze potomci obou pohlavi zdédi z matéiny strany tu samou
matefskou mtDNA (Giles et al., 1980). Pohyblivost bi¢iku spermie je zalozena na tvorbé
ATP v mitochondriich, ¢imz vznikaji volné kyslikové radikdly zpusobujici mutace
v mtDNA spermii. Dle Allen and Paula (2013) a Paula et al. (2013) je mtDNA vaji¢ka
proti tomu chranéna — mitochondrie oocyti jsou Vstavu snizené aktivity nebo
uplné inaktivni, takze nedochazi k poskozeni mateiské mtDNA. Z tohoto divodu dochazi
v embryogenezi po nékolika bunéénych délenich k destrukci paternalni mtDNA. Pokud se
tak nestane, obvykle dochazi k patologiim (Schwartz and Vissing, 2002).

MtDNA mutuje desetkrat rychleji nez jaderna DNA (Brown et al., 1979). Jako
divod se uvadi vétsi Cas straveny v jednofetézcové podobé, vice replikaci za jednotku
Casu, absence histonu a jeji vystaveni volnym kyslikovym radikalim (Jobling et al., 2014).
Pokud jsou skute¢né mitochondrie oocytl inaktivni (Allen and Paula, 2013; Paula et al.,
2013), pak vznik mutaci mtDNA musi probihat uz v embryogenezi béhem formovani
germinalni linie nebo béhem oogeneze (¢i folikulogeneze), kdy dochazi k naristu poctu
mitochondrii.

Vys$si mutabilita, uniparentalni dédi¢nost (Giles et al., 1980), velky pocet kopii a to,
ze mtDNA nerekombinuje (Olivo et al., 1983), ji pfeduréuji pro studium lidské evolu¢ni

historie podle matetské linie.

5.1. Fylogenetika mtDNA

Ptestoze byl termin fylogeneze vytvoten K popisu evoluénich vztaht mezi druhy, v pfipadé
¢lovéka (jednoho druhu) je tento pojem pouzivan také. Jednad se o tzv. vnitrodruhove
fylogeneze specifickych vétsinou uniparentalnich lokust (Bandelt et al., 1999).

Velka diverzita mtDNA sekvenci v ramci lidskeé populace je dana mutacemi (inserce,
delece, substituce), které se v této molekule béhem casu nahromadily (van Oven and
Kayser, 2009). Vzniklé kombinace alel, jez jsou pienasené spolecné, se nazyvaji
haplotypy. Skupiny pifibuznych haplotypt se fadi do haploskupin, které vytvareji uzly
fylogenetickeho stromu — spoleéného piedka danych haplotyp. Vsechny tyto uzly se

postupné sbihaji az k poslednimu spole¢nému ptedkovi (z angl. the Most Recent Common
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Ancestor, MRCA) vsech dnesnich mtDNA haplotypa, tzv. ,,mitochondrialni Evé®“, ktera
tvoii kofen fylogenetického stromu (Rosenberg and Nordborg, 2002).

Pii vypoctu ¢i rekonstrukci MRCA lze rovnéz pouzit metodu koalescence neboli
genovou genealogii, jejiz vysledek je fylogenetickému stromu v jistych ohledech podobny,
ale hlavni rozdil je v tom, Ze takova metoda neupiednostiiuje jen jednu cestu, ktera by
evolu¢ni historii reprezentovala (Rosenberg and Nordborg, 2002). Vyhodou takového
pristupu je pak moznost testovani znacné komplexnich evolu¢nich modelt bez podminky
jediné fylogeneticke rekonstrukce (Stoneking and Krause, 2011).

Nejcastéjsim zpuisobem sestaveni fylogenetického stromu je vyuziti maximalni
uspornosti (z angl. Maximum Parsimony, MP). To znamend, Ze je potfeba vyuZit cO
nejmensi pocet krokt, abychom se dostali k nami pozorovanym mutacim v haplotypech
odvozenych od ancestralniho haplotypu. Sdileni stejnych mutaci je tedy vysvétleno jejich
spoleénym ptavodem. Mize ale dojit i ke konvergentni evoluci, coZ znamena, Ze i kdyz
jsou mutace ve dvou, nebo vicero haplotypech stejné, nemaji spole¢ného piedka — jsou
shodné stavem, ale ne ptivodem (Jobling et al., 2014; Macholan, 2014). Jedna se naptiklad
o evolu¢né horka mista (z angl. hotspots), kde mutace vznikaji ¢astéji (napf. na pozicich
146, 150, 152, 3010, 5460, 16189, 16519 vzhledem k rCRS). Toto je nutné brat do Uvahy
pii konstrukci fylogenetického stromu, pfipadné nékteré hotspots mutace vyloudit Gplné
(naptiklad inzerce v pozicich 309.1C, 315.1C, substituci v pozici 16519) (Galtier et al.,
2006; Soares et al., 2009; van Oven and Kayser, 2009).

Prvni kompletné osekvenovana lidska mtDNA je dnes vyuzivana jako referencni
sekvence rCRS (Anderson et al., 1981; Andrews et al., 1999). Nové osekvenované lidské
mitochondrialni genomy jsou s ni porovndvany, a detekované mutace jsou tedy odli$nosti
od rCRS. Referenéni sekvence ale neni vySe zminovana ,,mitochondrialni Eva“ (MRCA
vSech lidskych mtDNA haplotypt). Jedna se o relativné recentné vznikly eurasijsky
haplotyp klasifikovany do haploskupiny H2a2al (van Oven and Kayser, 2009). A proto
porovnanim mitochondrialnich genoma s rCRS zjistime pouze mutace vzhledem k rCRS,
ale nedozvime se, jak se dana pozice zménila v evoluci. Z tohoto divodu Behar et al.
(2012) navrhli preuspotadany fylogeneticky strom lidské mtDNA, kde rekonstruoval
MRCA vSech haplotypt lidskych mtDNA, k ¢emu vyuzil 1 dostupné mitochondrialni
genomy Homo neanderthalensis. Vznikla referen¢éni sekvence s nazvem rekonstruovana
sapientni referen¢ni sekvence (z angl. Reconstructed Sapiens Reference Sequence, RSRS)

tvoii tedy nejpravdépodobnéjsi kofen fylogenetického stromu (Behar et al., 2012).
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Prestoze RSRS odrazi nejpravdépodobnéjsi stav posledniho spolecného predka,
objevily se nazory, Ze pro fylogenetické rekonstrukce a vypocty nijak zvlast nepfispiva
(Bandelt et al., 2014). Z historického hlediska (vyuziti riznymi programy) je rCRS stéle
vyuzivana jako referen¢ni sekvence (Kloss-Brandstétter et al., 2011). Nejc¢astéji pouzivany
fylogeneticky strom je z databéze PhyloTreem: — Build 17 z 18. Unora 2016, je sestaveny
z 24 275 kompletnich lidskych mtDNA sekvenci a vytvaii vice nez 5 400 haploskupin (van
Oven and Kayser, 2009).

Ne vzdy byvaji pro rekonstrukci fylogeneze mtDNA pouzity celé mitochondrialni
genomy. Jelikoz kontrolni Usek mutuje rychleji nez zbytek molekuly (akumuluje vice
mutaci), Castokrat je vyuzivan pouze ten, piesné&ji HVS-l, piipadné i HVS-Il. Tato
Klasifikace ale nemusi ve vSech ptipadech odpovidat klasifikaci dle celého
mitochondrialniho genomu (Ingman et al., 2000; van Oven and Kayser, 2009).

Jednotlivé klady fylogenetického stromu je mozné rekonstruovat v ¢ase a prostoru.
Jinymi slovy, je mozné zjistovat geografické rozlozeni konkrétnich haploskupin
(v minulosti i soucastnosti), cemuz se vénuje fylogeografie (Avise, 2000; Hickerson et al.,

2010), a také je mozné tyto haploskupiny datovat pouzitim rozli¢énych metod.

5.2. Datovani mtDNA haploskupin

Datovani mtDNA haploskupin je zaloZeno na ptevedeni jejich genetické diverzity do casu.
Pro tento Gcel je mozné kromé striktnich fylogenetickych stromt pouzit také medianni sité,
tzv. networky, jejichz vyhodou je to, ze vyjadiuji mnozstvi stejné platnych fylogenetickych
stromt (Bandelt et al., 1999, 1995). K vypoctu stafi téchto siti nebo stromd, jinymi slovy
k vypoctu MRCA se vyuziva tzv. ro statistika, kterd pracuje na principu molekularnich
hodin, jez predpokladaji neménnou mutaéni rychlost v ramci vSech kladi. RO statistika
zjistuje pramérny pocet nukleotidovych rozdili mezi kotfenovym, neboli ancestralnim
haplotypem a vsemi haplotypy z né&j vychazejicimi. Tato mira sekvenéni divergence je pak
prenesena do Casu za pomoci mutacni rychlosti mtDNA s uréitou standardni chybou
(Forster et al., 1996; Saillard et al., 2000; Soares et al., 2009). Celkové lze fici, ze r0
statistika vykazuje presné&jsi vysledky pii datovani starSich udalosti (Jobling et al., 2014).
Dalsi metoda, ktera se vyuziva na datovani mtDNA haploskupin, je statisticka
metoda maximalni pravdépodobnosti (z angl. Maximum Likelihood, ML). Je zaloZena na

porovnavani zmén parametri v ramci jednoho modelu, nebo porovnavani vice modelu
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mezi sebou a identifikaci modelu s nejvétsi pravdépodobnosti vyskytu (Jobling et al.,
2014).

Pii datovani se ML pouziva na uréeni délky vétvi (geneticke distance), ktera je pak
stejné jako pii ro statistice pfenesena do Casu za pouziti mutacni rychlosti. Nicméné pti
urovani genetickych vzdalenosti poskytuje flexibilnéj$i nastaveni parametrt, jako je
napiiklad rizny pomér tranzici K transverzim, nebo rizné zastoupeni bazi v jednotlivych
lokusech (Yang, 2007, 1997, 1994). Do analyzy se rovnéz pridavaji vétve z jiného nez
analyzovaného stromu a klady jsou pak porovnavany s témito ,,vné&j$imi* vétvemi. Pokud
je rychlost vzniku mutaci (vyuzivaji se pouze substituce) konstantni, genetické vzdalenosti
jsou stejné. Pokud ne, pouzivany program by mél toto zanést do vypoctu délky vétvi
(Jobling et al., 2014).

ML umoznuje i pouziti tzv. uvolnénych molekularnich hodin (z angl. Relaxed
Molecular Clock), znamé i pod nazvem lok&lni molekularni hodiny (z angl. Local
Molecular Clock), coz znamend, ze mutacni rychlosti mezi vétvemi fylogenetického
stromu se lisi, a stejné tak se lisi i mutaéni rychlosti mezi jednotlivymi Useky studované
molekuly (Yang, 2007; Yoder and Yang, 2000). Uvolnéné molekularni hodiny vyuziva
zejména bayesovska statistika (Endicott and Ho, 2008).

Jak vyplyva z textu v této kapitole, tak kromé zjisténi sekvenéni divergence pomoci
riznych statistik, je pro datovani také velmi dtlezitda mutaéni rychlost. Proto je nasledujici

kapitola zaméfena na odhad muta¢ni rychlosti.

5.2.1. Odhad mutaéni rychlost mtDNA

Spontanni mutace v DNA jsou vysledkem chyb polymerazy pfi replikaci DNA, neopraveni
chyb repara¢nimi systémy, pohybem transponovanych elementd v DNA (Barrick and
Lenski, 2013), vySe zminovanou pfitomnosti pfirozenych mutagennich radikala (Jobling et
al., 2014; Paula et al., 2013) atd.

Je mozné zjistovat, kolik mutaci vznikne za jednotku casu, tedy odhadovat mutacni
rychlost. Pro tento tcel se Vv pfipadé mtDNA vyuzivaji pouze substituce (transverze
atranzice). Pokud je evoluce neutrdlni, muta¢ni rychlost je rovna rychlosti evolu¢ni
(Kimura, 1984) — rychlost, kterou mutace vznikaji, je shodna s rychlosti, kterou se
v genomu fixuji.

Mutacni rychlost lze odhadovat fylogenetickym postupem na zakladé externiho
kalibra¢niho bodu, vétsinou se jedna o oddé€leni predkt ¢lovéka a Simpanze, nebo interniho

kalibra¢niho bodu, coz muze byt n¢jaka novéjsi udalost v evoluci ¢lovéka, ktera se da
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dobte datovat za pomoci archeologickych dokladi nebo zmény klimatickych podminek
(naptiklad znovu osidlovani Evropy po LGM, coz je spojeno se vznikem haploskupin H1
a H3) (Endicott and Ho, 2008). Ov§em muizeme ji odhadovat i z rodokment, coz znamena,
7e spocitame mutace, Které vznikly za jednu generaci (rozdil v po¢tu mutaci mezi rodi¢em
a potomkem) (Heyer et al., 2001). Takto uréena muta¢ni rychlost ale vét§inou vychazi
vys$si (vyrazné vyssi je zejména v hypervariabilnich tsecich) nez muta¢ni rychlost uréena
na zaklad¢ fylogenetického postupu s kalibracnimi body. Dtivodem je vznik mirné
Skodlivych mutaci, které pfechodné zvySuji mutac¢ni rychlost v rodokmenové analyze
(a celkové v mladsich vétvich fylogenetického stromu), ale postupem ¢asu jsou odstranény
vlivem purifikaéni selekce (Ho et al., 2011; Soares et al., 2009). Timto lze také vysvétlit,
pro¢ se ve starSich vétvich fylogenetického stromu nachazi vice synonymnich mutaci
(nanéz purifikacni selekce nepusobi), nez v mladSich, kde se vyskytuji v genech
kodujicich proteiny a RNA nesynonymni mutace ve vétsi mite (Kivisild et al., 2006). Toto
muze mit vliv na nadhodnoceni véku mladych haploskupin fylogenetického stromu (Soares
et al., 2009). Na druhé strané, test selek¢ni neutrality v praci Kivisild et al. (2006) ukazal
na existenci pozitivni selekce v nékterych hotspots v genech kddujicich proteiny, coz se
také projevuje zvySenim poméru nesynonymnich a synonymnich mutaci.

Odhady mutac¢ni rychlosti dle Kivisild et al. (2006) a Mishmar et al. (2003) jsou
zalozené pouze na kodujicim Gseku mtDNA, jelikoz v kontrolnim Useku, ktery je u vétSiny
haploskupin charakterizovan velkym poctem mutaci (hlavné v HVS-1 a HVS-II Usecich),
dochazi ke konvergentni evoluci a ziejmé i k viceGetnym mutacim v jedné pozici v rdmci
hotspots, které je problematické detekovat, protoze nezvysuji sekvenéni divergenci. Na
druhé strané kontrolni sek nese asi tfetinu celkové variability mitochondrialni DNA,
ajeho vyuzitim je mozno zptesnit datovani haploskupin. A proto Soares et al. (2009)
urovali mutacni rychlost i kontrolniho segmentu. Kontrolni segment obsahuje urcité
hotspots, jez mutuji nejrychleji z celého mitochondrialniho genomu, a proto u néj byla
zjisSténa mutacni rychlost 1,55krat vyssi nez v kodujicim segmentu. OvSem po vyradéni
hotspots je mutacni rychlost kontrolniho a kodujiciho Gseku pfiblizné stejna (Soares et al.,
2009).

Soares et al. (2009) tedy zohlednuje v odhadu mutacni rychlosti fakt, ze jednotlivé
useky mitochondrialniho genomu nemutuji stejnou rychlosti, a to nejenom v ramci

kontrolniho a kodujiciho useku, ale naptiklad i v rdmci pozic tripletu. Kromé toho priklada

vvvvvv

29



autofi nebrali pti odhadu do uvahy (Mishmar et al., 2003), nebo vyuzZili pouze synonymni
mutace (Kivisild et al., 2006).

V tabulce €. 1 jsou uvedeny odhady mtDNA mutacnich rychlosti zminovanych praci
Soares et al. (2009), Kivisild et al. (2006) a Mishmar et al. (2003) ur¢ené za
pouziti externiho kalibra¢niho bodu (oddéleni predki Simpanze a ¢lovéka), dale odhad dle
Ho and Endicott (2008) s interni kalibraci (stafi MRCA haploskupiny P a staii MRCA
haploskupin H1 a H3), odhad z rodokment ze studiec Heyer et al. (2001) a nakonec odhad
mutacni rychlosti na zakladé DNA z archeologickych vzorku (z angl. ancient DNA, aDNA)
datovanych pomoci radiokarbonové metody (Fu et al., 2013).

Tabulka 1: Odhady mutacnich rychlosti rdznych dsekd mtDNA (substituce/bp/rok x 108)

Publikace mtDNA K({de ‘el Synonymni HVS-1 HVS-lI Kontrolni
Usek mutace Usek
Soares et al. 2009 1,67 1,71 - 16,4 22,9 12,3
Kivisild et al. 2006 - - 3,41 - - -
Mishmar et al. 2003 - 1,26 - - - -
Ho and Endicott 2008 - 2,04 - - - -
Heyer et al. 2001 - - = 39 - -
Fuetal. 2013 2,67 1,57 - - - -

5.3. Rozsiireni mtDNA haploskupin

Jak jiz bylo v této praci diive zminéno, vSechny dnesni mtDNA maji spole¢ného piedka —
ancestralni haplotyp, tzv. ,,mitochondrialni Evu. Jelikoz mtDNA ma nejvétsi diverzitu
Vv Africe, predpoklada se, Ze jeji ptivod je pravé tam (Behar et al., 2008b). Piesné urcit
region jejiho vzniku v Africe je ale ponékud naro¢né. Nejstarsi nalez fosilii AMC ukazuje
na vychodni, ¢i jihovychodni Afriku (McDougall et al., 2005). Fylogeografie mtDNA,
pfesnéji divergence z ancestralniho haplotypu, naznacuje spi§ pivod ve stfedni Africe
(Behar et al., 2012; Rito et al., 2013). Ktomuto se ptiklani i distribuce paraziti
specializujicich se na c¢lovéka, kterd predpoklada jejich rozlozeni v stfedni a zapadni
Africe, coZ je interpretovano ptivodem AMC v této oblasti (Ashford, 2000). Rito et al.
(2013) datovali MRCA vsech dnesnich mtDNA na dobu pted cca 180 000 lety. K odd¢leni
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dvou vétvi z né&j vychazejicich doslo cca pied 130 000 lety (Rito et al., 2013). Jedna se
0 LO vétev na jihu, jenz dnes zahrnuje predev§im khoisanské populace a dale spole¢nou
vétev haploskupin L1, L2, L3, L4, L5 a L6 (oznaCovanou L1°6) pavodné ve stiedni
avychodni Africe, ze které vychazi mtDNA haplotypy ostatnich v¢etné neafrickych
populaci (Behar et al., 2008b; Mishmar et al., 2003; Torroni et al., 2006), jak ukazuje
obrazek ¢. 2.

Néazvoslovi mitochondrialnich haploskupin zavedl v roce 1993 Antonio Torroni
V publikaci zaméfené na mtDNA americkych indidnd. Jejich haplotypy klasifikoval do
haploskupin A, B, C a D (Torroni et al., 1993) a brzy poté ptibyvaly dalsi. S rozsifujicim
se poctem osekvenovych mtDNA bylo nutné zavést i subklady haploskupin, ozna¢ované

stfidanim ¢iselnych a pisemnych hodnot (Cerny and Pereira, 2014).
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Obrazek 2: Fylogeneticky strom hlavnich lidskych mtDNA haploskupin a jejich geografické rozloZeni. Nazvy haploskupin odpovidaji nazvoslovi
v databazi PhyloTreem: (van Oven and Kayser, 2009). V kazdé vétvi je zobrazena pouze jedna mutace (pfednostné z kodujiciho Useku), ktera ji

definuje (Kivisild, 2015)
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5.3.1. Subsaharské mtDNA haploskupiny

Subsaharské haploskupiny jsou zastoupeny sedmi hlavnimi vétvemi LO — L6 (Cerny and
Pereira, 2014). Haploskupina LO se dale d¢li do subkladii LOa, LOb, LOd, LOf a LOk. Jako
prvni od spoleéné vétve divergoval subklad LOd a nasledné LOk. Ty se dnes vyskytuji
prevazné v jizni Africe u lovct-sbéract khoisanské jazykové rodiny, nebo v mensi miie
u populaci Tanzanie a Angoly (Barbieri et al., 2013). Pavod vétve LOa’b f"je pfedpokladan
spiSe ve vychodni Africe pted 90 000-95 000 lety. Subklad LOf se dnes vyskytuje
prevazné¢ v Tanzanii a Angole. LOa je nejmlad$im a nejvice rozsifenym subkladem
haploskupiny LO. Je pfitomen V zapadni, stiedni, jizni a severni Africe a také v oblasti
Blizkého vychodu (Rito et al., 2013). L0a2 linie se podilela na expanzi bantuskych jazykt
smérem na jih pted 3 000 lety (Rosa and Brehem, 2010).

Haploskupina L1 je tvofena subklady L1b a Llc. Star$i L1c subklad je zastoupen
zejména Vv stftedni a zapadni/jihozapadni Africe. Nositeli jsou lovci-sbéraci tropickych
destnych pralest, tzv. pygmejové a zemédé€lci z bantuské jazykové rodiny. Predpoklada se,
7e tyto dvé skupiny pochazeji ze spole¢né ancestralni populace v stiedni Africe. Ta zacala
divergovat pted cca 70 000 lety, kdy se oddélily zépadni a vychodni populace pygmeji
(Quintana-Murci et al., 2008). Mladsi subklad L1b je orientovany do zapadni a stiedni
Afriky a podél pobiezi prechdzi i na sever Afriky (Salas et al., 2002). Ve vétsi mife se
vyskytuje u Fulb (Cerny et al., 2006) a dalsich zapadoafrickych populaci jako jsou
Mandekové, Wolofové a Temnové (Jackson etal., 2005). Za zminku stoji i vyssi
zastoupeni u Afroameri¢anti dané vyznamem zapadniho pobiezi Afriky pii obchodu otroky
(Salas et al., 2004).

Haploskupiny L2 a L3 tvoii 70% subsaharskych mtDNA (Rosa and Brehem, 2010).
Nejvice zastoupenym subkladem Afriky je L2a. Ten je rozsifeny na celém Uzemi Afriky
(i u Afroamericanit), a proto je té¢zké vérohodné urcit ptivod tohoto subkladu (Salas et al.,
2002). Vznik haploskupiny L3 je ptedpokladan ve vychodni Africe (Behar et al., 2008b;
Kivisild et al., 2006; Salas et al., 2002; Soares et al., 2012), coz je dokladano piitomnosti
vétvi L3a a L3h a ptivodem subkladii L3eikx a L3f v této oblasti. Diverzifikace a expanze
haploskupiny L3 je datovana pted 60 00070 000 lety, s naslednou migraci AMC z Afriky
a vznikem ne-africkych haploskupin M a N v oblasti Eurasie. Migrace AMC probihala i na
Uzemi samotné Afriky: v rozmezi pied 35000-60 000 lety byly subklady L3bd a L3e
zavedeny do stiedni Afriky. Dalsi velkd expanze L3 je datovdna do obdobi holocénu,

zahrnujici 1 bantuskou expanzi pied 2 000-3 000 lety (Soares et al., 2012).
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Haploskupiny L4, L5 a L6 jsou zastoupeny v Africe v pomérné nizké frekvenci.
Jejich oblast vyskytu se navic piekryva, vSechny jsou pfitomné ptredev§im ve vychodni
Africe (Fernandes et al., 2015; Kivisild et al., 2004). Haploskupina L5* se nachazi
v Egypté, Stdanu, Keni, Tanzanii, Etiopii ale i u zapadnich pygmeji (Quintana-Murci et
al., 2008; Salas et al., 2002). Jeji oddéleni ze spole¢né vétve L.2'3°4’576 bylo datovano do
obdobi pied 120 000-140 000 lety (Behar et al., 2008b; Soares et al., 2009). Haploskupiny
L4 a L6 jsou fylogeneticky blizké haploskuping L3 a ob& se vyskytuji jak ve vychodni
Africe, tak na Arabském poloostrové. L6 je ¢etna v Etiopii a Somalsku, zastoupena je ale i
v Jemenu, kam byla zanesena velice brzy po svém vzniku (cca pted 23 100 lety). L4 je
krom¢ Etiopie a Somalska rozsifena i v okolnich statech jako je Kena, Tanzanie, Kongo a
vyskytuje se i na Blizkém vychodé. Jeji oddéleni od L3 je datované do obdobi pifed cca
87 000 lety (Fernandes et al., 2015). Prace Fernandes et al. (2015) ukazala, Ze pfitomnost
L4 na Arabském poloostrové neni spojena s migraci out-of-Africa haploskupiny L3, ale

jedna se o recentnéj$i genovy tok.

5.3.2. Eurasijské mtDNA haploskupiny v Africe

Haploskupiny M a N vzniklé oddélenim od L3, jsou zakladem pro vSechny eurasijské
haploskupiny (Metspalu et al., 2004; Quintana-Murci et al., 1999), které¢ se dale $ifily do
Austrélie a Oceénie (Hudjashov et al., 2007; Soares et al., 2011) a pozd&ji i do Ameriky
(Tamm et al., 2007) (viz. Obrazek ¢. 2). Kromé toho se ov§em nékteré jejich klady dostaly
zpétnou migraci do Afriky, pfedevsim do jeji severni ¢asti, ale nékteré z nich pronikly i
dale pod Saharu.

Haploskupina M je rozsifena zejména na jihu a vychod¢ Eurasie, ¢im opisuje migraci
AMC z Afriky pies jih Arabského poloostrova v obdobi pozdniho pleistocénu (Metspalu et
al., 2004; Olivieri et al., 2006; Quintana-Murci et al., 1999). Tato haploskupina se ve
zvySené mife vyskytuje i ve vychodni Africe, a déle také v severni Africe, kde kopiruje
divergovala uz na tzemi Afriky a posléze se Sifila do Eurasie (Quintana-Murci et al.,
1999). Pozdgjsi studie ovSsem ukazaly, Ze jeji subklady v Eurasii jsou star$i nez subklad
Vv Africe oznaGovany jako M1, coz doklada zp&tnou migraci AMC do Afriky (Gonzélez et
al., 2007; Olivieri et al., 2006; Pennarun et al., 2012). Olivieri et al. (2006) tuto migraci

4V préci Salas et al. (2002) je oznaéenad jako Lle.
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datovali do obdobi pied 40 000-45000 lety, kdy doslo ke zlepSeni klimatickych
podminek.

Gonzélez et al. (2007) rozd¢lili africkou M1 podle pifitomnych mutaci do tfech
subkladi: M1la, M1b a M1c®. Subklad M1la je nejfrekventovanéjsi a nejdiverzifikovanéjsi
ve vychodni Africe a Etiopii, ale zastoupen je také na celém Uzemi vyskytu M1. M1b se
vyskytuje ve vychodni Africe, ale majoritni zastoupeni méa v Etiopii. Subklad M1c je
roz§ifen na severozapad¢ Afriky a v prilehlych oblastech podél Stiedozemniho mofie az do
oblasti Blizkého vychodu, zastoupen je i na Pyrenejském poloostrové. Staii Mlc bylo
uréeno dle Gonzalez et al. (2007) na 19 0404 916 let, coz je vice nez u Mla (16 7565
997 let). Autoii publikace se tudiz domnivaji, Ze zpétna migrace AMC probéhla pies
Sinajsky poloostrov pred 20 000 az 30 000 lety, ¢imZ nezasahla Etiopii (kde je dnes M1
nejroz§ifenéjsi) a haploskupina M1 nejdiive expandovala v severni Africe az do oblasti
Pyrenejského poloostrova (Gonzélez et al., 2007). 1 kdyz stafi haploskupiny M1 bylo dle
Pennarun et al. (2012) uréeno piiblizné ve stejném Casovém rozmezi, autofi této studie
popiraji moznost definovat geograficky ptvod zakladatelského haplotypu M1, a tim
potvrdit hypotézu studie Gonzalez et al. (2007).

Vyskyt haploskupiny M1 je prokdzan i u pastevecké populace Tuaregl, ktefi
kocovali pies Saharu, a tim zajist'ovali propojeni populaci v oblasti Sttedozemniho moie
na severu Afriky a subsaharskych populaci sahelu. Asi polovinu jejich genofondu tvoii
eurasijské haploskupiny H1, H3, V a M1, coz podporuje hypotézu o pivodu Tuaregi
v severni Africe. Datovani subkladu Mla2a do doby pied 8 000+2 400 lety svrchu
ohrani¢uje ¢asovy interval migrace Tuaregl do sahelu (Pereira et al., 2010a).

Na rozdil od haploskupiny M, haploskupina N (a z ni vychazejici R haploskupina)
ajeji subklady jsou rozsitené v celé Eurasii, véetné Evropy (viz. Obrazek ¢&. 2).
Z haploskupiny R divergovala haploskupina U, kterd je dnes hojné rozsitena od Evropy az
po Indii v¢etné stfedni Asie. Jeji subklad U6 ma majoritni zastoupeni v severni Africe
(Gonzalez et al., 2007; Metspalu et al., 2004; Pennarun et al., 2012; Secher et al., 2014).
Jeho nejvice diversifikovany subklad ptedstavuje U6a. Ten je pfitomny zejména na

severozapadé Afriky, v mensi mite i v ostatnich oblastech ptiléhajicich ke Sttedozemnimu

5> Studie Gonzalez et al. 2007 navazuje na nazvoslovi haploskupiny M1 dle Kivisild et al. 2004; studie Olivieri
et al. 2006, Pereira et al. 2010 a Pennarun et al. 2012 subklady M1a a M1b (Gonzélez et al., 2007; Kivisild et
al., 2004) oznaduji jako M1al a M1a2 a subklad M1c(Gonzalez et al., 2007; Kivisild et al., 2004) jako M1b.
Klasifikace podle Olivieri et al. 2006, Pereira et al. 2010 a Pennarun et al. 2012 je vyuZitd i databazi lidskych
mtDNA PhyloTreemt (van Oven and Kayser, 2009).
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mofi (v Evropé hlavné na Pyrenejském poloostrove), rozsifeni zasahuje také do sahelu a do
vychodni Afriky az na Blizky a Stfedni vychod (Pennarun et al., 2012; Secher et al., 2014).
Gonzalez et al. (2007) ptedpoklada, Ze zakladatelé U6 a M1 migrovaly spole¢né ze
zdrojové populace v Asii ¢i na Blizkém vychodé, do severni Afriky kvili nepfiznivym
klimatickym podminkam pted cca 30 000 lety. I kdyz rozsifeni téchto dvou haploskupin se
vice ¢i méné piekryva, znaéné se lisi frekvence jejich vyskytu v daném Gzemi, jak je patrné
na obrazku ¢. 3 (Pennarun et al., 2012).
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Obrazek 3: RozloZeni haploskupin M1 a U6, véetné jazykovych rodin. Mapa A zobrazuje
frekvenci vyskytu haploskupiny M1. Mapa B zobrazuje frekvenci vyskytu haploskupiny U6.

(Pennarun et al., 2012)

Kromé toho datovani ukazuje, ze U6ba je o cca 10 000 let star§i nez Mla a M1b
ajeho subklady divergovaly jest¢ pred LGM. Naopak, vétSina subkladid vychazejicich
z Mla a M1b je datovana az do obdobi po LGM. Navic zmény Ne V ¢ase ukazaly na dvé
populac¢ni expanze u obou haploskupin, ale tyto expanze se Casov€é ani rozsahové
nepiekryvaji (Pennarun et al., 2012). Pennarun et al. (2012) i Secher et al. (2014)
piedpokladaji, ze U6 vznikla nezavisle na M1 a staii haploskupiny U6 bylo odhadnuto na
35 300 (24 60046 400) let (Secher et al., 2014), coz se ptiblizn¢ shoduje s odhadem podle
Soares et al. (2009) a Pennarun et al. (2012).

Puvod jedné z nejstarsich evropskych haploskupin U5 (Richards et al., 2000) je
spojovan s pivodem haploskupiny U6 na Blizkém vychodé, kde podle Macaulay et al.
(1999) sdilely MRCA. V obdobi svrchniho paleolitu se pak piedek haploskupiny U5 sifil
podél Sttedozemniho mote do Evropy, ktera je dnes majoritnim mistem vyskytu U5

(Macaulay et al., 1999). Rozsifeni U5 ale zasahuje i do severni Afriky (Achilli et al., 2005;
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Maca-Meyer et al., 2001; Torroni et al., 1993) a v nizkych frekvencich ji lze najit i na
zapadé subsaharské Afriky u Fulbd (Achilli et al., 2005; Cerny et al., 2006; Rosa et al.,
2004) nebo u Wolofu a Serert (Rando et al., 1998).

Panoramaticky graf zmén Ne v Case (z angl. Bayesian Skyline Plot, BSP) ukazuje
nizkou Ne populace haploskupiny U5 od svého vzniku az po expanzi na ptelomu pozdniho
pleistocénu a holocénu (Pereira et al., 2010b). Jedn& se o obdobi po LGM, tzv. pozdni
glacial (z angl. Late Glacial), kdy ptiznivéjsi teplotni podminky umoznily vznik poéetnych
subkladim jako je Ubalal, Ubald, U5a2, Ub5a2c, U5blb a US5blc. Divergence
haploskupiny U5 ale zacala jiz béhem LGM (vznik U5a, U5al, U5b, U5b1, U5h2)
(Malyarchuk et al., 2010).

Subklady vychazejici z U5bl vykazuji pivod v oblasti jizni az stfedni Evropy
(Malyarchuk et al., 2010). Subklad U5b1bl byl nalezen jak u Berberu v severni Africe
a Fulbu v subsaharské Africe, tak u Jakutd na Sibifi a Samt ve Skandinavii. Achilli et al.
(2005) predpoklada ptivod USblbl® ve frankokantaberském refugiu na Pyrenejském
poloostrove, které slouzilo jako hlavni zdroj lovecko-sbérac¢skych populaci, jez znovu
osidlily stfedni a severni Evropu béhem pozdniho glacialu (Achilli et al., 2004; Torroni et
al.,, 2006). Tim poukazuje na maternalni spojeni mezi africkymi proto-Berbery
a evropskymi lovci-sbéraci pravdépodobné pies Gibraltarskou uzinu (Achilli et al., 2005).

Dalsi velkd expanze US haploskupiny nastala na ptelomu mlads$i doby kamenné
a stars§i doby bronzové (Pereira et al., 2010b).

Haploskupina H vychazi z haploskupiny R a je rozsitena v Evropé, kde tvoii 40—
50% z celkové mtDNA variability, dale je pfitomna na Blizkém vychodé¢ a Kavkaze
s frekvenci 20-30% (Achilli et al., 2004; Pereira et al., 2005; Richards et al., 2000)
a Vv neposledni fad¢ se vyskytuje i v severni Africe, kde jeji zastoupeni predstavuje az 25%
(Ennafaa et al., 2009). Stafi haploskupiny H na Blizkém vychod¢ bylo odhadnuto na
23 200-28 400 let a v Evropé na 19 200-21 400 let (Richards et al., 2000), coz zhruba
odpovidéa i datovani ve studii Pereira et al. (2005). Z toho vyplyva, ze ptvod haploskupiny
H je ziejmé v oblasti Blizkého vychodu (Pereira et al., 2005; Richards et al., 2000).

Haploskupina H je ¢lenéna do velkého poctu subkladii. Nejvice zastoupenymi jsou

H1 a H3. Nejvyssi frekvence jejich vyskytu je na Pyrenejském poloostrové a ptilehlych

6U5b1lb1l je oznaleni subkladu charakterizovaného mutacemi v pozicich 7385 a 10927 podle databaze
mtDNA Phylotreemt (van Oven and Kayser, 2009). Studie Achilli et al. 2005 tento subklad oznacuje jako
USb1lb.
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oblastech a smérem na jihovychod a severovychod se postupné snizuje (viz. Obrazek ¢. 4)

(Achilli et al., 2004; Pereira et al., 2005; Torroni et al., 2006).
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Obrazek 4: Frekvence vyskytu haploskupin H1 a H3 (Achilli et al. 2004)

Ve&k haploskupiny HI na Pyrenejském poloostrové byl odhadnut podle kédujiciho
Useku mtDNA na 13 000+6 000 let a podle HVS-1 na 14 000+£3 000 let (Pereira et al.,
2005). Tento vek se prekryva s datovanim ve studiich Achilli et al. (2004) a Ennafaa et al.
(2009). Staii H1 v severni Africe podle Ennafaa et al. (2009) bylo odhadnuto na
11 366+2 354 let (podle HVS-I), coz se zhruba shoduje s datovanim H1 v Tunisku
v publikaci Cherni et al. (2009). I kdyz haploskupina H3 ukazuje celkové o néco mladsi
koalescenci, datovani je dost podobné H1, a proto je jeji molekularni historie spojovana
s H1(Achilli et al., 2004; Cherni et al., 2009; Ennafaa et al., 2009; Pereira et al., 2005).

Vyse uvedené poznatky ukazuji na vznik Hla H3 na jihozapadé Evropy, ziejmé ve
frankokantaberském refugiu a jejich rozsifeni po LGM smérem na severovychod Evropy
patrné¢ spolu s magdalenienskou kulturou mladopaleolitickych lovci-sbéraca, ale také
smérem na jih Pyrenejského poloostrova a dale az do severni Afriky stejné jako v ptipadé
haploskupiny U5b1b1 (Achilli et al., 2005, 2004; Ennafaa et al., 2009; Pereira et al., 2005).

Autofi publikace Ennafaa et al. (2009) ukazuji, ze polovina H vétvi v severni Africe
neni sdilena sjinymi regiony, coz se je$t¢ umociuje u Blizkého vychodu (70%)

a Pyrenejského poloostrova (76%). Takto velk& mira diferenciace v ramci danych regiont

Arabové, obyvatelé Zapadni Sahary a Mauritanie vykazuji véEtSi podobnost (mensi
genetickou vzdalenost) s populacemi Pyrenejského poloostrova nez Tunisané a tunisti
a maroCti Berbefi. Toto Ize vysvétlit genovym tokem haploskupin H4, H5, H7, H8 a H11
z Blizkého vychodu, ktery kvili mensi geografické vzdalenosti zasahl vice populace

severovychodni (Tunisko) nez severozapadni Afriky. Naopak pro severozapadni populace
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Afriky, které jsou blize Pyrenejského poloostrova, jsou typické H1 a H3. Stejné vysoka
mira diverzity H1 a H3 v rdmci téchto regiontl je zfejmé dana genovym tokem mezi nimi
v obdobi paleolitu (Ennafaa et al., 2009).

Mezi dalsi eurasijské haploskupiny v Africe patii X, ktera se oddélila z haploskupiny
N. Tato haploskupina ma nejvyssi frekvenci a diverzitu na Blizkém vychod¢, coz
naznacuje jeji vznik pravé tam. Stafi X bylo odhadnuto na cca 30 000 let. Jeji subklad X1
se nachazi pievazné na Blizkém vychodé a v severovychodni Africe. NejrozsifenéjSim
subkladem haploskupiny X je X2, ktery kromé jiného zasahuje také do severni Afriky
(Fernandes et al., 2012).

Haploskupina N1 s ptedpokladanym ptvodem v jihozdpadni Asii ma nékolik vétvi,
které se vyskytuji i v Africe. Napiiklad subklad Nla je rozsiten na jihu Arabského
poloostrova, ale také ve vychodni Africe. Na zaklad¢ diverzifikace Nla arabskych
a africkych subkladt se predpoklada davna migrace zpét do Afriky, ktera ziejmé zacala jiz
pied 40 000 lety (Fernandes et al., 2015).

Haploskupiny J, T1, ROa vznikaly na Blizkém vychodé¢, kde maji i nejvyssi frekvenci
zastoupeni. Jejich vyskyt v Evropé a severni Africe je spojovan S migraci zemédélskych a
pasteveckych skupin v obdobi neolitu (Cerny et al., 2010; Fernandes et al., 2015; Kujanova
et al., 2009; Richards, 2000). Tyto haploskupiny se ale nachazeji i ve vychodni Africe (v
oblasti Etiopie a Somalska), coz je vysledkem zpétnych migraci z Arabie do Afriky pies
zinu Bab al-Mandab (Cerny et al., 2011a; Fernandes et al., 2015, Kivisild et al. 2004).
Hlavni migrace J1dla a ROa do vychodni Afriky byla zjisténa pied cca 10 000 lety. To je
mozné spojit S pocatky ndmoiniho obchodu (Fernandes et al., 2015). Recentnéj$i migrace
ROa, T, J (pted 2 000 lety), ukazuje podle Fernandes et al. (2015) na arabskou kontrolu nad

namornimi cestami v Rudém mofi.
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6. Material

Kolekce biologického materidlu laboratofe archeogenetiky obsahuje 544 vzorkt populace
koCovnych Fulbi, jez byly sesbirany v africkém sahelu béhem expedic vedenych
doc. Mgr. Viktorem Cernym, Dr. v letech 1999-2015. Piesnéji se jedna o bukalni stéry
uchované v lyza¢nim roztoku’ (expedice do roku 2009) a o vzorky slin uchované
v komer¢nich roztocich Oragene a Norgene (expedice pozdé&jsi).

Pro analyzu sdileni haplotypt a klasifikaci do haploskupin byly vyuzity sekvence
HVS-1 Fulbi, osekvenované jiz difve doc. Cernym nebo jeho predchozimi studenty, a také
HVS-I publikované sekvence v pocétech 1471 ze severozapadni Afriky, 2152 ze
severovychodni Afriky a Blizkého vychodu a 1970 z vychodni Afriky. Seznam
jednotlivych populaci téchto regionti a publika¢nich zdrojl je uveden v ptiloze €. 1.

Z fulbskych vzorkt bylo na celogenomové sekvenovani vybrano 17 sekvenci
eurasijského puvodu urcenych podle HVS-I pouzitim online programu HaploGrep (Kloss-
Brandstatter et al., 2011) zalozeném na srovnani s volné dostupnou databazi lidskych
mtDNA PhyloTreen: (van Oven and Kayser, 2009). Devét z téchto sekvenci bylo zatazeno
do haploskupiny U5b1b1b (16189C-16192T-16270T-16320T) a osm do haploskupiny H3p
(16145A-16222T (16167T)).

K témto fulbskym vzorkiim byly jesté ptfidany dva vzorky pochdzejici od sahelské
zemédelské populace Songhajcti, kteti jako jedini z celkove kolekce 2 193 africkych
vzorka Laboratofe archeogenetiky (vyjma Fulbt) obsahovali v HVS-I stejné mutace.
Nazvy pouzitych vzorki jsou uvedeny v tabulce ¢. 2 a tabulce ¢. 3 véetné data a mista
sbéru. Jedna se o nepiibuzné jedince, coz bylo zajisténo formou dotazniku zamétreného
mimo jiné na mista narozeni prarodi¢ z mat¢iny i otcovi strany.

Pro konstrukci fylogenetickych stromi byly vyuzity sekvence z databaze
PhyloTreemt, z projektu 1 000 Genomes (The 1 000 Genomes Project Consortium, 2012)

a sekvence z ruznych publikaci dostupné v GenBank (viz. Piiloha ¢. 2).

7 Slozeni lyzaéniho roztoku: 50mM Tris Ph 8.0; 50mM EDTA; 50mM sachar6za, 100mM NaCl, 1% SDS.
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Tabulka 2: Vzorky vyuzité pro celogenomové sekvenovani mtDNA klasifikované podle

HVS-I do haploskupiny U5b1b1b

Nazev vzorku Populace Misto sbéru Rok sbhéru
FAba60 Fulboveé Abalak, Niger 2004
FAba69 Fulbove Abalak, Niger 2004
FBan58 Fulbové Banfora, Burkina Faso 2004
FBan99 Fulboveé Banfora, Burkina Faso 2004
FBon21 Fulbové Bongor, Cad 2003
FBon23 Fulboveé Bongor, Cad 2003
FBon24 Fulbové Bongor, Cad 2003
FBon33 Fulbové Bongor, Cad 2003
FDif53 Fulboveé Diffa, Niger 2005
Song61 Songhajci Hombori, Mali 2006

Tabulka 3: Vzorky vyuzité pro celogenomové sekvenovani mtDNA klasifikované podle

HVS-I do haploskupiny H3p

Nazev vzorku Populace Misto sbéru Rok sbéru
FAba76 Fulbové Abalak, Niger 2004
FAde9 Fulbové Ader, Niger 2004
FBan93 Fulbové Banfora, Burkina Faso 2004
FDial2 Fulbové Diafarabe, Mali 2006
FFE17 Fulbové Ferlo, Senegal 2013
FLin145 Fulbové Linia, Cad 2004
FTinl6 Fulbové Tindangou, Burkina Faso 2004
FZin26 Fulbové Zinder, Niger 2005
Song80 Songhajci Hombori, Mali 2006
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7. Metody

Laboratorni ¢ast této prace probéhla v archeogenetické laboratoti Archeologického Ustavu
AV CR, Praha, v.v.i. Sekvenace vzorkii byla provedena firmou Macrogen v Koreji a
Laboratoii sekvenace DNA na Piirodovédecké fakulté Univerzity Karlovy v Praze.
Obdrzena data (chromatogramy) byla zpracovana v archeogenetické laboratofi a tvorba
fylogenetickych stromt a datovani haploskupin probé&hlo v Institutu molekularni patologie
a imunologie Univerzity v Portu (IPATIMUP)® v Portugalsku pod vedenim Dr. Luisy

Pereiry a Dr. Veronicy Fernandes.

7.1. l1zolace DNA a nespecifickd amplifikace kitem Illustra

V slindch a v bukalnich stérech se nachazi bunky, ze kterych je mozné izolovat DNA.
Jedna se piedevs§im o odstranéni bunéénych organel a enzymi, které by mohly inhibovat
naslednou amplifikaci.

Osmnéct z devatenacti vzorkl pouZitych v této praci byly bukalni stéry skladované
V lyza¢nim roztoku. Vzorek FFE17 byl uchovdn v komerénim roztoku Oragene
(tabulka ¢. 4), nebylo nutné jej opét izolovat.

Pro izolaci bukalnich stérii byl vyuzity QIAquick PCR Purification Kit firmy Qiagen.
Protokol pro izolaci se nachazi v ptiloze ¢. 3.

Nasledné¢ byla zméfena koncentrace vyizolovanych vzorkl na spektrofotometru
Nanodrop 1000. Koncentrace DNA jsou uvedeny v tabulce ¢. 4. Vyuzité vzorky byly uz
vice nez deset let staré¢ a opakované izolované, tudiz jejich koncentrace byla dost nizka.
Aby se koncentrace zvysila, a aby DNA nemusela byt ze stérek izolovana vicekrat, byl pro
nékteré izolaty pouzit nespecificky amplifikacni kit Illustra Ready-To-Go GenomiPhi V3
DNA (zkracené Illustra) firmy GE Health Life Sciences. Tento kit je zalozeny na Phi29
DNA polymeréze s vysokou opravni aktivitou a nahodnych hexamernich primerech tak,
aby se naamplifikoval cely genom rovnomérné (GE Healthcare Life Sciences [online],
Silander and Saarela, 2008). Protokol pro amplifikaci kitem Illustra se nachazi v ptiloze

¢. 4, zmérené koncentrace DNA pied a po amplifikaci jsou uvedené v tabulce ¢. 4.

8 IPATIMUP (Institute of Molecular Pathology and Immunology of the University of Porto)

42



Tabulka 4: Informace o koncentraci izolovanych vzork(i a o pomérech absorbanci

urcujicich ¢istotu DNA po vyizolovani DNA kitem QIAquick a po amplifikaci izolat(i kitem

[llustra
Vzorek Po izolaci z bukalnich stéra Po amplifikaci kitem Illustra
260/280? 260/230° C (ng/ul) 260/2807 260/230° C (ng/ul)
FAba60 2,6 2,17 25 1,61 2,07 1748
FAba69 5,33 1,41 2.3 1,53 1,96 1746
FBan58 3,48 2,05 4,0 1,56 1,94 1952
FBan99 2,76 1,69 7.4 1,52 1,92 2 260
FBon21 2,85 1,81 4,6 1,56 1,92 2 086
FBon23 2,55 2.1 71 - - -
FBon24 2,43 1,74 11,5 - - -
FBon33 2,06 1,84 15,0 . - -
FDif53 1,94 1,67 8,3 1,58 2,04 2770
Song61 1,98 1,04 6,2 - - -
FAba76 1,18 0,69 8,8 1,59 2,14 2198
FAde9 1,72 1,61 74,7 1,57 2,08 2212
FBan93 1,59 1,64 40,2 1,56 2,05 2280
FDial2 1,83 0,07 51,9 1,6 2,06 2222
FFEL7 1,7 1,12 682,5 - - -
FLin145 1,38 0,14 11,6 1,59 2,06 2 328
FTinl6 1,65 1,03 18,2 1,56 1,99 2235
FZin26 1,75 0,91 6,7 1,61 2,09 2 556
Song80 1,67 0,20 17,8 1,57 1,94 2 350

2 idealni pomér 260/280, kdy je DNA povazovana za Cistou, je 1,7 — 2,0
b jdealni pomér 260/230, kdy je DNA povazovana za &istou, je 2,0 — 2,2

7.2. Amplifikace DNA polymerazovou i'etézovou reakci

Polymerazova fetézova reakce (z angl. Polymerase Chain Reaction, PCR) se pouziva na in
vitro amplifikaci specifického tuseku DNA ohrani¢eného dvéma oligonukleotidovymi
fetézci, které se nazyvaji primery. Pomoci DNA polymerazy je nasyntetizovana DNA, jez
obsahuje jenom nami studovanou sekvenci, kterou je mozné pouZit na dalsi analyzy.
Reak¢ni smés pro PCR se sklada z Tag DNA polymerazy, deoxynukleosidtrifosfata
(dNTP), MgCl> areakénich pufri. V této praci byla pouzita smés téchto latek s nazvem
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GoTaq Green Master Mix firmy Promega. Déle se piidava deionizovana voda, primery
reverse a forward a templéat, tedy vzorek DNA. Pro jednu reakci bylo pouzito 12,5 ul
GoTaq Green Master Mix, 9,5 ul vody, 0,5 ul primeru forward, 0,5 ul primeru reverse a 2
ul DNA.

PCR je slozena ze t¥i cyklicky opakujicich se krokd (obvykle 25-40 opakovani):
denaturace vlaken templatu, nasednuti primert na templat a syntéza DNA pomoci DNA
polymerazy. Jednotlivé kroky se liSi teplotou a délkou trvani. Reakce probiha
v termocycleru.

Pro PCR reakci jsou klicové primery, které zajist'uji specifické namnozeni studované
sekvence. V této diplomové préaci bylo vyuzito setu 24 primeri pro celogenomové
sekvenovani mtDNA z publikace Gonder et al. (2007), které byly optimalizovany Mgr.
Eliskou Podgornou béhem jejiho doktorského studia. Seznam primerd, teplot, pii kterych
hybridizuji s templatem, a délka produktu jsou uvedeneé v piiloze ¢. 5.

Program teplotnich cykli termocycleru Eppendorf Mastercycler pouzitych v této préaci:
1kréat 94°C (1 minuta)
30/40kréat®  94°C (10 sekund)
58/56/51°C* (30 sekund)
72°C (1 minuta)
1kréat 72°C (7 minut)

Pro PCR byly vyizolované vzorky natedéné. Vzorek FFE17 v kitu Oragene, byl
fedén 10x. Vzorky amplifikované Illustrou byly fedéné 20x. I kdyz se vysledna
koncentrace zda stale vysoka, pfi vétsim nafedéni (40%) byl vytézek po PCR velmi nizky.
Je to patrné dano tim, Ze v bukalnich stérech (i po izolaci) neni pifitomna jenom lidska
DNA a pfi pouziti Illustry se amplifikuje vSechna DNA bez rozdilu. Ze zméfené
koncentrace pak neni jasné, jakou Cast z celkové namnozené DNA tvofii lidska. Jenom pro
uplnost dodam, ze vzorky amplifikované Illustrou, které byly nafedény pro PCR 10x, také
nebyly vhodné, protoze nadbytecnd DNA inhibovala PCR. To se zifejmé stalo i pfi

nafedéni 20x (v porovnani se vzorky, na které nebyla Illustra pouzita), ale v mensi mife.

9V pfipadé nasedani primerd pfi teploté 51°C, jsou cykly opakované 30krat; v pfipadé nasedani primert pfi
teploté 56°C a 58°C, jsou cykly opakované 40krat.
10 Jedna z uvedenych teplot podle pFislusné teploty nasedani daného primeru (viz. Pfiloha €. 5).
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7.3. Gelova elektroforéza

Gelova elektroforéza je zaloZena na tom, Ze nukleové kyseliny maji zaporny naboj, ktery je
pfimo umérny délce jejich fragmentta. Pomoci elektrického proudu jsou rizné dlouhé
polymery transportovany v gelu od zaporného pdlu ke kladnému pélu. Béhem tohoto
putovani dojde K jejich rozdéleni podle délky (resp. velikosti jejich néboje), kterou lze
odecitat za pomoci tzv. zebticku, jez obsahuje fragmenty DNA o znamych délkach.

V této praci byl pouzity 1,5% agardzovy gel piipraveny z 0,8 g agarozy, 12 g Tris-
Boratového pufru (TBE) a vody v celkovém objemu 60 ml. Pro vizualizaci amplikonu bylo
do gelu pfidano barvivo GelRed 0 objemu 3 pl. Jako elektroforeticky pufr byl pouzit TBE.
Do hotového gelu byly pieneseny PCR produkty o objemu 1 pl a zebfi¢ek pro odecitani
koncentraci GeneRuler 50 bp DNA Ladder o objemu 10 ul (5 pl zebiicku + 5 ul vody).
Elektroforéza probihala ptiblizn¢ 50 minut pfi napéti 87 V. Po uplynuti tohoto ¢asu byl gel
prosvicen UV svétlem a koncentrace PCR produktti byla odectena programem SynGene.
V tomto kroku byla kontrolovana i tzv. negativni kontrola, ktera ukazuje, zda nedoslo ke

kontaminaci vzorku.

7.4. Sekvenace

Sekvenace slouzi na pfesné urceni sekvence DNA (poradi jednotlivych nukleotidil). Pro
tuto praci bylo vyuzito Sangerovo sekvenovani.

Pro tyto ucely bylo tieba nejprve nafedit PCR produkty na stejnou koncentraci
50ng/ul a pienést do 96 jamkové desticky. Do dalsi takovéto desticky byly zrdcadlové
pieneseny forward primery o koncentraci 5 ng/ul tak, aby pozice jednotlivych primerd
odpovidala jimi amplifikované DNA v piedchozi desti¢ce. Takto pripravené vzorky byly
odeslany na purifikaci a nasledné Sangerovo sekvenovani do firmy Macrogen v Koreji.
Pokud se ve vyslednych chromatogramech objevila délkova ¢i bodova heteroplazmie, byly
jesté sekvenovany odpovidajicim reverse primerem.

Nekteré problematické vzorky (s nizkou koncentraci nebo heteroplazmické) musely
byt sekvenovany opakované. Sekvenovani téchto vzorkd probéhlo na Piirodovédecké
fakulté Univerzity Karlovy v Praze v Laboratofi sekvenace DNA.

Pro tuto sekvenaci bylo nutno zbavit PCR produkty veskerych necistot, jez by mohly
narusit jeji prub&h. Na purifikaci byl pouzit QIAquick PCR Purification Kit firmy Qiagene
podle protokolu v piiloze ¢. 6. Koncentrace purifikovanych PCR produkti byla nasledné

zméfena na spektrofotometru NanoDrop 1000, a PCR produkty byly dale fedéné tak, aby
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jejich  vyslednd koncentrace odpovidala poméru 10ng DNA/100parG bazi.
K celkovému objemu purifikovaného PCR produktu (7 ul) byly ptidany odpovidajici
primery o koncentraci 5 ng/ul (1 ul).

7.5. Zpracovani dat

7.5.1. Klasifikace haploskupin a sdileni mtDNA a haplotypt

Pro uréeni sdileni mtDNA sekvenci a haplotypt byl pouzity program Arlequin 3.5.1.2.,
ktery porovnal HVS-I (pozice 16032-16370) Fulbid s homolognimi Useky u populaci
severozapadni Afriky, severovychodni Afriky a Blizkeho vychodu a vychodni Afriky (viz
ptiloha ¢. 1). Nasledné byly vSechny fulbské sekvence zarovnané v programu BioEdit
Sequence Alignement Editor 7.0.9.1. podle rCRS (Andrews et al., 1999). Program mtDNA
GeneSyn 1.0 (Pereira et al., 2009) z téchto sekvenci exportoval mutace, které byly poté
analyzovany programem HaploGrep (Kloss-Brandstatter et al., 2011). Tento program
podle pfitomnych mutaci zatadil haplotypy do haploskupin. Je ovSem tieba dodat, ze
kvalita téchto klasifikaci se rizni podle haplotypti dostupnych v samotné databazi
HaploGrep (Kloss-Brandstatter et al., 2011). V piipad¢ klasifikace vzorkli obsahujicich
mutace, které v databazi chybi, jsou programem navrzeny nejbliz§i moznosti s danou
mirou pravdépodobnosti. Ty vSak nemusi odpovidat readlné klasifikaci, takze po doplnéni

informaci z ostatnich tsekti molekuly mohou byt klasifikovany jinak.

7.5.2. Datovani

Chromatogramy ziskané po sekvenaci PCR produkti byly poskladané do celogenomovych
sekvenci v programu Sequencher 4.1.4, kde jako referen¢ni sekvence byla vyuzita rCRS
(Andrews et al., 1999). Kompletni sekvence byly pienesené do programu BioEdit
Sequence Alignement Editor 7.0.9.1. Nasledné byl stejné jako v piipadé analyzy sdileni
haplotypi pouzit program mtDNA GeneSyn 1.0 (Pereira et al., 2009) a HaploGrep (Kloss-
Brandstatter et al., 2011). VSechny dal$i analyzy probihaly v IPATIMUPu ve spolupréci s
Dr. Veronicou Fernandes.

Podle detekovanych mutaci a uréené haploskupiny byly vzorky zafazeny do
fylogenetickych stromt haploskupin U5 a H1. Tyto stromy byly sestaveny na zakladé
fylogenetického stromu databaze PhyloTreemt mtDNA tree Build 16 (19 Feb 2014) (van
Oven and Kayser, 2009), rozsifeny 0 sekvence z projektu 1000 Genomes (The 1000

Genomes Project Consortium, 2012) a o nékteré dalsi sekvence dostupné z databaze

46



GenBank. Kvili zna¢né prostorové naro¢nosti nejsou celkové fylogenetické stromy k praci
ptiloZeny, ale jsou dostupné na vyzadani v elektronické podob¢. V pftiloze ¢. 2 nicméné
uvadim seznam pouzitych sekvenci z databdze GenBank a 1000 Genomes (The 1000
Genomes Project Consortium, 2012).

Z fylogenetickych stromt byly zhotoveny vstupni soubory pro datovani ro statistikou
(Forster et al., 1996). Samotné datovani prob&hlo v programu NewickAge Calculator.
Muta¢ni rychlost pouzita pro vznik synonymnich substituci byla 1 mutace za 7 884 let
a pro vznik v8ech substituci celého genomu 1 mutace za 3 624 let (Soares et al., 2009).

Pro zjisténi genetické distance (délky vétvi) byl pouzity PAML (z angl.
Phylogenetic Analysis by Maximum Likelihood), coz je vlastné soubor programu, které
pouzivaji ML analyzy. Konkrétn¢ byl z tohoto baliku vyuzit program BASEML (Yang,
1997). Jelikoz se jednalo o datovani mladych haploskupin, byly pouzity pouze vybrané
sekvence z fylogenetického stromu a ne cely strom. Sekvence byly ziskany z databaze
GenBank. Tyto sekvence (v€etné novych) byly upraveny v BioEdit Sequence Alignement
Editor 7.0.9.1 podle rCRS (Andrews et al., 1999) tak, aby neobsahovaly inzerce, delece,
a ani substituce (hotspots) v pozicich 16182, 16183 a 16519. Jako evolu¢ni model byl
vybran Hasagawtv-Kihiniv-Yantv model, tzv. HKYS85, ktery zohledfiuje nestejné
zastoupeni bazi v sekvenci a rozli¢nou rychlost vzniku tranzice a transverze (Hasegawa et
al., 1985). Genetickd distance byla pocitana zvlast pro kodujici segment (a také
nehypervariabilni ¢ast kontrolniho segmentu) a hypervariabilni ¢asti kontrolniho segmentu
(HVS-I v pozicich 16051-16400 a HVS-1I v pozicich 68-263 podle Soares et al. (2009)).
To znamena, ze mutacni rychlosti vzniku transverze a tranzice a nukleotidové frekvence
byly uréeny pro tyto dva tseky jednotlivé. Vysledné datovani haploskupin bylo provedeno
v programu PAMLconverter za pouziti stejné celogenomové mtDNA mutacni rychlosti

jako v ptipadeé ro statistiky.
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8.  Vysledky

8.1. Klasifikace haploskupin Fulbi a jejich sdileni

Celkové bylo analyzovano 544 fulbskych mtDNA sekvenci v pozicich 16032-16370,
zahrnujicich HVS-I. Mezi témito sekvencemi jsme nasli 125 haplotypd, které byly
zatazeny do 62 haploskupin a subhaploskupin s pravdépodobnosti 69,9-100%.

Vétsina zkoumanych sekvenci patfi mezi subsaharské haploskupiny, do tzv.
makrohaploskupiny L. Dohromady se jedna o 458 sekvenci (84,2% z celkového poétu), u
kterych bylo identifikovano 107 haplotypu zafazenych do 47 haploskupin, véetné jejich
subkladti. Ve velké mite se vyskytuje L1b, jez s dvanécti riznymi motivy a tfemi subklady
¢ita na 148 nositelt, nejfrekventovanéjsi je typicky zadpadoafricky motiv L1b 16126C-
16187T-16189C-16223T-16264T-16270T-16278T-16293G-16311C s kvalitou  uréeni
100%. Poctem 44 jedinci je zastoupen i klad L1b, ktery kromé téchto mutaci obsahuje i
16093C. Dalsi L1b, ktery obsahuje mutace 16213A a 16260T, ma u Fulbu 25 nositel.

Hojné zastoupena je i haploskupina L3b, ktera je pfitomna u 156 Fulbd. Nejvice
zastoupeny subklad z L3b je L3bla se zpétnou mutaci v pozici 16124, jehoz nositell je
101. Z haploskupiny L3 byly ve vétsim zastoupeni i L3d a L3e haploskupiny.
Identifikovana byla také L2, pfesn&ji subklady pattici L2al v poétu 30 vzorki, L2b
spoftem 32 a L2e vzastoupeni sedmi Fulbi. Dalsi subsaharské haploskupiny
a podskupiny byly pfitomny uz v mnohem mensi mife, nebo jen jednotlivé. Celkové
zastoupeni subsaharskych haploskupin u Fulbi je vidét v tabulce €. 5 a v piiloze €. 7, kde
jsou uvedeny i haplotypy a spolehlivost ur¢eni haploskupiny vyjadiena v procentech.

Kromé haploskupin typu L jsou Fulbové nositeli i haploskupin s eurasijskym
puvodem. Ty se ale objevuji méné, v naSem piipadé je jich 47, coz je 8,6% z celkového
zkoumaného souboru Fulbl. Identifikovdno bylo 14 haplotypli zafazenych do 13
haploskupin a jejich subkladd. Toto zastoupeni je ale vy$$i nez u jinych africkych populaci
vénovana eurasijskym haploskupinam v této praci vétsi pozornost.

Nositell motivu 16145A-16222T je 21 a u jednoho Fulba je knému piidana
I substituce v pozici 16167T. Tyto haplotypy byly zatazeny do eurasijské haploskupiny
H3p dle programu HaploGrep (Kloss-Brandstatter et al., 2011) se spolehlivosti 81,7%
VvV prvnim pfipadé a 69,9% v ptipadé druhém. Zastoupeni 11 jedincd ma i eurasijska
haploskupina U5blblb v jediném motivu 16189C-16192T-16270T-16320T se 100%

spolehlivosti ur€eni. Dalsi eurasijské haploskupiny jsou zastoupeny jes$t€¢ ménég, vétSinou
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jen jednotlivé a Casto s mensi piesnosti urceni nez 100%. VSechny eurasijské haploskupiny
u Fulbti jsou uvedeny Vv tabulce €. 6.

Zbylych 7,2% (39 sekvenci) je zastoupeno haplotypy, které nevykazuji jednozna¢né
zatazeni do haploskupin, a to ani v uréeni, zda se jedna o eurasijskou nebo subsaharskou
haploskupinu. Motiv 16223T-16278T, ktery je pfitomen u 36 jedinct, byl urcen se 100%
spolehlivosti jako M51, ale se stejnou spolehlivosti i jako blize nespecifikovana
haploskupina L2. U jednoho jedince byl identifikovan také motiv 16214T-16223T-
16278T, ktery byl rovnéz klasifikovan jako M51 i jako L2 se stejnou spolehlivosti 80,5%.
Dva jedinci s dvéma motivy 16223T-16278T-16311C a 16192T-16223T-16278T-16311C
byli zatazeni jak do M51b1, tak do vétve L2°3°4°6 s kvalitou uréeni 100% a 85,9%.
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Tabulka 5: Zastoupeni subsaharskych haploskupin podle HVS-I u africkych Fulbd

N=544 o4, N
(Ny.2=458)

N=544 %z N

Haploskupina (Not?=458)

Haploskupina

L0a2 1 0,2 L3b 47 8,6

L1blal2b 1 0,2 L3bla3 2 0,4

L1b2a 1 02 3b2a 2 0,4

Llcld 1 02  3d 5 0,9

L1c3alb 1 0,2 L3d1b3a 1 0,2

L2a1+143+@16309 6 11 L3d1d 3 0,6

L2al1+143+16189 0,2

0,2
(16192)+@16309 L3eld 1

L2alc2a 1 0,2 L3e2 2 0,4

L2alc3b 3 0,6 L3e2b 14 2,6

L2a2'3 3 0,6 L3flb 2 0,4

L2bl 2 0,4 L3f3 1 0,2

L2c1 3 0.6
% Nsu — pocet subsaharskych mtDNA
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Tabulka 6: Zastoupeni eurasijskych haploskupin podle HVS-I u africkych Fulb( a jejich sdileni

. Spolehlivost Fulbove? Fulbové  severozapadni seve_rovych(,)dn,i vychodni
Haploskupina uréeni Haplotypy IEINi)Af? (%2 N) Afrika Afl’lk{:l a Blizky Afrika
eu®= 47) vychod
M18 79,0% 16124C-16223T-16278T- 16318T 1 0,2 0 0 0
M2 88,0% 16223T-16274A-16278T 1 0,2 0 0 0
D4j7 T535%  esonlsooc T 10204T-A6278T- 1 02 0 0 0
Dab2al 83,4% 122228—16223T—16278T—16355T— 1 0.2 0 0 0
Elb+16261 89,8% 16223T-16261T-16278T-16362C 1 0,2 0 0 0
HV0 100% 16298C 2 0,4 25 21 0
H2a2al - - 3 0,6 278 144 4
H3p 81,7% 16145A-16222T 21 3,9 2 0 0
H3p 69,9% 16145A-16167T-16222T 1 0,2 0 0 0
H7h 73,3% 16124C-16213A 1 0,2 0 0 0
U3 74,2% 16093C-16260T-16343G 1 0,2 1 0 0
U5Sblblb 100% 16189C-16192T-16270T-16320T 11 2,0 0 0 0
Ubala 100% 16172C-16189C-16219G-16278T 1 0,2 18 4 8
X2h 100% 16189C-16278T 1 0,2 0 5 0

 Neu — pocet eurasijskych mtDNA
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Fulbské mtDNA sekvence a haplotypy byly déale porovnavéany s jednotlivymi regiony
Afriky. Vybranych bylo 2 152 sekvenci severovychodni Afriky a Blizkého vychodu (965
haplotypt), 1 471 mtDNA sekvenci severozapadni Afriky (478 haplotypi) a 1970
sekvenci vychodni Afriky (792 haplotypu). Vysledky sdileni mtDNA sekvenci a haplotypt
jsou uvedeny v tabulce ¢. 7.

Pokud se podivame pouze na pocet sdilenych mtDNA sekvenci, je viditelné vétsi
pocet sdileni mtDNA mezi populacemi severozapadni Afriky a Fulby. Toto se ale témé&f
neodrazi ptfi hodnoceni sdileni haplotypt, divodem je velké zastoupeni (az 278) H2a2al.
Nicmén¢ tfeba dodat, Zze severozdpadni Afrika je zastoupena mensim poctem vzorki
nez ostatni regiony, a i tak sdili s Fulby nejvétsi pocet haplotypi. Sdileni eurasijskych
mtDNA sahelskych Fulbu s jinymi africkymi regiony je vidét v tabulce ¢. 6. Souhrnna

tabulka sdileni mtDNA (eurasijské i subsaharské sekvence Fulbi) se nachazi v piiloze ¢. 7.

Tabulka 7: Prehled sdileni mtDNA a haplotyp( mezi Fulby a vybranymi regiony Afriky
a Blizkého vychodu

Vybrané regiony Pocet sdilenych Pocet sdilenych

Afriky a Blizky sekvenci mezi Fulby  sekvenci mezi danym Pocet Sdllenoyc}l
. . . . haplotypit

vychod a danym regionem regionem a Fulby
Severozapadni

_ 314 (57,7%) 452 (30,7%) 31
Afrika (N=1471)
Severovychodni
Afrika a Blizky 221 (40,6%) 255 (11,8%) 26
vychod (N=2152)
Vychodni Afrika

291 (53,5%) 224 (11,4%) 24

(N=1970)

8.2. Fylogenetické stromy a datovani

Pro kompletni sekvenovani mtDNA byly vybrany vzorky haploskupin eurasijského
puvodu z piedchozi analyzy (pfitomnost a sdileni haplotypi), které se u Fulbi vyskytuji ve
vétsim zastoupeni. Z 22 H3p HVS-I bylo vybrédno 8 vzorku a to tak, aby zkazdého
ovzorkovaného regionu byl zvolen jenom jeden jedinec. Z haploskupiny U5blblb, ktera
byla identifikovana u 11 fulbskych jedinci, bylo sekvenovano 9 vzorku. Vzorkovani

v Zinaré v Burkiné Faso probé&hlo az v Unoru roku 2015, a do analyzy sdileni haplotypt
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byly tyto HVS-1 sekvence piidany az dodate¢né. I kdyz byly haplotypy H3p i U5blblb
identifikovany i zde, nebyly uz pouzity na celogenomové sekvenovani mtDNA v této

diplomové praci.

8.2.1. Haploskupina U5b1l

U vzorkt haploskupiny U5b1b1b probéhla klasifikace v HaploGrep (Kloss-Brandstétter et
al., 2011) se spolehlivosti uréeni 98-100% a tedy se zcela shoduje s ur¢enim podle HVS-I.
U této haploskupiny nebyly identifikovany zadné nové subklady. Pouze u vzorku FAba69
byla nové objevena tranzice v pozici 9591A a inzerce 16191.1C, FBon23 je nositelem
substituce 195C a FBon33 substituce 3357A.

Nov¢é osekvenované genomy mtDNA byly zatazeny do fylogenetického stromu
haploskupiny U5, konkrétné do subkladu US5blblb, ktery obsahuje vzorky
Afroameri¢ani vzorkovanych v USA (Just et al., 2008) a také jeden vzorek Fulba ze
Senegalu (Achilli et al., 2005). Vynatek z uvedeného fylogenetického stromu lze vidét na
obrazku ¢. 5. Vysledky datovani kladl obsahujicich nové osekvenované genomy jsou
uvedené v tabulce ¢. 8 pro datovani ro statistiku a v tabulce ¢. 9 pro datovani ML.

Veék USbl + 16189 byl odhadnut r6 statistikou za pouziti synonymni mutacni
rychlosti na 23 528 let, coz je vyss§i nez za pouziti mutacni rychlosti celé mtDNA (16 146
let) a ML datovani (12 652 let). U vSech kladi datovani pomoci synonymnich mutaci
vykazuje $ir§i 95% interval spolehlivosti nez datovani za pouZiti celé mtDNA rd statistikou
i metodou ML. Z tabulek je také vidét, ze v€k ziskany ré statistikou je vySsi nez pii ML
datovani. Stafi subkladu USb1b1b bylo odhadnuto na cca 500 let pomoci vSech tii postupt.

Tabulka 8: Datovani U5b1 a jejich subkladid pomoci ro statistiky

) Celkové Synonymni

Haploskupiny

95% interval 95% interval

(subklady) Vék (roky) - Vék (roky) -
spolehlivosti (roky) spolehlivosti (roky)

USb1+16189 16 146 [9533-22 991] 23528 [7 081-39 975]
USb1b 12 815 [5 350-20 590] 19 014 [590-37 439]
USb1b1l 8974 [4117-13 972] 6 645 [1885-11 405]
USb1bib 481 [-63-1 028] 493 [-473-1 459]
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Tabulka 9: Datovani U5b1 a jejich subkladd pomoci ML (PAML)

95% interval spolehlivosti

i Vék (rok
Haploskupina (subklady) (roky) (roky)
U5b1+16189 12 652 [7 896-17 534]
U5Sblb 8678 [3695-13 810]
U5blbl 4908 [806-9 119]
U5blblb 500 [-153-1 156]
I
7385G
10927C
Ushib1
84134
16320T
uUsbibib
9591A 195C 335TA

16191.1C

DM 282508 AYBE2A07 F1342500
DM 282508 Senegal Puerto Rico
D 282510 Fulani

Q282511
USA

Obrazek 5: Zarazeni nové osekvenovanych vzorkl do fylogenetického stromu

haploskupiny U5, pfesnéji do subkladu U5b1blb

8.2.2. Haploskupina Hlca

Vzorky Kklasifikované podle HVS-1 do haploskupiny H3p byly po kompletnim
osekvenovani pomoci programu HaploGrep (Kloss-Brandstatter et al., 2011) zatazeny do
haploskupin H1 a H100, se spolehlivosti ur¢eni kolem 80%, piesné hodnoty jsou uvedeny
v tabulce ¢. 10. Tyto vzorky sdileji spole¢né mutace v pozicich 10257T, 16145A a 16222T,

coz predpoklada pfitomnost zatim neidentifikované vétve fylogenetického stromu.
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Tabulka 10: Zafazeni nové osekvenovanych vzork( do haploskupin

Nazev vzorku

FAba FAde FBan FDia FFE FLin FTin  FZin  Song
76 9 93 12 17 143 16 26 80

Haploskupina  H1 H100 H100 H1 H1 H100 H1 H100 H100

Spolehlivost
. 85,2% 82,6% 83% 852% 852% 814% 852% 84,2% 83,8%
urceni

Na zaklad¢é principu maximalni Gspornosti byly vSechny vzorky zafazeny do
haploskupiny H, pfesnéji do kladu H1 charakterizovaneho substituci 3010A, kterd byla
identifikovana u vSech zkoumanych vzorkti. Nasledn¢ byla zvolena vétev Hlca
s piitomnosti 12358G substituce. Byla zde vytvofena podskupina s nazvem Hlcal, jez
zahrnuje nové osekvenované genomy a jeden diivé publikovany genom z Mauritanie
(Ennafaa et al., 2009). Songhajsky vzorek a vSechny fulbské vzorky sdileji mutaci S5111T,
coz vedlo k vytvoreni dalsiho subkladu s ndzvem Hlcala. Nepiitomnost mutace 12358G
u vzorkd FDial2, FAbal6, FFE17 a FTinl6 ptedpoklada zpétnou mutaci v této pozici.
Zatazeni vzorku do fylogenetického stromu je zndzornéno na obrézku ¢. 6. Vysledky
datovani kladi obsahujicich nové osekvenované genomy jsou uvedeny v tabulce ¢. 11 pro

datovani ro statistiku a v tabulce ¢. 12 pro datovani ML.

Tabulka 11: Datovani Hlca a jejich subkladd pomoci ro statistiky

Celkové Synonymni

Haploskupina

95% interval 95% interval

(subklady)  © vgk (roky) - VEk (roky) -
spolehlivosti (roky) spolehlivosti (roky)

Hlca 14 893 [4 855-25 477] 17 202 [-1 95736 360]
Hlcal 7 085 [1 355-13 020] 10 249 [-3 99724 496]
Hlcala 4334 [788-7 964] 2628 [-346-5 602]
Hlcalal 642 [-614-1 909] - -
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Tabulka 12: Datovani Hlca a jejich subkladli pomoci ML (PAML)

95% interval spolehlivosti

i VéKk (roky)
Haploskupina (subklady) y (roky)
Hlca 5692 [3 863-7 543]
Hlcal 3498 [1589-5 432]
Hicala 2 305 [725-3 902]
Hlcalal 426 [-408-1 265]
|
12358G
Hica
]
10257T
161454
16222T
736G
2706G
I H1cal 5189G
51i1T 12245C
| | I I H1lcala
11017C 736G 3777C 22206 12236A
16167T 123907 123580G!
H1ca1a1
| | 495d 62494

FJ236979
Mauritania

Obrazek 6: Zarazeni nové osekvenovanych vzorkl do fylogenetického stromu

haploskupiny H1 a identifikace novych subkladd Hical, Hlcala a Hlcalal

Staii Hlca bylo odhadnuto r¢ statistikou za pouziti mutacni rychlosti celé mtDNA na

14 893 let, coz je vyssi, nez u odhadu ML metodou (5 692 let). RO statistikou pomoci

synonymnich molekularnich hodin byl vék Hlca odhadnut na 17 202 let, ovS§em 95%

konfiden¢ni interval vykazuje velké rozpéti (az do zapornych hodnot). Celkové lze fici, Ze

stafi odhadnuté r6 statistikou za pouziti mutacni rychlosti celé mtDNA je vyssi, neZ za

pouziti ML. Vék kladu Hlcala, ktery obsahuje vyhradné nové osekvenované genomy

v této préci, byl ro statistikou celé mtDNA odhadnut na 4 334 let a r6 statistikou za vyuZiti
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pouze synonymnich mutaci na 2 628 let, coz se blizi odhadu podle ML (2 305 let). Subklad
Hlcalal neobsahuje synonymni mutace a jeho stafi bylo urceno na 642 let ré statistikou
a 426 let metodou ML.
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9. Diskuze

9.1. MtDNA haploskupiny Fulbii uréené podle HVS-I

Klasifikace HVS-1 ukazuje, ze 84,2% zkoumaného genofondu Fulbl je tvofeno
subsaharskymi haploskupinami. V nejvétsi  mife jsou zastoupeny zapadoafrické
haploskupiny: L3b, L1b, L3d, L2a, L2b a L3e (Gonzélez et al., 2006; Rando et al., 1998;
Rosa et al., 2004; Salas et al., 2002), coz odpovida dnesni oblasti vyskytu Fulbti (Cerny,
2006). Majoritni zastoupeni zapadoafrickych haploskupin u Fulbd bylo jiz prokazano
studii Cerny et al. (2006), ktera analyzovala 186 fulbskych vzorka z Kamerunu, Burkiny
Faso a Cadu a praci Cerny et al. (2011b) s poétem 432 jedinct. V piedkladané diplomové
préaci byla tato databaze rozsitena o dalSich 112 fulbskych sekvenci.

Nejvice zastoupena haploskupina u Fulb L1b méa kromé zékladniho motivu
16126C-16187T-16189C-16223T-16264T-16270T-16278T-16293G-16311C i dal§i méné
zastoupené motivy. Motiv L1b obsahujici navic 16093C a dalsi motiv s mutacemi 16213A
a 16260T jsou charakteristické vyhradné pro Fulby. To ukazuje i analyza jejich sdileni
s jinymi regiony Afriky v této praci, kde je vidét zastoupeni v jinych regionech v poctu
jeden jedinec (viz. Ptiloha &. 7). Podobné vysledky dokladaji i jiné studie (Cerny et al.,
2011b; Gonzaélez et al., 2006; Rosa et al., 2004; Salas et al., 2002). I dalsi subklady jako
L2bla, ¢i L3bla se zpétnou mutaci v pozici 16124 (16093C-16223T-16278T-16362C)
vykazuji jak v této préci, tak v dalsich studiich omezeni na fulbské populace (Cerny et al.,
2011b; Rosa et al., 2004; Salas et al., 2002). Cerny et al. (2011b) poukazuje na velkou
genetickou homogenitu v ramci celé fulbské populace (jednotlivé skupiny vzdaleny tisice
kilometri), ale také velkou diferenciaci od usedlych zemédélct zapadniho sahelu a oblasti
Cadské panve. Z toho plyne, Ze i kdyz je majoritnim vyskytem Fulbt zapadoafricky sahel a
haploskupiny, kterych jsou nositeli, jsou zejména zapadoafrické, muselo dojit k obdobi
izolace, kdy se nahromadily mutace v mtDNA liniich mezi Fulby a zemé&délci.

Jiz prace Rosa et al. (2004) poukazala na vyssi zastoupeni eurasijské haploskupiny
U5 u Fulbd. Studie Cerny et al. (2006) potvrdila vyskyt U5 a k tomu pfidala i identifikaci
haploskupin J1b, H a V. Tato eurasijska slozka fulbského genofondu tvofila Vv jejich
databazi 8,1%, coz je vice u okolnich usedlych populaci (Cerny et al., 2006). V této
diplomové praci je tato slozka témét stejna (8,6%). Nejvice zastoupené eurasijské
haploskupiny u Fulbi U5blblb (11 jedinci) a H3p (22 jedinci) budou rozebrany

v nasledujicich kapitolach.
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U Fulbt byla nalezena i referencni sekvence H2a2al v poctu tii jedinct, kterd je
sdilena velkym poctem sekvenci ze severozapadni Afriky a severovychodni Afriky
a Blizkého vychodu (viz. Tabulka ¢. 6), coz odpovida puvodu H2a v kavkazské oblasti
a jejimu naslednému Sifeni do Eurasie a severni Afriky (Cherni et al., 2009; Ennafaa et al.,
2009). Autofi studie Behar et al. (2008a), ktefi studovali zidovskou diasporu, poukazali na
limitace klasifikace haploskupin jako H2a2al podle HVS-I. Na zakladé¢ HVS-I bylo uréeno
velké zastoupeni rCRS u marockych Zidi, coz se ale nepotvrdilo pii celogenomovém
sekvenovani mtDNA, kdy u tfi ndhodné vybranych vzorkid H2a2al podle HVS-I bylo po
celogenomovém sekvenovani zjisténo, ze kazdy znich patiti do jiného subkladu
haploskupiny H (Behar et al., 2008a).

V této diplomové praci byly zjistény i fulbské haplotypy (7,2%), které vykazuji dvoji
zatazeni do haploskupin, takze na zakladé HVS-I neni jasné, zda se jedna o subsaharskou
nebo eurasijskou haploskupinu. V ptipadé 36 jedincti HVS-I obsahuje pouze dvé mutace
16223T a 16278T, které byly se stejnou spolehlivosti zafazeny jak do haploskupiny L2, tak
do M51. Haploskupina L2 je typicka subsaharska haploskupina rozsitena po celé Africe
(Rosa and Brehem, 2010). OvSem motiv 16223T-16278T nebyl nalezen ve vétSsim
zastoupeni u populaci severozapadni Afriky (2 jedinci), severovychodni Afriky a Blizkého
vychodu (1 jedinec) a vychodni Afriky (0 jedincti) v ramci analyzy sdileni haplotypt a ani
u jinych sahelskych populaci (2 jedinci) (Cerny et al., 2011b), coZz poukazuje na jeji
omezeni na fulbskou populaci stejné jako diive zminované specifické motivy haploskupin
L1b, L2bla, ¢i L3blat@16124. Tudiz by se ale mohlo jednat i o eurasijskou
haploskupinu, jelikoz fulbsky genofond, jak jiz bylo né&kolikrat zminéno, eurasijské
haploskupiny skute¢né obsahuje. Otazkou by pak bylo, zde je zatazeni motivu 16223T-
16278T do haploskupiny M51 spravné.

Haploskupina M51 se oddélila od spoleéné vétve M1°20°51 a jeji vyskyt byl
zaznamenan pouze na Uzemi jihovychodni Asie (Peng et al., 2010; Zhang et al., 2013).
Stati M51 bylo datovano studii Zhang et al. (2013) na 35 207+13 866 let a studii Peng et
al. (2010) na 22 10045 900 let. V tomto rozmezi se dle riznych publikaci pohybuje i veék
haploskupiny M1 ze stejného regionu (Gonder et al., 2007; Olivieri et al., 2006; Pennarun
et al., 2012), kterd s M51 sdili spoleéného ptedka (Peng et al., 2010; Zhang et al., 2013).
Slo by tedy predpokladat, ze M51 se dostala do Afriky pies Blizky vychod spoleénd s M1.
Tomu ale neodpovida distribuce M51 — absence na Blizkém vychod¢ a ve vychodni Africe.

V severni Africe byli identifikovani pouze tfi jedinci (viz. vyse).
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Je mozné, ze zatazeni do haploskupiny podle HVS-I viibec neodpovida Kklasifikaci
podle celé mtDNA a motiv 16223T-16278T tvoii zatim neidentifikovanou vétev
fylogenetického stromu. Pro tuto moznost svéd¢i i fakt, ze pozice 16278 je hotspot a tudiz
zde dochazi ke konvergentni evoluci (Soares et al., 2009). Pro konkrétni zavéry je ovSem
potieba osekvenovat celé mtDNA genomy nebo alespon takovou ¢ast, kterd by ke spravné

klasifikaci dopomonhla.

9.2. MtDNA haploskupiny Fulbii ur¢ené podle celé mtDNA a jejich datovani

Haploskupiny U5Sblblb, H3p a HVO (podle Cerny et al. (2006) se jedna o subklad V),
které v této praci tvoii 6,4% fulbského eurasijského genofondu, maji piedpokladany pivod
v oblasti frankokantaberskeho refugia, odkud se rozsitily po LGM do severni a zapadni
Eurasie a severni Afriky (Achilli et al., 2005, 2004; Ennafaa et al., 2009; Torroni et al.,
1998). V této kapitole budou rozebrany vzorky U5blblb a H3p, které byly vybrany na
celogenomové sekvenovani.

U haploskupiny U5b1blb se klasifikace podle HVS-I potvrdila i po zjisténi celkové
sekvence mtDNA a nebyly zde nalezeny zadné nové subklady. Jak jiz bylo dfive fe¢eno,
osekvenovani celého mtDNA genomu muze nékdy ukazat na jinou haploskupinu nez jakou
naznacuje HVS-I (Ingman et al., 2000; van Oven and Kayser, 2009). To se stalo i v ptipad¢
haploskupiny ur¢ené podle HVS-I jako H3p, kdy se podle celé sekvence ukazalo, Ze tvoii
zatim neidentifikované subklady haploskupiny Hlca, které byly nazvany Hlcal, Hlcala
aHlcalal. Ve studii Cerny et al. (2006) byly tyto klady identifikované jako Jib
(haploskupina s pivodem na Blizkém vychod¢), jelikoz tehdy jes$té nebyla dostupna
databdze PhyloTreem: (van Oven and Kayser, 2009) a program HaploGrep (Kloss-
Brandstatter et al., 2011) a haploskupiny se odhadovaly pouze na zaklad¢ srovnani
s dostupnymi studiemi.

Datovani nové osekvenovanych haploskupin bylo provedeno jak ro statistikou, tak
metodou maximalni vérohodnosti. Jiz na prvni pohled je vidét zna¢nou rozdilnost vysledki
mezi témito dvéma metodami, zejména u haploskupiny Hlca (viz. Tabulka ¢. 11 a €. 12).

Je mozné, Ze tato nesrovnalost vznikla i kvili na prvni pohled malému mnoZzstvi
sekvenci Hlca. V této praci byly ovSem datované ,koncové“ (velice mladé) vétve
fylogenetického stromu, coz zodpovida i za to, ze jsou zastoupeny mensim poctem vzorki.
Nicméné HVS-I s mutacemi 16145A-16222T bylo u Fulbu v této praci nalezeno 22, ale

osekvenovanych celych mtDNA bylo jen 8. Momentalné jesté pracujeme na kompletnim
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osekvenovani zbylych vzorku, kterymi rozsitime databazi, jez budeme opét datovat
a uvidime jak/zdali se toto datovani za vyuziti ré statistiky a ML zméni. Pfi tomto vétSim
poctu vzorkii mame V planu vyuzit 1 bayesovskou statistiku, piesnéji program BEAST
(Drummond and Rambaut, 2007) na uréeni zmén Ne V ¢ase podle panoramatického grafu
BSP.

Kdyz se podivame na datovani starSich vétvi, kde je velky pocet sekvenci, naptiklad
L3 v praci Soares et al. (2012), ktera pouzila stejné metody datovani a stejnou mutaéni
rychlost jako tato diplomova prace, tak i zde jsou vidét velké rozdily mezi ro statistikou
a ML. Stati L3 bylo ur¢eno na 58 900 (51 100-66 900) let ro statistikou za pouziti muta¢ni
rychlosti celého genomu mtDNA, na 63 000 (51 100-75 300) let ro statistikou za pouziti
mutaéni rychlosti synonymnich mutaci genomu mtDNA a na 70 200 (61 600—79 000) let
za pouziti ML. V takovéto davné minulosti nam ovSem rozdil v datovani 10 000 let
nepiipadd tak zasadni. Kromé toho, i paleoklimatologické jevy v prehistorii byvaji
datovany v podobné Sirokych intervalech (Castafieda et al., 2009). Smérem k soucasnosti
(naptiklad v obdobi holocénu) jiz jsme schopni datovat zmény klimatu (podle slozeni
fauny a flory, rozlohy jezer atd.) s vétsi piesnosti (Armitage et al., 2015; Kuper and
Kropelin, 2006; Vernet, 2002), a tim se zvySuje 1 nutnost datovat populacni
divergence/expanze/migrace v uzsim intervalu, abychom je byli schopni zatadit do tohoto
ramce. OvSem datovani haploskupin je ovliviiovano velkym mnoZzstvim parametri
a jednotlivé metody vzdy zahrnuji jenom nékteré z nich a proto se vysledné stafi tak lisi.

Datovani za vyuziti synonymnich molekularnich hodin v této préci poukazuje na
malé mnozstvi synonymnich mutaci v tak mladych vétvich, coZ se projevuje velmi
Sirokym 95% konfiden¢nim intervalem zejména u haploskupiny Hlca a jejich subklada
(viz. Tabulka ¢. 11). Podobny trend je ale patrny i u haploskupiny U5b1b1b (viz. Tabulka
¢. 8) ai ve studii Soares et al. (2012) v mladsich vétvich nez L3. Na jedné stran¢ by mé&lo
vyuziti vyhradné synonymnich mutaci eliminovat faktor selekce (Kivisild et al., 2006), na
druhé stran¢ se ale snizuje vyuziti vypovédni hodnoty mtDNA, a tim klesa i pfesnost
datovani (Soares et al., 2009). Kvuli témto divodum datovani ro statistikou pomoci
synonymnich molekularnich hodin neni pouzito (nebo pouze minimaln¢) K interpretaci
historie haploskupin v nasledujicich kapitolach.

I kdyz je datovani rd statistikou velice vyuzivanou metodou, studie Cox (2008) ji
znaéné zpochybnila. Divodem je hlavné to, Ze ro statistika nebere v Uvahu demografické
udalosti jako je efekt zakladatele, efekt hrdla lahve nebo zmény Ne. Na modelovych

populacich ukazuje, Ze chyba prvniho typu stoupa napiiklad s extrémnim efektem hrdla
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lahve, nebo s rostouci Ne. Dale ukazuje, ze stafi zjisténé ro statistikou je Castokrat mirné
podhodnocené s asymetrickym konfiden¢nim intervalem (Cox, 2008).

V této dipomové praci byl ovSem vék haploskupin uréeny ré statistikou za pouziti
celé mtDNA vyss§i nez pii vyuziti ML. Zajimavé také je, ze staii haploskupiny H1 bylo
ur¢eno na 11 139 (9 255 — 13 043) let, zatimco subklad H1ca z né&j vychazejici na 14 893
(4 855-25 477) let. Je mozné, ze v H1ca se naakumulovala diverzita (relativné vyssi pocet
mutaci), ktera zpusobila pii pouziti konstantni muta¢ni rychlosti nadhodnoceni staii Hlca
a jejich subkladu.

Datovani metodou ML (v mém piipadé pomoci PAML) se jevi spolehlivéjsi v tom,
ze poskytuje flexibiln€j$i nastaveni parametri, jako je napiiklad pouziti vybraného
evoluéniho modelu, moznost rozdilného datovani hypervariabilnich segmenti a zbytku
molekuly atd (viz. Kapitola 5.2.).

Nicméné 95% konfidenéni intervaly stafi haploskupin datovanych ro statistikou (cely
mtDNA genom) a ML, se z velké ¢asti piekryvaji, coz je vyuZito pfi interpretaci historie

zminovanych haploskupin v nasledujici ¢asti.

9.2.1. Haploskupina U5bl

V kapitole 5.3.2. je ukazano, ze dosavadni poznatky o haploskupiné¢ U5 poukazuji na jeji
velkou populaéni expanzi po LGM az do zacatku holocénu. To je dano oteplenim klimatu,
které umoznilo, aby AMC opustil refugia situované na jihu Eurasie, kde piezival béhem
LGM. V piipad¢ haploskupiny U5 se jednalo o frankokantaberské¢ refugium na
Pyrenejském poloostrové (Achilli et al., 2005; Malyarchuk et al., 2010; Pereira et al.,
2010b; Torroni et al., 2006).

Na vznik po LGM ukazuje i staii haploskupiny U5b1+16189* v této préci, coz
odpovida datovani 14 700 (8 300-21 200) let v studii Malyarchuk et al. (2010) a také
zavérum praci dalsich autort (Achilli et al., 2005; Pereira et al., 2010b; Torroni et al.,
2006). Co se ty¢e haploskupiny U5bl1b, i tu lze podle naseho datovani na zakladé prekryvu
intervala spolehlivosti stejné€ jako v praci Malayarchuk et al. (2010), kde bylo staii urceno
na 11 100 (4 700-17 600) let, zafadit do obdobi pozdniho glacialu, tedy do obdobi, kdy
probihala nejvétsi expanze US (Pereira et al., 2010b).

Subklad U5blbl byl datovany ro statistikou praci Achilli et al. (2005) na
8 600+2 400 let a praci Malyarchuk et al. (2010) na 7 200 (3 700-10 800) let. V nasi praci

1 Haploskupina U5b1+16189 tvofi MRCA subklad USb1b, USblc a U5Sble, v studii Malyarchuk et al. (2010)
je oznacovana jako U5b1lb’c’e.
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byl urCen vek 8 974 (4 116-13 971) let ro6 statistikou za pouziti celého mtDNA genomu
a4908 (806-9 119) let za pouziti ML. Piekryv téchto datovani nicméné neukazuje na
vznik v pozdnim glaciélu, ale spiSe az na prelomu star$iho a stfedniho holocénu (obdobi
boredlu nebo atlantiku). OvSem U5blbl ma subkady, které se vyskytuji u Samu
v Skandinavii, Jakutl na Sibifi, Berbert v severni Africe a u Fulbu v subsaharské Africe
(Achilli et al., 2005), a tedy misto pavodu U5blbl stale ukazuje na oblast v jihozapadni
Eurasii s nejveétsi pravdépodobnosti na Pyrenejském poloostrove, jelikoz odtud bylo mozné
se dostat pites Gibraltar do severni Afriky. Ztoho lze wusoudit, Ze oblast
frankokantaberského refugia, potazmo Pyrenejského poloostrova slouzila jako zdroj
populaci od pozdniho glacialu az po stéedni holocén.

Fulbové jsou zastoupeni subkladem U5blblb (v této praci tvoii 2%), ktery nebyl
nalezen pfi analyze sdileni haplotypti u Zadné jiné populace (vyjma jiz zminovaného
Songhajce, ktery byl také vyuzit na celogenomové sekvenovani mtDNA). Tento subklad je
velice mlady, vtéto praci byl uren na cca 500 let, jak r6 statistikou za pouZiti
synonymnich mutaci i celé mtDNA, tak ML. Proto také nové osekvenované genomy
neobsahuji téméf zadné specifické mutace. Ve fylogenetickém stromé na obrazku €. 5, je
vidét zastoupeni U5b1b1b i u Afroamericant, coz se da vysvétlit vyvozem otrokt z Afriky
do Ameriky v letech 1500-1850. Vétsina téchto otrokt byla vyvezena ze zé&padni
subsaharské Afriky véetné zapadniho sahelu a savan (Schroeder et al., 2015), kde v tom
obdobi jiz Fulbové Zili (Cerny, 2006).

9.2.2. Haploskupina Hlca

Podobné jako u U5bl + 16189 a USblb, i u haploskupiny HI je piivod ptredpokladan
v oblasti frankokantanberského refugia v obdobi pozdniho glacialu a nasledné Sifeni a
expanze této haploskupiny v Evropé a v severni Africe (Achilli et al., 2004; Cherni et al.,
2009; Ennafaa et al., 2009; Ottoni et al., 2010; Pereira et al., 2005).

Novée osekvenované mtDNA genomy byly zafazeny do subkladu Hlca (s jedinou
mutaci 12358G), ktery byl slozen ze vzorku Mauritance (v publikaci Ennafaa et al. (2009)
nebylo uvedeno etnikum) a vzorku Spanéla z La Maragaty v provincii Leén na severu
Spanélska (Maca-Meyer et al., 2001), kde Zije populace, ktera tvoii geneticky izolovanou
skupinu (Larruga et al., 2001). V této diplomové préaci byla Hlca datovana ro statistikou za
pouziti celé mtDNA na 14 893 (4 858-25 477) let a ML na 5 692 (3 862—7 542) let. Pokud
se zaméetime na prekryv 95% intervalt spolehlivosti, tak je predpokladany vznik Hlca na

prelomu stars$iho a stfedniho holocénu, podobné jako u USb1bl. Podobné jako u USblbl
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Ize predpokladat i vznik Hlca na Pyrenejském poloostrové a nasledné Sifeni do Evropy
a do severni Afriky.

Analyza sdileni haplotypu ukazala, Ze motiv 16145A-16222T (HVS-I), ktery tuto
haploskupinu charakterizuje, byl nalezen v severozapadni Africe u dvou jedinct (ziejmé
Berbertl) v Tunisku a Alzirsku. OvSem v Evropé kromé uvedeného vzorku z La Maragata
subklad Hlca identifikovan nebyl. Pivod Maragati je spojovan s Berbery, protoze jejich
kulturni zvyklosti jsou jim podobné. Jedna z hypotéz o jejich puvodu pravi, ze jsou
potomky Berberti, ktefi se usadili na Pyrenejském poloostrové po muslimské invazi v 7.-8.
stoleti n. I. Genetické vyzkumy ale naznacuji, Ze africka komponenta Maragatli je mnohem
star$i, ziejm¢ z obdobi neolitu a vyskytuje se 1 u dalSich obyvateli Pyrenejského
poloostrova (Larruga et al., 2001). Na genovy tok ze severni Afriky na Pyrenejsky
poloostrov z tohoto obdobi poukazuje i studie Ennafaa et al. (2009). Z toho vyplyva, ze
¢ast populace nesouci haploskupinu H1 po LGM migrovala do severozépadni Afriky, kde
dala vznik novym subkladim, mezi jinymi i H1ca, ktery se pak zpétnou migraci dostal na
Pyrenejsky poloostrov, ale byl také pienesen na Saharu jako soucast genofondu pozdé&jsich
Fulbt, stejné€ jako USb1bl.

Subklad Hlcal zahrnuje jiz pouze africké vzorky, je tvofen vzorkem Mauritance
a spole¢nou vétvi obsahujici Fulby. Divergence probéhla ziejmé v oblasti Sahary béhem
druhé poloviny stfedniho holocénu. Sahara byla tehdy diky semiaridnimu podnebi obyvana
pasteveckymi populacemi (Kuper and Kropelin, 2006). Spole¢ny subklad Fulbti Hlcala,
ktery byl datovany ro statistikou za pouziti kompletni sekvence mtDNA na 4 334 (788-
7964) let a ML na 2305 (725-3902) let, vykazuje urcitou radiaci, ¢ili obsahuje
9 sekvenci, které se mezi sebou lisi. Vzhledem k datovani Hlcala do obdobi konce
stfedniho holocénu az zacatku mladsiho holocénu lze piedpokladat, ze subklad Hlcala
vznikl v ¢ase, kdy pastevecké populace migrovaly z vysychajici Sahary do klimaticky
pfiznivéjSiho sahelu. RozloZeni Hlcala Vv celém zdpadnim sahelu naznacuje, Ze fulbska
populace se po pfichodu ze Sahary do sahelu rozmistila rovnomérné. Tomu nasvédcuje

i radiace Hlcala.

9.3. Svédectvi mtDNA, NRY a autozomii o ptivodu Fulbi

Procentualni zastoupeni Hlcala a USblblb (v¢etné HVS-1) ve zkoumaném souboru Fulbi
je 6,1%. Jak vyplyva z kapitol 9.2.1. a 9.2.2., to, Ze se dostali predkové téchto haploskupin

do sahelu, je dano migraci v obdobi holocénu. I kdyz se jejich historie znaéné prekryva,
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nelze ftici s Uplnou jistotou, zda migrovali spoleéné jiz z Pyrenejského poloostrova, nebo se
potkali aZz na tzemi Sahary, kde na pocatku stiedniho holocénu vznikaly pastevecké
populace (Kuper and Kroépelin, 2006; Vernet, 2002) a Hlcal a U5blbl se podilely na
formovani (nebo tvorily zaklad) té fulbské. Béhem vysychani Sahary pak tato populace
Fulbti migrovala do sahelu.

Prace Keinan and Reich (2010) a Tremblay and Vézina (2010) ukazuji, Ze rozsahlé
migrace jako out-of-Africa nebo osidlovani provincie Québec byly tvofeny Vv pievazné
mife muzi, coz je prokazano vétsi variabilitou NRY (vétSim poctem paternadlnich
zakladateld) v porovnani s mtDNA (nebo s X chromozomem). Naopak variabilita nesena
Zzenami u migraci klesd. Podobny rozdil ve variabilité uniparentadlnich znakt byl zjistén
i uFulb (Buckova et al., 2013; Cerny et al., 2011b). Je tedy mozné, Ze kvili niz§imu
poctu Zzen v migrujici populaci byl ptichod Fulbii do zapadniho sahelu doprovazen piijetim
zen z lokalnich zdroji nesoucich zapadoafrické haploskupiny, ¢imz doslo i k ptekryti
eurasijskych mtDNA haploskupin, resp. byly téméf odstranény genetickym driftem
(FajkoSova, 2012). Vtomto obdobi dle FajkoSova (2012) doslo ziejmé i k piijeti
nigerokonzského jazyka. Nésledné¢ se uz Fulbové vyvijeli izolované od sahelskych
zemédélct (bez vyraznéjsiho genového toku), coz odpovidd jejich dnesni genetické
diferenciaci (Cerny et al., 2011b).

| studie, které zkoumaji NRY, poukazuji na piitomnost severoafrické/eurasijské
komponenty Fulbu, ktera naznacuje saharskou migraci (Buckova et al., 2013; Hassan et al.,
2008). Nicmén¢ Hassan et al. (2008) zjistili také piitomnost vychodni komponenty NRY,
coz by ale mohlo byt dano tim, ze pouzili pouze 26 fulbskych vzorki a vSechny byly
vyhradné ze Sudanu. OvSem i prace Tishkoff et al. (2009), kterd se vénuje autosomalnim
mikrosatelitim a polymorfismiim typu inzerce/delece, fadi Fulby k sudanskym a ¢adskym
populacim. Naopak Buckova et al. (2013) u NRY a Cerny et al. (2007) u mtDNA tento
vztah nenachazi. Prace Tishkoff et al. (2009) vSak zaznamenala také ptitomnost eurasijské
(i zapadoafrické) komponenty u Fulbli. Pro eurasijsky piivod Fulbi svédci i alela T-13910,
zodpovédna za vznik laktazové persistence, ktera je typickd pro evropské populace, ale ve
zvySené mife se vyskytuje i Fulbl, ovSem u jinych africkych populaci se vyskytuje pouze
minimalné (Lokki et al., 2011; Ranciaro et al., 2014).

Celogenomova studie Triska et al. (2015), kterd& zkoumala 2,5 milionu
jednonukleotidovych polymorfizma (z angl. Single Nucleotide Polymorphism, SNP) u 13
sahelskych populaci (véetné Fulbt), potvrzuje severoafricky/eurasijsky ptispévek u dnesni

fulbské populace (23% zastoupeni), ktera byla hodnocena ve vétsim geografickém arealu.
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Dale také ukazuje na 55% zéapadoafrickou komponentu Fulbtli, zatimco vychodoafricka
tvoti pouze 11%, coz autofi studie vysvétluji kontakty se stiedoafrickymi populacemi, od
nichz byla vychodoafricka komponenta do fulbské populace ptenesena (Triska et al.,
2015).

Je tedy mozné, Zze Fulbové z vysychajici Sahary nejdiive pfisli do z&padni Afriky,
kde byla nalezena vyssi pfibuznost v trovni mtDNA (Cerny et al., 2006), Y chromozomu
(Buckova et al., 2013) i celého genomu (Triskaetal., 2015), a pozdé&ji migrovali
sahelskym pasmem do Cadské panve, ¢imz vzniklo dnesni rozsifeni, véetné genetickych
ptispévku popsanych vyse. Aby se stihly nahromadit mutace v jednotlivych vzorcich
Hlcala charakteristické pro danou oblast, kde byly vzorkovany, musely tyto dvé migrace
probihat v kratkém ¢asovém rozmezi. Pak by ale expanze Fulbi z Futa Toro po¢inajici 11.
stoletim (viz. Kapitola 4.1.2.) byla pouze expanzi kulturni, ve smyslu formovani etnika,
nikoliv popula¢ni migraci (FajkoSova, 2012). Na druhé stran¢ stati haploskupin U5b1blb
a Hlcalal, které jsou také rozmistény v zdpadnim sahelu, bylo ur¢eno na cca 500 let, coz
by ukazovalo, Ze tato expanze byla spiSe populaéni migraci a zaséhla tyto haploskupiny
v 15. stoleti. OvSem lze také predpokladat, Ze mezi jednotlivymi pasteveckymi populacemi
byl od pocatku silny genovy tok, ktery se postaral o tuto homogenizaci (Cerny et al.,
2011b).

9.4. Fulbové a pastevectvi

V ptedchozich kapitolach bylo naznac¢eno, Ze historie haploskupin USb1bl a Hlca ukazuje
na ptvod urdité frakce dnesnich Fulbi v Evropé a jeji naslednou migraci pies Gibraltar do
severozapadni Afriky. Otazkou ovSem zistava, jak a kde se Fulbové stali pastevci, resp.
jak se predkové Fulbu ptichozi z Evropy dostali k hovézimu dobytku, k jejich hlavnimu
zdroji obzivy, ktery byl domestikovadn na Blizkém vychodé, pokud tedy nebereme do
uvahy zatim geneticky neprokazanou moznost domestikace skotu v Egypté (viz. Kapitola
3.24).

Domestikace skotu Bos taurus na Blizkém vychodé byla datovana do rozmezi pied
10 000-13 000 lety. Nasledné rozsiieni skotu z domestika¢niho centra kopiruje neolitické
migrace AMC z Blizkého vychodu (Bonfiglio et al., 2012). I kdyZ je ptivod haploskupin H
a U predpokladdn na Blizkém vychodé¢, jejich staii a nasledné migrace byly urCeny
mnohem star$i (pfed 20 000-40 000 lety) (Macaulay et al., 1999; Pereira et al., 2005;

Richards et al., 2000). Z toho vyplyva, Zze neni mozné, aby se Bos taurus sitil spolecné
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s nimi na Pyrenejsky poloostrov a nasledné do severozapadni Afriky. OvSem mohl se
dostat na Pyrenejsky poloostrov pozdé&jsi migraci s jinymi haploskupinami a nasledné
migrovat s H1 nebo s U5blbl do severni Afriky. To by ale doslo ke genovému toku,
respektive zaélenéni téchto haploskupin do proto-fulbského genofondu.

Jak jiz bylo zminéno, ve fulbském genofondu byly zjistény ve vétsSim zastoupeni (36
jedincti) HVS-I haplotypy jenom se dvéma mutacemi 16223T-16278T, u kterych zatim
nebyl uréen ani puvod ani datovani. Na zakladé dostupnych informaci tedy nelze
rozhodnout, zda se jednd o eurasijskou nebo subsaharskou haploskupinu. Tedy nelze
zamitnout predpoklad, ze tento haplotyp je eurasijského piivodu a mohl se podilet (nebo
jeho MRCA) na formovani proto-fulbského genofondu na tizemi Sahary spole¢né s Hlca
aUS5blbl. Rovnéz by se tedy mohlo jednat o haplotyp, s kterym se dostal do Afriky
domestikovany Bos taurus. Pokud by tento motiv patiil do haploskupiny M, jak bylo
urceno podle HVS-I, tak 1ze vyloucit vySe zminiovanou neolitickou migraci na Pyrenejsky
poloostrov, jelikoz M se na Uzemi Evropy nevyskytuje (Torroni etal., 2006).
Pravdépodobnéjsi by pak bylo, ze motiv 16223T-16278T mé plvod v Asii a pres Blizky
vychod migroval do severni Afriky spole¢né s Bos taurus, a az tam dosSlo k smiSeni
s Hlcal a U5Sblbl, a také zacatku fulbského pastevectvi.

I kdyZ se jedna pouze o uvahu, kterou povoluje mezera v dosavadnich poznatcich,
nutno fici, Ze prace FajkoSova (2012) na zéklad€¢ Alu inzerci predpoklada, ze Fulbové se do
sahelu dostali migraci ze severovychodni Sahary. Podobné vysledky, tedy urcitou
ptibuznost Fulbi se severovychodnimi populacemi, zjistila i moje kolegyné Martina
Cizkové (osobni sdéleni), kterd se ve svém doktorském studiu také vénuje Alu inzercim
a rozsitila dataset populaci pouzity v praci Fajkosova (2012). Na drovni mtDNA by se tedy
tato severovychodni komponenta mohla projevit pravé motivem 16223T-16278T (nebo
jeno MRCA) pfichozim z Blizkého vychodu a néslednou izolaci (omezeni na fulbské
populace), jelikoZ nebyl ve vEtsi mife nalezen v jinych africkych regionech (viz. Kapitola
9.1.). Jen pro uplnost dodam, Ze celogenomova studie Petra Tiisky, kterd zjistila 23%
severoafrickou/eurasijskou komponentu u Fulbt, pouzila populace Mozabiti z Alzirska,

tedy ze severozapadni Afriky (Triska et al., 2015).

9.5. Songhajci

Kromé fulbskych vzorkli byly v této praci pouzity i dva songhajské vzorky, které po
osekvenovani celé mtDNA byly zatazeny do stejnych haploskupin Hlcala a USb1b1b jako
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Fulbové. Tato kapitola je zaméfena na to, pro¢ se haploskupiny ko¢ovnych Fulbui nachazeji
také u usedlych songhajskych zeméedélci.

Songhajci ziji zejména v jihovychodnim Mali v oblasti vnitini delty Nigeru,
v zapadnim Nigeru, ale v mens$im zastoupeni také v Beninu, Burkin¢ Faso a Nigérii.
Dohromady jejich populace ¢ita na 1 500 000 jedinct (Nave, 2010). Samotna oblast jejich
vyskytu v povodi feky Niger se prekryva s oblasti, kudy Fulbové migrovali do Cadské
panve (Cerny, 2006), takze recentni genovy tok miZe byt nejjednodusdim vysvétlenim
pritomnosti fulbskych haploskupin u Songhajci.

Diplomové prace Fajkosova (2012) porovndvanim Alu inzerci Songhajct s jinymi
sahelskymi populacemi zjistila, ze Songhajci se vyrazné nelisi od zadné studované
populace, a tedy ani od Fulbli, coz na zdkladé mtDNA a kratkych tandemovych repetic
Y chromozomu (z angl. Short Tandem Repeats, STR) potvrzuje i studie Cerny et al.
(2011b). To lze vysvétlit zahrnutim rznych populaci do Songhajské fiSe, ktera se zejména
v 15.-16. stoleti n. l. rozprostirala ve velké ¢asti zapadniho sahelu, kde se nejspise
songhajské etnikum utvafelo (Cerny, 2006; Nave, 2010). Z toho vyplyva, ze Songhajci
vznikli pomérné nedavno smiSenim ruznych sahelskych populaci (FajkoSova, 2012), a tim
se vysvétluje i piimés fulbskych haploskupin. Navic, i zafazeni songhajstiny do
nilosaharské jazykové skupiny je sporné. Nekteti autofi se domnivaji, ze vznikla na
afroasijském zaklad¢ jako lingua franca® (Nicolar, 2005), coz také poukazuje na populaéni

miSeni.

12 Nadregionalni dorozumivaci jazyk; jazyk vyuZivany nad rdmec rodilych mluvéich.
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10. Zavér

Tato diplomova prace je zamétend na dvé mtDNA haploskupiny eurasijského pivodu
vyskytujici se v pievazné mife u Fulbi, ktefi se dodnes v africkém sahelu vénuji
koCovnému pastevectvi. Na prvotni analyzu bylo pouzito 544 vzorkt nepiibuznych
fulbskych jedinci. Na zakladé klasifikace haploskupin podle HVS-1 jsme potvrdili
vysledky diivéjsich studii (Cerezo et al., 2011; Cerny et al., 2011b, 2006; Rosa et al.,
2004), které ukazuji, Ze VvétSsina mitochondridlniho fulbského genofondu je tvotena
zapadoafrickymi haploskupinami, a Zze se zde nachazeji i haploskupiny eurasijského
puvodu. Zastoupeni eurasijskych haploskupin v nami zkoumaném souboru dosahlo 8,6%.

Analyza sdileni mtDNA haplotypi se severozapadni Afrikou, severovychodni
Afrikou a Blizkym vychodem a vychodni Afrikou nepoukazala na zadnou vétsi shodu
Fulbii a téchto regionil. Nicméné v mensi mife naznacila jejich spfiznéni se severozapadni
Afrikou.

Pro sekvenovani celych mitochondridlnich genomt byly vybrany fulbské vzorky
z predchozich analyz klasifikované podle HVS-I jako H3p a U5b1blb. K témto vzorkiim
byly pfidany jesté¢ dva vzorky sahelskych zemé&déleti Songhajct klasifikované do stejnych
haploskupin. Na ziklad¢ celé sekvence mtDNA se potvrdilo zafazeni podle HVS-I
u haploskupiny U5b1blb, ov§em vzorky oznacené plivodné jako H3p byly na zéklad¢ celé
mtDNA zatfazeny do haploskupiny HI1, pfesné€ji Hlca. Podle pfitomnych mutaci byly
zavedeny nové subklady nazvané Hlcal, Hlcala a Hlcalal.

Identifikované klady pochazeji z haploskupin U5b1+16189 a H1, které se formovaly
v oblasti Pyrenejského poloostrova, ve frankokantaberském refugiu v obdobi posledniho
glacialniho maxima a posléze se rozsifily jak do Eurasie, tak do severni Afriky (napf.
Achilli et al., 2005, 2004; Pereira et al., 2005). Datovani a fylogeograficka interpretace
ukazala na vznik Hlca ve star$im az stiednim holocénu v severozapadni Africe a na vznik
U5b1bl na Uzemi Pyrenejského poloostrova v ptiblizné stejném obdobi.

Klimaticky pfiznivé podminky star$iho a stfedniho holocénu umoznily osidlovani
Sahary (Kuper and Kropelin, 2006; Vernet, 2002). Tato prace predpoklada, ze nositelky
haploskupin U5b1b1l a Hlca béhem tohoto klimaticky piiznivého obdobi migrovaly na
Saharu, kde prispély k formovéani fulbské populace. Severoafricky/eurasijsky ptavod ¢asti
dnesni fulbské populace podporuji i studie NRY Buckova et al. (2013) a celogenomova
studie SNP Triska et al. (2015). Na zaklad¢ velkého zastoupeni zapadoafrickych mtDNA

a NRY haploskupin, Ize usoudit, ze ze Sahary migrovala piivodni pastevecka populace do
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zapadni Afriky, kde piijala nigerokonzsky jazyk, a kde se mohla zformovat i fulbska
identita (FajkoSova, 2012). Fulbsti pastevci posléze osidlili cely z&padni sahel aZz po
Cadské jezero, kde byla oviem ekologicka nika jejich pastevecké subsistence obsazovéana
arabskymi kmeny (Owens, 1996). Fulbské expanze se tudiz sto¢ila povodim Sari a Logone
do Stredoafrické republiky, odkud nékolik mensich skupin proniklo az do povodi Modrého
Nilu v Stdanu.

7Zda se, ze Fulbové se patrné vlivem pastevectvi vyvijeli viceméné v izolaci od
ostatnich, pfevazné zemédé€lskych populaci. Otazkou ovsem zlistava, zda expanze Fulbl
v sahelu, ktera zacala v 11. stoleti, byla skute¢né expanzi ve smyslu populacni migrace
Fulbt, nebo se jednalo pouze o formovani fulbského etnika a k rozmisténi Fulbu v sahelu
doslo jiz mnohem diive, jak napovida haploskupina H1lcala a celogenomova studie Triska
et al. (2015).

I kdyz se predkové fulbskych haploskupin U5blblb a Hlcala do severni Afriky
dostali z Pyrenejského poloostrova (napi. Achilli et al., 2005, 2004; Pereira et al., 2005),
genetické vyzkumy skotu Bos taurus ukazuji na jeho domestikaci po¢atkem holocénu
v oblasti Blizkého vychodu. Naskyta se tedy moznost, Ze predkové zatim neprobadanych
fulbskych vzorkti s HVS-I motivem 16223T-16278T putovali pies Blizky vychod do
severni Afriky, kde se spoleéné s USblbl a Hlcal podileli na pocatcich fulbského
pastevectvi. Takovou hypotézu by ovSem bylo mozné ovéfit az dalsi fylogeografickou

analyzou kompletnich sekvenci téchto vzork.
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11. Seznam pouzitych zkratek

A
aDNA
AMC

AV CR

BP

bp

BSP

C

dNTP

G

HKY85
HVS-I
HVS-1I
IPATIMUP

LGM
STR

ML
MP
MRCA
MtDNA
Ne

n. l.
NRY

PAML

PCR

PiF UK
rCRS

adenin

DNA z archeologickych vzorki (z angl. ancient DNA)

anatomicky moderni ¢lovek

Akademie véd Ceské republiky

pted ptitomnosti (z angl. Before Present)

part bazi (z angl. base pair)

Bayesovsky graf zmén Ne v Case (z angl. Bayesian skyline plot)
cytosin

deoxynukleosidtrifosfati

guanin

Hasagawiiv-Kihinv-Yantiv model

hypervariabilni segment |

hypervariabilni segment |1

Institut molekularni patologie a imunologie University v Portu

(z angl. Institute of Molecular Pathology and Immunology of the University
of Porto)

posledni glacidlni maximum (z angl. Last Glacial Maximum)
kratkych tandemovych repetic Y chromozomu

(z angl. Short Tandem Repeats)

metoda maximalni pravdépodobnosti (z angl. Maximum Likelihood)
metoda maximalni dspornosti (z angl. Maximum Parsimony)
posledni spole¢ny piedek (z angl. the Most Recent Common Ancestor)
mitochondrialni DNA

efektivni velikost populace

naSeho letopoctu

nerekombinantni ¢ast Y chromozomu

(z angl. non-recombinig region of the Y chromosome)

fylogenetickd analyza za pouziti maximalni pravdépodobnosti

(z angl. Phylogenetic Analysis by Maximum Likelihood)
polymerazova fetézova reakce (z angl. Polymerase Chain Reaction)
Ptirodovédecka fakulta Univerzity Karlovy

revidovana Cambridgska referen¢ni sekvence
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rRNA
RSRS

SNP

TAS2R

TBE
tRNA

(z angl. revised Cambridge reference sequence)
ribozomalni RNA

rekonstruovana sapientni referenc¢ni sekvence

(z angl. Reconstructed Sapiens Reference Sequence)
jednonukleotidovy polymorfizmus

(z angl. Single Nucleotide Polymorphism)

tymin

chut'ové receptory 2 (z angl. TASte 2 Receptor)
Tris-Boratovy pufr

transferovd RNA
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13. Ptilohy

Ptiloha €. 1: Seznam populaci vyuzitych pro analyzu sdileni haplotypiti programem Arlequin 3.5.1.2.

Fulbové
No | Populace/misto Zkratka | N Stat Zemépisna | Zemépisna | Jazykovéa skupina | Reference
sbéru SiFka délka
1 Fulani Diafarabe FDia 50 Mali 14.1389 -5.0192 NigerokonZska Cerny et al. 2011
2 Fulani Banfora FBan 50 Burkina Faso | 10.4760 -4.8301 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
3 Fulani Tindangou FTin 50 Burkina Faso | 11.9597 1.8376 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
4 Fulani Abalak FAba 26 Niger 15.4613 1.8376 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
5 Fulani Ader FAde 50 Niger 14.1851 5.0974 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
6 Fulani Balatungur FBal 23 Niger 13.7309 13.3589 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
7 Fulani Diffa FDif 32 Niger 13.3138 12.6131 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
8 Fulani Zinder FZin 34 Niger 13.8106 8.9868 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
9 Fulani Tcheboua FTch 40 Kamerun 9.0294 13.1859 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
10 | Fulani Bongor FBon 50 Cad 10.2757 15.4112 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
11 | Fulani Linia FLin 27 Cad 12.0461 15.3067 Nigerokonzska Cerny et al. 2011
12 | Fulani Ziniare FZR 56 Burkina Faso | 12.6206 -1.2413 Nigerokonzska Nepublikované
13 | Fulani Ferlo FFE 56 Senegal 15.3956 -15.1148 Nigerokonzska Nepublikované
total 544

84




Severovychodni Afrika a Blizky vychod

No | Populace/misto Zkratka | N Stat Zemépisna | Zemépisna | Jazykova skupina | Reference
sbéru SiFka délka
14 | Egypt Alexandria EAL 277 | Egypt 31.214 29.944 Afroasijska Saunier et al. 2009
15 | Egypt Lower EGL 54 | Egypt 28.064 30.737 Afroasijska Krings et al. 1999
16 | Egypt Upper 1 EG1 33 | Egypt 23.996 32.718 Afroasijska Krings et al. 1999
17 | Egypt Upper 2 EG2 58 | Egypt 23.996 32.718 Afroasijska Stevanovitch et al. 2004
18 | al-Hayez EHA 35 | Egypt 29.957 28.592 Afroasijska Kujanov4 et al. 2009
19 | Nubians 1 NB1 78 | Sudana 21.887 31.319 Nilosaharska Krings et al. 1999
Egypt
20 | Berbers Siwa SIW 78 | Egypt 29.209 25.538 Afroasijska Coudray et al. 2009
21 | Libyans LIB 269 | Libie 31.208 14.463 Afroasijska Fadhlaoui-Zid et al 2011
22 | Libyan Jews L1J 83 | lzrael * * Afroasijska Behar et al. 2008
23 | Druzel DR1 45 | lzrael 32.844 35.366 Afroasijska Macaulay et al. 1999
24 | lraqi 1 IR1 116 | Irak 33.885 42.982 Afroasijska Richards et al. 2000
25 | lraqi 2 IR2 52 | Irék 33.346 44.425 Afroasijska Al-Zahery et al. 2003
26 | Palestinians 1 PL1 108 | lzrael 31.750 35.229 Afroasijska Richards et al. 2000
27 | Syrians Syl 68 | Syrie 33.519 36.313 Afroasijska Richards et al. 2000
28 | Northern Syrians SY2 49 | Syrie 36.216 37.159 Afroasijska Vernesi et al. 2001
29 | Jordanians JOR 145 | Jordansko 31.949 35.933 Afroasijska Gonzalez et al. 2008
30 | Lebanese LEB 362 | Libanon 33.872 35.522 Afroasijska Haber et al. 2011
31 | Bedouins 2 BE2 57 | lzrael 30.673 34.876 Afroasijska Behar et al. 2008
32 | Druze 2 DR2 75 | lzrael 32.931 35.336 Afroasijska Behar et al. 2008
33 | Palestinians 2 PL2 110 | lzrael 32.590 35.306 Afroasijska Behar et al. 2008
total 2152
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Severozapadni Afrika

No | Populace/misto Zkratka | N Stat Zemépisna | Zemépisna | Jazykova skupina | Reference
sbéru Sirka délka

23 | Tunisians TUN 51 | Tunisko 36.846 10.172 Afroasijska Cherni et al. 2009

24 | Berbers Kesra BKE 47 | Tunisko 35.794 9.301 Afroasijska Cherni et al. 2005

25 | Arabs Zriba AZR 50 | Tunisko 36.300 10.269 Afroasijska Cherni et al. 2005

26 | Berbers Skira BSK 20 | Tunisko 34.817 10.645 Afroasijska Cherni et al. 2009

27 | Berbers Sened TBS 53 | Tunisko 34.561 9.146 Afroasijska Fadhlaoui-Zid et al. 2004

28 | Berbers Matmata TBM 49 | Tunisko 33.454 9.768 Afroasijska Fadhlaoui-Zid et al. 2004

29 | Berbers TBC 53 | Tunisko 32.843 10.263 Afroasijska Fadhlaoui-Zid et al. 2004
Chenini-Douiret

30 | Algerians ALG 240 | Alzirsko 35.697 -0.633 Afroasijska Bekada et al. 2013

31 | Berbers Morocco BEM 60 | Maroko 34.474 -4.368 Afroasijska Rando et al. 1998

32 | Arabs Morocco MAR 32 | Maroko 32.681 -7.018 Afroasijska Rando et al. 1998

33 | Berbers Souss Valley BSV 50 | Maroko 30.396 -9.081 Afroasijska Brakez et al. 2001

34 | Berbers Asni BAS 53 | Maroko 31.250 -7.983 Afroasijska Coudray et al. 2009

35 | Berbers Bouhria BBO 70 | Maroko 34.739 -4.134 Afroasijska Coudray et al. 2009

36 | Berbers Figuig BFI 94 | Maroko 32.112 -1.229 Afroasijska Coudray et al. 2009

37 | Arabs North Tunisia ANT 64 | Tunisko 36.450 9.707 Afroasijska Turchi et al. 2009

38 | Arabs North ANM 56 | Maroko 34.038 -4.111 Afroasijska Turchi et al. 2009
Morocco

39 | Moroccan Jews MOJ 147 | lzrael * * Afroasijska Behar et al. 2008

40 | Tunisian Jews TUJ 37 | lzrael * * Afroasijska Behar et al. 2008

41 | Tuareg Gor TGor 38 | Burkina Faso 14.4433 -0.2347 Afroasijské Pereira et al. 2010

42 | Tuareg Gos TGos 21 | Mali 15.8211 -1.3077 Afroasijska Pereira et al. 2010

43 | Tuareg Tan TTan 31 | Niger 14.9724 8.8784 Afroasijska Pereira et al. 2010

44 | Tuareg Lybia AL 129 | Libie Afroasijska Ottoni et al. 2009

45 | Tuareg Watson TUA 26 | Niger Afroasijské Watson et al. 1997
total 1471
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Vychodni Afrika

46 | Dinka DIN 44 | Jizni SUdan 4.927 30.705 Nilosaharska Krings et al. 1999
47 | Sudanese SUD 102 | Sadan * * Nedefinovana Soares et al. 2012
48 | Ethiopians ETI 77 | Etiopie * * Nedefinovana Soares et al. 2012
49 | Amharal AM1 71 | Etiopie 9.003 39.182 Afroasijska Thomas et al. 2002
50 | Amhara 2 AM2 | 120 | Etidpie 8.091 37.184 Afroasijska Kivisild et al. 2004
51 | Tigrais TIG 53 | Etidpie a Eritrea 13.869 38.824 Afroasijska Kivisild et al. 2004
52 | Oromo 1 OR1 33 | Etidpie 8.035 35.046 Afroasijska Kivisild et al. 2004
53 | Oromo 2 OR2 34 | Etiopie * * Afroasijska Kivisild et al. 2004
54 | Gurage GUR 21 | Etiopie 6.340 37.192 Afroasijska Kivisild et al. 2004
60 | Turkanal TK1 37 | Kena 2.944 38.126 Nilosaharska Watson et al. 1997
61 | Turkana 2 TK2 34 | Kena 3.627 36.002 Nilosaharska Poloni et al. 2009 ; Al-Abri et al. 2012
62 | Somali 1 SO1 27 | Somalsko * * Afroasijska Watson et al. 1997
63 | Somali 2 SO2 157 | Somélsko * * Afroasijska Soares et al. 2012; Al-Abri et al. 2012
64 | Kikuyu KIK 25 | Kena -1.667 38.224 Nigerokonzska | Watson et al. 1997
66 | Kenyans (Nairobi) NAI 100 | Kena -1.283 36.817 Nedefinovana Brandstétter et al. 2004
67 | Nyangatom NYA | 112 | Etidpie 4.935 36.437 Nilosaharska Poloni et al. 2009
68 | Daasanach DAA 49 | Etiopie 4.772 36.114 Afroasijska Poloni et al. 2009
69 | Ethiopian Jews 1 EJ1 41 | Etiopie * * Afroasijska Non et al. 2011
70 | Etihopian Jews 2 EJ2 29 | lzrael * * Afroasijska Behar et al. 2008
71 | Dawro-Konta DAW | 137 | Etiopie 7.085 37.167 Afroasijska Boattini et al. 2013
72 | Ongota ONG 19 | Etidpie 4.833 36.982 Afroasijska Boattini et al. 2013
73 | Hamer HAM 11 | Etiopie 4.967 36.483 Afroasijska Boattini et al. 2013
74 | Rendille REN 17 | Kena 2.806 37.466 Afroasijska Boattini et al. 2013
75 | Elmolo ELM 52 | Kenia 2.748 36.719 Afroasijska Boattini et al. 2013
76 | Luo LUO 49 | Kena -0.538 34.475 Nilosaharska Boattini et al. 2013
77 | Maasai MAA | 81 | Kena 0.700 36.851 Nilosaharska Boattini et al. 2013
78 | Samburu SAM 35 | Kena 1.258 37.065 Nilosaharska Boattini et al. 2013
79 | Turkana 3 TK3 51 | Kena 4.467 35.112 Nilosaharska Boattini et al. 2013
80 | Taita TAI 157 | Kena -3.374 38.594 Nigerokonzska | Batai et al. 2013
81 | Mijikenda MI1J 195 | Kena -4.278 39.469 Nigerokonzska | Batai et al. 2013
total 1970
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Piiloha €. 2: Seznam pouzitych sekvenci pro konstrukei fylogenetickych stromii z databaze
GenBank nebo 1000 Genomes:
a) Pro haploskupinu U5

GU296570
JQ705272
JQ704918
JQ705910
JQ702878
JQ702970
JQ704026
AY882399
KC911409
KC911325
KC911581
GU296640
JQ702913
KC911532
HM852782
IN412063
JQ705326
GU296543
JQ705777
JQ704701
JQ704991
JQ705279
Q702030
JQ702053
JQ705886
JQ702496
JQ702806
GU296557
JQ705855
GU123037
JQ704990
JQ703926
JQ702568

JQ705849
HQ588904
JQ702871
HM852836
JQ703717
GU296620
GU296623
EU523128
JQ704708
Q702339
JQ703614
EU698951
JQ702078
DQ785296
JQ705243
JQ705617
JQ704796
JQ705621
JQ704930
Q582984
JQ705132
JQ704590
JQ704915
JQ704920
Q702922
JQ703590
Q702437
JQ702696
JQ704022
JQ704658
EU597527
GU296583
JQ702730

JQ704823
GU296601
GU296594
GU296573
JQ704084
JQ702122
GQ368895
GU296636
JQ703866
GU296595
DQ904330
GU296564
GU296581
JQ701834
JQ703906
GU296558
Q702085
GU296652
JQ704725
Q703937
GU206811
JQ704723
JQ705065
JQ702038
JQ705430
JQ701869
JQ703965
JQ701913
HM852873
HM852852
JQ704961
GU459066
JQ705479

JQ705318
JQ704695
JQ701903
Q702809
JQ701866
GQ160809
JQ703297
JQ701958
FJ348174
FJ348215
JQ702231
GU296547
GU296625
GU296612
GU296542
JQ702404
EU140332
JQ705737
GU123032
FJ147317
HM173090
JQ704001
JQ704700
GU296655
GU296599
GU296556
JQ705498
JQ705290
GU296606
GU296588
GU296617
JQ705573
JQ702836

88

GU296638
GU296572
JQ705908
GU296546
JQ704555
GU296589
GU296562
GU296569
GU296604
GU296616
JQ704045
JQ705935
JQ703331
JQ705101
HM804487
GU296592
DQ862536
HM171295
IN897375
FJ702775
JQ704734
JQ704046
IN809915
JQ701970
AY714003
JQ702552
EU140744
JQ703945
EU140330
GU296610
FJ493508
HM775995
GU296584

Q705297
GU296628
JQ704028
JQ703624
JQ704941
JQ691414
JQ705220
JQ705245
JQ706015
JQ703963
JQ703074
JQ703928
JQ702195
EU915477
IN982470
FJ702790
GU296550
JQ704679
GU296619
GU296608
GU296649
GU296614
HQ336051
JQ704035
JQ703748
FJ702714
GU936107
GU296555
JQ705693
Q703227
GU296575
Q702400
GU296576

JQ705211
EU597499
JQ703114
JQ703927
JQ704271
JQ705398
JQ702331
JQ702347
GU296603
JQ702160
HM852900
JQ704962
JQ704616
JQ702225
JQ702735
AY882398
KT366045
JQ702310
JQ705530
IN707685
GU296615
HM142902
JQ702072
JQ702244
HM144108
GU296580
GU296605
GU296635
EF177408
GQ214520
GU296574
GU296602
GU797137



JQ703626
GU391321
EU007851
GU296597
GU296613
GU296650
JQ705359
JQ703642
JQ703335
EU215455
GU122993
JQ704074
JQ704645
EU124886
EF363686
JQ703988
GU296596
GU296626
GU296634
JQ702355
HM229344
HM246245
GU296548
Q623486
JQ703936
JQ704247
JQ703187
GU296611
JQ705627
JQ705779
EF660950
JQ704067
GU012633
IX101637
JQ701922
JF487827
EU049814

GU296637
JQ703831
JQ703979
JQ702165
FJ460558
HM536179
EU151864
JQ705817
GU296624
GU296632
GU296653
GU296593
Q702746
GU296618
GU296549
GU296622
JQ655176
JQ705696
GU296633
GU296651
GU296600
GU296629
JQ703087
GU296656
GU296578
GU296607
GU296560
JQ704044
FJ460552
JQ704895
Q702320
Q702392
Q703987
JQ702917
EU597544
Q702847
JN899603

JQ702230
GU296646
GU296587
JQ702184
GU371930
GU296559
GU296577
EF397754
HM490393
IN604831
JQ705123
JQ705228
JQ703280
1Q702144
JIN819535
GU296561
GU296648
HM625679
JQ703962
JQ705111
JQ704112
JF330199
IN544933
FJ194437
JQ704875
GU296590
JQ703849
JX286537
KT277304
IX297131
HQ675036
Q702807
JQ704568
GU977214
HQ287878
AY882412
JQ704335

JQ702376
AY882411
HQ287879
HMO043711
JF436855
EF420876
HQ840516
JQ705105
EU367993
JQ705355
JQ702152
GU296566
AY882407
DQ282508
DQ282509
DQ282510
DQ282511
FJ842500
AF381989
JQ701803
DQ781338
AY882408
JQ704517
IN897374
JQ704778
AY882401
AY882402
AY882403
GU296643
Q702384
JQ703958
JQ702524
GU296579
AY882405
GU296654
EF420877
Q702837

89

JQ704065
JQ705613
DQ902697
AY882406
DQ902700
DQ902696
DQ902705
JQ703600
AY882404
HM116534
JQ702845
JQ705184
GU296598
JQ702500
JQ705418
GU296591
GU296565
IN639531
JQ705675
GU296553
AY882400
GU815340
IN807323
JQ703959
JQ702587
GU296644
JQ704053
JQ703755
JQ705183
Q702743
JQ704598
GU296582
Q702054
GU296630
JQ705742
Q704302
JQ705267

GU122991
GU296645
GU296639
JQ705608
FJ493517
JQ705405
GU295665
GU296647
FJ499497
GU296585
GU296571
GU296631
AY882409
Q408439
JQ705095
AY882410
JQ705870
JQ703983
JQ703934
DQ661681
EU597535
GU296554
JQ703944
JQ704043
JQ705473
JQ681270
JQ705473
KF631319
DQ523645
JQ704984
JF906114
JQ705429
JQ702927
GU296641
EU594543
JQ703905
JQ703741

JQ702543
JQ702720
GU296627
JQ703780
JQ705577
JF812598
JQ702843
FJ916904
JQ705070
JQ703790
JQ702046
JQ702136
DQ523650
DQ523656
JQ704572
EF419891
GQ132188
JQ702713
JQ706019
IN584175
IN210894
JQ703914
Q702209
JQ705877
JQ705180
JQ702531
JQ702585
JF265240
JQ702791
JQ703904
JQ705500
JQ705947
JQ702625
EU490797
JQ703980
EU694385
JQ702688



JQ704820
GU997135
JQ704054
HQ435320
JQ702468
JQ702406
JQ703796
JQ704771
JQ705419
JQ705298
JQ705337
EU233797
FJ664616
JQ705316
Q290366
JQ702815
EU682506
EF420249
AY882415
JQ703946

GU296551
GU296552
JQ702167
JQ705158
GU296541
Q702431
JQ703027
JQ705688
GU296657
EF459670
IN969984
JQ703999
GU296567
GU296586
HM130562
Q014004
JQ703628
JQ704029
JQ705007
EU182656

JQ704862
JQ705502
JQ702711
FJ887848
GU296609
GU296545
JQ702235
JQ703964
JQ705240
JQ702712
JQ702190
AY882414
GU296621
IN411082
AY882413
GQ853200
Q702964
JQ703984
JQ702588
JQ701915

b) Pro haploskupinu H1

Q702483
JQ704366
JQ703635
JQ704781
AY738977
JQ705940
JQ702570
EF556177
JQ705579
JQ704794
JQ704756
JQ703668
1Q704647
JQ703148
JQ704588

Q324584
JQ704186
JQ703390
JQ704544
KF429262
JQ324593
JQ704465
1Q704279
JQ704263
JQ704557
JQ704470
1Q704447
JQ704230
JQ705157
GQ153528

JQ703199
JQ704839
JQ704424
KC158585
NA20769
NA19648
JQ704564
JQ702269
HQ114015
AY495099
JQ703277
JQ703484
JQ324713
JQ704411
JQ704154

Q702021
JQ702510
JQ704921
EU784076
JQ703899
GU296568
GU296642
EU244000
IN969087
JQ703896
HQ698894
JQ703942
JQ702387
GU296544
JQ704726
GQ129157
GQ129158
GQ129154
DQ523655
DQ523658

GQ150344
AY495153
Q324874
Q324852
Q324835
Q324823
Q324602
Q324552
Q324605
Q324830
JQ324841
1Q324822
1Q324717
JQ324700
JQ324768

90

DQ523664
EU597508
GQ129150
GQ129151
GQ129155
DQ523628
GQ129152
GQ129153
DQ523644
DQ523669
GQ129149
AF346988
GQ129156
DQ523624
JQ074232

GQ129159
GQ129160
GQ129161
GQ129162
GQ129164

JQ324672
JQ324557
JQ324719
JQ324536
EU372628
JQ705362
JQ704538
GU214208
JQ705584
JQ704466
JQ704066
JQ703974
FJ858266
JQ702275
JQ703224

GQ129163
EU926618
Q702792

GQ129182
GQ129181
GQ129148
JQ705968

GQ129170
GQ129171
GQ129172
GQ129147
JQ704971

JQ703971

EU130681
GQ129169
GQ129168
GQ129166
GQ129165
JQ702146

GQ129167

Q324928
JQ703371
JQ702983
Q702907
JQ324614
Q324562
EU597511
JQ705078
JQ705371
JQ704669
1Q702494
NA12777

JQ704429
Q324915
Q324862

GQ129179
GQ129183
GQ129180
GQ129145
GQ129143
JQ689453

GQ129144
JQ702295

GQ129175
HQ658737
GQ129178
GQ129176
GQ129177
GU296563
IN315868

GQ129174
GQ129173
GQ129146

JQ324798
JQ324782
JQ324904
Q324884
Q324646
Q324892
JQ702623
JQ703324
AY738979
HQ658478
JQ702557
JQ704170
GQ175058
JQ703938
KF055863



Q324561
JQ704657
JQ704485
JQ704448
JQ704381
JQ703811
JQ701863
JQ703316
IX021729
HM171280
HM171279
HM171278
HM171277
HM171276
HM171275
HM171274
HM171273
HM171272
HM171271
HM171270
FJ460532
JQ703465
Q324636
JQ703879
JQ703541
JQ703311
JQ705867
AY495103
JQ702971
JQ702726
JQ705383
ING04117
IN224991
JQ702577
EF177427
GQ888726
GQ888725

Q324838
Q324803
Q324802
Q324801
Q324800
Q324784
Q324748
Q324856
Q324752
Q324770
Q324825
Q324726
Q324921
Q324905
GQ888723
Q324644
Q324589
Q324551
GQ888724
Q324746
JQ324816
Q324815
Q324747
Q324688
Q324681
Q324631
Q324624
Q324609
Q324543
Q324674
Q324866
Q324889
Q324897
Q324877
Q324837
Q324728
JQ704194

GQA478575
EU080974
JQ324840
GQ888727
Q324824
KF493878
JQ702236
Q702007
JQ705944
AF346981
Q324580
JQ324535
JQ702657
Q324843
HQ662225
JQ704373
HG00362
JQ705716
JQ702828
JQ704630
JQ705848
Q324626
NA20811
JQ704720
JQ704667
JQ704277
JQ703742
NA20790
JQ703216
NA07345
EF556184
Q324809
JQ324594
JQ704613
JQ703312
JQ702856
HQ839859

HG00278
JQ703765
JQ702043
HQ658482
FJ348200
FJ348199
JQ702161
JQ702077
Q702009
EU089747
JQ705930
JQ704095
JQ704566
JQ704307
KC409356
JQ703319
JQ704655
NA20832
JQ702362
JQ701825
JQ704202
FJ348196
JQ705987
JQ704459
JQ703995
JQ065050
FJ917552
AY495152
AY495106
JQ704193
JQ705493
EF177436
JQ705914
JQ703631
JQ703147
AY495119
JQ704090
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JQ704199
JQ704398
JQ702288
EF491001
JQ704358
JQ324660
JQ703856
JQ703536
Q324863
Q324864
JQ324797
Q324808
JQ324760
JQ324923
JQ324920
Q324901
JQ324898
JQ324878
Q324902
Q324883
Q324849
JQ324826
JQ324796
JQ324786
Q324698
Q324656
Q324604
JQ324834
JQ324911
JQ324870
JQ324657
JQ324539
JQ324813
Q324650
Q324909
Q324599
JQ324743

Q324736
JQ324658
Q324754
Q324722
Q324607
Q324560
JQ703243
JQ324554
Q324887
Q324860
Q324857
JQ324763
Q324805
JQ324793
Q324919
Q324935
Q324865
Q324859
Q324807
JQ324705
Q324686
JQ324525
JQ324615
Q324563
Q702542
JQ705872
JQ705294
JQ703420
JQ703218
JQ702870
JQ701806
FI711775

3X092101
EU372630
JQ705976
JQ704444
JQ704462

Q702497
JQ702634
JQ704162
HM628905
JQ703477
JQ801295
JQ705135
JQ705107
HQ663876
JQ704369
JQ702584
JQ702262
JQ702628
JQ703751
JQ703907
JQ703669
JQ703170
JQ324934
HQ841014
JQ704743
AY495144
AY495124
JQ703198
JQ702335
Q324529
Q324893
Q324780
JQ324773
Q324894
JQ703403
JQ703709
JQ702223
JQ705039
JQ701978
JQ703251
JQ324664
HM622671



FJ236979
FJ940865
EU568371
JQ702334
JQ703270
JQ704819
EU597532
JQ702132
JQ702846
HQ676806
FJ460534
JQ703664
AY339421
JQ704717
JQ702140
JQ705618
HG00382
IX021621
JQ724862
JQ703219
JQ703535
JQ701879
HQ659703
JQ705426
JQ704250
HQ268504
JQ705236
JQ703137
JQ702608
EU262984
EU148452
JQ703196
JQ702433
JQ704392
Q324927
JQ324912
JQ324777

Q324742
Q324721
Q324720
HQ663877
EU555475
Q703207
Q702992
JQ704343
JQ704327
JQ705170
JQ704128
JQ705050
NA20504
HG00125
JQ705717
JQ704292
JQ704567
JQ704905
JQ703698
NA20803
Q702491
NA20767
JQ701874
EU714270
AY495094
AY738971
JQ701987
Q702263
JQ703190
HG00158
HG00153
JQ703115
JQ703125
NA20531
HG00111
HQ880578
JQ705809

JQ705799
NA20514
NA20513
JQ702649
JQ704656
JQ702104
JQ735910
JQ702833
HM852868
JQ324756
JQ324737
Q324691
Q324879
EU914954
HQ658480
JQ705496
JQ324771
JQ324524
JF833269
Q324689
JQ324653
JQ324579
JQ324890
Q324842
JQ324715
Q324659
Q324577
JQ324766
Q324882
JQ324873
JQ324683
KC911611
KC911554
KC911534
KC911429
KC911376
NA12341

NA12144
HG00110

EF177428
JQ705586
JQ705555
JQ705462
JQ705330
JQ704805
JQ704693
JQ705427
NA12891

JQ705331
JQ704464
JQ702480
JQ703438
JQ704501
JQ704311
JQ704122
JQ703226
JQ703109
JQ702597
JQ701952
JQ702130
JQ701980
Q324751
Q324667
FJ348185

JQ705884
JQ324690
Q324885
EU715237
JQ705846
JQ704418
JQ702024
EU597560
Q324908
JQ703576
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JQ702349
JQ703603
IN400598
JQ705256
JQ705024
NA20810
JQ705903
JQ705657
JQ702313
JQ702328
EF556181
DQ523657
HM100712
FJ348214
JQ703383
JQ702607
JQ703998
HQ843989
JQ703126
JQ705757
JQ705238
HQ875780
AY495187
Q324739
HQ658607
JQ703342
AY495139
JQ702501
HQ658133
JQ704242
HM462218
JQ705495
JQ704352
JQ705468
JQ703637
JQ703459
JQ704175

JQ703810
JQ705027
JQ702215
AY495141
JQ701993
JQ704310
JQ704776
JQ704294
JQ702867
JQ703430
JQ702873
JQ702850
JQ702679
JQ706002
JQ704259
NA07347
JQ704080
GU812902
JQ703174
JQ703745
JQ702006
AY495102
JQ704685
GU122996
JQ701984
JQ703499
JQ704378
JQ705894
Q324836
Q324787
Q324871
Q324779
JQ324530
JQ705516
NA11881
JQ704934
HQ287887

HM245920
GU433215
GU289555
AF382002
HG00272
JQ705182
GQ332765
JQ704618
NA11930
JQ703142
JQ704119
JQ324917
JQ324895
JQ704832
JQ704718
JQ703496
EF177411
JQ703719
JQ705766
JQ705706
JQ704329
JQ703646
JQ702899
JQ702738
JQ705622
AY495096
JQ705830
JQ704438
AY495113
JQ704382
HQ681884
JQ703166
JQ702089
JQ703121
JQ703889
JQ702237
JQ702099



NA12399
JQ702436
JQ704323
AY495163
JQ704861
AY495160
JQ704356
NA12249
EU428754
JQ706009
JQ705992
JQ705216
JQ705195
JQ705167
JQ704844
JQ704719
JQ704639
JQ704637
JQ704522
1Q704487
JQ704439
JQ704431
JQ704314
1Q704282
JQ704134
JQ703956
JQ703441
JQ703418
JQ703153
JQ703104
Q702832
JQ702113
JQ702296
JQ702186
JQ702016
AY495159
HQ287886

AY495158
NA12748
NA11919
HG00150
JQ701831
FJ798928
AY495164
AY495162
AY495161
AY495157
HQ287885
JQ705712
JQ705722
JQ705695
JQ702204
JQ705159
JQ704721
JQ704585
JQ704558
JQ704368
JQ702683
JQ703617
Q703489
JQ703787
Q702382
JQ702532
JQ702528
1Q702221
Q324669
JQ704909
JQ703551
JQ702336
HQ336334
Q702005
EU597509
JQ703473
JQ704571

JQ705918
JQ704994
JQ324517
JQ324516
JQ704513
JQ324765
AY738982
JQ704715
JQ705343
JQ702565
JQ702057
JQ704562
JQ703839
JQ703527
JQ705822
JQ703245
JQ704157
JQ705391
JQ703729
JQ703220
JQ702559
FJ216960
EU779660
HMO017858
EU770202
EU768844
JQ703948
GU461664
JQ701945
JQ705252
JQ703231
JQ703476
JQ704519
JQ704702
JQ705210
JQ705615
KC785095

JQ705985
HG00266
HG00189
AY339419
AY339418
JQ705607
JQ704916
HG00335
JQ704038
AY339420
AY339417
HG00313
AY339416
AY339415
AY339414
AY339413
JQ703322
JQ704298
Q324933
JQ324831
Q324880
Q324829
JQ704139
JQ705350
JQ704744
JQ704894
JQ703268
JQ704882
JQ702566
JQ706010
JQ704309
JQ702529
JQ703357
JQ703254
EU600348
GU797136
JQ704913
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JQ702763
JQ703838
JQ705709
JQ703500
JQ702455
HG00138
HG00353
JQ705126
JQ704159
JQ705482
JQ702527
JQ701966
JQ703941
AY738975
HM027898
GU122983
HM625678
JQ704589
JQ702848
JQ702028
JQ704810
JQ703848
JQ704709
JQ704636
JQ704551
JQ704446
JQ704407
JQ701873
GU724771
JQ702709
JQ704086
JQ702881
EU200237
EU219920
JQ324753
AY195775
JQ702359

JQ703364
JQ703443
JQ702458
JQ704200
JQ705367
JQ703634
NA20792
NA20526
NA20509
NA12717
HG00361
JQ705011
JQ704784
HM119592
FJ801039
JQ704289
JQ702114
JQ704003
Q324839
Q324886
NA12812
Q324799
Q324649
JQ705845
JQ705836
JQ703457
JQ705231
JQ704881
JQ704402
JQ704624
JQ704454
JQ703337
HG01519
HG01167
JQ705239
Q702409
JQ704486

JQ702703
HQ284163
HQ184065
Q324924
Q324850
JQ324755
ING03189
HMO060309
FJ156761
JQ703705
JQ703611
HG00232
JQ406575
JQ704872
JQ703411
HQ659690
KC911510
KC911318
KC911297
KC911283
KC911277
EU600345
JQ704085
JQ703112
JQ701861
JQ704203
Q702415
JQ705678
HQ658466
JQ324714
Q702401
JQ703346
IN899290
KJ856786
JQ704980
JQ704914
IN903384



JQ705958
JQ702575
Q324643
Q324521
FJ236983
JQ704516
NA12890
HG00372
HG00159
Q044904
JQ704511
FJ460548
GU797829
JQ705125
JQ702474
JQ705205
JQ704141
JQ705306
JQ704525
1Q704317
JQ702535
JQ703238
HQ287891
JQ704223
Q704301
JQ702698
FJ348176
EU979418
JQ704243
JQ703419
JQ703428
Q704927
JQ705533
JQ703683
JQ702234
JQ703135
JQ705993

HQ661844
HQ659848
NA20768
AY738972
JQ705169
JQ704612
HM589042
JQ704838
JQ704050
JQ703759
JQ702753
JQ702650
JQ702639
JQ702101
EF177447
Q324542
JQ704502
HQ287892
JQ704536
1Q704245
JQ704204
JQ704106
JQ703735
Q324867
1Q702182
JQ702008
JQ703274
JQ701830
HG00135
EU747355
JQ702174
JX885690
HG00180
JQ704117
Q702405
EU130562
HG00381

HG00310
HM775496
EU687746
AY339424
HG00378
HG00269
AY339425
AY339423
AY339422
JQ703616
JQ703424
AY495190
JQ702198
NA11920
JQ704265
JF326185
AY495189
JQ704413
JQ703901
Q702602
JQ705764
JQ705763
JQ705654
JQ705048
JQ704601
JQ704575
JQ704880
JQ704257
JQ703869
JQ703814
JQ703472
AY495191
JQ703315
FJ188716
JQ702377
Q702226
EU215517

AY495193
IN202726
AY495194
AY495192
AY495188
EF449507
Q324569
HQ588357
JQ703518
JQ702187
JQ704943
JQ704877
JQ704593
JQ704507
JQ701950
JQ701888
JQ704091
JQ703563
JQ704312
JQ703450
JQ703052
EU935845
JQ703537
JQ702751
JQ702598
NA20535
HQ659685
HQ287893
HQ114262
EU597524
EU369376
EU200235
Q324876
JQ703925
HG00342
JQ701944
HG00380
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JQ703758
KF052033
KC121273
HQ842871
EU130942
HQ659701
JQ703384
JQ705311
FJ460544
EF177446
JQ705235
JQ324590
AY738976
AY495117
JQ701931
EU074158
JQ703525
EF177425
HQ325738
AY339412
JQ703305
JQ704852
Q324641
JQ703922
Q324565
JQ705296
JQ703399
JQ704731
AY738980
EF526076
JQ324576
JQ704659
AY495112
JQ704414
HQ703482
AY495147
JQ703143

JQ705756
JQ705649
JQ704481
AY738973
JQ703351
EU828774
AY738981
JQ705395
FJ719305
FJ719302
JQ703388
Q702102
JQ705052
AF381993
JQ704391
JQ704954
Q324732
JQ704849
JF825889
DQ523641
JQ324523
DQ523681
JQ705448
JQ705876
Q324709
HG00182
KC911565
HG01786
JQ898578
EU597492



Piiloha €. 3: Protokol izolace bukalnich stért pies kolonky QIAquick PCR Purification Kit

V 1,5ml zkumavce se nachazi kartacek s bukalnim stérem ponotfeny do Iml lyza¢niho roztoku

(sloZeni: 50mM Tris pH 8,0; 50mM EDTA; 50mM Sachardza; 100mM NaCl; 1% SDS )

Pfiprava roztoku:

Lyzaéni roztok (100 ml)

Do kadinky  1,71g sacharozy
0,58g NaCl
1g SDS (sodium dodecil sulfat)
10ml 0,5M Tris ph 8.0
10ml 0,5M EDTA ph 8.0
Doplnit do 100ml H,O

Postup izolace:

1)
2)
3)
4)
5)

6)

7)
8)

9)

Pustit inkuba¢ni box na 60 °C.

Vortexovat vzorky 1 minutu.

Odsét 200 pl a pienést do sterilni zkumavky (1,5 — 2ml).

Pridat 1000 pl extrakéniho pufru PB a zvortexovat.

Inkubovat pii 60°C 1 hodinu s michanim (200 ota¢ek/minuta) a stocit na centrifuze (1
min,12 000g).

Supernatant pfenést na dvakrat do kolonky a stoCit na centrifuze (1,5 min 12 000g).
Nejprve pienést 700 pl supernatantu, sto¢it na centrifuze (1,5 min 12 000g), vylit a osusit
okraje zkumavky. Podruhé pienést 500 pl supernatantu, sto¢it na centrifuze (1,5 min
12 000g), vylit a osusit okraje zkumavky.

Ptidat 200 pl extrakéniho pufru PB, sto¢it na centrifuze (1,5 min 12 000g) a vylit.

Piidat 700 pl proplachovaciho pufru PE s etanolem a stoéit na centrifuze (1,5 min
12 000g).

Vylit kolonku, osusit okraje, stoéit na centrifuze (3 min 12 000g), znovu vylit a nechat

v boxu v priivanu, aby se odpafil zbyly etanol.

10) Vyménit zkumavku, nanést na membranu kolonky 40 ul elu¢niho pufru EB zahtatého na

37°C, inkubovat 5 minut a stocit na centrifuze (1,5 min 12 000g).

11) Vyhodit kolonku a zkumavku s DNA skladovat v mrazéku.

95



Priloha ¢. 4: Nespecificka amplifikace DNA kitem Illustra Ready-To-Go GenomiPhi V3 DNA
Amplification Kit

1)

2)
3)
4)

5)
6)

7)

Do 9 ul deionizované vody pridat 1 pl 10 ng templatové DNA. Pokud je koncentrace
templatové DNA niz§i/vyssi nez 10 ng/ul mize byt pouzity vyss§i/niz§i objem templatové
DNA. Celkovy objem DNA plus vody by mél byt rovny 10 pl.

Ptidat 10 pl 2krat Denaturacniho pufru.

V termocycleru zahtat na 95°C po dobu 3 minut (denaturace) a posléze schladit na 4°C.
Nanést 20 pl denaturovaného DNA templatu do jednotlivych jamek ptilozeného stripu
obsahujicich komponenty pro DNA amplifikaci a zaviit vickami. Tuto manipulaci provadét
na led nebo chladici destiéce.

Inkubovat stripy se smési v inkuba¢nim boxu na 30°C po dobu 1,5 hodiny (amplifikace).

V termocycleru zahiat na 65°C po dobu 10 minut (inaktivace DNA polymerazy) a posléze
schladit na 4°C.

Skladovat pii teplote -20 °C.
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Piiloha €. 5: Primery P1-P24 pro celogenomové sekvenovani, upraveno Mgr. Eliskou Podgornou
podle Gonder et al. 2007

nazev teplota nasedani fragment podle

primeru sekvence (5'->3) primerd [°C] [CRS velikost [bp]

P1F CTCCTCAAAGCAATACACTG 592

P1R TGCTAAATCCACCTTCGACC 58 1430 839
P2F CGATCAACCTCACCACCTCT 1226

P2R TGGACAACCAGCTATCACCA 58 2026 801
P3F GGACTAACCCCTATACCTTCTGC 1830

P3R GGCAGGTCAATTTCACTGGT 58 2688 859
P4AF AAATCTTACCCCGCCTGTTT 2480

P4R AGGAATGCCATTGCGATTAG 58 3365 886
P5F TACTTCACAAAGCGCCTTCC 3150

P5R ATGAAGAATAGGGCGAAGGG 58 3980 831
P6F TGGCTCCTTTAACCTCTCCA 3777

P6R AAGGATTATGGATGCGGTTG 58 4679 903
P7F ACTAATTAATCCCCTGGCCC 4466

P7R CCTGGGGTGGGTTITTGTATG 58 5443 958
P8F CTAACCGGCTTTTTGCCC 5238

P8R ACCTAGAAGGTTGCCTGGCT 58 6050 813
POF GAGGCCTAACCCCTGTCTTT 5835

PO9R ATTCCGAAGCCTGGTAGGAT 58 6661 827
P10F CTCTTCGTCTGATCCGTCCT 6450

P10R AGCGAAGGCTTCTCAAATCA 58 7334 885
P11F ACGCCAAAATCCATTTCACT 7129

P11R CGGGAATTGCATCTGTTTIT 58 8114 986
P12F ACGAGTACACCGACTACGGC 7908

P12R TGGGTGGTTGGTGTAAATGA 58 8816 909
P13F TTTCCCCCTCTATTGATCCC 8602

P13R GTGGCCTTGGTATGTGCTTT 58 9416 815
P14F CCCACCAATCACATGCCTAT 9211

P14R TGTAGCCGTTGAGTTGTGGT 58 10149 939
P15F TCTCCATCTATTGATGAGGGTCT 9967

P15R AATTAGGCTGTGGGTGGTTG 58 10858 892
P16F GCCATACTAGTCTTTGCCGC 10653

P16R TTGAGAATGAGTGTGAGGCG 58 11511 859
P17F TCACTCTCACTGCCCAAGAA 11295

P17R GGAGAATGGGGGATAGGTAT 58 12095 801
P18F TATCACTCTCCTACTTACAG 11929

P18R AGAAGGTTATAATTCCTACG 51 12793 846
P19F AAACAACCCAGCTCTCCCTAA 12551

P19R TCGATGATGTGGTCTTTGGA 56 13526 976
P20F ACATCTGTACCCACGCCTTC 13319

P20R AGAGGGGTCAGGGTTCATTC 56 14287 950
P21F GCATAATTAAACTTTACTTC 14081

P21R AGAATATTGAGGCGCCATTG 51 15017 937
P22F TGAAACTTCGGCTCACTCCT 14837

P22R AGCTTTGGGTGCTAATGGTG 58 15997 1161
P23F TCATTGGACAAGTAGCATCC 15792

P23R GAGTGGTTAATAGGGTGATAG 58 31 809
P24F CACCATTCTCCGTGAAATCA 16400

P24R AGGCTAAGAGTTTTGAGCTG 58 794 964
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Piiloha €. 6: Purifikace PCR fragmentl ptes kolonky QIAquick Purification Kit

1)
2)
3)
4)

5)

6)

Pidat k 25 pl PCR produktu 125 pl extrakéniho PB pufru a promichat pipetou.

Tuto smés prenést do kolonky, sto¢it na centrifuze (1,5 min., 12 000g) a kolonku vylit.
Piidat 730 pl proplachovaciho pufru PE setanolem a stoCit na centrifuze (1,5 min,
12 000g).

Vylit kolonku, osusit okraje, stocit na centrifuze (3 min 12 000g), znovu vylit a nechat
v boxu v privanu, aby se odpafil zbyly etanol.

Vyménit zkumavku, nanést na membranu kolonky 30 pl elu¢niho pufru EB zahtatého na
37°C, inkubovat 5 minut a stocit na centrifuze (1,5 min 12 000g).

Vyhodit kolonku a zkumavku s DNA skladovat v mrazéaku.
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Priloha ¢&. 7: Zastoupeni haploskupin podle HVS-I u africkych Fulbu a jejich sdileni

. . .| severovychodni . . . .
T s | T | Mk splig | S | o
100% 16129A-16148T-16168T-16172C-16187T-
16188G-16189C-16223T-16230G-16311C- 2 0,4 21 0 17
L0al'4 16320T
97,09% 16129A-16148T-16168T-16172C-16187T-
16188G-16189C-16223T-16230G-16278T- 1 0,2 1 0 0
L0al'4 16311C-16320T
88,9% 16111T-16129A-16148T-16168T-16172C-
16173T-16187T-16188G-16189C-16223T- 1 0,2 0 0 0
L0al'4 16230G-16256T-16311C-16320T
100% 16148T-16172C-16187T-16188G-16189C- 1 02 1 0 44
L0a2 16223T-16230G-16311C-16320T '
100% 16126C-16187T-16189C-16223T-16264T-
16270T-16278T-16293G-16311C 59 10,8 8 26 3
L1b
93,03% 16126C-16187T-16189C-16223T-16264T- 7 13 1 3 3
L1lb 16270T-16278T-16311C '
90,15% 16126C-16187T-16189C-16213A-16223T-
16260T-16264T-16270T-16278T-16293G- 25 4,6 1 1 0
L1b 16311C
96,43% 16093C-16126C-16187T-16189C-16223T- 44 81 0 1 1
L1lb 16264T-16270T-16278T-16293G-16311C '
86,27% 16126C-16187T-16189C-16223T-16264T- 5 04 0 0 0
L1b 16270T-16278T-16311C-16368C ’
91,85% 16126C-16170G-16187T-16189C-16223T-
16264T-16270T-16278T-16293G- 1 0,2 0 0 0
L1lb 16311C
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severovychodni

. Spolehlivost Fulboveé Fulbové : .. | severozapadni vychodni
Haploskupina urent Haplotypy (N=544) | (%) Af”\‘j;;]gé'z“y Afrika Affika
89,92% 16093C-16126C-16187T-16189C-16223T-
16255A-16264T-16270T-16278T-16293G- 1 0,2 0 0 0
L1b 16311C
90,39% 16069T-16093C-16126C-16187T-16189C-
16223T-16264T-16270T-16278T-16293G- 1 0,2
Llb 16311C 0 0 0
92,91% 16187T-16189C-16223T-16270T-16278T- 1 0.2
L1b 16293G-16311C ' 0 1 0
90,39% 16126C-16184T-16187T-16189C-16223T-
16260T-16264T-16270T-16278T-16293G- 1 0,2 0 0 0
Lib 16311C
89,25% 16126C-16187T-16189C-16223T-16264T-
16270T-16278T-16293G-16311C-16319A- 2 0,4 0 0 0
L1b 16352C
100% 16126C-16187T-16189C-16223T-16249A- 1 0.2 0 0 0
L1b 16264T-16270T-16278T-16293G-16311C '
92,88% 16189C-16223T-16264T-16270T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L1blal2b 16293G-16311C
100% 16126C-16187T-16189C-16223T-16239T- 1 0,2 0 2 0
L1b2 16264T-16270T-16278T-16293G-16311C
100% 16111T-16126C-16187T-16189C-16223T- 1 0,2 0 1 0
L1b2a 16239T-16270T-16278T-16293G-16311C
93,50% 16129A-16187T-16189C-16223T-16278T- 1 0,2 0 0 0
Lic 16311C-16360T
87,45% 16038G-16129A-16187T-16189C-16223T- 1 0,2 0 0 0
16256T-16278T-16284G-16293G-16294T-
Licld 16311C-16360T
91,77% 16093C-16183C-16189C-16215G-16223T- 1 0,2 0 0 0
16278T-16294T-16311C-16360T
L1lc3a
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severovychodni

aposapia | S N | P | Amessiag | st | e
100% 16129A-16180G-16189C-16215G-16223T- 1 0,2 0 0 0
L1c3alb 16278T-16294T-16311C-16355T-16360T
82,08% 16111T-16189C-16223T-16278T-16292T- 1 0,2 0 0 0
L2al 16294T-16309G
L2al 100% 16223T-16278T-16294T-16309G 1 0,2 3 13 8
L2al 95,56% 16189C-16223T-16278T-16294T-16309G 2 0,4 5 7 24
L2al 83,82% 16278T-16294T-16309G 1 0,2 0 0 0
L2al 88,64% 16223T-16278T-16284G-16294T-16309G 2 0,4 0 0 0
L2al1+143+@16309 93,90% 16189C-16223T-16278T-16294T 3 0,6 3 10 5
93,90% 16182C-16183C-16189C-16223T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L2al1+143+@16309 16294T
L2a1+143+@16309 93,90% 16183C-16189C-16223T-16278T-16294T 2 0,4 0 2 0
L2a1+16189 100% 16189C-16192T-16223T-16278T-16294T- 3 0,6 6 8 14
(16192) 16309G
L2al1+16189 85,62% 16093C-16173T-16189C-16192T-16223T- 1 0,2 0 0 0
(16192) 16278T-16294T-16309G
L2a1+16189 92,32% 16189C-16192T-16223T-16245G-16278T- 1 0,2 0 0 0
(16192) 16292T-16294T-16309G
L2al1+143+16189 84,76% 16192T-16223T-16278T 1 0,2 0 0 0
(16192)+@16309
93,13% 16086C-16223T-16278T-16286T-16294T- 1 0,2 0 0 0
L2ala2 16309G
91,93% 16092C-16223T-16278T-16286T-16294T- 1 0,2 0 0 2
L2ala2 16309G
L2ala2 100% 16223T-16278T-16286T-16294T-16309G 3 0,6 1 2 4
100% 16193T-16213A-16223T-16239T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L2alc2a 16294T-16309G
96,38% 16189C-16223T-16278T-16290T-16294T- 1 0,2 0 0 2
L2alc3al 16309G
L2alc3b 88,30% 16223T-16278T-16355T 3 0,6 0 0 0
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losapia | I ol | Flioe | Mkl | et | e

95,33% 16093C-16189C-16192T-16223T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L2all3 16294T-16309G-16357C

94,66% 16189C-16223T-16229C-16234T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L2a2'3 16291T-16294T-16311C

89,95% 16067T-16183C-16189C-16223T-16229C- 1 0,2 0 0 0
L2a2'3 16278T-16291T-16294T-16311C

86,81% 16136C-16189C-16223T-16229C-16270T- 1 0,2 0 0 0
L2a2'3 16278T-16291T-16294T-16311C

89,29% 16075C-16114A-16129A-16213A-16223T- 3 0,6 0 0 0
L2b 16278T
L2b1 94,96% 16114A-16213A-16223T-16278T-16362C 2 0,4 0 0 0

93,99% 16114A-16129A-16213A-16223T-16278T- 23 4,2 0 1 0
L2bla 16294T-16355T-16362C

92,48% 16114A-16129A-16213A-16223T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L2bla 16355T-16362C-16368C

89,14% 16114A-16213A-16223T-16278T-16294T- 1 0,2 0 0 0
L2bla 16355T-16362C

93,99% 16086G-16114A-16129A-16213A-16223T- 1 0,2 0 0 0
L2bla 16278T-16294T-16355T-16362C

84,55% 16114A-16129A-16213A-16223T-16278T- 1 0,2 0 0 0
L2bla 16294T-16355T-16362C-16365T
L2c1 95,50% 16223T-16278T-16311C-16318G 1 0,4 0 0 0
L2c1 86,75% 16189C-16223T-16261T-16278T-16318G 2 0,2 0 0 0

100% 16111A-16145A-16155T-16184T-16223T- 1 0,2 0 0 0
L2e 16239T-16278T-16292T-16355T

100% 16111A-16145A-16184T-16223T-16239T- 6 1,1 0 0 1
L2e 16278T-16292T-16355T
L3b 100% 16124C-16223T-16278T-16362C 47 8,6 9 4 8
L3bla+@16124 89,56% 16093C-16223T-16278T-16362C 81 14,9 0 0 1
L3bla+@16124 85,71% 16093C-16223T-16278T-16311C-16362C 2 0,2 0 0 0
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lodapin | SPIos ol | Pl | iy | o | i
L3bla+@16124 100% 16223T-16278T-16362C 9 1,7 2 1 2
L3bla+@16124 85,11% 16093C-16189C-16223T-16278T-16362C 1 0,2 0 0 0
L3bla+@16124 83,60% 16093C-16129A-16223T-16278T-16362C 2 0,4 0 0 0
L3bla+@16124 93,10% 16189C-16223T-16278T-16362C 1 0,2 1 0 0
L3bla+@16124 93,10% 16189C-16223T-16278T-16358G-16362C 1 0,2 0 0 0
L3bla+@16124 89,56% 16093C-16223T-16278T-16333G-16362C 1 0,2 0 0 0
L3bla+@16124 81,73% 16223T-16240G-16278T-16362C 1 0,2 0 0 0
L3bla+@16124 89,56% 16093C-16223T-16249A-16278T-16362C 2 0,4 0 0 0
91,37% 16086C-16124C-16223T-16278T-16311C- 2 0,4 0 0 0
L3bla3 16362C
L3bla9 100% 16051G-16223T-16278T-16362C 3 0,6 0 0 0
L3b2a 100% 16124C-16189C-16223T-16278T-16362C 2 0,4 1 2 0
L3b3 100% 16048A-16124C-16223T-16278T-16362C 1 0,2 0 0 0
L3d 100% 16124C-16223T 1 0,2 0 0 2
L3d 79,02% 16051G-16124C-16223T-16304C 2 0,4 0 0 0
L3d 86,11% 16124C-16223T-16320T 1 0,2 0 0 0
L3d 79,02% 16124C-16153A-16223T-16291T 1 0,2 0 0 0
L3dlal2 93,49% 16124C-16223T-16319A-16362C 19 3,5 0 0 0
L3d1al2 83,53% 16124C-16223T-16293G-16319A-16362C 1 0,2 0 0 0
L3d1al'2 79,30% 16124C-16223T-16263G-16300A-16319C 1 0,2 0 0 0
L3d1al'2 100% 16124C-16223T-16319C 1 0,2 1 0 27
L3d1b3a 89,67% 16124C-16223T-16256T-16294T 1 0,2 0 0 0
L3dlc 100% 16124C-16166G-16223T 3 0,6 0 2 0
L3d1d 100% 16124C-16223T-16256T-16368C 3 0,6 1 0 2
L3el 87,92% 16086C-16223T-16327T 1 0,2 0 0 0
L3el 70,77% 16037G-16111T-16167T-16223T-16327T 3 0,6 0 0 0
L3el 84,79% 16178T-16223T-16327T 1 0,2 0 0 0
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o | A s | e | TS sompan |
L3el 83,92% 16124C-16223T-16327T 1 0,2 0 0 0
L3eld 90,17% 16176T-16223T-16266T-16327T 1 0,2 0 0 0
L3elg 79,79% 16093C-16172C-16186T-16223T-16327T 1 0,2 0 0 0
L3e2 100% 16223T-16320T 2 0,4 2 4 1
L3e2alb2 100% 16223T-16311C-16320T 1 0,2 0 1 0

95,43% 16172C-16189C-16223T-16311C-16320T- 1 0,4 0 0 0
L3e2b 16358G

78,07% 16172C-16189C-16223T-16239T-16302G- 1 0,2 0 0 0
L3e2b 16320T
L3e2b 100% 16172C-16183C-16189C-16223T-16320T 4 0,7 0 1 2

93,56% 16172C-16183C-16189C-16223T-16320T- 1 0,2 0 0 0
L3e2b 16362C

77,70% 16172C-16189C-16209C-16223T-16234T- 1 0,2 0 0 0
L3e2b 16311C-16319A-16320T

85,50% 16172C-16183C-16189C-16223T-16259T- 2 0,4 0 0 0
L3e2b 16320T

75,76% 16150T-16172C-16189C-16223T-16224C- 2 0,2 0 0 0
L3e2b 16320T
L3e2b 86,90% 16172C-16189C-16223T-16284C-16320T 1 0,2 0 0 0

93,56% 16172C-16183C-16189C-16223T-16320T- 1 0,2 0 0 0
L3e2b 16361T-16362C-16364T
L3e5 89,15% 16041G-16192T-16223T 1 0,2 0 0 0
L3e5 100% 16041G-16223T 3 0,6 2 23 4
L3e5 92,78% 16041G-16192A-16223T 1 0,2 0 0 0
L3flb 100% 16209C-16223T-16311C 1 0,2 3 5 17
L3flb 93,20% 16189C-16209C-16223T-16311C 1 0,2 0 0 0
L3f1b+16292 100% 16209C-16223T-16292T-16311C 2 04 7 4 18
L3f3 90,73% 16176T-16209C-16223T 1 0,2 0 0 0

90,78% 16093G-16223T-16287A-16293T-16301T- 1 0,2 0 1 0
L4b2 16311C-16355T-16362C
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lodapin | SPIos ol | Pl | iy | o | i
M18 79,0% 16124C-16223T-16278T- 16318T 1 0,2 0 0 0
M2 88,0% 16223T-16274A-16278T 1 0,2 0 0 0
D4j7 75.35% 12g2§g-16223T-16264T-16278T-16343G- 1 0.2 0 0 0
D4b2al 83,4% 16093C-16223T-16278T-16355T-16362C 1 0,2 0 0 0
Elb+16261 89,8% 16223T-16261T-16278T-16362C 1 0,2 0 0 0
HVO0 100% 16298C 2 0,4 21 25 0
H2a2al - - 3 0,6 144 278 4
H3p 81,7% 16145A-16222T 21 3,9 0 2 0
H3p 69,9% 16145A-16167T-16222T 1 0,2 0 0 0
H7h 73,3% 16124C-16213A 1 0,2 0 0 0
U3 74,2% 16093C-16260T-16343G 1 0,2 0 1 0
USbh1blb 100% 16189C-16192T-16270T-16320T 11 2,0 0 0 0
Ubala 100% 16172C-16189C-16219G-16278T 1 0,2 4 18 8
X2h 100% 16189C-16278T 1 0,2 5 0 0
M51/L.2 100% 16223T-16278T 36 6,6 1 2 0
M51/L.2 80,5% 16214T-16223T-16278T 1 0,2 0 0 0
M51b1/ L2°3°4°6 100% 16223T-16278T-16311C 1 0,2 0 0 0
M51b1/ L2°3°4°6 85,9% 16192T-16223T-16278T-16311C 1 0,2 0 0 0
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