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ABSTRAKT

Populacné-geneticka studie byla provedena na 188 nepiibuznych jedincich z 5 sahelskych
populaci. Pomoci 16 polymorfnich Alu inzerci byl studovdn vztah pasteveckych Fulbl
k usedlym populacim rtzného jazykového pozadi a rizného geografického ptivodu. Tato
bialelickd multilokusovd data byla vhodnd i k aplikaci bayesidnského klastrovaciho
piistupu. Byla zjiSténa divergence Fulbli od usedlych populaci zdpadoafrického sahelu
(Kassenli a Mossii) a podobnost s vychodoafrickymi Somadlci. V kontextu dosud
ziskanych genetickych dat je mozné interpretovat tyto vysledky jako moZny doklad
saharského ptvodu fulbské diaspory, k niZ doslo v souvislosti s vysychdnim Sahary pted
6 000 lety. Po ptivodni migraci této pastevecké populace do zdpadni Afriky muselo ovSem
dochdzet kintegraci pievazné Zen (genovému toku mtDNA) z lokdlnich zdrojt.
Songhajskd populace vykazovala na rozdil od fulbské signédl recentniho miSeni, které

odpovid4 jazykovym a historickym zavérim.
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ABSTRACT

The population genetic study was carried out on 188 unrelated individuals from 5
populations of the Sahel. Relationships of nomadic Fulani to sedentary populations of
different linguistic backgrounds and geographic origins were inferred from 16 polymorphic
Alu insertions. Bayesian clustering approaches could be applied due to biallelic multilocus
nature of the data. Fulani were shown to be divergent from neighbouring sedentary
populations (Kassena and Mossi) and similar to Somali of East Africa. In context of
already published genetic data, these results could be interpreted as Saharan origin of
Fulani diaspora that was caused by Sahara drying out around 6 000 BP. After this initial
migration of nomads to West Africa, a primarily female gene flow (integration of females)
must have influenced the Fulani population. In contrast to Fulani, Songhai have shown a

signal of recent admixture in concordance with historical and linguistic assumptions.
KEY WORDS

Alu insertions, Fulani, population genetics, Sahel
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Uvop
Metody populac¢ni genetiky se v soucasnosti rozviji velmi rychlym tempem. Data ziskani
badateli jsou ve velké vétSin€ publikovana i s ¢ldnky a jsou vytvéareny rozsahlé databéaze
markertl riznych druhii. Zaroven se zlepSuji a zrychluji metody zisku dat. To umoZiuje
velmi rychlé rozSifovani datasetli a tim padem i otazek, které mohou zodpovédét. Tak se
postupné stdvd rozhodujicim faktorem schopnost zpracovédvat a interpretovat velkd

mnoZstvi dat, nikoliv je jen ziskavat.

V minulosti se kladl diiraz predevS§im na vyuZiti uniparentdlnich haplotypd (v prvni fadé
z divodu absence rekombinace v jejich dédi¢nosti). Nicméné s pokrokem laboratornich i
analytickych metodologii se v soucasnosti dostava do poptedi i SirSi vyuziti autozomdlnich
genotypil. Uniparentdlni markery vSak stdle maji velky vyznam a umoziuji specificky
ndhled do historie jednoho pohlavi, zatimco ty autozomdlni zase umoZiuji pracovat
s populaci jako celkem. Za nejperspektivnéjsi oblast populacné genetického vyzkumu jsou
povazovany celogenomové studie, diky kterym lze zpracovavat velké procento lidského

genomu. Kromé velké analytické narocnosti jsou vsak studie tohoto druhu také stile velmi

nakladné.

Pomérné dobrou aproximaci (miniméln€ co se ty¢e metod analyzy dat autozomédlniho
charakteru) jsou studie polymorfismt Alu inzerci. Ty se v populaéni genetice vyuZivaly jiz
delsi dobu, svého potencidlu ale dosahuji az s dostateCnym rozvojem vypocetnich
moznosti. Jde pfedev§im o metody vypoctu populacni inference zalozené na modelu a tim
paddem na podminéné (bayesidnské) pravdépodobnosti. Tyto metody dosud takika nebyly
v Ceskych laboratofich na lidskou populaéni genetiku aplikovany (a¢ naptiklad v zoologii

uz je tento piistup dobte etablovan).

Ptes ptfinosnost téchto novych pfistupt, je vSak nutné neodprostit analyzu od samotného
predmétu studia, od samotnych studovanych populaci a dosud ziskanych znalosti o nich.
Biologickda antropologie se jiz dlouhou dobu zabyva také kulturnimi, ekologickymi,
socidlnimi, lingvistickymi a historickymi aspekty, které mohou byt pro interpretaci

vysledkt studia popula¢ni genetiky lidskych populaci relevantni.



1. AFRIKA

1.1 PRIRODNI PODMINKY

Afrika je druhy nejvétsi kontinent svéta. Zabird 30 miliént km?, coZ je asi 20 % procent
pevninského povrchu Zemé. Sidli zde okolo 965 miliénii obyvatel a 40 % z nich Zije
v oblastech s nedostatkem vody (UNEP 2008). Patii k ni fada ostrovi (napt. Madagaskar),
celkové jde ale o pomérn€ jednolity kontinent s pomérné madlo clenitym pobifezim.
Kontinenty v¢etné Afriky geologicky vznikaly posunem zemskych desek. Tyto procesy ale
stale pokracuji a vyznamné se projevuji napiiklad ve vychodni Africe tektonickym zlomem
zpusobenym oddélovanim africké a arabské litosférické desky (s ¢imz souvisi také vznik
Velké ptikopové propadliny). Afrika je obklopena ze zapadu Atlantickym oceanem a ze
severu jeho vybézkem, Stftedozemnim moiem. Z vychodu pak Afriku omyva Rudé moie a
pokracujici Indicky ocedn. Klimatické vykyvy na Zemi se samoziejmé tykaly i tohoto
kontinentu. Proto i doby ledové (glacidly), které posouvaly hladinu moii a ovliviiovaly
vegetaci skrze zmény srazkového rezimu, vyrazné zasahly 1 Afriku (Monroe and Wicander

2008). V kontextu tropickych a subtropickych oblasti se nazyvaji pluvidly.

Vzhledem ke své rozloze zahrnuje Afrika fadu v zdsad¢ horizontdlnich podnebnych pasi, v
jejichz dusledku zde panuji rtiznorodé ptfirodni podminky. Jedno z moZnych ¢lenéni na

geograficko-podnebné zény piedstavuje Reid (2011):
1. sttedozemni pobfezni pas s riznou Sitkou (ve své zapadni Casti zvany Maghreb);
2. Sahara (nejvétsi poust’ svéta a prirozend hranice oddélujici subsaharskou Afriku);
3. z6na udoli Nilu (pfirozeny saharsky koridor limitovany udolim feky);
4. sahelo-sidanska zéna (zvana také ,,pdsmo savan‘);
5. destny les v nizsich polohdch okolo rovniku (druhy nejveEtsi na svete);
6. Etiopska vysocina (drodné centrum civilizaci, vychodné¢ suchd somélskd panev);

7. ndhorni ploSina vychodni Afriky (suché, ale irodné mezi Velkymi jezery);

8. jizni Afrika (chladngj$i podnebi, typicky je vétsi kontrast ro¢nich obdobf).



1.2 SOCIALNE-HISTORICKY KONTEXT

Zpusob Zzivota Africant byl vzdy zdvisly na pfirodnich podminkéch, které se
v jednotlivych obdobich pravéku mohly vyrazn€ ménit. Opomeneme-li severni ¢ast Afriky
(kterd se vzdy spiSe fadila ke Stfedomoii), je zajimavym rysem subsaharské Afriky jeji
pomérné velkd izolovanost. Sousedi totiZ s jinymi kontinenty pravé pouze na severu a tento
sever je od zbytku Afriky oddélen velkou saharskou pousti. Vzhledem k nizké Clenitosti

pobiezi neméla ani lodni doprava podminky pro vyvoj (Reid 2011).

Populacni struktura Afriky byla po dlouhou dobu podminéna predev§im schopnostmi
populaci vyrovnat se s nepfiznivymi piirodnimi podminkami a nemocemi, které
decimovaly fadu oblasti. Izolovanost Afriky skoncila kolem 18. stoleti v disledku kontaktu
s misiondfi a otrokdfi. Otrokarstvi pravdépodobné umoznilo AfriCaniim postupny kontakt
s evropskymi nemocemi, takZe nedoSlo k takové decimaci populace jako v Americe.
Obchod otroky vSak m¢l obrovské dopady na AfriCany nejen z humanitdrniho hlediska.
odlivem obyvatel nabourdan (Iliffe 2001). Nelze také opomenout dusledky kolonidlniho
obdobi na uspotfddini ndrodti v Africe (ndsilné pfesuny obyvatel, zamezeni pfirozenym
migracim, rozdéleni do spravnich jednotek nerespektujicich ptivodni politickd usporddani

atd.).

Afrika méla pomérné nizkou hustotu osidleni predevSim kviili nemocem a nevhodnym
pfirodnim podminkdm v centrdlnich zénidch (na severu a na jihu jsou podminky
ptiznivé;si). Jeji velké ¢asti byly dlouhodobé neobydlené, coz znesnadiiovalo kontakty i
vramci kontinentu. Je zajimavé, Ze tento nedostatek obyvatel ovliviioval africkd
spolecenskd uspofddani a diraz v nich byl Casto kladen na ptibuzenstvi a piibuzenska

naslednictvi (Reid 2011).

Africké populace se vytvarely béhem velmi dlouhého obdobi. Afrika je totiZ z fady divoda
povazovana za ,.kolébku lidstva®, a pokud je tomu tak, populace se zde nutné vyvijely po
delsi dobu nez v jinych Castech svéta (Leakey 1994). Velmi podstatnym demografickym
faktorem je také zména z lovecko-sbéracské obZivy smérem k pastevectvi a zemédé&lstvi,
obvykle provdzena populacni explozi. Pfi studiu africké prehistorie dochdzi v tomto ohledu
k problémim, protoze byla dlouhodob¢é snaha doklddat tuto zménu obdobné, jak je

doloZena v prehistorii Evropy. To se obzvlasté tyka tzv. neolitického balicku (kombinace
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technologickych inovaci, které by se mély objevit ve stejnou dobu a spole¢n¢ dokladat
zem&délstvi). K africkym ndlezim je nutné pfistupovat interpretacné nezdvisle, vzdyt
napiiklad ani ndlez keramiky nebo zrnotérek nemusi nutné¢ znamenat zeméd€lskou
produkci neolitického charakteru. Zpusoby Zivota se totiz v Africe v urcitych oblastech
pravdépodobné menily a zména k zemédé€lstvi nemusela byt ani uplna, ani stala (Casey

2005).

Technologické rozdily mezi severni Afrikou a oblastmi na jih od Sahary byly velmi
vyrazné az do kolonidlniho obdobi, kdy byla fada z nich kulturnim vyvojem smazana.
Soupis nejvyznamnéjsich rozdili uvadi napiiklad Reid (2011). V severni Africe se na
rozdil od ostatnich oblasti vyuZival pluh. Na jih od Sahary bylo naopak dominantni
vyuzivani motyk, coZ neumoziovalo takovou vytéZnost pidy a ndslednou populacni
expanzi, ale diky tomu pluh nezptisoboval v tenké vrstvé trodné piidy erozi a zeméd¢€lstvi
bylo dlouhodob¢ udrzitelné. Vyjimkou z tohoto trendu byla ndhorni ploSina v dnesSni
Etiopii, kde byl pluh zndm. Béhem c¢asu vSak doslo k vytvoreni efektivniho zeméed€lstvi i
v neékterych jinych oblastech. Piikladem mohou byt po generace zurodnovand terasovita

pole ve vyssich polohach Cadské panve (Cerny 2006).

DalSim dtlezitym rozdilem je také vyuZzivani kola v severni Africe, které se naopak na jihu
nedostatkem taznych zvitat v oblastech postizenych spavou nemoci pfendSenou mouchou
tse-tse. Toto omezeni dopravy mélo velké diisledky pro obchod a rozsifovani technologii

(Iliffe 2001).
1.3 ZDROJE HISTORICKYCH INFORMACI V AFRICE

Jeden z nejcastéji zminovanych divodu, pro¢ Afrika fascinuje, je jeji ohromna kulturni a
spoleCenskd variabilita. AC vnéjSi zdsahy v poslednich staletich znacn€ pozménily jejich
charakter, 1ze v nich spatfovat odraz historie daleko starSi. Africkd historie je vSak velmi
mladou akademickou disciplinou a mad za sebou fadu desetileti, kdy byla vyuZivana
ucelové (politicky, nacionalisticky i rasisticky), a to jak v samotné Africe, tak mimo ni.
Korektni a objektivni pfistup je proto velmi dileZity. ZneuZivani africké historie je do
ur¢ité miry podminéno pomérné limitovanymi zdroji moznych historickych informaci.
Rozriznéni takovych zdroji (napiiklad o informace biologické) je tedy pro jeji poznani

vysoce piinosné.
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Duraz pfi ziskdvani informaci o historii Afriky je kladen na studium hmotné kultury
pomoci archeologie a rovnéz jsou znacné vyuzivany lingvistické prace. To z toho divodu,
Ze jen malo africkych spoleCnosti (s vyjimkou arabského severu a Etiopské vysociny)
disponuje vlastnimi pisemnymi prameny z piedkolonidlniho obdobi. Jednou z vyjimek jsou
sttedostidanské kroniky (kroniky f$e Bornu a nékterych hauskych mést) (Cerny 2006).
Také jsou vyuZiviny zdroje psané arabskymi cestovateli, které se objevuji uz od
stoleti je mozné pro studium africké historie vyuzivat kolonidlnich zdznamu. Dulezita je

také ve 20. stoleti zaznamendvand ustni tradice domorodych populaci (Reid 2011).

Nicméné vSechny tyto historické zdroje maji sva uskali, kterd je nutné bréat v potaz, a
nejvhodnéjSim piistupem je jejich kombinace, nikoliv naduzivani jednoho zdroje. Pisemné
prameny mohou byt casové vzdalené soucasnosti a naptiklad divody, pro¢ byly napsany,
nemusi byt zcela jasné, a¢ mohou vyznamné ovliviovat celé vyznéni. Nékdy hraji roli také
pfedsudky autora a snaha o ozvlastnéni textu pro ¢tendie a z toho vyplyvajici fabulace.
Podobné faktory ovliviiujyi i dstni tradici, kterd se pfeddva z generace na generaci, a

subjektivni vlivy se zde tedy stupnuji (Phillipson 2005; Reid 2011).

Lingvistika je rovnéZ povaZovdna za dileZity zdroj informaci o africké historii. Obzvlasté
diive se ale nadhodnocovala jeji schopnost identifikovat mluvéi soucasného jazyka
v minulosti a rovnéZ ur¢eni casového ramce nebylo (a neni) bez problému. Soucasné etnika
se také t€zko identifikuji v archeologickém materidlu. Archeologii a lingvistiku rovnéz
charakterizuje pouze obecny ndhled do historie lidskych skupin, naptiklad je mozné
identifikovat kontakty mezi dvéma kulturné a jazykové odliSnymi skupinami, ale Casto je
obtizné zasadit takovy kontakt do kontextu (napiiklad zda Slo o obchodniky, dobyvatele ¢i
otroky). I u archeologie je nékdy pfesnd datace nélezli problematickd a je nesporné, Ze
Afrika diky svym pfirodnim podminkdm velmi Casto neumoznuje zachovéani velkého
mnozstvi artefaktd. Zélezi ovSem na regionu, zachovéni je pravdépodobnéjsi u ndlezl
z oblasti Sahary a sahelu v porovnani s kyselymi pidami tropickych lesti (Blench 2006;

Reid 2011).
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1.4 AFRICKE JAZYKY

Jazyky, kterymi se v kontinentdlni Africe dnes hovofi, 1ze rozdé&lit do 4 rodin, nilosaharské,
nigerokonzské, afroasijské a khoisanské (viz obr. 1). Jsou navzdjem tak odliSné, az se
uvadi, ze mezi sebou nemaji zZddny geneticky vztah (geneticky ve smyslu vyvojového
vztahu jazykl). Tii ztéchto rodin (nilosaharskd, nigerokonZskd a afroasijskd) maji
pravdépodobné centra v oblastech s ranymi centry intenzivniho sbéra¢stvi a mohly se tedy
roz§ifit jak populaéni expanzi, tak pfijetim jazyka okolnimi populacemi (Iliffe 2001).
Blench (2006) zpracoval jednu z vyznamnéjSich syntéz v africké lingvistické literatufe a

zde podany vycet jazykovych rodin pochdzi z této prace.

Jazykové rodiny

. afroasijska
D nilosaharska
|:| khoisanska
D nigerokonzska

Obr. 1 Rozsiteni africkych jazykovych rodin zpracované pro potieby genetickych studii

z mnoZzstvi lingvisticky zdroji (Campbell and Tishkoff 2008; Scheinfeldt et al. 2010b)

Khoisanska jazykova rodina je povazovana za nejstarSi na svété. Zahrnuje izolované a
rozptylené skupiny jihoafrickych lovct a sbéracti a také kmeny pastevcti, kteii v severnim
sméru zasahuji aZ do oblasti vychodni Afriky. Radi se k ni asi 70 jazykd, ale vnitini
klasifikace této rodiny zlstdva predmétem diskuzi. Tato rodina je totiz povaZovana za
nejproblematictéjsi v rdmci Afriky a je pozustatkem velmi bohaté a diverzifikované

skupiny (a nenf ani jisté, Ze dneSni khoisanské jazyky jsou vyvojové spojené).

v v e

Afroasijskych jazyki je vice nez 400 a vétSina z nich se pouziva v Africe. Nejrozsitenéjsi
jazyk této rodiny je arabstina, kterou se hovoii hojn¢ i mimo oblast Afriky (m4 stejny pocet

mluvéich jako ostatni afroasijské jazyky dohromady). Jazyk Hausli md druhy nejveétsi
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pocet mluvcich (25 miliént). Vnitini déleni této rodiny se lisi dle badatelil, ¢asto je vSak
Clenéna na jazyky omotské, kuSitské, Cadské, berberské, semitské a na staroegyptStinu.
Afroasijské jazyky pravdépodobné vznikly v oblasti dnesni Etiopie, odkud se na sever
dostaly jazyky semitské a berberské. KusSitské jazyky (které jsou dnes stile rozsiiené
v oblasti vychodni Afriky) daly podle nékterych ndzorti vzniknout jazykim cadskym
zapadni migraci. Jindy je spiSe oznacovdn za pravdépodobny severni (saharsky) pivod

¢adskych jazyka.

Velka vétSina jazykt zdpadni, ale i jizni Afriky patii do rodiny nigerokonzské. Jde o

vV,

nejpocetnéjsi africkou rodinu jazyka (ma pies 1500 jazykl). RozlozZeni této jazykové
vychodngjSich oblastech roz$iteni této rodiny je majoritni pomérné malo poc€etna bantuski
vétev (toto rozloZeni souvisi s bantuskou expanzi zminénou v ramci prehledu rozSifovani
subsistenc¢nich strategii, viz 2.2). Kordofanskd vétev nigerokonzské rodiny je od ostatnich
odd¢€lena nilosaharskymi mluv¢éimi a je tak zdrojem dohadil kolem geografické lokalizace
puvodniho centra nigerokonZskych jazyka (zda bylo v zdpadni Africe, v oblasti dne$niho

roz$iteni kordofanskych jazykt ve stfednim Siddnu nebo mezi témito dvéma oblastmi).

Nilosaharskd rodina (lokalizovand predev§im do centrdlni C¢éasti Afriky) je mozna
nigerokonzské ptibuznd. Jde pravdépodobné o nemladsi africkou jazykovou rodinu a byla
také nejpozdéji rozpoznand. Znamé nilosaharské jazyky jsou dinka, masajStina, nibijské
jazyky nebo tfeba kanurujStina (celkem jde o asi 80 jazykil). Pomérné¢ pozdé byly
k nilosaharskym jazyklim pfifazeny rovnéz songhajské jazyky. Nilosaharskd rodina je
charakteristickd vysokou fragmentaci (i uvniti jednotlivych vétvi). Jedna z verzi jejiho
rozsifovani pracuje s migraci z vychodu do oblasti Cadského jezera a odtud na sever na
Saharu (a na vychod do povodi Nigeru). Podobné jako u khoisanské, i u této rodiny se

predpoklada veétsi diverzita v minulosti.
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2. SAHEL

Sahel patii v Africe k velmi zajimavym oblastem z hlediska antropologického studia,
protoZe se nachdzi na kontaktu mezi kontrastnim severem a jihem a rovnéZ umoziuje
pohyb mezi vychodem a zdpadem. JiZz bylo ukdzano, Ze sahel funguje a fungoval jako
biokoridor (Cemy et al. 2007; Hassan et al. 2008; Tishkoff et al. 2009). Heterogenni raz

/////

situaci (at’ uz ptirodni, socidlni nebo biologickou) jednoduse charakterizovat.
2.1 PRIRODNI PODMINKY SAHELU

Sahel je oblast Afriky mezi Saharou a tropickymi deStnymi pralesy. Slovo ,,sahel® je
z arabského terminu bieh, protoZe tak tato oblast pusobila pro karavany na dlouhych
cestach pies Saharu pfipominajici obrovské poustni mote. Tento pés je asi 300-1100 km
Siroky (Monroe et al. 2005) a jeho geografickou lokalizaci dle Barker a Cross (1998) je
mozné vidét na obr. 7. Sahel je typicky polopoustni vegetaci, jejiZ rozsah i charakter se
sezonn¢ meéni. Jde o oblast travin prolinajicich se s pousti a s velmi omezenym vyskytem

spiSe osamélych stromti (Moseley 2008).

Vyvoj sahelské i saharské oblasti je dlouhodobé velmi studované téma, protoze klimatické
podminky této oblasti souvisi s globalnim oteplovanim (Dai et al. 2004). V soucasnosti se
zda, Ze bchem vyvoje Sahary existovaly minimalné 3 obdobi, kdy byla celd pokryta
travnatym porostem a v témZe obdobi se v sahelu objevovala i frakce lesa (Tjallingii et al.
2008). Na obr. 2 je mozno vidét, Ze jest¢ pied 10 000 lety byla Sahara obyvatelnou a
pomérné snadno prekrocitelnou oblasti (a toto obdobi jesté¢ n¢jakou dobu vyznivalo). Je
tedy jasné, Ze soucCasné podminky na sahelu a na Sahate neodpovidaji tomu, co bylo
v minulosti, a tato skute¢nost musi byt brdna v potaz i pfi interpretaci jakychkoli prament,

které se tykaji lidi, ktefi v této oblasti zili a Ziji.

Civilizacni centra v historické dobé¢ se v sahelské oblasti soustfedila kolem vodnich zdroj.
Ve stiedu sahelského pdsma umoznilo Cadské jezero rozvoj zemédélstvi a ovliviiuje i

klima jihu Sahary. Niger vytvafi podél svého toku na sever urodny pas, kde vznikala

mocnd kralovstvi. Podobné ovlivnila civilizace i feka Senegal déle na zapadé (Reid 2011).
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Obr. 2 Graf zmén vegetace v oblasti Sahary a sahelu v prub¢hu tisicileti (kya) pred
soucasnosti (BP) soucasn¢ se zménai srazkového rezimu (pferuSovana ¢ara, rocni prameér

srdzek) upraveny dle Tjallingii et al. (2008)
2.2 SOCIOEKONOMICKY KONTEXT SAHELU

Specificita piirodnich podminek rovnéz podminuje i specificitu kulturni a biologickou,
protoZe subsistencni strategie vzZdy vychdzeji z moZnosti, které nabizi prostiedi.
V sahelském pdsu jsou stdle nejcastéjSimi zplsoby obZivy pastevectvi, zemédélstvi, a

pokud podminky v oblasti umoZzni, rybolov (Moseley 2008).

Ptredpoklada se, Ze se v Africe pastevectvi objevilo (pravdépodobné nékolikrat nezavisle na
sob¢) kolem 7. tisicileti BP (pfed soucasnosti neboli Before Present). Jsou vSak stéle
diskuze, jakym zplsobem k jeho prosazeni doslo. Je zajimavé, Ze pastevectvi ke své
progresi v Africe nevyzadovalo usedlé vesnice a spolecné s rybolovem a sbérem bylo
vysoce UspéSnou strategii, kterd pretrvala mnohem déle nez v jinych ¢astech svéta. Velmi
rychle se rozsifilo na Saharu, odkud jsou zndmda pravékd zobrazeni dobytka. V obdobi
5500-4500 BP byla v dasledku vysychani opusténa centrdlni Sahara a pastevci se objevuji
v celém sahelu v obdobi 4000-2500 BP (mozny posun na jih mize rovnéZ souviset
s vysouSenim jizngjSich oblasti, kde se tak uz neobjevovaly mouchy tse-tse pfenasejici
spavou nemoc). Archeologické doklady se tak shoduji, Ze se pastevectvi objevilo v saharo-
sahelské oblasti né€kolik tisicileti pfed obdélavanim pldy (a i ddle na jih byla zména

strategii pomald). Kolaps velmi uspésSného pasteveckého systému (v diisledku zhorSeni
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pfirodnich podminek a narGstu populace) se predpokldda az v obdobi 2800-2300 BP.
Tehdy doslo k zintenzivnéni produkce potravy a kombinovani pastevectvi se zemédélstvim

(Gifford-Gonzalez 2005).

Zemédélstvi v sahelské oblasti ma také sva specifika. Nepredvidatelné podminky prostiedi
znamenaly, Ze se dlouhodob¢ udrzovaly riizné strategie zisku potravy (kromé zeméd€lstvi i
sbér ¢i pastevectvi), coz komplikuje identifikaci ryze zemé&d€lskych archeologickych
ndlezli. Dlouhodobé jedinou nalezenou domestikovanou plodinou je proso. To miZe
naznacovat, ze pro zemedélstvi v extrémnich podminkdch nemusi byt kultivace plodin
nutnym rysem. Dals$i limitaci rozvoje zeméd¢€lstvi byla nutnost usedlého Zivota, kterd byla
pro kocovné populace velkou zménou zasahujici do uspofaddni jejich kultur a kterd byla
zaroven znac¢né riskantni vzhledem k vykyvim piirodnich podminek. Pfesto se v této

oblasti nakonec zemédé€lstvi (a€ ne zcela absolutné) prosadilo (Neumann 2005).

Prechod mezi strategiemi ale nebyl vramci sahelského pédsu uniformni. Ekonomické
systémy narodl vychodni ¢4sti (napf. v oblasti horniho Nilu) se od téch zdpadnéjsich totiz
vyrazn¢ odliSovaly. Vychodni spiSe zlstaly koCovnymi a/nebo pasteveckymi, zatimco
zapadni snadnéji pfechazely na usedlé zemédé€lstvi. Vyjimkou jsou napiiklad Fulbové,
jeden z méla kment, ktery ziistal i na zdpad¢ koCovnym. Ziapadni zemédé€lci zvySovali
svou populacni hustotu a expanze populace jazykti Bantu by pak mohla souviset kromé
technologie Zeleza, jak se Casto uvdadi, i s timto Zivotnim stylem (Iliffe 2001). Nicméné
nckterd lingvistickd datovani této expanze (k roku 4000 BC) jsou na vyrobu Zeleza i
zemé&délstvi pfili§ rand, proto se do souvislosti s expanzi ddva napiiklad i rozsifeni bandnt
(Blench 2006). Nicméné datovani je stdle otdzkou diskuzi a pievladajicim nazorem je
spojeni minimélné pozdéjsich fazi bantuské migrace s novymi technologiemi (Rexova et

al. 2000).
2.3 VYZNAMNE POPULACE SAHELSKEHO PASU

Pro studium jakychkoli populaci je dulezité urceni identity jednotlivych jedincti, aby mohli
byt do studovanych populaci spravné zafazeni, a aby populace byly opravdu homogennimi
a mezi sebou porovnatelnymi celky (Tibayrenc 2007). Ale pravé definovat identitu v rdmci
Afriky je velmi obtizny tkol. Kromé toho, Ze se identita obecn¢ stdle méni, je také nutné
uvazovat o existenci soub&Znych identit, ne vZdy nutné hierarchicky uspofddanych

(prislusnost k rodu, vesnici, nacelnictvi ¢i jazyku). V dneSni dobé se hlavné uvazuje o
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africké identit¢ v jednotce ,kmen“. Tento kmenovy systém vznikl pfedev§im v dobé
kolonialismu, kdy byla snaha rozdélit tamni populace, tak aby jejich sprava byla co
nejsnadnéj$i. Nicméné mnoho kmenovych identit (napt. Jorubové, ASantové, Fulbové)
rozhodné nevzniklo uméle a tyto skupiny sdileji predkolonidlni kofeny, spolecny jazyk a

uzemi (Reid 2011).

Dominantni pasteveckou skupinou sahelu jsou Fulbové (Cerny et al. 2006), a proto je na né
a jejich vztah k nc¢kterym okolnim usedlym populacim (Kassenové, Songhajci, Mossiové)
kladen v ndsledujicim textu nejvetsi diraz. Rovnéz je snaha ilustrovat paralely a rozdily

s jinymi ptivodné koc¢ovnymi kmeny (Somalci).
2.3.1 FULBOVE

Fulbska populace patii k nejznaméjSim v této oblasti. To je ddno jak socidlnimi problémy,
které zplsobuji konflikty s usedlymi zemédé€lci, tak i jejich kulturnimi a fyziologickymi
odliSnostmi. Vzhledem k tomu, Ze oblasti, které Fulbové obyvaji, zahrnovaly tadu
kolonidlnich statli, byl vyzkum i pojmenovavani tohoto etnika nejednotné. Lze se setkat
s nazvy Fulbe, Fulani, Peul, Fula, Wodabe nebo M’Bororo (Cern}? et al. 2011). Fulbové
jsou rozmisténi po celém sahelo-sudanském pdsmu s nejvetsi koncentraci v Nigérii a
Nigeru (Cerny et al. 2006). Vé&tsina Fulbtl nazyva svij jazyk fulfulde (dal$i nazvy jsou ful,
fula, fulani, peul, pular a pulaar). Toto ,dialektové kontinuum* se tykd oblasti od
Mauritanie, Senegalu a Guiney na zdpadé€, az po Sudan a Etiopii na vychodé a dile po
Kamerun, Stfedoafrickou republiku a Kongo na jihu (na severu je limitujici Sahara). Jde o
dialekty atlantské vétve nigerokonZské rodiny (viz tab. 1) (Breedveld 2008). Formdlni
¢lenéni (Lewis 2009) povazuje fulfulde za makrojazyk, ktery je sloZen z jazyka a dialektl
dalSich. Pocet mluv¢ich neni jasny (Breedveld 2008), ale odhaduje se, Ze by mohlo byt
kolem 13 miliénti noméadskych Fulbt (Cerny et al. 2006). Je zajimavé, Ze u nékterych

mluvcich je tento jazyk aZ jazykem sekundarnim (Breedveld 2008).
2.3.2 ZPUSOB ZIVOTA FULBU

Fulbové nejsou z pohledu subsistence jednotnou skupinou. Najdeme mezi nimi ryzi
pastevce, polonomddy i usedlé zeméd¢lce. V nasledujicim textu se zamétime na skupinu
koCovnych pastevcl, jejichz vzorky byly vrdmci této diplomové prace zpracovany.
V obdobi destti se tito lidé usazuji v severnich Céastech sahelo-siddnského pasma a

v obdobich sucha migruji vice na jih. Jejich tdbory nejsou permanentni, stany si stavi
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v mistech, kterd jsou z hlediska potteb pastvy nejvyhodnégjsi. Jejich Zivot je téméf ve vSech
ohledech vizan na chov hovéziho dobytka, o jehoZ piivodu existuje celd fada mytii (Cerny
2006). Migrace typu transhumace (tj. migrace sezonni) nejsou jen mezi obdobim sucha a
obdobim destl, mensi pohyby se stddy probihaji po cely rok (Adriansen and Nielsen
2002). Fulbsky nomdadsky zplisob Zivota byl diive povazovan za oportunistickou strategii,
ktera vychazi z toho, Ze se Fulbové na jednom misté neuZivi a nezdleZi jim na ni¢eni svého
zivotniho prostiedi. V novéjsi dobé se objevily ndzory, Ze koCovni pastevci vyuzivaji
prostiedi efektivné a udrziteln¢ (Adriansen 2008). Nicméné pastevci pravdépodobné
neplanuji své migrace ekologicky, hlavni ucel migraci je pro né€ opravdu piistup
k pastvindm a k vod¢. Zda je pastevecka strategie opravdu (i z pohledu Fulbli nepldnovang)
dlouhodob¢ pro prostiedi vhodna ¢i naopak, vSak stidle neni jasné (Adriansen 2008).
V posledni dob¢ se projevuji i jiné trendy v pohybu Fulbti. Pfedevs§im fulbsti muZzi odchédzi
za praci (sezénné i na del$i dobu) do vice osidlenych oblasti a mést. To se predevSim tyka
chuds$ich obyvatel a je na to z hlediska fulbské kultury hledéno spiSe negativné. Je vSak

velmi Casté, Ze i tito muzi pracuji jako ndjemni pastevci (Hampshire 2002).

Fulbové sami sebe oznaCuji obecné za pastevce, a to i v piipad¢, Ze se pastevectvim
nezabyvaji (jde do uréité miry o kulturni normu, na kterou je etnikum hrdé). Cést fulbské
populace je usazend a mnoho z nich se tedy vé€nuje jinému zaméstndni nez pastevectvi.
Adaptace na Zivot v polopoustnich oblastech je sloZitd, protoZe tato tizemi se Casto vyrazné

méni a je nutné se flexibilné pfizpisobovat podminkdm (de Bruijn and van Dijk 1995).

Tento zpusob Zivota ovlivnil fadu riznych oblasti Zivota této populace. Uvadi se napiiklad,
Ze vice neZ polovina manzelskych svazka u Fulbl (studovanych pro tyto ucely v Burkiné
Faso) je mezi bratranci a sestfenicemi prvniho fadu. Celkové ma pies 65 % Zen a pies
70 % muzii manZelské svazky s bratranci ¢i sestfenicemi z druhého kolene nebo bliz§imi
pfibuznymi (Hampshire and Smith 2001). V souvislosti s témito pokrevnimi svazky byly
studovany vlivy chudoby i pfirodnich podminek. Tak bylo zjiSténo, ze a¢ Fulbové ze vSech
vrstev preferuji svazky s piibuznymi, svazky s bratranci a sestfenicemi z prvniho kolena
jsou cast&jsi u muzi, kteti pochdzi z chudsich domacnosti. Kolisani pfirodnich podminek
se neukdzalo jako podstatny faktor (Hampshire and Smith 2001). To mlzZe znamenat, Ze
divody k takto blizkym svazkiim jsou spiSe socidlni a Ze se pravdépodobné jejich

frekvence v minulosti (v souvislosti s piirodnimi podminkami) piili§ neménila.
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Krom¢ ptibuzenstvi je u partnerti rovnéZ pomérné ¢asty obdobny lokdlni piivod. Spekuluje
se vSak, Ze to je opravdu jiz disledkem soucasného stavu, kdy se zhorSujicimi se
(socidlnimi i pfirodnimi) podminkami pro pastevectvi se rovnéZ omezuje uzemi, ze kterého
partnefi pochdzi (de Bruijn and van Dijk 1995). U nomddu pastevecky Zivot zptsobuje, Ze
manzelé trdvi méné Casu spolu, protoze Zena se zabyva spiSe prodejem mléka a mlécnych

vyrobkii a muz starosti o dobytek (Cerny et al. 2006).

Zdravotni stav Fulbii byl zkouman v porovnani s ostatnimi populacemi oblasti nejvice.
Napiiklad byla u tohoto etnika zjiSténa hypovitamindza vitaminu D, a to obzvlasté u Zen
(83 %) (Glew et al. 2010). DalSim negativnim faktorem v této populaci je mozna
podvyziva déti. Vysledky jsou vSak rozporuplné, protoze mnoZstvi télniho tuku u déti se
zda v normé, na rozdil od parametru BMI (Glew et al. 2003). Celkové¢ se tedy zda, Ze vliv
zpusobu Zivota a stravy na zdravi této populace stdle neni dostate¢n¢ prozkoumany (Glew
et al. 2003). To je dillezité, protoze to muze byt faktor ovliviiujici klinické genetické
studie. Jinym takovym faktorem je samoziejm¢ neutrdlni genetické pozadi (Tibayrenc
2007). Tyto klinické genetické studie se zabyvaly Fulby napiiklad z pohledu imunity
(Bolad et al. 2005; Israelsson et al. 2009), malérie (Calissano et al. 2003; Paganotti et al.
2011) a laktazové perzistence (Mulcare et al. 2004; Lokki et al. 2011). Ukazuje se totiz, zZe
Fulbové maji odlisné fyziologické reakce nez okolni populace. Piistup k nemocem u Fulbti
je vyrazné ovlivnén i kulturné. Nemoc, kterd se projevuje od pasu nahoru, je povaZzovana
za nestastny dusledek jejich nutného pobytu ve vlhcim prostiedi jiznéj$ich pastvin a mize
byt i divodem k hrdosti na polopoustni pivod. Nemoc, ktera se projevuje od pasu dolt, je
povazovana za dusledek ne-fulbského chovani jedince (hlavné co se tyCe potravy a

sexudlniho Zivota) (Gordon 2000).
2.3.3 HISTORIE FULBU

Pivod Fulbl je stdle nezndmy (Scheinfeldt et al. 2010a), a¢ byla na zédklad¢ rGznych
dikazi vytvorena fada hypotéz. Jejich jazykova pfislusnost (za predpokladu souvislosti
puvodu populace a jazyka) je fadi jako zdstupce nigerokonzské jazykové skupiny
k zapadni Africe (Blench 2006). Obdobn¢ se ze zaznamenané historie zdd, ze se Fulbové
opravdu poprvé prokazateln¢ objevuji v této oblasti (Reid 2011). Predpoklada se totiz, ze
se v 11. stoleti objevovali v zdpadnim pohrani¢i rozsdhlé ghanské fiSe, odkud po jejim
padu postupné migrovali na jih a vychod (Oppong 2010). Nicméné néckteré dikazy

naznacuji jiny piivod fulbské populace. Urcitou indicii mize byt jiny vzhled Fulbti. Nékteti
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jedinci se totiz vyznacuji svétlejsi pleti, dlouhym rovnym nosem a tzkymi rty, coZ jsou
spiSe severoafrické charakteristiky (Cerny et al. 2006). U Fulbi samotnych pak byly
zaznamenany ustni tradice, které by mohly naznacovat semitsky ptivod (Tauxier 1937).
N¢ekteré archeologické doklady (skalni uméni bovididnského stylu) spojuji Fulby s ndlezy
na Sahatfe z obdobi pluvidlu a obdobné jsou spojovani i s neolitem (Ki-Zerbo 1981).

RovnéZ genetické studie se vyrazné podileji v této diskuzi (vice viz 2.4).

Znadmou etapou jejich historie je obdobi tzv. ,fulbskych dZihddd*“. To vSak souvisi
s pfedchozim obdobim, kdy Fulbové postupné migrovali (v souvislosti s pAdem ghanské a
songhajské fiSe) z oblasti stiedniho Senegalu na vychod. To totiz zptisobovalo konflikty
nové piichozich pastevcl s mistnimi zemédélci (v oblasti dneSni Nigérie piedev§im s
Hausy). Hausové jsou pii studiu Fulbl velmi zajimavé téma. I jejich pivod neni zcela
znamy a nékdy jsou rovnéz spojovani se saharskym plivodem nebo se zpracovavanim
Zeleza jiz v 7. st. n. 1. (Reid 2011). Hausové mluvi afroasijskym jazykem Cadské vétve

(Lewis 2009).

Konflikty s Hausy vedly k eskalaci ideologicky ladénych nélad a v t€ dob¢ se jiZ muslimsti
Fulbové radikalizovali. Zde Ize vidét i divod jejich pozdé&jsi iniciace tady islamskych
revoluci (,,svatych valek®) 18. a 19. stoleti v oblasti zdpadnich savan (ale také podilu na
prvnim zdejsim piekladu Koranu) (Iliffe 2001). Tyto valky jsou Casto interpretovany nejen
jako naboZenské, ale i etnické a ekonomické. Fulbové se totiZ nepodileli na vlad¢é a museli
odevzdavat dané z dobytka, coz bylo povazovdno za neetické a nemuslimské (obzvlast
kdyZz se z vybranych prostfedkti financovaly spory jednotlivych hauskych méstskych
statl). Dal$Sim zdrojem sporu bylo zotrocovani Fulbli Hausy, i kdyz bylo pro muslimy
zotroCovani jinych muslimi zakdzané. Pivodné Zivelné revoluce vedly k vytvotfeni
fulbskych stath (pfedevsSim kalifat Sokoto a stat Tukulor, pfedchiidce stitu Masina).
K nejzndméj$im vidcim patfili Usman dan Fodio (1754-1817) a al-HadZ Tal (1784-1864)
(Reid 2011). Podstatnym rysem té doby bylo pievzeti moci fulbskymi Slechtici, ktefi
pfijimali i kulturu jimi ovladnutych obyvatel a misili se s nimi. To je obzvlasté vyrazné pro
Hausy, od kterych Fulbové usazeni ve méstech piebirali jazyk (Blench 2006). Kromé
jazyka prevzali i socidlni uspotrddani (Slechtici vlastnili otrokéiské vesnice) (Iliffe 2001).
Fulbské kontakty s ostatnimi etniky vSak nebyly pouze neptatelské, protoze nomdadsti
pastevci pro své preZiti vyuzivaji vyménu zbozi s usedlymi zemédé€lci, kterd je vyhodna

oboustrann¢ (Breusers et al. 1998).
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V 19. stoleti byli Fulbové velkym amorfnim uskupenim rozesetym po savanich zdpadni
Afriky. Na pocatku dvacatych let 20. stoleti se utvafel jejich kmen, na ¢emz se z ditvodu
efektivnéjStho ovladani oblasti podileli kolonialisté Nigérie, Kamerunu a Nigeru, tedy
Britové, Francouzi a Némci. Do fulbského kmene byly zahrnuty i mensi etnické skupiny,
které samy sebe za Fulby nikdy nepovaZovaly, poptipad¢ byly Fulby podrobeny relativné
nedavno (Reid 2011).

2.3.4 SOMALCI

Somadlci nejsou pouze dominantni etnickou skupinou vychodoafrického Somélska, ale
jejich jazyk 1 etnikum je rozptylené i v okolnich statech. Tento jazyk je fazen do vychodni
kusitské vétve afroasijské rodiny (viz tab. 1) (Lewis 2009). SomadlStinou mluvi asi 9
severu Rudym mofem a z vychodu Indickym ocednem. Prevladajicim zplsobem Zivota
v této aridni oblasti je koCovné pastevectvi. Podobné jako Fulbové se i Somalci tradi¢né
v sezénnim cyklu pfemistovali pies velké vzdalenosti se stddy velbloudii, koz a ovci.
Existuji i lokality s tradi¢nim zeméd€lstvim, ty jsou vSak spiSe v jizni Casti uzemi.
Ptibfezni mésta jsou vhodnd pro namoini obchod (Saeed 1999). Oblast obyvana Somélci
byla vzhledem k této dobré lokaci pobiezi velmi atraktivni pro kolonialisty (Ali 1996) a

koloniélni rozdé€leni somadlskych etnik (které rovnéZ omezilo jejich pohyb a vzdjemné

kontakty) bylo a je zdrojem fady mistnich konflikti (Reid 2011).

Migrace Somadlct na velké vzdélenosti jsou zndmé z historickych dob. I pres vytvoteni
statnich celkdl jsou Somdlci stdle v kontaktu s mluvéimi dalSich kuSitskych jazyka
v okolnich oblastech — s Afary na severozdpadé, Oromy na zdpadé€ a jihozdpadé a Rendilly
na jihu). Nejde vsak o jazykové zcela homogenni oblast a v rdmci Somalska se objevuji i
mluvdi jinych jazyk. Vyznamné jsou davné kontakty mezi Somadlci a Araby z Jemenu a
z Omanu zpusobujici vyrazné vlivy arabské kultury a islamu na kulturu somalskou. Mnoho
somélskych kmenli m4 za své predky arabské naboZenské vidce pfinasejici isldm. Rovnéz
vétSina prvnich (v evropském kulturnim kontextu kiestnich) jmen je arabska (Saeed 1999).
Fakt, Ze Somadlci byli jedni z prvnich, ktefi ptevzali v této oblasti isldm, ovlivnil jejich
faktorem v tomto ohledu byla i1 jejich snaha dosdhnout nestdtnosti a volnych migraci,
zna¢nd mobilita a takika vojenské uspotfddani kmenti) (Iliffe 2001). Nicméné Somélci si

udrzeli jak sviij vlastni jazyk, tak i tradicni zdkony mimo isldmské pravo. Jeden
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z nejcharakteristictéjSich prvki jejich kultury je dstné preddvand tradi¢ni poezie (Saeed

1999).

Somalska spolecnost je uspotfdddna do patrilinedrnich klani, které jsou velmi dileZité pro
kazdého Somalce jiz od détstvi. Meziklanové vztahy jsou velmi komplikované, zahrnuji
jak loupezivé ndjezdy a ozbrojené konflikty, tak vzdjemné manzelské svazky a politické
dohody (Saeed 1999). Hlavni identitou je totiZz pro Somadlce stile piisluSnost ke kmeni a
kmen je povaZovan za nadfazeny ndboZenstvi i statu (Lewis 2004). Somalskd (ndrodni)
identita byla ustanovena spiSe uméle, protoze africti intelektudlové preferovali kulturni
celky spiSe vétsi velikosti (Reid 2011). Jazykoveé byly kmeny jiz diive vice spojeny i diky
misionaiim, ktefi redukovali pocty psanych (a tedy v oficidlnich situacich pouZivanych)

jazykua (Iliffe 2001).

I mezi Somalci existuje kooperace mezi skupinami pasteveckymi a zemédélskymi. Rovnéz
je popséna kooperace mezi pasteveckymi klany navzdjem. Pfirodni podminky jsou totiz
velmi proménlivé a neumoZznuji, aby byl urcity kmen pro své pieziti zavisly jen na urcitych
pastvindch. Naopak je nutnd flexibilita a znalost konkrétniho stavu prostiedi (vcetné
vodnich zdroji) i na velké vzdalenosti. To znamen4, Ze spolu spolupracuji i velmi vzdédlené
pastevecké kmeny (Beyene 2010) a lze odhadovat, Ze takové spoluprace probihaly i v
minulosti. Tato spojenectvi jsou vSak velmi kiehkd a mohou byt snadno piferusena z

politickych davodi, obzvlasté omezovanim kocovnych pastevct.

Vzhledem k humanitarni katastrofé v Somadlsku a mnoZstvi uprchliki v Evropé i
v okolnich zemich je toto etnikum znacné zkoumané z celé fady socidlnich (Langellier
2010; de Jong et al. 2011; Essen et al. 2011) i biologickych (Ingram et al. 2009; Islam et al.
2012) hledisek. Velmi Casto vSak tyto studie nejsou provadény piimo v dané oblasti, ale na

uprchlicich (Tiilikainen and Koehn 2011).
2.3.5 SONGHAIJCI

Songhajci Ziji ptedevsim v jihovychodni ¢asti Mali, menSinove se také vyskytuji v Beninu,
Burkiné Faso a Nigérii. Migranti jsou pak v Togu, Pobfezi slonoviny a v Ghané. Za
Songhajce se povaZzuje asi 1,5 milionu lidi. Songhajska spolecnost je patrilinedrni a ve
venkovskych oblastech maji stile n¢které rodiny dédicné pozice nacelnikli (a¢ nékdy

pouze titularnich). DneSni Songhajci jsou ptfedevSim usedlymi zemédélci (Casté je
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pestovani ryze, prosa a dalSich obilovin). Nicméné Ziji i ve méstech (Timbuktu, Niamey a

Bamako), kde se zabyvaji fadou jinych profesi, nez je zemédé&lstvi (Nave 2010).

Songhajci jsou ve védeckém svété zndmi predevSim svymi jazyky a svou historii.
Klasifikace nilosaharské rodiny, ke které se béZn¢ songhajské jazyky tadi, je totiz znacné
problematickd (Hombert and Philippson 2009). A pravé diive prosazovand piislusnost
songhajské vétve k nilosaharské rodiné (Blench 2006) je jednim z jejich spornych bodu.
Nové argumenty (Nicolai 2005) vedly k teorii, kterd fika, Ze songhajské jazyky vznikly
slozitym zplisobem ze spiSe afroasijské (zatim neprokdzané) lingua franca. V piipadé
vyvoje songhajskych jazykti ztakového obecného obchodnického jazyka by byly
vysvétleny vlivy dalSich jazykd i urcitd simplifikace moZného arabského podlozi
songhajské gramatiky. Lze také fici, Ze tato teorie neodporuje ani verzim o predchozim
vzniku songhajstiny kreolizaci jazyka Tuaregli v kontextu ptivodniho jazyka etnika Mande

(Nicolai 2006) nebo v kontextu ptivodni izolované proto-songhajstiny (Nicolai 2009).

Je vSak tfeba upozornit, Ze existence takové lingua franca neni zcela pfijimana a také
zatazeni k nilosaharskym jazykiim se stdle objevuje (viz tab. 1) (Lewis 2009). Rovnéz bylo
upozornéno, Ze v piipadé nepftislusnosti songhajskych jazykll k nilosaharskym je
podobnost s nigerokonZskymi (s Mande) mozny dikaz nikoli pomérné¢ komplikované
teorie kreolizace, ale pfimé piibuznosti téchto jazykt (Nicolai 2005). Jsou zde ovSem dalsi
argumenty ve prospech teorie lingua franca jako naptiklad pietrvavajici vyuZzivani
songhajskych jazykii k obchodovéni a pohled do historie, kdy fiSe Songhaj slouZzila jako
hlavni centrum severniho obchodu s berberskymi Tuaregy (Nicolai 2009). V soucasnosti se
uvadi, Ze z divodu nejasné piislusnosti songhajskych jazyki k jakékoli rodin€, by mély byt
vyfazeny jako vyd¢lend rodina ze 4 zdkladnich africkych jazykovych rodin. I nékteré
analyzy naznacuji, Ze pivodni pra-songhajStina mize byt specificky izoldt a dnes obsahuje
pfimési okolnich jazykli (Dimmendaal 2008). Zavérem lze tedy k songhajskym jazykiim
fici, Ze byly v prubéhu badani zarazeny ke vSem jazykovym rodindm kromé& khoisanské a

dokonce byly i ze systému 4 rodin i vyfazeny.

Songhajci se v oblasti kolem mésta Gao usidlili pfed 5. stoletim (Nicolai 2009). Souhrn
jejich historie je zde poddn dle praci autor Reid (2011) a Iliffe (2001). Poprvé
v historickych pramenech se toto songhajské mésto objevuje v 9. stoleti. Vedla odsud
jedna z transsaharskych cest (kterd ale byla v celé své délce 2000 km vyuZivana jen

ziidka). DuleZitym obchodnim artiklem, pro ktery bylo toto mésto znamé, byla sul ziskana
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v odzach Berbery, ktefi spravovali severni ¢4st obchodu v této oblasti. Ve 12. stoleti se toto
mésto stalo centrem nové vznikajici fiSe Songhaj, kterd se na Mali stala nezdvisla ve 14.
stoleti. Tato fiSe zaujimala 2000 km drodného udoli Nigeru a rozsitila se i dale. Vrchol
vyvoje tohoto statu byl za vlady Sonni Alliho Béra (1464-1492). Stat byl postaven na
vysoké zemé&d¢€lské produkci tdolnich osad, které zaméstnavaly predevSim otroky (tento
systém byl pry pfevzat od Hausl). Songhajsti krdlové dovaZeli nejen otroky z jihu, ale i

bilé otrokyné ze sttedomoii. I armada byla pravdépodobné¢ sestavena z otrokti.

Velkym zdsahem do této oblasti byla vojenskd vyprava marockého kréle, kterému bohaty
stait Songhaj konkuroval v obchod¢ se zlatem. Nicméné po vitézné bitvé roku 1591
marockd armdda nedokdzala znicit jihovychodni zbytky songhajského stitu a stihla se
k jeho severni ¢asti (k Timbuktu). Posléze tato armada preruSila kontakty s marockym
krdlem a zustala v oblasti, kterou ovlddla. Vojenska tyranie zde trvala az do roku 1750
(béhem této doby se zde vystfidalo na 128 vojenskych vladci). V tomto obdobi
hospodarského i politického udpadku byla oblast rozd€lend a zbidacend, marocké vitézné
posadky si zabiraly mistni Zeny a vedly navzdjem boje. Zemédé&lské vesnice se vylidihovaly
a pronikali sem ze severu Tuaregové a ze zdpadu Fulbové. Roku 1680 Tuaregové dobyli
Gao, od 1720 pronikli na jih od Nigeru a 1737 porazili zbytky piivodn¢ marockych vojak.
Transsaharsky obchod se v disledku neklidu v této oblasti posouval na vychod do centralni
savany a po Songhajcich to byli Hausové, kdo t€Zil z obchodu se soli zprostiedkovanou

saharskymi nomddy. I proto maji Hausové dvacet vyrazi pro sul.
2.3.6 KASSENOVE

Kassenové patii k vétsi skupiné etnik zvané ,,Gurunsi®. Tato etnika nejsou velmi pevné
provdzana (jejich kmenové identita neni piili§ definovand). Gurunsi“ nebo ,,Grusi® se
povazuje za kolektivni ndzev pro kmeny mluvici velmi podobnymi jazyky. Jednim
z kment jsou i Kassenové, ze kterych vétSina Zije na pomezi Burkiny Faso a Ghany
(Zwernemann 1958). Jde pravdépodobné o ptivodni obyvatele, ktefi oblast obyvali pied

ptichodem Mossitl.

Jejich celkovy pocet se odhaduje na 220 tisic. 100 000 Zije v Ghané a 120 000 Zzije
v Burkin¢ Faso, kde je ¢ast z nich bilingvalni (hlavné s mossijskymi jazyky) (Frawley

2003). Jazyk Kassenu patii do severni vétve ,,Grusi®, kterd je soucdsti atlantsko-konzské
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vétvé nigerokonzské jazykové rodiny jazyku (viz tab. 1). Kromé tradicniho ndboZenstvi

jsou mezi nimi muslimové i kiestané (Lewis 2009).

Gruské kmeny se vzdjemné nazyvaji rizn¢ a je tedy mozné najit stejnd etnika pod jinymi
nazvy (napf. synonymum ,,Kassena“ je ,,Woolosi®, béZn¢ je mozZné najit rovnéz verzi
,Kasena“ ¢i ,,Kasem*). Termin ,,Gurunsi® se vyjimecn¢ pouZzivd nezdvisle na terminu
Kassena (Parker 2006). To by bylo vysvétlitelné tim, Ze se rovnéZ v literatuie objevuje
jeden z gurskych kment (ndleZicich pod Gurunsi) jako Gurensi (Smith 1989). Termin
,Gurunsi® miiZze byt povaZzovano za nejednoznacny také proto, Ze nekdy jsou tito lidé
(obzvlaste ti bilingvalni) fazeni k Mossitim, kteii jejich oblast ovladli. Pfesné pojmenovani
této kmenové identity je tedy pomé&rné nejasné, nicméné pojmenovani ,,Kassena (pfipadné
»Kasena®) je asi nejpodlozenéjSi. Termin ,,Gurunsi se Casto odmitd, protoze a¢ zde
existuje jazykova podobnost, jde o vyrazné odlisné kmeny. Kromé¢ Kasseni jsou mezi nimi

mimo jiné kmeny s nazvy Lyela a Nuna (Lejeal et al. 2002).

vees

Pivodné bylo kazdé takové sidlist¢ sidlem totemického klanu. Tyto klany jsou
patrilinedrni, exogamni a patrilokélni, ale muZ uchovéva silné vazby na rodny domov své
Zeny. Kassenové jsou usedlici, ktefi kombinuji zemédélskou produkci s chovem dobytka

(nicméng¢ obili je hlavnim zdrojem obzivy) (Tonah 2000).

V Ghan¢ zijici ¢ast tohoto etnika ma negativnéjsi vztah k nomadskym Fulbiim, nez je tomu
u zemédélci v okolnich stiatech. Rozsdhle popsdn byl v praci autora Tonah (2000).
Problémy se predevSim vyhrotily na zacatku 80. let 20. stoleti, kdy dochazelo k ¢astym
kradezim dobytka, ktery byl zahdnén za hranice (dochdzelo k tomu v Ghan¢ i Burkiné
Faso). Fulbové, ktefi diive pravideln¢ vodili dobytek Kassend na severni pastviny a zp¢t,
byli obviniovani, zZe se zlod¢ji spolupracuji. Nasledkem téchto kradezi Kassenové napadali
Fulby, ktefi pfichdazeli na jizni pastviny. Konflikt na hranicich eskaloval, dochdzelo
k opakovanému napadani stdd, mladi kassenSti chlapci museli stdda hlidat a rodiny je
nepousteély do Skol. Fulbové na druhou stranu ztratili jizni pastviny a pfistup k vodnim
zdrojiim (obzvlasté ten byl téZce nahraditelny). Ve vysledku se do situace vlozila vlada,
ktera sice diive Fulby podporovala, protoZe potfebovala jejich dobytkaistvi a produkci
masa, pozd¢ji se ale soustiedila na podporu zahrani¢éniho importu masa. Tak byli nyni pro
vladu zbytecni Fulbové vyhdnéni, jejich stdda ddvdna do karantén a nevyddvédna do

zaplaceni poplatku za pastvu (a poplatky byly vymédhany i jinymi zptsoby). V 90. letech
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tato situace pokracovala a v jednotlivych vesnicich se projevovala i konfiskaci fulbského
dobytka. A€ tento pfistup mél i v zahrani¢i pomérné zna¢nou podporu, vlddou slibované
vysledky se nedostavily (nebyla omezena degradace pudy, ani sniZzen pocet nemoci

dobytka a pocet pieshrani¢nich kradezi dokonce stoupl) (Tonah 2000).

v

Zda se, ze priCiny konfliktu jsou hlubsi a souvisi s obecné se zhorSujicimi socidlnimi a
pfirodnimi podminkami v oblasti, v disledku ¢ehoz se vyhrotily piretrvdvajici mezietnické
animozity. ZhorSeni vztahl v diisledku statnich rozhodnuti se dotklo i vzdjemného vztahu
skupin Kassenli zraznych stran hranice mezi Burkinou Faso a Ghanou. Zlod¢ji
(pochéazejici ze vsSech mistnich etnickych skupin) vyuZivaji vzdjemného obvinovani
obyvatel a tézi ze situace, kdy ti z druhé strany hranice odmitaji pomahat pii vySetfovani a
dohleddvani dobytka. V roce 1999 a 2000 byly provedeny dals$i odsuny Fulbll z Ghany do

okolnich statti, Burkiny Faso a Pobfezi slonoviny (Tonah 2000). Po odeznéni disledkt

poslednich odsunti se situace do¢asné uklidnila.

Kassenové (¢i obecné piislusnici ,,Gurunsi‘) jsou vétSinovou populaci v Ghané povazovani
za ,,primitivni* a v minulosti byli hodné vyuZzivani jako otroci nebo jako nekvalifikovana
namezni sila. Napfiiklad v 18. stoleti dochdzelo od jihu k velmi Castym nijezdiim ASantd,
ktefi se na tyto kmeny divali jako na primitivni uZ jen proto, Ze nemé&li matrilinedrni
strukturu a neznali asantsky jazyk. Nicméné je zajimavé, Ze byli povaZzovani za imunni
vuci magii (coZ se udrzelo az do zacatku 20. stoleti). Sami Kassenové naopak povazovali
Carodé&jnictvi za pro sebe nebezpecné a vysvétlovali jim nedrody, nemoci a jiné katastrofy

(Parker 2006).
2.3.7 MOSSIOVE

Mossiové jsou dominantni populaci Burkiny Faso. Pfedpoklada se, ze v 15. stoleti do své
souCasné oblasti v jizni a stiedni Casti Burkiny Faso (n€kdy se nazyva Mogho, ,,zemé
Mossit) piisli ze severni Ghany jako dobyvatelé a smisili se s domacim obyvatelstvem.
Nésledné byla vytvofena kralovstvi, kterd odolala ndporu sousednich stati (pfedevsSim
Songhaje a fulbskych stétil), ale byla zni¢ena marockym vpadem v roce 1591. Dobyvatelé
splynuli s ptivodnim obyvatelstvem, ponechali jim jejich klanovou strukturu a ptevzali
jejich tradice. To vysvétluje kulturni diverzitu mezi souCasnymi Mossii. Ttida téchto
dobyvatelt a tfida piivodnich obyvatel je stdle jest¢ oddé€lena, ale vzdjemné manzelské

svazky tento rozdil do velké miry odstranily (Stokes 2009).
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Mossiové pievzali isldm od obchodnikli z kmene Mande, ktefi jim v 17. stoleti pfinesli i
dilezité technologické dovednosti tkalcovstvi a od té doby Mossiové vyznamné
produkovali textilni vyrobky (Shoup 2011). Ve venkovskych oblastech jsou vSak stile
spiSe animisté, 40 % je muslimi a 10 % kiestanii. Mossiové ziji i v dilezitych méstech
Burkiny Faso), ale vétSina z nich obyva venkovskd sidlisté rizného rozsahu (od 4 do 100
domil). Mossiové se zabyvaji zeméd¢€lstvim, dlleZitou plodinou je proso a chovaji i doméci

zvifectvo (MacK-Williams 1996).

Mooré, jazyk Mossili pouziva celkem pres 5 milioni mluvcich, naprostd vétSina z nich
z Burkiny Faso, ale minoritn¢ se objevuji i v okolnich statech. Podle dnesni klasifikace se
tento jazyk tadi k atlantsko-konzské vétvi nigerokonzské rodiny jazyki (viz tab. 1). Jde o

dominantni jazyk v Burkiné Faso (Lewis 2009).

Stejné jako v piipad¢ ostatnich zeméde€lctu z této oblasti dochdzi i v ptipadé Mossil ke
konfliktim s koCovnymi pasteveckymi Fulby (pravdépodobné =z divodu zhorSeni
piirodnich podminek a nartstu populace). Je ovSem také pravda, Ze vztahy s nomady jsou i
kladné, jak bylo detailn¢ popsano v praci Breusers et al. (1998). Tato prace ukézala, Ze
interpretace akcentujici jen nepratelstvi mezi t€émito etniky nejsou zcela na misté. Zde
zpracované vzijemné vztahy totiZ ukdzaly, Ze i v oblastech, kde vztahy nejsou pftili§ dobré,
spolu ob¢ strany obchoduji, ale obzvlasté¢ zemédélci maji tendenci tuto skutecnost tajit i
dokonce zastirat vefejnym zdaraznovanim neprtatelstvi. V oblastech, kde jsou vztahy
dobré, se Fulbové ucastni 1 rodovych ceremonii a mezi obéma etniky jsou i osobni
pratelstvi, kterd se stvrzuji umélou piibuznosti (napf. skrze pojmenovdvani déti). Ale i tam
kde jsou tato pratelstvi Castd, jsou interetnické manZzelské svazky velmi vzacné a v téch
n¢kolika piipadech, kdy to bylo ukdzano, §lo o svazky mossijskych Zen s Fulby, nikoliv
obricené (Zeny byly dany darem fulbskym néacelnikiim). Je ov§em nutné zdlraznit, Ze tato
préce se zabyvala piipady jednotlivych vesnic a generalizace poznatki nemusi byt vhodna.
Manzelské interetnické svazky jsou totiz v této oblasti velmi mdalo prostudované téma
(Cerny et al. 2011). Nicméné je jasné, Ze vzdjemné vztahy jsou komplikovangji neZ pouze
Cisté nepratelstvi nebo pouze Cistd ekonomickd spoluprice (navic v dneSni dobé jiZ nelze

ob¢ etnika jednoduSe rozdélit na zdklad¢ praktikovéni pastevectvi nebo zeméd¢lstvi).

Mossiové byli v kontrastu s Fulby zkoumdni i z klinického hlediska, protoze se Fulbové a
Mossiové lisi v souvislosti s nemocemi jako maldrie (Ciminelli et al. 2011) a cystickd

fibréza (Lulli et al. 2009).
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etnikum | Jazykova prisluSnost

Mossiové | NigerokonZskd rodina: atlantsko-konZska, volta-konZska, severni, gurskd,

sttedni, severni, oti-voltajska, zapadni, severozdpadni vétev

Kassenové | Nigerokonzska rodina: atlantsko-konZzsk4, volta-konzskd, severni, gurska,

sttedni, jizni, grusijskd, severni vétev

Songhajci | Nilosaharska rodina: songhajska, jizni vétev

Somalci Afroasijska rodina: kuSitskd, vychodni vétev

Fulbové NigerokonzZska rodina: atlantsko-konZzskd, atlantskd, severni, senegambijska,

fula-wolofska vetev

Tab. 1 Zaclenéni jazyka popisovanych etnik do systému dle Ethnologue (Lewis 2009)
2.4 POPULACNI STRUKTURA SAHELU

Za populacni strukturu jsou povazovany vztahy mezi jedinci a/nebo subpopulacemi
pozorovatelné diky reproduktivnim bariérdm (geografickym, behaviordlnim ¢i kulturnim)
v dané oblasti (Barbujani and Colonna 2010). ProtoZe je uzndvano, Ze jsou si lidské
populace velmi podobné a diferenciace mezi nimi je pomérné mala (Altshuler et al. 2010),
lze je v tomto kontextu povazovat za subpopulace neboli lokdlni populace (béZné vSak
zkracovano jako ,,populace®) jedné velké lidské meta-populace. Hierarchickou populacni
strukturu lze sledovat i na mens$im dzemi (napf. rozsahu sahelu), je vSak vzdy tfeba brat

v potaz mozné piimési nestudovanych populaci (lokalnich ¢i nikoliv).

Populacni genetika sahelskych populaci byla zkoumdna v minulosti zfady davodi,
napiiklad kvuli snaze poznat historii Afriky a demografické vlivy na ni pisobici (Rosa et
al. 2007; Campbell and Tishkoff 2008) ¢i kvili vyzkumu vaznych nemoci v této oblasti
jako je malarie (Paganotti et al. 2011). Klinicky vyzkum totizZ tizce souvisi s neutrdlnim
genetickym pozadim (Tibayrenc 2007). Nicméné v porovnani s jinymi Castmi svéta je
Afrika z hlediska populaéni genetiky studovdna velmi mdélo (obzvlast€ jeji zdpadni a
centralni Cast), zvlasté¢ vezme-li se v potaz vétsi diverzita lidskych populaci na tomto

kontinentu (Watkins et al. 2003).

Studie tradi¢nich markerti a pocatky studia polymorfnich lokusi (Cavalli-Sforza et al.
1994) poukazaly na urcitou (pfedpokladanou) souvislost genetického pozadi s geografii a
lingvistikou. V celosvétovém meéfitku se faktor geografické a lingvistické struktury

v genetickych studiich stdle uznava (Rosenberg et al. 2002). Nicmén€ v menSim méfitku se
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objevuji odchylky rtzného rozsahu (Casto z kulturnich ¢i historickych diivoda), coz

umoziuje zajimavé interpretace (Wood et al. 2005).

Prevazna vétSina praci, které prispély ke znalostem o populacni genetice sahelu, se tyka
uniparentdlnich markerti. Jak ndzev naznacuje, jde o markery, které jsou dédéné jen po
jedné rodiCovské linii. V piipadé¢ mitochondridlni DNA (mtDNA) jde o linii Zenskou,
protoZe mitochondrie pochdzi z velké vétSiny od matky (Pakendorf and Stoneking 2005) a
v pfipad€ nerekombinantni ¢4sti Y chromozomu (NRY) o linii muZskou. Za ur¢ity prechod
mezi uniparentdlnimi a autozomdalnimi markery lze povazovat X chromozom, ktery se
v pribéhu historie nachdzel v Zenské linii 2x castéji (Snustad and Simmons 2009).
Nicméné protoze mtDNA 1 Y chromozém reprezentuji méné nez 2 % lidského genomu,
uvadi se, Ze pro studium populacni struktury ,,neni Zadnd alternativa, neZz studium
autozomdlnich markerti* (Barbujani and Colonna 2010). Uniparentdlni markery maji
nicméné fadu vyhod, jako sestavovani haplotypovych map ¢i datovani (Pakendorf and

Stoneking 2005).

Studium mtDNA v Africe umozZnilo rozpracovat velmi slozité fylogenetické stromy,
hodnotit africkou populacni strukturu a vytvofit fadu teorii o rané historii lidstva (Behar et
al. 2008; Rosa and Brehm 2011). Nicméné analyza mtDNA byla naptiklad u Fulbi
uplatnéna az pomérn¢ pozd¢ (Rosa et al. 2004) a studie zaméfené na studium mtDNA
sahelskych populaci systematicky jsou také pomérné mladé (Cerny et al. 2004; Cerny et al.
2006; Cerny et al. 2007; Cerny et al. 2011). Y chromozém je obecn& markerem, ktery byva
vyuzit ¢asov€ az po mtDNA. Vyznamnou NRY studii tykajici se sahelu je prace Hassan et

al. (2008).

Soudi se, Ze tyto dva uniparentalni markery jsou z hlediska urceni ptivodu Fulbi v rozporu,
kdy NRY spiSe ukazuje na ptivod Fulbli ve vychodni Africe a mtDNA v Africe zdpadni
(Scheinfeldt et al. 2010a). Nicmén¢ rtzni badatelé vidi vysledky v rizném svétle (Keita et
al. 2010; Scheinfeldt et al. 2010b; Winters 2010). Dulezitd je z tohoto diivodu price
Cerného et al. (2011) pracujici s obéma markery. Ta totiZz poukazuje na rozdilné vysledky
porovnani fulbskych nomédt a jejich usedlych souseda z hlediska variability mtDNA a
NRY. To ma4 jisté implikace pro posouzeni historie Fulbii, jejich vztahii k jinym populacim

i pro odhad demografickych efektl na sahelské populace piisobicich.
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Autozomdlni markery jsou obtiZn€jSi na zpracovdni, protoZe rekombinace vyrazné
znesnadnuje analyzu. Obecné plati, Ze ¢im je marker nov&jsi ve vyuziti, tim méné se
pozornost soustfedi na mens$i rozliSeni a je zkoumdna celosvétovd variabilita. To je
pravdépodobné jeden z diivodu, pro¢ byvaji autozomélni markery zatim aplikovany spise
celosvétové. AZ v posledni dobé€ se dosahuje dostatecné informativniho rozliSeni v malém
méfitku i pomoci téchto markerd. Velmi vyznamnou studii z hlediska sahelu je prvni
celogenomova studie, kterd se zaméftila systematicky na populacni strukturu uvniti Afriky
(Tishkoff et al. 2009). V této praci byla vyzdviZzena jedinecnost Fulbli a nutnost dalSich
markerd, které mohou objasnit jejich ptivod. To je o to dllezitéjsi, Ze ani ndsledujici studie

tuto otdzku nevyfesily (Scheinfeldt et al. 2010a; Scheinfeldt et al. 2010b; Winters 2010).
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3. ALU INZERCE

Alu inzerce jsou mobilni genetické elementy. To znamend, Ze jde o ¢asti DNA sekvence,
které se mohou v rdmci genomu pfendSet neboli transponovat na jiné misto (na jiny lokus).
Proces transpozice, rozd€leni transponovatelnych elementd (tj. transpozoénil) i jejich
klasifikace do rodin a podrodin je dnes jiZ znacné propracovanou problematikou. Fenomén
transpozonli byl objeven Barbarou McClintock ve vyzkumu (McClintock 1950), ktery se
zapsal do historie védy uz svym samotnym pribéhem. Tato védkyn¢ obdrZela v roce 1983
za objev transponovatelnych elementt u kukufice Nobelovu cenu za fyziologii a medicinu,
ale k tomu doslo az desitky let po samotném objevu. Pfed vSeobecnym uzninim vysledki
svych experimentli se potykala s naprostym odmitinim i posméchem (Snustad and
Simmons 2009). Podle nejnovéjsich vysledki mohou transponovatelné elementy zahrnovat

az 2/3 lidského genomu (de Koning et al. 2011).
3.1 ZARAZENI ALU INZERCI DO SYSTEMU TRANSPOZONU

Podle mechanismu transpozice se transpozony obvykle rozdéluji na 3 zakladni tfidy (viz
obr. 3). Transpozice ,,cut and paste zahrnuje fyzicky pienos sekvence z jednoho mista na
druhé, replikativni transpozice probihd pfes zkopirovdni dané sekvence a ndsledné

zaClenéni kopie a u retrotranspozice se na procesu podili kopie v RNA formé.

Transpozony
Replikativni Transpozony
transpozony "cut and paste"

Retrotranspozony

Retropozény LTR retrotranspozony
(bez LTR) (Elementy podobné

/ \I retrovirim) /l MIR
Autonomni  Neautonomni SINE H Alu elementy
(pr. LINE) (pt. SINE)

\l Ther2/MIR3

Obr. 3 Schéma pozice Alu elementl v rdmci roz¢lenéni transpozont,

vytvoreno dle Snustad a Simmons (2009)
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Alu inzerce patfi mezi retrotranspozony. Retrotranspozice je zplsob transpozice, kdy
samotny proces zahrnuje reverzni transkripci (odsud predpona retro-). Podobné jako u
replikativni transpozice neni element pfemistén ze svého mista, ale je zkopirovan
z puvodni (,,matefské) kopie a poté je tato kopie zaClenéna do mista nového. Tento
mechanismus se nékdy nazyva transpozice ,,copy and paste®. U retrotranspozice je kopie
ptuvodniho elementu vytvofena v RNA a ndsledné je tato RNA kopie vyuZita k vytvoreni
DNA v¢lenéné na misto vlozeni (inzerce). Pravé proces prepisu RNA do DNA se jmenuje

reverzni transkripce (Snustad and Simmons 2009).

Ptivlastek reverzni je dasledkem toho, Ze jde o proces opacny k béznému sledu DNA —
(transkripce) — RNA -+ (translace) — proteiny. Sled, ve kterém je takto biologicka

informace v buiice pfeddvana, byl dlouho oznacovan jako ,,centrdlni dogma biologie®. Ve
skutecnosti vSak toto dogma pouze specifikovalo, Ze z proteinu nemiiZze informace
prechédzet do nukleovych kyselin a jeji transformace z RNA do DNA se sice povazovala za
nepravdépodobnou, ale ne nemoZznou (Crick 1970). AZ vyzkum retroviri (RNA-virt
vyuzivajicich reverzni transkripci) vedl k objeveni enzymu reverzni transkriptazy a popisu
mechanismu reverzni transkripce (Baltimore 1970; Temin and Mizutani 1970) a tento
objev byl ocenén Nobelovou cenou, kterou obdrzeli David Baltimore, Renato Dulbecco a
Howard Martin Temin. Retroviry byvaji nc¢kdy také fazeny Kk retrotranspozénim a
spekuluje se, Ze piivod téchto virl je pravé u retrotranspozénd, jindy zase naopak, Ze tyto

viry jsou osamostatnénim retrotranspozonti (Xiong and Eickbush 1990).

Samotné retrotraspozony se dé€li na dvé tiidy (viz obr. 3): na elementy podobné retrovirim
a na retropozény, DNA kopie polyadenylované RNA. Elementy podobné retroviriim jsou
typické dlouhymi koncovymi repeticemi neboli LTR (Long Terminal Repeats), které se
podili na transpozici. Element obvykle kdéduje nékolik proteinti (homologl virovych
strukturnich proteinti a enzymil s funkci reverzni transkriptdzy). Pii zaclenéni dochdzi
k vytvotfeni duplikace cilového mista, protoZze inser¢ni motiv je pferuSen zlomem a
doplnén na obou koncich po zaclenéni insertu (¢imZ se tedy vytvéii dvé verze tohoto
motivu a ty tak obklopuji element). Retropozony (druhd tiida retrotranspozoénit) se 1isi od
elementi podobnych retrovirim piedev§im absenci LTR repetic. Vyznacuji se
polyadenylovymi 3’konci, (polyadenylovy konec byva piipojen k RNA béhem jejiho
zpracovavani v jadie bunck). Tyto elementy také obsahuji duplikace inseréniho mista na

obou svych koncich (Snustad and Simmons 2009).
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Autonomni dlouhé vmezefené elementy neboli LINE (Long INterspersed Elements) a
kratké vmezetené elementy neboli SINE (Short INterpersed Elements) jsou nejvetSimi
skupinami z lidskych retropozénti i transponovatelnych elementi obecné (Kimmel and
Mathaes 2010). Lander et al. (2001) uvadi statistiky tykajici se mobilnich elementl ve své
publikaci prvni sekvence lidského genomu. Celkovy rozsah genomu, ktery zabiraji LINE
(20,24 %), je veétsi nez u SINE (13,14 %). SINE (obsahujici 1 090 000 elementi) jsou vSak
pocetnéjsi skupinou nez LINE (s 856 000 elementy). Tento nesoulad je dan rozdilem
v jejich délce (LINE jsou primérné skoro dvojnasobné dlouhé). Pravé mezi SINE patii i

Alu elementy.
3.2 CHARAKTER ALU INZERCI

Alu inzerce byly nazvany dle pfitomnosti specifického St€épného mista pro restrikéni
enzym Alul ve své sekvenci (Stoneking et al. 1997). Alu (obvykle dlouhé kolem 300 bp,
viz obr. 4) jsou pocetn¢ nejcastéjsi z tiid repetitivnich elementl v lidském genomu (dle
Lander et al. (2001) je jich asi 1 090 000) a byly identifikovany jiz pfed 30 lety (Lupski
2010). Soucasny pocet stéle roste (Kimmel and Mathaes 2010) a nej¢astéji se odhaduje, ze

se objevuje jedna novéd Alu inzerce na kazdych 20 porodt (Cordaux et al. 2006).

5" cast 3" cast polvadenylovy konec
! !
Alu ’ IA I B AAAAA . "
piima repetice pfima repetice
o bez ¥
L1 promotor ORF1 I ORF2 i AAAAAA.
piima repetice piima repetice

Obr. 4 Charakter sekvence Alu a L1 inzerci, upraveno podle Konkel et al. (2010)

Alu elementy jsou sloZené ze dvou ¢asti, které 1ze dle orientace na vldknu rozdé€lit na 3 a
5¢ ¢ast (tato direkcionalita jakékoli DNA sekvence je v genetické terminologii béZznd a
souvisi s oznacenim uhliku cukru, na ktery je pfipojena fosfatova skupina). Tyto ¢4sti jsou
vzdjemn¢ homologni, nikoliv vSak sekven¢né¢ identické (Pidpala et al. 2008). Mén¢ Casto
se tyto Casti Alu inzerce oznacuji jako leva L-Alu (Left) a pravd R-Alu (Right), coz
vyplyva z tradiéniho zobrazovani sekvenci, kdy se 5° konec umistuje vlevo a 3° konec
vpravo. Celkovd délka Alu elementu je vyrazné ovlivnéna proménlivou délkou 3° konce

sloZeného také piedevsim z adeninovych bazi. Elementy jsou obklopeny vySe zminénymi
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typickymi pfimymi repeticemi vzniklymi duplikaci inseréniho mista. V 5° ¢asti se nachdzi
promotor pro RNA-polymerdzu III a misto pro vazbu transkripénich faktor nutnych pro
aktivitu tohoto enzymu (tyto oblasti se oznacuji jako boxy A a B) (Batzer and Deininger
2002). V lidském genomu jsou zndmé také neaktivni Alu monomery (Alu sloZené pouze
z3° ¢i 5° ¢asti), vzniklé bud’ samostatnou transpozici monomeru nebo rekombinaci a

vyStépenim jednoho monomeru z dimerické Alu sekvence (Kojima 2011).

Predpokldda se, Ze Alu elementy vznikly z 7SL RNA genu (Ullu et al. 1982)
pravdépodobné spojenim (dimerizaci) 2 nedplnych kopii centrdlni ¢asti této asi 300 bp
dlouhé funkéni RNA. Spolu s ur¢itymi proteiny tvoii 7SL RNA tzv. signdl rozpoznévajici
castici neboli SRP (Signal Recognizing Particle). SRP hraje dileZitou roli v procesu
translace, kdyz umoziuje specifické spojeni nové vznikajictho proteinu (napojeného na
ribozém) a membrany endoplazmatického retikula. Protein je tak schopen prostoupit pies
membranu retikula do lumenu buiiky a zapojit se do metabolismu (Rutkowski and

Lingappa 2011).

3.3 MECHANISMUS TRANSPOZICE ALU ELEMENTU

v

tim, Ze Alu inzerce jsou neautonomni mobilni elementy. To znamend, Ze neobsahuji
vSechny prvky nutné ke svému vlastnimu prenosu. Piedpokladd se proto, Ze Alu inzerce
vyuzivaji aparatu retropozént L1 (viz obr. 4), které patii k LINE (viz obr. 3) (Dewannieux

et al. 2003).

Prvnim krokem transpozice je piepis (transkripce) DNA elementu do RNA pomoci
polymerdzy, kterd se vaZe na promotor obsazeny v 5° ¢asti elementu (RNA polymeréza III
pro Alu inzerce nebo RNA polymerdza II pro L1 elementy). Tyto polymerédzy jsou béZnou
soucasti metabolismu kazdé bunky. Alu inzerce neobsahuji signdl pro terminaci RNA
polymerdzy a RNA transkript se tedy vytvaii tak dlouho, dokud polymerdza nedojde
k oblasti s 4 ¢i vice T nukleotidy za sebou (to je typicky termina¢ni signél tohoto enzymu).
Na vzniklé RNA tak dojde k vytvofeni konce s timto signdlem a s Alu elementem je
rovnéZ do RNA transkribovdna od inzer¢niho mista odvozena duplikace (pouze ta na 3°

konci) a oblast za piivodnim inzerénim mistem do objeveni TTTT motivu (viz obr. 5)

(Kolosha and Martin 1997; Batzer and Deininger 2002; Srikanta et al. 2009).
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Obr. 5 Mechanismus transpozice Alu inzerci po krocich A-H dle Konkel et al. (2010)

Existuje vice mechanismil samotného vélenéni Alu i L1 na cilové misto, ten nejcastéjsi se
v literatufe objevuje pod zkratkou TRPT (Target Primed Reverse Transcription) (Srikanta
et al. 2009), coZ upozoriiuje na to, Ze jako primer pro reverzni transkripci slouzi samotné
inser¢ni misto. Polyadenylovand RNA kopie se totiZ ptipojuje ke zlomu v inserénim misté
a odtud zacind jeji zpétnad transkripce do DNA. JiZ transkribovany insert (nyni tedy
v DNA) zlstdva pfipojeny svym nov¢ nasyntetizovanym polyadenylovym 3° koncem
k inserénimu mistu. Pfedpoklada se, Ze k poc¢atecnimu zlomu (ktery je vytvoren produktem
L1 elementu) dochdzi v oblasti motivu 5°-TTTTIAA-3 (viz obr. 5, kde je tato cast
v dolnim, tedy 3°-5° fetézci). Tak je zajiSt€éna komplementarita thyminové Césti cilového

mista a polyadenylového konce RNA inzerce.

Jakym presnym zplsobem dochdzi k dal§im kroklim, neni stdle jasné, nicméné
pravdépodobné dojde k vytvoreni dalSiho zlomu, zac¢lenéni DNA transkriptu do sekvence a
k vytvofeni komplementarni sekvence na druhém vldknu DNA. Protoze vmezefeni se tyka
pouze sekvence po polyadenylovou koncovou ¢4st (od které reverzni transkripce zacala),
nejsou tak do DNA transkribovany a zaclenény koncové ¢asti RNA transkriptu, ani 3°
duplikace odvozend z matefského inzer¢niho mista a ani oblast pfed termina¢ni motivem
pro RNA polymerédzu s polyadenylovym koncem. Vysledkem je vmezefeny Alu element

s vlastnimi specifickymi duplikacemi odvozenymi od nového mista (Batzer and Deininger
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2002). Tento mechanismus tedy vede k tomu, Ze samotnd sekvence nové Alu inzerce je
stejné jako jeji matefska kopie. Jind inzerce vytvofend z této nové kopie je pak od naprosto
odlisné kopie vytvorené také z ptivodni matetské inzerce nerozpoznatelnd. Rozdily mezi

Alu inzercemi tak plynou z ndhodnych mutaci.
3.4 TRIDENI ALU INZERCI

Ke Kklasifikaci rodiny Alu inzerci do podrodin se vyuZzivaji tzv. diagnostické mutace (tedy
ty mutace, které jsou pro danou podrodinu spole¢né a inzerce mimo tuto rodinu tuto
kombinaci mutaci nemaji). Celkov¢ je dnes zndmo asi 30 podrodin Alu inzerci (Mills et al.
2007). Po urcité obdobf se v literatufe pro podrodiny Alu inzerci uZivaly rizné nazvy jako
napiiklad HS (Human Specific) (Batzer and Deininger 1991). Béhem konference o
retrotransponozonech se zdastupci tehdejSich hlavnich laboratofi zabyvajicich se touto
problematikou dohodli na sjednoceni nomenklatury a nasledné byla tato nova
nomenklatura publikovdna (Batzer et al. 1996). Zdkladni roz¢lenéni bylo vytvofeno dle
stafi jednotlivych rodin a oznaceni je abecedni — J (staré), S (stiedné staré) a Y (mladé)
(viz obr. 6). Pro podrodiny J a S (Alu inzerce S podrodiny se dédle d€li na vétve oznacené
malymi pismeny) byla pfevzata nomenklatura ze starSich praci a sami autofi upozornuji, Ze
se zde mohou vyskytovat pfipady, u nichZ nemusi byt zafazeni do podrodin zcela
jednoznacné. To je dano vétsSim stafim téchto podrodin, které kromé nahromadéni mutaci
mezi Alu inzercemi uvnitf rodin mohly také zptlisobit (i nékolikandsobné) mutace
diagnostickych mist. Svou roli v tomto procesu zpusobujicim homoplazii (vyskyt stejnych
znakll nepochézejicich od téhoZ ptedka) hraje i relativné mald délka Alu inzerci. Nejmladsi
skupina podrodin miiZe také obsahovat hiife zataditelné inzerce, jejich pocet ale bude

pravdépodobné vyrazné mensi (Batzer et al. 1996).

Mladé podrodiny jsou definovany jako derivace od ,,zlatého standardu* mladych sekvenct,
za ktery je povazovdna Y podrodina, kterd byla nezdvisle na sobé definovana jako
podrodina vice laboratofemi. Od konsensudlni sekvence této podrodiny o délce 280 bp
(Nicklas and Buel 2003) se v soucasnosti aktivni Alu elementy oddéluji pouze n€kolika
madlo dalSimi mutacemi a lze tedy predpokladat, ze vSechny pochéazi od téZe ancestralni
inzerce. Tyto nejmladsi podrodiny jsou oznaceny abecedné¢ malymi pismeny (a, b, ...) dle
potadi svého uvedeni v literatufe a ndsledné je kazdé podrodiné€ ptidéleno Cislo dle poctu

mutaci, které ji od konsensudlni sekvence Y podrodiny odliSuji (napf. Ya5 se tedy od Y lisi
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5 mutacemi a Ya8 md navic jeSté dalsi tfi diagnostické mutace, ale pochdzi z téZe linie jako

Ya5) (Batzer et al. 1996).

YC 1 Clovék Sv'r'mpan:, Gorila Orangutan Kockodan Mirikina Komba

Yasal \‘ &
Yb9 5Mya
Yas
Yb8 ‘
16 Mya
Y 25 Mya
35 Mya
71
Sx & J e

Obr. 6 Vyvoj rodiny Alu inzerci v miliénech let (mya) a obdobi rozvoje nejvyznamnéjSich

podrodin, upraveno dle Batzer a Deininger (2002).
3.5 ROZSIRENI ALU INZERCI V LIDSKEM GENOMU

K zasazeni Alu inzerci do cCasového rdmce se stejné jako pro klasifikaci vyuZivaji
diagnostické mutace, které jsou pro uréitou rodinu charakteristické (Mills et al. 2007). Cim
vice jich je, tim je rodina mladsi, protoZe k jejimu Siteni (tedy k namnozeni a vzniku této
rodiny z ptivodni Alu inzerce) doSlo az po akumulaci téchto charakteristickych mutaci.
Opacnym zpusobem pak slouzi k dataci parové rozdily mezi Alu inzercemi uvniti dané
rodiny. Pocetnost takovych parovych rozdilti (rozdili mezi dvojici Alu inzerci uvniti jedné
rodiny v priméru na kazdy pér) je totiz typickd pro star$i rodiny, které od spolecné
pivodni Alu inzerce déli vice Casu (Slagel et al. 1987; Deininger and Slagel 1988). Pro

vvvvvv

Mathaes 2010).

Jak jiZ bylo zminéno, datovani Alu inzerci a jejich klasifikace do podrodin spolu uzce
souvisi. Z obojtho se rovnéz odvozuje predpoklddané vysvétleni distribuce Alu elementli
v lidském genomu. Je totiz nutné vysvétlit poCetnost starSich rodin, které nejsou aktivni, a
naopak velkou aktivitu Alu inzerci z mala rodin mladych (Deininger and Batzer 1999).

Nejstarsi je z tohoto pohledu takzvana hypotéza hlavniho genu (,,master gene hypothesis*),
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kterd byla vytvofena analogii s podobnymi inserty u hlodavct (Kim et al. 1994; Deininger
and Batzer 1999). Tato hypotéza predpokladd, Ze je vzdy aktivni jen Alu retropozén na
jednom misté a z tohoto mista se vytvaii kopie, které jsou zaClenény na mista jind. Nové
kopie naddle aktivni nejsou, nebo je jejich aktivita omezena na minimum. Vysledkem je
vytvofeni pomérné homogenni rodiny. Po umléeni hlavni inzerce, za¢ne byt aktivni jina
inzerce s jinymi mutacemi a vytvoii se novd podrodina (ptivodné aktivni rodina hromadi

mutace specifické pouze pro jednotlivé jeji ¢leny a tedy ,,starne*).

Jiny model, ktery by vysvétlil rozdéleni aktivity u podrodin, je tzv. plizivd hypotéza
(,,stealth hypothesis*) podle Han et al. (2005). Ta tikd, ze aktivni jsou vSechny kopie, ale
bunééné mechanismy umoznuji soucasnou aktivitu jen nékolika z nich. Alu inzerce takto
de facto prochdzi enormnim efektem hrdla 1dhve (bottleneck), ktery vytvéii soucasny stav.
Je totiz pravda, Ze pii vyzkumu mladych podrodin bylo zjisténo i vice aktivnich
zdrojovych inzerci (Styles and Brookfield 2009). V soucasnosti se zdd, Ze ob¢ teorie jsou

MoV

(ale stale neprokdzanou) samoregulaci Alu elementl (Hedges and Batzer 2005).

Dulezity ndhled na tento problém a rovnéZ na celou distribuci Alu elementl v lidském
genomu poskytuje zptisob, jakym dochdzi k deaktivaci Alu elementl. V praci Comeaux et
al. (2009) jsou shrnuty nejcastéjsi divody inaktivace (tzv. ,,smrti*) Alu inzerci vcéetné
nejpravdépodobnéjsiho poradi, ve kterém se inaktivaéni mechanismy projevuji. Thned po
vloZeni elementu je nejcastéjsim divodem inaktivace charakter mista inzerce. Pokud jde o
misto s nizkou transkripéni aktivitou (napf. inaktivované epigenetickymi efekty) ovlivni to
rovnéz prepis Alu inzerce. Podstatna je také vzdalenost 3’konce inzerce od nejblizsiho
terminacniho signdlu pro RNA polymerazu III (TTTT). Bylo totiZ zjiSténo, Ze ¢im blize je
tento motiv za Alu inzertem, tim je vé&tSi pravdépodobnost, Ze Alu transkipt nebude

ovlivnén posttranskripnimi mechanismy a ziistane aktivni.

Tém Alu inzercim, které se ndhodou dostanou do vhodného mista na sekvenci, a jejich
aktivita pokracuje, jsou ndsledné zkriceny polyadenylové konce (ke zkracovani dochdzi
napifiklad parovanim inser¢niho mista k jiné casti polyadenylové oblasti nez na jeji
samotny 3‘ konec a naslednou reverzni transkripci pouze ¢asti elementu). Ukdzalo se totiz,
Ze rapidni zkraceni 3 konce znemoznuje vkladani kopii (pfipojeni k inserénimu mistu neni
pfes nedostatecné¢ dlouhy polyadenylovy konec mozné). Dal$im moZnym zpiisobem

inaktivace je vytvoieni ndhodnych mutaci v sekvenci Alu elementu, kdy k tomuto procesu
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vyrazné rychleji dochdzi u polyadenylového konce. Ten je repetitivni a pfi kopirovani
jakéhokoli opakovaného motivu dochazi snadnéji k chybam replikacniho enzymu (Shinde
et al. 2003). Poslednim uvadénym zpiisobem inaktivace je akumulace mutaci v promotoru
a takovych mutaci ve vnitini sekvenci, které méni posttranskripéni mechanismy. Tento
mechanismus trvd vétSinou miliény let a zplsobuje permanentni umlceni Alu inzerce

(Comeaux et al. 2009).

Zajimavym jevem je rovnéz zdvislost vétSiny deaktivacnich mechanismli na mnoZstvi
ptitomného produktu L1 elementu nutného ke zpétné transkripci (ORF2, viz obr. 4).
V piipad¢, Ze je ho dostatecné mnozstvi, jsou aktivni i elementy s relativné horSimi
vlastnostmi (krat§imi polyadenylovymi konci, delSimi sekvencemi pifed terminacnim
motivem pro polymerdzu, v méné aktivnim transkripénim prostfedi). V samotné bunce pak
elementy (L1 a Alu) o produkt tohoto genu kompetuji, coz je dalsi faktor, ktery dale
snizuje mnozstvi aktivnich retropozén (Comeaux et al. 2009). Tyto procesy naznacuji

relativné velmi maly pocet aktivnich Alu inzerci.

Z vyse zminénych procest také vyplyvaji dnesSni ndzory na prab¢h zaclenovani Alu inzerci
do lidského genomu. Predpoklad4 se, Ze se Alu inzerce zacaly zacletiovat do linie vedouci
(mimo jiné) k Clovéku pred asi 65 miliony let (Roy et al. 2000). Vizualizace vztahu
jednotlivych podrodin je mozné vidét na obr. 6. Alu inzerce Y podrodin jsou nejaktivnéjsi
a nemladsi (Mills et al. 2007). AZ 25 % z nich je v lidskych populacich polymorfnich, coz
znamena, Ze se tyto inzerce nevyskytuji u kazdého Clov€ka (Batzer and Deininger 2002).
Dle béZzné definice jsou polymorfni ty lokusy, u kterych se nachdzi vice neZ jedna alela
s frekvenci nad 1 % v populaci. V piipad¢ Alu inzerci se za alely povazuje ptitomnost ¢i
nepfitomnost inzerce a tedy u polymorfnich inzerci neni pifitomnost (¢i absence) alely
zafixovdna u vSech lidi (Snustad and Simmons 2009). Je zndmo pfiblizn¢ 1000
polymorfnich Alu (Pidpala et al. 2008), nejCastéji z rodin Ya5, Ya8 a Yb8 (Deininger and
Batzer 1999; Mills et al. 2007), ale pocty se rychle zvySuji, jak postupuje detekce Alu (Ray
and Batzer 2011). Nejcastéji byva staii téchto 3 vysoce aktivnich rodin uvadéno jako 2,8
miliént let pro Ya5 (Batzer and Deininger 1991), 2,75 miliént pro Ya8 (Roy et al. 1999) a
2,7 pro Yb8 (Batzer et al. 1995). V rdmci téchto rodin byly identifikovdny i mladsi celky
napiiklad YaSa2 se stafim asi 0,62 mil (Roy et al. 2000). Jsou to praveé tyto mladé a

polymorfni Alu inzerce, které jsou vhodné pro vyuziti v populaéné-genetickych studiich.
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3.6 VYUZITI ALU INZERCI PRO POPULACNI GENETIKU

Potencidl pro vyuZiti Alu inzerci jako markerti genetické diverzity populaci by zminovan
Jiz brzy v jejich vyzkumu (Batzer et al. 1991). Zpocatku se vyuZzivalo jen velmi mélo
markert jako naptiklad 4 (Batzer et al. 1994) nebo 8 (Stoneking et al. 1997) na
geograficky velmi diverznich vzorcich. Uz tyto studie pfinesly fadu zajimavych poznatkl
jako prvni jasny dikaz vétsi ancestralni populacni velikosti v Africe (Stoneking et al.
1997) nebo poukazani na pravdépodobny piivod lidi v Africe (Batzer et al. 1994). Pozd¢ji
byla analyzovdna velkd mnozstvi Alu elementl, coZz umoZnilo pomérn¢ piesné urceni
populacni struktury (Bamshad et al. 2003; Watkins et al. 2003; Witherspoon et al. 2006).
Bylo tak moZné studovat tifeba kontinentdlni plivod jedince (Bamshad et al. 2003;
Witherspoon et al. 2006) nebo rozloZeni lidské variability v zdvislosti na geografii
(Watkins et al. 2001; Witherspoon et al. 2006). RovnéZ byla zdiraznéna dileZitost Alu
inzerci pro forenzni védy at’ uz jako marker (Ray et al. 2005) nebo pro kvantifikaci DNA

(Nicklas and Buel 2003).

VétsSinou se vSak upozoriiuje na nedostatené ovzorkovani urcitych Casti svéta vcetné
nckterych ¢asti Afriky (Watkins et al. 2003). Aplikace Alu inzerci v men$im méfitku jsou
stile pomérné malo Casté (Tripathi et al. 2008a). K nejstarSim patii price Comas et al
(2000) vénujici se mimo jiné severozdpadni Africe. Nicméné v soucasnosti jiZ znalosti
celosveétové variability Alu inzerci pfistup ke studiu konkrétnich otdzek bez vétSich
problémi umoziuji, jak dokazuje zvySené mnozZstvi studii v této oblasti (Terreros et al.
2005; Herrera et al. 2007; Resano et al. 2007; Tripathi et al. 2008b; Saraswathy et al. 2009;
Cherni et al. 2011).

Diivéjsi limitace vyuzivani Alu polymorfismi byly uz v samotném urceni vhodnych
markertt. Klasicky se Alu inzerce pro populacni studie ziskdvaly vétSinou z praci
zamefenych na jind témata, a az posléze se tyto inzerce ukdzaly jako vhodné pro studium
lidské diverzity (Ray and Batzer 2011). Tyto studie byly zdvislé na PCR genotypovani
potencidlnich lokusti jednoho po druhém a ohodnocovani jejich informativnosti (Carroll et
al. 2001) nebo na jiz dfive ziskanych hodnotich (hlavné Fsr) pro jednotlivé vyuzitelné
inzerce (Bamshad et al. 2003). Diky rozsahlym zdrojim informaci o velkych poctech
markerd je tento pfistup stdle mozny (Cherni et al. 2011). Experimentdlni snahy
identifikovat typicky lidské a polymorfni Alu inzerce byly obtizné hlavné z diivodu

limitaci spojenych se sekvenovanim a vypocetnimi moznostmi (Ray and Batzer 2011).
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Nyni je vSak mozné vyuzivat nové metody sekvenovéani oznaCované jako NGS (Next
Generation Sequencing) pro detekci Alu inzerci jako Witherspoon et al. (2010) nebo Iskow
et al. (2010). Kromé de novo detekce se vyuziva rozséhlych piistupnych databdzi (Kim and
Hahn 2011), v¢etné projektu sekvenace 1000 kompletnich lidskych genomt (Altshuler et
al. 2011). Obecné 10-15 % nov¢ identifikovanych Alu je z africkych populaci. Asi stejny
podil inzerci (nezdvisle na ptivodu) je stratifikovdn mezi populacemi (Fsy > 0.2), cozZ je

porovnatelné se stratifikaci u jinych markert (pt. SNP) (Hormozdiari et al. 2011).!

Ukazuje se, ze experimentdlni i informatické pfistupy detekce Alu inzerci dochazi
k podobnym vysledkiim (Huang et al. 2010). V blizké dob¢ tedy budou pravdépodobné
odhaleny vSechny dostate¢né informativni Alu polymorfismy. To umoZni sniZit pocty
markert nutnych k odhaleni populacni struktury (Hormozdiari et al. 2011). Prace na
identifikaci takto vysoce informativnich Alu polymorfismt vSak pokracuji jiz delsi dobu a
podaftilo se identifikovat fadu markert vhodnych ke studiu popula¢ni struktury v riznych
oblastech a téchto praci lze s vyhodou vyuZit (Beaumont and Nichols 1996; Roy et al.

1999; Cordaux et al. 2007; Mamedov et al. 2010).

Alu polymorfismy se casto vyuZzivaji v kombinaci sjinymi autozomdlnimi markery
(Bamshad et al. 2003; Gonzalez-Perez et al. 2010). Obecné totiZ nejde o nejbéznéji
vyuzivané autozomadlni popula¢ni markery. Témi jsou jednobodové polymorfismy neboli
SNP (Single Nucleotide Polymorfisms) a kriatké tandemové repetice neboli STR (Short
Tandem Repeats) (Tripathi et al. 2008a). Alu polymorfismy maji v§ak oproti nim podstatné
vyhody, které vedou k jejich oznacovani za ,,stabilni markery* (Hormozdiari et al. 2011).
V literatuie se uvadi moznost vloZeni SINE do stejného ¢i podobného mista v genomu
(Roy-Engel et al. 2002). Avsak vzhledem k nizké frekvenci transpozice a mechanismim
deaktivace (viz 3.5) a oproti tomu kriatkému evolu¢nimu ¢asu, po ktery Alu inzerce v linii
k Clovéku propaguji, se bez vyjimek piedpoklddd, ze pravdépodobnost vloZeni inzerce
dvakrat na totoZzné misto je zanedbatelnd (Batzer et al. 1994; Batzer and Deininger 2002;
Roy-Engel et al. 2002; Cordaux et al. 2007; Hormozdiari et al. 2011). I v tomto
nepravdépodobném piipadé je ale nutné pocitat s genetickym driftem, ktery z populace

nové inzerty velmi Casto odstraiiuje (Batzer and Deininger 2002). RovnéZ vysttizeni Alu

* Hodnota Fgr je obvykle pouZivana jako ukazatel populaéni diferenciace, ale umoZziiuje mimo jiné i
porovnani riiznych genomickych oblasti (Holsinger and Weir 2009).
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elementu ze svého mista bez ponechdni alespon ¢4sti sekvence neni popsano (Cordaux et
al. 2007). Z toho plyne, Ze pfitomnost ¢i absence inzerce na specifickém mist¢ v genomu
jedince je charakteristika zdédénd, nikoliv ziskand (pominou-li se vySe zminéné de novo
inzerce). To umoZnuje pfijmout tzv. model identity alel pivodem neboli IBD (/dentity By
Descent). IBD je v kontrastu k tzv. modelu identity alel stavem neboli IBS (I/dentity By
State), ktery je nutny u SNP i STR uvazovat (znamend, Ze ke stejné mutaci mohlo dojit
vicekrat nezavisle). Pouze u IBD je tedy moZné predpokladat, Ze jsou si jedinci sdilejici
alelu zcela urcité piibuznéjsi, nez kdyz tuto alelu nesdileji (Batzer and Deininger 2002).
Dalsi velkou vyhodou oproti SNP a STR je i znalost sméru mutace (zde transpozice), coz
umoziuje urcit, Ze ancestralni stav byl absence inzerce (Batzer et al. 1994). Tyto vlastnosti
umoziuji i jiny pfistup k zpracovani dat jako je moznost vyuZziti fylogenetické analyzy

(Stoneking et al. 1997) nebo Reynoldsovy vzdalenosti (Reynolds et al. 1983).

Jinymi v populacni genetice hojn¢ vyuZivanymi markery jsou mtDNA a NRY. Zde je
rozdil v aplikaci v populacnich studiich oproti Alu dany hlavné rekombinaci (ndhodnou
kombinaci alel od obou rodic¢it). Jeji absence u uniparentdlnich markerti umoznuje dobfte
interpretovat ziskand data napiiklad ve vztahu k dataci (Pakendorf and Stoneking 2005).
OvSem pii pouziti vétstho mnozstvi autozomdlnich markeri je moZné dosdhnout
obecn¢jsich interpretaci demografické historie a populacnich vztahii (Tripathi et al. 2008a),

protoZe je mozné sledovat historii obou pohlavi soucasné.

Z hlediska populaéni genetiky je rovnéz dileZitd neutralita Alu inzerci, kterd je obecné
podstatnd pii hodnoceni populacni struktury (Beaumont and Nichols 1996). Alu inzerce se
povazuji za neutrdlni (Batzer et al. 1994; Bamshad et al. 2003; Witherspoon et al. 2006),
ale modelovani na zdklad¢ velkého datasetu inzerci ukdzalo mozné vychyleni frekvenci
Alu inzerci (jako celku) od neutrality (Kimmel and Mathaes 2010). DalSim dokladem
muze byt i to, Ze se Alu statisticky méné Casto nachazi v exonech a intronech gentl, coz
svéd¢i o vlivu purifikujici selekce na ty elementy, které maji vliv na funkci genu
(Hormozdiari et al. 2011). To je logické také proto, Ze se Alu studuji z klinického a
evolu¢niho hlediska (Ray and Batzer 2011). Efekty inzerti na funk¢ni geny jsou totiZ
velmi Siroké, zahrnuji naptiklad ovlivnéni transkripce (napiiklad pies zménu promotord,
pfes vazby transkripénich faktori nebo metylace), zménu splicingu (sestiihu RNA po

transkripci) nebo zvyseni frekvence rekombinaci pro mista inzerce (Kim and Hahn 2011).
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napiiklad hemofilie, rakovina prsu, neurofibromatéza, cukrovka 2. typu nebo Tay-
Sachsova choroba (Deininger and Batzer 1999). Vytvofeni databdze Alu inzerci véetné
frekvenci u riznych populaci mize pomoci objeveni asociaci s nemocemi (Hormozdiari et
al. 2011) a mobilni elementy se obecné povazuji za perspektivni z hlediska vyuZiti u
GWAS (Genome Wide Association Studies) neboli celogenomovych asociacnich studiich
(Gibson 2010). Byly popsany i evolu¢né¢ vyhodné efekty Alu inzerci, zajimavé jsou
napfiiklad souvislosti s evoluci mozku (Britten 2010). Nicmén¢ jakékoli selektivni tlaky na
Alu inzerce se tykaji pouze minimdlniho poctu inzerci a inzerce tedy lze bezpecné
povaZovat za selektivné neutrdlni (Batzer and Deininger 2002), obzvlasté pokud byly jiz

vyuzity v popula¢ni genetice (i presto je vSak dobré tento predpoklad ovéfit).
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4. CILE PRACE

Utelem této préce je predevsim uplatnéni dosud nepouZitych genotypovych markert (Alu
inzerce) a analyz (klastrovaci algoritmy) na vybrané populace subsaharské Afriky, jejichz
mtDNA pfip. NRY variabilita je jiZ zndma, a interpretace takovych vysledkt v kontextu jiz

ziskanych znalosti.
Konkrétni cile jsou:

ohodnotit vyuZzitelnost Alu inzerci pro odhad populacni struktury sahelu,

¥

» stanovit geograficky ptivod Fulbu,
» zhodnotit vztah kocovnych pastevcl k usedlym zeméedélctim,
» porovnat vysledky uniparentdlnich markerti s vysledky genetické struktury dle Alu

inzerci.

5. HYPOTEZY

» HO: Populace odpovidaji svou genetickou strukturou lingvistice a geografii

» H1: Populace neodpovidaji témto faktoram.

Platnost alternativni hypotézy naznacuje odlisSny vyvoj (historii) studovanych populaci, nez
jaky vyplyva zrozloZeni populaci v prostoru nebo z lingvistickych studii. Z pohledu
geografie jsou nutné brat v potaz hlavné migrace z jinych oblasti a z pohledu lingvistiky
jsou pak mozné jevy jako pfijeti jazyka od jiné populace. DiileZité jsou i kulturni rozdily (v

ramci stejného izemi i podobného jazykového pozadi) ovliviujici genovy tok.
Z pohledu Fulbti 1ze hypotézy pteformulovat na:

» HO: Fulbové jsou ptibuzngjsi studovanym populacim zdpadni Afriky (Kassenové,
Songhajci a Mossiové) nez populacim vychodni Afriky (Somalci).

» H1: Fulbové jsou ptibuznéjsi Somalctim.

(Obdobné¢ lze jinym zafazenim Songhajcii zkoumat podil lingvistiky na dané piibuznosti.)
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6. MATERIAL

Vzorky DNA byly ziskdny z 5 populaci afrického sahelu. Jde o 3 populace usedlych
zeméd¢lct ze zdpadni Afriky (Songhajci, Mossiové a Kassenové), jednu vychodoafrickou
populaci (Somdlci) a jednu populaci kocovnych nomdadi (Fulbové). Celkové byl zpracovan
materidl od 188 neptibuznych jedinct (nepiibuznost do generace prarodicu byla zjistovana
dotazovdnim). Probandi pfi vzorkovéani dali informovany souhlas a pribéh vzorkovani
vyhovoval Helsinské deklaraci Svétové zdravotnické organizace (pfijata 1964, posledni
revize 2008). Vzorky byly ziskany pfi n¢kolika terénnich vzorkovénich provedenym piimo
na mist¢ vzdy doc. Viktorem Cernym Dr. (vedoucim této price) a v piipadé vzorkovani
v roce 2010 i Mgr. Eliskou Podgornou. Mista sbéri se nachdzi v izkém pdsu sahelu mezi
9. az 16. stupném severni Sitky a nejvzddlenéjSi populace déli bezmdla 6000 km (to
umoznuje relevantné studovat vychodozdpadni gradient genetické informace). Lokace

jednotlivych sbért je vizualizovana na obr. 7.
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Obr. 7 Lokalizace sbérnych mist v€etn¢ zobrazeni mnoZstvi vzorkd,

rozsah sahelu dle Barker a Cross (1998)
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Vzorky Fulbti pochdzi z 11 subpopulaci a z 5 stitd (Cadu, Kamerunu, Nigeru, Mali a
Burkiny Faso). Lokace sbérii nejsou permanentnim osidlenim téchto populaci, jde jen o
oblasti, kde se dani jedinci vyskytovali v dob¢ terénniho vyzkumu (Slo o obdobi sucha a
Fulbové tak byli v jiznich ¢astech svych pastvin). VSechny populace mluvi jazykem
fulfulde. Celkovy pocet do této prace zahrnutych Fulbl je 80 a s vyjimkou populace z

Diafarabé se jednd o kocovniky (i tato populace se vSak stala usedlou teprve neddvno).

V Cadu byly ovzorkovany dvé fulbské populace, prvni nedaleko mésta Bongor, coZ je
hlavni mésto Mayo-Kebbi Est, jedné z 22 provincii tohoto stitu. Druhé misto sbéru v Cadu
se nachdzi nedaleko mensiho mésta Linia. Kamerunské vzorky jsou z oblasti Tcheboua a
nigerské pochazi z okoli mést Balantugur, Diffa, Zinder, Abalak a Ader. Burkina Faso byla
z hlediska Fulbli ovzorkoviana jizné od mésta Fadu Ngourma v oblasti Tindangou a rovnéz
jizn€ od mésta Bobo Diulasso v oblasti Banfora. V Mali probihal sbér ve mésté Diafarabé

na stiednim toku feky Niger.

Ostatni populace zpracované pro tuto studii byly usedlé. Songhajskd populace byla
ovzorkovdna u meésta Hombori v jizni Casti Mali. Z této populace byly do této prace
zahrnuty vzorky 27 jedinct. Somdlci, zastupci vychodnich populaci, nebyli ovzorkovani
v samotném Somadlsku, ale béhem pobytu v uprchlickém tédbotfe v Jemenu. Nelze tedy
sledovat jejich ptivod k specifickému tdzemi, ¢imZ mohou i 1€pe reprezentovat SirSi oblast
vychodni Afriky. Z této populace bylo genotypovano pro Alu polymorfismy 35 jedinct.
Kassenové (23 zahrnutych jedincti) byli ovzorkovani v mésté Po nedaleko hranic s Ghanou
a vzorky Mossill (zpracovano bylo rovnéz 23 vzorkl) pochédzely z oblasti na vychod od

meésta Ziniare.

Vzorky byly ziskdny bukdlnimi stéry u vSech populaci krom¢ Kassenii a Mossii. Po
odebrani byly vzorky uchovény v lyza¢nim roztoku (50mM Tris pH 8.0, 50mM EDTA pH
8.0, 50mM sacharézy, 100mM NaCl, 1 %SDS). Pro vzorky Kassenti a Mossit’ byla
vyuzita metoda odbéru slin pomoci kitu Oragene®*DNA (DNA Genotek), ve kterém je

DNA okam?Zité po odbéru stabilizovéna.

Pro rozsiteni zabéru prace byla do nékterych analyz zahrnuta data z literatury (frekvence
Alu inzerci), byla vSak vyuzita pouze data, kterd zpracovavala co nejvice stejnych lokust,

coz bylo pomérn¢ limitujicim faktorem.

* Vzorky téchto dvou populaci jsou rozsitenim piivodniho planu prace uvedeném v anotaci.
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Kontinent Populace (pocet ovzorkovanych jedincii)

Afrika Alurové (12), Pygmejové Biaka (5), kmen Hema (18),
Pygmejové Mbuti (5), kmen Nande (17), Nguniové (14),
Sanové (15), Tswanové (22), Tsongové(14), Pygmejové Zaire
(33)

Afrika — zkoumané | Fulbové (80), Kassenové (23), Mossiové (23), Somalci (35),
populace Songhajci (27)

Indie Brahmin (60), [rulaa (34), Kapu (58), Konda Dora (27),
Kshatriya (11), Madiga (29), Mala (26), Maria Gond (22), Relli
(19), Santal (16), Vysya (10), Yadava (53)

Asie Kambodzané (12), Ciané (17), J aponci (19), Malajci (6),
Vietnamci (9)
Evropa Finové (20), Francouzi (20), Severoevropané (68), Poldci (10)

Tab. 2 Pocty ovzorkovanych populaci v této praci a v praci Watkins et al. (2001; 2003)

Vyuzita byla data z prace Watkins et al. (2001; 2003), kterd byla pouzita i v jinych
studiich, protoZze jde o pomérné jedine¢ny soubor geograficky vzdilenych populaci a
ziskanych frekvenci 100 Alu inzerci (Ray et al. 2005; Witherspoon et al. 2006; Litvinov et
al. 2008; Khusainova et al. 2009). Celkem zde bylo zpracovéano 31 populaci z celého svéta

(viz tab. 2 a obr. 8) a africké populace byly reprezentovany 10 populacemi.
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Obr. 8 Geograficka lokalizace populaci, jejichz data byla publikovana v praci Watkins et
al. (2001; 2003), a populaci zde zkoumanych
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7. METODY

7.1 LABORATORNI METODY

Laboratorni ¢4st byla provedena v laboratofi archeogenetiky Archeologického ustavu
Akademie véd CR v Praze (izolace DNA, kompletace datasetu) pod odbornym vedenim
vedouctho prace doc. Viktora Cerného Dr. a Mgr. Elisky Podgorné. Zikladni dataset 5
populaci byl zpracovidn na Katedfe zoologie Piirodovédecké fakulty Univerzity Karlovy
v Praze ve spolupréaci s Mgr. Vaclavem JanouSkem (zédkladni dataset 3 populaci) a pod

odbornym vedenim Mgr. Pavla Munclingera, Ph.D.
7.1.1 IZOLACE DNA

Uctelem je ziskat DNA z poskytnutého biologického materidlu a odstranit piimési, které by
mohly negativné ovlivnit ndsledujici analyzu. Pro tuto praci byla DNA izolovadna 2
metodami, jejichz vybér byl zdvisly na charakteru pouzitého biologického materidlu.
Vzorky bukdlnich stér (z populaci Fulbli, Somélcti a Songhajcil) byly izolovany pomoci
kitu QIAquick PCR Purification Kit (QIAGEN). DNA ze slin (vzorky Kassenti a Mossill)
byla izolovdna za vyuZziti instrukci vyrobce kitu Oragene®*DNA (DNA Genotek). Oba
protokoly pouZité k izolaci jsou v piiloze 1. Izolace DNA a ohodnoceni jeji kvality pomoci
pfistroje NanoDrop 1000 (Thermo Scientific) byly provedeny pfevdZzné v ramci

diplomovych praci Mgr. Buckové (Buckova 2010) a Mgr. Podgorné (Musilova 2009).

7.1.2 POLYMERAZOVA RETEZOVA REAKCE

vvvvvv

metody. Jde o variaci na biologicky proces replikace DNA v buiice. UmoZiiuje namnoZeni
(amplifikaci) urcitého useku molekuly DNA, ktery je vymezen 2 primery (tzv. Forward a
Reverse primer). PCR je zaloZena na opakovani 3 krokii: 1. denaturace (odd¢€leni vldken
dvojSroubovice DNA od sebe), 2. specifické pfipojeni primerd, 3. syntéza DNA. Tyto
kroky jsou charakteristické urcitymi teplotami a nékolikrat se opakuji. Teploty pro
denaturaci (~94°C) a syntézu (72°C) jsou dané vlastnostmi DNA a pouzitymi
chemikéliemi. Teplota pro pfipojeni primerii je specifickd pro dany par pouZitych
oligonukleotidl a je jednim z kritickych krokd, ktery je nutné kalibrovat. Pred zapocetim
opakovani téchto 3 fazi dochazi k prodlouzenému kroku prvni denaturace (je nutné, aby se

vSechna vldkna DNA piitomnd ve vzorku od sebe oddélila a byl tak umoznén pfiistup
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primert k nim). Po skonceni daného poc¢tu opakovani programu nésleduje posledni krok
prodlouzené syntézy DNA, aby se vSechny fragmenty dotvotily do dané délky. Pied¢asné
zkracené fragmenty by mohly ztizit odecteni délky amplifikovaného fragmentu z gelu.
Dal$im moznym faktorem, ktery snadno ovliviiuje reakci (a lze piizptsobit) je mnoZstvi

DNA do reakce vstupujici, protoze malé i velké mnoZstvi negativn€ ovliviiuje vysledek.

V této praci byly vyuZity jiz publikované primery z literatury (viz ptiloha 2). Primery byly
ovéfeny na ePCR (Rotmistrovsky et al. 2004) a byly provedeny testovaci reakce k ovéfeni
amplifikace specifickych tseka a gradientové PCR k potvrzeni ¢i zjiSténi nejvhodnéjSich
teploty pro piipojeni primert. Z pivodnich 24 lokusi vybranych z literatury na zédkladé
jejich velké variability a vyuzitelnosti u africkych vzorkl (Slo o Alu inzerce nejmladSich
polymorfnich podrodin, viz pfiloha 2), bylo nakonec vyuZito 16 lokusii. Dva z téchto
lokust byly na chromozomu X, a proto byly z analyz, které zahrnuji predpoklad stejné

efektivni populacni velikosti, vyfazeny (Athanasiadis et al. 2007; Pool and Nielsen 2007).

Zékladni dataset byl ziskdn na Katedie zoologie PiF UK a kompletace datasetu (opakovani
vzorkl, u kterych reakce neprobéhla, Uprava koncentrace starSich vzorkh DNA apod.)
probihala v laboratofi archeogenetiky (Archeologicky tistav AV CR, Praha, v.v.i.). PouZity
PCR program byl (reagencie viz tab 3): 1x (94°C — 5 minut), 35x (94°C — 50 sekund;
teplota ptipojeni primerti — 30 sekund; 72°C — 45 sekund) a 1x (72°C — 5 minut). Teplota
pfipojeni primert se prostudované lokusy liSila (viz piiloha 2). Vzhledem k odliSnosti

laboratornich prostfedi byly nutné mensi ipravy programu a teplot pfipojeni primeru.

Chemikalie pouzité na objem | Chemikalie pouZzité objem
Katedre zoologie PiF UK (ul) v Laboratofi archeogenetiky (ul)
(AU AVCR)

buffer (10x) 1

dNTPs 1

MgC12 0.6 GoTaq® Green Master Mix 12,5
Taq 0.05

Primer F 0,5 | Primer F 0,5
Primer R 0,5 | Primer R 0,5
H,0 1,35 | H,O 9,5
DNA 5 | DNA 2
Celkovy objem reakce 10 | Celkovy objem reakce 25

Tab. 3 Zakladni rozpis reagencii pro PCR v obou laboratofich
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7.1.3 GELOVA ELEKTROFOREZA

Gelova elektroforéza je separacni metoda zaloZend na rozdilné pohyblivosti latek
v elektrickém poli. Negativné nabitd DNA se pohybuje smérem ke kladnému pdlu a po
zastaveni napé€ti je v gelu vizualizovéana. Pozici fragmentu lze porovnat vici délkovému
markeru a ziskat tak informaci o délce (délkach) fragment ziskanych v dané reakci.
SloZeni gelu, Cas i napéti pouZité pii gelové elektroforéze se mirné liSily dle ndstroji a
praxe v dané laboratofi. Byl pouzZit 1,5% agar6zovy gel, fragmenty byly vizualizovéany
pomoci UV svétla a vysledek byl vyfotografovan. Pti vyuZziti robotického piistupu piipravy
reakci na Katedie zoologie PfF UK byly jednotlivé vzorky identifikovatelné poradim na
gelu v porovndni s pofadim na panelu. Pifi komplementaci byla vedena papirova
dokumentace a ziskané digitdlni fotografie byly popsdny. Pfi kazdé reakci byla provedena

negativni kontrola.

Nisledné doslo k odecteni délky fragmentti z fotografie geli. Délka fragmentu ziskaného
pii pouziti danych primeru s prezenci i s absenci byla u vétSiny lokusti zndma z literatury,
nicméné bylo také mozné vyuzit faktu (pokud se zarovein zpracovavalo vétsi mnoZstvi
vzorkl pro dany lokus), Ze fragment s Alu inzerci byl vyrazné del§i neZ fragment bez
inzerce (délka se liSila o délku inzerce, tedy v priméru o 300 bp). Nicméné pro vSechny
lokusy byla znidma alesponn délka jedné zalel. Prezence a absence byla kdédové
zaznamenana do databdze (20/20 presence, 10/20 heterozygot, 20/20 homozygot pro
absenci, -9 pro chybéjici informaci vcetné chybéjici alely na X chromozomélnich lokusech

u muzskych vzorkd, jak je zvykem u vstupnich souborl programu structure).
7.2 ANALYZA DAT

Analyza dat byla provedena za konzultaci s vedoucim priace a rovnéZ s jeho kolegy

pracujicimi v IPATIMUPu (Institute of Molecular Pathology and I/mmunology of the

vvvvvv

Silva. Nicmén¢ za vSechny chyby zcela odpovida autorka prace.
7.2.1 PRACE S GENOTYPY

V prvni Casti se pracovalo se samotnymi genotypy. Test Hardy-Weinbergovy rovnovéahy
neboli HWE (Hardy-Weinberg Equilibrium) byl proveden v programu Genepop (Raymond

and Rousset 1995; Rousset 2008) s defaultnim nastavenim Markovova fetézce (100 sérii a
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1000 permutaci na sérii). Ve stejném programu byla testovdna vazebné nerovnovaha neboli
LD (Linkage Disequilibrium) za pouZiti stejného nastaveni Markovova fetézce. V piipadé
testtt HWE a LD byla aplikovina Bonferonniho korekce, ktera feSi problém
mnohondsobnych testi (v piipad¢, Ze je vice stejnych testl, jsou néckteré statisticky
vyznamné jen pouhou ndhodou a aby se dodrzelo kritérium, musi byt sniZeno o pocet
provedenych testil). Vypocet genové diverzity (heterozygotnosti, Hg) dle Nei (1987) a Fsr
(se 1000 permutacemi) dle Weir a Cockerham (1984) byl proveden v programu FSTAT
(Goudet 1995). Pro porovnéni ziskané heterozygotnosti mezi usedliky a kocovniky byl
proveden neparametricky Wilcoxonilv parovy test pomoci programu R (Development Core
2004). Analyza molekuldrni variance neboli AMOVA (Analysis of MOlecular VAriance)
byla provedena v programu Arlequin (Excoffier et al. 2005) a byla pouzita varianta této
metody pocitajici analyzu variance po jednotlivych lokusech a nésledné tyto vysledky
kombinuje. Tento postup umoZiluje vyvarovat se nepiesnosti pii analyze datasetu s

chybéjicimi daty, je ale citlivy na vazbu mezi lokusy.

Pro explorac¢ni analyzu populacni struktury byl vyuZit program structure (Pritchard et al.
2000). ZjednodusSen¢ feceno tento program zpracovavd model a zadany pocet populaci
(hodnotu K) tak, ze vytvoii takové zatazeni jedinci do K populaci, aby byla co nejvice
optimalizovdana Hardy-Weidenbergova a vazebna rovnovdha uvnitf takto ziskanych
populaci (zde Casto oznaCovanych jako klastry). Model zahrnoval korelované frekvence
alel (které 1ze predpoklddat u populaci pochdzejicich pomérn€ neddvno z jednoho predka,
jako je tomu u lidi) (Falush et al. 2003) a genovy tok mezi populacemi (,,admixture®).
K vyhledavani se vyuZivd bayesidnské podminéné pravdépodobnosti (pfedpokladem je
model a data a vysledkem je struktura). K bylo zaddvino 7x (v intervalu od 1 do 7) a bylo
zaznamendno 3 000 000 iteraci (po predchozi burn-in periodé 1 000 000 iteraci, které jsou
z vypoctu dle bézné praxe odstranény). Analyza pro kazdé K byla opakovana 15x (celkem
tedy 105x pro dany model). Kromé¢ této varianty modelu (zde oznacovéano jako model €. 1)

byly zpracovany jesté tfi dalsi (viz tab. 4).

Do modelu €. 2 byl zahrnut dalsi pfedpoklad — piislusSnost jedinct k jednomu z 15 mist
sbért vzorkti (LOCPRIOR = 1) (Hubisz et al. 2009), coZ umoziuje najit strukturu snadné&ji
a rychleji (vypocet vyuzivd predem zadaného seskupeni jedinci pouze k odstartovani
vypoctu a ma pouze minoritni negativni vliv, jak bylo dokdzano ve zdrojové studii). V

modelu ¢. 3 bylo misto sbéru zménéno na zatazeni vzorkli do populaci (Fulbové,
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Kassenové, Mossiové, Somdlci a Songhajci). Model €. 4 je variantou modelu ¢. 3 bez

lokusti na X chromozému (2 celkem).

Model LOCPRIOR lokusii

Model ¢. 1 ne 16

Model ¢&. 2 ano — mista sbéru 16

Model ¢. 3 ano — populace 16

Model ¢. 4 ano — populace 14 (bez lokusti na X

Tab. 4 Nastaveni, ve kterém se 1iSily modely pouZzité v programu structure

Celkové tedy bylo ziskdno 420 soubort s vysledky programu structure. V programu
Structure Harvester (Earl and vonHoldt 2011) byly ziskdny hodnoty deltaK (Evanno et al.
2005) pro kazdy model. Tato hodnota umozZiuje urcit nejpravdépodobnéjsi K ze
zpracovaného intervalu. Jednotlivd opakovani pro dand K v daném modelu byla nédsledné
zkombinovéna (,,zprimérovana*) pomoci programu CLUMPP (Jakobsson and Rosenberg
2007) a k tomu bylo vyuZito Greedy algoritmu (podle zkuSenosti uzivateli programu bylo
pro vyssi K, zde K=6 a K=7, vyuZzito LargeKGreedy algoritmu). Vysledek byl pro kazdé K

vizualizovédn v programu distruct (Rosenberg 2004).
7.2.2 PRACE S FREKVENCEMI A DATY Z LITERATURY

Alelické frekvence byly zjistény pomoci spocitdni genotypt (,,gene counting®) v programu
Genalex (Peakall and Smouse 2006) a byly zkombinovény s daty ziskanymi z literatury.
Vzhledem k neptedpoklddané inzerci de novo (viz 3.6) byla k porovnani populaci v
programu Phylip (Felsenstein 1989) pouzita Reynoldsova vzdélenost (Reynolds et al.
1983). K zviditelnéni téchto vztahd bylo vyuZito neparametrické multidimenziondlni

Skdlovani (MDS) v programu R (Development Core 2004).
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8. VYSLEDKY

Vysledky do databdze byly odecteny z gelii (viz obr. 9). Genotypy takto ziskané jsou

poskytnuty v pifiloze 2 a jakdkoli analyza, tak miiZe byt nezavisle opakovana.
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B = gy ow 0w o8 - L B N Bl BN

21.12. 2010 primer: YASMBCZ37 A: BE
P: 410
wvzorky: Somali

Obr. 9 Jeden ze ziskanych gela (zde z faze komplementace datasetl)
8.1 VYSLEDKY ANALYZY GENOTYPU

Po uplatnéni Bonferonniho korekce byla nalezena vazba jen mezi dvéma markery
(YASA2DP1 a Ya5DP77) u dvou populaci (Mossit a Fulbt). Jde o jediné 2 markery na X
chromozomu a vzdédlenost mezi nimi je asi 9 Mb. U ostatnich markeri na stejnych
chromozomech (jde o chromozomy 19 a 3, viz pfiloha 2) nebyla nalezena vazebna
nerovnovaha, coz vylucuje fyzickou vazbu mezi lokusy. Hardy-Weiderbergova rovnovaha
byla nalezena u vétSiny lokusti u kazdé z populaci a po aplikaci Bonferonniho korekce
nebyla signifikantni Zadnd odchylka od ni. Dulezité také je, Ze se piipady signifikantni

odchylky od HWE 1 bez korekce neobjevily systematicky u jednoho lokusu napfic¢
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populacemi (to vylucuje selekci) a ani u jedné populace napii€ lokusy. To druhé naznacuje,
Ze nedoslo k zatazeni vice populaci do jedné, protoZe zatazeni dvou populaci s odliSnymi
frekvencemi do jedné populace vede ke sniZeni poctu heterozygotii a tedy k odchylce od

HWE (tzv. Wahlundiv efekt).

Ocekavana heterozygotnost (Hg) pro jednotlivé markery byla pomérné vysoka v kontextu
toho, Ze maximdlni moZznd heterozygotnost u bialelickych markert je 0,5 (viz primérné Hg
na obr. 10 a jednotlivé Hg v pfiloze 4). Porovnani heterozygotnosti (genové diverzity) u
usedlych populaci a u populace kocovnych Fulbli Wilcoxonovym neparametrickym
parovym testem bylo nesignifikantni (P = 0,1726), takZze mezi témito populacemi nebyl
statisticky vyznamny rozdil v heterozygotnosti. Pfi vyfazeni Somdlcl a porovnani
heterozygotnosti pouze populaci ze zdpadni Afriky (pro ucely porovnéni s piedchozimi
studiemi) byl proveden tyz test se signifikantnim vysledkem (P = 0,03029). Pro zjisténd,
jak doslo ke zvySeni heterozygotnosti mezi datasety, byly provedeny tytéZ testy
jednostranné. Signifikantni vysledek byl dosazen pii alternativni hypotéze, Ze usedlé
populace bez Somdlcti (Kassenové, Mossiové, Songhajci) maji vys§i medidn
heterozygotnosti neZ populace Fulbii (P = 0,01514), nikoliv pii zkoumdni, zda byla
heterozygotnost vétsi u Fulba (P = 0,9871). Pii zpétné€ provedenych testech byl tento trend
patrny i pii zahrnuti Somadlcti, nebyl vSak signifikantni (pro tatiZ porovnani s o Somalce

rozS8itenym datasetem P = 0,0863 a P = 0,9235).
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Obr. 10 Graf heterozygotnosti (Hg) zprimérované napii¢ markery

(pro samotné testy vSak nebyla Hg pro rizné markery shrnovana)
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Vysledky Fst mezi ovzorkovanymi populacemi jsou v tab. 5. Signifikantni vysledky (pfi
permutacich bylo dosaZeno stejné nebo mensi hodnoty v méné nez 0,5 % piipadu, coz je
kritérium jiz upravené pro vicendsobnd porovnani) nebyly dosaZeny mezi populacemi
Kassent a Mossili, mezi Somalci a Fulby a Zadna populace nebyla dle hodnoty Fst vyrazné
diferencovand od Songhajct. To znamend, Ze vyznamnd jsou odliSeni jak Somadlcii, tak
Fulbi od jak Mossit, tak Kassent. Celkové Fsr bylo 0,032 (SD = 0,015), coZ je obecné
povazovano za malou strukturovanost populaci (Wright 1984), ale piesto to muze

vyznamnou diferenciaci mezi populacemi naznacovat (Balloux and Lugon-Moulin 2002).

Fulbové | Kassenové | Mossiové | Somalci | Songhajci

Fulbové 0 S o NS NS
Kassenové | 0.0659 0 NS *k NS
Mossiové 0.0582 0.0044 0 Hk NS
Somalci 0.0104 0.0539 0.0507 0 NS
Songhajci 0.0165 0.0112 0.0077 | 0.0042 0

Tab. 5 Vzajemné hodnoty Fst u zkoumanych populacemi

(NS — nesignifikantni, ** - p<0,05)

Analyza molekuldrni variance umozZnuje testovdni hypotéz o populacni struktuie a je
zaloZena na genetické vzdalenosti (Fst) a hierarchickém rozdéleni variability. Dle
hypotézy genetické piibuznosti dle geografie, byl proveden test struktury o dvou skupindch
vychodni (Somalci) a zdpadni (Fulbové, Songhajci, Kassenové, Mossiové). Vysvétlend
variabilita mezi skupinami nebyla signifikantni (AMOVA zde vzdy pocitana s 1023
permutacemi) a byla dokonce zdporna (viz tab. 6). Pro dalsi potvrzeni tohoto vysledku a
vylouceni geografické substruktury uvnitt Fulbt (ktery by ovlivnila vysledek) byli Fulbové
rozd€leni na zdpadni (z oblasti Banfora, Diafarabé a Tindangou) a vychodni (ostatni
fulbské populace) ¢ast a ta vychodni byla pfifazena k Somdlciim (viz tab. 7). I tento
vysledek byl nesignifikantni (u hodnot variability mezi skupinami) a variabilita mezi

populacemi uvniti skupin byla vyssi neZ mezi skupinami.

(Somalci) vs (Kassenovéi+Mossiové, Songhajci, Fulbové)

Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami -2.94054
- mezi populacemi ve skupinach 4.29355*
- uvnitf populaci 98.64700*

Tab. 6 AMOVA, geograficka hypotéza a lingvistickad hypotéza se songhajStinou jako

nigerokonzskym jazykem (* - signifikantni)
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(Somalci, Fulbové - vychod) vs (Kassenové, Mossiové, Songhajci, Fulbové -zapad)
Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami 1.07655
- mezi populacemi ve skupinach 2.64657*
- uvnitF populaci 96.27688*

Tab. 7 AMOVA, geografickd hypotéza s jemné¢jSim délenim (* - signifikantni)

Dle hypotézy o genetické struktufe odpovidajici lingvistice doslo k testu rozdéleni dle
velkych jazykovych rodin na nigerokonzské (Fulbové, Kassenové, Mossiové), nilosaharské
(Songhajci) a afroasijské (Somalci) skupiny. Opét zde byl vyrazné nesignifikantni
vysledek a hodnota u variability mezi populacemi byla zdpornd (viz tab. 8). Z duvodu
sporného lingvistického zafazeni Songhajcti (viz 2.3.5) byly testovany i hypotézy, Ze
songhajské jazyky patii k nigerokonzskym (to je stejnd hypotéza jako hypotéza o rozdéleni
na vychodni a zdpadni skupiny testovand vyse, viz tab. 6) nebo afroasijskym (Somalci a
Songhajci proti skupiné zbyvajicich populaci, viz tab. 8). Ob¢ také poskytly nesignifikantni

zéporné vysledky pro variabilitu mezi (jazykovymi) skupinami.

(Somalci) vs (Kassenové, Mossiové, Fulbové) vs (Songhajci)
Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami -3.74824
- mezi populacemi ve skupinach 5.73397*
- uvnitf populaci 98.01427*

Tab. 8 AMOVA, lingvistickd hypotéza (* - signifikantni)

(Somalci, Songhaijci) vs (Kassenové, Mossiové, Fulbové)
Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami -1.52215
- mezi populacemi ve skupinach 4.15272*
- uvnitf populaci 97.36944*

Tab. 9 AMOVA, lingvistickd hypotéza se songhajStinou jako afroasijskym jazykem

(* - signifikantni)

Nisledné bylo testovdno, zda existuje vliv vychodni hypotézy o plvodu Fulbli na
strukturovanost datasetu. Byly tak vytvoreny dv€ skupiny, prvni s Fulby a Somaélci a druhd
skupina Kassenl, Mossili a Songhajcti (viz tab. 10). Rozdéleni variability mezi skupinami
zde bylo signifikantni a pfesahovalo 3%. Dle indicii z Fsr (slabého vztahu Songhajct
k jakékoli ze zkoumanych populaci) bylo testovano, jakym zplsobem analyzu ovlivni
zatazeni Songhajcii k Fulbim a Somdlctim (viz tab. 11). Ukdzalo se, Ze takové zatazeni

zvy$i vysvétlenou variabilitu mezi skupinami i1 mezi populacemi uvnitf skupin. Tento
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nejasny vztah Songhajci k populacni struktufe byl jeSté vice zdiraznén, kdyZz byli
Songhajci z analyzy vyfazeni. Vysledek totiZ opct zvySil vysvétlenou variabilitu mezi
skupinami (viz tab. 12). Nicmén¢ Fgr je ovlivnéno poctem analyzovanych populaci a
obdobné¢ je tedy ovlivnéna i AMOVA, kterd je na tomto parametru zaloZena (Excoffier et
al. 1992). PodstatnéjSi nez absolutni hodnoty ale je, Ze v tomto pfipadé doSlo ke zvySeni

poméru frakci vysvétlené variability ve prospéch té mezi skupinami (viz tab. 12).

(Somalci, Fulbové) vs (Kassenové, Mossiové, Songhaijci)
Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami 3.40349*
- mezi populacemi ve skupinach 0.97564*
- uvnitf populaci 95.62087*

Tab. 10 AMOVA, hypotéza vychodniho ptivodu Fulbli (* - signifikantni)

(Somalci, Fulbové, Songhaijci) vs (Kassenové, Mossiové)
Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami 4.15886*
- mezi populacemi ve skupinach 1.03289*
- uvnitf populaci 94.80825*

Tab. 11 AMOVA, hypotéza vychodniho ptivodu Fulbti, Songhajci k V (* - signifikantni)

(Somalci, Fulbové) vs (Kassenové, Mossiové)

Variabilita Procentualni frakce z celkové variability (%)
- mezi skupinami 5.27775*
- mezi populacemi ve skupinach 0.84226*
- uvnitf populaci 93.87999*

Tab. 12 AMOVA, hypotéza vychodniho ptivodu Fulbii, Songhajci vyfazeni

(* - signifikantni)

Program structure nevyzaduje pro analyzu vytvoieni hypotéz a rovnéZ umoziiuje zjiStovat
populacni strukturu po jednotlivcich, nikoliv pouze po populacich. VsSechny pouzité
modely ukdzaly konzistentni vysledek nejpravdépodobnéjsiho poctu populaci v datasetu
jako K = 2, jak je zndzornéno na grafech hodnot deltaK ziskanych dle metody od Evanno
et al. (2005) (viz piiloha 5: obr. 1, 8, 15, 22). Nejvyssi hodnota na grafu odpovida
nejpravdépodobnéjSimu K podle daného modelu. Absolutni hodnoty deltaK nelze
porovnavat napii¢ modely (ani pfi pouZiti stejného modelu a jiného poctu iteraci Ci jiného
poctu opakovani analyz). Kromé& K = 2 byly nékdy lehce zvySené 1 jiné hodnoty K, ale

deltaK u K=2 vZdy mnohondsobné prevySovala ostatni.
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Ziskané zkombinované grafy pro kazdé K u kazdého modelu jsou v piiloze 5. Jednotlivé
barvy znaci ziskané klastry a sloupce grafu tvofi jedince, ktefi jsou seskupeni po

populacich.

Rozdé€leni dvou klastrit ziskanych modely pod K = 2 neodpovidd dokonale hranicim
ovzorkovanych populaci (viz pfiloha 5: obr. 2, 9, 16 a 23). Byl ovSem podstatny rozdil
v popula¢nim pfifazeni u jednotlivych z nich. U Mossili a Kassenti byli jedinci s velkou
ptevahou vice nez 85 % (krom¢ modelu €. 1 v piiloze 5: obr. 2) fazeni do prvniho klastru.
U Fulbti a Somadlct bylo zafazeni méné jasné, ale vzdjemné velmi podobné. Jedinci byli
uvnitt populaci fazeni k jednomu nebo druhému klastru a vétSinou nedosahovali takovych
hodnot populaéniho uréeni jako Kassenové a Mossiové. Nicméné pfimées tohoto druhého
klastru byla pro tyto populace takika specifickd. Songhajci pak méli homogenné nejasné
zatazeni jedincii ke klastrim. I u vSech vysSich K u vSech modelt je jasna velkd podobnost
Somadlct a Fulbt (viz pfiloha 5), protoZze vzdy sdili piimés svého majoritniho klastru, i
kdyZ jiz rozdé€leni do klastrti neni vypovidajici u Kassenti a Mossiil (tedy i kdyz jsou jiz
jedinci v téchto populacich fazeni uniformné ke v§em nalezenym klastriim). Tyto vysledky
se prili§ netykaji modelu €. 1, ktery interpretace obecné pfili§ neumoziuje (a¢ naznacuje

obdobné trendy jako ostatni modely).

Pouziti LOCPRIOR se ukdzalo pro tento dataset jako vyhodné, protoze v porovnani
s ostatnimi vykazoval model ¢. 1 vyrazn€ nejhorsi inferenci u kazdého K (viz ptiloha 5:
obr. 2-7). Rozdil mezi modely ¢. 2 a 3 byl v detailech modelu LOCPRIOR. Popula¢ni
afinita jako apriorni hodnota (model €. 3, viz pfiloha 5: obr. 16-21) ukazala lepsi zafazeni
nez misto sbéru (model €. 2, viz piiloha 5, obr. 9-14), nicméné modely se piili§ nelisi. To
ukazuje na to, ze populace Fulbl je homogenni napii¢ ovzorkovanymi lokacemi a rovnéz
to znamend, Ze LOCPRIOR je robustni natolik, aby odhalil strukturu bez ohledu na detailni
nastaveni. Dle literatury je pravdépodobné, Ze by bylo moZné ziskat podobnou strukturu i
bez pouziti LOCPRIOR (Hubisz et al. 2009), tedy modelem €. 1, ale vypocet by byl
pravdépodobné neimérné dlouhy. Tento predpoklad o piiblizeni modelu €. 1 k ostatnim pii
prodlouZeni analyzy byl testovan na zkuSebnich opakovénich analyz (1 000 000 burn-in a
5 000 000 iteraci) a zddl se byt pravdivy. Data z tohoto zkuSebniho testu nejsou vzhledem
k své neporovnatelnosti s pouzitymi modely prezentovana. Nicméné¢ je pravdépodobnéji
relevantnéjsi vyuzivat model ¢. 3, protoze model ¢. 2 mlZe byt ovlivnén velmi nizkym

poctem jedincl u nekterych mist sbéru (n€kolikrat pouze 5 jedincti).
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Porovndani LOCPRIOR modeld bez (model €. 4, viz ptiloha 5: obr. 23-28) a s (model €. 3
viz piiloha 5: obr. 16-21) vyuZitim lokusti na chromozomu X pfineslo na prvni pohled
viditelny vysledek, protoze se modely €. 3 a 4 1iSily v urCeni prvniho klastru (a graf je tedy
vlastné prevracen). Nicméné pro posouzeni, zda mely 2 X chromozomadlni lokusy vliv na
populacni strukturu, bylo vhodné&j$i porovnat celopopulacni zafazeni (to je moZné jen pii
modelech se stejnym poctem populaci). Zkombinovand inference pro kazdou populaci
(podobné jako u jedincti ziskand v programu CLUMPP) ukézala, Ze pro Somalce, Mossie a
Kasseny se jednotlivé modely neliSily, protoZe zména populacni afinity byla maximalné
v par desetindch procent. U Songhajcti doSlo k minoritnimu projevu (zména populacniho
zatazeni mélo pfes 1 %). U Fulbil byl projev rozhodné nejvyrazngjsi, kdy se Fulbové pfi
zahrnuti dat z X chromozomu popula¢nim zatazenim pftiblizili k ,,zdpadni* populaci (tedy
té, kterd u Kassenii a Mossili u téchto dvou modelii pfesahuje 93 %) asi o 5,2 %. Tento
efekt byl pozorovatelny i u vysSich K. Zda se tedy, Ze aC minoritn¢ (jde také pouze o 2
lokusy a pocet X chromozému v této studii byl pomérné maly) ptiblizuje zahrnuti téchto

dat Fulby k usedlym populacim zdpadni Afriky.
8.2 VYSLEDKY ANALYZY FREKVENCI

Nejvétsi mozny ziskatelny piesah poctu lokusti u populacich zpracovanych zde a v
literatuie byl 13. Ze ziskanych frekvenci tak byly odebrany lokusy, které se nepiekryvaly.
Vytazeny tak byly lokusy na X chromozomu a lokus D1 (frekvence viz tab. 13).

Fulbové | Kassenové | Mossiové | Somalci | Songhajci
ACE 0.313 0.391 0.370 0.286 0.333
APO 0.690 0.370 0.457 0.643 0.574
HS4_65 0.181 0.348 0.130 0.167 0.204
HS4_75 0.825 0.435 0.304 0.638 0.558
Sb19_3 0.620 0.435 0.523 0.557 0.500
TPA25 0.406 0.239 0.283 0.397 0.365
Ya5NBC123 | 0.679 0.543 0.565 0.676 0.538
YaSNBC132 | 0.795 0.804 0.739 0.943 0.759
YaSNBC150 | 0.644 0.457 0.500 0.600 0.463
YaSNBC208 | 0.695 0.565 0.783 0.557 0.667
YaSNBC221 | 0.897 0.739 0.848 0.914 0.792
YaSNBC237 | 0.706 0.522 0.587 0.886 0.788
Ya5NBC242 | 0.439 0.326 0.304 0.455 0.444

Tab. 13 Frekvence Alu inzerci, které byly pouZity pro srovnani s publikovanymi daty
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Po zahrnuti dat z literatury byla vypocitdna Reynoldsova vzdalenost a vztahy populaci
zviditelnény pomoci neparametrického MDS (viz obr. 11). I pfesto, Ze dataset u ptivodnich
populaci obsahoval 100 Alu inzerci (Watkins et al. 2003) a Ze dle Bamshad et al. (2003) je
mozné nesporn¢ urcit afinitu ke kontinentu az od poctu 60 Alu inzerci, umoziuje zde
ziskany dataset zdkladni rozd€leni mezi africkymi a neafrickymi vzorky a rovnéz je vidét
veétsi diverzita (rozptylenost) africkych populaci. Neafrické populace jsou od sebe hiiie
rozdéleny (napiiklad vychodoasijské se neseskupuji), coZ odpovidd i vybéru inzerci
k detekci africké struktury. AvSak Evropané stdle klastruji k sobé a totéz plati o vétSine
indickych populaci. Zkoumané populace se objevuji u africkych, ale fulbské populace jsou
nejblize neafrickym. Opét je vyraznd vzdjemnd blizkost Somdlct a Fulbd, ktefi jsou
pomérné blizko i ostatnim vychodnéji a centrdlnéji umisténym populacim (Nande, Hema).
U téchto populaci se nachdzi i Songhajci, jejich vzdalenost od Somalct s Fulby a Kassenti
s Mossiy je takika stejnd. Od této skupiny africkych populaci se vice oddéluji pygmejské
kmeny a Sanové. Oddéleni Kassenti a Mossitl v této souvislosti vypovidd hlavné o tom, Ze
v prevzatém datasetu chybi populace zapadni Afriky a tyto dvé populace se tak pfiblizuji

pygmejskému kmeni Biaka, ktery je jediny ze zdpadné&jSich oblasti.

Malajci ¢
o Kambodiané’ *
° Mossiové LA Populace
o % Indické
" Jw kmeny|| @ africké (z literatury)
Kassenové Cifianc @ * i
o | o o Songhajci — Japoncie A 2 O zkoumané africké
o : o omalci )
Sl PY o OFulbové 'S - : @ vychodoasijké
° Nande . Evropané
o~ P  vé Biak o Vietnamei & ndicis
mejové Biaka indické
8 e e Hema
5 o Tsongove . DR
E o )
o) ! Nguniové
°
Tswanové
[ ]
= Sanové
S
]
® Pygmejové Zaire
©
O 7 . I .
1 ® Pygmejové Mbuti
I I I I I
-0.6 -0.4 -0.2 0.0 0.2

Dimenze 1

Obr. 11 Neparametrické multidimenziondlni Skdlovani dle Reynoldsovy vzdélenosti
(stress faktor 0,0892)
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9. DISKUZE

9.1 OHODNOCENI ALU INZERCI JAKO MARKERU POPULACNI STRUKTURY

Alu inzeréni polymorfismy byly jiz v minulosti vyuZity ke studiu africkych populaci
(Comas et al. 2000; Gonzalez-Perez et al. 2003; Terreros et al. 2005; Cherni et al. 2011),
stejné jako populaci jinych ¢asti svéta jako je Indie (Vishwanathan et al. 2004), Rusko
(Solovieva et al. 2010), jizni Amerika (Resano et al. 2007), Malajsie (Nurhayati et al.
2009) & Spanélsko (Garcia-Obregon et al. 2007). Sahelské populace viak timto zptisobem
jeste¢ zkoumdny nebyly a je proto dilezité posoudit, zda jsou vhodnymi markery pro

studium populacni struktury v této oblasti.

Vysledky Hardy-Weidbergovy rovnovahy odpovidaji analyzdm téchto markeri u jinych
autortt (Watkins et al. 2003; Witherspoon et al. 2006). Absence odchylky od Hardy-
Weidenbergovy rovnoviahy naznacuje absenci selekce, kterd je v souladu s pfedpoklady

pro Alu inzerce (viz 3.6).

Dulezitym ptfedpokladem pro vyuZziti multilokusovych dat je rovnéz absence fyzické vazby
mezi markery (Beaumont and Nichols 1996). Pravé fyzicka vazba je moZnym divodem
vazebné nerovnovahy, kterd byla v tomto datasetu prokdzana pouze u jednoho paru lokust
(oba jsou na chromozomu X). Nicméné tyto lokusy jsou od sebe fyzicky pomérné¢ hodné
vzdéleny — ac€ leZi oba na dlouhém raménku X chromozomu (Xq26.1 a Xq27.1), dé€li je asi
9Mb. Vazebna nerovnovdha mezi témito markery neni navic zcela konzistentni mezi
populacemi (pouzije-li se pomérné konzervativni Bonferonniho korekce). To spolu
s pfedchozimi studiemi, které mezi t€émito lokusy také nenaSly vazbu (Athanasiadis et al.
2007), ukazuje spiSe na jiny vliv. Je totiz pravdépodobné, Ze vazebnd nerovnovéha je
spojend s vysokym mnozstvim muzi ve zkoumaném datasetu (pies 80%). Muzi totiz
sniZuji o polovinu mnozstvi zkoumanych chromozému u téchto dvou lokust (maji pouze
jeden X chromozém). Kvili tomuto omezeni datasetu, blizkosti populaci ze stejného
regionu (sahel) a kvili pouze 2 aleldm u Alu polymorfismil (pfitomnost ¢i nepiitomnost

inzerce) je detekovand nerovnovédha snadno vysvétlitelnd jen jako ndhodna fluktuace.

Toto omezeni datasetu vSak spolu s dosud nezndmym efektem sniZené populacni velikosti
X chromozému (Athanasiadis et al. 2007) a s odlisn¢ piisobicimi vlivy demografie na X

chromozém (Heyer et al. 2012) bylo diivodem k vyfazeni téchto dvou markert z fady
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analyz ve snaze zabranit zkresleni vysledkt. Vyjimkou byl program structure, ktery s daty

tohoto typu dokaZe pracovat (Falush et al. 2003).
9.2 PUVOD FULBSKE POPULACE DLE ALU INZERCI

Vystupy z analyzy Fsr, z analyzy molekuldrni variance i z riznych modelti v programu
structure davaji takika shodné vysledky ukazujici na vysSsi sptiznénost fulbské populace
s populaci Somalcti, nez s geograficky bliz§imi populacemi Kassenti, Mossiti a Songhajci.
Obzvlasté divergence Fulbii od Kasseni a Mossit byla vyraznd. Prave tyto dvé populace
(Kassenové a Mossové) tvorily pomérné homogenni skupinu. Tuto vzdjemnou podobnost
je mozné dolozit vétSinovym zafazenim do stejnych klastri pod K=2 u vSech modeli,
nejvyssim procentem vysvétlené variability pii zafazeni do téZze skupiny (dle analyzy
molekuldrni variance) i nesignifikantnimi vzdjemnymi hodnotami Fsr. Kassenové a
Mossiové jsou nejen geograficky, ale 1 jazykov€ blizkymi skupinami (Lewis 2009).
RovnéZ sdileji stejnou recentni historii a dochdzi mezi nimi k vyraznym kontaktim (viz

2.3.6a2.3.7).

Tyto nase vysledky odpovidaji obecné malé strukturovanosti zapadoafrickych populaci dle
autozomu. Napiiklad Adeyemo et al. (2005) nenasel pii analyze s vyuZitim stejnych metod
(structure), ale vétsitho mnoZstvi jedinct (493) i vétstho mnoZstvi markerd (372) Zadnou
strukturu mezi 4 zdpadoafrickymi populacemi. Ackoli je pravda, Ze vySS§i vypovédni
hodnota u Alu inzerci nez u mikrosateliti byla jiz diive popsdna (Bamshad et al. 2003),
rozdil v poc¢tu markert by jisté tento rozdil vyrovnal. Pocet studovanych markera byl totiz
Jiz nékolikrat ukazan jako rozhodujici pro populacni inferenci (Bamshad et al. 2003;

Rosenberg et al. 2005).

O to je zajimavéjsi odliSnost Fulbii od jim (lingvisticky i geograficky) blizkych populaci
zapadniho sahelu (Kassenl a Mossitl) a naopak jejich ptibuznost s geograficky i jazykove
vzdéalenou populaci Somélci. K podobnému vysledku se dospélo i v praci Tishkoff et al.
(2009), kde byla ale zkouména jina sada populaci. Fulbové zde byli charakterizovéni jako
jedinecnd populace odliSend od ostatnich africkych populaci (klastrovali odd€len¢ od 121
ostatnich africkych populaci). Pti dal§im zpracovani téchto vysledki (Tishkoff et al. 2009,
Scheinfeldt et al. 2010b) bylo jesté upozornéno na jejich pribuznost s populacemi riiznych
jazykovych rodin (afroasij§ti i nilosahar§ti mluvéi) z Cadu i Stdanu. Nicméné vzorky

Fulbi v praci Tishkoff et al. (2009) pochazely spiSe z vychodnéjsich oblasti fulbského
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teritoria a tato diplomova préace ukazuje, Ze piibuznost k vychodnéj$im populacim je trend,
ktery je platny pro Fulby obecné i pfi SirSim vzorkovani (jak je moZné vidét napiiklad na
vysledcich modeli pod K = 2 ¢i absenci vlivu geografického rozdéleni Fulbii pfi
AMOVA). Zajimavé je, ze aC byli v této praci jedinou zkoumanou vychodnéjsi populaci

extrémné vzdédleni Somalci, byl ptesto tento vztah k vychodni Africe nalezen.

Tyto vysledky je moZné interpretovat jako mozny podklad pro vychodni ptivod Fulbi,
avSak jak u Tishkoff et al. (2009) i zde Fulbové néjakou genetickou informaci se
zépadoafrickymi populacemi sdili (podobnéjsi piifazeni ke klastrim u Fulbli, Kasseni a
Mossiti u vyssich K to ukazuje). To je logické i pii posouzeni celkové strukturovanosti,
kterou lze na zdkladé vysledkli Fsr oznacit jako nizkou. Vychodni ptivod Fulbu je
povazovan za pravdépodobny dle hromadného posouzeni mtDNA, NRY, nuklearnich
mikrosatelit a polymorfismil typu inzerce/delece v praci Tishkoff et al. (2009) i
Scheinfeldt et al. (2010b), ac¢ s tim nékteii badatelé ne zcela souhlasi (Keita et al. 2010;
Winters 2010). Presto (¢i proto) je nutné posoudit i dalsi alternativy, které by k takovému
stavu mohly vést a které nelze pfi uvazovani téchto vysledkii vyloucit. Nejjednodussi
interpretaci podobnosti dvou populaci kromé spole¢ného piivodu je vzdy populaéni pfimes.

Lze uvazovat o tom, Ze genovy tok by mohl byt pifimy ¢i neptimy, vychodni ¢i severni.
Primy vychodni genovy tok

Ke genovému toku by mohlo dochdzet ptes piimou vyménu jedincii mezi Somélci a Fulby
¢i jejich neddvnymi predky. To neni i pfes velkou vzdalenost nemoZzné kvuli koCovnému
stylu Zivota Fulbl a kvili rozsdhlym somalskym i fulbskymi migracim, které jsou zndmé
z historie (viz 2.3). Vzdyt' nejvzdalenéjsi ovzorkované fulbské populace maji mezi sebou
2210 km a nejblizsi vzdalenost nékterych Fulbli k Somdlcim je 3 540 km. Vzdélenost
senegalskych a sidanskych Fulbli (dosud neovzorkovany) je pak jisté vySsi nez nejnizsi

vzdalenost mezi Fulby a Somalci.
Neprimy vychodni genovy tok

Je vSak moZné uvaZovat i o tom, Ze se vySe uvedené populace nemisily pifimo, ale skrze
n¢jakou dal$i populaci. Pravé v této souvislost je zajimavd vySe zminénd prokdzand
podobnost Fulbii a stiedosahelskych populaci (Tishkoff et al. 2009; Scheinfeldt et al.
2010b). Fulbové a Somadlci by tak mohli byt ptibuzni zprostfedkované a Slo by vlastné

vychodozdpadni gradient piibuznosti neseny (pravdépodobn¢) nomdadskymi populacemi.
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Kombinovanou variantou je, Ze tyto stfedosahelské populace piimo pfispély do fulbského
genofondu po svém oddé€leni od vychodnéjSich populaci. To mohou naznacovat i jazykové
teorie o posunu kusitskych (protoc¢adskych) mluvcich této oblasti z vychodu (Blench
2006). K moznému rozliseni téchto moznosti by bylo tieba kvalitn¢ ovzorkovat populace
vychodniho sahelu. Ani u Tishkoff et al. (2009) neni vzorkovéni v této oblasti dostacujici
nehledé na to, Ze vzorky ze Somdlska zcela chybi. Vzorkovani by bylo dobré jak u
populaci nomadskych, tak usedlych, coz by pomohlo rozlisit, zda Zivotni styl hraje
v pribuznosti populaci vétsi roli. Dulezité by pak bylo hledani kontinuity ¢i diskontinuity

v ptibuznosti mezi populacemi.
Severni neprimy genovy tok

Dalsi moznosti je, ze Somdlci mohou s Fulby sdilet severni pfimés. I tato hypotéza je
podloZenda historii (viz 2.3.3 a 2.3.4), protoZze jak Somdlci (skrze islam a Araby), tak
Fulbové (skrze Tuaregy a transsaharsky obchod) zvySeny kontakt se severnimi populacemi
m¢éli. V kontextu vysoké variability Afriky miiZe pak tato severni, mén¢ variabilni pfimes
zpusobovat vyraznou podobnost populaci. Toto miiZze byt doloZeno i nejvétsi podobnosti
Fulbl s neafrickymi populacemi proti v§em ostatnim africkym populacim (viz vysledky
MDS, obr. 11). Pomérné blizky vztah k nim maji ostatn¢ 1 Somédlci. I to je podobné jako u
Tishkoff et al. (2009), kdy se prave fulbsky a kusSitsky klastr (ve stejném potadi jako u Alu

inzerci) nejvice podobaly klastrim neafrickym.

Je tfeba poznamenat, Ze studium mtDNA jistou severni, byt minoritni, pfimés u Fulbl
pripousti (Achilli et al. 2005; Cerny et al. 2006). V&t3i severni piimés pak byla nalezena pfi
studiu NRY (Hassan et al. 2008). A rovnéZ charakter alel pro laktdzovou perzistenci by
tomu mohl nasvédcovat (Mulcare et al. 2004). Data z Alu inzerci neumoziiuji rozhodnout,
vychodozdpadni rozmér). Existuje i varianta kombinace téchto moZnosti, kterd bere
v potaz vysychdni Sahary béhem holocénu (viz 2.1), archeologicka data (viz 2.3.3) a
vysledky studia saharskych populaci (Tishkoff et al. 2009). Ta naznacuje, Ze podobnost
Somadlct a Fulbi mtze byt disledkem migrace ptivodné saharskych etnik do subsaharské
Afriky. Ani moznost saharského pivodu Fulbli neni na zdklad¢ studia Alu inzerci i
v piipadé kombinace se studii Tishkoff et al. (2009) vyloucena a je bliZze diskutovédna se

zahrnutim pohlavné specifickych markerti niZe (viz 9.3).
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Primy severni genovy tok

Takovy genovy tok neni v souCasnosti mozny, protoZe populace se nachdzeji v témze
geografickém pdsu o rozmezi{ asi 7 stupiii severni zemépisné $itky. Nicméné v minulosti,
kdy bylo moZzné v oblasti dneSni saharské pousté zit (viz 2.1), mohla byt lokalizace
populaci odliSnd. Pak mohlo dochdzet ke kontaktu mezi predky téchto populaci. Tato
varianta je ve svém dusledku i projevech prakticky neodliSitelnd od tzv. saharské teorie
severovychodniho ptivodu Fulbii, protoze ancestrdlni miSeni populaci je de facto sdilenym

vzajemnym ptivodem téchto populaci.

Osidleni zapadni Afriky pred zacatkem holocénu (asi pfed 12 000 lety) bylo velmi
omezené (Giresse 2008), takze je nepravdépodobnd varianta saharské migrace ptredka
Somadlct (nebo jim piibuznych populaci) do této oblasti, kterd by zanechala stopu pouze u
Fulbi. Potom by se tedy bud’ predci Fulbli a Somélci potkavali na Sahate, nebo by ptedci
Somadlct (pfimo ¢i nepiimo). Z tohoto vyplyvajici teorie saharského ptavodu Fulbi je, jak
bylo jiz zminéno, detailn¢ rozebrdna po zahrnuti znalosti z pohlavné specifické genetické

diverzity (viz 9.3).

Nekteti badatelé obdobné diskuze ohledné ptvodu Fulbt kritizuji (Keita et al. 2010;
Winters 2010) a zdiraziuji, Ze genetické doklady jsou v piipadé vychodniho ¢i severniho
prvku nejednoznacné (at’ uz jde o NRY, nékteré mtDNA haploskupiny ¢i celogenomovou
studii). Ve své argumentaci operuji zafazenim fulbsStiny k nigerokonzské jazykové roding,
a recentni historii Fulbl (historicky dokumentované Sifeni na vychod, pfijimani jinych
kment a miSeni v dobé fulbskych dzihadua, blize viz 2.3.3). Keita et al. (2010) se tak
domniva, Ze biologicky charakter Fulbli vznikl rozsahlym miSenim s mistnimi populacemi
v dob¢ jejich migrace ze senegambijské oblasti v historické dob¢ a drift u nich pfipadné
zpusobil zvyseni frekvenci nékterych genetickych prvkl (zminuje vSak i teorii o ptivodnim
pfichodu do Senegambie ze Sahary, ale dale ji nerozviji). Tato teorie je ale znacné
nepravdépodobna vzhledem k vyrazné homogenité fulbské populace napfi¢ celym jejich
uzemim. Homogenita byla prokazana i v této studii, protoZze se nevyskytla odchylka od
Hardy-Weibergerovy rovnovahy v kombinovaném datasetu Fulbti z 11 lokaci a objevil se i
signifikantni rozdil v heterozygotnosti pfi porovnéni se zapadoafrickymi usedliky. To by
bylo jen téZce predstavitelné u populace, kterd by se vytvéafela z rizného genetického

podloZzi. K podobné interpretaci Ize dojit i pii porovnani vystupt z programu structure, kdy
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se u Fulbll i u vyssich K objevuje jednotny prvek, ktery se naopak u Kassenii, Mossil a
Songhajcli brzy ztraci (u Somadlct zlstdvd). MiSenou populaci v této diplomové praci

naopak jednoznacné reprezentuji Songhajci (viz 9.4).

Dal$im dutlezitym argumentem pro davny sdileny ptivod Fulbli je i jejich odliSnost
v klinickych genetickych i fyziologickych studiich (Modiano et al. 1999; Israelsson et al.
2009) a v adaptaci na laktézu (Mulcare et al. 2004; Lokki et al. 2011). Ve fulbské (a
berberské) populaci se totiZ na rozdil od ostatnich africkych populaci vyskytuje evropska
alela C/T(-13910), kterd laktdzovou perzistenci a vy$si konzumaci cerstvého mléka témto
pastevcim umoznuje. Vytvoreni téchto charakteristik vyZaduje delsi ¢as a skutecnost, Ze
jsou sdilené mezi Fulby zriznych oblasti, je nejlépe vysvétlitelnd jejich spoleCnym
biologickym plivodem. Pfenos vSech téchto vlastnosti pouze genovym tokem je vzhledem
k jejich vy$Simu poctu pomérné nepravdépodobny nehled€ na mozné ptisobeni genetického

driftu v malych kocovnych populacich.

Rovnéz zatazeni Fulbl ze tfech riznych subpopulaci do jedine¢ného klastru (pod K=14 pfi
zpracovavani 121 africkych populaci) ukazuje na jejich homogenitu (Tishkoff et al. 2009).
Fulbové se rovnéZz nelidi v mtDNA i pii porovnéani subpopulaci z vétiiho tdzemi (Cerny et
al. 2006; Cerny et al. 2011). Rovn&Z jedine¢né linie mtDNA sdilené riiznymi fulbskymi
subpopulacemi poukazuji na stejny trend (Rosa et al. 2004; Cerny et al. 2006; Cerny et al.
2011; Rosa and Brehm 2011). Proti ptivodu smiSenim populaci svéd¢i i to, Ze mezi
fulbskymi pastevci a usedlymi sahelskymi populacemi nedochdzi v irovni uniparentalnich
markertl k podstatn&j§imu genetickému toku (Cerny et al. 2011). Pravé takové
kombinovéani marker je vSak vhodnym pfistupem pfi studiu fulbské populace, protoze

jednotlivé markerové sady nemusi k vySsi drovni interpretace postacovat (Tishkoff et al.

2009).
9.3 ZAHRNUTI POHLAVNE SPECIFICKE INFORMACE

Prvni studie mtDNA Fulba ukézala jednak na jejich pfibuznost se zdpadni Afrikou, ale
zéroven také na pomérné piekvapivou piftomnost neafrickych haploskupin (Cerny et al.
2006). Tento zavér z mtDNA trvd i1 po rozSifeni dat v literatufe (Rosa and Brehm 2011) a
je z hlediska mtDNA Fulbl hlavnim a prestizné citovanym zdrojem informaci (Tishkoff et
al. 2009; Scheinfeldt et al. 2010b). Naopak studium NRY stidanskych Fulbl ukazuje na

puvod ve stiedni (R-M173) ¢i vychodni Africe (E-V22) (Hassan et al. 2008). Jiné NRY
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haplotypy, ale stejnd vychodoafrickd afinita byla nalezena i pfi zpracovini naSich
fulbskych vzorkl na katedfe antropologie a genetiky ¢lovéka (Buckova 2010). Alu inzerce
jednoznacné tyto vysledky NRY podporuji. Mirné odlisny vysledek NRY z Guinea-Bissau
(spole¢né se snizenou diverzitou tamni fulbské populace) je vysvétlovan recentni migraci
do tohoto krajniho cipu zdpadniho Afriky (Rosa et al. 2007). DuleZitd je i prace
nenalézajici vztah Fulbt k ¢adskym populacim dle mtDNA (Cerny et al. 2007), kdyz
pfitom pifbuznost obdobnych ¢adskych vzorkt k vychodni Africe byla jiz ukdzdna (Cerny
et al. 2004). To totiZ kontrastuje s nalezenym vztahem Fulbl k ¢adskym a stidanskym
populacim v prici Tishkoff et al. (2009) i se vztahem Fulbt k Somélctim doloZenym v této

diplomové préci.

Porovnani heterozygotnosti mezi usedliky a nomady u Alu inzerci se shoduje s vysledky
Cerného et al. (2011) u mtDNA, nikoli u NRY. To znamen4, ze autozomalni Alu inzerce
ukazuji na sniZenou diverzitu u nomadskych populaci pti porovnani s usedliky stejné, jako
je tomu u mtDNA. To nebylo dokdzdno pii zahrnuti Somadlcti do porovnani, ti ale
v minulosti velmi pravdépodobné& byli nomady také (viz 2.3.4). Cerny et al. (2011) navrhl
fadu hypotéz vysvétlujicich zvysenou diverzitu NRY haplotypt u fulbskych nomada (v
porovnani s mtDNA). Vzhledem k jimi zjisténé diferenciaci Fulbli od ostatnich populaci je
napiiklad mozny efekt hrdla ldhve u Zen a asymetrickd vyména partnerti, podobné, jako to
bylo prokdzano u Pygmejt (Destro-Bisol et al. 2004; Berniell-Lee et al. 2009; Verdu et al.
2009). Z dtvodu jiného zplisobu rozSifovani zeméd€lstvi a pastevectvi v Africe (viz 2.2)
by roli mohla hrét i v&ti ancestralni populaéni velikost u Fulbi (Cerny et al. 2011). Tyto
vysledky jsou velmi zajimavé, protoze rozdily v diverzit¢ mezi markery nesoucimi
pohlavné specifickou informaci jsou v sou€asnosti rychle rozvijejici se téma a rovnéz jsou
velmi duleZité z hlediska historie a vztahu populaci (Heyer et al. 2012). Je tedy vhodné

uvazovat razné zpusoby, jakym mohou byt dosazeny pfi porovnani s vysledky z autozomu.

Rozdily uniparentdlni diverzity jsou globdlniho i lokdlniho charakteru a dle recentniho
shrnuti od Heyer et al. (2012) existuji 4 hlavni interpretace, které mohou diferencidlni
variabilitu mtDNA a NRY vysvétlit. Jde o vliv migrace, naslednickych pravidel, polygynie
a prenosu reprodukéniho tuspéchu. Pro moZnost spravného posouzeni situace je vSak nutna
znalost spolecensko-historického kontextu (Wilkins 2006). Tii z téchto hypotéz jsou v této
diplomové préci spiSe odmitnuty, protoZe se se tykaji zmén v efektivni populacni velikosti

hlavné u muzské populace. A¢ to neni zcela intuitivni, i to by mohlo vést k pozorovanému
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charakteru diverzity uniparentdlnich markerti. Bylo totiZ pozorovadno diferencidlni
rozloZzeni NRY haplotypt mezi subpopulacemi, které je konzistentni s takovymi efekty
(Cerny et al. 2011). Avsak to by vedlo k postupnému rozliSeni subpopulaci i dle dal3ich
markerti, coz Ize odmitnout na zdkladé homogennosti fulbské populace (viz 9.2). Tento
efekt by byl jeste¢ zesilovan u Fulbl pomérné castymi endogamnimi manzelstvimi (de
Bruijn and van Dijk 1995; Hampshire and Smith 2001). Rovnéz pokles celkové variability
méfené dle Alu inzerci a absence genového toku z okolnich populaci (Cerny et al. 2006;

Cerny et al. 2011) je spiSe proti témto tiem interpretacim.

Prvni odmitanou interpretaci jsou ndslednickd pravidla. Ta jsou demonstrovana studii
Chaix et al. (2007), kdy byl pokles NRY diverzity interpretovan z hlediska vybéru
partnera. Ve studovanych populacich stfedoasijskych pastevct dochézi totiz k exogamnim
manzelstvim, pficemz muZi zastdvaji v ptvodni skupiné¢ (klanu). VUCi tomu jsou
v kontrastu endogamni svazky Fulbli (de Bruijn and van Dijk 1995; Hampshire and Smith
2001) a rovnéz vysledky porovnani diverzity uniparentdlnich markeri jsou pravé opacné
(Cerny et al. 2011). Tuto interpretaci oviem nelze pouZit ani v obracené formé, protoze
Fulbové nejsou matriliniedrni. Nicméné neni jasné, jaky byl zplsob jejich Zivota
v minulosti (napiiklad ptfed pfijetim isldmu), takZe ani efekt néaslednickych pravidel na
Fulby nemtiZe byt ur€en s naprostou jistotou. Pfesto 1ze usuzovat, Ze je tato kulturni zmeéna

pomérné nepravdépodobna.

I interpretace pomoci polygynie je problematicka. Ackoli bylo ukédzano, Ze polygamie
nemusi nutné zvySovat variabilitu mtDNA (Heyer et al. 2012), rozhodné tuto variabilitu
nevychyluje ani na opa¢nou stranu. Opacn¢ pusobici polyandrie je u Fulbli i v minulosti

nepravdépodobnd a navic by jeji efekt byl o poznani slabsi (Heyer et al. 2012).

Tteti z odmitnutych interpretaci je ptfenos reprodukcéniho tuspéchu. Ten znamend, Ze
reproduk¢éni udspéch jedince (hlavné muze) zdvisi na néjaké kulturni transgeneracné
preddvané komodité. MoZznym piikladem je bohatstvi materidlni (u nomdadskych Fulbl
dobytek) ¢i kulturni (u Fulbii napfiklad vzd€lanost nebo znalost islamu). Tento efekt je
také presné opacny pozorovanému jevu, protoze by se spiSe dosdhlo relativniho sniZeni
NRY variability (vzhledem k mtDNA). Nicmén¢ je pravda, Ze u téchto ti{ interpretaci 1ze
uvaZovat parcidlni roli napiiklad na pozorované rozlozeni NRY haplotypti (Cerny et al.

2011).
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Kromé téchto tii Ize uvazovat jesté jiné interpretace ovlivitujici populacni velikost jednoho
pohlavi. Je ji napfiklad rozdilny generacni vék, ktery je u fulbskych muzii proti Zendm
vyrazng vétsi neZ u okolnich populaci (Pison 1985; Heyer et al. 2012). S tim miiZe souviset
i horsi zdravotni stav Zen (hypovitaminéza vitaminu D) ve fulbské populaci (viz 2.3.2),
které by tak byly vystaveny vétSimu effektu hrdla 1dhve. Podobné by populaci ovlivnila i
diferencidlni péce o potomky (v tomto piipad¢ dlouhodobé zvyhodnéni syni), coZ by se
ovSem mélo dle Triver-Willardovy teorie projevovat pouze u lépe zajiSténych rodict

(Trivers and Willard 1973).

Posledni interpretaci dle Heyer et al. (2012) je teorie odliSnych migracnich vlivii u obou
pohlavi. Patrilokalita ¢i matrilokalita zpusobuje pravé ptes kontinudln¢ diferencidlni
migraci rozdil ve variabilit€ mezi uniparentdlnimi markery. Vedla by ovSem ke stejnym
efektim diverzifikace subpopulaci, které byly diskutovdny u interpretaci meénicich
populacni velikost vyse. Jinou formou migrace je asymetrickd vyména partnerti mezi
populacemi. Ta byla pravé uplatnéna pfi interpretaci pygmejskych populaci (Verdu et al.
2009). U Fulbt je ovSem problémem této interpretace absence genového toku z nebo
do usedlych populaci (Cerny et al. 2011) a odlignost Fulbti od t&chto populaci na zékladé

celogenomové studie (Tishkoff et al. 2009) i na zdklad¢ Alu inzerci.

Dalsi moznosti je diferencidlni migrace vétSiho rozsahu. Ta se zdd byt pomérné
konzistentni s daty, a proto byla zahrnuta do vytvofeni modelu ptavodu Fulbl

diskutovaného nize.

V tomto ohledu je nejprve dilezité podotknout, Ze vysledky z Alu inzerci podle modelu (C.
3), do kterého byly zahrnuty i lokusy na X chromozomu, ukazovaly relativni sniZeni
populacni inference Fulbi, nez model bez nich (€. 4). Toto méné ziejmé ureni majoritniho
klastru nemélo vliv na celkovy vysledek a Ize ho spiSe povazovat za trend. Je diskutabilni,
do jaké miry lze ze dvou lokusii vytvaret interpretace, a¢ se v minulosti z malého mnoZstvi
Alu polymorfismt d¢laly zavéry i v celosvétovém méfitku (Batzer et al. 1994). Tento
faktor vS§ak miiZze byt podstatny pro moznou diskuzi ohledné rozdilnych vysledkli mtDNA
a NRY. X chromozom ma na rozdil od uniparentdlnich i autozomélnich markera jinou
efektivni populacni velikost vzhledem k pohlavi; vyskytuje se v muzské populaci, ale
v Zenské je dvojndsobné castéji. Jinak na n¢j tedy pusobi stochastické vlivy, jakym je
geneticky drift. Po zahrnuti 2 lokusti z X chromozému do modelu se zd4, Ze by mohl byt

¢astecn¢ umazan signdl piibuznosti Fulbii k populaci Somadlct a zvyraznén zdpadoafricky
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prvek. To by znamenalo, Ze existuji minimaln€ dvé (Alu polymorfismy na X chromozomu
a mtDNA) nezdvislé informace o rozdilném populacnim zatazeni Fulbl dle pohlavim
ovlivnénych markert. To znamend, Ze rozdil mezi markery neni vysvétlitelny ndhodnym

genetickym driftem, ale spiSe diferencidlnim piivodem téchto pohlavi.
Predkladany model puvodu fulbské populace

Resenim nesrovnalosti u variability uniparentdlnich markerti méiZe byt vétsi migrace. Bylo
totiz ukdzédno, ze u migraci dochédzi k poklesu variability nesené Zenami a relativnimu
zvySeni té nesené muzi, coZ je dano hlavné rozdilnym pomérem migrujicich jedincii
(Keinan and Reich 2010; Tremblay and Vezina 2010). Nedostatek Zen mohl byt feSen tak,
Ze byla Zenska cast populace doplnéna z lokdlnich zdpadoafrickych zdrojt a signél ptivodni
variability mtDNA byl driftem takika zcela ptekryt; evropské mtDNA haplotypy se pak ve
fulbské populaci objevuji v nizkém podilu (Cerny et al. 2006; Cerny et al. 2011). Tento
signdl vSak zastal u autozomt, na které plsobi drift mén¢ (Heyer et al. 2012). Pfijeti
nigerokonzského jazyka by mohlo odpovidat pravé dobé Zenské migrace do fulbské
populace. K tomuto jevu by vSak muselo dojit v pomérné ddvné minulosti, aby se stihla
nahromadit diferenciace od ostatnich populaci v mtDNA (a¢ urychlena piipadnym
driftem). ProtoZe nejvétsi afinita mtDNA je k populacim v Senegambii (Cerny et al. 2006)
je mozné, Ze to byl cil dané migrace. Plivod migrace (nesené hlavné muzi) je spise stfedo-
¢i vychodoafricky, jak plyne zvysledki Y chromozému (Hassan et al. 2008),
celogenomovych studii (Tishkoff et al. 2009) i Alu inzerci. Kvili ¢asu nutnému
k nakumulovdni mtDNA diferenciace je ale mozné, Ze dneSni geografické rozlozeni
populaci neodpovidd tomu v dobé migrace. Pak by piivodni zdrojovou oblasti migrujici
populace a vlastné¢ i divodem tohoto pfesunu mohla byt vysychdjici Sahara. To by
umoznilo vysvétlit diskontinuitu v piibuznosti k Fulbiim v zdpadni c¢ésti sahelského
prostoru. Piedci fulbského etnika by pak mohli pochdzet z vychodnégjSich ¢4sti Sahary,
odkud by dalsi populace migrovaly spiSe vychodnéji a ovlivnily minimélné nékteré dnesni
kusitské a ¢adské populace (pokud nékteré z nich samy nepochézi ze Sahary, o cemzZ nelze

rozhodnout vzhledem k dosud nedostecnému poctu vzorkti z vychodniho sahelu).

Takovd migrace z ancestrdlni variabilni populace by nutné efektem zakladatele snizila
heterozygotnost 1 na autozomdlnich lokusech. Pokud by endogamni svazky po tomto
obdobi konsolidace populace (tedy po piijeti spiSe Zenskych migrant) byly stejné jako

dnes, sniZzend variabilita na autozomdlnich lokusech by se udrzovala (i pfes piijeti
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odlisného genofondu od Zen). Patrné by se tak mohla vytvofit jedinecnd skladba alel, ktera
by umoznila klastrovani této populace dal od vSech ostatnich populaci na svété, podobné
jak je tomu dnes u Fulbl (Tishkoff et al. 2009). Rovnéz by tak byla vysvétlena vyse
zminénd podobnost s vychodnimi populacemi udrZzend prave skrze tuto izolaci. Nicméné
ani tato severovychodni migrace neni odliSitelnd od migrace Cist€¢ vychodni, a¢ prave
nepiibuznost s populacemi zdpadniho sahelu (to je ona vySe zminénd diskontinuita) by
mohla byt voditkem, Ze tudy migrace neprochdzela. Podobné pohlavné asymetricky je

vysvétlovan i ptivod populaci v jinych oblastech (Sahoo and Kashyap 2006).

s s

VeEtsi staii migrace (kterou tak lze dat do souvislosti s vysychdnim Sahary) je
oduvodnitelné i odliSnym charakterem diverzity v jinych zdpadoafrickych populacich.
V préci Barbieri et al. (2012) byl také nalezen rozdil v diverzité u populaci z Burkiny Faso
(v€etné Mossit a Kassentl), ktery je pravé opa¢ny tomu nalezenému u Fulbti. Bylo totiz
zjisténo, ze mtDNA variabilita je u téchto usedlych populaci znacné velika (ale mtDNA
sekvence jsou pomérné homogenni napfi¢ studovanymi populacemi). NRY variabilita byla
naopak sniZzend a vykazovala silnou konkordanci s jazykovymi skupinami (rozdily mezi
skupinami byly pomérné velké, uvnitt skupin vSak velmi malé). Uvniti Fulbl jsou sice
rozdily mezi skupinami v mtDNA také malé (Cerny et al. 2006), ale celkova diverzita je
(zv14st v porovndni s usedliky) signifikantné mensi (Cerny et al. 2011). U NRY tento
rozdil v diverzité nebyl nalezen (Cerny et al. 2011). Vysledky Barbieri et al. (2012) lze
interpretovat fadou vySe zminénych hypotéz jako je patrilokalita ¢i prenos reprodukéniho
uspéchu. Napiiklad u Mossiti vysvétluji badatelé tento vysledek recentni migraci do dané
oblasti (vedené muzi) a jejich pfijetim (a ovladnutim) mistni kultury. To je v kontrastu se
saharskym migraénim modelem pro Fulby, u kterych by naopak byly Zeny pfijaty do
vétSinové populace fulbské. V této studii byla heterozygotnost méfend pomoci Alu inzerci
u Mossiti mensi nez u Kassenti (viz obr. 10), coz odpovida teorii o migraci predstavené u
Barbieri et al. (2012). Tento kontrast mezi migracnimi modely (mlad4 a stard migrace) i
genetickymi vysledky (sniZzend a zvySend diverzita Y chromozomdlnich haplotypl) u

Mossil a Fulbt miiZe byt povaZovan za potvrzeni modelu staré saharské migrace Fulbt.

PtedloZzeny model piivodu Fulbi a jejich diferenciace od ostatnich populaci by bylo mozné
dale dolozit ¢i zpochybnit rozsdhlejSim studiem X chromozému a zahrnutim vice populaci
podél Sahary do populacné-genetickych praci. Lze i pfedpokladat, Zze po studiu mtDNA a

NRY bude X chromozém dal$im moZnym zplGsobem ndhledu na diferencidlni diverzitu
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uniparentdlnich markeri Fulbti. Obzvlast€¢ zajimavé by bylo porovnéni s diverzitou na
NRY, protoZze gonozomy maji stejny cytogeneticky ptivod a jsou ¢aste¢né¢ homologni (tak
se vyresi fada problému tykajici se jiného charakteru mtDNA a NRY) (Prugnolle and de
Meeus 2002). Rovnéz porovnani struktury ziskané zlokust na X chromozému a ze
struktury ziskané na autozomech by bylo velmi zajimavé. Nékteré podobné prace jiZ byly
provedeny (Scozzari et al. 1997), ale bylo by pfinosné zhodnotit je z pohledu sou€asnych
znalosti a zam¢fit se na konkrétni otazky. Takové studie ale stale jeSté nejsou jednoduché,
protoZe matematicky aparat, ktery by umoznoval porovnani riznych pohlavné specifickych

markerd, se stdle vyviji (Segurel et al. 2008).

Dulezité je zminit, Ze etnogeneze a biogeneze spolu nemusi vibec souviset (Keita et al.
2010). Pavod populace tedy nemusi odpovidat ptivodu etnika. Alu inzerce neumoziuji
Casové zasazeni migraci a jejich smér pomdhaji urCit pouze v zdvislosti na souc¢asném
rozlozeni ovzorkovanych populaci. Predkladany model vSak neni v kontrastu s Zddnou
studii provedenou na fulbské populaci, a proto by mohl odrazet skutecnost spolehlive.
K jeho potvrzeni je ale tfeba vyloucit i alternativni hypotézy, coz se stdvajicim stavem
poznéni jeSté¢ neni moZzné. Pozd¢jsi vyvoj fulbské populace v Senegambii po piipadné
migraci mize byt obdobim vzniku Fulbti ne jako populace, ale jako etnika, jak naznacuje i

lingvistické zatazeni jejich jazyka do atlantské vétve nigerokonZské rodiny (Lewis 2009).
9.4 VZTAHY POPULACE FULBU K USEDLYM POPULACIM

Konflikty mezi usedlymi farméfi a pasteveckymi koCovnymi Fulby jsou pomérné
studované téma (Tonah 2000). Je proto zajimavé studovat tento problém 1 z biologického
pohledu. Konzistentn& s ostatnimi studiemi (Cerny et al. 2006; Cerny et al. 2007; Cerny et
al. 2011) nebyl nalezen blizky vztah mistnich usedliki (zde Kassenli a Mossitl) k Fulbiim.
Na zédklad¢ analyzy molekuldrni variance jsou fazeni do odliSnych skupin, rovnéz jsou
signifikantné diferenciovani pomoci Fgsr. Dilezité je, ze a€ se z vysledkt structure (K=2)
zd4, Ze mezi t€mito populacemi je geneticky tok (i Fulbové maji procentualné velkou ¢ast
fazenou do prvniho klastru), neni interpretace tak jednoduchd. Pokud totiz k migraci
dochdzi (a nejde o hlubsi ancestrdlni vztah nebo zatazeni do stejného klastru pouze na
zéklad¢ nepfisluSnosti ke klastru nejvyraznéjSimu), jde o jednosmérny genovy tok od
usedlych populaci smérem k Fulblim. Piipadny vztah (geneticky tok) predkd téchto
populaci by také byl pouze jednosmérny (od téchto populaci k Fulbiim). Jednosmérnost

toku je nutnym predpokladem, protoze Kassenové a Mossiové takika viibec nemaji ptimés
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druhého klastru. Tyto populace byly jiZ zkoumdny pomoci mtDNA a NRY v préci Barbieri
et al. (2012), ale nebyly porovndny s Fulby. Je ovSem pravdépodobné, Ze toto porovndni by
piineslo dalsi dikaz odlisSnosti Fulbii od téchto populaci; jsou totiz dle mtDNA piibuzné
zépadoafrickym (Barbieri et al. 2012). Bylo by zajimavé sledovat, zda nedoslo naptiklad
ke genovému toku u NRY, jak by mohly naznacovat n€které indicie z velmi Siroké NRY
variability u Fulbd (Cerny et al. 2011). K posouzen{ téchto otdzek je vsak misto spekulaci

vhodné&;jsi pockat na odpovidajici analyzy uniparentalnich markert.

Vv s

Vztahy se Songhajci jsou slozitéjsi, coz vyplyvd i z velké variability této populace
(naptiklad je zde o poznani vySSi heterozygotnost proti Fulblim, viz obr. 10). Tato
populace neni vyznamn¢ odli$nd od Zadné ze studovanych populaci a tedy ani od Fulbd,
obdobné jak bylo zjisténo v predchozi studii uniparentlnich haplotypti (Cerny et al. 2011).
Rovnéz podil riiznych klastri po analyze ve structure je u songhajské populace homogenné
rozlozeny (coz znaci nejasnou populaéni inferenci). Tyto vysledky dobie odpovidaji
nov¢jsim lingvistickym teoriim ohledné¢ smiSeného pivodu songhajskych jazyki (jsou
konzistentni i1 s teorii lingua franca) (Nicolai 2006). Jsou rovnéz v souladu i s historii
songhajského mocného stétu, ktery byl cilem fady migrujicich populaci vcetné Fulbt (viz
2.3.5). Vsechny tyto charakteristiky jednozna¢n¢ urcuji Songhajce jako pomérné neddvno
smiSenou populaci. Ti tak slouzi jako jasny kontrast vici Fulblim, ktefi mohli rovnéz
vzniknout ur¢itym miSenim (Keita et al. 2010), ale jejich sou¢asny homogenni charakter
naznacuje pon€kud jinou historii. Vztahy k Somdlcim byly diskutovany v kontextu

puvodu Fulbt (viz hlavng 9.2)

-74 -



ZAVER

Alu inzerce se ukdzaly byt informativnimi markery pro ureni popula¢ni struktury populaci
sahelu. Byl nalezen uzky vztah mezi dvéma jazykové ptibuznymi usedlymi populacemi
Kassent a Mossili ze zdpadni Casti tohoto dzemi. K nim geograficky i lingvisticky blizci
Fulbové vSak vykazovali spiSe podobnost s velmi vzdédlenou populaci Somdlct z vychodni
Afriky. Songhajci se ukdzali jako velmi smiSend populace, coZ podporuje teorii o
smiSeném pivodu jejich jazyka. Absence vztahl s blizkymi populacemi i dal$i parametry
upozornily na pomérné silnou homogenitu fulbské populace. Porovnani variability mezi
usedliky a nomddy vykazovalo sniZeni jako u mtDNA. To se neprokdzalo pfi zahrnuti
Somadlci do srovnédni. Na zdklad¢ interpretace vysledki ziskanych v této i jinych studiich
byl podpoien model saharské migrace Fulbli do senegambijské oblasti a nasledného efektu
hrdla ldhve. Ten byl u Zenské ¢asti populace tak silny, Ze byly do populace pfijaty mistni
Zeny (stejné jako byl pfijat i mistni nigerokonzsky jazyk). Driftem piisobicim na mtDNA
siln€ji nez na autozémy prevladl podklad pro diivéjsi interpretaci zdpadniho ptivodu. Po
konsolidaci fulbské populace (a pravdépodobné i jejich etnogenezi) uz piiliS ke
genovému toku do této populace nedochdzelo, coz zpusobilo diferenciaci od mistnich
populaci a udrzeni zbyvajicich ancestrdlnich lini{ u obou uniparentdlnich markert (vice u

Y chromozému). V pozdéjsi dob¢é doslo k migraci Fulbli na vychod a jejich kontaktu

s dalSimi populacemi (opét bez vétsitho genového toku).

-75 -



SEZNAM POUZITE LITERATURY

Adeyemo AA, Chen GJ, Chen YX, Rotimi C. 2005. Genetic structure in four West African

population groups. Bmc Genetics 6:38.

Adriansen HK. 2008. Understanding pastoral mobility: the case of Senegalese Fulani.
Geographical Journal 174:207-222.

Adriansen HK, Nielsen TT. 2002. Going where the grass is greener: On the study of
pastoral mobility in Ferlo, Senegal. Human Ecology 30(2):215-226.

Achilli A, Rengo C, Battaglia V, Pala M, Olivieri A, Fornarino S, Magri C, Scozzari R,
Babudri N, Santachiara-Benerecetti AS, Bandelt HJ, Semino O, Torroni A. 2005.
American Journal of Human Genetics 76(5):883-886.

Ali M. 1996. Ethnicity, Politics, and Society in Northeast Africa: Conflict and Social

Change. Lanham: University Press of America.

Altshuler DL, Durbin RM, Abecasis GR, Bentley DR, Chakravarti A, Clark AG, Collins
FS, De la Vega FM, Donnelly P, Egholm M; 1000 Genomes Project Consortium. 2010. A

map of human genome variation from population-scale sequencing. Nature

467(7319):1061-1073.

Athanasiadis G, Esteban E, Via M, Dugoujon JM, Moschonas N, Chaabani H, Moral P.
2007. The X chromosome Alu insertions as a tool for human population genetics: data

from European and African human groups. European Journal of Human Genetics

15(5):578-583.

Balloux F, Lugon-Moulin N. 2002. The estimation of population differentiation with
microsatellite markers. Molecular Ecology 11(2):155-165.

Baltimore D. 1970. Viral RNA-dependent DNA polymerase: RNA-dependent DNA
polymerase in virions of RNA tumour viruses. Nature 226(5252):1209-1211.

Bamshad MJ, Wooding S, Watkins WS, Ostler CT, Batzer MA, Jorde LB. 2003. Human
population genetic structure and inference of group membership. American Journal of

Human Genetics 72(3):578-589.

-76 -



Barbieri C, Whitten M, Beyer K, Schreiber H, Li M, Pakendorf B. 2012. Contrasting
maternal and paternal histories in the linguistic context of Burkina Faso. Molecular

Biology and Evolution 29(4):1213-1223.

Barbujani G, Colonna V. 2010. Human genome diversity: frequently asked questions.

Trends in Genetics 26(7):285-295.

Barker R, Cross N. 1998. Documenting oral history in the African Sahel. In: Johnson M,
editor. Lore: Capturing Traditional Environmental Knowledge. DIANE Publishing. p 113-
140.

Batzer MA, Deininger PL. 1991. A human-specific subfamily of Alu sequences. Genomics

9(3):481-487.

Batzer MA, Deininger PL. 2002. Alu repeats and human genomic diversity. Nature
Reviews Genetics 3(5):370-379.

Batzer MA, Deininger PL, HellmannBlumberg U, Jurka J, Labuda D, Rubin CM, Schmid
CW, Zietkiewicz E, Zuckerkandl E. 1996. Standardized nomenclature for Alu repeats.
Journal of Molecular Evolution 42(1):3-6.

Batzer MA, Gudi VA, Mena JC, Foltz DW, Herrera RJ, Deininger PL. 1991. Amplification
dynamics of human-specific (HS) Alu family members. Nucleic Acids Research

19(13):3619-3623.

Batzer MA, Rubin CM, Hellmannblumberg U, Alegriahartman M, Leeflang EP, Stern JD,
Bazan HA, Shaikh TH, Deininger PL, Schmid CW. 1995. Dispersion and insertion
polymorphism in two small subfamilies of recently amplified human Alu repeats. Journal

of Molecular Biology 247(3):418-427.

Batzer MA, Stoneking M, Alegriahartman M, Bazan H, Kass DH, Shaikh TH, Novick GE,
Ioannou PA, Scheer WD, Herrera RJ, Deininger PL. 1994. African origin of human-
specific polymorphic Alu insertions. Proceedings of the National Academy of Sciences of

the United States of America 91(25):12288-12292.

Beaumont MA, Nichols RA. 1996. Evaluating loci for use in the genetic analysis of
population structure. Proceedings of the Royal Society of London Series B-Biological

Sciences 263(1377):1619-1626.

-77 -



Behar DM, Villems R, Soodyall H, Blue-Smith J, Pereira L, Metspalu E, Scozzari R,
Makkan H, Tzur S, Comas D, Bertranpetit J, Quintana-Murci L, Tyler-Smith C, Wells RS,
Rosset S; Genographic Consortium. 2008. The dawn of human matrilineal diversity.

American Journal of Human Genetics 82(5):1130-1134.

Berniell-Lee G, Calafell F, Bosch E, Heyer E, Sica L., Mouguiama-Daouda P, van der
Veen L, Hombert JM, Quintana-Murci L, Comas D. 2009. Genetic and Demographic
Implications of the Bantu Expansion: Insights from Human Paternal Lineages. Molecular

Biology and Evolution 26(7):1581-1589.

Beyene F. 2010. Interclan Cooperation in a Risky Pastoral Ecology: Some lessons from

Eastern Ethiopia. Human Ecology 38(4):555-565.
Blench R. 2006. Archaeology, Language, And the African Past: AltaMira Press.

Bolad A, Farouk SE, Israelsson E, Dolo A, Doumbo OK, Nebie I, Maiga B, Kouriba B,
Luoni G, Sirima BS, Modiano D, Berzins K, Troye-Blomberg M. 2005. Distinct
interethnic differences in immunoglobulin G class/subclass and immunoglobulin M
antibody responses to malaria antigens but not in immunoglobulin G responses to
nonmalarial antigens in sympatric tribes living in West Africa. Scandinavian Journal of

Immunology 61(4):380-386.

Breedveld JO. 2008. Fulfulde. In: Brown K, Ogilvie S, editors. Concise Encyclopedia of
Languages of the World. 2. ed. Oxford: Elsevier. p 1283.

Breusers M, Nederlof S, Van Rheenen T. 1998. Conflict or symbiosis? Disentangling
farmer-herdsman relations: the Mossi and Fulbe of the Central Plateau, Burkina Faso.

Journal of Modern African Studies 36(3):357-380.

Britten RJ. 2010. Transposable element insertions have strongly affected human evolution.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America

107(46):19945-19948.

Buckova J. 2010. SNP polymorfismus na Y chromozomu u populace africkych Fulbt.

Diplomova préace. Praha: Univerzita Karlova.

Calissano C, Modiano D, Sirima BS, Konate A, Sanou I, Sawadogo A, Perlmann H,

Troye-Blomberg M, Perlmann P. 2003. Ige antibodies to Plasmodium falciparum and

-78 -



severity of malaria in children of one ethnic group living in Burkina Faso. American

Journal of Tropical Medicine and Hygiene 69(1):31-35.

Campbell MC, Tishkoff SA. 2008. African genetic diversity: Implications for human
demographic history, modern human origins, and complex disease mapping. Annual

Review of Genomics and Human Genetics 9:403-433.

Carroll ML, Roy-Engel AM, Nguyen SV, Salem AH, Vogel E, Vincent B, Myers J,
Ahmad Z, Nguyen L, Sammarco M , Watkins WS, Henke J, Makalowski W, Jorde LB,
Deininger PL, Batzer MA. 2001. Large-scale analysis of the Alu Ya5 and Yb8 subfamilies
and their contribution to human genomic diversity. Journal of Molecular Biology

311(1):17-40.

Casey J. 2005. Holocene Occupations of the Forest and Savanna. In: Stahl AB, editor.
African Archaeology: A Critical Introduction. Oxford: Blackwell Publishing. p 225-248.

Cavalli-Sforza LL, Menozzi P, Piazza A. 1994. The History and Geography of Human

Genes: Princeton University Press.

Chaix R, Quintana-Murci L, Hegay T, Hammer MF, Mobasher Z, Austerlitz F, Heyer E.
2007. From social to genetic structures in central Asia. Current Biology 17(1):43-48.

Cherni L, Frigi S, Ennafaa H, Mtiraoui N, Mahjoub T, Benammar-Elgaaied A. 2011.
Human Alu Insertion Polymorphisms in North African Populations. Human Biology

83(5):611-626.

Ciminelli BM, Bombieri C, Ciccacci C, Belpinati F, Pompei F, Maselli R, Simpore J,
Pignatti PF, Modiano G. 2011. Anthropological features of the CFTR gene: Its variability
in an African population. Annals of Human Biology 38(2):203-209.

Comas D, Calafell F, Benchemsi N, Helal A, Lefranc G, Stoneking M, Batzer MA,
Bertranpetit J, Sajantila A. 2000. Alu insertion polymorphisms in NW Africa and the
Iberian Peninsula: evidence for a strong genetic boundary through the Gibraltar Straits.

Human Genetics 107(4):312-319.

Comeaux MS, Roy-Engel AM, Hedges DJ, Deininger PL. 2009. Diverse cis factors
controlling Alu retrotransposition: What causes Alu elements to die? Genome Research

19(4):545-555.

-79 -



Cordaux R, Hedges DJ, Herke SW, Batzer MA. 2006. Estimating the retrotransposition
rate of human Alu elements. Gene 373:134-137.

Cordaux R, Srikanta D, Lee J, Stoneking M, and Batzer MA. 2007. In search of
polymorphic Alu insertions with restricted geographic distributions. Genomics 90(1):154-
158.

Crick F. 1970. Central dogma of molecular biology. Nature 227(5258):561-563.
Cerny V. 2006. Lidé od Cadského jezera. Praha: Academia.

Cerny V, Hajek M, Bromova M, Cmejla R, Diallo I, Brdi¢ka R. 2006. mtDNA of Fulani
nomads and their genetic relationships to neighboring sedentary populations. Human

Biology 78(1):9-27.

Cerny V, Hajek M, Cmejla R, Brizek J, Brdi¢ka R. 2004. mtDNA sequences of Chadic-
speaking populations from northern Cameroon suggest their affinities with eastern Africa.

Annals of Human Biology 31(5):554-569.

Cemy V, Pereira L, Musilové E, Kujanova M, Vasikova A, Blasi P, Garofalo L, Soares P,
Diallo I, Brdicka R, Novelletto A.. 2011. Genetic Structure of Pastoral and Farmer
Populations in the African Sahel. Molecular Biology and Evolution 28(9):2491-2500.

(vlernf/ V, Salas A, Hajek M, Zaloudkova M, Brdicka R. 2007. A Bidirectional Corridor in
the Sahel-Sudan Belt and the Distinctive Features of the Chad Basin Populations: A

History Revealed by the Mitochondrial DNA Genome. Annals of Human Genetics
71(4):433-452.

Dai A, Lamb PJ, Trenberth KE, Hulme M, Jones PD, Xie PP. 2004. The recent Sahel
drought is real. International Journal of Climatology 24(11):1323-1331.

de Bruijn ME, van Dijk JWM. 1995. Arid ways: Cultural understandings of insecurity in
Fulbe society, Central Mali. Amsterdam: CERES/Wageningen/Thela Publishers.

de Jong K, van der Kam S, Swarthout T, Ford N, Mills C, Yun O, Kleber RJ. 2011.
Exposure to violence and PTSD symptoms among Somali women. Journal of Traumatic

Stress 24(6):628-634.

-80 -



de Koning APJ, Gu WJ, Castoe TA, Batzer MA, Pollock DD. 2011. Repetitive Elements
May Comprise Over Two-Thirds of the Human Genome. Plos Genetics 7(12).

Deininger PL, Batzer MA. 1999. Alu repeats and human disease. Molecular Genetics and
Metabolism 67(3):183-193.

Deininger PL, Slagel VK. 1988. Recently amplified Alu family members share a common
parental Alu sequence. Molecular and Cellular Biology 8(10):4566-4569.

Destro-Bisol G, Donati F, Coia V, Boschi I, Verginelli F, Caglia A, Tofanelli S, Spedini G,
Capelli C. 2004. Variation of female and male lineages in sub-Saharan populations: the

importance of sociocultural factors. Molecular Biology and Evolution 21(9):1673-1682.

Development Core T. 2004. R: A language and environment for statistical computing.

Vienna, Austria.

Dewannieux M, Esnault C, Heidmann T. 2003. LINE-mediated retrotransposition of

marked Alu sequences. Nature Genetics 35(1):41-48.

Dimmendaal GJ. 2008. Language Ecology and Linguistic Diversity on the African
Continent. Language and Linguistics Compass 2(5):840-858.

Earl DA, vonHoldt BM. 2011. STRUCTURE HARVESTER: a website and program for
visualizing STRUCTURE output and implementing the Evanno method. Conservation
Genetics Resources 4(2):359-361.

Essen B, Binder P, Johnsdotter S. 2011. An anthropological analysis of the perspectives of
Somali women in the West and their obstetric care providers on caesarean birth. Journal of

Psychosomatic Obstetrics and Gynecology 32(1):10-18.

Evanno G, Regnaut S, Goudet J. 2005. Detecting the number of clusters of individuals
using the software STRUCTURE: a simulation study. Molecular Ecology 14(8):2611-
2620.

Excoffier L, Laval G, Schneider S. 2005. Arlequin (version 3.0): An integrated software

package for population genetics data analysis. Evolutionary Bioinformatics 1:47-50.

-81-



Excoffier L, Smouse PE, Quattro JM. 1992. Analysis of Molecular Variance Inferred From
Metric Distances Among DNA Haplotypes: Application to Human Mitochondrial DNA
Restriction Data. Genetics 131(2):479-491.

Falush D, Stephens M, Pritchard JK. 2003. Inference of population structure using
multilocus genotype data: Linked loci and correlated allele frequencies. Genetics

164(4):1567-1587.

Felsenstein J. 1989. PHYLIP - Phylogeny Inference Package (Version 3.2). Cladistics
5:164-166.

Frawley WJ. 2003. International Encyclopedia of Linguistics: 4-Volume Set. Oxford:

Oxford University Press.

Garcia-Obregon S, Alfonso-Sanchez MA, Perez-Miranda AM, de Pancorbo MM, Pena JA.
2007. Polymorphic Alu insertions and the genetic structure of Iberian Basques. Journal of

Human Genetics 52(4):317-327.
Gibson G. 2010. Hints of hidden heritability in GWAS. Nature Genetics 42(7):558-560.

Gifford-Gonzalez D. 2005. Pastoralism and its Consequences. In: Stahl AB, editor. African
Archaeology: A Ceritical Introduction. Oxford: Blackwell Publishing. p 187-224.

Giresse P. 2008. Tropical and Sub-Tropical West Africa: Marine and Continental Changes

During the Late Quaternary. Amsterdam: Elsevier.

Glew RH, Conn CA, Bhanji R, Calderon P, Barnes C, VanderJagt DJ. 2003. Survey of the
growth characteristics and body composition of Fulani children in a rural hamlet in

northern Nigeria. Journal of Tropical Pediatrics 49(5):313-322.

Glew RH, Crossey MJ, Polanams J, Okolie HI, VanderJagt DJ. 2010. Vitamin D Status of
Seminomadic Fulani Men and Women. Journal of the National Medical Association

102(6):485-490.

Gonzalez-Perez E, Esteban E, Via M, Gaya-Vidal M, Athanasiadis G, Dugoujon JM, Luna
F, Soledad Mesa M, Fuster V, Kandil M, Harich N, Bissar-Tadmouri N, Saetta A, Moral P.
2010. Population Relationships in the Mediterranean Revealed by Autosomal Genetic Data

-82 -



(Alu and Alu/STR Compound Systems). American Journal of Physical Anthropology
141(3):430-439.

Gonzalez-Perez E, Via M, Esteban E, Lopez-Alomar A, Mazieres S, Harich N, Kandil M,
Dugoujon JM, Moral P. 2003. Alu insertions in the Iberian Peninsula and North West

Africa - Genetic boundaries or melting pot? Collegium Antropologicum 27(2):491-500.

Gordon AJ. 2000. Cultural identity and illness: Fulani views. Culture Medicine and
Psychiatry 24(3):297-330.

Goudet J. 1995. FSTAT (Version 1.2): A computer program to calculate F-statistics.
Journal of Heredity 86(6):485-486.

Hampshire K. 2002. Fulani on the move: Seasonal economic migration in the sahel as a

social process. Journal of Development Studies 38(5):15-36.

Hampshire KR, Smith MT. 2001. Consanguineous marriage among the Fulani. Human

Biology 73(4):597-603.

Han KD, Xing J, Wang H, Hedges DJ, Garber RK, Cordaux R, Batzer MA. 2005. Under
the genomic radar: The Stealth model of Alu amplification. Genome Research 15(5):655-
664.

Hassan HY, Underhill PA, Cavalli-Sforza LL, Ibrahim ME. 2008. Y-Chromosome
Variation Among Sudanese: Restricted Gene Flow, Concordance With Language,

Geography, and History. American Journal of Physical Anthropology 137(3):316-323.

Hedges DJ, Batzer MA. 2005. From the margins of the genome: mobile elements shape
primate evolution. Bioessays 27(8):785-794.

Herrera RJ, Rojas DP, Terreros MC. 2007. Polymorphic Alu insertions among Mayan
populations. Journal of Human Genetics 52(2):129-142.

Heyer E, Chaix R, Pavard S, Austerlitz F. 2012. Sex-specific demographic behaviours that
shape human genomic variation. Molecular Ecology 21(3):597-612.

Holsinger KE, Weir BS. 2009. Genetics in geographically structured populations: defining,
estimating and interpreting Fsr. Nature Reviews Genetics 10(9):639-650.

-83-



Hombert J-M, Philippson G. 2009. The linguistic importance of language isolates: the
African case. In: Austin PK, Bond O, Charette M, Nathan D, Sells P, editors. Proceedings
of Conference on Language Documentation & Linguistic Theory 2. London: SOAS. p 145-
151.

Hormozdiari F, Alkan C, Ventura M, Hajirasouliha I, Malig M, Hach F, Yorukoglu D,
Phuong D, Bakhshi M, Sahinalp SC, Eichler EE. 2011. Alu repeat discovery and

characterization within human genomes. Genome Research 21(6):840-849.

Huang CRL, Schneider AM, Lu YQ, Niranjan T, Shen PL, Robinson MA, Steranka JP,
Valle D, Civin CI, Wang T, Wheelan SJ, Ji H, Boeke JD, Burns KH. 2010. Mobile
Interspersed Repeats Are Major Structural Variants in the Human Genome. Cell

141(7):1171-U1129.

Hubisz MJ, Falush D, Stephens M, Pritchard JK. 2009. Inferring weak population structure

with the assistance of sample group information. Molecular Ecology Resources 9(5):1322-

1332.
Miffe J. 2001. Afrika a Africané. Praha: VySehrad.

Ingram CJE, Raga TO, Tarekegn A, Browning SL, Elamin MF, Bekele E, Thomas MG,
Weale ME, Bradman N, Swallow DM. 2009. Multiple Rare Variants as a Cause of a
Common Phenotype: Several Different Lactase Persistence Associated Alleles in a Single

Ethnic Group. Journal of Molecular Evolution 69(6):579-588.

Iskow RC, McCabe MT, Mills RE, Torene S, Pittard WS, Neuwald AF, Van Meir EG,
Vertino PM, Devine SE. 2010. Natural Mutagenesis of Human Genomes by Endogenous
Retrotransposons. Cell 141(7):1253-U1268.

Islam MZ, Viljakainen HT, Karkkainen MUM, Saarnio E, Laitinen K, Lamberg-Allardt C.
2012. Prevalence of vitamin D deficiency and secondary hyperparathyroidism during
winter in pre-menopausal Bangladeshi and Somali immigrant and ethnic Finnish women:

associations with forearm bone mineral density. British Journal of Nutrition 107(2):277-

283.

Israelsson E, Ekstrom M, Nasr A, Dolo A, Kearsley S, Arambepola G, Homann MV,
Maiga B, Doumbo OK, ElGhazali G, Giha HA, Troye-Blomberg M, Berzins K, Tornvall

-84 -



P. 2009. Marked differences in CRP genotype frequencies between the Fulani and

sympatric ethnic groups in Africa. Malaria Journal 8:9.

Jakobsson M, Rosenberg NA. 2007. CLUMPP: a cluster matching and permutation
program for dealing with label switching and multimodality in analysis of population

structure. Bioinformatics 23(14):1801-1806.

Keinan A, Reich D. 2010. Can a Sex-Biased Human Demography Account for the
Reduced Effective Population Size of Chromosome X in Non-Africans? Molecular

Biology and Evolution 27(10):2312-2321.

Keita SOY, Jackson FLC, Borgelin LFJ, Maglo KN. 2010. Letter to the Editor:
Commentary on the Fulani-History, Genetics, and Linguistics, an Adjunct to Hassan et al.,

2008. American Journal of Physical Anthropology 141(4):665-667.

Khusainova RI, Balinova NV, Kutuev IA, Spitsina NK, Akhmetova VL, Valiev RR,
Spitsin VA, Khusnutdinova EK. 2009. Analysis of Alu-insertion polymorphism in three
subethnic groups of Kalmyks. Russian Journal of Genetics 45(3):356-361.

Ki-Zerbo J. 1981. African prehistoric art. In: Ki-Zerbo J, editor. General History of Africa:
Methodology and African Prehistory. Paris: University of California Press. p 656-686.

Kim DS, Hahn Y. 2011. Identification of human-specific transcript variants induced by

DNA insertions in the human genome. Bioinformatics 27(1):14-21.

Kim JM, Martignetti JA, Shen MR, Brosius J, Deininger P. 1994. Rodent BC1 RNA gene
as a master gene for ID element amplification. Proceedings of the National Academy of

Sciences of the United States of America 91(9):3607-3611.

Kimmel M, Mathaes M. 2010. Modeling neutral evolution of Alu elements using a

branching process. Bmc Genomics 11:8.

Kojima KK. 2011. Alu Monomer Revisited: Recent Generation of Alu Monomers.

Molecular Biology and Evolution 28(1):13-15.

Kolosha VO, Martin SL. 1997. In vitro properties of the first ORF protein from mouse

LINE-1 support its role in ribonucleoprotein particle formation during retrotransposition.

-85 -



Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America

94(19):10155-10160.

Konkel MK, Walker JA, Batzer MA. 2010. LINEs and SINEs of Primate Evolution.
Evolutionary Anthropology 19(6):236-249.

Lander ES, Linton LM, Birren B, Nusbaum C, Zody MC, Baldwin J, Devon K, Dewar K,
Doyle M, FitzHugh W; International Human Genome Sequencing Consortium. 2001.
Initial sequencing and analysis of the human genome. Nature 409(6822):860-921.

Langellier KM. 2010. Performing Somali identity in the diaspora. Cultural Studies
24(1):66-94.

Leakey RE. 1994. The origin of humankind: BasicBooks.
Lejeal F, Madiéga YG, Nao O. 2002. Burkina Faso: Karthala.

Lewis IM. 2004. Visible and invisible differences: The Somali paradox. Africa 74(4):489-
515.

Lewis P. 2009. Ethnologue: Languages of the World: SIL International.

Litvinov S, Kutuev I, Yunusbayev B, Khusainova R, Valiev R, Khusnutdinova E. 2008.
Alu Insertion Polymorphisms in Populations of the South Caucasus. Balkan Journal of

Medical Genetics 11(2):25-30.

Lokki AL Jarvela I, Israelsson E, Maiga B, Troye-Blomberg M, Dolo A, Doumbo OK,
Meri S, Holmberg V. 2011. Lactase persistence genotypes and malaria susceptibility in

Fulani of Mali. Malaria Journal 10:6.

Lulli P, Mangano VD, Onori A, Batini C, Luoni G, Sirima BS, Nebie I, Chessa L, Petrarca
V, Modiano D. 2009. HLA-DRBI1 and-DQBI1 loci in three west African ethnic groups:
Genetic relationship with sub-Saharan African and European populations. Human

Immunology 70(11):903-909.

Lupski JR. 2010. Retrotransposition and Structural Variation in the Human Genome. Cell

141(7):1110-1112.

MacK-Williams K. 1996. Mossi. New York: The Rosen Publishing Group.

- 86 -



Mamedov IZ, Shagina IA, Kurnikova MA, Novozhilov SN, Shagin DA, Lebedev YB.
2010. A new set of markers for human identification based on 32 polymorphic Alu

insertions. European Journal of Human Genetics 18(7):808-814.

McClintock B. 1950. The Origin and Behavior of Mutable Loci in Maize. Proceedings of
the National Academy of Sciences of the United States of America 36(6):344-355.

Mills RE, Bennett EA, Iskow RC, Devine SE. 2007. Which transposable elements are

active in the human genome? Trends in Genetics 23(4):183-191.

Modiano D, Chiucchiuini A, Petrarca V, Sirima BS, Luoni G, Roggero MA, Corradin G,
Coluzzi M, Esposito F. 1999. Interethnic differences in the humoral response to non-
repetitive regions of the Plasmodium falciparum circumsporozoite protein. American

Journal of Tropical Medicine and Hygiene 61(4):663-667.

Monroe JS, Wicander R., Hazzlet, R. 2005. Physical Geology: Exploring the Earth.

Belmont: Thomson Brooks/Cole.

Monroe JS, Wicander R. 2008. The Changing Earth: Exploring Geology and Evolution.

Belmont: Cengage Learning, Thomson Brooks/Cole.

Moseley WG. 2008. Strengthening Livelihoods in Sahelian West Africa: The Geography
of Development and Underdevelopment in a Peripheral Region. Geographische Rundschau

International Edition 4(4):44-50.

Mulcare CA, Weale ME, Jones AL, Connell B, Zeitlyn D, Tarekegn A, Swallow DM,
Bradman N, Thomas MG. 2004. The T allele of a single-nucleotide polymorphism 13.9 kb
upstream of the lactase gene (LCT) (C-13.9kbT) does not predict or cause the lactase-

persistence phenotype in Africans. American Journal of Human Genetics 74(6):1102-1110.

Musilova E. 2009. Diverzita mitochondridlni DNA subsaharskych populaci - dloha

jazykovych a geografickych faktord. Diplomova prace. Praha: Univerzita Karlova.

Nave A. 2010. Songhay. In: Appiah A, Gates HL, editors. Encyclopedia of Africa. Oxford:
Oxford University Press. p 1392.

Nei M. 1987. Molecular Evolutionary Genetics. New York: Columbia University Press.

-87 -



Neumann K. 2005. The Romance of Farming: Plant Cultivation and Domestication in
Africa. In: Stahl AB, editor. African Archaeology: A Critical Introduction. Oxford:
Blackwell Publishing. p 249-275.

Nicklas JA, Buel E. 2003. Development of an Alu-based, real-time PCR method for
quantitation of human DNA in forensic samples. Journal of Forensic Sciences 48(5):936-

944.

Nicolai R. 2005. Language processes, theory and description of language change, and
building on the past - Lessons from Songhay. In: Frajzyngier Z, Hodges A, Rood DS,
editors. Linguistic Diversity and Language Theories. John Benjamins Publishing

Company. p 81-104.

Nicolai R. 2009. Language Contact, Areality, and History: the Songhay Question
Revisited. In: Mohlig WIG, Seifert M, Seidel F, editors. Language Contact, Languagage
Change and History Based on Language Source in Africa. Koln: Riidiger Koppe.

Nicolai R. 2006. A Songhay-mande convergence area? Facts, questions and frames.

Annual Publication in African Linguistics(4):5-29.

Nurhayati WWH, Zuraina FMY, Khairul O. 2009. Patterns of human diversity in Malaysia
inferred from Alu insertion polymorphism. Malaysian Applied Biology 38(1):37-42.

Oppong YPA. 2010. Fulani. In: Appiah A, Gates HL, editors. Encyclopedia of Africa.
Oxford: Oxford University Press. p 1392.

Paganotti GM, Gallo BC, Verra F, Sirima BS, Nebie I, Diarra A, Coluzzi M, Modiano D.
2011. Human Genetic Variation Is Associated With Plasmodium falciparum Drug

Resistance. Journal of Infectious Diseases 204(11):1772-1778.

Pakendorf B, Stoneking M. 2005. Mitochondrial DNA and human evolution. Annual

Review of Genomics and Human Genetics 6:165-183.

Parker J. 2006. Northern gothic: Witches, ghosts and werewolves in the savanna hinterland

of the Gold Coast, 1900s-1950s. Africa 76(3):352-380.

Peakall R, Smouse PE. 2006. GENALEX 6: genetic analysis in Excel. Population genetic
software for teaching and research. Molecular Ecology Notes 6(1):288-295.

- 88 -



Phillipson DW. 2005. African Archaeology: Cambridge University Press.

Pidpala OV, Yatsishina AP, Lukash LL. 2008. Human Mobile Genetic Elements:
Structure, Distribution and Functional Role. Cytology and Genetics 42(6):420-430.

Pison G. 1985. La démographie de la polygamie. Population 41:93-122.

Pool JE, Nielsen R. 2007. Population size changes reshape genomic patterns of diversity.

Evolution 61(12):3001-3006.

Pritchard JK, Stephens M, Donnelly P. 2000. Inference of population structure using
multilocus genotype data. Genetics 155(2):945-959.

Prugnolle F, de Meeus T. 2002. Inferring sex-biased dispersal from population genetic
tools: a review. Heredity 88:161-165.

Ray DA, Batzer MA. 2011. Reading TE leaves: New approaches to the identification of

transposable element insertions. Genome Research 21(6):813-820.

Ray DA, Walker JA, Hall A, Llewellyn B, Ballantyne J, Christian AT, Turteltaub K,
Batzer MA. 2005. Inference of human geographic origins using Alu insertion

polymorphisms. Forensic Science International 153(2-3):117-124.

Raymond M, Rousset F. 1995. GENEPOP (Version 1.2): Population Genetics Software for
Exact Tests and Ecumenicism. Journal of Heredity 86(3):248-249.

Reid RJ. 2011. D&jiny moderni Afriky: Od roku 1800 po soucasnost. Praha: Grada.

Resano M, Esteban E, Gonzalez-Perez E, Athanasiadis MVG, Avena S, Goicoechea A,
Bartomioli M, Fernandez V, Cabrera A, Dejean C, Carnese F, Moral P. How many
populations set foot through the Patagonian door? Genetic composition of the current
population of Bahia Blanca (Argentina) based on data from 19 Alu polymorphisms.
American Journal of Human Biology 19(6):827-835.

Rexova K, Bastin Y, and Frynta D. 2006. Cladistic analysis of Bantu languages: a new tree

based on combined lexical and grammatical data. Naturwissenschaften 93(4):189-194.

Reynolds J, Weir BS, Cockerham CC. 1983. Estimation of the coancestry coefficient: basis
for a short-term genetic distance. Genetics 105:767-779.

-89-



Rosa A, Brehm A. 2011. African human mtDNA phylogeography at-a-glance. Journal of
Anthropological Sciences 89:25-58.

Rosa A, Brehm A, Kivisild T, Metspalu E, Villems R. 2004. MtDNA profile of West
Africa Guineans: Towards a better understanding of the Senegambia region. Annals of

Human Genetics 68:340-352.

Rosa A, Ornelas C, Jobling MA, Brehm A, Villems R. 2007. Y-chromosomal diversity in
the population of Guinea-Bissau: a multiethnic perspective. Bmc Evolutionary Biology

7:124.

Rosenberg NA. 2004. DISTRUCT: a program for the graphical display of population
structure. Molecular Ecology Notes 4(1):137-138.

Rosenberg NA, Mahajan S, Ramachandran S, Zhao CF, Pritchard JK, Feldman MW. 2005.
Clines, clusters, and the effect of study design on the inference of human population

structure. Plos Genetics 1(6):660-671.

Rosenberg NA, Pritchard JK, Weber JL, Cann HM, Kidd KK, Zhivotovsky LA, Feldman
MW. 2002. Genetic structure of human populations. Science 298(5602):2381-2385.

Rotmistrovsky K, Jang W, Schuler GD. 2004. A web server for performing electronic
PCR. Nucleic Acids Research 32:W108-W112.

Rousset F. 2008. GENEPOP ' 007: a complete re-implementation of the GENEPOP
software for Windows and Linux. Molecular Ecology Resources 8(1):103-106.

Roy AM, Carroll ML, Kass DH, Nguyen SV, Salem AH, Batzer MA, Deininger PL. 1999.
Recently integrated human Alu repeats: finding needles in the haystack. Genetica 107(1-
3):149-161.

Roy AM, Carroll ML, Nguyen SV, Salem AH, Oldridge M, Wilkie AOM, Batzer MA,
Deininger PL. 2000. Potential gene conversion and source genes for recently integrated

Alu elements. Genome Research 10(10):1485-1495.

Roy-Engel AM, Carroll ML, El-Sawy M, Salem AH, Garber RK, Nguyen SV, Deininger
PL, Batzer MA. 2002. Non-traditional Alu evolution and primate genomic diversity.

Journal of Molecular Biology 316(5):1033-1040.

-90-



Rutkowski DT, Lingappa VR. 2011. Membrane targeting of proteins. In: Cassimeris L,
Lingappa VR, Plopper G, editors. Lewin's Cells. 2. ed. Sudbury: Jones and Bartlett
Publishers. p 291-343.

Saeed JI. 1999. Somali. Amsterdam: J. Benjamins Publishing Company.

Sahoo S, Kashyap VK. 2006. Phylogeography of mitochondrial DNA and Y-chromosome
haplogroups reveal asymmetric gene flow in populations of Eastern India. American

Journal of Physical Anthropology 131(1):84-97.

Saraswathy KN, Kiranmala N, Murry B, Sinha E, Saksena D, Kaur H, Sachdeva MP, Kalla
AK. 2009. A Genomic Insight into Diversity Among Tribal and Nontribal Population
Groups of Manipur, India. Biochemical Genetics 47(9-10):694-706.

Scheinfeldt LB, Soi S, Tishkoff SA. 2010a. Reply to Winters: The origins of the Fulani
remain unknown. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of

America 107(34):E133-E133.

Scheinfeldt LB, Soi S, Tishkoff SA. 2010b. Working toward a synthesis of archaeological,
linguistic, and genetic data for inferring African population history. Proceedings of the

National Academy of Sciences of the United States of America 107:8931-8938.

Scozzari R, Cruciani F, Malaspina P, Santolamazza P, Ciminelli BM, Torroni A, Modiano
D, Wallace DC, Kidd KK, Olckers A, Moral P, Terrenato L, Akar N, Qamar R, Mansoor
A, Mehdi SQ, Meloni G, Vona G, Cole DE, Cai W, Novelletto A. 1997. Differential
structuring of human populations for homologous X and Y microsatellite loci. American

Journal of Human Genetics 61(3):719-733.

Segurel L, Martinez-Cruz B, Quintana-Murci L, Balaresque P, Georges M, Hegay T,
Aldashev A, Nasyrova F, Jobling MA, Heyer E, Vitalis R. 2008. Sex-Specific Genetic
Structure and Social Organization in Central Asia: Insights from a Multi-Locus Study. Plos

Genetics 4(9): ¢1000200.

Shinde D, Lai YL, Sun FZ, Arnheim N. 2003. Taq DNA polymerase slippage mutation
rates measured by PCR and quasi-likelihood analysis: (CA/GT)(n) and (A/T)(n)
microsatellites. Nucleic Acids Research 31(3):974-980.

-91 -



Shoup JA. 2011. Mossi. In: Shoup JA, editor. Ethnic Groups of Africa and the Middle
East: An Encyclopedia. Santa Barbara: ABC-CLIO. p 198-199.

Slagel V, Flemington E, Trainadorge V, Bradshaw H, Deininger P. 1987. Clustering and
subfamily relationships of the Alu family in the human genome. Molecular Biology and

Evolution 4(1):19-29.

Smith FT. 1989. Earth, Vessels, and Harmony Among the Gurensi. African Arts 22(2):60-
65.

Snustad DP, and Simmons MJ. 2009. Genetika. Brno: Masarykova univerzita.

Solovieva DS, Balanovska EV, Kuznetsova MA, Vasinskaya OA, Frolova SA,
Pocheshkhova EA, Evseeva IV, Boldyreva MN, Balanovsky OP. 2010. The russian gene
pool: the gene geography of Alu insertions (ACE, APOA1, B65, PV92, TPA25).
Molecular Biology 44(3):393-400.

Srikanta D, Sen SK, Conlin EM, Batzer MA. 2009. Internal priming: An opportunistic
pathway for L1 and Alu retrotransposition in hominins. Gene 448(2):233-241.

Stewart C, Kural D, Stroemberg MP, Walker JA, Konkel MK, Stuetz AM, Urban AE,
Grubert F, Lam HYK, Lee W-P, Busby M, Indap AR, Garrison E, Huff C, Xing J, Snyder
MP, Jorde LB, Batzer MA, Korbel JO, Marth GT; 1000 Genomes Project. 2011. A
Comprehensive Map of Mobile Element Insertion Polymorphisms in Humans. Plos

Genetics 7(8): €1002236.

Stokes J. 2009. Encyclopedia of the Peoples of Africa and the Middle East. New York:

Facts on File.

Stoneking M, Fontius JJ, Clifford SL, Soodyall H, Arcot SS, Saha N, Jenkins T, Tahir MA,
Deininger PL, Batzer MA. 1997. Alu insertion polymorphisms and human evolution:

Evidence for a larger population size in Africa. Genome Research 7(11):1061-1071.

Styles P, Brookfield JFY. 2009. Source gene composition and gene conversion of the

AluYh and AluYi lineages of retrotransposons. Bmc Evolutionary Biology 9:102.

Tauxier L. 1937. Mceurs et histoire des Peuls. Paris: Payot.

-92 -



Temin HM, Mizutani S. 1970. Viral RNA-dependent DNA Polymerase: RNA-dependent
DNA Polymerase in Virions of Rous Sarcoma Virus. Nature 226(5252):1211-1213.

Terreros MC, Martinez L, Herrera RJ. 2005. Polymorphic Alu insertions and genetic
diversity among African populations. Human Biology 77(5):675-704.

Tibayrenc M. 2007. Human genetic diversity and the epidemiology of parasitic and other
transmissible diseases. In: Baker JR, Mller R, Rollinson D, editors. Advances in

Parasitology, Vol 64. San Diego: Elsevier Academic Press Inc. p 377-422.

Tiilikainen M, Koehn PH. 2011. Transforming the Boundaries of Health Care: Insights
from Somali Migrants. Medical Anthropology 30(5):518-544.

Tishkoff SA, Reed FA, Friedlaender FR, Ehret C, Ranciaro A, Froment A, Hirbo JB,
Awomoyi AA, Bodo JM, Doumbo O, Ibrahim M, Juma AT, Kotze MJ, Lema G, Moore
JH, Mortensen H, Nyambo TB, Omar SA, Powell K, Pretorius GS, Smith MW, Thera MA,
Wambebe C, Weber JL, Williams SM. 2009. The Genetic Structure and History of
Africans and African Americans. Science 324(5930):1035-1044.

Tjallingii R, Claussen M, Stuut JBW, Fohlmeister J, Jahn A, Bickert T, Lamy F, Rohl U.
2008. Coherent high- and low-latitude control of the northwest African hydrological
balance. Nature Geoscience 1(10):670-675.

Tonah S. 2000. State policies, local prejudices and cattle rustling along the Ghana-Burkina
Faso border. Africa 70(4):551-567.

Tremblay M, Vezina H. 2010. Genealogical Analysis of Maternal and Paternal Lineages in
the Quebec Population. Human Biology 82(2):179-198.

Tripathi M, Chauhan UK, Tripathi P, Agrawal S. 2008a. Role of Alu element in detecting

population diversity. International Journal of Human Genetics 8(1-2):61-74.

Tripathi M, Tripathi P, Chauhan UK, Herrera RJ, Agrawal S. 2008b. Alu Polymorphic
Insertions Reveal Genetic Structure of North Indian Populations. Human Biology

80(5):483-499.

Trivers RL, Willard D.1973. Natural selection of parental ability to vary the sex ratio of
offspring. Science 179: 90-92.

-93-



Ullu E, Murphy S, Melli M. 1982. Human 7SL RNA consists of a 140 nucleotide middle-

repetitive sequence inserted in an alu sequence. Cell 29(1):195-202.

UNEP. 2008. Africa: Atlas of Our Changing Environment: United Nations Environment

Programme/Earthprint.

Verdu P, Austerlitz F, Estoup A, Vitalis R, Georges M, Thery S, Froment A, Le Bomin S,
Gessain A, Hombert JM , Van der Veen L, Quintana-Murci L, Bahuchet S, Heyer E. 2009.
Origins and Genetic Diversity of Pygmy Hunter-Gatherers from Western Central Africa.

Current Biology 19(4):312-318.

Vishwanathan H, Deepa E, Cordaux R, Stoneking M, Rani MVU, Majumder PP. 2004.
Genetic structure and affinities among tribal populations of southern India: a study of 24

autosomal DNA markers. Annals of Human Genetics 68:128-138.

Watkins WS, Ricker CE, Bamshad MJ, Carroll ML, Nguyen SV, Batzer MA, Harpending
HC, Rogers AR, Jorde LB. 2001. Patterns of ancestral human diversity: An analysis of
Alu-insertion and restriction-site polymorphisms. American Journal of Human Genetics

68(3):738-752.

Watkins WS, Rogers AR, Ostler CT, Wooding S, Bamshad MJ, Brassington AME, Carroll
ML, Nguyen SV, Walker JA, Prasad BVR, Reddy PG, Das PK, Batzer MA, Jorde LB.
Genetic variation among world populations: Inferences from 100 Alu insertion

polymorphisms. Genome Research 13(7):1607-1618.

Weir BS, Cockerham CC. 1984. Estimating F-Statistics for the Analysis of Population
Structure. Evolution 38(6):1358-1370.

Wilkins JF. 2006. Unraveling male and female histories from human genetic data. Current

Opinion in Genetics & Development 16(6):611-617.

Winters C. 2010. The Fulani are not from the Middle East. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America 107(34):E132.

Witherspoon DJ, Marchani EE, Watkins WS, Ostler CT, Wooding SP, Anders BA,
Fowlkes JD, Boissinot S, Furano AV, Ray DA, Rogers AR, Batzer MA, Jorde LB. 2006.
Human population genetic structure and diversity inferred from polymorphic L1 (LINE-1)

and Alu insertions. Human Heredity 62(1):30-46.

-94 -



Witherspoon DJ, Xing JC, Zhang YH, Watkins WS, Batzer MA, Jorde LB. 2010. Mobile
element scanning (ME-Scan) by targeted high-throughput sequencing. Bmc Genomics

11:410.

Wood ET, Stover DA, Ehret C, Destro-Bisol GD, Spedini G, McLeod H, Louie L,
Bamshad M, Strassmann BI, Soodyall H, Hammer MF. 2005. Contrasting patterns of Y
chromosome and mtDNA variation in Africa: evidence for sex-biased demographic

processes. European Journal of Human Genetics 13(7):867-876.

Wright S. 1984. Evolution and the Genetics of Populations: Variability Within and Among

Natural Populations. Chicago: University of Chicago Press.

Xiong Y, Eickbush TH. 1990. Origin and evolution of retroelements based upon their

reverse transcriptase sequences. Embo Journal 9(10):3353-3362.

Zwernemann J. 1958. Shall We Use the Word 'Gurunsi'? Africa: Journal of the
International African Institute 28(2):123-125.

-95-



PRILOHY
Priloha €. 1: Izola¢ni protokoly

Protokol izolace DNA z bukdlnich stéru prostiednictvim kitu QIAquick PCR Purification
(QIAGEN), upraveno dle Musilova (2009)

1. Vortexovat 1 min.

2. Odsat 200 pl a prenést do sterilni mikrozkumavy (1,5 - 2 ml).
3. Pfidat 1 000 pl extrakéniho pufru PB a zvortextovat.
4. Inkubovat pii 60°C 1 hod s michdnim (cca 200 ot.) a stocit (1 min., 12 000 g).

5. Supernatant ptenést na 2x do kolonky a sto¢it (1,5 min., 12 000 g).

6. Pridat 200 pl extrak¢niho pufru PB a stocit (1,5 min., 12 000 g).

3

. Pridat 700 pl proplachovaciho pufru PE s ethanolem a stocit (1,5 min., 12 000 g).

oo

. Vylit kolonku, osusit okraje, stocit (3 min., 12 000 g) a nechat v laminarnim boxu v
odpafit zbytky ethanolu.

9. Vyménit mikrozkumavku, ptidat 40 pl EB pufru, inkubovat 5 min. a sto€it

(1,5 min., 12 000 g).

10. Vyhodit kolonku a mikrozkumavku s DNA uloZit do mrazaku.
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Protokol izolace DNA pomoci laboratorniho protokolu Oragene ®*DNA kitu

Pti odebrani vzorky slin dochdzi k okamzité fixaci pomoci Oragen® DNA roztoku. V toto

stavu UZe byt vzorek uchovén pii pokojové teploté po nékolik let.

1.

® 2N kAW

11

13.

14.

15.

Sliny uloZené v Oragen ® DNA roztoku jemn¢ promichat a n€kolikrét opatrné
prevritit.

Inkubovat smés pii 50°C po dobu 1 hodiny (vodni inkubdétor) nebo 2 hodin
(vzduchovy inkubator).

Ptenést 500 pl do sterilni mikrozkumavky (o objemu 1,5 ml).

Ptidat 20 pl roztoku OG-L2P (Oragene Purifier) a smés protiast.

Inkubovat na ledu po dobu 10 minut.

Stocit pii pokojové teploté po dobu 5 min (13 000 rpm).

Opatrné pienést supernatant do ¢isté mikrozkumavky (o objemu 1,5 ml).

K tomuto supernatantu (500 pl) ptidat stejny objem (500ul) 95-100% ethanolu o

pokojové teploté a smes 10x opatrné ve zkumavce prevratit.

. Nechat stat po dobu 10 minut pfi pokojové teploté (aby se DNA zcela srazila).
10.

Stocit pti pokojové teploté po dobu 2 min (13 000 rpm).

. Odstranit opatrné supernatant bez poruSeni peletu.

12.

Promyt 250 ul 70% ethanolu, nechat stat pii pokojové teploté 1 min a poté ethanol
odstat (v ptipadé nutnosti stocit s pred odsatim stejn¢ jako v kroku 6).

Ptidat 100 pl TE roztoku (10 mM Tris-HCIL, ImM EDTA, pH 8.0) a vortexovat
nejméné 5s

Zajistit kompletni rozpusténi DNA inkubaci pfi pokojové teploté a ptidavnym
vortexovanim nebo promichanim pipetovou Spi¢kou

Pro dlouhodobé skladovani je vhodné ulozit takto ziskanou DNA rozd¢lenou

alikvotné ve vice zkumavkach do -20°C
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PRILOHA 2: TABULKA ZPRACOVAVANYCH LOKUSU

locus Sekvence 5' Sekvence 3' chromozom | podrodina | zdrojovy ¢lanek
primeru (5'-3') | primeru (5'-3')

ACE CTGGAGACC | GATGTGGCC
ACTCCCATC | ATCACATTC | 17 Yas Batzer et al. 1994
CTTTCT GTCAGAT

APO AAGTGCTGT | AGTCTTCGA
AGGCCATTT | TGACAGCGT | 11 Yas Batzer et al. 1994
AGATTAG ATACAGA

TPA25 | GTAAGAGTT | CCCCACCCT
CCGTAACAG | AGGAGAACT | 8 Ya5s Batzer et al. 1994
GACAGCT TCTCTTT

YaS5a2D | CACAACAAA | CTTTGTTTTC

P1 GTACTGCAA | TGATTTTGG | X Ya5a2 Callinan et al.
AGAGT AAGG 2003

YaSDP7 | GAAGGATG | TGCAAGGAG

7 ATCTCTCCT | AGTTGGCAT | X Ya5 Callinan et al.
TAC AA 2003

D1 TGCTGATGC | TTTCTGCTA
CCAGGGTTA | TGCTCTTCC |3 Yb8 Batzer et al. 1996
GTAAA CTCTC

HS4.65 | TGAAGCCAA | ACAGGAGC
TGGAAAGA | ATCTAAACC |9 Ya5s Arcot et al. 1996
GAG TTGG

HS4.75 | CAGCATTAC | GTGATATTT
ATACAATAG | GTCTTTCTG |3 Ya5 Arcot et al. 1996
TTAGGAGC TACCTGG

Sb19.3 | CATCAGGTA | CATAATGAT
ATTCAGGTA | AGTCGCTCT | 19 Yb8 Arcot et al. 1998
AATATTC GTGTG Luis et al. 2003

YaSNB | CCCATGGAG | CTGGAAACC

C237 GGTCTTTCC | ATCCTTCAC |1 Ya5a2 Roy et al. 2000
TA AGT

YaSNB | ATCAAGTTG | CTAGTCTGC

C123 ACACTCAGT | AGAACTGTG |5 Yas Carroll et al.
ATTCACCAC | AGAAATGTA 2001

Ya5NB | CTCGTGATT | CGGGGTTCA

C132 CACAGAAGT | TCCTTAATA |6 Yas Carroll et al.
GTTGTAAG CATACAT 2001

Ya5NB | AAATGGAG | CCCAAACTG

C150 ACACAGAG | CATATTTAA | 19 Yas Carroll et al.
GTGTAAAGA | AGGGTAG 2001

Ya5NB | CAGTTTTCC | TAGTGTTAA

C221 ATATACATG | GAGGCCCAT |22 Ya5 Carroll et al.
TGGGTTC TTTCTAC 2001

YaSNB | AATACCTTG | TCTCTCTGC

C208 TACATCTTC | TGCACAGTT | 14 Ya5a2 Roy et al. 2000;
ACCCCTA TGTT

YaSNB | AACAAAATT | GGCAATCTG

C242 CCCTTTCCT | ACCTTGGGT |7 YaS5a2 Roy et al. 2000;
CCA AA
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PRILOHA C. 3: ZISKANE GENOTYPY

Kodovani alel: 10: absence inzerce, 20: piitomnost inzerce, -9: chybéjici informace

Vzorek ACE | APO D1 |HS4_65 | HS4_75|Sb19_3 | TPA25 YSIS)?Z Ya757D P
FAba 51 |10/20 ]20/20 [20/20 [10/20 [20/20 |10/20 |10/10 |20/9 |10/-9
FAba 56 |[10/10 ]20/20 [10/10 [10/20 [20/20 |20/20 |20/20 |20/9 |20/-9
FAba_58 |[10/20 ]20/20 |10/10 |10/10 {20/20 |20/20 |10/10 |10/9 |10/-9
FAba 60 |10/20 |10/20 |-9/-9 10/10  |10/20 |10/20 |20/20 |10/-9 |10/-9
FAba_67 |10/10 ]20/20 |10/10 |10/10 {20/20 |20/20 |20/20 |10/9 |10/-9
FAba 68 |[10/20 |10/10 [10/20 [10/10 [20/20 ]20/20 [10/20 |20/9 |20/-9
FAba_72 |10/10 ]20/20 [20/20 |10/10 |20/20 |10/20 |10/10 |10/9 |20/-9
FAba_74 |10/10 ]20/20 |10/10 |10/10 |{20/20 |20/20 |20/20 |10/9 |20/-9
FAde 14 |[10/10 ]10/20 [10/10 |10/20 [20/20 |20/20 |10/20 |10/9 |10/-9
FAde_16 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |20/20 |10/20 |10/9 |20/-9
FAde 38 |[10/20 |20/20 [10/10 |10/10 [20/20 |20/20 |10/20 |10/9 |20/-9
FAde_4 -9/-9 10/20  |-9/-9 10/10  |20/20 |10/10 |10/20 |10/-9 |-9/-9
FAde_6 10/10  120/20 |10/10 [10/10 |20/20 |10/20 [20/20 |10/9 |20/-9
FAde_8 10/20  |10/20 |10/20 |10/10 |{20/20 |20/20 [10/10 |10/9 |10/-9
FAde_9 -9/-9 20/20 |10/20 |10/10 |20/20 |20/20 |10/10 |20/-9 [20/-9
FBal_101 |10/10 ]20/20 |-9/-9 10/10  |10/20 |10/20 |10/10 |10/-9 |10/-9
FBal_106 |10/20 ]20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/20 |10/10 |20/9 |10/-9
FBal _107 |10/10 ]20/20 [10/10 [10/10 [20/20 ]20/20 [10/20 |10/9 |20/-9
FBal_112 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |{20/20 |10/20 |10/10 |20/9 |20/-9
FBal_116 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |10/20 |10/20 |20/20 |20/9 |20/-9
FBal_119 [10/20 ]20/20 [10/10 [10/20 [20/20 |20/20 |10/20 |10/9 |20/-9
FBal_98 10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/20 |10/20 |10/9 |10/-9
FBan_51 10/20 |10/20 |{10/20 [10/20 |10/10 |10/20 [10/20 |20/9 |20/-9
FBan_58 |[10/20 |20/20 [20/20 |10/10 |20/20 |10/10 |10/20 |10/9 |10/-9
FBan_66 |20/20 ]20/20 [10/20 |10/10 [20/20 ]20/20 |10/10 |10/9 |10/-9
FBan_81 10/20  120/20 |{20/20 [10/10 |{20/20 |10/20 [10/20 |20/9 |20/-9
FBan_83 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/20 |10/20 |10/9 |10/-9
FBan_85 |[10/20 ]20/20 [20/20 |10/10 [20/20 |10/20 |10/20 |20/9 |20/-9
FBan_93 |10/10 ]20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/20 |10/10 |20/9 |20/-9
Fbon_11 10/20  [10/20 [10/20 |[20/20 |20/20 ]20/20 |10/10 |10/10 ]10/20
Fbon_12 10/10 120/20 |20/20 |10/20 |10/10 |20/20 |10/20 |10/10 |20/20
Fbon_18 10/10  120/20 |20/20 20/20 |20/20 |20/20 |10/10 |10/9 |10/-9
Fbon_29 10/20 120/20 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 [10/10 |10/9 |20/-9
Fbon_36 10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/20 |10/20 |10/10 |10/10 ]10/20
Fbon_38 10/10 120/20 |[10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |20/20 [10/20 |10/10
Fbon_41 10/20 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/10 |10/10 |10/20
Fbon_46 10/20  120/20 |10/10 [10/20 |10/20 |10/10 [20/20 |10/9 |10/-9
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Vzorek | ACE | APO | DI |HS4_65|HS4 75|Sb19 3| TPA25 le;ls)zlu Ya757DP
FDia 1 |-9/9 |2020 |2020 |10/10 |2020 |2020 |1020 |20/-9 |20/-9
FDia_14 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FDia 15 | 10/10 |2020 |-9/9 |10/10 |2020 |10/10 |10/10 |10/-9 |20/-9
FDia 24 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |1020 |10/10 |10/20 |10/-9 |10/-9
FDia 33 |-9/9 |-9/9 |10/10 |10/10 |2020 |-9/9 |10/20 |10/-0 |-9/9
FDia 35 |10/20 |2020 |2020 |10/10 |2020 |2020 |10/10 |20/-9 |20/-9
FDia 49 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |2020 |10/20 |10/20 |20/-9 |20/-9
FDia 9 |1020 |2020 |10/10 |1020 |2020 |2020 |1020 |10/-9 |10/-9
FDif 35 | 10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |2020 |20/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FDif 39 |10/10 |2020 |1020 |10/10 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |10/-9
FDif 51 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |2020 |20/20 |10/10 |20/-9 |10/-9
FDif 56 |10/10 |20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |20/20 |20/20 |20/-9 |10/-9
FDif 59 | 10/10 |1020 |1020 |1020 |2020 |1020 |1020 |20/-9 |20/-9
FDif 61 |10/20 |10/10 |10/20 |10/10 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FDif 62 |10/10 |1020 |10/10 |1020 |1020 |10/20 |10/10 |20/-9 |20/-9
FDif 65 |10/10 |2020 |10/10 |10/10 |2020 |2020 |10/10 |20/-9 |10/-9
FLin 121 |10/20 |2020 |1020 |10/10 |2020 |20/20 |10/20 |20/-9 |20/-9
FLin 122 |1020 |10/10 |10/10 |10/10 |1020 |10/20 |10/20 |20/-9 |20/-9
FLin 126 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FLin 128 |20/20 |2020 |10/10 |10/10 |2020 |10/20 |20/20 |10/-9 |20/-9
FLin 139 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FLin 146 |20/20 |2020 |10/10 |10/10 |1020 |10/10 |10/10 |10/-9 | 10/-9
FLin 147 |20/20 |2020 |10/20 |10/10 |2020 |20/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FTch 112 |-9/9 |2020 |1020 |10/10 |2020 |20/20 |10/20 |20/-9 |10/-9
FTch 123 |10/10 |1020 |1020 |1020 |2020 |1020 |10/10 |10/-9 |10/-9
FTch 127 |10/20 |2020 |1020 |10/10 |2020 |20/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FTch 142 |10/10 |1020 |2020 |10/10 |2020 |10/10 |10/10 |10/-9 | 10/-9
FTch 145 |10/10 |2020 |10/10 |10/10 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FTch 150 |10/10 |20/20 |1020 |1020 |2020 |20/20 |10/10 |10/-9 | 10/-9
FTin 1 |1020 |2020 |10/10 |10/10 |2020 |10/20 |2020 |10/-9 |10/-9
FTin 10 |10/20 |10/20 |10/20 |2020 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |20/-9
FTin 16 |1020 |10/10 |10/10 |10/10 |1020 |10/20 |1020 |10/-9 |20/-9
FTin 27 |2020 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/-9 |20/-9
FTin 30 | 10/10 |2020 |2020 |1020 |2020 |10/10 |20/20 |10/-9 |10/-9
FTin 50 |10/20 |10/20 |10/10 |2020 |2020 |10/20 |10/20 |10/-9 |10/-9
FZin 13 |10/10 |10/20 |10/20 |10/10 |1020 |10/20 |10/10 |10/-9 |-9/9
FZin 18 |1020 |1020 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |10/-0 |-9/9
FZin 2 |10/10 |2020 |2020 |10/10 |2020 |20/20 |10/10 |10/-9 |20/-9
FZin 22 1020 |2020 |10/10 |2020 |2020 |2020 |1020 |-9/9 |10/-9
FZin 26 |10/20 |2020 |10/10 |10/10 |1020 |10/20 |20/20 |10/-9 |20/-9
FZin 31 |2020 |2020 |10/10 |10/10 |2020 |10/20 |10/10 |20/-9 | 10/-9
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Vzorek | ACE | APO | DI |HS4_65|HS4 75|Sb19 3| TPA25 le;ls)zlu Ya757DP
FZin 4 |2020 |10/10 |1020 |10/10 |2020 |10/10 |10/20 |10/-9 |20/-9
FZin 7 |10/10 |10/10 |-9/9 |10/10 |1020 |10/10 |10/20 |-9/-9 |-9/-9
GRS 38 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/10 |10/10 |10/-9 |10/9
GRS 39 |2020 |2020 |1020 |1020 |1020 |1020 |10/20 |10/-9 |20/9
GRS 40 |10/10 |10/20 |10720 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |20/-9 | 10/9
GRS 41 |1020 |10/10 |10/10 |1020 |10/10 |1020 |10/10 |10/-9 |20/9
GRS 42 |1020 |1020 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/10 |20/-9 |20/9
GRS 43 |1020 |10/20 |1020 |10/10 |10/20 |1020 |10/10 |10/-9 |20/9
GRS 44 |10/10 |2020 |10/10 |10/10 |10/20 |10/20 |10/10 |20/-9 |10/9
GRS 45 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |1020 |10/10 |10/20 |10/-9 |10/9
GRS 46 |1020 |10/10 |10720 |10720 |10/20 |10/10 |10/20 |20/-9 |20/9
GRS 47 |10/10 |1020 |10/20 |10/10 |10/20 |1020 |10/10 |10/20 |10/10
GRS 48 |10/20 |10/10 |10/20 |1020 |2020 |10/10 |1020 |10/10 |10/10
GRS 49 |10/20 |10/10 |10/20 |2020 |10/20 |1020 |10/10 |10/10 | 10/10
GRS 50 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |1020 | 1020 |2020 |10/10 |20/20
GRS 51 |10/20 |2020 |10/10 |10/20 |10/20 |2020 |10/10 |10/20 | 10720
GRS 52 |10/10 |1020 |10/10 |10/20 |10/10 |2020 |10/10 |10/20 | 10720
GRS 53 |20/20 |10/20 |10/20 |10/10 |1020 |10/10 |1020 |10/10 |20/20
GRS 54 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/-9 | 10/9
GRS 55 |1020 |10/20 |10720 |1020 |10/20 |1020 |2020 |10/9 |10/9
GRS 56 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |2020 |10/10 |10/10 |20/20
GRS 57 |10/20 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |2020 |1020 |10/20 |10/10
GRS 58 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |2020 |10/10 |10/10 |10/10
GRS 59 |10/20 |10720 |-9/9 |2020 |1020 |1020 |1020 |10/10 |10/10
GRS 60 |20/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 | 10/10 |10/10 |10/10 | 10/10
MOS_ 71 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |10/10 |20/20
MOS 72 |1020 |1020 |10/10 |10/10 |1020 |10/20 |1020 |10/-9 |20/-9
MOS_ 73 |10/20 |10/10 |1020 |1020 |10/10 |-9/9 |10/20 |20/-9 |10/-9
MOS_ 74 |10/20 |10/20 |10/20 |10/10 |1020 |10/20 |10/10 |10/10 | 10720
MOS 75 |10/10 |1020 |1020 |10/10 |1020 |2020 |1020 |10/-9 |10/-9
MOS_76 |10/10 |10/10 |10/20 |1020 |10/10 |10/10 |20/20 |10/-9 | 10/-9
MOS 77 |1020 |10/10 |1020 |10/10 |1020 |1020 |1020 |10/-9 |20/-9
MOS_78 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |20/20 |10/10 |20/-9 | 10/-9
MOS_ 79 |10/20 |2020 |1020 |10/10 |1020 |10/20 |10/10 |10/-9 | 10/-9
MOS_80 |10/20 |20/20 |10/10 |10/10 |1020 |10/10 |20/20 |10/20 |10/20
MOS_81 |20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |1020 |10/20 |10/20 |10/20 |10/20
MOS 82 |10/10 |2020 |1020 |10/10 |1020 |1020 |10/10 |10/-9 |10/-9
MOS_83 |10/10 |1020 |10/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/10 |10/-9 |20/-9
MOS 84 |10/20 |1020 |1020 |10/10 |1020 |1020 |10/10 |10/10 | 10/20
MOS_85 |10/20 |20/20 |10/20 |10/10 |1020 |10/10 |10/10 |10/20 |10/20
MOS_86 | 10/20 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |20/20 |20/20 |10/20 |10/10
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Vzorek | ACE | APO | D1 |HS4 65|HS4 75|Sb19 3| TPA2S le;ls)zlu Ya757DP
MOS 87 |10/10 |20/20 |10/10 |10/10 |10/20 |20/20 |10/20 |10/20 |10/10
MOS_88 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/10 |10/20 |10/20
MOS 89 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/20 |10/10 |10/10 | 20/20
MOS_ 90 |10/20 |10/20 |10/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/10 |20/-9 |10/9
MOS 91 |10/10 |20720 |10/20 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/-9 | 10/9
MOS 92 |10/20 |2020 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |10/-9 | 20/9
MOS_ 93 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 | 10/20
Somali 1 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |10/20 |1020 |10/20 |10/-9 |20/9
Somali_10 |10/10 | 1020 |10/10 |10/10 |20/20 |10/20 |10/20 |20/9 | 20/-9
Somali_100|10/10 |20/20 |10/10 |-9-9  |10/10 |10/10 |10/20 |20/-9 | 20/9
Somali_105|10/20 |10/10 | 1010 |-9/-9  |20/20 |10/10 |10/10 |20/9 |10/-9
Somali_110|1020 |1020 |10/10 |-9/-9  |20/20 |20/20 |10/10 |20/9 | 20/-9
Somali 112]10/20 |1020 |1020 |-9/-9  |-9/9  |2020 |10/10 |20/-9 |20/9
Somali_118|10/10 |20/20 | 1010|1020 |-9/-9  |10/20 |10/20 |-9/-9 | 20/-9
Somali 12 |10/20 |10/20 |10/20 |10/10 |2020 |1020 |10/10 |20/-9 | 10/9
Somali 1251020 |1020 |1020 |1020 |-9/-9 |10/10 |10/20 |10/9 |10/-9
Somali_130]10/20 |20/20 |10/10 |10/20 |-9-9  |1020 |-9/9 |10/-9 |10/9
Somali_134]10/10 |20/20 |10/20 |10/10 |-9-9  |2020 |-9/9 |20/-9 |20/9
Somali_139| 1010|2020 |1020 | 1010 |-9/-9  |20/20 |-9/9 |-9/9 |20/9
Somali_ 14 |10/20 |20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |20/20 |10/20 |20/-9 | 20/9
Somali_142| 1010|2020 12020 |-9/-9  |10/20 |10/10 |-9-9 |20/9 |20/-9
Somali_145|10/10 |20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/20 |-9/9 |10/-9 |20/9
Somali_149|10/10 |1020 |1010 |1010 |20/20 |10/10 |-99 |-9/9 |20/9
Somali_16 |10/20 |10/10 |20/20 |10/20 |20/20 |20/20 |10/20 |10/9 | 10/-9
Somali 20 |10/10 |20/20 |10/10 |10/10 |10/20 |10/10 |10/20 |20/-9 | 20/9
Somali 22 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |10/10 | 10220 |10/10 |10/9 | 10/-9
Somali 27 |10/10 |20/20 |10/20 |10/20 |10/10 |20/20 |10/10 |20/-9 | 20/9
Somali 32 |1020 |1020 |1020 |1010 |20/20 |10/10 |10/20 |20/9 | 10/-9
Somali 37 |10/10 |10/20 |20/20 |10/10 |10/20 |20/20 |10/20 |20/-9 | 20/9
Somali 4 |10/20 |20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |20/20 |20/20 |20/-9 | 20/9
Somali 45 |10/10 |20/20 |10/10 | 1010|1020 |10/20 |10/20 |10/9 | 20/-9
Somali 5 |10/20 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |10/10 |10/-9 | 10/9
Somali 52 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/10 | 10220 |10/20 |10/9 | 20/-9
Somali 57 |10/10 |10/20 |10/10 |10/10 |10/20 |10/20 |10/20 |20/-9 | 10/9
Somali 6 |10/10 |2020 |10/20 |10/10 |10/10 |10/20 |20/20 |20/9 | 10/-9
Somali 62 | 1020 |1020 |10/10 | 1020 |10/20 |10/20 |10/20 |20/9 | 20/-9
Somali 65 |10/20 |10/10 |10/10 |10/20 |2020 |1020 |1020 |20/-9 |20/9
Somali 71 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 | 1020 | 10220 |20/20 |20/9 | 20/-9
Somali 86 |10/20 |20/20 |10/10 |10/20 |1020 |2020 |10/10 |10/-9 | 10/9
Somali 9 |10/20 |2020 |1020 |10710 |20/20 |20/20 |10/10 |20/9 |20/9
Somali 91 |10/20 |20/20 |10/10 |10/10 |20/20 |10/20 |10/10 |-9/9 | 20/9

-102 -




Vzorek | ACE | APO | D1 |HS4 65 HS4 75|Sb19 3| TPA25 Ygf,‘;z Ya757DP
Somali 96 | 1020 | 1020 |10/20 |10/10 |20/20 |2020 |2020 |20/-9 | 10/-9
Songhai_51|10/10 | 1020 |10/10 |10/10 | 10/10 |20/20 |10/20 |10/9 | 10/9
Songhai 52| 10/10 | 10/10 | 10/10 | 10/20 | 10/20 |10/20 |10/20 |-9/-0 | 20/-9
Songhai_53|20/20 2020 |10/10 |10/10 | 1020 |10/20 |10/20 |20/-9 | 20/9
Songhai 54| 1020 | 1020 |10/10 | 1020 2020 |2020 |-9/-0 |10 | 10/-9
Songhai 55| 10/10 |20/20 |20/20 |10/20 |10/10 | 1020 |10/10 |20/-9 | 10/-9
Songhai_56|10/10 | 1020 |10/10 |10/10 | 10/10 |10/10 |10/20 |-9/9 | 10/9
Songhai 57| 10/10 |20/20 |10/20 |20/20 |10/20 |10/20 |10/10 | 109 |20/-9
Songhai_58|10/10 | 10/10 |20/20 |10/10 2020 |10720 |10/10 |20/9 | 10/9
Songhai 59| 10/20 |10/20 |10/20 |10/10 |10/20 |10/20 |10/20 |10-9 |20/-9
Songhai 60| 10/10 2020 |10/20 |10/10 | 1020 |10/20 |10/20 |10/-9 | 20/9
Songhai_61|10/10 | 10/10 |10/10 | 10/10 2020 |20/20 |10/10 |10/9 | 10/9
Songhai 62]20/20 | 1020 |10/10 | 1020|2020 |2020 |2020 |10/-9 |20/-9
Songhai_63|20/20 |10/10 |10/20 12020 |1020 |10/10 |2020 |10/-9 | 20/9
Songhai 64| 10/10 | 10/10 | 1020 | 1020 |20/20 |10/10 |10/10 | 109 |20/-9
Songhai 651020 | 1020 |10/10 |10/10 | 1020 |10/10 |20/20 |10/-9 | 10/-9
Songhai_66]20/20 2020 |10/20 |10/10 2020|1020 |10/20 |10-9 |20/-9
Songhai 67| 10/10 | 10/10 |20/20 | 10/10 |20/20 |2020 |10/10 |-9/-0 | 20/-9
Songhai 691020 2020 |10/10 |1020 |10/10 2020 |1020 |-9/9 | 10/9
Songhai 70| 1020 | 1020 | 1020 |10/10 | 1020 |10/10 | 1020 |-9/-0 | 10/-9
Songhai_71|10/10 | 1020 |10/10 |10/10 | 1020 |1020 |1020 |10/9 |20/9
Songhai 72| 1020 | 1020 | 1020 | 1020 |10/20 |10/10 |10/10 |10/10 | 10/10
Songhai_73|10/20 | 1020 |10/10 |10/10 |-9/9  |20/20 |10/20 |10/20 |10/20
Songhai 75| 1020 2020 |10/10 |10/10 | 1020 |10/20 |10/10 |10/20 | 10/20
Songhai 76| 10/20 | 1020 | 1020 |10/10 | 10/20 |10/20 |10/10 |10/10 | 10/10
Songhai_77|10/10 2020 |10/10 |10/10 |10/10 10220 |10/20 |10/20 |10/10
Songhai 78| 10/20 2020 |10/10 | 10/10 | 10/20 |10/20 |10/20 |10/10 | 10/20
Songhai 79| 10/10 2020 |10/10 | 10/10 |2020 |10/10 |10/10 |20/-9 | 20/9
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Vzorek YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC
123 132 150 208 221 237 242

FAba_51 |20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FAba_56 |20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20
FAba_58 |20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20
FAba_60 |10/10 10/10 20/20 20/20 10/20 10/20 10/10
FAba_67 |10/20 10/10 20/20 10/20 20/20 10/20 10/20
FAba_68 |10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FAba_72 |10/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FAba_74 |10/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FAde_14 |20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/10
FAde_16 |10/20 20/20 10/10 10/20 20/20 10/20 10/10
FAde 38 |20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 -9/-9

FAde 4 |20/20 20/20 10/20 10/20 -9/-9 10/20 10/10
FAde_6  |20/20 20/20 10/10 10/10 20/20 20/20 10/20
FAde 8 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/10
FAde 9 |20/20 10/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/10
FBal_101 [-9/-9 10/20 10/10 -9/-9 20/20 20/20 -9/-9

FBal_106 |20/20 20/20 10/10 20/20 10/20 10/20 10/20
FBal_107 |20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FBal_112 |10/20 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/10
FBal_116 |10/20 10/20 10/10 10/20 -9/-9 20/20 10/20
FBal_119 |20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 10/20 10/20
FBal_98 |20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/10
FBan_51 |10/20 10/20 10/20 -9/-9 20/20 10/20 -9/-9

FBan_58 |10/20 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20
FBan_66 |10/10 20/20 20/20 10/10 20/20 20/20 20/20
FBan_81 |10/20 20/20 10/10 10/10 -9/-9 20/20 10/10
FBan_83 |20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FBan_85 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FBan_93 |20/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 10/20
Fbon_11 |20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
Fbon_12 | 10/20 10/20 20/20 10/20 20/20 10/20 20/20
Fbon_18 |20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10
Fbon_29 |10/20 20/20 20/20 10/20 10/10 10/20 10/10
Fbon_36 |10/20 10/20 10/20 20/20 10/20 20/20 10/10
Fbon_38 |10/20 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20
Fbon_41 |20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/10
Fbon_46 |10/20 10/20 10/20 10/20 -9/-9 20/20 10/20
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Vzorek YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC
123 132 150 208 221 237 242

FDia_1 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20
FDia_14 |10/20 10/20 20/20 10/20 10/20 10/20 10/20
FDia_15 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FDia_24 |10/20 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FDia_33 |10/10 20/20 20/20 10/20 -9/-9 20/20 10/10
FDia_35 |10/20 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20
FDia_49 |10/10 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/20
FDia_9 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/10 10/20
FDif 35 |20/20 20/20 20/20 20/20 -9/-9 10/20 10/20
FDif 39 |10/20 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20
FDif 51 |20/20 20/20 10/10 10/20 -9/-9 10/10 20/20
FDif 56 |10/10 20/20 10/10 20/20 -9/-9 20/20 20/20
FDif 59 |10/20 10/20 10/10 10/20 20/20 10/20 10/20
FDif 61 |20/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 10/10
FDif 62 |10/20 -9/-9 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FDif 65 |10/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20 20/20
FLin_121 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FLin_122 |20/20 20/20 10/20 10/20 10/20 20/20 10/20
FLin_126 |10/10 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/10
FLin_128 |10/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10 10/20
FLin_139 |10/20 10/10 10/20 20/20 20/20 10/20 10/10
FLin_146 |10/20 20/20 10/20 10/20 10/20 10/20 10/10
FLin_147 |10/20 20/20 10/10 10/20 20/20 10/20 10/10
FTch_112 |20/20 10/20 20/20 10/10 10/20 10/20 10/10
FTch_123 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10 10/20
FTch_127 |20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/20
FTch_142 |20/20 10/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20
FTch_145 |20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/10
FTch_150 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FTin_1 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20 -9/-9

FTin_10 |20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
FTin_16 |20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 -9/-9

FTin_27 |10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 20/20
FTin_30 |10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 10/20
FTin_50 |20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
FZin_13 |10/20 20/20 10/10 10/20 20/20 10/10 10/20
Fzin_18 |10/10 10/20 20/20 10/10 20/20 10/20 20/20
FZin_2 10/20 10/20 10/10 10/20 20/20 10/20 10/10
FZin_22 |10/20 20/20 10/10 10/10 -9/-9 10/20 20/20
FZin_26 |10/10 10/20 20/20 20/20 -9/-9 10/10 20/20
FZin_31 |20/20 20/20 10/20 20/20 -9/-9 20/20 10/10
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Vzorek YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC
123 132 150 208 221 237 242

FZin_4 10/10 10/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/20
FZin_7 -9/-9 -9/-9 10/10 -9/-9 -9/-9 10/20 -9/-9

GRS_38 |10/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/10
GRS_39 120/20 20/20 10/20 10/10 20/20 10/20 10/20
GRS_40 |10/10 20/20 10/10 20/20 20/20 10/20 20/20
GRS_41 |10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/10
GRS_42 |10/20 10/20 20/20 10/20 20/20 10/20 10/10
GRS_43 |10/10 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20
GRS_44 10/20 10/10 20/20 10/20 20/20 10/20 10/10
GRS_45 20/20 20/20 10/10 10/10 10/20 10/20 10/10
GRS_46 120/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10
GRS_47 10/20 10/20 10/20 10/20 20/20 10/10 10/20
GRS_48 |10/10 20/20 10/20 10/20 10/20 10/20 10/10
GRS_49 10/20 10/20 10/10 20/20 10/20 20/20 10/10
GRS_50 20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/20
GRS_51 20/20 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20
GRS_52 |10/20 10/20 10/20 20/20 10/10 10/20 20/20
GRS_53 |10/20 20/20 10/10 20/20 10/20 10/20 10/10
GRS_54 120/20 20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 10/20
GRS_55 |10/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/20 10/20
GRS_56 |10/20 20/20 10/10 10/20 20/20 10/10 10/20
GRS_57 |10/10 10/20 10/20 10/10 10/20 10/20 20/20
GRS_58 120/20 20/20 10/10 10/10 10/20 10/10 10/20
GRS_59 |10/10 20/20 10/20 10/20 10/20 10/20 10/10
GRS_60 |10/20 10/20 10/20 10/20 10/20 10/10 10/10
MOS_71 |10/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/10 10/10
MOS_72 | 10/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20 10/10
MOS_73 |10/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
MOS_74 |20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 10/20 10/20
MOS_75 |10/20 10/20 10/10 10/10 20/20 10/20 10/20
MOS_76 |20/20 20/20 10/20 20/20 10/20 10/20 10/20
MOS_77 |10/10 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10
MOS_78 |10/10 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 10/20
MOS_79 |20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/10
MOS_80 |10/10 10/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/10
MOS_81 |20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/10
MOS_82 |10/20 20/20 10/10 10/20 10/20 20/20 10/20
MOS_83 |10/10 20/20 10/10 10/20 10/20 10/20 10/10
MOS_84 |20/20 10/20 10/10 10/20 10/20 10/20 10/20
MOS_85 |10/20 10/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
MOS_86 |10/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/20 10/20
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Vzorek YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC
123 132 150 208 221 237 242
MOS_87 10/20 10/10 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
MOS_88  20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
MOS_89  20/20 10/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/10
MOS_90  ]20/20 20/20 10/10 20/20 20/20 20/20 10/20
MOS_91 10/10 10/20 10/20 20/20 10/20 10/20 10/20
MOS_92 10/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/20
MOS_93 10/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/10
Somali_1 | 20/20 20/20 20/20 10/10 20/20 10/20 10/10
Somali_10 |20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20
Somali_100 | 10/10 20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20
Somali_105|10/20 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20
Somali_11020/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20
Somali_112 | 10/20 20/20 20/20 10/20 20/20 10/20 10/10
Somali_118|10/20 10/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20
Somali_12 | 20/20 20/20 10/20 10/20 10/10 20/20 10/20
Somali_125]10/10 20/20 10/10 10/20 10/20 20/20 10/10
Somali_130 | 10/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10
Somali_134 | 10/20 10/20 20/20 10/20 20/20 10/20 20/20
Somali_139|20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20
Somali_14 | 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
Somali_142]10/20 20/20 10/10 10/10 20/20 10/20 10/20
Somali_145 | 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20
Somali_149]10/20 20/20 10/10 10/10 20/20 20/20 10/20
Somali_16 |20/20 20/20 10/10 10/20 20/20 20/20 10/10
Somali_20 |20/20 10/20 10/20 10/20 10/20 20/20 10/20
Somali_22 |-9/-9 20/20 10/10 10/20 20/20 20/20 20/20
Somali_27 |10/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20
Somali_32 |10/20 20/20 20/20 10/10 10/20 10/20 10/10
Somali_37 |20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/20
Somali_4 | 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20
Somali_45 |20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20
Somali_5 | 10/20 20/20 10/10 10/10 20/20 20/20 10/10
Somali_52 |10/20 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 -9/-9
Somali_57 |10/20 10/20 10/20 10/20 20/20 10/20 20/20
Somali_6 |10/10 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 10/10
Somali_62 |10/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/10
Somali_65 | 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/10
Somali_71 |20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10
Somali_86 |20/20 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20
Somali_ 9 |20/20 20/20 10/10 10/20 20/20 20/20 10/20
Somali_91 |20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 -9/-9
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Vzorek YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC | YaSNBC
123 132 150 208 221 237 242
Somali_96 |10/20 20/20 20/20 20/20 20/20 20/20 10/20
Songhai_51 | 10/10 10/20 10/10 10/20 -9/-9 20/20 10/10
Songhai_52|10/10 10/10 10/20 20/20 20/20 10/20 10/10
Songhai_53]10/10 10/20 10/20 20/20 10/10 20/20 10/20
Songhai_54 | 10/20 20/20 10/20 10/20 10/20 20/20 10/20
Songhai_55 | 20/20 20/20 10/20 10/20 -9/-9 20/20 10/20
Songhai_56 | 10/20 20/20 10/20 20/20 -9/-9 20/20 10/20
Songhai_57 | 20/20 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/10
Songhai_58 | 10/20 10/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20
Songhai_59 | 20/20 20/20 10/10 10/20 20/20 20/20 10/20
Songhai_60 | 10/20 10/20 10/10 20/20 20/20 20/20 10/10
Songhai_61 | 10/10 20/20 20/20 10/20 20/20 10/20 10/20
Songhai_62 | 10/20 10/20 10/10 10/20 20/20 20/20 10/10
Songhai_63 | 10/20 20/20 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20
Songhai_64 | 20/20 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 10/10
Songhai_65 | 10/20 10/20 20/20 10/20 20/20 -9/-9 10/10
Songhai_66 | 10/10 20/20 20/20 20/20 10/20 10/20 20/20
Songhai_67 | 10/20 20/20 10/10 20/20 20/20 10/20 10/10
Songhai_69 | 20/20 20/20 10/20 10/20 10/20 10/20 10/10
Songhai_70|-9/-9 20/20 10/20 10/20 10/20 20/20 20/20
Songhai_71 | 20/20 10/20 10/20 20/20 10/20 10/20 20/20
Songhai_72|10/10 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20 10/20
Songhai_73 | 10/20 20/20 20/20 20/20 10/20 20/20 10/20
Songhai_75 | 10/20 10/20 10/10 20/20 20/20 10/20 10/20
Songhai_76 | 20/20 20/20 10/20 10/10 20/20 10/20 10/20
Songhai_77 | 10/10 20/20 10/20 10/10 20/20 20/20 20/20
Songhai_78 | 20/20 10/20 10/20 20/20 20/20 20/20 20/20
Songhai_79 | 20/20 20/20 10/10 10/10 10/20 10/20 20/20

Fulbové (Abalak) — FAba, Fulbové (Ader) - FAde, Fulbové (Balantugur) — FBal, Fulbové

(Banfora) - FBan, Fulbové (Bongor) — FBon, Fulbové (Diafarabé) — FDia, Fulbové (Diffa) — FDif,
Fulbové (Linia) — Flin, Fulbové (Tcheboua)- FTch, Fulbové (Tindangou) — Ftin, Fulbové (Zinder)
— Fzin, GRS — Kassenové, MOS — Mossiové, Somali — Somélci, Songhai — Songhajci
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PRILOHA 4: TABULKA HETEROZYGOTNOSTI

Tabulka heterozygotnosti pro jednotlivé lokusy a populace

Fulbové | Kassenové | Mossiové | Somalci | Songhajci

ACE 0.433 0.486 0.472 0.412 0.454
APO 0.432 0.476 0.512 0.467 0.5

D1 0.434 0.403 0.429 0.374 0.41

HS4_65 0.299 0.462 0.233 0.282 0.332
HS4_75 0.291 0.496 0.429 0.473 0.503
Sb19_3 0.474 0.504 0.513 0.502 0.51

TPA25 0.485 0.374 0.417 0.486 0.472
YaSNBC123 | 0.439 0.508 0.504 0.444 0.509
Ya5NBC132 | 0.328 0.322 0.393 0.109 0.372
YaSNBC150 | 0.462 0.506 0.512 0.488 0.507
YaSNBC208 | 0.427 0.506 0.348 0.501 0.454
Ya5NBC221 | 0.186 0.393 0.263 0.16 0.337
YaSNBC237 | 0.417 0.508 0.49 0.205 0.338
YaSNBC242 | 0.496 0.451 0.429 0.505 0.504
pramér 0.400 0.457 0.425 0.386 0.443
SD 0.086 0.058 0.087 0.134 0.068
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PRILOHA 5: VYSLEDKY MODELU V PROGRAMU STRUCTURE

Model ¢. 1: Graf deltaK a vizualizace struktury K = (2,7)

bez LOCPRIOR, 16 lokust

100

Delta K

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalei Songhajci

Obr. 2 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢ 1 s K=2 (kombinace 15 opakovani)
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Obr. 5 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢ 1 s K=5 (kombinace 15 opakovani)
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Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 6 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢ 1 s K=6 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 7 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢ 1 s K=7 (kombinace 15 opakovani)
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Model ¢. 2: Graf deltaK a vizualizace struktury K = (2,7)

s LOCPRIOR (15 mist sbéru), 16 lokust
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Obr. 8 (Priloha 4) Graf delta zndzornujici zavislost hodnoty deltaK na K (model ¢. 2)
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Obr. 9 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 2 s K=2 (kombinace 15 opakovani)
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Obr. 10 (Piiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 2 s K=3 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 11 (Piiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 2 s K=4 (kombinace 15 opakovani)
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Obr. 12 (Piiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 2 s K=5 (kombinace 15 opakovani)
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Obr. 14 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 2 s K=7 (kombinace 15 opakovani)
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Model ¢ 3: Graf deltaK a vizualizace struktury K = (2,7)

s LOCPRIOR (5 populaci), 16 lokust

10

Delta K

Obr. 15 (Piiloha 4) Graf delta znazornujici zavislost hodnoty deltaK na K (model ¢. 3)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 16 (Piiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 3 s K=2 (kombinace 15 opakovani)

-116 -



Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 17 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 3 s K=3 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 18 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 3 s K=4 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 19 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 3 s K=5 (kombinace 15 opakovani)
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Obr. 20 (Ptiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 3 s K=6 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 21 (Ptiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 3 s K=7 (kombinace 15 opakovani)
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Model ¢. 4: Graf deltaK a vizualizace struktury K = (2,7)

s LOCPRIOR (5 populaci), 14 lokust
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Obr. 22 (Piiloha 4) Graf delta znazornujici zavislost hodnoty deltaK na K (model ¢. 4)

Fulbové Kassenové] Mossiové | Somalci Songhajci

Obr. 23 (Piiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 4 s K=2 (kombinace 15 opakovani)
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Fulbové Kassenové] Mossiové Somalci Songhajci

Obr. 24 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 4 s K=3 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalei Songhajci

Obr. 25 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 4 s K=4 (kombinace 15 opakovani)

Fulbové Kassenové| Mossiové Somalei Songhajci

Obr. 26 (Ptiloha 4) Vizualizace modelu ¢. 4 s K=5 (kombinace 15 opakovani)

-120-



Fulbové Kassenové] Mossiové Somalci Songhajci

s el R, o

._.-‘-u-._.—.,.’l‘.-'.-"-.‘-_.Ill..—'-..‘-ll'_l_-g'--'-

Obr. 27 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 4 s K=6 (kombinace 15 opakovani)
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Obr. 28 (Priloha 4) Vizualizace modelu ¢. 4 s K=7 (kombinace 15 opakovani)
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