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Synopse populacni genetiky evropského pravéku

Review of the population genetics of European prehistory

Viktor Cerny - Zuzana Hofmanova - Petr Kvétina

Déjiny lidskych populact (zmény v poctu obyvatel a jejich piivodu) jsou jednou z domén biologické antropo-
logie, resp. archeogenetiky. Za posledni desetileti doslo k vyznamnému rozvoji molekuldrné-genetickych
a biostatistickych postupui, jejich? prostrednictvim bylo mozné rekonstruovat demografické zmény minulych
populaci v nejriiznéjSich cdstech svéta. V dobé, kdy se genetické postupy pri rekonstrukci pravéku utvdrely,
Jsme vychdzeli z limitovaného mnoZstvi vzorkii a studia jen Cdsti lidské genetické variability. Dnes se ocitd-
me v éfe genomiky, a méli bychom tedy mluvit spiSe o archeogenomice, kterd pracuje s nepomérné vétsim
obdobi se bude rekonstrukce populacnich déjin jesté prepisovat a dopliiovat, napi: i diky novym poznatkiim
v oblasti epigenomiky a mikrobiomu. V tomto prispévku bychom chtéli pribliZit pristupnou formou soucas-
né vysledky genetickych studii pravéku Evropy, jeZ spolu s kulturnimi déjinami vytvdreji ucelenéjsi obraz
nasi sdilené, ale nikym nezapsané minulosti.

populac¢ni déjiny — archeogenetika — DNA — migrace

History of human populations (changes in the number of inhabitants and their origin) represent one of the
domains of biological anthropology, or more precisely archaeogenetics. The recent decade has seen signi-
ficant advances in molecular-genetic and biostatistical methods that allowed reconstruction of demographic
changes in past populations in different parts of the world. At the time of development of genetic methods
for reconstruction of prehistory, we had at our disposal a limited number of samples enabling us to study only
certain parts of human genetic variability, while today we find ourselves in the era of genomics, and we
should therefore rather refer to archaeogenomics, working with incomparably bigger amount of data and
achieving far more reliable results. Furthermore, there is no doubt that the upcoming periods will complete
the population history reconstruction, e.g. with new knowledge achieved in the fields of epigenomics and
microbiome. This article nonetheless aims to present in a reader-friendly way the recent results of genetic
studies of European prehistory, which together with the cultural history give a more complete picture of our
shared yet unwritten past.

population history — archaeogenetics — DNA — migration

Populacni déjiny jsou pfibéhem demografickych zmén

Kolonizace, demograficky rtst, vymény, oddélovani a spojovani ptivodné izolovanych lid-
skych populaci urc¢itého izemi jsou dnes soucasti prehistorie stejné jako sled historickych
udélosti nebo zmény materidlni kultury. PotiZ mtZe nastat s dosazovanim konkrétnéjSich
obrysi toho, co popula¢ni zména vlastné znamend, a to pfedevSim z hlediska vyznamu
pro kulturni d&jiny. Na rozdil od zmén registrovanych pravé v oblasti kulturnich specifik,
které umoziuji Sirsi Skélu pri¢innych vysvétleni, neni mozné za populacni proménou hledat
nic jiného nez geograficky nebo chronologicky presun lidskych bytosti. Tyto posuny se
obvykle oznacuji terminem migrace, coZ je ovSem pojem obestfeny v archeologii stinem
tcelovosti a zkratkovité interpretace. Proc? ProtoZe v jistém obdobi vyvoje své discipliny
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archeologové v Evropé€ i Americe vysvétlovali téméf kazdou, v archeologickém zdznamu
registrovanou kulturni zménu, prichodem nové populace, a mnohdy také pragmaticky tyto
populace ztotoZiiovali s historickymi jazykovymi skupinami nebo pfimo etniky (Trigger
1968, 27-45; 1989).

Od pocitku Sedesatych let 20. stoleti v§ak doslo k rapidnimu ttlumu zajmu o prehisto-
rii migraci a k revizi takika vSeho, co bylo jejich prostfednictvim interpretovano. V anglo-
saské archeologii k tomu zavdal podnét nejspiS Lewis Binford, ktery se proti migracni inter-
pretaci kulturnich zmén vymezil pfimo ve své koncepci Nové archeologie (Binford 1962).
Jeho argumentace je ostatné dobie srozumitelnd i dnes: pfi identifikaci kulturnich zmén
archeologové zapominali, Ze ve skutecnosti nepopisuji opravdu nic jiného nez odlisné kera-
mické nadoby, nastroje, ozdoby nebo obydli, a takika automaticky substituovali materialni
kulturu lidmi.

Tradi¢ni archeologické metody dokaZzi zkratka docela dobfe postihnout pohyb véci, ale
jejich majitell jen velmi zprostfedkovang. Pravé proto se vysvétlovani migraci na zéklade
distribuce urcitého typu hmotné kultury neobejde bez problémi. Ke zméndm zplisobu obzi-
vy, stavebni tradice, pohibivani ¢i vyzdobného stylu totiZ pfirozené miZe dochézet i z jinych
divodi nez nasledkem demografické zmény populace nebo piimo migraci. Vyznamnou roli
pri zméné materidlni kultury hraje pfenos myslenek, technologii a stylti prostfednictvim
raznych forem socidlniho kontaktu. Binfordova de-personifikace artefakti sméfovala k pre-
ferenci adaptace a subsistencné-ekonomicky podminénych promén v interpretaci vyvoje
archeologickych kultur.

Zajem o migrace byl v archeologii dédle tlumen nemoZnosti piejit od popisu udéalosti
(migrace) k jejimu kontextudlnimu vysvétleni véetné formulovani predikce, jak vyZado-
vala soudoba historicka teorie usilujici o nalezeni obecnych zéakonitosti minulosti (Hempel
1942, 35; Cabana 2011, 17). Pfedpovidat populacni posuny vyZadovalo zabyvat se v§emi
okolnostmi, které je historicky vyvolaly a s nimi souvisely, a to nebylo prakticky nikdy moZz-
né. Casto se bez konkrétnich dikazi poukazovalo na oblibené migra¢ni hybatele v podobé
klimatickych zmén, valek anebo vnitinich spolecenskych faktort.

S prichodem postprocesualismu v 80. letech 20. stol. sice k spontanni obnové zajmu
o migrace nedoslo, ale zpochybnéni existence vSudypritomnych kulturnich pravidel (Hod-
der 1999, 70) vedlo k ,,osvobozeni® migracnich studii od zodpovédnosti za odhalovani
mechanismi kulturni zmény (Cabana 2011, 22). Opravdovy zlom v koncepci pfistupu
k populacnim pohyblim pak nastal v 90. letech, kdyZ David Anthony (1990) publikoval
Clanek Migrace v archeologii: vanicka a dit€. V ném oddélil $irSi problém kulturni zmény
od vlastniho studia migraci a pfesméroval jejich vyzkum od hledani pfi€in k jinym relevant-
nim otdzkam. I kdyZ nejde u migraci o fenomén univerzalné vysvétlujici kulturni zmény,
1ze jeho dopady prokédzat na kulturnich redliich, jakymi jsou urbanizace, industrializace,
zemédélské strategie, struktura rodiny, genderové role ¢i ideologie. Kromé toho Anthony
zaplnil zdanlivé teoretické vakuum studia migraci, kdyZ k vytyceni cesty pouZzil poznatky
jinych obort, jako jsou sociologie a demografie (napt. Lee 1966). Ke slovu se dostala také
etnografie a etnohistorie, ktera dokazala prekvapivé nazorné€ plnit dfive formulované teore-
tické modely.

Druhym impulzem pro vzristajici badatelsky zajem o migrace se stal trend oznacovany
nékdy jako treti védecka revoluce v archeologii (Kristiansen 2014). Mysli se tim piiliv
novych metod, pfedev§im archeobiologickych, které maji potenciél odhalit pohyb jednotli-
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vych osob, anebo celych populaci. Je to dano tim, Ze molekularné-genetické metody jsou
schopny identifikovat migracni piesuny pfimo prostfednictvim studia jejich ptivodnich lid-
skych aktérti, takZe odpadé nutnost spoléhat se na ,,proxy* kulturnich vlastnosti. Genetika,
kterd v poslednich dvou desetiletich zaznamenala exponencidlni nardst svého potencialu,
dokéze identifikovat pohyb lidskych populaci a to skrze analyzy soucasné i archaické DNA
(dale jen aDNA z angl. ancient DNA). Na jednotlivce se naopak zaméfuje biogeochemie,
ktera na zaklad€ analyzy izotopt stroncia a dalSich prvkl v zubni skloviné a kostech dokaze
urcit, zda se jedinec béhem svého Zivota piestéhoval z jednoho mista na druhé a zda takovych
stéhovani bylo vice. Historické migrace osob lze do jisté miry zkoumat i skrze odliSnosti
morfologickych znaki na lidské kostfe anebo také pomoci lingvistickych studii. Jak vidno,
velka skupina oborti humanitnich, socidlnich a biologickych véd stoji pfed vyslovenou
vyzvou: rekonstruovat populacni vyvoj vzdalené minulosti.

Populacni déjiny a archeogenetika

Populaéni déjiny davnych populaci raznych druhii zkouma obor béZné oznacovany jako
paleogenetika nebo také, v pripadé anatomicky modernich lidi, jako archeogenetika.
Zakladni zkoumanou jednotkou tohoto oboru je biologickd populace, soubor jedinct
téhoZ druhu na urCitém Uzemi, mezi kterymi dochazi ke genetické vyméné. Zakladnimi
genetickymi vlastnostmi populace urcitého druhu, je jeji diverzita souhrnné popisujici
genetické charakteristiky druhu a variabilita genetickych znakl uvnitf a mezi lokalnimi
subpopulacemi.

Samotny termin archeogenetika zavedl britsky archeolog a lingvista Colin Renfrew
(20005 2010). V podstaté jde o vyzkum genetické diverzity populaci a) soucasnych, jejimz
prostfednictvim se rekonstruuji demografické zmény v minulosti a b) minulych, kdy se
pfimo studuji vztahy mezi ddvnymi populacemi a procesy, které vedly k utvofeni popula-
ce soucasné. Oba pfistupy vyuZivaji, jak metody populacni, tak i fylogenetické a zjisténé
vysledky srovnavaji s poznatky, k nimZ dospéla archeologie, paleoklimatologie, paleoan-
tropologie, paleolingvistika a dalsi retrospektivni discipliny. Dobrym piikladem skutec¢né
mezioborového pristupu v archeogenetice je kalibrace mutacni rychlosti jednotlivych
genetickych lokusti pomoci nezavislého archeologického resp. radiometrického méfeni
(Rieux et al. 2014) nebo nalez genetického rozdilu mezi dvéma skupinami s odlisnym slo-
Zenim potravy urenym stabilnimi isotopy (Bollongino et al. 2013).

Ackoli dosud nejstarsi publikovand DNA byla z koné datovaného do obdobi pied 700 tis.
lety, obvykle se za vhodnych podminek tato molekula zachovava zhruba jen 100 tis. let, coz
pokryva obdobi pozdniho pleistocénu, béhem néhoZ se anatomicky moderni ¢lovék $ifil
z Afriky do Eurasie a potkaval se tu s pfibuznymi druhy lidi, jakymi byli neandertalci nebo
denisovci. Je tfeba si ale uvédomit, Ze aDNA je obvykle rozlamana na velmi kratké useky,
kontaminovana nepivodni DNA a velmi silné modifikovana (Stoneking — Krause 2011),
takZe takovy vyzkum vyZaduje vysoce sofistikované metody a zna¢né mnozZstvi finan¢nich
prostfedkil. Dokonce jen 100 let stary choma¢ vlast uloZzeny v muzeu obsahoval fragmenty
DNA v priméru pouze 69 bp dlouhé (Rasmussen et al. 2011).

Nejcastéjsi chemickou modifikaci je deaminace cytosinu (odstranéni aminoskupiny -NH,)
na koncich DNA fragmentd, ¢imZ se z cytosinu stava uracil, takZe pfi sekvenovani je dana
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pozice obsazena tyminem a vznikaji tak systematické artefakty. Takové a dalsi chyby bylo
diive mozné detekovat jen velmi obtizné, ale dnes za pomoci metod NGS (z angl. next-ge-
neration sequencing) je mozné nepivodni DNA fragmenty identifikovat, vyradit a pracovat
pak pouze s autentickou (endogenni) DNA. Uplné vyfazeni neposkozenych molekul vede
ovSem k obrovské ztrat€ dat, takZe se preferuje odhadnuti kontaminace skrze haploidni
nebo konzervované sekvence, které by nemély byt heterozygotni (mtDNA, X chromosom
u muzl atp.). K vyfazovani neposkozenych molekul se nisledné pfistupuje jen v ptipadé
vysoké kontaminace. Vyzkumy provadéné jinymi metodami, napf. pomoci diive béZné
pouzivaného Sangerova sekvenovani jsou dnes povaZovany za nespolehlivé, i kdyz i takové
Ize ve vyjimecnych pfipadech pouzit.

Vsechny vyse uvedené problémy s analyzou aDNA samoziejmé odpadaji pfi archeo-
genetickém studiu soucasnych populaci, z nichZ je moZné ziskat teoreticky neomezené
mnoZstvi DNA. Dalsi vyhodou je rovnéz to, Ze se jedna o metody nedestruktivni, coZ je
nezanedbatelnym argumentem fady antropologl, ktefi materidl k vyzkumu poskytuji.
Je ale zfejmé, Ze vyzkum aDNA je pfimym a nenahraditelnym pohledem do minulosti,
ktery umoziuje odlisit rizné demografické jevy pfidanim Casové osy do celkové analyzy
a ktery dovoluje pfimé srovnani s archeologickymi daty ze stejnych lokalit a obdobi; byt
v fadé pripadt jsou tyto prizory do pravéku jesté Casoprostorové zna¢né omezené.

Uspésnou izolaci DNA nebo aDNA ale archeogeneticky vyzkum teprve za¢ind. Obvyk-
Iymi otdzkami jsou: kdy byl dany region osidlen populaci, jejimiZ potomky jsme my; zda
existuje kontinuita mezi populacemi z riznych obdobi; kdy doslo k opétovnému setkani
davno odd€lenych populaci; zda se na migraci a reprodukci podilela obé pohlavi stejnou
mérou; jak nasi pfedkové vypadali (zda méli napf. tmavsi nebo svétlejSi pigmentaci, coZ
morfologickym vyzkumem koster zjistit samozfejmé nelze) nebo dokonce i to, zda a jak
ucinné byli schopni travit urcité Ziviny nebo odbouravat toxiny. Pro odpovéd na takové otaz-
ky je ovSem tfeba vybrat spravnou ¢ast molekuly DNA. Nase DNA, resp. genom ¢lovéka,
ktery dédime po rodicich, 1ze rozdélit do n€kolika ¢asti vykazujicich rizny zptsob dédic-
nosti — uniparentalni useky (mitochondridlni DNA a nerekombinantni ¢4st chromozomu Y)
se dédi po linii matetské nebo otcovské, biparentilni po obou, takZe v kazdé nové generaci
vznika kombinaci DNA obou rodi¢t. Kazdy usek tak odrazi docela jinou popula¢ni historii
a nemusi poskytovat stejné vysledky.

Je tfeba vzit v potaz také efektivni velikost populace (oznaCovanou N.) jednotlivych
DNA tsekt. Pro vysvétleni N, si predstavme jeden rodicovsky par (muZe a Zenu), ktefi maji
oba celkem Ctyfi autozomy, tfi chromozomy X, dva mitochondridlni DNA (z nichZ jen
matefskd pfejde do dalsi generace, takZe z evolu¢niho hlediska vlastné jen jednu) a jeden
Y chromozom. Za poméru pohlavi 1 : 1 bude tedy N, mitochondridlni DNA a'’Y chromozo-
mu oproti autozomiim Ctvrtinova a tetinova oproti X chromozomu. Hodnota N, je ovliv-
néna také chovanim rodi¢ovskych péarl v populaci — napt. vybérem partnera, pohlavnimi
rozdily v reprodukéni tspéSnosti nebo generacnim presahem. MuZi jsou také zdrojem
novych mutaci az 10x Castéji neZ Zeny — to je dano odlisSnym poctem bunéénych déleni
(pri nichZz mutace vznikaji) béhem gametogeneze, pficemz jejich pocet u muzl s vékem
narusta (Jobling et al. 2014).

Celkové€ vzato nizs$i N, ma obvykle mitochondridlni DNA (dile jen mtDNA) a jeSté
nizZ8i nerekombinantni ¢ast Y chromosomu (déle jen NRY). U obou téchto uniparentalnich
lokust také nedochazi k rekombinaci, mluvime o haplotypech, jejichZ diverzita roste pouze
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Obr. 1. Pfiklad rekonstrukce ancestrélnich komponent u soucasnych jedincli a populaci na bazi structure.
Komponenty pfedstavuji jednotlivé, plivodné oddélené populace; podle Jobling et al. 2014.

Fig. 1. Example of reconstruction of ancestral components for contemporary individuals and populations
based on structure. The components represent particular, originally separate populations; after Jobling
et al. 2014.

s novymi mutacemi. Pro¢ je ale N, vlastné tak dileZitd? Cim je totiZ jeji hodnota niZi, tim
rychleji miZe byt znak/haplotyp/alela neseny/a takovym tsekem prostiednictvim genetic-
kého driftu fixovan/a nebo eliminovéan/a a to i bez ohledu na pfirozeny vybér (Charlesworth
2009). Kazdy tusek DNA tak odraZi specifickou populacni historii a nemusi vZdy poskytovat
stejné vysledky. Kombinaci popula¢nich historii znaéného mnozZstvi genomickych tsekd
je vSak mozné statisticky dobfe odhadnout nejpravdépodobné;jsi populacni historii pfedkl
dané populace.

Podle geografického rozloZeni jednotlivych uniparentalnich haplotypli u soucasnych
populaci, respektive haploskupin (skupin pfibuznych haplotypil) je nasledné mozné rekon-
struovat pravéké expanze a migrace muZské a Zenské subpopulace pomoci principu fylogeo-
grafie (Avise 2000). Predpoklada se, Ze vyssi pocet a diverzita haplotypti dané haploskupi-
ny je obvykle zachovana v mistech jejich vzniku (Forster 2004). Biparentalni DNA je pak
navic vhodna pro odhad miseni piivodné izolovanych (nepiibuznych) populaci nebo odhady
selekéniho tlaku (at jiZ pozitivniho nebo negativniho) na néjakou alelu ovliviiujici urcity
fenotypovy projev. Vét§ina mist biparentdlni DNA je ale selekéné neutrdlnich a pomoci
sofistikovanych vypocetnich technik (napf. za pomoci bayesovské statistiky) 1ze testovat,
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jak mohly probihat populacni dé&jiny toho ¢i onoho geografického regionu (Drummond et al.
2005; Ho — Shapiro 2011; Rosenberg — Nordborg 2002).

Biostatistické populacné-genetické metody 1ze obecné rozdélit na exploracni a explicitni
(tj. modelovaci a testovaci) analyzy. Exploracni analyzy nevyvraceji konkrétni hypotézy,
ale maji za ukol popsat genetickou variabilitu studované populace a pomoci definovat
hypotézy k naslednému testovani nebo modelovani. I pfesto vétSina exploracnich analyz
predpoklada urcity populacné-geneticky model, ktery je ale velmi robustni ke sledovanym
parametrim. Pfikladem takovych analyz je analyza hlavnich komponent (PCA), analyza
mnohorozmérného $kalovani (MDS) nebo detekce ancestrdlnich komponent pomoci
modell na bazi structure (obr. ). Explicitni analyza miiZze vést k vyvraceni hypotézy
(napf. Ze geneticka vzdalenost dvou populaci z riznych obdobi mohla vzniknout pfirozenou
fluktuaci genetické variability mezi generacemi) nebo jako napt. metoda ABC (approximate
bayesian computation) slouZi k pfimému testovani modeld a k odhaddm riznych demogra-
fickych parametrd (jako jsou velikosti populace v urcitych obdobich, sila migrace atd.).
Vyznam genomickych, tedy mnohem pocetnéjsich dat spociva pak predevsim ve statistické
sile umoznujici testovat i pomérné sloZité modely populacniho vyvoje (obr. 2).

Prirodni a kulturni kontext

Poslednich 100 tis. let je v Evropé charakterizovavano stfiddnim chladnych a suchych gla-
cialu s teplejsimi a vlh¢imi interglacidly. Po vétSinu tohoto obdobi zde Zili neandertalci,
nositelé kultury moustérien. Tito lidé (biologicky Evropané, nebot v Evropé skute¢né vznikli)
vyhynuli podle archeologickych nélezli zhruba pted 30 tis. lety z dosud ne zcela zndmych
pfi¢in. Anatomicky moderni ¢loveék opustil Afriku sice jiZ béhem posledniho interglacia-
Iu pred 120 tis. lety, ale zGstal jen v jiZnich Castech Asie (Liu et al. 2015; Rose et al. 2011),
kde pravdépodobné pozdéji vyhynul. Pfichod anatomicky moderniho ¢lovéka do Evropy je
datovan aZ do obdobi pred 45 tis. lety, tedy z druhé, biologicky jiz tspésné vlny jeho Site-
ni mimo Afriku, takZe je zfejmé, Ze se zde s neandertalcem mohl potkdvat béhem zhruba
15 tis. let. Vyvstava otazka, zda se tyto dvé skupiny lidi, vzniklé na jinych kontinentech
a oddélené minimalné 370 tis. lety (pravépodobné ale jeSté vice) samostatného vyvoje,
mohly misit a mit plodné potomstvo.

Asi nejstar$i fosilie z druhé viny Sifeni anatomicky modernich lidi mimo Afriku byla nale-
zena v lokalit€ Manot v Izraeli; pomoci U-Th metody datovana do obdobi pred 54,7+5,5 tis.
lety (Hershkovitz et al. 2015). Jde o lebku, ktera je morfologicky blizsi soudobym africkym
a mladopaleolitickym naleziim Evropy a naopak vzdélengjsi fosiliim prvni viny $ifeni ana-
tomicky moderniho ¢lovéka mimo Afriku (Qafzeh a Skhul), které jsou podobné;jsi archaic-
kym hominintim. Je tedy mozné, Ze ¢lovek z Manot je zastupcem populace, z niz byla odvo-
zena variabilita nejstarSich anatomicky modernich lovct-sbéract Evropy.

Pred zhruba 20 tis. lety doslo k vyraznému ochlazeni klimatu. B€hem LGM (z angl.
last glacial maximum; ¢asny mlady paleolit) byly severoevropské a z velké Casti i stfedo-
evropské populace nuceny ustoupit do refugii v jiznich ¢astech Evropy. Béhem otepleni
a nasledné populacni expanze zpét na sever doslo rovnéZ k vyraznéjsi diferenciaci archeo-
logickych kultur — z jihozapadni do stfedni Evropy se §ifil magdalénien, na Apeninském
poloostrové vznikl epigravettien atp. Nasledovalo obdobi mezolitu s adaptaci na teplejsi
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Obr. 2. (A) jednoduchy a (B) komplexni model popula¢niho vyvoje. Za pouZiti genomickych dat a prostfed-
nictvim v textu uvedenych metod Ize na rozdil od dat zachycujicich variabilitu jednoho ¢i nékolika lokust
testovat, jakému modelu odpovida soucasné, eventualné archaické geneticka variabilita. Jako pfiklad kom-
plexnéjsiho a tudiz realité se bliZziciho modelu jsou zvoleny dvé v urcité dobé oddélené populace, z nichz
kazda ma svou vlastni demografickou historii véetné nap¥. miseni (hybridizace) s geneticky ji vzdalengjsi
»archaickou” skupinou; podle Stoneking — Krause 2011.

Fig. 2. (A) Simple and (B) complex model of demographic history. Using genomic data and the methods
mentioned in the text, it is possible — unlike for data depicting the variability of one or a few loci — to test
to which model the present-day or archaic genetic diversity corresponds. Two populations separate at
certain period, each with its own demographic history incl. hybridization with a genetically more remote
“archaic” group, have been chosen as example of a more complex and hence closer to reality model
(after Stoneking — Krause 2011).

a vlh¢i podminky zapojenych lesnich soustav (zejména smiSené doubravy) holocénu.
PrestoZe v mikroklimaticky vhodnych podminkach Stfedoevropané LGM misty pieZivali
(Nerudovd et al. 2016), je otdzkou, zda takové izolované populace geneticky pfispély k viné
vySe zminénych migraci z jiZnich refugii.

Asi nejdileZit€jSim momentem pro evropské populacni dé€jiny byl pred vice nez 10 tis.
lety vznik zeméd€lstvi v oblasti Pfedniho vychodu, odkud se znalost vyroby potravin zacala
§ifit prakticky do vSech svétovych stran. Toto obdobi je oznaCovano jako neolit a v archeo-
logickém materidlu Evropy (na rozdil napt. od Afriky nebo vychodni Asie) docela dobre
rozpoznatelné prostfednictvim balicku kulturnich inovaci, jejichZ spole¢nym jmenovatelem
je vyroba a skladovani potravin. Jde pfedevSim o hlazené nastroje na téZbu a zpracovani
dreva pro stavbu domd, pfitomnost doméacich druhi rostlin a zvifat a také keramiku, ktera
slouzila ke kuchyniskym a skladovacim tceliim. Podle radiokarbonového datovani jednotli-
vych archeologickych lokalit Evropy 1ze vysledovat Casovy gradient ukazujici, Ze na Balkan-
ském poloostrové byly prvni zeméde€lské osady zalozeny pied 9 tis. lety, ve stfedni Evropé
pred 7,5 tis. lety a v severni nejdiive pred 5 tis. lety.

Neoliticka tranzice zpiisobila exponencidlni riist poctu obyvatel, ktery se patrné v sou-
vislosti s prvnim nartistem infekénich chorob na ¢as zastavil aZ béhem eneolitu, jak dokla-
da studium radiokarbonového stafi jednotlivych lokalit (Shennan et al. 2013); z ptelomu
eneolitu a doby bronzové disponujeme nové dokonce doklady moru (Rasmussen et al. 2015).
Podobné jako v pfedchozich obdobich i v tomto pfipad€ vstupuje do hry otdzka migrace,
resp. dilema kulturni vs. demické diftize, tedy zda byla kulturni zména (zde znalost vyroby

Vv

potravin) nesena lidmi nebo se Sifila horizontalné, tzv. memeticky. K feSeni této otazky byly
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vyuzity analyzy izotopu stroncia, které ukazuji, Ze napf. v oblasti Balkanu béhem neolitu
narustal pocet nové prichozich (Bori¢ — Price 2013). V ptipadé usedlych neolitickych kultur
Ize pak na zakladé poméru izotopi stroncia v kostrach (sklovina vs. kost) poukazat na vyssi
rozptyl tohoto poméru u Zen, coZ by odpovidalo patrilokalité, tedy chovani, kdy muZi zista-
vali ve vesnicich, ale divky se provddvaly mimo vesnice (Bentley et al. 2012) — a moZna
plosné Sifily znalosti vyroby keramiky, kterd je Zenam tradi¢né pfipisovana.

Ackoli neni nasim cilem analyzovat antropologické studie kosternich nalezti, dovolime
si zminit jen nékolik syntetickych vyzkumu z poslednich let zahrnujicich velkou ¢ast bio-
logické variability pravékych populaci Evropy. Bylo zjiSténo, Ze antropologické néalezy
z obdobi pied LGM, tedy starsi nez 20 tis. let, se lisi od nalezi pozdniho glacidlu (pozdni
mlady paleolit) a holocénu, byt jisté odliSnosti vykazuje i stfedni holocén (pozdni mezolit).
Morfologické rozdily na lebkach jsou dany pfedevSim rozméry obliceje, hlavné vysky a §it-
ky nosni apertury, coZ miiZze naznacovat jistou roli klimatu (Brewster et al. 2014). Analyza
542 lebek z 30 populaci mezolitu a neolitu pak ukdzala na mozaikovy model neolitické tran-
zice, tj. Ze do stfedni Evropy byl neolit zanesen demickou diftizi a do odlehlejsich oblasti
okolo Baltu (tzv. Forest Neolithic) spiSe difuzi kulturni (von Cramon-Taubadel — Pinhasi
2011), byt je zfejmé, Ze se stiedoevropsti lovci-sbéraci museli na zaclenéni do zemédél-
skych komunit né¢jakou mérou také podilet (Galeta et al. 2011).

V obdobi usazovani zemédélskych populaci se pravdépodobné zacala formovat i jazy-
kova struktura Evropy. V soucasné dobé je z tohoto hlediska jeji sloZzeni pomérné homo-
genni, lidé zde hovoii v podstaté jazyky jen dvou rodin — indoevropské a ugrofinské. Pouze
v jihozdpadni Francii a pfilehlé ¢asti Spanélska (v cipu Biskajského zalivu) se vedle fran-
couzstiny a Spanélstiny dochovala jeSté také baskictina, jazyk izolovany a nepfibuzny zad-
nému dal$imu zndmému jazyku.

Pocatky pocetnéjsi indoevropské rodiny v Evropé postuluji dvé archeologické teorie.
Podle Gordona Childea (1950) a pozdéji Marije Gimbutasové vznikla na izemi Evropy,
v Pontskych stepich severné od Cerného mote pied 6-3 tis. lety, odkud se rozsifila prostied-
nictvim migrace pastevcu s tzv. jamovou kulturou (jamnaja ¢i yamna) budujicich mohyly,
tzv. kurgany (Gimbutas 1963; 1970; 1977). Podle druhé teorie vypracované Colinem Ren-
frewem, maji indoevropské jazyky naopak piivod mimoevropsky. Jejich pocatek by mél byt
v Anat6lii, odkud se do Evropy rozsifily spolu s neolitickym zeméd€lstvim (Renfrew 1987,
Bellwood 2013). K tomu lze jesté pripocist dalsi teze napt. Marka Zvelebila (1995), ktery
uvazoval o vzniku indoevropské jazykové struktury prostiednictvim miseni domécich
(mezolitickych) a pfichozich (neolitickych) jazykil. Dnes ma navrch spiSe ta prvni, stepni
hypotéza, jejizZ vyznam znovu oteviel David Anthony (2007) a na presvédcivosti ji prida-
la prace dvou multioborovych tymi (Anthony — Brown 2017; Kristiansen et al. 2017).
Jadro hypotézy se opird o kombinaci voditek archeologickych, lingvistickych a archeo-
biologickych.

Geneticka diverzita soucasnych populaci
S nastupem nového tisicileti doslo k SirSi aplikaci molekularné-genetickych technik

a vyzkumu fady genetickych lokust na molekularni drovni. Nékteré studie, dnes ponékud
pozapominané, naznacily, Ze v lidském genomu existuji mista, kterd tam jakoby nepatii.



Archeologické rozhledy LXIX-2017 339

Jednalo se napf. o nékteré haplotypy genu pro mikrocefalin, jejichZ spole¢ny piedek mohl
byt do genomu anatomicky moderniho ¢lovéka zaclenén pred 37 tis. lety od hominina
(patrné neandertalce), ktery se od ného oddélil pred vice neZ jednim milionem let. Vzhle-
dem k tomu, Ze takové haplotypy nejsou u dnes$nich lidi viibec vzacné (objevuji se zhruba
v 70 %), je podle autori mozné, Ze prosly silnou pozitivni selekci, takze byly svym novym
nositeliim né&jak ku prospéchu (Evans et al. 2006). Je tfeba ale doplnit, Ze pozd&jsi studie
pritomnost takovych haplotypli pro mikrocefalin u neandertélcti nenasla (Lari et al. 2010).
Podobné introgrese byly ovSem zjiStény také u soucasnych africkych populaci. Byly zacle-
nény pred 35 tis. lety z populace, kterd od pfedkd anatomicky modernich lidi divergovala
priblizné pted 700 tis. lety (Hammer et al. 2011).

V minulosti byla nejvétsi pozornost celkem logicky vénovana uniparentdlné dédénym
genetickym systémum, jejichZ typ dédi¢nosti a nizsi N, slibovala snazsi pohled do nedav-
nych populacnich udalosti. V pfipadé mtDNA se zjistilo, Ze jen zhruba 20 % evropskych
haploskupin vzniklo béhem neolitu a Ze ani velmi starych haploskupin, jejichZ pocatek by
zasahoval do obdobi pfed LGM, neni pfili§ mnoho. Ukazalo se, Ze nejsilnéjsi populacni
dopad musela mit demograficka expanze z jiznich refugii po LGM (Richards et al. 1998;
2000).

Bude-li si chtit ¢tenaf zapamatovat oznaceni nékterych mtDNA haploskupin, pak je
mozné uvést, Ze strom evropskych mtDNA vychézi z kofene N a chybi haploskupiny
kofene M (byly ale pfitomny jesté¢ pfed-LGM, viz Posth et al. 2016). Majoritni vyskyt
(~80 %) ma dnes haploskupina R (pfedevs§im RO, U a JT), kam patii i nejpocetnéjsi H.
Minoritni vyskyt maji pak haploskupiny N1, N2 a X, které jsou odvozené pfimo z kofene N.
Jejich diverzita je mimochodem nejvyssi v Arabii, kterd byla prvnim mistem, kde se ana-
tomicky moderni ¢lovek usidlil (Cerny 2016; Fernandes et al. 2012; Torroni et al. 2006).
Miuzeme shrnout, Ze zatimco starsi, pred-neolitické obdobi mladopaleolitickych lovci-sbé-
racu je charakterizovano zrodem jednotlivych vétvi haploskupiny U na Pfednim vychodé
(U1, U2), v Evropé (U5, U8) a severni Africe (U6), pozdé€ji, v obdobi expanzi z jiho-
evropskych refugii, roste dramaticky podil haploskupin H. Nasledujici neolitické zemé-
d€lce a jejich Sitfeni do Evropy je pak moZné dokumentovat haploskupinami typu J a T
(Achilli et al. 2004, Fu et al. 2012; Pala et al. 2009, 2012; Pereira et al. 2005, Soares et al.
2010).

Analyzy NRY ale ukézaly na ponékud jiné reprodukéni chovani muzské Casti populace.
Odlisnost od mtDNA spocivala pfedevsim v klindlnim rozloZeni variability a vyznamu
demické difuze predevsim v oblasti vychodniho Sttedomoti (Chikhi et al. 2002; Rosser
et al. 2000; Semino et al. 2000). Za ptiklad 1ze vzit haploskupinu oznacenou R1b-M269,
jejiz frekvence sice roste z Pfedniho vychodu (12 %) smérem na severozédpad az do Irska
(85 %), ale jeji diverzita je nejvyssi na jihovychod€. Gradient diverzity koreluje se zemé-
pisnou délkou, pficemZ nejvyssi stafi posledniho spole¢ného predka (~8 tis. let) vychazi
pro stfedni Turecko (Balaresque et al. 2010). Takovy stav je vysvétlitelny rychlou expanzi
populace, ktera tuto haploskupinu $ifila spolu se zemédélstvim. R1b-M269 se navic v Evro-
p€ rozpada do nékolika mladsich vétvi (oznacenych S21, S145 a S28), jejichz geografic-
ké rozsifeni se kryje s centry expanzi zjiSt€énymi nezéavislou studii radiokarbonovych dat
(Busby et al. 2012).

Pro vychodni ¢asti Evropy ma vys$i vyznam sesterska haploskupina R1a-M458. Jedna
z jejich vétvi R1ala7 dosahuje nejvyssi diverzity a stari (~10 tis. let) ve stfedovychodni
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Evropé, kde se geograficky kryje s fadou neolitickych kultur (Underhill et al. 2010). Srov-
name-li haploskupiny R1a a R1b v panevropském kontextu, pak se docela dobie ukazuje
jejich naprosto odlisny klindlni charakter. Zatimco frekvence R1a klesa z vychodu na zapad,
frekvence R1b klesa ze zapadu na vychod. Obé¢ haploskupiny maji zietelny presah ve stred-
ni Evropé, podobné jako tomu je v piipadé pozdné-eneolitickych kultur se Siitirovou kera-
mikou a kultury se zvoncovitymi pohary (Novdckovd et al. 2015).

Je tfeba podotknout, Ze vétSina vyzkumti NRY byla zaloZena na pomérné malém
molekularnim rozliSeni, takZe datovani je nejisté. Novéjsi prace analyzujici vétsi pocet
polymorfismil ukazuji, Ze stafi vétSiny evropskych chromozomt1 Y mtze spadat dokonce
aZ do doby bronzové (Batini et al. 2015). Celogenomové studie NRY pak naznacuji, Ze tato
¢ast genomu, resp. muzskd ¢ast populace prosla silnym efektem hrdla lahve pravdépo-
dobné v souvislosti s vyraznéjsi variabilitou reprodukéniho dspéchu muzi pred 10 tis. lety
(Karmin et al. 2015). Tyto analyzy ukazuji na podstatné odli$né vysledky obou uniparentél-
nich systému. Znamena to, Ze reprodukéni chovani muzi a Zen se muselo v dlouhodobém
kontextu liSit.

Genetick4 diverzita biparentdlnich dat ukazuje na vyssi heterozygozitu a nizsi vazeb-
nou nerovnovéihu na jihu Evropy. Oba tyto parametry vykazuji klinalni variabilitu, coZ 1ze
interpretovat celkem oCekavatelnym zjiSténim, Ze jizni populace byly zdrojem populaci
severnich nebo Ze maji vyssi N, (Lao et al. 2008). V Evropé je zajimavé predevsim to,
Ze ackoli je diferenciace mezi lokalnimi populacemi nizkd, koreluje dobfe s prostorem.
Jinymi slovy genetické vzdalenosti odrazeji vzdalenosti geografické; napt. 50 % jedinct 1ze
jen podle genetiky zpétné lokalizovat do okruhu 310 km od jejich mista narozeni a 90 %
jedincti do okruhu 700 km (Novembre et al. 2008). Stale rostouci mnoZzstvi genomickych dat
vSak umoznuje detekovat na tomto genetickém pozadi i pomérné slabé signaly populacnich
zmén (Hellenthal et al. 2014).

Vliv migraci z mimoevropskych oblasti je patrny zejména na jihu Evropy. Haplotypy
puvodem ze subsaharské a severni Afriky se vyskytuji Castéji u populaci Pyrenejského
poloostrova (nikoli ale Baskil) a naopak populace Balkanského poloostrova sdileji haplo-
typy ptivodem z Pfedniho vychodu (Botigué et al. 2013). Malou Asii Ize pak z genetického
pohledu interpretovat jako jakysi most mezi Evropou a Asii (Hodoglugil — Mahley 2012).

Geneticka diverzita populaci pleistocénu

Vyse uvedené vysledky zjisténé analyzou soucasnych evropskych populaci byly konfron-
tovany s vyzkumem aDNA. Hlavni otdzkou populacnich déjin pozdniho pleistocénu byl
odjakZiva vztah anatomicky modernich lidi a neandertalcti. Prvni mtDNA sekvence z nean-
dertalské fosilie byla publikovana jiz 1997 (Krings et al. 1997) a v kratké dobé nasledovala
fada dalSich. Postupem casu se zjistilo, Ze neandertdlci maji fadu mutaci, které je odliSuji
od anatomicky modernich lidi, z ¢ehoZ bylo moZné usuzovat, Ze se tyto populace nemisily
vibec nebo jen v omezené mite (Hodgson and Disotell 2008).

S nastupem modernich technologii se podafilo nasekvenovat kompletni molekulu nean-
dertalské mtDNA a bylo tak moZné i spolehlivéji odhadnout obdobi divergence obou skupin
na zhruba 660 tis. let (Green et al. 2008). Pomérné dlouho bylo tieba ¢ekat na vysledky
vypoctené na zdkladé NRY. Teprve neddvno se ukazalo, Ze se chromozomy Y anatomic-
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ky modernich lidi a neandertalcii rozesly pred priblizné 588 tis. lety (Mendez et al. 2016).
Zarovei je ale tfeba zminit, Ze srovnadme-li mtDNA samotnych neandertalcd, dospéjeme
k docela nizkému stafi posledniho spolecného predka spadajiciho do obdobi pred 109 tis. lety
(Briggs et al. 2009). To 1ze vysvétlit jednoduse tim, Ze neandertélskd populace v dobé kon-
taktu s anatomicky modernimi lidmi jiZ prakticky vymirala.

Ohromné usili bylo vynaloZeno k izolaci neandertalské autozomalni DNA. Po prvnim
uspéchu bylo zjisténo, Ze se predkové neandertalct od predkll anatomicky modernich lidi
oddélili skutecné nékdy pred 500 tis. lety (Green et al. 2006). Teprve az v roce 2010 bylo
mozné ziskat nové poznatky o populacnich déjinach pozdniho pleistocénu. Srovnanim ti
miliard nukleotidil ze tii neandertalct s péti genomy soucasnych lidi se ukédzalo, Ze nean-
dertalci sdili odvozené alely s Evropany i Asiaty, ale nikoli s Africany (Green et al. 2010).
Ze Ctyf moznych scénafd pro¢ tomu tak je, nebylo mozné vyloucit hybridizaci v drovni
1-3 %, tedy miseni mimo Afriku a za pfedpokladu silné populacni struktury netplné t¥idé-
ni linii. Pozd&;si studie zaloZené na rozpadu vazebné nerovnovéhy se piiklonily k prvnimu
scénéfi, tedy hybridizaci, k niZ muselo dojit po divergenci zakladajici populace Eurasie
a pred divergenci populaci zdpadni a vychodni Eurasie (Lohse — Frantz 2014). K vySe uve-
denému snad jen dopliime, Ze pokud mluvime o Africe, minime jeji subsaharskou ¢ast, nebot
lidé Zijici v severni Africe jsou piivodem z Predniho vychodu a neandertalsky prispévek
je u nich, podobné jako u Eurasiatl, dobfe patrny (Sdnchez-Quinto et al. 2012).

Skutecnost, Ze soucasnd populace anatomicky modernich lidi nenese neandertélskou
stopu v uniparentdlnich genetickych tdsecich, ale jen biparentdlnich, je v souladu s pomérné
silnou reprodukéni bariérou, kterd mezi obéma populacemi existovala (Currat — Excoffier
2011).V jakém Casovém useku k miseni doslo, bylo mozné zjistit z délky neandertalskych
usekd DNA u anatomicky modernich lidi Zijicich kratce poté — ti totiz museli logicky mit tyto
useky delsi, nebot pozdéji dochazelo k jejich prirozenému ,,rozpadu® vlivem rekombinace.
Analyza zapadosibifské fosilie Ust’-Ishim staré 45 tis. let ukazala, Ze k miseni obou skupin
doslo pred 52-58 tis. lety tedy podle vSeho jesté na izemi Predniho vychodu (Fu et al. 2014)
a k podobnému vysledku dosla i studie analyzujici fosilii Kosténki 14 starou 37 tis. let
(Seguin-Orlando et al. 2014).

To ale nebylo jediné miseni. Vys$si neandertalsky pfispévek u populaci jizni a vychod-
ni Asie naznacuje, Ze k hybridizaci dochazelo na uzemi Asie i pozdéji (Vernot et al. 2016;
Wall et al. 2013). Z pohledu soucasné genetické variability se zdalo, Ze se anatomicky mo-
derni lidé a neandertalci v Evropé (na rozdil od Asie) uZ nemisili. Takovou predstavu ale
Castecné vyvratila analyza fosilie anatomicky moderniho ¢lovéka z rumunského nalezisté
Pestera cu Oase, v niZ byly neandertalské alely nalezeny ve velké mife (Fu et al. 2015);
neandertalsky predek byl od pesterského jedince vzdaleny dokonce jen 4—6 generaci. DalSi
Setfeni ukazalo, Ze potomci tohoto jedince do dneSni evropské diverzity moc nepfispéli.
Na zavér miZeme jesté dodat, Ze i u neandertdlcti byl geneticky pfispévek anatomicky
moderniho ¢loveéka detekovan. Jednalo se ale o populaci, kterd opustila Afriku jesté pred
druhou, koloniza¢né uspésnou vilnou, tedy jesté nékdy v dobé posledniho interglacidlu
pred 100 tis. lety (Kuhlwilm et al. 2016).

V posledni dobé se vyzkum zaméfuje také na nas tfeti genom, tedy nejen na nasi vlastni
genetickou vybavu (sekvenci DNA a jeji epigenetické modifikace), ale i genomy mikrobiot
Zijicich v naSich stfevech, na kiiZi a v astni dutin€ (Leonardi et al. 2017; Schnorr et al. 2016).
Obsahuji vlastn€ mnohem vétsi mnoZzstvi genil, neZ kolik nosime v naSich burikach; uvadi se,
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Obr. 3. Dnesni predstava o miseni anatomicky
modernich lidi a asijskych hominind odpovida
nékolika ¢asové oddélenym kontaktim. Po oddé-
leni predkd anatomicky modernich lidi (amc),
neandertalct a denisovcl doslo k oddéleni pred-
kd neandertélct (nea) a denisovcl (den). Teprve
po né&jakém case, kdyZ se od predk dnesnich Afri-
canu (afr) oddélili predkové dnesnich ne-Africant
(migrace out-of-Africa), doslo k jejich prvnimu mi-
seni s neandertélci. Nasledné se oddélili predkové
dnesnich Melanésan(i (mel), coZ jsou Papuanci
a Austrélci a predkové populaci vychodni (vas)
a zapadni (zeu) Eurasie ziskali dal$i neandertalsky
pFispévek. Nasledné pak doslo k miseni predkd
Melanésan( s denisovci a posledni genovy tok
od neandertélct k anatomicky modernim lidem
se odehral v misté, kde sidlila populace, jeZ dala
vznik dnesnim vychodoasijskym skupindm; podle
Vernot et al. 2016.

Fig. 3. Current concept of gene flow between anatomically modern humans and Asian hominins corres-
ponds to several chronologically separate contacts. Following separation of ancestors of anatomically
modern humans (am¢), Neanderthals and Denisovans, separation of ancestors of Neanderthals (nea)
and Denisovans’ (den) occurred. Only after some time, when ancestors of contemporary non-Africans
(out-of-Africa migration) separated from today’s Africans (afr), they underwent the first interbreeding
with Neanderthals. Subsequently, ancestors of contemporary Melanesians (mel) — New Guineans and
Australians — separated, and ancestral populations of eastern (vas) and western (zeu) Eurasia obtained
further Neanderthal contribution. After that, ancestors of Melanesians admixed with the Denisovans,
and the last gene flow from the Neanderthals to the anatomically modern people took place with the
population constituting contemporary East Asian groups (after Vernot et al. 2016).

zeu vas mel afr

Moy

Ze aZ 99,9 % geni na a v naSich télech jsou geny nejriznéjsich mikroorganisma. Ty de facto
spoluutvareji nas fenotyp, to jak jsme schopni se pfizpiisobovat prostiedi, jak na néj reagu-
jeme. Podobné studie jsou dnes provadény i u neandertélci s cilem poznani jejich stravy
a potaZzmo i prostedi, které obyvali. Napiiklad ze zubniho kamene neandertalce z belgického
naleziSté Spy byla rekonstruovéana strava masité (jedl napf. maso srstnatého nosoroZce nebo
muflona) a naopak z analyzy zubniho kamene neandertalce ze Spanélské lokality El Sidrén
vyplyva, Ze jeho strava byla prevazné rostlinna (jedl zejména houby nebo piniova seminka).
Tyto stravovaci navyky souvisely i s rozdilnym sloZenim tistni mikrobioty obou zkoumanych
jedincd (Weyrich et al. 2017).

Archeogenetické ¢i paleogenetické vyzkumy se ale nesoustfedily jen na vyzkum aDNA
neandertélct. V roce 2008 byl nalezen v jeskyni Denisova na Altaji juvenilni ¢lanek prstu
stary asi 50 tis. let. Vzhledem k nizkému stupni kontaminace a vyjime¢né dobré zachova-
losti bylo moZné analyzovat jeho DNA a badatelé zjistili, Ze se nejedna ani o neandertélce,
ani o anatomicky moderniho ¢lovéka, nybrz o dosud neznamy druh homininti (¢i 1épe snad
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neznamou DNA), které podle mista ndlezu oznacili jako denisovce (Krause et al. 2010).
Podle mtDNA byla vypoctena divergence od dne$nich lidi na vice nez 1 milion let a kromé
prstniho ¢lanku byla pozdéji izolovana denisovska aDNA ze dvou dospélych stolicek, které
mimochodem pfipominaji stolicky druhu Homo erectus (Sawyer et al. 2015).

Prekvapivé vysledky prinesla analyza nuklearniho genomu denisovct. Ukazalo se, Ze
na rozdil od mtDNA je jeho jaderny genom stejné tak divergujici od anatomicky moder-
nich lidi jako od ného diverguji sami neandertdlci — jedna se tedy o jejich sesterskou sku-
pinu, pfi¢emZ divergence neandertdlcl a denisovci lze klast do doby pied 640 tis. lety,
s tim Ze predek téchto archaickych homininii se od pfedka anatomicky modernich lidi
musel oddélit zhruba pred 800 tis. lety (Reich et al. 2010). Jesté vétSim pfekvapenim bylo
to, Ze 1 denisovci prispéli hybridizaci do genomu soucasnych lidi, a sice v tirovni 4-6 %.
Doslo k tomu ale pozdéji a jinde neZ v piipadé neandertdlcti a praptivodnich Euroasiati.
Nejvyssi podil denisovskych alel byl zjistén u Melanésant, tzn. Australci a Papuéanct,
1 kdyZ jisty podil vykazuji i nékterych indické populace (Sankararaman et al. 2016).
Miseni geografickych skupin anatomicky modernich lidi a archaickych hominint zachy-
cuje schéma na obr. 3.

Z pohledu populacnich dé&jin Evropy zmitnujeme denisovce predevSim proto, Ze severo-
$panélska fosilie ze Sima de los Huesos ze stfedniho pleistocénu stara priblizn€ 400 tis. let
a zarazovana nékdy do druhu Homo heidelbergensis ma stran mtDNA bliZe pravé k oném
ponékud enigmatickym asijskym denisovem (Meyer et al. 2014). Na druhé strané vyzkum
nukledarni DNA ukazuje, Ze §lo spiSe o rané neandertalce a rozdilnost mtDNA Ize vysvétlit
nizkou N, netplnym rozdélenim linii po divergenci neandertalcti a denisovcii nebo demo-
grafickou zménou u neandertalcd pozdniho pleistocénu (Meyer et al. 2016).

Archeogenetika tedy ukazala, Ze populacni déjiny pleistocénu jsou pomérné kompliko-
vané a Ze ani asijSti hominini se vzajemnému miseni nijak nevyhybali (Priifer et al. 2014).
Podstatné je, Ze nelze ptivod nasSeho druhu vykladat line4drné a je pravdépodobné, Ze nas
Cekaji jesté dalsi prekvapeni. Expanze mimo Afriku nicméné pro anatomicky moderniho
¢lovéka znamenala velkou vyzvu v podobé adaptace na nové selekéni prostfedi. Misenim
s neandertdlci ziskal vhodné alely — napt. v genech fidicich tvorbu keratinovych filament
v kizi, vlasech a nehtech, schopnost imunologické reakce, ale i nachylnost k nékterym
civilizacnim chorobam jako je obezita (Sankararaman et al. 2014). VEtsi Cast alel byla
vSak pro anatomicky moderniho ¢lovéka nevyhodnd, a tak se jich postupné zbavoval.
Béhem paleolitu tak doslo pravdépodobné z diivodu pfirozeného vybéru k poklesu Cetnosti
neandertalskych alel z 3—-6 % na dnesni 2 % (Fu et al. 2016).

Diky modelovani mtDNA dat z obdobi paleolitu a mezolitu se potvrdilo vyrazné sniZe-
ni N, v Evropé po LGM a také se ukdzalo, Ze pfiblizné pfed 14,5 tis. lety doslo v Evropé
k vyrazné demografické zméné, zpiisobené pravdépodobné migraci (Posth et al. 2016).
Komplementarni vysledky celogenomové studie nékterych z té€chto vzorkl (Fu et al. 2016)
také naznacuji, Ze Sifeni gravettienu muselo souviset alesponi ¢astecné s migraci lidi. Na
strané druhé i pies podobnosti mezi kulturami asociovanymi se stfedosibifskym jedincem
z lokality Mal’ta (Raghavan et al. 2014) a s jedinci z Dolnich VEstonic (Fu et al. 2016)
nebyla mezi t€émito skupinami zjiSt€éna geneticka ptibuznost. Tato studie mimochodem
umoZznila také jednoznacné urcit pohlavi prostfedniho jedince z trojhrobu z Dolnich
Véstonic jako muzské, coZ dokladd moznosti aDNA mimo klasické populaéné-genetické
aplikace.
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Geneticka diverzita populaci holocénu

Archeogeneticky vyzkum holocennich populaci ukazal na aZ necekané rozdily ve vyskytu
jednotlivych mtDNA haploskupin mezi lovci-sbéraci na stran€ jedné a zemédélci na strané
druhé. Ukazalo se, Ze vSechny kostry datované do obdobi pted 13,5-8,3 tis. lety nesou hap-
loskupinu U (U2, U4, nebo US5), pfi¢emz kostry datované do obdobi pied 7,6-6,5 tis. lety —
tedy prvni evropsti zemédé€lci — maji U jen vzacné, mnohem castéji nesou haploskupinu
Nla nebo H. Jak ukézaly simulace berouci v potaz heterochronni charakter aDNA dat
(Bramanti et al. 2005), tyto rozdily nemohou byt vysvétleny stochastickymi procesy, jako
je geneticky drift. Vysledky tedy ukézaly na populacni diskontinuitu a vratily do hry dvahy
tykajici se zdsadniho vyznamu neolitické migrace (Pinhasi et al. 2012).

Dlouho na sebe nenechaly ¢ekat ani analyzy prvni autozomalni DNA, zprvu ze sever-
skych populaci, kde se DNA v chladnéjSim prostredi 1épe zachovava. Pii srovnani zemédél-
ct kultury s nalevkovitymi pohéry a lovci-sbéract z obdobi mezolitu i kultury s jamkovou
keramikou bylo zjisténo, Ze zatimco pravéci zemédélci jsou podobni dne$nim populacim
Evropy jiZni, lovci-sbéraci dneSnim populacim Evropy severni, coZ potvrzovalo vysledky
analyz mtDNA. Genetické rozdily mezi obéma pravékymi populacemi byly pfitom vyssi,
neZ rozdily mezi dne$nimi evropskymi populacemi, pfi¢emzZ u lovcii-sbéraci nebyl zjistén
prispévek zemédélcl, u zemeédélcti naopak byl zjistén piispévek lovci-sbéraci (Skoglund
etal. 2012; 2014). Severni Evropé se archeogenetické studie vénuji i v soucasnosti, obzv1aste
zkoumany je Baltsky region. Ukazuje se, Ze tamni populace na rozdil od jinych ¢asti Evropy
pouzivaly sice keramiku, ale zachovaly si kontinuitu s mistnimi lovci-sbéraci mezolitu
(Jones et al. 2017) i jejich zplsob Zivota, jak si to mimochodem piedstavovali i néktefi
archeologové (Zvelebil — Dolukhanov 1991).

UZ pied genomickou revoluci v oboru naznacily analyzy kompletni mtDNA z lokality
Blitterhohle sloZitost a komplexnost procesu evropské neolitizace. Na této lokalité byly
nalezeny kosterni poziistatky z raného mezolitu a pozdniho neolitu. Zatimco ty rané mezo-
litické ukazaly mtDNA haploskupiny typické pro lovce-sbérace, u pozdné neolitickych bylo
mozné odlisit na zaklad¢ stabilnich isotopti dvé geneticky vzdalené skupiny. To bylo diky
simulacim a porovnani s jiZ publikovanymi daty interpretovano jako paralelni osidleni zemeé-
délci a skupinou, kterd se Zivila rybolovem, lovem a sbérem a kterd vykazovala genetic-
kou kontinuitu s osidlenim z raného mezolitu i dva tisice let po nastupu prvnich znamek
neolitického osidleni v oblasti (Bollongino et al. 2013).

Zatimco vzorki aDNA neolitického stafi ze severnéjsich a stfednich ¢asti Evropy pfi-
byvalo (napt. Gamba et al. 2014; Haak et al. 2015), vyzkum koster z teplejSich oblasti se
vzhledem k vyS8i degradaci molekul DNA nachédzel v méné piiznivé situaci. Ukazalo se, Ze
nejlépe byva zachovana DNA v kosti skalni (pars petrosa ossis temporalis), a diky tomuto
poznatku bylo mozné ziskat kompletni genomy i z Recka a Anatdlie (Hofimanovd et al.
2016). Tato data z Egejské oblasti potvrdila, Ze dany region byl zdrojem populace, ktera
se rozsifila po celém evropském kontinenté. Navic bylo mozné geneticky potvrdit archeo-
logicky predpokladané Sifeni neolitické populace jak kontinentalni cestou pres Balkan do
sttedni Evropy, tak sttedomotskou cestou po pobieZi aZ na Pyrenejsky poloostrov. Na obou
trasich doslo k drobné pfimési lovci-sbéracii do genofondu prvnich zeméd€lct v Evropé.
Genetické vztahy mezi jedinci i populacemi ukazuje obr. 4.
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Prekvapivym zjisténim byly vysledky ziskané z az 10 tis. let starych genoml z iranské-
ho pohofti Zagros (Broushaki et al. 2016). Ty byly velmi odliSné od zemédé€lct z Anatdlie
s pfepokladanym datem odd€leni téchto populaci brzy po migraci anatomicky modernich
lidi z Afriky. Zajimavé je, Ze zeméd¢lci se do svéta rozesli z riznych mist Pfedniho vycho-
du — zatimco do Evropy pfisli zemé&dé€lci ze zapadni Anatolie (dnes je mimochodem tato
populace nejlépe ,,zakonzervovana* na Sardinii), do vychodni Afriky z jizni Levanty a do
eurasijskych stepi pravé z iranského Zagrosu. Studie kombinujici pfedchozi data a pfina-
Sejici velké mnoZstvi materidlu z Pfedniho vychodu ukazala, Ze jiz lovecko-sbéracské i na-
sledné zemédélské populace Predniho vychodu byly velmi siln€ strukturované a zaroven
prinesla prvni geneticky doklad blizké piibuznosti nositelil levantské epipaleolitické kultury
natifien s pozd€jSimi neolitickymi zemédélci z téZe oblasti (Lazaridis et al. 2016).

Invaze predovychodnich zemédélct do Evropy, ale nebyla jedina. Byly detekovany
dalsi post-neolitické migrace, které souvisely s genovym tokem mezi stfedni a severni
(Fennoskandindvie) Evropou ve stfednim neolitu (kultura s nalevkovitymi pohdry)
a zejména pohyby obyvatelstva v obdobi eneolitu (Brandt et al. 2013). Analyzy autozo-
malni aDNA poukéazaly na vyznam eneolitickych migraci spjatych pravdépodobné s Site-
nim indoevropskych jazyktl. Velkym pfelomem bylo zjisténi, Ze se béhem eneolitu
v evropském genofondu ndhle objevuji lidé ptivodem z Pontskych stepi (patrny je zejmé-
na vliv jamové kultury (jamnaja) na kulturu se Siitirovou keramikou, kdy jde o az 75 %).
U dneSnich populaci je tato genetickd stopa nejvice patrnd na severovychodé Evropy
(Haak et al. 2015).

Celkové tedy byly identifikovany tfi ancestralni komponenty ¢i populace, od nichZ mame
my Evropané kazdy tak trochu. Jsou to jednak lovci-sbéraci zapadni Evropy (zejména ti
z jihoevropskych refugii), zeméd¢lci z Predniho vychodu a pastevci z Pontskych stepi,
ktefi patfi k Siroce rozsifené metapopulaci severni Eurasie — jsou naptiklad podobné jako
americti indiani pfibuzni stfedosibitské fosilii Mal’ta (Raghavan et al. 2014) a do stfedni
Evropy se mohli dostat pravé s expanzi kultur se Stitirovou keramikou, resp. jamové kultury
(Lazaridis et al. 2014; Haak et al. 2015). Tyto komponenty byly do evropského genofondu
zacletlovany v riznych obdobich; ¢asovou osu nasedani novych komponent, tedy jednotli-
vych migraci vystihuje obr. 5.

Soucasna populacni struktura Evropy se tedy utvofila azZ béhem doby bronzové, byt jisté
pohyby lze detekovat i nasledn€¢ v dobé Zelezné (Gamba et al. 2014). Pozd¢€jsi migrace
nemusely byt z populacné genetického hlediska tak vyznamné — za vyssiho N, utvérely uz
jen signél vzdalenostni izolace, tedy vySe uvedeného stavu, kdy jsou si geograficky blizsi
populace/jedinci geneticky piibuznégjsi neZ populace/jedinci Zijici v geograficky vzdalenéj-
Sich lokalitach (Giinther — Jakobsson 2016). Je zajimavé, Ze ackoli materidlni kultura miZze
vykazovat relativni uniformitu pres rozsidhlou oblast jako napiiklad u Skytd, geneticky ptivod
jejich nositelt mtiZze byt tfeba i diky vzdélenosti velmi odlisSny (Unterldnder et al. 2017).
Jednotna materidlni kultura se tak v genetické variabilit€¢ miZe odrazet jen jako zvySeni
genetického toku mezi vzdalenéj$imi oblastmi. Podobné i na jediném relativné kulturné
jednotném anglosaském pohtebisti 1ze najit jedince se znacné€ geneticky odlisnym ptivodem
(Schiffels et al. 2017).

Samostatnym bohatym tématem je studium domdcich zvitat v sidliStich. Genetické
relace jejich populaci z riznych regiontt mohou poukazovat na kontakty mezi riznymi
oblastmi, naptiklad u dobytka (Scheu et al. 2015). Také ale mohou prokazovat, Ze 1ze najit
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Obr. 4. Analyza hlavnich komponent genetické variability soucasnych (3edé body) a archaickych (barevné
znaky) vzorkd. Je dobfe vidét, Ze pavodni lovecko-sbérac¢ské populace Evropy nejsou pfibuzni s Zadnymi
dnesnimi skupinami. LS = lovci-sbéraci; S-StfDB = starsi az stfedni doba bronzové; Stf-PDB = stfedni az pozdni
doba bronzova; DZ = doba Zelezna, MN-DB = mlad3i neolit az doba bronzové; SN = star3i neolit; StiN-EN =
stfedni neolit aZ eneolit; DB = doba bronzova; SDB = starsi doba bronzova. Podle Lazaridis et al. 2016.

Fig. 4. Population structure of Europe with archaic samples. Grey points at the background indicate samples
of contemporary Europeans. It is evident that the original hunter-gatherer populations in Europe are not
related to any present-day groups. LS = hunter-gatherers; S-StfDB = Early to Middle Bronze Age; Stf-PDB =
Middle to Late Bronze Age; DZ = Iron Age; MN-DB = Late Neolithic to Bronze Age; SN = Early Neolithic;
StfN-EN = Middle Neolithic to Eneolithic; DB = Bronze Age; SDB = Early Bronze Age. After Lazaridis et al. 2016.

spojitost mezi zménou lidského chovani (napf. zpisobu chovu) a genetickymi vlastnostmi
domestikovanych zvifat. To naznacila nedavna studie, ktera Casové a mistné spojila selekci
urcitych chovné vyhodnych alel u slepic se zménou kiestanskych zvyklosti v dobé pistu
a zvySenim chovu driibeze v klasterech v severozapadni Evrope v 9. stoleti (Loog et al.
2017).
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Obr. 5. Rekonstrukce archaickych komponent u vzork reprezentujicich jednotlivé populacni skupiny Evropy.
Je patrné, Ze tfi zékladni komponenty, z nichz je sloZen soucasny genofond Evropy, byly zacleriovany v rliz-
nych obdobich prostfednictvim migraci; podle Giinther — Jakobsson 2016.

Fig. 5. Reconstruction of archaic components in samples representing individual population groups of Europe.
Itis evident that the three basic components constituting the present-day gene pool of Europe were incor-
porated in different periods through migrations; after Giinther — Jakobsson 2016.

Historické paralely migraci

Po dlouhou dobu panovala predstava (byt nevyslovend), Ze etnika se v minulosti pohybo-
vala v prostoru jako semknuté populace s pevnym a pretrvavajicim etnickym védomim.
Tomu ale skutecnost neodpovida. Etnika necestuji jako vojenské jednotky v nezménéné
podobé s pevnou mirou subordinace. Namisto toho dochazi u migrujicich skupin k vyraz-
nym zméndm, jak v oblasti jejich socidlniho sloZeni, tak v kone¢ném dusledku i v jejich
identité (Burmeister 2000, 540). Vysledkem migraci potom neni blokové nahrazeni popu-
lace, ale jeji biologické i kulturni smiSeni. Pfichozi populace se v pribéhu transpozice roz-
méliiuje tim, jak se nespocet malych skupin migrantli pfesunuje do mnoha a Casto vice-
nasobnych destinaci, kde vytvéreji rizné korezidencni vztahy s domorodci. Dlouhodobé
nestandardni situace pfi cesté a poCatecnich etapach osidlovani novych teritorii sebou nese
preskalovani socidlni mapy a vytvofeni novych instituci nutnych k dspé$né kolonizaci.
V tomto ohledu predstavuji migrace de facto evolucni silu utvéfejici pod hrozbou kolap-
su a zéaniku socialni komplexitu (Cabana 2011, 24). Mal4 velikost migrujicich skupinek
také vyrazné zvySuje pravdépodobnost, Ze se geneticky odlisi od pivodni zdrojové popu-
lace, vcetné toho, Ze se u nich rychleji ukotvi jak genetické vyhody, tak predevsim gene-
tické vady, které vzhledem k malé pocetnosti nelze pfirozenym vybérem zcela eliminovat
(Peischl — Excoffier 2015).

Okolnosti pfimo ovliviiujici migrace jsou spojené s mistem pivodu a soucasné také
s cilovou destinaci. Vyznamnou roli hraji pfirodni, geografické a kulturni prekazky a rovnéz
podminky dané personalnim ¢i rodinnym pozadim migrantl (Lee 1966, 50). Migrace jsou
startovany a udrZovany tlaky, tahy a samoziejmé jejich vzdjemnou kombinaci. Mezi tlaky
se pocitaji okolnosti, jeZ zpiisobuji odchod lidi z domoviny. Nejcastéjsim tlakovym pod-
nétem migrace jsou diivody ekonomické ¢i pfimo subsistencni. K historickym piikladim
patfi odchod zhruba milionu Ird do Severni Ameriky mezi lety 1841-1851 v disledku
An Ghorta Mor (,,velkého hladu®) zpisobeného bramborovou plisni (Fagan 2007, 242-243).
Jinym piikladem tlaku vyhanégjicich lidi z domovi jsou vale¢né konflikty, titoky najezdnikt
a vlivem toho neuspotadané vnitfni poméry v domoviné. Timto zplisobem byva obvykle
vysvétlovan napf. pocatek doby st€hovani narodd (Halsall 2006, 48—49). Nedavna studie
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poukazujici na vyrazné muzskou pfevahu pii tzv. stepni migraci asociované s jAmovou
kulturou (Goldberg et al. 2017) naznacuje, Ze pravé tento jev mohl stat za jednou z nejvy-
raznéjSich zmén genetické diverzity v Evropé.

K faktordm, které masové pritahuji prichozi, nélezi atraktivita cilovych destinaci.
Typickymi ptiklady z neddvné historie jsou velka st€hovani nasledujici po objevu zlata
v Kalifornii (1848), nalezeni stiibra v Coloradu (1889) nebo otevieni Oregonské trasy pro
osidleni Zapadu (1841, viz niZe). Klicovou roli hraje dostupnost informaci o cesté i jejim
cili, coZ v pfedmedidlni dob€ neni viibec banalitou. O vyhodéch ¢i viibec moZnosti sté-
hovani se mohli lidé tradi¢nich spolecnosti dozvédét takika bez vyjimky prostfednictvim
kontaktu s navrétilci (Lee 1966, 52). Tim jsme se dotkli vyznamného jevu, ktery je béZnou
soucasti migraci, a to tzv. protiproudu. Toho si mimochodem vsiml uz doyen studia migraci
geograf Ernst Georg Ravenstein a zaradil jej hned na prvni misto svych sedmi (respektive
jedenicti) pravidel migraci (Ravenstein 1885, 187). Migracni protiproud neptedstavuje
jen navrdtilce, ktefi se z riznych divodl rozhodli pro cestu zpét domi, ale také potomky
prvnich migrantd. Ti s sebou pfinaseji esencidlni informace o destinaci a cesté k ni. Jejich
doporuceni jsou pak casto urcujici pro smér a cil migracni trasy. Jednim z piikladd je tzv.
hadrami diaspora, kterd do vychodniho Jemenu pfivedla Zeny (a tudiZ i mtDNA) z oblasti
okolo Indického oceanu, véetné n€kterych kulturnich prvki patrnych zejména v architekture
(napt. Cerny 2016, 222-226).

Jedna z predstav o tzv. demické difuzi neolitickych inovaci pracuje s modelem viny
pokroku (z angl. wave of advance). Zna¢né popularity se této hypotéze dostalo v souvis-
losti s praci Alberta Ammermana a Luigiho Cavalli-Sforza (1971, 687). VInové a frontalni
Sifeni migrantd vSak realité prili§ neodpovida a je ho moZné akceptovat jen jako obecny
ramec imaginace (nebo jako generalizaci vice jevil vedoucich napf. ke stejné distribuci alel).
Migrace maji totiz ve skutecnosti podobu proudd, coZ znamend, Ze se osidlenci pohybuji
po predem znadmych trasich a s jasnym cilem (Lee 1966, 54). Osidlovani nového izemi
tak neprobiha gradulné, ale ma podobu jakychsi Zabich skokti od jedné pfedem vybrané
destinace ke druhé. Postupné migracni cile mohou byt pfitom od sebe dosti vzdalené a Cas
(i prostor) mezi nimi vypliiuje putovani prizkumnikd. Tyto modely vyZaduji naro¢né;jsi
studium, protoZe jejich predpokladem je vetsi statisticka sila (vétsi dseky genomil, vice
vzorkl z rozsdhlych geografickych oblasti a idedlné z rGznych obdobi). Nedavna studie
(Alves et al. 2016) zamétend na jevy LDD (z angl. long-distance dispersals) ukazala, Ze a¢
jsou pomérné Casté v populacni historii naseho druhu, pravdépodobné k nim nedochazelo
v obdobi prvotniho osidlovani Eurasie. Lze pfedpokladat, Ze s nartistajicim mnoZstvim dat
bude moZné vyuZzit tyto modely lokdlnéji a se zapojenim aDNA dat.

Jak jsme jiZ naznacili v ivodu, u populacnich déjin a teorii migra¢nich procest je obtiz-
né prekrocit rovinu idedlnich modell a biologickych dat smérem k redlné predstavé o mig-
raci. Jednu migracni epizodu si proto na tGplny zavér pfedstavme. Dobfe zdokumentova-
nym prikladem velké historické migrace je jizZ zminéna expanze euroamerického osidleni
do zapadni ¢asti Spojenych stati, kterd z velké Casti probihala po tzv. Oregonské trase.
Na pocatku 19. stoleti bylo obrovské tizemi od povodi Mississippi a Missouri dale na zapad
malo znamé a pro rostouci pocet evropskych emigrantii prakticky nedostupné. Zpravy ofi-
cidlnich expedic, jako byly vypravy porucika Zebulona Pikea v roce 1806 nebo majora
Stephena Longa, mluvily o nehostinné krajiné zédpadnich velkych plani, které oznaCovaly
jako Velkou americkou poust. Oblast byla legislativné vymezena jako domovina domorodct,
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Obr. 6. Migranti pfes Velké plané. Publikovano roku 1871 v ¢asopise Harper’s weekly. Kongresova knihovna
LC-USZ62-133214.
Fig. 6. Migrants over the Great Plains. Published in 1871 in Harper’s weekly journal, Library of Congress
LC-USZ62-133214.

a to zfejmé 1 proto, Ze byla povaZovana za nevhodnou pro osidlovani (coZ ov§em nebyla
pravda). NejbliZsi zemé atraktivni pro masovou zemédélskou migraci leZela podle tehdej-
§ich predstav aZ v Oregonu na zdpadnim pobieZi Severni Ameriky (McNeese 2009). Mlu-
vilo se o tamnich urodnych fi¢nich udolich, zdravém klimatu (na Missouri a Mississippi
hrozila malérie a Zlutd zimnice), prostupném svétlém lese a jen nemnoha britskych kolo-
nistech. Posledni informace byla dtlezitd v ramci zahrani¢né-politickych vztaht, protoZe
uzemi leZelo na spornych hranicich Zemé prince Ruprechta, kterd byla ve vlastnictvi britské
obchodni Spole¢nosti Hudsonova zalivu. Americké osidleni Oregonu bylo tudiZ z hledis-
ka Spojenych stat velmi zadouci (Young 1900). Z pohledu osidlencii v§ak hlavni problém
spocival v otazce, jak se tam dostat.

Poznatky o cesté napti€ divocinou ptichazely jen postupné a pomalu, a to diky aktivitim
lovcill koZeSin ve sluzbach obchodnich spolecnosti, misiondfd a objeviteld z vlastni vile
i sponzorovanych vladou. Nebezpeci uvaZzované trasy spocivalo v nutnosti prekonat prostor
nekonecnych pustych plani a zdolat hory, které byly povazované za nepriichodné pro vozy.
V touze po nové zemi se vSak migranti odhodlali neznamému tGzemi Celit. Prvni vyprava
osmnécti muzi-kolonistl vyrazila 1. kvétna 1839 na konich a s vlajicim praporem ,,Oregon
nebo hrob*. Do cile jich doslo devét. V zafi nasledujiciho roku se na cestu vydaly prvni
vozy (snad tfi) s rodinami, které vedlo n€kolik byvalych lovct koZeSin. Pfes hory do misie



350 CERNY — HOFMANOVA — KVETINA: Synopse popula¢ni genetiky ...

Walla Walla v Oregonu nakonec projel jen jediny viiz, a to jesté bez ndkladu. V roce 1841
vyjela prvni vétsi kolona vozl (tzv. wagon train) s Sedesati osadniky. Pivodné smétovali
do Kalifornie, ale ¢4st z nich se nakonec rozhodla pro Oregon, kam také po nekonecnych
peripetiich skutecné dorazili. Nova vyprava jednoho sta kolonistil se potom na cestu vydala
nasledujici jaro. Hned v dalSim roce 1843 uz putovalo Oregonskou trasou 700—1000 osad-
nikd, ktefi cestu definitivné otevieli (obr. 6). Mezi lety 1843—1846 se ustalila pevna trasa,
pravodci ¢i vidci kolon vozh vybirali poplatky a v cilové destinaci udoli Willamette se
pocala tvofit samosprava a zakladni osadnicka legislativa. V roce 1846 byl mezinarodni
smlouvou kone¢né vyfeSen americko-britsky izemni spor o Oregon ve prospéch USA, coz
dverte pro osidleni otevielo dokotan (Unruh 1979).

Cela Oregonskd trasa méfila kolem 3200 km a vedla od feky Missouri do tidoli Willa-
mette (Parkman 1910). Kolonistim organizovanym ve vySe zminénych vozovych koloniach
trvala cesta pres pil roku s primérnou rychlosti 19-24 km za den. Trasa byla v provozu
od poloviny 30. let az do 60. let, s nejvétsim poctem migrantli mezi lety 1846 az ca 1869.
V dobéch nejvétsi slavy zde byl provoz tak husty, Ze lidé museli nosit rousky ptes oblicej,
aby se chranili pfed prachem zvifenym stovkami vozi. Vlastni Oregonska trasa se v pru-
béhu doby rozvétvila do dalSich smérd, takZe vznikla Kalifornskd odbocka (od 1843),
Mormonska cesta (od 1847) a Bozemanova trasa (od 1863). Na konci 60. let 19. stoleti byla
Oregonska stezka nahrazena Zeleznici. I poté, co se ve 40. letech trasa celé cesty stabilizo-
vala a fidce na ni existovaly zasobovaci stanice, bylo putovani velmi rizikové. Pfedpoklada
se, Ze na trase naslo smrt az 21 tis. lidi, coZ by odpovidalo zhruba kazdému sedmnactému
osadnikovi. Naprostou vétSinu umrti mély na svédomi infekéni choroby (pfedev§im cho-
lera) nasledované utoky domorodct. Zbytek podlehl strastim cesty, nebo konfliktim mezi
migranty. Kolik osob proslo oregonskou trasou, je dnes t€Zzké odhadnout. Vychazime-li
z nardstu obyvatel v cilovych oblastech, pak lze dojit k ¢islu vétSimu neZ 360 tis. lidi
(Unruh 1979).

Exkurz k osadnikiim amerického zapadu by mél ukézat, co dal§itho se mlzZe skryvat
pod odkazem na populacni déjiny rekonstruované jen z genetickych dat. Pravdou zstava,
7e zatimco rozvoj molekularnich metod umoZiiuje nebyvale podrobny vhled do vyvoje
a zmén sloZeni lidskych spoleCenstvi z biologického thlu pohledu, s porozuménim kul-
turnich specifik téchto procest je to mnohem t&€zsi. Geneticka spifizn€nost nemd jasnou
vazbu na etnicitu ani jiny typ kulturni a socidlni afiliace (Anthony 2017, 28). To samé
samoziejmé plati i pro materidlni kulturu. Propojeni téchto prozatim divergentnich domén
je proto vyzvou pro budouci badani o lidech, jejichZ minulost nikdo nezapisoval.
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Review of the population genetics of European prehistory

Combination of results obtained from DNA analysis of present-day and prehistoric populations con-
tributed in the recent decades to a deeper understanding of European population history. Thanks to the
technological progress, genomic analyses seeking a more complex insight into the genetic structure
of present-day and prehistoric Europe have recently contributed to the new results. These analyses,
overall termed as NGS (next-generation sequencing), and related statistical advances can identify and
remove contamination and hence only work with authentic DNA, thereby dispelling doubts about
earlier results obtained through classical methods such as PCR (Polymerase Chain Reaction).

This summarizing article presents the current concept of population history of Europe in chrono-
logical perspective, dividing the results into those based on data from modern and prehistoric popu-
lations.

Genetic diversity of the present-day populations differs somewhat for mtDNA (mitochondrial DNA),
inherited through the maternal line, and for NRY (non-recombinant portion of the Y chromosome),
inherited through the paternal line. Although both these uniparental loci agreed in exposing popu-
lation growth in the period of 40-60 kya (thousand years ago), when expansion out of Africa into
Eurasia occurred, the effective population size of women was presumably up to double the number
of men. Another population growth took place, according to the contemporary diversity, upon the
retreat of the last glacial maximum, but again only in the female part of the population. By contrast,
the genetic diversity of chromosome Y shows a decrease of the effective number of men 4-8 kya, pre-
sumably related to the diffusion of agriculture. This is because men were the agents who transferred
the new culture (grain cultivation and cattle breeding), through which they as well increased their
variance of reproductive success (the higher this variance, the lower the effective population size with
regard to the real population and the higher chance for genetic drift). The genetic diversity of the
present-day biparental genetic data indicates a higher degree of heterozygosity and lower linkage
disequilibrium in southern Europe, which probably reflects the fact that southern populations were
large and often served as sources for migrations to northern populations. Additionally, the influence
of migrations from outside Europe is strongly evident in southern Europe.

Genomic research of Pleistocene skeletons brought many surprises regarding the biological
contacts our ancestors had with other archaic hominins. Although earlier research suggested that we
may have inherited some alleles from the Neanderthals, much importance was given to the first stu-
dy of the full Neanderthal genome that was compared to five genomes of present-day people.
It became evident that some 52-58 kya, hybridization of both these populations, which could have
been very close to the reproduction barrier border, occurred. This gene flow is reflected in approx.
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1-3 % of Neanderthal DNA in the genome of contemporary non-African populations. It is interesting
that in comparison with the Europeans, the Asians carry a relatively large Neanderthal contribution;
their ancestral population might have interbred with the Neanderthals several times. Another surp-
rise was the discovery of the Asian Denisovans, who crossbred with the ancestors of contemporary
Melanesians.

Approximately 20 kya, Europe became considerably cooler and a large part of the European
population withdrew into refugia in southern Europe. Following amelioration of the climatic condi-
tions, descendants of the refugia populations started to colonize the northerly regions again — people
of Franco-Cantabrian, Apennine, Balkan and Black Sea refugia origin joined the “old residents” in
central Europe, a fact that was demonstrated by phylogeographic study of uniparental haplogroups
but not fully confirmed by some aDNA studies.

Further studies focused on the research of Holocene populations, indicating that the formerly
neglected contribution of migrants from the Near East and Asia was not negligible at all. Starting from
the Neolithic, the diversity of European populations had been increased by a number of migrations
which significantly modified the original Late Palaeolithic population. Following several climatic
oscillations, 12 kya European climate warmed up, stabilized and somewhat later became more humid;
agricultural centres arose in the Near East from where people expanded in different directions, including
Europe. Some 7.5 kya, farmers from Anatolia spread into the Mesolithic hunter-gatherer Europe,
followed a few thousands of years later by people originating in the Pontic steppe. Current research
therefore sees threefold composition of the Europeans — the original hunter-gatherer substrate of west-
ern Europe, overlaid by Near East farmers and complemented by Asian herdsmen. Although the ratio
of these three population components differs throughout Europe, the Near East farmers’ one generally
prevails in the Balkans only. After many centuries of co-existence, the genetic structure of present-day
European populations corresponds well with the geographic location — genetic distances among Euro-
pean populations closely correlate with geographic distances. Only some island populations differ,
such as the Sardinians, whose genome preserved the highest degree of affinity with the Near East
farmers — even higher than the one observed at present-day Near East inhabitants.
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