5. Teorie pfirodniho
vybéru

Teorie pfirodniho vybéru tvofi patef evolucni teorie. Jestlize az doposud jsme pojem pfirodni vybér
(selekce) pouzivali poné¢kud volné, v této kapitole bude vice formalizovan a podrobnéji rozpracovan.

Prestoze zakladni princip pfirodniho vybéru — rozdilna reprodukéni dspésnost — je velmi prosty, ve své
celistvosti jde o pomérné rozmanity soubor nejraznéjsich faktora véetné zptsobu, jakym selekce ptsobi,
rozdilnych drovni organizace biologickych systému, na kterych selekce pusobi i dasledku tohoto ptisobent.
Na rozdil od dosud probranych evolu¢nich mechanismt (véetné genetického driftu, ktery bude probran
v nasledujici kapitole), jejichz pisobeni je nezavislé na konkrétnich vlastnostech jednotlivych alel (napf.
dominance/recesivnost, skodlivost/prospésnost), pifrodni vybér je mechanismem deterministickym a na
vlastnostech genetického materialu zavislym. Dals{ rozdil mezi tokem genu, pfibuzenskym kifzenim nebo
driftem na jedné strané a selekci na strané druhé tkvi v tom, ze zatimco prvné jmenované mechanismy
pusobi stejnym zptsobem na vSechny lokusy, u pohlavné se rozmnozujicich organismt meéni piirodni
vybér genové cetnosti na jednotlivych lokusech nezavisle (az na nékteré vyjimky, jako jsou napi. lokusy
vazané na pohlavi).

51 EVOLUCE PRIRODNIM VYBEREM

Mechanismus ptsobeni piirodnfho vybéru, kratce nastinény v tvodni kapitole, si miizeme strucné pfiblizit

nasledujicim logickym dsudkem:

1. Vsechny organismy produkuji vice potomstva, néz kolik mize pfezit a rozmnozit se.

2. Mezi jedinci (genotypy) existuji geneticky podminéné rozdily v prezivani a reprodukei.

3.V kazdé generaci dochaz{ k diferencovanému pfispéni jednotlivych genotypt do generace nasledujic,
kdy nejschopnéjsi genotypy pfispivaji do genofondu vice nez genotypy méné schopné.

Dusledky pusobeni piirodnfho vybéru jsou ovsem zavislé na vztahu mezi fenotypem a jeho reprodukéni

zdatnosti, na vztahu mezi fenotypem a genotypem a kone¢né na vztahu mezi genotypem a reprodukéni

zdatnosti. Je tfeba si proto uvédomit, ze

1. Prirodni vybér nent jedinym evolucnim mechanismem a proto ho nelze s evoluci totoiovat. Kromé selekce se na
evoluci podileji 1 dal$i mechanismy, navic jak bylo feceno v uvodni kapitole, evoluce je dvoufazovy
proces a piirodni vybér muaze pusobit pouze za piedpokladu existence genetické promeénlivosti.

2. Prirodni vybér nelze totoiovat ani s evoluci prirodnim vybérem. Stejné jako muze evoluce probihat bez pii-
rodniho vybéru, mize i ptirodn{ vybér ptsobit aniz by dochazelo k evoluci, napiiklad v situacich, kdy
se jednotlivé genotypy v kazdé generaci lisi schopnosti pfezit a rozmnozit se a pfesto se jejich cetnosti
a Cetnosti alel z generace na generaci nelisi.

3. Pirodni vybér nemiige mit ddné evoluini diisledky, pokud nejsou rozdily mezi fenotypy ddny rozdily v genotypech
(napf. mezi geneticky identickymi pfislusniky klonu, jakkoli by se lisili fenotypove, nedojde k zadné
evolu¢ni zméng).

4. Fenotypy se musi lisit svou reprodukini sispésnosti. Znaky, které nemaji zadny dopad na prezivani nebo
reprodukci (napt. pouze zvysuji ,,komfort™ svého nositele), nemohou ptsobenim selekce vzniknout.



5.1.1 Reprodukéni zdatnost (fitness)

Ustiednim pojmem teorie piirodniho vibéru je reprodukéni zdatnost neboli fitness. Fitness urcitého
genotypu je definovana jako celogivotni priimeérny prispévek jedincii s timto genotypem do populace v pribébu jedné nebo
vice generaci. (Vétsinou je reprodukeni zdatnost uvazovana v kontextu jedné generace, avsak v nekterych
pfipadech je nutno ji hodnotit z hlediska vice generaci.) Protoze genotyp muize mit rizné fenotypové
projevy v dusledku vlivii vnéjsiho prostiedi (napf. pocet faset ve slozeném oku D. melanogaster s mutaci Bar
je zavisly na teplot¢ béhem ontogenetického vyvoje), fitness tohoto genotypu je brana jako primérna
hodnota fitness vsech jedinct s timto genotypem v populaci bez ohledu na jednotlivé fenotypové projevy.
Reprodukeni zdatnost si 1ze nejlépe pfiblizit jako pramérny pocet potomku jedince s danym genotypem,
kteff se dozili reprodukéntho veéku. V tomto pifpadé jde o absolutni fitness, protoze ta neni zavisld na
reprodukénich zdatnostech ostatnich jedinct v populaci. Jestlize je fitness vyjadfena ve vztahu k ostatnim,
hovotime o relativni fitness. Mira genetické zmény piisobenim selekce je zdvisld na relativni, nikoli absolutni fitness
genotypu. Relativni fitness genotypu, vybraného jako standard pro vzajemna srovnani, je obvykle stanovena
jako 1.

Ramecek 5.1 Darwinovska a malthusovska fitness

Selekce na urovni individualnich organismu pusobi na fenotyp, nikoli na genotyp. Fenotyp ovsem muze byt
(a vétsSinou byva) ur€éen mnoha geny, které vzajemné interaguji, nehledé na faktory prostfedi, které ho rovnéz
ovliviuji. Navic realné populace maji vétSinou vice ¢ méné slozitou strukturu, podiéhaji nejriznéjSim typim
regulacnich mechanisml a nemusi byt vzdy stalé v Case a prostoru. Jestlize v8ak chceme kvantifikovat
ucinky pfirodniho vybéru na populace, musime vétSinou spoléhat na modelové situace: v nejjednodussim
pfipadé byvaji proto sledovany zmény genovych Eetnosti u haploidnich, asexualnich organismu (u kterych se
selekce projevuje rozdilnym rlstem populace), u diploidnich sexualnich organismd pak zmény na jednom
lokusu o dvou alelach.

DalSim dulezitym faktorem, ovliviiujicim nasledné modelovani selekénich proces(, je systém stfidani
generaci, jinymi slovy zda jsou jednotlivé generace diskrétni, nebo kontinudlni. Ackoli celkovy proces
evoluénich zmén vlivem pfirodniho vybéru je v obou pfipadech totozny, jednotlivé modely se v nékterych
parametrech vzajemné liSi. Rozdilnosti v parametrech relativni fitness mezi diskrétnim a kontinualnim
modelem se odrazeji i v odliSné terminologii: zatimco pojmem darwinovska fitness, w, oznacujeme
reprodukéni zdatnost jedincl v populaci s diskrétnimi generacemi, pro kontinualni model byl zaveden termin
malthusovska fithess, m.

Vztah mezi darwinovskou a malthusovskou fitness je mozno vyjadfit vztahem

m=inw (5.1)

Relativni fitness s kontinualnim rastem (m) je tedy rovna pfirozenému logaritmu relativni fitness s diskrétni
reprodukci (w). Jestlize je znak selektivné neutralni, je w = 1 a m = 0. Pfi hodnotach w, které se pfilis
neodchyluji od 1, Ize malthusovskou fitness aproximovat vztahem m=w — 1.

Ackoli oba modely, diskrétni a kontinualni, jsou s ohledem na transformacni vztah 5.1 ekvivalentni,
rovnice pro zménu alelovych Cetnosti vlivem selekce jsou odlisné. V diskrétnim modelu je rozdil ¢etnosti p
mezi generacemi t a t-1 (4p = p: - pr1) dan vztahem

_pgw-1)

Wi (5.2)

kde w oznacuje darwinovskou fitness jednoho organismu a 1 fitness druhého organismu, slouziciho jako
standard. Z rovnice 5.2 je zfejmé, Ze jestlize w>1, p roste, jestlize w<1, p naopak klesa.
V kontinualnim modelu je 4p nahrazeno derivaci dp/dt a cela rovnice ma potom potom

ap _
o - Pam (5.3)

V dal$im textu bude pod pojmem reprodukéni zdatnost (fitness) minéna darwinovska fitness.

Nejjednodussimi modelovymi objekty pfi studiu fitness a pifrodntho vybéru jsou asexudlni organismy,
jejichz dospélei se rozmnozuji soucasné a pouze jednou za zivot a potom uhynou (model diskrétnich



generaci, viz ramecek 5.1), jako je tomu napfiklad u nekterych partenogenetickych nosatci a jinych druhi
hmyzu, Zijicich jedinou sezénu.

Zmény alelovych cetnosti vlivem selekce

Matematické vztahy 5.2 a 5.3 v ramecku 5.1 nam udévajf, jakou rychlosti se budou ménit alelové cetnosti
v populaci vlivem pfirodntho vybéru. Vyplyva z nich, ze ¢im vyssi je relativni fitness daného genotypu, tim
je zména vetsi. Dosadime-li za w v rovnici 5.2 vyraz 1-s, dostaneme po Gpravach

Ap = il (5.4

1-sp

Veli¢ina s se nazjva selekéni koeficient a méif intenzitu selekce proti méné zdatnému genotypu (nebo,

ekvivalentné, selektivni vyhodu zdatnéjstho genotypu). Z rovnice (5.4) vyplyvaji nasledujici dasledky:

1. Pokud je selekéni koeficient s kladny, je vyslednd zména Ap zaporna, jinymi slovy cetnost daného
genotypu klesa v dasledku nizsi fitness (protoze w = 1 - 3).

2. Velikost 4p je ptimo umérnd selekénimu koeficientu a soucasné soucinu pg. To znamena, ze ména je
nejétsi pri p=g=0,5. V dusledku toho se bude pokles cetnosti nevyhodné alely postupné zpomalovat.

3. Populace se prestane vyvijet (4p=0), jakmile p=0. V tomto okamziku dosihne stabilni rovnovihy.

4. Velikost 4p je nepiimo umérna pramérné fitness populace. S 7w jak Cetnost nevyhodné alely klesd k nule a
stdle vice jedincii v populaci ma zdatnéjsi genotyp, evoluce se Zpomaluge.

Mortalita nemusi nutné zaviset na zdatnosti jedince. Kazdych pét let dochazi na jihoamerickém pobfezi
k masovému kladen{ vajec samicemi karety zelené (Iepidochelys olivacea). Tato vejce jsou vitanym zdrojem
potravy nosala cerveného (Nasua nasua), ktery je v pisku svym citlivym ¢ichem dokaze najit a potom
vyhrabat. V tomto pfipadé to, ktera sniska bude zmafena, nezalezi na relativn{ fitness samice, kterd ji
nakladla, ani na fitness jest¢ nenarozenych mladat (podobné je tomu napf. u planktonnich organismu
konzumovanych plejtvakem). Tyto tzv. neselektivni smrti se 1isi od selektivnich smrti tim, ze nepfispivaji
k rozdilam v reprodukéni zdatnosti mezi genotypy. Po vylthnuti se mladé Zelvy cestou do mofe stavaji
doslova v masach kofisti dravci, fregatek a krabt. I v tomto pfipadé sice velkou roli hraje nahoda, pfesto
ale jestlize se jednotlivé Zelvicky byt nepatrné lisi rychlosti pohybu na sousi i v mofi, v dlouhodobé
perspektivé se to projevi v postupné evoluci efektivnéjsiho pohybu nebo i v rychlosti, kterou dospélé Zelvy
dokazi zahrabat sntsku (uz béhem kladenti jsou totiz sntisky napadany kondory).

Z ptedchoziho textu vyplyvd, Ze rychlost, kterou se méni alelové cetnosti vlivem pfirodniho vybéru
zavis{ na velikosti selekénfho koeficientu: ¢im je absolutni hodnota s vyssi, tim rychleji cetnost selektované
alely klesa (je-li s>0), nebo roste (je-li <0, obr. 5.1).
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Dalsimi faktory, ovliviiujicimi miru zmény cetnosti alel a tedy rychlost evoluce, je stupefi dominance,
h, a pocateéni éetnost alely, po. Oznaéime-li fitness genotyptt A4, A4z a ArA, jako wii, wiz a wa, a



jestlize plati w11 = 1, w12 = 1-hs a w2 = 1-5, potom pokud je selekéni koeficient kladny a stupent dominance
nezaporny, bude selekce zvyhodnovat alelu A4;. Nejdilezitéj$imi typy dominance jsou v tomto pifpadeé:
uplna dominance alely A1 ()=0), kdy w11 = 1, w2 = L awn = 1-5

aditivita neboli semidominance ()=1/2), kdy se ucinky jednotlivych alel na fitness scitaji. Znamena to,
ze fitness heterozygott je intermediarni mezi fitness obou homozygott. Plad tedy w1 = 1, w2 = 1-5/2 a
W = 1—&;

recesivita alely A1 (/=1), kde wi1 = 1, w2 = l-sa w = 1-s.

Rust cetnosti alely .4; v uvedenych tfech pfipadech je ukazan na obr. 5.2. Z tohoto grafu je zfejmé, zZe
jestlize je pocatecni ¢etnost vihodné recesivni alely nizka, jeji rast je pomaly, protoze tato alela se zprvu
jen vyjimecné nachazi v homozygotnim stavu. Naopak v zavére¢né fazi je tento proces velmi rychly,
protoze nevyhodnd dominantni alela je rychle z populace eliminovana. U dominantnf alely je naopak rtst
jeji Cetnosti zpocatku velmi rychly, avSak postupné se vyrazné zpomaluje vzhledem k tomu, ze eliminace
stale vzacnejsi recesivni alely je velmi pomala. Z prabéhu vsech tif kiivek na obr. 5.2 je rovnéz evidentni,
ze rust Cetnosti alely A1 je nejstrméjsi pii cetnostech v rozmezi piiblizné 0,3 az 0,7.
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Vliv pocatecni Cetnosti selektované alely, po, na rychlost jejiho ristu je znazornén na obr. 5.3. Kiivky
v obou grafech byly simulovany na zakladé stejnych hodnot fitness, avsak lisily se v pocatecni cetnosti
vyhodné alely 4.
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Obr. 5.3 Rust Cetnosti vyhodné alely (A1) pfi pocatecni Cetnosti pp = 0,01 (a) a po = 0,10 (b). Fitness
jednotlivych genotypl A1A1, A1A2, A2A je v pFipadé dominance 1, 1 a 0,8; v pfipadé recesivity 1, 0,8 a
0,8; v aditivnim pfipadé jsou odhady fitness 1, 0,9 a 0,8.



Komponenty fitness

Dosud jsme uvazovali zjednoduseny pfipad, kdy celkova reprodukéni zdatnost organismu byla urcena
pouze dvéma komponentami, poctem potomkd (tj. pramérnou fekunditou) a jejich kvalitou (4.
pravdépodobnosti jejich pfeziti do reprodukéniho véku). Prestoze tyto parametry pati{ k zakladnim
soucastem fitness organismu, ve skutecnosti byva cela situace komplikovanéjsi: organismy se mohou
rozmnozovat pohlavné nebo opakované nékolikrat za zivot, v ptipade piekryvajicich se generaci muze
fitness zaviset nejen na poctu vyprodukovanych potomkd, ale i na véku, ve kterém samice poprvé
vstupuje do reprodukce, na kvalité péce o potomstvo apod. Casto proto byva nesnadné fitness presné
definovat. Problematické muze byt napiifklad oddélenf fitness rodice od fitness jeho potomkd u druhi
s rodicovskou péci (napf. u savcd): preziti mlad’at je zavislé Castecné na jejich zivotaschopnosti, coz je
soucasti jejich vlastni zdatnosti, a ¢dstecné na kvalité¢ rodi¢ovské péce, coz je atributem fitness rodicu.
Navic dany genotyp miize byt vyhodnéjsi z hlediska nékterych komponent a soucasné méné vyhodny
z hlediska jinych. Na fitness organismu musime proto pohlizet jako na soubmny index, podle kterého
selekce vybira soucasné pro vsechny jeho hlavni slozky. Vyskedek prisobeni prirodniho vibéru je tak urcen celkovon
reprodukéni zdatnosti. Piiklad hierarchického uspoifadani riznych komponent fitness savel samice (napf.
mysi domaci) ukazuje nasledujici schéma (obr. 5.4):
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Obr. 5.4 Nékteré komponenty fitness u mysi domaci. Proménlivost kazdého z téchto znakd je spojena, do
vétsi ¢i menSi miry, s variabilitou fitness.

Na tomto obrazku je fitness samice rozdélena na dvé hlavni komponenty, plodnost (méfenou jako celkovy
pocet potomkt) a kvalitu potomstva (kterou muzeme méfit napf. jako hmotnost mlad’at pfi odstavu).
Proménlivost téchto parametrit vysvétluje vSechny rozdily v celkové fitness a naopak ji mizeme dale
rozdélit na dal$i soucasti, z nichz nékteré jsou uvedeny ve tfetim sloupci. Ty jsou dale ovliviiovany
parametry ve ctvrtém sloupci atd. Kromé téchto parametrt existuji 1 znaky, jejichz vliv na fitness je
nepfimy, ale které jsou korelovany s nékterou z jejich komponent (napf. télesna velikost).

Protoze u pohlavné se rozmnozujicich druht jednotlivé genotypy nevytvafeji kopie sebe sama, nybrz
prenasi haploidni gamety, budou jejich Cetnosti zaviset na cetnostech alel ve spojujicich se gametach. Tyto
cetnosti mohou byt ovliviiovany bud’ na urovni celého organismu (zygoticka selekce), nebo na urovni
haploidnich gamet (gameticka selekce). Tyto komponenty jsou uvedeny v tabulce 5.1 a schematicky
znazornény na obr. 5.5.

Prestoze fitness je jednim z ustfednich pojmu evoluéni biologie, jeho piimé méfen{ je velmi obtizné,
zejména chceme-li ho méfit u jednotlivet. Jednodussi je meéfit hlavni komponenty fitness samostatné.
S nékterymi metodami se seznamime v nasledujicim textu.

5.1.2 Metody studia prirodniho vybéru a fithess

Jestlize studujeme jakykoli znak (morfologickou strukturu, cetnost alely, model chovan{ apod.), mizeme se
ptat, zda byl urcujicim faktorem jeho vzniku piirodni vybér nebo jiny evolu¢ni mechanismus. Pfestoze je
tato otizka jednoducha, ziskat na ni pravdivou odpovéd mize casto byt pomérné slozité. Jak bude
ukazano v kapitole 7, vétSina evolucnich genetika se priklani k nazoru, ze pfi zkoumani mozného



pusobeni piirodniho vybéru bychom méli vychazet z nulové hypotézy piedpokladajici, ze ziskana data lze
vysvetlit ndhodnymi procesy, pfedevsim driftem (kap. 6). Pokud se nam vliv selekce podati prokazat, méli
bychom ur¢it relativni fitness jednotlivych genotypt v jednom nebo vice typech prostiedi a dile pficinny
vztah mezi danym znakem a fitness, tj. ukazat, které komponenty fitness se mezi jednotlivymi fenotypy
lisi. Abychom mohli posoudit evolu¢ni dusledky rozdila ve fitness mezi fenotypy, musime znat vztah mezi
fenotypem a genotypem. Konecné schopnost kvantifikace rozdild ve fitness nam umozni odhadnout
selekéni koeficienty, které potom muzeme pouzit pfi modelovan{ dynamiky evoluce.
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Obr. 5.5 Schéma pusobeni pfirodniho vybéru v priibéhu reprodukéniho cyklu pohlavné se rozmnozujiciho
organismu. Po vzniku zygoty se genotypy mohou lisit (1) v pfezivani do dosazeni pohlavni dospélosti; (2)
v reprodukéni uspésnosti; (3) ve fekundité (v poctu vyprodukovanych gamet, zejména vaji¢ek); (4) selekce
mUzZe pUsobit na drovni haploidnich gamet; a kone¢né (5) spojeni urcitych kombinaci genotyp( v gametach
muZze byt vice kompatibilni nez ostatni.

Tabulka 5.1 Nékteré hlavni komponenty selekce u pohlavné se rozmnozujicich organismu.

L Zygotickd selekce

1. Zivotaschopnost (viabilita). Pravdépodobnost pteziti genotypu do obdobi pohlavni dospélosti a po
celou dobu reprodukce. Délka nebo pravdépodobnost pfezivani po ukonéeni reprodukce obvykle
fitness neovliviuyje.

2. Rogmnogovaci dispésnost. Pocet pareni dosazenych jedincem. Tato komponenta je dtlezitd pfedevsim u
samcy, u kterych muze vyrazné ovlivnit celkovy pocet potomstva. U samic mohou byt véechna
vajicka oplodnéna jedinym samcem. Proménlivost v rozmnozovaci dspésnosti je zakladem
pohlavnfho vybeéru.

3. Fekundita. Primérny pocet gamet na jedince, obvykle v§ak méfena jako pocet zive narozenych
potomku. Vysledny pocet potomstva mutze byt zavisly bud’ jen na genotypu matky, nebo na
genotypech obou rodi¢t (pokud mezi nimi existuje urcita reprodukén{ inkompatibilita).

II. Gametickd selekce

4. Segregacni vyhoda. Tuto vyhodu ma alela, ktera se u heterozygota dostava do vice nez poloviny gamet
(tzv. posunuti segregacniho poméru neboli meioticky tah, kap. x.x)

5. Zivotaschopnost gamet.

6. Fertilizacni dispésnost. Dand alela mtize ovliviiovat schopnost gamety oplodnit vajicko, napt. pokud
existuji rozdily v rychlosti prorustani pylové lacky ¢nélkou.




vevs

Korelace mezi populacemi

Geograficka proménlivost mezi populacemi patfi k nejcastéjsim zdrojuom dikazt o pusobeni selekce.
Jestlize zjistime, zZe rozloZzeni genetické ¢i fenotypové proménlivosti v ramci druhu je nendhodné, mizeme
opravnéne predpokladat, ze tato nendhodnost je vysledkem pfirodniho vybéru. Jednim z nejznaméjsich
piikladu je gradient cetnosti dvou alel genu pro alkoholdehydrogenazu (ADH) u Drosophila melanogaster.
Obé¢ alely, ,,tychlou (Adh") a ,,pomalou (Adh) i heterozygotni genotyp lze velmi snadno identifikovat
proteinovou elektroforézou (kap. 3.2.1). Rozsahly vyzkum lokusu ADH v Australii, Severni Americe,
Evropé¢ a Asii ukazal, ze ¢etnost alely Adh" smérem k vy$sim zemépisnym sitkdm vzrasta, a to shodné na
vsech téchto kontinentech (obr. 5.6). Statistickou analyzou zjisténych dat bylo prokazano, ze tento
gradient je korelovan nejen s teplotou, jak se puvodné predpokladalo, ale také s uhrnem srazek a
v lokalnim méfitku — v horskych oblastech — s nadmotskou vyskou (kterd je opét korelovana s teplotou a
mnozstvim srazek). Shodny charakter geografickych gradientu cetnosti alel na sledovanych kontinentech
naznacuje, ze maji adaptivni vyznam, tj. ze lokus ADH je ovliviiovan pfirodnim vybérem, jehoz ptsobeni
je néjakym zpusobem spojeno s klimatickymi faktory. Jakym zptsobem je tento vliv uskutectiovan, se vsak
dosud nepodatilo zjistit.

Obr. 5.6 Gradienty ¢etnosti alely Adh™ genu pro alkoholdehydrogenazu u D. melanogaster v Australii (a),
Severni Americe (b), Evropé a na Blizkém vychodé (c) a v Japonsku (d). Na kazdém z kolaovych grafl je
tmavé znazornéna Getnost Adh’, ktera klesa se zemeépisnou Sitkou, tj. smérem Kk jihu na severni polokouli a
smérem k severu na jizni polokouli. V horskych oblastech se Cetnost alely méni v zavislosti na nadmorské
vysce.

Souhlasné gradienty utvarené selekci nemusi byt omezeny jen na konspecifické populace (tj. populace
téhoz druhu). Podobna korelace genovych cetnosti jako u ADH octomilky byla zjiSténa u dvou druht
cveckt rodu Gryllus, G. pennsylvanivus a G. veletis, v pasu vychodni ¢asti Spojenych stati od Severni Karoliny
po Connecticut. V tomto pifpadé sice nejpocetnéjsi alely nevytvaii zadny zjevny gradientovy prechod jako
u D. melanogaster, ale v ramci jednotlivych lokalit jsou jejich cetnosti u obou druh@i téméf totozné.



(Podobné jako v pfedchozim pifpadé vsak muzeme z téchto dat pouze vyvozovat vliv piirodniho vybéru,
nikoli identifikovat konkrétni selektivni faktor, odpovédny za pozorovanou korelaci.)

Pfestoze studie tohoto typu zfejmé poskytly vice dikazi o pusobeni pfirodniho vybéru nez ostatni
metody, nékdy mohou byt jejich vysledky zavadéjici. V nékterych pfipadech je naptiklad dany fenotyp
vyvolan pifimo vnéjsim prostfedim bez zmény genetického materialu. Tyka se to predevsim kvantitativnich
znaku jako je velikost, délka télnich vybézka, apod. V téchto piipadech muze byt pfimy vliv prostiedi
»odfiltrovan® napfiklad chovem ¢i péstovanim v kontrolovanych laboratornich podminkach.

Odchylky od oc¢ekavanych genotypovych ¢etnosti

Jak bylo ukazano v kapitole 3.2.1, odchylky od Hardyho-Weinbergovy rovnovahy ukazuji na pasobeni
jednoho ¢i vice evolu¢nich mechanismut v populaci. To se samoziejmé tyka i selekce. Je vSak nutno si
piipomenout, ze testy shody pozorovanych genotypovych cetnosti s pfedpoklady Hardyho-Weinbergova
zakona jsou obecné pomérné malo citlivé. Navic ptsobeni selekce na jedince v populaci nemusi vyvolat
mefitelné odchylky od Hardyho-Weinbergovy rovnovahy, nebo tyto odchylky zpusobily jiné evolu¢ni
faktory, rozdéleni populace mohlo zptsobit Wahlundiv efekt apod. Pasobeni pfirodntho vybéru proti
rekombinantnim (viz obr. 3.14) ¢i hybridnim genotypiim muze naznacovat i silna vazbova nerovnovaha
(kap. 3.3.2).

V kapitole 4.1.4 bylo ukizano, ze tok gent mezi lokalnimi populacemi ma tendenci homogenizovat
jejich alelové cetnosti. Proto jestlize pozorujeme vyrazné rozdily mezi sousednimi populacemi, muzeme se
pravem domnivat, ze pfirodni vybér podporuje v kazdé z nich jinou alelu ¢i jiny genotyp. Napiiklad
ptestoze jsou octomilky D. melanogaster typické vysokou mirou disperze, byla ¢etnost alely .Adh" v populaci
z okoli jednoho afrického pivovaru odhadnuta pfiblizné na 0,90 zatimco na pouhy kilometr vzdalené
lokalité klesla na 0,03.

Zmény znaku v éase

Pramyslovy melanismus u pidalky drsnokfidlece bfezového (Biston betularia) patii k nejcastéji citovanym
piikladim ptsobeni pfirodniho vybéru a evoluce vibec. Pied pramyslovou revoluci se ve Velké Britanii
vyskytovala témeéf vyhradné svetlda forma (#pica). Tmava, melanickd forma (carbonaria) byla poprvé
zaznamenana v roce 1848 pobliz Manchesteru. Do poloviny 20. stoleti cetnost melanické formy ve
znecisténych oblastech pfesahla 90%, zatimco v relativné ¢istych oblastech zistala svétlda forma pocetna
(obr. 5.7). Tato zména byla vysvétlena H. B. D. Kettlewellem vétsi napadnosti svétlé formy na tmavé kife
stromu ve znecisténych oblastech (diky absenci lisejnikd, zptsobené oxidem sifi¢itym, a ztmaveni kury
imisemi pevnych castic) a tmavé formy na svétlé, lisejnikem porostlé kife stromu rostoucich mimo
pramyslové oblasti a tim vys$si frekvenci predace ze strany hmyzozravych ptaka.

Birmingham Obr. 5.7 Cetnost vyskytu melanické formy
carbonaria drsnokfidlece bfezového (Biston
betularia) ve Velké Britanii (tmavé vysece).
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Rychly rist cetnosti melanické formy i jeho souvislost s rastem pramyslové vyroby ve Velké Britanii
ukazuje na pusobeni pffrodniho vybéru. Navic v souvislosti s redukci objemu pramyslovych imisi ve
druhé poloviné 20. stoleti doslo podle pfedpokladu ke snizeni pocetnosti melanické formy pidalky:
napfiklad v okoli Liverpoolu poklesla jeji cetnost mezi lety 1960 a 1975 z 95% na 82%.

Experimentalni dikazy preZivani rozdilnych genotypu

Svoji hypotézu vyssi miry pfezivani tmavé formy drsnokiidlece bfezového na znecisténych stromech
testoval Kettlewell experimentalné zpétnym odchytem vypusténych jedinca (kap. 4.1.4). Nejprve vypustil
stejné mnozstvi svétlych a melanickych jedinct do dvou odlisnych oblasti, neznecisténé (les Deanend
Wood v Dorsetu) a znecisténé (Birmingham) a poté zaznamenal pomér znovu odchycenych jedincti obou
forem. Vysledek splnil o¢ekavani: vice svétlych jedinct bylo zpétné odchyceno v dorsetském lese, naopak
v okoli Birminghamu byl pomeér vychylen ve prospéch melanické formy (tabulka 5.2).

Tabulka 5.2 Cetnosti svétlych a melanickych jedinct drsnokfidlece bfezového, zpétné odchycenych na dvou
lokalitach ve Velké Britanii, okoli Birminghamu (znecisténa oblast) a Deanend Wood v Dorsetu (neznecisténa
oblast). Oc¢ekavany pocet je pocet jedincu, ktefi by byli zpétné odchyceni za pfedpokladu, Zze by obé formy
prezivaly stejné (= podil vypusténych jedincd x pocet zpétné odchycenych jedincll). Zpétny odchyt byl
proveden v Birminghamu po jednom tydnu, kdezto v Dorsetu po tfech tydnech.

Birmingham (zneci$téna oblast) Svétla forma (#ypica) Tmava forma (carbonaria)

Pocet zpétné odchycenych:

pozorovany 18 140
ocekavany 36 122
Relativni mira pfezivani 0,5 1,15
Relativni fitness 0,5/1,15 = 0,43 1,15/1,15=1
Deanend Wood (neznecisténa oblast) Svétla forma (#ypica) Tmava forma (carbonaria)

Pocet zpétné odchycenych:

pozorovany 67 32
ocekavany 53 46
Relativni mira pfezivani 1,26 0,69
Relativni fitness 1,26/1,26 = 1 0,69/1,26 = 0,55

V nasledujicim experimentu Kettlewell potvrdil sviij nazor, ze rizna mira pfezivani drsnokfidlect je
zpusobena rozdilnym predac¢nim tlakem tak, Zze pfipevnil vzdy svétlého a melanického jedince vedle sebe
na tmavou kiru bez lisejnikt a svétlou kiru s lisejniky a potom zaznamenaval ¢etnost ataku hmyzozravych
ptakd. Podle predpokladu byl vétsi podil utokd smérovan na napadnéjsiho jedince z kazdé dvojice.

Prestoze jsou vysledky Kettlewellovjch pokust velmi ilustrativni, byla vznesena fada opravnénych
namitek a nékteré z pozdéjsich vyzkumt ukazuji, Ze diferencovana predace neni jedinym selektivaim
faktorem, ovliviiujicim alelové cetnosti u drsnokiidlece bfezového (blize viz ramecek 5.2).

Vznik rezistence vuci pesticidim a jinym jedam

Ve snaze znicit populace komart rodu Anopheles, ptenasejicich pavodce malarie (Plasmodium), bylo v 50. a
00. letech rozpraseno v oblastech jejich nejvétsiho vyskytu velké mnozstvi neurotoxického pesticidu,
znamého pod zkratkou DDT. Tento postup vedl k az pétisetnasobnému snizeni vyskytu této vazné
choroby (napf. v Indii) a zachranil tak stovky miliont lidskych Zivott. Avsak pocatkem 70. let se prudce
zvysila ¢etnost komart rezistentnich vidi pesticidu, takze v roce 1972 bylo zaznamenano na 200 miliont



pifipadt malarie za rok a v soucasnosti tento pocet vzrostl na 300 miliont. Ro¢né tak na tuto chorobu
zahyne kolem 3,5 milionu lid{ ro¢né.

Duvod pro zvyseny vyskyt komart rezistentnich vici DDT je jednoduchy. V populaci se rezistentni
genotyp vyskytoval v nizké Cetnosti (poprvé byl zaznamenan v Indii uz v roce 1959). Aplikace uc¢inného
pesticidu predstavovala velmi silny selektivni faktor, zvyhodnujici odolné jedince, a proto byla jen otazka
casu, kdy se tento genotyp rozsiii po celém arealu druhu (obr. 5.8).

Jinym piikladem je vznik rezistence potkant vaci warfarinu. Warfarin je krevni antikoagulant, inhibujici
enzym odpovédny za regeneraci vitaminu K, ktery je nezbytnym kofaktorem v procesu krevnifho srazeni.

Ramecek 5.2 Priimyslovy melanismus u drsnokridlece brezového (Biston betularia)

Jako pramyslovy melanismus se oznacuje vyvoj tmavych (melanickych) forem nocnich motyld, vyvo-
lany znecisténim ovzdusi oxidem sificitfm a pevnymi imisemi v prab¢hu pramyslové revoluce. Vyskyt
melanismu byl zaznamenan ve Velké Britanii, Némecku, Spojenych statech, vychodni Evropé a dalsich
oblastech s rozvinutym tézkym pramyslem. Z 800 druht velkych nocnich motylad ve Spojeném
kralovstvi se pramyslovy melanismus objevil pfiblizné u 100 druht. Pro tyto druhy je typické, ze den
pfeckavaji v nehybném stavu pfitisknuti k podkladu (¢asto kufe stromi), pficemz vyuzivaji svého
ochranného zbarveni.

Prestoze je pramyslovy melanismus u drsnokfidlece biezového (Biston betularia) zminovan snad ve
vsech textech evoluc¢ni biologie v souvislosti s pusobenim selekce zprostiedkované rozdilnou mirou
mezi hodnotou selekéniho koeficientu pro melanickou formu v okoli Birminghamu, odhadnutou na
zakladé zmén v alelovych cetnostech (s=0,33) a ze zpétného odchytu (s=0,57). I kdybychom druhou
hodnotu zaokrouhlili doli na 0,5, znamenalo by to, Ze ke zméné Cetnosti alely C (carbonaria) z 10-> na
0,8 by doslo behem 27 generaci (pfi uplné dominanci) nebo 37 generaci (pii semidominanci), na rozdil
od skutecné doby pfiblizné 50 generaci.

Vysveétlit tento nesoulad je mozno napifklad malym poctem jedinct podrobenych zpétnému
odchytu nebo tim, Ze pocatecni cetnost alely C byla nizsi nez odhadnutjch 10-°. Kromé toho mohlo
dojit k migraci svétlych jedinct do znecisténych oblasti a naopak (samecci drsnokiidlece mohou
migrovat za samickami na dlouhé vzdalenosti; v pruméru dochazi k pafeni ve vzdalenosti 2,5km od
mista narozeni). Soucasné studie ovsem pfinesly nékolik zasadnich poznatki. Pfedevsim bylo zjisténo,
ze polymorfismus ve zbarveni B. betularia je podminén tfemi melanickymi alelami, nikoli jedinou.
Kromé toho ve znecisténych oblastech vzrostla cetnost melanickych jedinct i u druht, které nejsou
ohrozeny predaci ze strany hmyzozravych ptaka (néktef{ brouci, holubi, koc¢ky). Ani u samotného
drsnokfidlece neni korelace mezi vyskytem melanickych jedinct a rozsahem znecisténi v nékterych
oblastech pfili§ vysoka. Piikladem muze byt témei 80% cetnost tmavé formy v jihovychodni ¢dst
Britanie (East Anglia), kde jsou imise na relativné nizké urovni. Naopak v siln¢ znecisténych oblastech
cetnost melanickych jedinct nikdy nepiesahla 95%.

Slaba korelace mezi stupném znecisténi a vyskytem barevnych forem B. betularia ovsem mize mit
pficinu v chybné provadénych experimentech (nehledé na to, Ze vyskyt lisejnikd nebyl nikdy presné
kvantifikovan). Stejné jako Kettlewell i jeho nasledovnici hodnotili napadnost formy carbonaria tak, ze
jednotlivé mury umistili pfimo na kmen stromu, porostly listkovitymi lisejniky (napt. Parmelia, Physcia).
Ukazalo se vsak, ze drsnokiidlec pfes den odpociva ukryt v korunné stromu pod horizontalnimi
vétvemi, porostlymi strupovitymi druhy lisejnikt (napf. rod Lecanora). Na rozdil od ¢lovéka jak motyli,
tak ptaci maji schopnost vaimat UV zafeni, které je odrazeno ¢i pohlcovano riznymi druhy lisejnikd
odlisné od lidské vizualni zkuSenosti. Zatimco ve viditelném spektru je forma carbonaria na svétlém
listkovitém lisejniku napadnd a naopak typicka forma je napadna na tmavé kiafe, v UV svétle byl lisejnik
stejné tmavy jako carbonaria, kdezto #ypica byla napadna diky odrazeni UV zafeni. Naproti tomu kdyz
byla typicka forma umisténa na strupovity lisejnik, byla ve viditelném i UV spektru méné napadna nez
carboniaria. Skutecnost, ze pii pfedchozich experimentech byli motyli umist’ovani na nespraivné misto
bez ohledu na to, Ze jak zbarveni jejich kfidel, tak povrch kary porostlé riznymi typy lisejnikt je v UV
svetle odlisny od naseho vnimani ve viditelném spektru, vedla ke zpochybfiovani role epifytickych
lisejnikt pii vzniku kryptického zbarveni drsnokfidlece.




Ramecek 5.2 pokracovani

Skutecne, nekteré experimentalni dikazy naznacuji, ze rozdily ve fitness obou barevnych forem
nemusi souviset sptadi predaci. Zivotaschopnost svétle zbarvenjch homozygoti byla totiz
v kontrolovanych laboratornich podminkach (4. bez predace) o 30% nizsi nez u tmavych homozygotu.
Pfi¢ina tohoto rozdilu vSak neni zndma. Ovsem u slunécka dvoute¢ného (Adalia bipunctata) bylo
naptiklad prokazano, ze v zakoufenych oblastech dokaze melanicka forma absorbovat sluneéni zafeni
lépe a je zde proto zvyhodnéna oproti fenotypu svétlému (kromé toho mohou mit tmavi jedinci
vyhodu pfi ziskavani partnera). Matematické simulace zahrnujici rzné potencialni faktory ukazaly, ze
jako jedina pficina vysvétlujici evoluci industrialntho melanismu drsnokfidlece bfezového ve Velké
Britanii si nejlépe vedla konkrétné nespecifikovana ,,vnitini selektivn{ vyhoda melanické formy (tj.
nezalozena na predaci). Celkove nejuspeésnéjsi vSak byl model kombinujici vSechny uvazované
parametry. Je ziejmé, ze jde o komplexni evolucni jev, podminény nejen predaci nékterych druht
pévcet, ale také migraci a blize neur¢enym ,,vrozenym* selektivnim zvyhodnénim, spojenym s tmavym
zbarvenim.
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Jedinec zasazeny warfarinem proto vétSinou i pfi nepatrném poranéni vykrvaci. Tento jed byl poprvé
pouzit béhem 2. svétové valky a v letech nasledujicich v nékterych zapadoevropskych méstech ke snizeni
stava potkana (Ra#tus norvegicus) a dalsich druht hlodavca. Pocateéni skvelé vysledky vsak brzy vystiidalo
zklamani, které zpusobil vznik rezistence vici warfarinu v populacich vystavenych pusobeni tohoto
rodenticidu (prvni pfipady rezistence byly zaznamenany v roce 1958).

Rezistence je zptisobena mutantni alelou, kédujici enzym méné citlivy vici pasobeni warfarinu. Ten je
vsak soucasné méné vykonny pii regeneraci vitaminu K, takZe je nutny vy$si pfisun tohoto vitaminu. (Pro
uplnost dodejme, ze mutantni alela je z hlediska rezistence k rodenticidu dominantni, avsak z hlediska
potfeby vitaminu Kje recesivni, coz nim mimo jiné nazorné ilustruje skutecnost, ze dominance a
recesivita nenf navzdy danou vlastnosti alel, ale vztahuje se k vyslednym fenotyptim.)

Na zakladé vyzkumi provadénych ve Velké Britanii byla relativni fitness homozygotniho genotypu pro
puvodni, nerezistentni alelu (55), heterozygoti (SR) a homozygott pro rezistentni alelu (RR) v normalni
situaci 1,00, 0,77 a 0,46. Naopak v pfitomnosti warfarinu byly pifislusné hodnoty 0,68, 1,00 a 0,37 (nizsi
fitness genotypu RR je dusledkem kompromisu mezi rezistenci a zvysenou potfebou vitaminu K).
Z uvedenych hodnot vyplyvd, ze pii vystaveni populace pusobeni warfarinu se fitness rezistentnich
jedinct v porovnani s nerezistentnimi zvysi, coz vede k prudkému ristu jejich cetnosti (obr. 5.9). Naopak
jestlize se aplikace rodenticidu prerusi, cetnost rezistentni alely postupné klesa témet k nule diky tomu, Ze
rezistentni zvifata jsou silné znevyhodnéna nutnosti zvyseného pifjmu vitaminu K. Konflikt mezi témito
dvéma selekénimi tlaky je zfejmeé pticinou, pro¢ Cetnost rezistentnich jedinct zfidka presahuje 0,5.
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5.1.3 Zakladni typy pusobeni prirodniho vybéru

Zpusob, jakym pfirodni vybér pusobi na fenotypy, se muze lisit v zavislosti na vnéjsich podminkach. Mezi
zakladni typy vybéru patii usmérfiujici, stabilizujici a disruptivni selekce. Piestoze se tyto kategorie
vztahuji na znaky s diskrétnf proménlivosti stejné jako na znaky s proménlivosti kontinualni, lustrativnéjsi
bude charakterizovat si je na znacich kvantitativnich, kontinualné proménlivych, jako je napf. vyska.

Usmérnujici selekce

Jestlize naptiklad velci jedinci z néjakého divodu zanechaji v prameéru vice potomstva nez jedinci mali a
pfedpokladame, Ze vyska postavy je dédi¢na, hovofime o usmérnujici selekci. Tento typ pfirodniho vybéru
podporuje jeden z fenotypovych extrému (v tomto pifpadé vetsi vysku) a soucasné potlacuje druhy extrém
(mensi vysku). Vysledkem je zvyseni pomérného zastoupeni jedincti s vyhodnéjsim extrémnim fenotypem
a posun celé populace ve smeéru tohoto extrému (obr. 5.10 vlevo).

Piasobeni usmérnujici selekce miizeme ocekavat v prostiedi, které se postupné meéni, pficemz tato
zména probiha urcitym konzistentnim zpusobem (napf. postupné ochlazovani pravdépodobné vyvola
zvétSeni velikosti a hustsi srst, predacn{ tlak muze zptsobit zesilen{ lastur mékkyst nebo prodlouzeni
koncetin a vy$si rychlost stepnich bylozravch, preference ze strany samic muze zase vést k vyvoji
napadngjsich sekundarnich pohlavnich znakt u samcu). ,,Konzistentni zménou mame na mysli zménu
vnéjsich podminek ktera probiha v jednom sméru z hlediska omecného vysledkn; tyto podminky se ovSem
mohou v krdtkodobéisim hotizontu ménit zcela nadhodné, nebo dokonce docasné pusobit i v opa¢ném
sméru (pifkladem mohou byt teplotni fluktuace béhem glacialt), ovSem z dlonhodobé perspektivy je tato
zmeéna jednosmérna.

Na drovni jednotlivych alel se ¢asto setkime s pifpadem, kdy selekce podporuje prevladajici homo-
zygotni genotyp (napf. AiAi). Jakdkoli nové vznikla alela je potom z populace eliminovana. Tento typ
ptirodniho vybéru se oznacuje jako purifikujici selekce.

Stabilizujici selekce

Prestoze je usmérnujici selekce z hlediska evoluce organismt velmi dilezitd, v piirodé se castéji setkame se
selekci stabilizujici. Pfirodni vybér tohoto typu podporuje intermediarni fenotypy (obr. 5.10 uprostied) —
jestlize opét pouzijeme piiklad s vyskou postavy, tedy jedince o pramérném vzristu. Proto stabilizujici
selekce pusobi proti zmeéné fenotypu a z hlediska sledovaného znaku udrzuje populaci konstantni
(,,stabilizuje® ji) v case. Z hlediska kvantitativnich znakt dochazi ke snizeni promeénlivosti (vyjadfené
rozptylem kfivky normalnfho rozlozeni), zatimco populacni pramér se neméni. Stabilizujici selekci lze
ocekavat v prostiedi, které se po urcitou dostateéné dlouhou dobu neméni.

Nazornou ilustraci stabilizujictho vybéru je rozlozeni porodni hmotnosti v lidské populaci. Na obrazku
5.11 vidime vysledek vyzkumu provadéného na prelomu 40. a 50. let 20. stoleti na vzorku obyvatel
Londyna (podobné vysledky byly ziskany na vzorcich z New Yorku, Itilie ¢i Japonska). Z grafu je patrné,
ze nejniz$i novorozenecka umrtnost existovala mezi jedinci s intermediarni porodni hmotnosti. Mizeme si
také povsimnout, ze kifivka nenf symetricka: minimalni umrtnosti nedosahuji novorozenci s pramérnou



porodni hmotnosti (tedy za pfedpokladu normalniho rozlozen{ uprostfed mezi minimalni a maximalni
hodnotou), ale o néco t€z8l. Je ovSem nutno dodat, ze v soucasné dobé se podobné udaje omezuji
pfedevsim na méné rozvinuté oblasti. Naopak v bohatsich ¢astech svéta doslo béhem posledniho
pulstoleti k postupnému uvolnéni tlaku stabilizujici selekce v dusledku zvysujici se urovné lékaiské péce,
manifestované na jedné strané stale niz$imi porodnimi hmotnostmi pfed¢asné narozenych deéti, které se
dafi udrzet pfi zivoté, na strané druhé rostoucim poctem cisafskych fezti u matek s pfili§ velkym plodem
(vyssi umrtnost v této kategorii déti byla zpusobena pfedevsim defekty zpisobenymi novorozenci nebo
matce béhem porodu). V 90. letech tato porodni hmotnost ,,stabilizujici selekce, formujici lidskou
populaci po miliony let, ve vyspélych zemich téméf vymizela. V souvislosti s rostouci urovni zdravotni
péce a z toho plynouci ,,relaxaci” piirodniho vybéru se naskyta otazka, zda timto zpusobem nedochazi
k postupnému zhorsovani genetické kvality lidské populace ve vyspéljch zemich. Podobné otazky nejsou
zdaleka nové a je s nimi spojena cela fada etickych problémi (blize viz Ramecek 5.3).

Usmérnujici Stabilizujici Disruptivni
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Obr. 5.10 (a) zakladni typy pUsobeni selekce na kontinualné proménlivy (kvantitativni) znak (obrazky vlevo) a
na znak diskrétné promeénlivy (kvalitativni), reprezentovany jednim lokusem se dvéma alelami (obrazky
vpravo). V obou pfipadech je fenotyp aditivni (heterozygoti jsou ve vztahu k obéma homozygotim
intermediarni, gen neni ovlivhovan interakci s geny jinymi). Na vertikalni ose jsou vyneseny Cetnosti

a
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V pfipadé kvantitativnich znaku je pismenem x a vertikalni Use¢kou oznacen primér znaku pfed pUusobenim
selekce. Vlevo: usmérnujici selekce podporuje jedince s extrémnim fenotypem (v tomto pfipadé s vysSi
hodnotou znaku), takze dochazi k posunu fenotypd ve sméru plsobeni selekce. Uprostfed: stabilizujici
selekce plsobi proti obéma extrémlm, takze primér zlistava zachovan, ale celkova fenotypova variance se
muZe snizit. Vpravo: disruptivni selekce naopak podporuje oba extrémy a potlacuje jedince z primérnym
fenotypem (v pfipadé kvalitativniho znaku heterozygotnim genotypem); jestlize selekce plsobi symetricky,
nedochazi ke zméné primeéru znaku, vétsinou je vSak disruptivni selekce asymetricka jako na tomto obrazku.
Na obrazku (b) je graficky znazornéno rozlozeni fitness a smér zmény znaku pro jednotlivé typy selekce.

Disruptivni selekce

Tietim zakladnim typem pffrodniho vybéru je disruptivni neboli diverzifikujici selekce, ktera podporuje
oba extrémy na ukor intermediarnich fenotypt (obr. 5.10 vpravo). Napifklad u nékterych rostlin existuji
geny pro vlastni sterilitu, které zpusobuji inkompatibilitu vlastniho gametofytu (gametophytic self-
incompatibility genes) a tim zabrafuji inbreedingu. V typickém piipadé lacka pylového zrna nesouctho
urcitou alelu () nenf schopna oplodnit rostlinu nesouci tutéz alelu (5.5)). Protoze rostlina s genotypem S5,
muze produkovat pouze pyl S;a §j, tento pyl nenf schopen oplodnit vlastn{ rostlinu ani jiné rostliny 5.5
Rostliny s homozygotnim genotypem se navic nemohou vyskytovat, protoze jejich vznik je podminén
pravé oplozenim rostliny S.i5; pylem S.. V kazdé populaci se proto musi vyskytovat minimalné tfi razné



alely (napf. pyl $1 mize oplodnit rostlinu 5253, 52 mize oplodnit $155 atd.), pficemz vétsina rostlinnych
druht s inkompatibilitou vlastniho gametofytu jich obsahuje velké mnozstvi.
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Disruptivni  selekce obvykle ptsobi v heterogennim prostfedi, avsak muzeme se sni setkat i
v prostiedi, které je homogenni. Tento pfipad je typicky napifklad pro pohlavni dimorfismus, ale i v ramci
jednoho pohlavi muze dojit k morfologickému, fyziologickému nebo jinému rozriznéni, je-li ekologicka
nika daného druhu (viz kap. x) dostate¢né Siroka.

Heterogennosti prostfedi mame na mysli jak proménlivost prostorovou, tak ¢asovou. Ve druhém
piipadé se mohou selekéni tlaky nahodne, nebo cyklicky ménit, pokud jsou tyto zmeény dostatecné rychlé
(v ptipad¢ diskrétniho znaku rychlejsi nez doba fixace alely). Napiiklad v riznych obdobich popula¢niho
cyklu cyklicky se pfemnozujicich populaci hrabosi mohou byt selekci podporovany odlisné genotypy,
urcujici reprodukéni strategii samic — v obdobi populacniho ristu jsou zvyhodnovany samice s ranou
reprodukci, kdezto pii pfemnozeni jsou ve vyhodé samice, které reprodukei odkladaji na pfisti sezonu.

Z uvedeného vyplyva, ze disruptivni selekce pomaha udrzovat genetickou a fenotypovou promeénlivost
v populacich. Jinym pifkladem muze byt tolerance rostlin k tézkym kovim v ¢asti populace, rostouci
v blizkosti dolt na zinek, méd’ atd. Vysoké koncentrace téchto prvka jsou normalné pro rostliny toxické,
avsak u nékterych druhti trav a jinych rostlin se béhem nékolika desitek let objevila schopnost rist 1 na
vysoce promofenych pudach. Tato tolerance je vétsinou zalozena na nekolika genech a rostliny s touto
schopnosti, pokud jsou pfeneseny na normalni pudu, maji ve srovnani s netolerantnimi genotypy nizsi
fitness, zatimco v okoli dolu je tomu naopak. Na urovni celé populace tedy piirodni vybér podporuje dvé
ruzné formy, zatimco intermediarni jedinci jsou omezeni pouze na zky pas prechodu mezi obéma typy
pud. Teoreticky muze disruptivni selekce vést az ke vzniku dvou odlisnych druhi.

Jestlize se néjaky druh dostane do nového prostiedi, poskytujictho skalu riznych ekologickych nik,
dochazi obvykle k rychlé adaptivni radiaci (kap. x.x), manifestované vétsinou napadnym morfologickym
rozraznénim a vznikem fady novych druht. V dlouhodobém meéfitku jsou adaptivni radiace jednim
z nejcharakteristictéjsich ryst biologické evoluce. Typickym pifkladem je evoluce Darwinovych pénkav na
Galapazskych ostrovech nebo radiace cichlid v africkych jezerech.

5.1.4 Vztah selekce a mutace

Jak bylo ukazano v kapitole 3.2, genom kazdého jedince obsahuje velké mnozstvi recesivnich skodlivych
mutaci. Jestlize je jejich cetnost nizka, vyskytuji se vétsinou v heterozygotnim stavu a proto je ucinnost
ptirodniho vybéru pomérne slaba a jejich eliminace tedy velmi pomala (viz kap. 5.1.1). Pfesto bychom
ocekavali, ze difve nebo pozdéji v populaci dojde k fixaci vyhodné alely a k extinkci vSech skodlivych ¢i
letalnich alel. Pficinou tohoto rozporu muze byt imigrace z jinych populaci (kap. 5.1.5) nebo neustaly
,pfitok* novych $kodlivych alel rekurentni (opakujici se) mutaci. Cetnost skodlivé alely proto nutné spéje
k rovnovdge megi rychlosti, s jakon se tato alela objevuje v populaci v diisledfen rekurentnich mutaci nebo toku gend, a
rychlosti eliminace této alely piisobenim prirodnibo vybérn. 1 kdyz se mize zdat, ze opakovany vznik stejné mutace



je malo pravdépodobny, musime si uvédomit, ze v mnoha pfipadech je mozno mutaci detekovat pouze na
zaklade jejiho fenotypového projevu, ktery je casto stejny i pro odlisné sekvence DNA (napf. u
fenylketonurie).

Uvazujme nejjednodussi ptipad jednoho lokusu a dvou alel, prospésné (Ai) o Cetnosti p, a Skodlivé
(A2) o cetnosti g = 1 - p. Rovnovazna cetnost alely .42 v haploidni populaci je ddna vztahem

(5.5)

<)
1l
w =

(stiiska nad g oznacuje rovnovaznou Cetnost). Stejny vztah plati i v pfipadé uplné dominantni alely (b =
1) v diploidni populaci.

Jestlize se mira dominance odchyluje od 1, mizeme uvazovat v zasadé dva ptipady:

*  Jestlize je skodlivda mutace Gplné recesivni (4 = 0), plati

~_ (K
g=,% (5.6)
s
* Pii caste¢né dominanci (4 > 0) lze rovnovaznou Cetnost skodlivé alely aproximovat vztahem
~_ K
= 5.7
1= ©.7)

Ackoli se jednotlivé vztahy vzajemné mirné lisi, jednoznacné z nich vyplyva zavér, ze cetnost skodlivé alely
je pfimo tmérna poméru frekvence rekurentnich mutaci a miry jejich nevyhodnosti (vyjadfené selek¢nim
koeficientem). Dochazi tak k ustaveni rovnovahy mezi mutaci na strané jedné a selekci, ktera tuto mutaci
eliminuje, na stran¢ druhé.

Jednou z vaznych genetickych poruch, které se vyskytuji u clovéka, je Huntingtonova choroba. Tato
deédicna porucha je manifestovana rozsahlou degeneraci netrvosvalového systému u osob vétsinou starsich
35 let. Pfestoze mutace, ktera Huntingtonovu chorobu zptisobuje, je dominantni, vzhledem k jeji pozdéjsi
manifestaci je jeji ucinek na fitness dominantni pouze ¢astecné. Reprodukéni zdatnost heterozygoth Hp
proto neni nulova — jeji hodnota byla odhadnuta na 0,81 (fitness normalnftho homozygota wy; = 1) a tedy
hs = 0,19. Vzhledem k tomu, zZe se mutantnf homozygoti téméf nevyskytuji, je rovnovazna cetnost alely H
dana reprodukeni zdatnosti heterozygotd. Vyzkum vyskytu Huntingtonovy choroby u novorozencu ve
stat¢ Michigan v USA ukézal, Ze cetnost mutantn{ alely byla pfiblizné ¢ = 5.10°. Ze vztahu (5.7) potom
muzeme za predpokladu, ze populace byla v rovnovaze, vypocist frekvenci mutaci 4 = 5.10> X 0,19 =
9,5.10.

Z uvedeného pifkladu a ze vztahu (5.7) vidime, Ze stupent dominance skodlivé alely hraje z hlediska jeji
rovnovazné cetnosti dulezitou roli. Divodem je skutecnost, ze skodlivé alely se v pfirodé v drtivé vétsiné
piipadt vyskytuji v heterozygotnim stavu, takze sebemensi snizeni fitness heterozygotd pii nenulovych
hodnotach 4 se velmi silné projevi v poklesu rovnovazné cetnosti skodlivé alely. Tuto zavislost si mizeme
ilustrovat na grafu (obr. 5.12), ktery znazorfiuje rovnovaznou cetnost ¢ jako funkci podilu frekvence
mutace a mity jejtho selektivatho znevyhodnéni (U/s) a stupné dominance nové alely (5). Na obrazku si
muzeme povsimnout prudkého zvySeni Cetnosti (pfi dané hodnoté H/s) jak se hodnota / blizi aplné
recesivité (b = 0). Naopak i nepatrné zvyseni dominance znamend rychly pokles rovnovazné cetnosti. Pro
uplnost dodejme, Ze hodnoty ¢ v typickych pfipadech nepiesahuji 0,01. To znamena, Ze jestlize zjisténé
cetnosti skodlivych alel dosahuji hodnot nad 0,01, neni mozno jejich vyskyt vysvétlit pouze na zaklade
rovnovahy mutace a selekce.

Jak bylo zminéno na zacatku této kapitoly, pfi absenci rekurentnich mutaci a toku gent by pfirodni
vybér v kone¢ném dusledku odstranil z populace vSechny skodlivé mutace, takze ¢ = 0 a pramérna fitness
populace by byla rovna 1. Nasledkem rekurentnich mutaci se » sniz{ o hodnotu M, protoze pramérna
hodnota fitness populace v rovnovaze je w = 1-¢2s = 1-(/s)s = 1- H a redukce fitness je proto rovna 1 —
(1-{) = W Snizeni pramérné reprodukéni zdatnosti v disledku mutace se nazyva mutaéni zatéZ. Jestlize
je mutace ¢aste¢né dominantni, mutacni zatéz je rovna pfiblizné 2l. Z uvedeného plyne, ze bez obledu na to,



gda je rekurentni mutace (dstecné dominantni nebo recesivni, jeji iiiinek na populaci v podobé snizeni primérmé fitness je
nezavisly na tom, do jaké miry je tato mutace skodlivd. Tento jev se nazyva Haldanetv — Mullertiv princip.
Rikd ndm, e $kodlivy tcinek zvysené frekvence mutaci je ty% bez ohledu na to, zda jsou vznikajici mutace
jen mirné, nebo naopak silné skodlivé. Pfestoze se tento zavér mize zdat prekvapivy, jde jen o logicky

vevs

Obr. 5.12 RozloZeni rovnovazné
Cetnosti Skodlivé alely v populaci
v zavislosti na poméru frekvence
rekurentni mutace a selekce proti
této mutaci (U/s) a na stupni domi-
nance mutantni alely (h). Pfi dané
hodnoté p/s dochazi s poklesem
dominance alely k rychlému ruastu
jeji rovnovazné Cetnosti q. Pokud je
alela nevyhodna, nejvyssi Cetnosti
pfi rovnovaze mutace a selekce
dosahne jestlize je recesivni (h=0).

5.1.5 Vztah selekce a migrace

Prostiedi, které uréity druh ¢i populace obyva, nebyva vzdy homogenni, naopak, heterogennost — at’ uz
prostorova ¢i ¢asova — je v naprosté vétsiné normou a to i v ptipadech, kde bychom to necekali (vodni
nadrze, rozsahlé lesni porosty ¢i stepi apod.). Rozdilné selekéni tlaky v jednotlivych lokalnich populacich
maji za nasledek vznik rozdild v genovych cetnostech mezi nimi, popiipadé fixaci odlisnych alel v kazdé
z nich. Jestlize mezi jednotlivymi subpopulacemi existuje tok genti, dochazi ke stalé introdukci alel do
prostredi, ve kterém jsou nevyhodné. Jde o situaci analogickou rovnovaze mezi selekci a mutaci: v tomto
piipadé muze alela v subpopulaci dosahnout rovnovazné cetnosti, uréené mirou toku genu na strané jedné
a silou selekce proti introdukované skodlivé alele na strané druhé.

Stejné jako v piipadé rekurentn{ mutace budeme uvazovat modelovou situaci jednoho lokusu o dvou
alelach. Pro jednoduchost si pfedstavme dvé lokalni populace, lisici se ¢etnosti selektivné méné vyhodné
alely 4. Piisun nevyhodné alely do lokaln{ populace (v niZ je jeji cetnost p) a jeji eliminace pifrodnim
vybérem pak muze mit teoreticky tfi mozné vysledky. V prvnim piipadé, jestlize je migrace relativné
silnéjsi nez selekce, introdukovana alela .4 nakonec v cilové lokalni populaci dosdhne cetnosti p, (4.
cetnosti alely .4 ve zdrojové subpopulaci imigrant() a soucasné zanikne genetické rozriiznéni mezi obéma
lokalnimi populacemi. Migrace ptsobi jako faktor homogenizujici genetické slozeni lokalnich populaci,
podobné¢ jako jsme vidéli v kapitole 4.1.4, kdy jsme vliv piirodniho vybéru zanedbali. Ve druhém piipade,
jestlize je pfiliv alely .4 slabsi nez selekce proti ni, bude jeji Cetnost klesat az k nule. Konecné tfeti
moznosti je ustaveni rovnovahy mezi migraci a selekci, tedy splnéni podminky, Ze tempo pfisunu alely .4
migtaci je rovno tempu eliminace .4 pusobenim selekce:

(pm—p)ym=p.s (5.8)

a tedy p = pm (59)

s—m

V obou posledné jmenovanych pfipadech migrace nepostacuje k jejich genetické unifikaci a mezi démy
budou existovat rozdily v alelovych cetnostech v zavislosti na lokalnich podminkach. V poslednim piipadé
navic vznika v ramci jedné subpopulace stabilni polymorfismus navdory tomu, Ze alela 4 je v daném misté
nevyhodna. Spolu s rovnovdhou refurentni mutace a selekce proto patii i tato rovnoviha k mechanisminm, které ndrinji
geneticky polymorfismus v prirodnich populacich.



Nyni uvazujme sérii lokalnich populaci, sefazenych podél urcitého gradientu vnéjstho prostiedi. Tento
gradient vyvolava nahly pfechod selekénich rezimu z oblasti, kde pfirodni vybér preferuje jednu alelu, do
oblasti, kde je preferovana alela alternativni. Pokud je fitness homozygoti na obou stranach gradientu pro
lokalné vyhodnéjsi alelu vzdy nejvyssi, pfi absenci toku gend tato zména selekcnich tlakd vyvola nahly
,»skok® od jedné cetnosti (p=1) ke druhé (p=0) a to i navzdory tomu, Ze gradient prostfedi je pozvolny.

Jestlize vsak mezi démy existuje geneticka vyména, vznikne podél gradientu prostfedi charakteristicky
gradient genovych Eetnosti, ktery se nazjva klina (cline; obr. 5. 13). Sitka kliny zavisi na selekci pisobici
proti imigrantnf alele (¢im silnéjsi selekce, tim pifkiejsi geneticky pfechod, tj. uzsi klina) a na disperzi
jednotlivet (¢im veétsi disperze, tim pozvolnéjsi piechod, tj. $irsi klina). Pifkladem klindlniho pfechodu
dvou alel, ktery je vyvolan lokalnimi rozdily vnéjsitho prostiedi, je gradient cetnosti alely .4dh" genu pro
alkoholdehydrogenazu u D. melanogaster (viz obt. 5.6).
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Obr. 5.13 Interakce mezi selekci a tokem gend. Homozygoti jsou selektovani k odliSnym lokalnim podminkam,
takze migruji-li do populace vystavené jinému selekénimu tlaku, jsou selekci eliminovani. Je-li fitness
heterozygotu vzdy intermediarni mezi obéma homozygoty (a), bude pfechod Eetnosti lokalné adaptované alely
A nahly (,schodovy“) navzdory tomu, Ze gradient vnéjSiho prostfedi je pozvolny (obrazek nahofe vpravo).
Naopak existuje-li mezi sousednimi démy tok genl (m) vznika charakteristicky esovity pfechod neboli klina.
Obrazky (b) znazorfiuji situaci, kdy je fithess heterozygotl vzdy vysSi nez fithess kteréhokoli homozygota.
Sitka klin zavisi na sile selekce proti imigrantni alele a na mife migrace mezi démy.

5.2 POLYMORFISMUS A PRIRODNIi VYBER

5.2.1 Polymorfismus udrzovany selekci

ji popisuji, je polymotfismus. Proto stoji studium polymorfismu v samotném centru zajmu populac¢nich
genetikd, at” uz teoreticky, ¢i experimentalné zaméfenych. Jak jsme vidéli v kapitolach 3.2 a 3.3.1, otizka,
do jaké miry jsou populace rostlin a zivocicht v pfirodé geneticky promeénlivé, zistavala dlouhou dobu



nezodpovézena. Podle tradi¢cniho genetického schématu (klasického modelu) existuje na kazdém lokusu
tzv. ,,divoka® alela, ktera je fixovana, nebo téméf fixovana a proménlivost se omezuje jen na nckolik
recentné vzniklych a proto pomérné vzacnych skodlivych mutaci, které jsou rychle eliminovany
purifikujici selekci. Naproti tomu tzv. rovnovazny model pfedpokladal, ze geneticka variabilita je v piirodé
prakticky vsudypifitomna a kazdy jedinec v populaci je geneticky jedine¢ny (tato nazorova dichotomie do
jisté miry souvisela s rozporem mezi tzv. typologickym zptsobem mysleni mendelovskych genetikt, ktefi
se na populace a druhy divali jako na Cisté linie, a myslenim populaéné zaméfenych genetika a zejména
terénnich biologt). Predpoklad vysokého stupné polymorfismu v pfirodnich populacich, udrzovaného
piirodnim vybérem vsak s sebou piinasel problém, jakym zplsobem toho muze selekce dosiahnout.
S piibyvajicimi dikazy o velkém rozsahu genetické proménlivosti pfedevsim od druhé poloviny 60. let 20.
stoleti (kap. 3.3.1) tento problém nabyval na duleZitosti.

S nékterymi moznostmi, jak lze v populaci udrzovat dvé ¢i vice alel, jsme se setkali v pfedchozich dvou
kapitolach. Kromé rovnovahy mezi introdukei nevyhodné alely do populace v disledku rekurentni mutace
nebo migrace a selekci, kterd tuto alelu z populace odstrafiuje, muzeme uvazovat jest¢ polymorfismus
selektivné neutralnich alel a selekei, ktera polymorfismus v populaci pfimo udrzuje. Od 40. let vsak diky
genetickym vyzkumim E. B. Forda, T. Dobzhanského a dalsich pfibyvaly dukazy o tom, Ze selekce
pusobici ve volné Zijicich populacich je vétsinou pfilis silna na to, aby bylo mozno polymorfismus vysvétlit
nahodnym kolisanim cetnosti neutralnich alel nebo rekurentni mutaci. Postupné bylo navrzeno nékolik
modelt selekce udrzujici polymorfismus v populaci. V nasledujicim textu se zminime jen o nékterjch
z nich, konkrétné o selektivnim zvyhodnéni heterozygotu, antagonistické, cyklické a proménlivé selekei a
negativni frekvencné zavislé selekei.

Selektivni vyhoda heterozygotii (superdominance)

Situaci, kdy ma heterozygot vyssi fitness nez oba homozygoti, takze plati wi2>mwi1 a wi2>mw2, oznacujeme
jako superdominanci (overdominance) neboli heterdzi. V tomto piipadé se budou v populaci nutné
udrzovat obé¢ alely, A1 i A, a protoze vzajemnym kffzenim heterozygotd nevznika pouze heterozygotni
potomstvo, ale 1 oba homozygotni genotypy, budou se tyto genotypy v populaci vyskytovat bez ohledu na
svou niz${ reprodukéni zdatnost. Relativni fitness jednotlivych genotypi si muazeme formalné vyjadfit
nasledovné:

genotyp ArAr ArAr, AxA
fitness 1—5 1 1—-+¢

Selekce plisobici proti alele A4; (protoze je soucasti genotypu A141) ovSem nemusi byt stejnd jako selekce
proti alele A» (soucast genotypu A>42) — pokud je jeden z homozygott vice znevyhodnény, bude druha
z alel v populaci prevladat. Teoreticky mtze pfi superdominanci platit, Ze cetnost alely p=0, nebo p=1,
tyto rovnovahy vsak jsou stabilni pouze v pfipad¢, ze v nasem modelu neuvazujeme moznost mutace.
Z evoluc¢niho hlediska je mnohem zajimavéjsi tieti moznost, stabilnf rovnovaha pfi vyskytu obou alel (obr.
5.14).

Pravdépodobnost, ze alela zanikne, aniz by se reprodukovala, je dana jeji ¢etnosti a silou selekce, ktera
pusobi proti ni, tedy v ptipadé alely .4; soucinem p.s, v ptipadé alely 4> soucnem g¢.z V piipadé rovnovahy
plati

ps =qt apodosazeniza g =1—p dostaneme ps=(1—-p)t

- t ~
Odtud po tupravach dostaneme vztah p =—— aanalogicky g = S (5.10)
s+t s+t

Pokud je selekce symetrickd (w11 = wa), plati s = #a tedy p =0,5. Pokud je fitness homozygota 414 niz§i
nez fitness >4, bude s>t a odtud p<0,5.

Nejznaméjsim piikladem selekce podporujici heterozygoty je srpkovita anémie. Tato genetickd porucha
je zplisobena substituci jedné aminokyseliny v genu pro fetézec 3 hemoglobinu. Mutantni hemoglobin ()
vytvaif pii nizsich koncentracich kysliku podlouhlé krystaly a proto nedokaze kyslik efektivné prenaset.
Cervené krvinky s hemoglobinem § maji typicky srpkovity tvar a rychleji se rozpadaji a proto jsou
z krevniho ob¢hu odstraniovany. Vysledkem je mirna (u heterozygoti AS), nebo vazna (u homozygott S.)



anémie a bolestivé stavy zpusobené hromadénim defektnich bunék v cévach, kloubech, sleziné a dalsich
organech. Bez rozsahlé 1ékatské péce jedinci S5 vétsinou umiraji pfed dosazenim reprodukéniho veku.
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Obr. 5.14 Selekce pfi superdominanci; (a) alelové ¢etnosti konverguji k rovhovaznému stavu bez ohledu na
svou pocatecni ¢etnost. Hodnoty relativni fitness jsou v tomto pfipadé w11=0,9, w12=1,0, w22=0,8; rovnovazna
Getnost je potom p=0,667. (b) primérna fitness jako funkce Cetnosti alely p pfi stejnych parametrech: maxi-
malni fithess je dosazeno v rovnovaze. DalSi rovnovahy jsou mozné i pfi p=0 a p=1, ty jsou v8ak nestabilni.

Vzhledem k letalnosti genotypu S5 a tudiz silnému selek¢nimu tlaku proti alele S by se dalo ocekavat,
ze tato porucha bude z lidské populace piirodnim vybérem eliminovana. Pfesto se zejména v tropickych
oblastech vyskytuje v pomérné vysoké cetnosti (pfiblizné 0,13). Divodem je rezistence mutantnf alely vici
malarii (obr. 5.15). Malarie (dffve znama také jako bahenni zimnice) je vazné onemocnéni, charakteristické
periodicky (po 1-4 dnech) se opakujicimi horecnatymi stavy doprovazenymi zimnici, které je zpaisobeno
krevnimi parazitickymi prvoky, zimnickami rodu Plasmodium. Nejvaznéjsi typ malarie zptsobuje zimnicka
tropicka (P. faleiparum), vyvolavajici kazdodenni tézké zachvaty a silnou anémii, které pii neléc¢eni konéi
smrti nasledkem srde¢niho selhani, nebo $oku. Zivotni cyklus téchto paraziti vyzaduje mezihostitele,
kterym jsou komati rodu Anopheles (napt. A. maculipennis).

Rezistence alely S je zpusobena rychlej$im rozpadem stpkovitych erytrocytd napadenych zimnickami
nez je tomu u krvinek normalnich (A4.A), takze prvoci nemaji dostatek ¢asu k dokonceni svého pomnozeni
bé¢hem faze erytrocytirni schizogonie a jsou z krevniho obéhu eliminovani. V oblastech nejvice
postizenych vyskytem malarie proto dochdzi k rovnovaze mezi dvéma protichadnymi selektivnimi faktory.
Vysledkem této rovnovahy je vyssi reprodukéni zdatnost heterozygotti v porovnani s obéma homozygoty:
odhady relativni fitness genotypt .44, AS a S5 byly pro oblasti Afriky s vysokym vyskytem malarie
stanoveny jako w44 = 0,89, was = 1,00 a wys = 0,20 (jedinci 4.4 netrpf anémii, ale nejsou rezistentn{ vuci
malarii, naopak genotyp S, pfestoze obsahuje dvé rezistentni alely, ma nizkou fitness v disledku vysoké
umrtnosti silné anemickych jedinct). Je-li populace v Hardyho-Weinbergové rovnovaze, bude teoreticka
cetnost alely A4 p = 0,89 a tedy cetnost alely S je ¢ = 0,11, ackoli mezi jednotlivymi lokalnimi populacemi
cetnosti velmi kolisaji.

Jestlize se v populaci vyskytuji vice nez dv¢ alely, mtze zalezet nejen na relativai selektivn{ vyhodnosti
kazdé z nich, ale také na pofadi, ve kterém vznikaly. Za ptiklad nim muze poslouzit prave ptipad supet-
dominance heterozygotti pro stpkovitou anémii. V populacich s vysokym vyskytem alely S se totiz v nizké
cetnosti vyskytuje 1 tfetf alela, C, kterd je rovnéz rezistentni vic¢i malarii, ale nezpusobuje anémii. Na rozdil
od alely § je vsak recesivni, takze pouze jedinci CC jsou rezistentni. Hodnoty relativai miry prezivani
jednotlivich genotypti, odhadnuté na zakladé studia vice nez 32 000 jedinct ze 72 populaci zapadni
Afriky, jsou uvedeny v nasledujici tabulce (mtZzeme si povsimnout, ze genotyp SC zpusobuje anémii, avsak
ne tak silnou jako genotyp S.).



genotyp AA AS SS AC SC cC
prezivani 0,9 1,0 0,2 0,9 0,7 1,3
zdravotn{ stav rezistentni  silné anemicky anemicky rezistentni

Z uvedené tabulky je patrny paradox: genotyp CC ma sice nejvyssi fitness, pfesto je Cetnost alely C nizka.
Duavodem je pofadi, ve kterém jednotlivé alely vznikaly. Alela A4 je nesporné puvodni — s nejvetsi
pravdépodobnosti se v populaci vyskytovala jeste¢ pfed ptichodem lidi do oblasti suzovanych malarii.
V populacich, kde malarie piedstavovala silny selektivni faktor, méli heterozygotni jedinci AS vyssi fitness
a mutantni alela S tak dosahla rovnovazné ¢etnosti — pfiblizne 1:8 v poméru k ptvodni alele 4. Praimérna
fitness populace byla » = 0,911. Pfedpokladejme nyni vznik tfeti alely C (at’ uz mutaci, nebo imigraci
z jiné populace). Protoze je vzacnd, nachazi se téméf vyhradné jako heterozygot AC (s pravdépodobnosti
8/9), nebo SC (s pravdépodobnosti 1/9). Praimérna fitness obou heterozygott je proto 0,878, tedy nizsi
ne pramérna fitness populace. Cetnost alely C v populaci tak klesa a varianta C tak nutné spéje k extinkci
bez ohledu na to, Ze je v malarické oblasti vyhodnéjsi nez alela §. Alela C tak za dané situace nema Sanci
dostat se do populace s polymorfismem 4/, dokud neni jeji pociteéni cetnost dostatecné vysoka (v
nasem pifpade by jeji pocatecni cetnost musela byt minimalné 0,073).

Navzdory tomu, ze selektivnf zvyhodnéni heterozygotu je klasickym (a historicky soucasné nejstarsim)
modelem selekce udrzujici polymorfismus, v praxi byla jeho existence prokazana pouze v nékolika malo
piipadech. Genotypy, které jsou heterozygotni na nékolika lokusech, se ¢asto ukazuji jako zdatnéjsi nez
genotypy s vyssi mirou homozygotnosti, u kterych se vyskytuje napiiklad inbredni deprese (kap. 4.2.1).
Tyto piipady, zdanlive ukazujici na heterdzi, jsou vsak vétsinou disledkem pusobeni jinych mechanismi,
napfiklad dominance. Celou situaci si mizeme ilustrovat na nasledujicim pfikladu.

oblast vyskytu
srpkovité anémie

:I oblast vyskytu

malarie

Obr. 5.15 Oblasti vyskytu malarie ve 20. letech minulého stoleti v Africe, jizni Eurasii a na Blizkém vychodé
pfed masivni aplikaci DDT na populace komara rodu Anopheles (svétle Sedé, Eerné ohrani¢ené oblasti);
tmavé Sedou jsou oznaceny oblasti zvySeného vyskytu srpkovité anémie. Rozsahly pfekryv obou oblasti byl
prvnim ukazatelem, naznacujicim kauzalni vztah mezi obéma selekénimi faktory.

Predpokladejme dva lokusy s dominantnimi prospésnymi alelami .4, B a recesivnimi méné prospésnymi
alelami 4, b, mezi kterymi existuje vazebna nerovnovaha. Diky vazbé¢ se budou chromozomy .44 a B vyskytovat
casteji nez kombinace AB a ab. Pokud oba lokusy ovliviuji celkovou zdatnost nezavisle na sob¢, bude fitness



daného dvoulokusového genotypu dana soucinem hodnot fitness na kazdém z lokust. Pfedpokladame-li, Ze
fitness vsech recesivnich homozygotd (tj. aa, bb) je 1-s5 a fitness vSech heterozygoti (Aa, Bb) a dominantnich
homozygott (AA, BB) je tovna 1, budou v populaci pfevladat tfi genotypy: Ab/Ab s fitness 1-s5, Ab/aB s fitness
1 a koneéné aB/abB s fitness 1-s. Jestlize ovsem studujeme (napf. pomoci elektroforézy) pouze jeden z lokusti
(napf. A, a), bude se nam heterozygotni genotyp jevit jako zdatnéjsi nez oba homozygoti, ale pouze diky vazbé
s nedetekovanym lokusem B, /4. Tato zdanliva vyssi zdatnost heterozygott sledovaného lokusu se nazjva
asociativni superdominance.

Selekce v proménlivém prostredi

Jestlize je jedna populace vystavena vlivim prostiedi, které je promeénlivé bud v ¢ase, nebo prostoru,
muze selekce podporovat v jejim ramci rizné genotypy. Intuitivné se zavér, ze ¢asové nebo prostorové
proménliva selekce automaticky vede ke vzniku polymorfismu, zda byt logicky. Avsak v tomto pfipadé
nase intuice selhava — genetickd proménlivost bude v populaci vystavené proménlivému prostfedi
zachovana jen za urcitych, v nékterych ptipadech pomérné striktnich podminek. Jak jsme vidéli vyse,
pokud je tok genti mezi lokalnimi populacemi omezeny a v ramci kazdé z nich selekce podporuje odlisné
homozygoty, bude se v metapopulaci jako celku udrzovat geneticka variabilita. Jind situace ovsem nastava,
jestlize je prostfedi proménlivé v ramci jednoho dému. Pravdépodobnost, ze v tomto pifpadé vznikne
stabilni polymorfismus, bude zalezet na tom, zda jde o proménlivost v hrubém méfitkn (coarse-grained
variation), nebo jemmném méritkn (fine-grained variation) a zda je selekce #vrdd, nebo mékka. Je-li prostfedi
variabilni v hrubém méfitku, setkdva se jedinec s uréitym stavem prostfedi béhem svého Zivota pouze
jedenkrat, napfiklad rostlina rostouci na daném typu pudy, nebo parazit Zijici na jednom hostiteli. Naopak
v prostiedi proménlivém v jemném méfitku se jedinec béhem zivota setkava s vice stavy prostfedi (napf.
jestlize se prostiedi méni v mensim casovém intervalu nez je délka zivota jedince, nebo kdyz se pohybuje
z jednoho stanovisté na druhé).

Selekce je tvrda, jestlize pravdépodobnost, ze se jedinec dozije reprodukéntho véku, zavisi vihradné
na tom, do jaké miry je jeho genotyp adaptovany na prostiedi, ve kterém se vyskytuje. Naptiklad kdyz se
skupina semen urcitého rostlinného druhu dostane na pudu kontaminovanou tézkymi kovy, bude
pravdépodobnost pfeziti kazdého semene bud’ vysoka, nebo nizka podle toho, jestli je jeho genotyp vici
tézkym kovim rezistentni, nebo ne. Mnozstvi semen, které pfeziji do reprodukéniho véku potom bude
zaviset za podilu rezistentnich genotypt mezi kolonizujicimi semeny (obr. 5.16a).

Naopak o mékké selekci hovoiime tehdy, jestlize pravdépodobnost pfeziti jedince je ovliviovana
kompetici s ostatnimi jedinci v populaci (napf. o prostor nebo zdroje potravy). Selekce v tomto pifpadé
neurcuje pocet prezivsich jedincu, ale pouze jejich genotyp. Jinymi slovy kterykoli z genotypu sice muze
sam o sob¢ na daném biotopu piezivat, ale pokud se tyto genotypy budou vyskytovat spole¢né, bude jejich
cetnost v potomstvu zaviset na tom, ktery z nich poskytuje v lokalnim prostredi vyssi relativni fitness (obr.

5.16b).

Rozdily mezi promeénlivost! v jemném a hrubém méfitku a mezi tvrdou a mékkou selekef a jejich vliv na
udrzeni polymorfismu si mizeme piibliZit nasledujicim zpasobem:
A)  Casové fluktuace
Uvazujme genotyp 4 ktery se vyskytuje v prostfedi j. Prostfedi nabyva stavu 1 (napf. teplé podnebi) a 2 (chladné
podnebi) s frekvenci ¢ a ¢ = 1-a. Jestlize se dva stavy prostiedi méni v jemném méfitku, bude vysledna
fitness genotypu 7 uréena vazenym aritmetickym pramérem jeho reprodukénich zdatnosti v kazdém z obou
stava prostredi: w;, = ciwy + cwp. Polymorfismus bude stabilni pouze v pfipadé, Ze wyiskednd (pramérna) fitness
heterozygott bude nejvyssi.

Zdatnosti jednotlivych genotypt A4y, A1A4s, Az mohou naptiklad byt 1,00, 0,95 a 0,85 v teplém podnebi
a 0,87, 0,95 a 1,00 v chladném podnebi. Jestlize se oba typy klimatu pravidelné stiidaji (tedy ¢=¢=0,5), bude
pramérna fitness 0,935 pro AA4, 0,950 pro A1Az a 0,925 pro A>Az. Z uvedenych hodnot vyplyva, Zze vysledna
fitness heterozygotnich jedincu je nejvyssi, pfestoze v jednotlivych klimatickych podminkach je jejich zdatnost
intermediarni. Rikiame, Ze polymorfismus je udrzovan v disledku marginalni superdominance. Pokud by
ovsem jedno z obdobi vyrazné pfevladalo (napf. ¢ = 0,9), byla by pramérna fitness danych genotypt w11 =
0,987, w412 = 0,950 a 411 = 0,865 a v populaci by se postupné fixovala alela 4.

Uvazujme nyni zmény klimatu v hrubém méfitku, kdy je stanovisté obyvano po sobé jdoucimi diskrétnimi
v pfedchozim pfipadé. Na populaci bude pusobit usmérnujici selekce, podporujici genotyp A1A4; v teplém
podnebi a genotyp 424> v chladném podnebi. Za danych podminek je ovsem selektivni nevyhoda jedinca A4,
v chladném obdobi mensi nez znevyhodnéni 4> v teplém obdobi a proto bude cetnost alely 4, klesat.



Podobné jako v pfedeslém pifpadé bude polymorfismus udrzovany ¢asoveé proménlivou selekei stabilni pouze za
urcitych specifickych podminek.

B) Prostorova proménlivost

Pravdépodobnost, ze mozaika riznych lokalnich stanovist’ (,mikrohabitata®) nebo zdroji potravy, bude
udrzovat stabilni polymorfismus v populaci, je vyssi nez v prostfedi ménicim se v case. Takovy typ
polymorfismu se oznacuje jako tzv. polymorfismus v riznorodém prostiedi (multiple-niche polymorphism).
Predstavme si prostfedi slozené z mozaiky dvou typt stanovist’ (1, 2); pii prostorové promeénlivosti v hrubém
méfitku se jedinci z téchto stanovist’ nahodné kiizi a jejich potomci se vyskytuji v nékterém z nich nahodné, bez
ohledu na genotyp. Podil jedinct na stanovisti 1 si muzeme oznacit jako ¢ a podil na stanovisti 2 jako a.
Vysledek bude zaviset na tom, zda je selekce tvrdd, nebo mékka.

Pii tvrdé selekci bude celkova fitness jedince uréena vazenym aritmetickym pramérem zdatnosti na
jednotlivych stanovistich (w; = ciwy + emwp) a stejné jako v piipadé prostorové proménlivosti v jemném méfitku
vznikne stabilni polymorfismus pouze kdyz celkova fitness heterozygott bude vyssi nez fitness homozygotu, ¢ili
pii marginaln{ superdominanci. Naopak jestlize selekce je mekka, fitness genotypu na daném lokalnim stanovisti
bude zaviset na cetnostech ostatnich genotypt a proto bude jeho vysledna fitness dana harmonickym, nikoli
aritmetickym primérem zdatnost{ genotypu 7 na stanovisti 1 a 2: w =1/[c1(1/wi1) + c2(1/wi2)]. Polymorfismus
bude analogicky stabilni, jestlize heterozygotni genotyp bude mit vy$si harmonicky pramérnou fitness nez oba
homozygoti. Pokud napiiklad stanovist¢ 2 prevlada (napf. o = 0,3; & = 0,7), bude alela 4> spét k fixaci.
Z uvedeného piikladu vyplyva, ze u mékké selekce jsou podminky pro vznik stabilntho polymorfismu sirsi nez
pii selekei tvrdé.

(a) Tvrda selekce - (b) Mekka selekce -
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Obr. 5.16 Rozdil mezi tvrdou a mékkou selekci. VysSka sloupct ukazuje absolutni pocty jedincl pro kazdy
genotyp, nikoli jejich Eetnosti. Schéma znazorfiuje ndhodnou distribuci zygot, vzniklych ndhodnou kombinaci
gamet v genofondu, do jednotlivych lokalnich populaci (déma), obyvajicich rlizna stanovisté. Odlisné selekéni
rezimy v téchto prostfedich zpUsobuiji rozdily v relativni fitness mezi pritomnymi genotypy. Pfi tvrdé selekci (a)
mortalita ovliviiuje absolutni pocet prezivSich jedincu; velikost populace tak zavisi na mnozstvi rezistentnich
genotypu, které svym nositelim umoznuji dozit se reprodukéniho véku bez ohledu na pfitomnost ostatnich
genotypu. Pfi mékkeé selekci (b) je pocet prezivSich jedincl ovliviiovan jeho relativni zdatnosti v porovnani se
zdatnosti ostatnich genotypl v populaci; mortalita nékterych genotypl je kompenzovana vétsim prezivanim
ostatnich (zdatnéjsich) genotypl, takZze celkova velikost populace adultnich jedinct neni pfirodnim vybérem
dotlena.

Prestoze matematické vyjadfeni modela selekce v proménlivém prostiedi je pomérné slozité a nema
vyznam se jim zde podrobnéji zabyvat, ukazuje se (a jak ostatné také naznacily vyse zminéné pfiklady), ze
prostiedi proménivé v brubém méritku a mékkd selekce budon v populaci udrgovat polymorfismus s vy$si pravdépodobnosti
neg promenlivost v jemném meéfitkn a tvrda selece. Presto vsak plati, ze geneticka proménlivost bude udrzovana
pouze pfi pomérné uzce vymezenych kombinacich selekénich koeficientl, teprodukénich zdatnosti a
proporéniho zastoupeni ruznych typt lokdlnich podminek (obr. 5.17). V kazdém ptipadé bude pravde-



podobnost vzniku stabilnfho polymorfismu podstatné vyssi a rozpéti parametrt vétsi, jestlize jedinci maji
vetsi $anci dostat se do prostredi, pro které jsou lépe adaptovani (napt. pokud se semena uchyti v blizkosti
matefské rostliny). U zivocicha toho lze dosahnout aktivaim vybérem stanovisté (habitat selection) a to
dokonce i v ptipadé, ze tato preference neni doprovazena fyziologickou adaptaci na dany biotop.

3.0
25 Obr. 5.17 Podminky, pfi kterych bude stabilni
polymorfismus v populaci udrzovan prostfedim,
které je heterogenni bud v ¢ase (Casova pro-
2.0 ménlivost fitness), nebo prostoru (polymorfismus
v promeénlivém prostfedi). Relativni fithess A1A1,
X, A4A2 a A2A2 ma hodnoty 1, 1, x4 v prostfedi 1 a
1.5 1, 1, x2 v prostfedi 2. Kombinace hodnot x; a x»,
které se nachazeji v Sedé zbarvenych oblastech,
prostorovy budou udrZovat polymorfismus (napf. x1=2,5 a
1.0 horn{ limit x2=0,3). Z grafu je patrné, Ze kombinace hodnot
fitness, za kterych dochazi ke vzniku stabilniho
05k dasovy polymorfismu, jsou striktnéji vymezeny v pfipadé
' a prostorovy prostfedi proménlivém v ¢ase nez pfi variabilité
dolni limit Lo e prostorové.
. . . casovy hIOI’Ill llm}t
0 0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0
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Antagonisticka selekce

Polymorfismus alely S pro srpkovitou anémii v oblastech postizenych malarif naznacil dal§i mechanismus,
ktery potencialné mutze v populaci udrzovat genetickou proménlivost: protichtidné selekéni tlaky mohou
teoreticky v prostfedi, které je jinak ¢asové i prostorové homogenni, vyvolavat rozdily ve fitness mezi
riznymi cleny populace, nebo v riznych obdobich jejich Zivota. Tato antagonisticka selekce muze mit
naptiklad podobu selekce ptisobici rozdilné na obé pohlavi, nebo na rizna vyvojova stadia (selekce na
vekove strukturovanou populaci), nebo protichidnych selekénich vlivii na gametickou a zygotickou fazi.

Jestlize urcity gen ma odlisny ucinek na pohlavi, bude selekce podporovat u samci jiny genotyp (napf.
A1A1) nez u samic (napf. A24) a proto se v populaci budou udrzovat obé alely. Pohlavné diferencovana
selekce zptsobuje, Ze ruznou kombinaci parametrti fitness mize vzniknout vice nez jedna stabilni poly-
morfni rovnovaha: muZzeme si pfedstavit napifklad vznik stabilni rovnovéahy i pfi selekci znevyhodnujici
heterozygoty nebo selekci s netplnou dominanci, ptisobici odlisné u jednotlivych pohlavi.

Na rozdil od antagonistické selekce mezi pohlavimi nemusi selekce pusobici rozdilné na jednotliva
vyvojova stadia nevyhnutné v populaci udrzovat proménlivost. Jestlize je napfiklad mira pfezivani u
larvalniho a pupélniho stadia dana nasledujicimi hodnotami

genotyp A1A1 A1A2 Az/lz
larvalni s. 0,5 0,5 0,4
pupélni s. 06 06 09

bude celkova fitness genotypt A4 a A4z rovna 0,5 X 0,6 = 0,3 a genotypu 42412 0,4 X 0,9 = 0,36.
Pouze v pfipadé¢, ze heterozygot ma vyssi celkovou fitness nez oba homozygoti, muize vzniknout stabilni
polymorfismus.

Prikladem protichtidného pusobeni selekce na gametické fazi (resp. na genové urovni) a zygotické fazi
(na organismalni drovni) je posunuti segregacniho pomeéru u nékterych genetickych elementt (SD geny u
octomilky, # haplotyp u mysi domadci atd.), kter§ bude podrobné probran v kap. x.x.

Frekvencné zavisla selekce

Navzdory urcité intuitivni pravdépodobnosti existuje jen nékolik dokumentovanych pfikladi, kdy hetero-
genni prostfedi nebo antagonisticka selekce udrzujf stabilni genetickou variabilitu. I v ¢asove ¢i prostorove



proménlivém prostredi je pifrodni vibér vétsinou mnohem slozitéjsi a pasobi spise ve formé frekvencné
zavislé selekce.

Ve viech dosud uvazovanych pifpadech byla fitness kazdého genotypu konstantni, bez ohledu na to,
zda tyto genotypy byly vzacné, nebo rozéitené. Casto je oviem fitness genotypu zavisla na jeho éetnosti i
na Cetnostech genotyptu ostatnich. Pokud je reprodukéni zdatnost vyssi u alely ¢i genotypu, ktery je
v populaci méné cetny, jde o negativni (inverzni) frekvencné zavislou selekci. Pfikladi tohoto typu
selekce existuje cela fada. Sjednim z nich uz jsme se setkali v pfipadé selekce podporujici vznik alel
zpusobuyjicich inkompatibilitu vlastniho gametofytu (kap. 5.1.3). Zopakujme, ze pylové zrno s alelou S;
nemuze oplodnit rostlinu, kterd tuto alelu rovnéz obsahuje — napifklad S1 muiZe oplodnit rostlinu
s genotypem $2.53, ale ne S1.52 nebo S1535. Proto vznikne-li mutantni alela 4, muzZe se uchytit na kterékoli
rostling, zatimco pyl S1, 5> a 3 mize oplodnit pouze asi 1/3 rostlin. Cetnost alely Ss tak poroste ptiblizné
az do cetnosti 0,25, potom se jeji selektivni vyhoda vyrovna s ostatnimi alelami. Teoreticky proto muzeme
ocekavat existenci velkého mnozstvi téchto alel v populaci a tedy vznik stabilniho polymorfismu. S touto
situaci se u nekterych druhi rostlin skutecné setkavame.

P1i negativni frekvencné zavislé selekei fitness kazdého genotypu proporéné klesa s konstantou, kterou
si mizeme oznacit jako ¢. Zavislost fitness na cetnosti alely muze teoreticky mit jakoukoli podobu (viz
obr. 5.18 a 5.192). Hodnoty fitness genotypt 4141, A14> a A>A4> mohou napfiklad byt w1 = 1-¢2, w12 =
1-2¢pg a wr2 = 1-¢4? (5.192) Z uvedenych rovnic vidime, Ze s rastem Cetnosti alely .41 klesa w11 a naopak,
pficemz rovnovahy muze byt dosazeno pii p=0, p=0,5 a p=1. Dalsim zajimavym dtsledkem danych
vztahu fitness a alelovych cetnosti je, ze v rovnovaze platl wia < w1, w2, tj. heterozygotni genotyp je
v porovnani s obéma homozygoty selektivné nevyhodny, nicméne pti p=0,5 se ustavuje globalni stabilni
rovnovaha a pramérna fitness populace je v této rovnovaze maximalni (rovnovaha ovSem nemusi nutné
byt pfi p=1/2, teoreticky je moznd jakakoli hodnota mezi 0 a 1, viz obr. 5.18).

Obr. 5.18 Negativni frekvenéné zavisla
selekce. Hodnoty c; jsou ¢1=0,9 a ¢,=0,7.
Rovnovazného stavu je dosazeno pfi
p=0,4375 a odpovidajici hodnota fitness
je rovna 0,6063. Fitness heterozygotu se
se zmeénou alelovych Cetnosti neméni
(w12 je rovna wy1=wsp2 v rovnovaze).

wy,=1-c,q

>

=0.4375 1-¢,

Jinym prikladem puasobeni negativni frekvencéné zavislé selekce je vznik tzv. batesovskych mimikry,
kdy neskodny druh napodobuje vystrazné zbarveni druhu jedovatého nebo pro potencialniho predatora
jinak nebezpecného. Diky negativni zkuSenosti s nebezpecnou kofisti se predatofi (napf. hmyzozravi
ptaci) vyhybaji i kofisti, ktera pro né neznamena zadné riziko (ve skutecnosti jde spise o selekei zavislou na
poctu, nikoli na frekvenci, ale to v nasem piipadé nehraje viznamnou roli). Jestlize je ¢etnost neskodného
druhu nizk4, budou se mu ptaci vyhybat, protoze pravdépodobnost, ze se jiz v zivoté setkali s jedovatym
druhem je vys$§i nez pravdépodobnost setkani s neskodnou kofisti s podobnym vystraznym zbarvenim.
Naopak s rostouci cetnosti jedincd napodobujictho druhu roste i pravdépodobnost jejich stietu
s predatorem a tedy toho, Ze se ptaci pfestanou takto zbarvenému druhu vyhybat. Tento argument ovsem
ma $irs{ platnost: je-li pravdépodobnost predace dana pravdépodobnosti stfetu s kofisti, predacni tlak
bude samozfejme silnéjsi vici vice frekventovanému typu.

Zajimavy pifklad pusobeni negativni frekvencné zavislé selekce mutzeme vidét také u cichlid rodu
Perissodus, zijici v jezete Tanganjika. Tyto ryby (napt. P. microlepis) se zivi okusovanim $upin z boku jinych
ryb. K tomuto tcelu se u nich vyvinula asymetricka usta, ktera jsou vychylena bud’ vpravo, nebo vlevo.
Tato adaptace je geneticky jednoduse podminéna a proto se da pomérné snadno studovat (,,pravouistost™ a



»levoustost™ urcuje jediny gen se dvéma alelami, pficemz alela pro ,,pravoustost™ je dominantni).
Jedenactilety vyzkum téchto cichlid ukazal, Ze Cetnost vyskytu ,,pravouistych® a ,levoustych® ryb byla
v dlouhodobém priméru piiblizné stejna, avsak jejich zastoupeni oscilovalo s pétiletou periodou. Tyto
oscilace byly zplisobeny tim, ze kofist byla vzdy méné ostrazitd vaci rybam, utocicim ze strany pro né
méné obvyklé, a naopak se dokazala castéji a ucinnéji vyhnout utoku ze strany téch cichlid, se kterymi
pfichazela castéji do styku.

Negativni frekvencné zavisld selekce casto pusobi i v pifpadech tykajicich se pohlavi a pohlavniho
rozmnozovani. Napifklad samicky nékterych druht octomilek davaji pfednost sameckim se vzacnéjsim
genotypem. U D. psendoobscura existuje polymorfismus riznych typu chromozomovych inverzi, pficemz
samecci se vzacnéjsim typem inverze maji vyssi reprodukeni uspésnost nez samecci s frekventovanymi
inverzemi. Podobnym argumentem lze vysvétlit i existenci vyrovnaného pomeéru pohlavi 1:1 (viz kap. x.x).
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Obr. 5.19 Dvé formy frekvenéné zavislé selekce: (a) negativni (inverzni) frekvenéné zavisla selekce plsobi
tehdy, jestlize s ristem Cetnosti alely (f) klesa jeji fitness; hodnoty zdatnosti pro jednotlivé genotypy jsou wi1
=1- cp2, w2 =1 -2cpq a wyp =1 - cq; stabilni rovnovaha nastava pfi p=¢=0,5. Kfivky byly konstruovany pro
c=1. (b) pfi pozitivni frekvencné zavislé selekci s rostouci Cetnosti roste i fitness alely; fithess jsou v tomto
pfipadé w1 =1+ cpz, wizg=1+2cpqgawy =1+ cqz. KFivky byly konstruovany pro c=1 a odecteni 1 z kazdé
hodnoty fitness.

5.2.2 Alternativni rovhovahy

vvvvvv

pocateé¢ni podminky casto urcuji, po které trajektorii se evolu¢ni zmény budou ubirat a jaké alternativni
rovnovahy bude nakonec dosazeno. Evoluce casto zdvisi na predehozi evolucni historii populace. S timto principem
jsme se setkali jiz v pfipadé alely C genu pro [ fetézec lidského hemoglobinu. PfestoZe tato alela pfinasi
silnou selektivni vyhodu v podobé rezistence vic¢i malarii aniz by zptsobovala srpkovitou anémii, jeji
cetnost v populaci klesa v disledku vysokych cetnosti historicky puvodnéjsich alel §a A, které brani
zvyseni Cetnosti C.

Mezi dulezité faktory, které mohou dat vzniknout vice alternativnim rovnovaham, patfi pozitivni
frekvencné zavisla selekce a znevyhodnéni heterozygoti. Oba typy prirodnibo vybéru vedou k tomn, e alela,

kterd je na poldtku v populaci nejletnéjsi, bude nakonec fixovina.

Pozitivni frekvenéné zavisla selekce

Motyli rodu Heliconius jsou pro hmyzozravé ptaky nepozivatelni. V ramci kazdého druhu existuje nékolik
odlisné zbarvenych ras, obyvajicich vzdy urcité tzemi (druhy jsou tedy polytypické). Naopak rtizné druhy
téhoz rodu, které obyvaji dané uzemi, jsou navzajem podobné. Tento typ napodobovani se oznacuje jako
millerovské mimikry. Pfi ném dva nebo vice jedovatych nebo nepozivatelnych druht stejnym, nebo
velmi podobnym zbarvenim zesiluji negativni zkuSenost predatort a tim i jejich odpor klovu takto
zbarvené kofistl. Jednim z nejlépe prostudovanych piipadd millerovskych mimikry je systém druht



Heliconins erato a H. melpomene. Jednotlivé rasy H. erato se vzajemné li$i zastoupenim cervenych, zlutych a
bilych skvrn na modrocernych kiidlech. V ramci urcitého uzemi je kazda z nich monomorfni az na nékolik
kilometrt sirokou pfechodovou (hybridni) zénu mezi ni a rasou sousedni. Soucasné s ni se v téze oblasti
vyskytuje i morfologicky téméf nerozeznatelnd rasa H. melpomene (obr. 5. 20).

V jedné oblasti Peru byl proveden experiment, pii kterém byli po obou stranach hybridn{ zény mezi
dvéma rasami H. erato vypusténi oznaceni jedinci vzdy opacné rasy a jako kontrola motyli téZe rasy, avSak
z jiné populace. Pii opakovanych zpétnych odchytech byl uloven mensi pocet jedinct opacné rasy ve
srovnan{ s kontrolou. Tento rozdil byl pfipsan na vrub odlisné predace. Pramérna hodnota selekéniho
koeficientu proti ,,nepatficnému® zbarveni, odhadnuta na zakladé uvedeného experimentu, ¢inila 5 = 0,52.
Protoze vystrazné zbarveni je u téchto druhi kontrolovano tfemi lokusy, na jeden lokus pfipada pfiblizné
s = 0,17, coz pfedstavuje pomeérné silnou selekci.

(@ H. erato (b) H. melpomene

Convento

Convento

Obr. 5.20 Pomérné zastoupeni dvou barevnych ras Heliconius erato (a) na riznych lokalitach v ¢asti Peru a
témeér identickych forem H. melpomene (b) na téchze lokalitach. Oba druhy jsou nazornym pfikladem miille-
rovskych mimikry, kdy dva jedovaté nebo nejedlé druhy napodobuji jeden druhého a tim zesiluji negativni
zkusenost predatortl. V obou pfipadech vidime nahly pfechod jedné rasy v druhou. Na ¢tyfech jmenovanych
lokalitach bvl broveden experiment pobsanv v textu.

Znevyhodnéni heterozygoti

O znevyhodnéni heterozygott (heterozygote disadvantage, underdominance) hovofime tehdy, jestlize plati
wiz<wn1 a wi<ws, Cili fitness heterozygotl je nizsi nez fitness obou homozygota. V tomto pifpadé selekce
vede k ustaveni jedné ze dvou stabilnich rovnovah, pfedstavovanych monomorfismem bud’ pro genotyp
A1A1, nebo A2z O tom, ktera alela bude selekei fixovana, rozhoduji jejich pocatecni Cetnosti: ta, ktera
byla na pocatku frekventovanéjsi, se nakonec v populaci zafixuje. Pfedpokladejme nasledujici hodnoty
fitness genotypt Ard, Ard a AoAx wn=1+s, wi=1 a wp=1+s Jestlize je populace zpocatku
monomorfni pro genotyp 4141, nova alela (at’ uz mutantni, nebo imigrantni) bude vzacna a proto se bude
vyskytovat téméf vyhradné v heterozygotnim genotypu, jehoz fitness je nizsi nez zdatnost homozygotu.
Selekce tedy bude snizovat Cetnost alely 42 az na nulu. V opac¢ném piipadé bude eliminovana alela 4.
Existuji tak dvé alternativni rovnovahy p=1, 4=0 a p=0, g=1: pii p>0,5 bude fixovana alela .4, pfi 4>0,5
alela A V nasem pfipad¢ muze nastat jeste tfetl rovnovazny stav pii p=¢=0,5 (obr. 5.21). Tato ,,vnitini
rovnovaha je vSak nestabilni, protoze sebenepatrnéjsi odchylka kterymkoli smérem zptisobi, Ze populace
bude spét k nejblizsi stabilni rovnovaze.

Jestlize fitness obou homozygotd nebude stejna (w11 # w2), obé alternativni stabilni rovnovahy budou
stale nastavat pii p=1 nebo g=1, ,,vnitfni* nestabilni rovnovaha vsak nebude pfesn¢ pii p=¢=0,5, ale



v intervalu 0,5>p>1, nebo 0,5>¢>1. Napiiklad jak ukazuje kiivka pramérné fitness populace v zavislosti
na ménici se alelové éetnosti (p) na obr. 5.21, nestabilni rovnoviha vznika pii p=1/3; pfi této Cetnosti je
také prameérna fitness minimalni. Tvar kiivky nas pfivadi k problému, ktery svym vyznamem pfesahuje
tento jednoduchy pifpad. Predstavme si situaci, ve které je Cetnost alely .4 blizkd nule a pramérna fitness
w=0,9. Z hlediska populace by ovsem bylo 1épe, kdyby se cetnost p pohybovala blizko 1, kdy » [01,0. Ze
sméru Sipek je vSak patrné, Zze populace nemuze piekonat ,udoli* nizsi fitness, protoze p=0 predstavuje
lokalni stabilni rovnovahu — selekce nedovoluje populaci pfesunout se z méné zdatného rovnovazného
stavu k rovnovaze s vyssi fitness. Populace proto nemusi byt nutné piirodnim vybérem ,tazena* smérem k nejadaptiv-
néjsimn mognému genotypu. Tento zavér ma velky vyznam z hlediska vztahu selekce a driftu (kap. 6.x.x).
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Obr. 5.21 Selekce znevyhodriujici heterozygoty; (a) ¢etnost alely A4 se pohybuje bud k 1, nebo k 0 v zavislosti
na jeji poCatecni Cetnosti. V tomto pfipadé wq1 = 1,0, wiz2 = 0,8 a wap = 0,9. Treti mozny (,interni“) rovnovazny
stav nastava za danych hodnot fitness pfi p = 0,333, avSak je nestabilni, protoze sebemensi vychyleni jednim
¢i druhym smérem by vedlo k fixaci, nebo extinkci alely. (b) Hodnoty primeérné fitness v populaci jako funkce
p; jak je vidét z grafu, nestabilni rovnovaha vznika pfi minimaini fitness.

Adaptivni krajina

Predchozi priklady raznych typt pfirodniho vybéru nas pfivadi k dilezitému zavéru: jestlize jsou hodnoty
reprodukéni zdatnosti genotypii konstantni (tj. nezavislé na alelovych ¢i genotypovych cetnostech, na hustoté
populace apod.), bude selekce meénit letnosti alel tak, Ze primérnd fitness populace roste af k lokdlnimn maxinm. Na
obr. 5.22 je tato skutecnost ilustrovana na pifkladu usmernujici selekce, superdominance a znevyhodnéni
heterozygotd. Kfivky na téchto obrazcich si mizeme pfedstavit jako dvourozmérny primét zemského
povrchu, v tomto pifpadé urceného mnozinou vsech pramétd cetnosti alely A; (p) a pramérné fitness
hypotetickych populaci (w). Tento povrch nazval Sewall Wright adaptivni krajina. Na obr. 5.23 vidime

piiklad adaptivni krajiny v trojrozmérném provedeni, urcené cetnostmi alel dvou gent a primeérnou
fitness. Stejné jako v realné krajiné existuji i v adaptivni krajiné adaptivni vrcholy, udoli, sedla ¢i hiebeny.
Pasobenim piffrodniho vybéru se po této krajiné populace pohybuje vzdy po svahu vzhiru smérem
k nepbligsimn vreholu (lokalnimu maximu), nikoli k vreholu nejvyssimn (globalnimu maximu). Ve skute¢nosti je
urcena mnozinou alelovych cetnosti a ma proto #+1 rozméra (kde 7 je pocet alelovych cetnosti, k némuz
musime pfipocitat jednu osu pro reprodukéni zdatnost).

Pro svou nazornost si Wrightova metafora adaptivni krajiny okamzité ziskala mezi evolu¢nimi biology
velkou popularitu, bohuzel byla také ¢asto chybné interpretovana. Svym zptisobem se o to zaslouzil sam
jeji autor, ktery adaptivni krajinu definoval dvéma rlznymi a vzdjemné neslucitelnymi (pfestoze logicky
spravaymi) zpusoby, aniz by si byl tohoto rozporu védom. Jednu z moznych definic jsme jiz naznacili.



Jestlize je adaptivni krajina definovana genovymi Cetnostmi a primérnon fitness populace, je jeji povech kontinudlni
(;,hladky®) a populace je na ném reprezentovana jedinym bodem. Krajina v$ak muaze byt i mnozinou vsech
teoreticky moznych genotypu, kde kazda z os pifedstavuje jednu kombinaci genii (plus jedna osa pro
individudlni fitness), takze jeji povrch je diskontinudlni. Populace je tvofena shlukem bodd, reprezentujicich
individudlni genotypy. Vzajemna nesouméfitelnost obou definic tkvi v tom, ze nelze promitat individudlini
genotypy na povrch definovany genovymi cetnostmi, které jsou vlastnosti populace. Tohoto rozporu si
bohuzel evoluéni biologové nebyli védomi a vétsinou oba typy vzajemné zcela volné zameénovali. Diky své
pfitazlivosti byl pojem adaptivni krajiny obcas pouzivan i v jinych kontextech, zejména morfologicky
otientovanymi biology a paleontology (napt. G. G. Simpson a pozd¢ji i dalsi), jejich pojeti ovSem, pfestoze
na prvni pohled vychazelo z puvodni Wrightovy myslenky, nenf slucitelné s popula¢né genetickou teorii.

(a) Usmeérnujici selekce (b) Superdominance
w,=1, w,=0.8, w,=0.2 w,=0.6, w,,=1, w,,=0.2
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(C) Usmeérnujici selekce (d) Znevyhodnéni heterozygott
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Obr. 5.22 Primérna fithess populace jako funkce alelové &etnosti p (uvazovan jeden lokus se dvéma alelami)
v pfipadé usmeérnujici selekce (a, c), zvyhodnéni heterozygotl neboli superdominance (b) a znevyhodnéni
heterozygotu (d). Jak naznaduji Sipky, v kazdém pfipadé se genové Cetnosti méni smérem k vysSi fitness.
Jednotlivé kfivky mizeme chapat jako adaptivni krajinu pro jeden lokus. V pfipadé (a) nastane rovnovaha pfi
p=1, kdy dojde k fixaci alely A1; naopak v pfipadé (b) je alela Ay selekci znevyhodnovana a nakonec dospéje
k extinkci (rovnovaha pfi p=0). Pfi superdominanci (c) populace spéje z kazdého bodu do rovnovazného stavu
(v tomto pfipadé p=0,666), kterym je stabilni polymorfismus. Kone¢né pfi znevyhodnéni heterozygotl jsou
mozné dveé alternativni stabilni rovnovahy (p=0, p=1) a jedna nestabilni, ,vnitfni“ rovnovaha (zde p=0,4).

SOUHRN

1. Ustfednim pojmem teorie pfirodniho vibéru je reprodukéni zdatnost neboli fitness (), definovand
jako celozivotni pramérny pfispévek jedinct s timto genotypem do populace v pribéhu jedné nebo
vice generaci. Reprodukéni zdatnost muze byt absolutni, nebo relativni, pficemz mira genetické
zmény pusobenim selekce je zavisla na relativni, nikoli absolutni fitness genotypu.

2. Fitness organismu je komplexem dil¢ich komponent jako je napfiklad plodnost, mira pfezivani,
reprodukéni dspé$nost samcet a samic, u pohlavné se rozmnozujicich organismi i rozdily v haploidni,



gametické fazi (v nékterych pifpadech, napf. u druht s rodicovskou péci, je vSak hranice mezi fitness
rodict a jejich potomku nejasnd). Genotyp pak mize byt vyhodny z hlediska nékterych komponent a
soucasné mén¢ vyhodny z hlediska jinych, takze konecny ucinek pusobeni selekce zavisi na celkové
fitness. Fraze ,pfeziti nejzdatnéjsich®, shrnujici genetické ucinky piirodniho vybéru, neni ovsem
pfesnd, protoze selekce miize v populaci udrzovat stabilni polymorfimus, ve kterém jsou zastoupeny i
méné vihodné genotypy.

Obr. 5.23 Ukazka adaptivni krajiny,

definované alelovymi ¢etnostmi dvou

— genl (A, B) a prumérnou fithess po-
@ - pulace (W ). Uprostfed grafu vidime
& ,sedlo” mezi tfemi adaptivnimi vrcho-
g ly, znichz zadni je pravdépodobné
z AN nejvyssi. Sipky ukazuji smér posunu
« NN alelovych &etnosti smérem k vySsi
& ""”’l:l:',f';“‘\\\‘\\\“ R, fitness. Ke kterému vrcholu bude po-
)g lllll”,’t:’/:%\\\\\\\“\\\\\\:‘:‘:‘:‘:“:‘:'o:’&;'l' 77 pulace pfirodnim vyb&rem taZena“
s | Il’,’ll/’//// \ 1Y N s 'o:"’ zavisi na pocateéni poloze v krajiné
g ””’/[’/ LLLLLEL S (ti. pocateéni kombinaci genovych
s ‘ Cetnosti) bez ohledu na to, zda je

dany vrchol vys8Si, nebo niz8i nez
ostatni (populace dosahne lokalniho
adaptivniho maxima).

Zmeény cetnosti alel, zptisobené vlivem pifrodnfho vybéru, jsou zavislé na selekénim koeficientu (s),
vyjadfujicim silu selekce, na pocatecni Cetnosti alely a na stupni jeji dominance: zatimco rist ¢etnosti
selektivné vyhodné dominantnf alely je nejrychlejsi v pocatecni fazi a pozdéji se zpomaluje, u recesivni
alely je tomu naopak, pficemz k nejstrméjsimu zvysovani v obou piipadech dochazi pfi cetnostech
v rozmezi piiblizné 0,3 az 0,7.

Prokazat, ze ke genetickym zménam v populaci doslo vlivem pfirodniho vybéru, neni vzdy snadné.
Na ucinky selekce lze usuzovat pfi korelaci alelovych cetnosti mezi populacemi, jako je tomu
naptiklad v pifpadé polymorfismu alel Adp a Adht alkoholdehydrogendzy u D. melanogaster, pii
odchylkach od oc¢ekavanych genotypovych cetnosti, pfi zménach Cetnosti znaku v ¢ase jako napfiklad
pfi vyskytu melanickych forem B. betularia v pramyslovych oblastech, nebo v pifpadé evoluce
rezistence proti pesticidum a jinym jedum (DDT — Anopheles, warfarin — potkan).

Pr{rodn{ vibér mtze plsobit tfemi zdkladnimi zptsoby. Jestlize podporuje jeden z extrému a potlacuje
druhy, hovofime o usmérnujici selekci; v pfipadé kvantitativafho znaku dochazi k posunu populacni-
ho praméru pfi zachovani celkového rozptylu znaku. Pokud doslo k fixaci alely na jednom lokusu, ma
tento typ vybéru podobu purifikujici selekce. Jestlize pifrodni vybér potlacuje oba extrémy, jde o
selekci stabilizujicl; v tomto pifpadé se pramér znaku nemeéni, ale celkova variance se snizuje. Selekce
tohoto typu na jednom lokusu méa podobu superdominance neboli zvfhodnéni heterozygott. Selekce
zvyhodnujic{ extrémni fenotypy je disruptivni, u diskrétnich znakd (jeden lokus) hovofime o
znevyhodnéni heterozygotu.

Geneticka promenlivost v populaci miize zastavat zachovana, jestlize nastane rovnovaha rekurentnich
mutaci, opakované vnasejicich do populace nevyhodnou alelu, a selekce, kterd ma tendenci tuto alelu
z populace eliminovat. Obdobnym zptsobem se v populaci mize udrzovat stabilni polymorfismus pii



rovnovaze mezi migraci a selekci. Polymorfismus mutze byt navic udrzovan ptisobenim nékterych typa
piirodniho vybéru (superdominance, selekce v casove, nebo prostorove heterogennim prostiedi,
antagonisticka selekce, negativni frekvenéné zavisla selekce). Pfes svoji intuitivni logi¢nost jsou
podminky pro stabilni udrzeni promeénlivosti v populaci vlivem promeénlivé ¢i antagonistické selekce
pomeérneé striktni.

Konecny rovnovazny stav, ke kterému populace pod vlivem selekce spéje, ¢asto zavisi na pocatecnich
podminkach: v téchto pifipadech existuje nékolik moznych vyslednych stavi dokonce i za stejnych
podminek vnejsiho prostfedi. Déje se tak napiiklad jestlize fitness heterozygotu je niz$i nez fitness
obou homozygotu (selekce znevyhodnujici heterozygoty), nebo jestlize je selekce pozitivné frekvencné
zavisla.

Zavislost pramérné fitness populace na cetnosti alel je casto znazornovana metaforou adaptivni
krajiny, jejiz povrch je dan hodnotami fitness vSech hypotetickych populaci jako funkei genovych
cetnosti na vsech lokusech. Alternativnim vyjadfenim adaptivni krajiny je souhrn fitness vsech
teoreticky moznych genotypu.

DOPORUCENA LITERATURA

Bell, G. 1997. Selection: the mechanisn of evolution. Chapman & Hall, New York. [Soucasny piehled znalosti o

studiu pifrodniho vybéru ve volné Zijicich populacich.]

Endler, J. A. 1986. Natural selection in the wild. Princeton University Press, Princeton, N. J. [Analyza metod

detekce a metfeni prirodniho vybéru; rozsahly prehled praci o selekei v pifrodnich populacich.]

Fisher, R. A. 1930. The genetical theory of natural selection. The Clarendon Press, Oxford.

Haldane, J. B. S. 1990. The causes of evolution. Princeton University Press, Princeton, N. J. [Obnovené vydani

klasického dila jednoho ze zakladatelt populacni genetiky a syntetické teorie evoluce, vydaného v roce 1932.]

Hartl, D. L., Clatk, A. G. 1997. Principles of population genetics. 314 ed. Sinauer Associates, Inc., Sunderland,

Massachusetts.

Kettlewell, H. B. D. 1973. The evolution of melanism. Oxford University Press, Oxford. [Souhtn informaci o

pramyslovém melanismu.]



