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Obr. I. 1 Kolébka ¢lovéka. Zapad slunce nad vychodoafrickou krajinou. (Foto MF)



1.
uvod

Toto je pribéh vseho Zivého, ktery je posvdtny a dobry k vyprdvéni, pribéh nds dvojnohych, sdileny
s ctyrnohymi a s kiidly ve vzduchu a se vsim zelenym, nebot toto jsou déti jedné matky a jejich otcem
Jejediny Duch.

John G. Neihardt, Black Elk Speaks

Nezuicastnénému pozorovateli biologické evoluce na planeté Zemi by se pfibéh popsany
v této knize mohl jevit jako krajné nepravdépodobny. Nasnadé je otdzka, v ¢em tkvi uni-
katnost biosocidlniho vyvoje ¢lovéka, technologického rozvoje, demografického riistu
a bezprecedentnf{ akcelerace téchto jevii. A vzapéti nasleduje dals{ otazka, zda by se po-
dobny ptibéh mohl zopakovat v ramci nékteré jiné skupiny zivoc¢ichd.

Tyto provokativni otazky nase kniha zatim nezodpovi. Jejim skromnym cilem je uttidit
dosazené poznatky o lidské evoluci k danému datu - druhému desetileti 21. stoleti. Tim
se pokousi zatadit za plynulou fadu vynikajicich ceskych a slovenskych ptehledi lidské
evoluce z pera Josefa Augusty, Lidmily Malé a jejtho kolektivu, Jana Jelinka, Vratislava
Mazéka, Milana Thurza, Jana Benese, Zbyiika Smahela, Vaclava Soukupa ¢i Vaclava Van-
Caty. Jisté bude mit i podobny osud. Nové objevy z terénu jsou totiz ohlasovany prakticky
kazdorocné, testuji se nové laboratorni metody a ménti se také celkovy zptisob kladeni
otazek, takze syntetické texty v oboru paleoantropologie rychle zastaravaji. Ndzorné to
ukazuje, ze poznani je nikdy nekonéici proces.

Dnes$ni ¢tendf uz ma ptistup k internetu a dal$sim médiim, ktera nabizeji nepfetrzity
proud novych informaci rtizné kvality, od pfelomovych publikaci az po ty viceméné sar-
latanské. Soucasna metodika hodnoceni védecké prace a vystuptt nékdy samotné védce
motivuje k rychlé publikaci jakychkoli vysledkt, prestoze druhy den mohou byt odvolany
nebo prosté zapomenuty. Hodnotu nového poznatku nezaruci ani publikace v prestiznim
védeckém casopise, ani rychla popularizace v médiich, ale teprve nasledné diskuse a na-
vazujici rozvoj oboru. S timto védomim tedy bude nutné piistupovat k bohaté informacn{
nabidce dnesni doby.

Interdisciplinarni pristup

Zékladem nasi knihy je samoziejmé analyza kosternich poztstatkt - fosilii v jejich nalezo-
vém kontextu. Jejich hodnoceni se miize ménit, ale zakladn{ informaéni hodnota vétsiny
z nich bude trvald. Ale pfestoze terénni paleoantropologicky vyzkum probihal pomérné
Gaspésné po celé minulé stoleti (a zapocal uz diive), dobte dochovanych a datovanych fo-
silit hominind stdle nemame dostatek. A pojimat komplexni piibéh lidské evoluce pouze



Obr. I. 2 Pfehled vyvoje
hominini. Graf vyjadiuje
dobu, po kterou jsou jed-
notlivé taxony evidentné
dolozZeny ve stratigrafic-
kém zdznamu. Nepokousi
se o grafické vyjadieni
genetickych vztahii.
(Grafika JS)
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na zakladé téchto elementéarnich stavebnich kaminki by bylo vice nez riskantni. Sir§im
aspektem, ktery chceme v této knize sledovat, bude proto lidské chovéni, vyvoj technologii
a artefaktové kultury v ménicim se klimatickém prosttedi.

Evolucni teorie se obvykle formovaly v urcitém piedstihu pfed objevy fosilif a artefaktti
v terénu. Rozvijely se uz v 18. stoleti, aniz by tehdy mély k dispozici hmatatelné kos-
terni nalezy (a prvni nalezy neandertalcti v 19. stoleti se dlouho nebraly v potaz). Po celé
20. stoleti se postupné, na zakladé morfologické podobnosti mezi nové nalézanymi
fosiliemi, vyvozovaly fylogenetické vztahy mezi nimi a vytvarel se taxonomicky systém.
Kreslily se nejriznéjsi vyvojové stromy a posléze kladogramy (ty prvni spiSe intuitivni,
druhé zdanlivé objektivnéjsi, ale poplatné zvolenym znakiim). Ale biologické taxony,
s nimiz pracujeme, jsou arbitrarni v tom smyslu, Ze jsou postaveny na tvaru a funkci do-
stupnych (a tedy ndhodné dochovanych) fosilii. Tusime, ze tato schémata nereprezentuji
jenom linearni vzestup lidské evoluce, ale také procesy extinkce celych rodd a druha
hominint. Proto se také obr. I. 2 omezuje na pozici jednotlivych taxoni v ¢ase, aniz by se
pokousel o vyjadreni genetickych vztahti mezi nimi.

Dnes do systematiky stale razantnéji zasahuje paleogenetika, ktera postaveni jednotli-
vych taxonti a jejich predpokladané fylogenetické vztahy modifikuje a méni. Od sklonku
20. stoleti probiha srovnavaci geneticky vyzkum DNA u zijicich primatt - jednak u li-
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doopti a jednak modernich lidskych populaci na riznych kontinentech. Mimo to byl
v posledni dobé precten genom téch fosilnich lidskych druhd, u nichz se dochovava ar-
chaicka DNA - u Homo heidelbergensis, u neandertalcti a u ¢lovéka z Denisovy jeskyné.
Zacind se Cist také genom pleistocenniho Homo sapiens (obr. 1. 5). Star$i archaickou DNA
se vzhledem k mineralizaci fosilif a rozkladu nukleovych kyselin zatim bohuzel ziskat
nepodatfilo, ale Ize se domnivat, Ze tato Casova hranice bude v budoucnu je$té posunuta,
stejné jako snad ziskdme sekvence archaické DNA z tropickych, pro evoluci ¢lovéka kli-
covych oblasti (Afrika, jihovychodni Asie). Srovnavaci studium podobnosti a odli$nosti
v genetickém zaznamu a nartstu novych mutaci pak umozni polozit otazku, v kterém ca-
sovém okamziku se vyvoj uréitych taxond, zijicich i fosilnich, oddélil od spole¢ného predka.

Pokud bychom chtéli vSechny uvedené aspekty korelovat, budeme zatim narazet na po-
tize. U genetiky je to ptedevsim omezend dochovanost archaické DNA a piilis velkd me-
zera, ktera se tim rozevird mezi sou¢asnymi lidskymi populacemi, lidoopy a nejmlads$imi
fosilnfmi taxony s ¢itelnym genomem. Casové odhady zaloZené na diverzifikaci DNA z4vis{
na metodice a kalibraci ,,molekularnich hodin” a ta se pravé nyni, v dobé dopisovani této
knihy, rychle méni. Ne vzdy se dafi vsazovat casové postaveni konkrétnich, dobie dato-
vanych lidskych fosilif do takto vytvofenych paleogenetickych a fylogenetickych modelt.
A pokud jde o paleoetnologii a archeologii, ty sice nabizeji bohaty a plynuly artefaktovy
zdznam, ale archeologické entity (kultury) se s antropologickymi taxony ziidka prekryji
v ¢ase i v prostoru. Genetikové se zdaji byt celkové pruznéjsi, 1épe pripraveni k nazorovym
zvratim, antropologové byvaji vice konzervativni a archeologové by zfejmé méli domi-
nantni evolu¢ni a migra¢ni modely akceptovat. Navzdory odlisné metodice a piistupu
v$ak bude i nadale nutna dobrd mezioborova spoluprace, komunikace a vzajemny respekt.

Idealni kniha o evoluci ¢lovéka by tedy méla vychazet z genetiky, formulovat nové fylo-
genetické, adaptaéni a migracni teorie, rozpracovat dopady okolniho prostiedi, predlozit

< Obr. I. 3 Moravska
badatelska tradice. Karel
J. Maska, objevitel nean-
dertalské celisti v jeskyni
Sipce a pohfebniho aredlu
Homo sapiens v Pied-
mosti, se svymi deniky

z klicovych dni pfedmos-
teckého vyzkumu v 1été
1894. (Foto MF)

Obr. I. 4 Svétova paleoan-
tropologicka komunita,
Gibraltar 2009. Shora dola
stoji Juan Luis Arsuaga,
Ian Tatersall, Peter Kjaer-
gaard, Rob Foley, Chris-
toph Zollikoffer, Walter
Fuchs, David Begun, Mil-
ford Wolpoff, John Shea

a dva dalsi. (Foto JS)
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Obr. I. 5 Laboratorni
vyzkum. Johannes Krause
odebira vzorky ze ste-
henni kosti z trojhrobu

z Dolnich Véstonic pro
paleogenetickou ana-
Iyzu. Ustav evoluéni
antropologie, Max-Planck-
-Gesellschaft, Lipsko
2009. (Foto JS)
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demografické vypocty a jesté mnohem a mnohem vice. Realisticky musime fici, ze takovy
ukol si jesté vyzada dalsi roky intenzivniho a interdisciplinarniho vyzkumu.

Struktura knihy

V celém nasledujicim textu se budou promitat dvé vykladové roviny - vice nez 7 milion
let dlouhy piibéh lidské evoluce vedouci od spolecného piedka clovéka a Simpanzi
a velmi kratké déjiny jejtho poznavani za poslednich 150 let. Vzhledem k rostoucimu
vyznamu evolucni biologie jsem pozéadal o tivodni kapitoly profesora Milose Macho-
lana. V nasledujicich kapitolach jsem se snazil pribézné zapojovat dals{ kontextudln{
informace, které nabizi geologie kvartéru, paleoekologie, paleoetnologie a archeologie.
Samoziejmé, kauzalni propojeni téchto disciplin a jejich specifického zdznamu neni vzdy
prakticky dotazeno az na tiroven, kterou bychom si prali.

Témér kazdé tvrzeni z oblasti evoluce Clovéka lze relativizovat, pokud pozménime
piistup a metodu. Zvlasté argumenty o evoluci chovani a mysleni se nékdy periodicky
vraci, takze diskuse se toc¢i v jakémsi kruhu. Vyhybal jsem se zaplétani do nejraznéjsich
alternativ a védeckych polemik, které zaplnuji souc¢asnou literaturu. Spise akcentuji fakta
provérena diskusi, preferuji prosta (,,ekonomicka“) feseni pred slozitéjsimi konstrukcemi
a ponechavam prostor ctenafi, aby si sviij nazor udélal sam. A az se bude dovidat z médif
o dalsich a dalsich objevech (s obvyklou dolozkou o, pfepisovani u¢ebnic*), snad mu tato
kniha trochu usnadni srovnéavat ptivodn{ poznatky s novymi.

Ceské zemé vkladaji do svétového paleoantropologického dédictvi unikatni a svym roz-
sahem mimotadny soubor koster anatomicky moderniho ¢lovéka (i kdyZ jeho ¢ast vzala
za své v roce 1945). Tim se profiluji i sméry naseho zdkladniho vyzkumu, ktery smétuje
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predevsim k poslednim kapitolam evolu¢niho procesu (Mlade¢, Pfedmosti, Dolni Vésto-
nice - Pavlov), dale k deskripci moravskych neandertélcti (Sipka, Svédtv sttil, Kilna) a pii-
lezitostné také k nejstar$im lidskym fosiliim Evropy (Arago, Bilzingsleben, Ehringsdorf,
Petralona). A protoze klicové momenty evoluce se odehravaly na tizemi Afriky, nesmi se
Ceska véda perspektivné vzdavat ani vstupu na toto globalné nejvyznamnéjsi hiisteé; prvni
kroky tim smérem uz uéinény byly (obr. 1. 6). To ov§em vyZaduje nejen erudici, osobni
odolnost, organizacni a financni zajisténi, ale také diplomatické schopnosti pfi jednan{
s tamnimi kmeny - Afary, somalskymi Issy, Masaji a dal$imi.

Struktura kapitol respektuje predevsim soucasnou (nejuzivanéjsi a zaroven ne piilis
slozitou) systematiku homininti, dale chronologii pliocénu a pleistocénu, ktera takovému
systému déava ¢asovou hloubku a rozmeér, a kone¢né kli¢ové udalosti typu velkych migraci,
objevii a technologii. Zatimco taxonomie je neustdle v pohybu, chronologie se propra-
covava a zjemnuje. Datovani pro pliocén a spodni pleistocén uvadim v milionech let,
od stfedniho pleistocénu v tisicich let, pro svrchni pleistocén je vétsina dataci odvozena
z kalibraci radiokarbonovych méteni a uvadime je od pocatku letopoctu (nikoli od sou-
Casnosti). Je také nutno predeslat, Ze text oznacuje lokality ¢islicemi fimskymi a lidské fo-
silie arabskymi (jak to bylo poprvé zavedeno pfi zpracovani materidlu z Dolnich Véstonic).

Podékovani a dedikace

N v

Soucasny stav poznatki je kolektivni dilo a vdééime za néj nékolika generacim nasich
predchidcti, tvirctim vyzkumnych tradic i aktudlnim diskusim uvniti souc¢asné bada-
telské komunity. Rukopis Cetli, korigovali a nezi$tné dopliiovali svymi naméty kolegové
Martin Cuta, Ivan Horacek, Miroslav Kralik, Sandra Sdzelova a dal$f anonymni recenzenti.
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Obr. I. 6 Terénni vyzkum.
Ceska antropologicka
expedice v Afaru vlednu
2013. (Foto MF)
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Za cinskou transkripci dékuji Lucii Olivové. Za podstatnou c¢ast obrazové dokumentace
jsem zavazan svym piatelim a dlouhodobym spolupracovnikiim, ilustratorovi Paviu
Dvorskému a fotografovi Martinu Frouzovi. Ten pracoval pfevazneé ve sbirkach Archeo-
logického tistavu AV CR Brno (pracovisté Dolni Véstonice), Narodniho muzea v Praze
a Ustavu antropologie Masarykovy univerzity v Brné. P¥i praci v Narodnim muzeu byli
nipomocni Vitézslav Kuzelka a Petr Veleminsky. Fotografie dalsich originalnich fosilif
kolegialné poskytli Ofer Bar-Yosef, Stefano Benazzi, Vincenzo Formicola, Maria Martindn-
-Torresova, Maria Teschler-Nicolova, Erik Trinkaus, Eligio Vacca, Gerhard Weber, Milford
Wolpoff a Jodo Zilhao. Souhlas s publikaci snimkt ze svych sbirek udélily také Archiv
vyzkumu Kebara, Pfirodovédecké muzeum ve Vidni, Univerzitni muzeum Tokio, Narodn{
muzeum Filipin, Univerzita v Bari, Soprintendenza archeologica della Puglia a Soprinten-
denza archeologica della Liguria. Rada instituc{ pomohla pfi organizaci terénnich exkurzi
a expedic, jmenovité Pamatkova sprava Etiopie, Ustav paleontologie obratlovcti a pale-
oantropologie CAV v Pekingu, Ustav archeologie a etnologie RAV v Novosibirsku a dalsi.

Nedostava se zde prostoru na podékovani vsem kolegiim, s nimiz se priibézné setka-
vam v terénu, ve sbirkach nebo v laboratofi a s nimiz jsem mél moznost diskutovat nad
konkrétnimi situacemi a fosiliemi nebo na védeckych konferencich. Jména nékterych
z nich zminim na p¥islusnych mistech v textu knihy. Za v§echny bych tuto knihu chtél
vénovat pamatce dvou vyraznych osobnosti ¢eské a evropské paleoantropologie - profe-
soru Jana Jelinka a Emanuela Vlc¢ka.

Dovétek k 2. vydani

Béhem tiilet, které uplynuly od 1. vydani této knihy, byl ve vychodn{ Africe objeven novy
druh australopitéka - A. deyiremeda a v jizni Africe novy druh ¢lovéka - H. naledi, ale
oba taxony maji svou problematiku (v prvém piipadé nekompletnost nalezu, v druhém
nejasné datovani), takze jejich ptijeti prochazi Zivou diskusi. Nové fosilie pfinasi také teré-
nni vyzkum v jeskyni Aroeira v Portugalsku, v Sii-¢chang v Ciné nebo v Ust I$im na Sibiti;
dnes uz je standardni, ze byvaji analyzovany z hlediska datovani i genetického zdznamu.
U nékterych fosilii uvedenych v 1.vydani datovini posouva hloubéji do minulosti (Dzebel
Irhid) zatimco jiné z pleistocenniho antropologického zaznamu vypadly Gplné (Riparo
Mezzena, Baigara). A archeologickd situace v Lomekwi v Keni ziejmé potvrdi nas pied-
poklad, ze jiz archaicti australopitékové vyrabéli nastroje.

Pochopitelné se posun védeckého poznani nevyhnul ani oblasti paleogenetiky. V 1. vy-
dani této knihy jsme zminili zatim nejstarsi sekvenci lidské mitochondridlni DNA druhu
Homo heidelbergensis, ktera byla v roce 2013 ziskdna z $achty Sima de los Huesos ve $pa-
nélské krasové oblasti Atapuerca. Na misté je doplnit, ze piekvapivé ukazuje na ptibuznost
s lidmi z Denisovy jeskyné na 7000 km vzdaleném Altaji. Dnes také vime, Ze ptenos genti
(Iépe feceno alel) neprobihal jen z neandertélcti na ¢lovéka, ale (alespon ojedinéle) i opac-
nym smérem. Genetické analyzy odhaluji ddvné demografické pohyby i piibuzenské vztahy
jedinct, ktef{ se na této planeté pohybovali pfed desitkami tisic let, fikaji ndm dokonce,
kolikatou generaci tito lidé ve svém genomu nesli neandertalské geny. Paleogentika tak
upiesnuje i priibéh expanze modernich lidskych populaci, véetné vyznamného postavent
souboru z Dolnich Véstonic a Pavlova v tomto procesu (obr. XIV.1a). Ptes tato vyznamna
obohaceni vsak uplynulé tti roky spiSe potvrzuji platnost hypotéz nastinénych v 1. vydani.
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1l
evolucni perspektiva

Evoluém’ biologie byla vzdy plna kontroverzi, k nemalé radosti nejen odptircti evolu-
cionismu, ale i novinéf, vytrvale se pidicich po senzacich (téch - na rozdil od jinych
oblasti lidské ¢innosti - neni ve védeckém badéani nikdy dostatek). Koneckoncii o tom
svéd¢i i neutuchajici obliba novinovych titulki typu ,,Darwin se mylil!“ nebo ,Darwinova
teorie kone¢né piekonana!” Je vice nez pochopitelné, Ze tyto kontroverze jsou nejsilnéjst
tam, kde se sporné otazky tykaji nas samotnych. Snad v zddné jiné védni discipliné neplati
vic, ze védou se zabyvaji lidé z masa a kosti, se svym socidlnim a kulturnim zdzemim, rtiz-
nymi filozofickymi nazory, lidé ovlivnéni vnéjsimi okolnostmi i dobou, ve které ziji. Tyto
vlivy v minulosti vedly bohuzel k mnoha neblahym nebo dokonce tragickym nésledkim.
Naptiklad pod vlivem dobového piesvédceni, ze homosexualita je patologickd, nékteti
psychologové , dokézali‘, Ze homosexualné orientovani jedinci jsou neuroticti a neptizpi-
sobivi. Podobné chybné pochopeni podstaty inteligence a jejtho méteni pomoci tzv. IQ
testli vedlo k nesmyslné diskriminaci jednotlivct i celych skupin lidi - naptiklad na z4-
kladé téchto test byl v r. 1924 ve Spojenych statech piijat novy imigra¢ni zakon, ktery
znemoznil vstup do zemé mnoha zadateltim ze stiedn{ a vychodni Evropy. Dtisledky
vSak mnohdy byly mnohem tragic¢téjsi, naptiklad v fadé zem{ se ptistoupilo k nésilnym
sterilizacim; podobné v diisledku zminéného imigra¢niho zdkona nebyla do USA vpus-
téna fada Zidd, kteif by tak mohli uniknout holokaustu. Nejtragi¢téj$im ptikladem zne-
uziti védy byly rasové teorie vedouci az k nacistickému vrazdéni béhem 2. svétové valky
(nehledé na to, Ze nékteii védci se na ném dokonce aktivné podileli). Na druhé strané
tyto negativni jevy vedly ke zvySené citlivosti vii¢i vSsem védeckym vysledkiim tykajicim
se cloveka. Napiiklad uz Sigmund Freud nebo Carl Gustav Jung byli obvinovani z odu-
vodiiovani sexismu, protoze predpokladali vrozené rozdily mezi pohlavimi v agresivité,
emocionalité a vid¢ich schopnostech. Dnesni doba politické korektnosti bohuzel v tomto
zachazi jeste dal.

Je tieba fici, Ze kdyz nékdo tvrdi, Ze muzi maji lepsi vrozenou schopnost orientace
v prostoru, vétsi vlohy k matematickym a technickym disciplindm nebo jsou vice sou-
tézivi, kdezto zeny jsou empatictéjsi, maji vétsi jazykové schopnosti a zvladaji vice ¢in-
nosti soucasné, nenf nutné sexista. Podobneé jestlize nékteré vyzkumy ukazuji na rozdily
napiiklad mezi ,Cernochy“ a ,bélochy’, pak ti, co tyto vyzkumy provadeéji, automaticky
nejsou rasisté. Tvrdit, Ze tyto rozdily neexistuji jen proto, ze by mohly byt zneuzity jako
podpora rasismu, sexismu a dalsich ,ismi‘, nema smysl, at uz si o tom rizné feminis-
tické, genderové, lidskopravni a jiné organizace mysli své. Soucasné ovS§em prave proto,
ze zavéry takovychto studif mohou mit tak dalekosahlé diisledky, je tieba klast zvyseny
dtiraz na korektnost pouzitych testti nebo analyz, ziskané diikazy zkoumat velmi peclivé
a zaveéry z nich vyvozovat se zvySenou opatrnosti. Je tfeba si ovSem uvédomit, ze véda
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nam nemiize (a vlastné by ani neméla) tici, jestli je krddez, vrazda nebo genocida dobra
nebo $patna, tato hodnocent ji nepfislusi. To v pIné mife plati i o evolu¢ni biologii ¢lovéka.
Evoluce organismu - ¢lovéka nevyjimaje - nenf ani moralni, ani amoralni, jinymi slovy
viic¢i moralnim hlediskiim je indiferentni.

Evoluce jako pribéh a védecka teorie

Evoluéni biologie - a evoluce ¢lovéka zvlast - méa krom béznych atributa (napt. vytvareni
hypotéz a jejich testovani) jesté jednu charakteristickou vlastnost: tyka se historie orga-
nismi a jako kazda historicka véda je do urcité miry narativni. Evoluci nelze, az na vzacné
vyjimky, pfimo pozorovat (mionova neutrina sice také nevidime, ale mtizeme je detekovat
specialnimi pfistroji), coz mtze tendenci k jejimu ,pfevypravéni” jesté zesilovat. To byl
pravdépodobné i jeden z dtivodi, proc nebyla evolucni biologie dlouho povazovana za pl-
nohodnotnou védni disciplinu. Napiiklad Darwintv piitel a horlivy zastance jeho evolu¢ni
teorie, Thomas Henry Huxley, ktery se sdm nazyval ,, Darwinovym buldokem®, se béhem
svych pfednasek anatomie (1869-71) pouze jedinkrat dotknul tématu evoluce a pfirodniho
vybéru - o Darwinovi a jeho knize O piivodu druhii se dokonce nezminil viibec.

PROBLEM POKROKU

Kromeé sklonu k narativnosti byl vyznam evolucni biologie zpochybnovan i proto, ze

evoluce je Casto ztotoznovana s pokrokem. Tato piedstava je nam podprahoveé podsou-

vana zobrazovanim evoluce jako linearni sekvence vedouci od nejjednodussich forem az

ke clovéku. Snad kazdy z nés se uz setkal se zndmym vyobrazenim ,,pochodu pokroku®

(march of progress) od ,,opi¢iho” predka po soucasného ¢lovéka - véetné jeho nejraznéj-

$ich, vice ¢i méné humornych variaci. Linearni hierarchizace organismti je véak mnohem
star$i nez myslenka evoluce. Clovék byl vieobecné povaZovan za vrchol boZiho stvofent,

nejvyssi pozemsky stupern ,velkého fetézce zivota“ (great chain of being), oznacovaného

jako Scala naturae (doslova , zebtik/skéla/schodisté pfirody“). Termin ,¢lovék” neni zcela

presny, protoze odlisné stupné byly pfisuzovany i jednotlivym lidskym ,rasam® Podle

teorie polygenismu méla dokonce kazda ,rasa“ odli$ny ptivod (k polygenistiim pattil napt.

ispisovatel Voltaire, filozof David Hume nebo anatom George Cuvier). Jednim z nejsilnéj-

$ich zastanct této teorie byl i britsky anatom Charles White, ktery ve své knize Account of
the Regular Gradation in Man z roku 1799 vtésnal veskerou diverzitu obratlovct do jediné

nesourodé sekvence od ptaki pies krokodyly a psy az po lidské rasy.

Teorie evoluce celé této hierarchicky usporddané Scala naturae svym zptisobem po-
skytla védecké vysvétleni a soucasné piidala dalsi rozmeér. I v tomto piipadé tvoii Homo
sapiens vrcholné stadium linearniho vyvoje, pticemz jeho vznik je v zdsadé nezbytnym
a koneénym cilem evolu¢niho trendu. Naptiklad paleontolog Robert Broom (autor né-
kterych dutlezitych fosilnich nélezi v jizni Africe ve 30. a 40. letech 20. stoleti) v roce 1933
prohlésil, Ze ,velka ¢ast evoluce vypada, jako by byla planovéna tak, aby nakonec vznikl
¢lovék a aby ostatni zivoc¢ichové a rostliny ucinili ze svéta pfiznivé misto, ve kterém bude
Zit" Tento vyrok je typickym ptikladem teleologie (nézor, Ze vSe se déje za uréitym tce-
lem) a finalismu (vS§e sméfuje k pfedem danému cili - ve 20. stoleti patfil k nejzndméj-
$im zastanctm finalismu francouzsky paleontolog a jezuitsky knéz Pierre Teilhard de
Chardin, ktery kone¢ny stav nazyval bodem Omega). Neni tfeba dodavat, Ze za nejvyssi
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stadium evoluce nebyl povazovan clovek jako celek, ale pouze piislusnici tzv. kavkaz-
ské rasy (pfipadné nordické rasy, britské narodnosti atd.), kdezZto napt. Tasmanci nebo
austral$ti aboriginové pfilis nepokrocili od svych predkii - neandertélct. Jestlize byla
predtim nerovnost ras povazovana za dilo Stvofitele, evolucionismus z ni u¢inil nezbytny
dtisledek nerovnomeérného vyvoje.

Snaha védecky zdGivodnit nadfazenost zapadni civilizace nad ostatnimi (at uz byla ve-
dena rasistickymi tendencemi nebo ne) pochopitelné vedla k tenden¢nim interpretacim
nebo dokonce k védeckym podvrhiim. Jednim z nejzndmeéjsich pifpadt védeckého pod-
vodu byl tzv. piltdownsky ¢lovék (Eoanthropus dawsoni) z roku 1912. Slo o podvrzenou
fosilii s napadné velkou mozkovnou a ,,primitivni“ dolni Celisti. Pozdéji vyslo najevo, ze
tento tdajny pozistatek dosud nezndmého pravékého predchidce c¢lovéka byl ve sku-
te¢nosti lebkou sttedovékého ¢lovéka spojenou s mandibulou orangutana a $impanzi
stolickou. Prestoze pachatel podvrhu nebyl nikdy odhalen, 1ze se domnivat, ze jednou
z moznych motivaci této zdmérné mystifikace byla snaha dostat Britanii na ¢elné misto
mezi paleontologickymi nalezisti a predevsim ukazat, ze koteny celé zapadni civilizace se
nachézeji pravé na Britskych ostrovech. Neni proto asi ndhodou, Ze podvod byl odhalen
az roku 1953 (u nas k podobné situaci doslo v souvislosti s ,ndlezem* dvou Rukopisti -
kralovédvorského a zelenohorského). Do jaké miry mtize vira v linearitu a progresivnost
vyvoje ovlivnit nase interpretovani skute¢nosti, ukazal naptiklad i znamy americky pa-
leontolog Henry Fairfield Osborn, ktery ve svém srovnani velikosti mozku ¢lovéka a jeho
pfedki z roku 1915 nevahal pouzit i Simpanze, ktery je nasim soucasnym piribuznym,
stejné vzdalenym od spolec¢ného predka jako my. Navic mozek piltdownského clo-
véka zdmeérné nakreslil podstatné mensi nez mozek soucasného c¢lovéka, piestoze jeho
mozkovna pattila modernimu H. sapiens. Stejné tak byl jako mensi interpretovin mozek
neandertalce, ptestoze ve skute¢nosti byl o néco vétsi.

Interpretace evoluce jako progresivniho vyvoje vsak neni bohuzel typicka jen pro
doby davno minulé. Ptikladem mtze byt heslo ,evoluce v Chambers Biology Dictionary
(W. & R. Chambers, Edinburgh, 1990): ta je zde mimo jiné definovana jako ,postupny
vyvoj slozitéjsich organismil z jednodussich; podobné podle New Webster’s Dictionary
and Thesaurus of the English Language (Lexicon Publications, Inc., Danbury, CT, 1993) je
evoluce ,teorie, Ze vsechny organismy [. . . ] se vyvinuly z nejjednodussich forem ve slozité
formy, které jsou plodné;jsi a silnéjsi v diisledku lepsi adaptace na své prostfedi”. Mylnost
koncepce evoluce jakozto vyvoje od jednodussich po slozitéjsi je stale napadnéjsi diky
vyuziti molekuldrnich technik pfi vyvozovani fylogenetickych vztahii mezi organismy.
Tyto studie ukazuji, ze fada druhti, dfive povazovanych za ,primitivni‘, ve skute¢nosti
predstavuje fylogeneticky mladé formy, u kterych druhotné doslo k ¢asto az velmi radikal-
nimu zjednodusenti télesné stavby. Ptikladt ,,reverzniho” vyvoje bychom nalezli mnoho,
véetné tak znamych ptipadd, jako je evoluce koni. Jak uvidime dale, podobné trendy se
nevyhnuly ani nasim blizkym piibuznym.

Ptesto by se dalo namitnout, ze k ur¢itému progresivnimu vyvoji v evoluci nutné mu-
selo dojit, vzdyt nejprve vznikly jednoduché prokaryotické buiiky (nepocitdme-li pred-
buné¢na stadia) a teprve potom bunky eukaryotické a mnohobunééné organismy. To je
pravda, musime v§ak rozliSovat skute¢né trendy od trendt, které oznacujeme jako pasivnd.
Ve druhém piipadé je ,trend” ke slozitéjsim formadm dén tzv. efektem zdi, pti kterém
je volny pohyb castic z jedné strany omezen. Vysledkem je jednostranny rozptyl, jehoz
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Obr. II. 1 Efekt zdi: pokud
bychom nechali ¢asticim
moznost volného pohybu,
postupné by dochazelo

k jejich rozptylovani
vSemi sméry (a), jestlize
v$ak jejich pohyb jedno-
stranné omezime, bude je-
jich pohyb asymetricky (b).
U evoluénich linii se to
projevi domnélym (tzv.
pasivnim) trendem (c),
ktery je na rozdil od sku-
te¢ného trendu (d) pouze
diisledkem tohoto ome-
zeni. (Grafika MM)

diisledkem je - navzdory ¢etnym pohybim castic smérem k bariéfe - primérny pohyb
smérem od ni (obr. IL. 1). V piipadé zivych organism byla po¢ate¢ni komplexita natolik
nizka, ze nasledny vyvoj mohl vést pouze k zachovéni jeji stavajici irovné, nebo k jejimu
zvyseni. Onou ,,zdi“ je minimalnf{ strukturnf slozitost nutna pro fungovani zivého systému.

VEDECKA METODA

Darwinova evolu¢ni teorie ptredstavovala skute¢nou védeckou revoluci. Tato revoluce se
vSak neomezovala jen na oblast védy. D4 se fici, Ze byla i revoluci filozofickou. Darwi-
nismus odmitl platonovsky esencialismus a do popfedi postavil proménlivost, tradi¢n{
statické pojeti svéta nahradil neustalou zménou. Vznik mnohdy velmi dimyslnych adap-
taci organismu, které byly do té doby povazovany za dtikaz existence Tviirce, bylo ndhle
mozno vysveétlit zcela mechanisticky, bez nutnosti opirat se o nadptirozenou moc. S po-
stupnym shromazdovanim faktti je pro jevy, které by vyzadovaly vysvétleni nadpfirozenym
zasahem, ponechavan stale uzsi prostor. O existenci bozské bytosti (nebo vice bozskych
bytosti), nadptirozenych sil, spiritudlni reality ¢i lidské duse v§ak véda mléi, nedokaze ji
ani dokazat, ani vyvratit. Chceme-li proto hovotit o diikazech evoluce, musime mit nutné
na mysli diikazy védecké.

Jednim z nejéastéji pouzivanych argumenti proti evolucionismu je tvrzeni, ze Darwi-
nova teorie je pouhou hypotézou, kterou navic nelze falzifikovat, a proto je z popperov-
ského hlediska nevédecka (podle rakouského filozofa Karla Poppera musi byt hypotéza
empirickymi diikazy falzifikovatelnd, jinak ji nelze oznacit za védeckou). Popper skute¢né
pokladal darwinismus spiSe za metafyzicky vyzkumny program nez za skute¢nou védu
(i kdyZ pozdéji svoje tvrzeni ponékud zmirnil). Ve skute¢nosti evoluéni teorie miiZe na-
bidnout nepteberné mnozstvi testovatelnych a falzifikovatelnych predikci. Napiiklad
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hypotéza, ze z zijicich druhti ¢lovék sdili nejblizsiho spole¢ného predka s obéma druhy
$impanzi, miize byt falzifikovana, jestlize podobnost sekvence genomu téchto druhti je
mensi nez podobnost genomu ¢lovéka a orangutana. Podobné Ize testovat hypotézu, Ze
lidsky chromozom 2 vznikl fizi dvou chromozomi. Tato hypotéza byla podpotena (dle
popperovské terminologie ,koroborovana“) prokazanim homologie obou chromozomo-
vych ramen s chromozomy 2p a 2q velkych lidoopti. Na lidském chromozomu 2 byly navic
nalezeny neaktivni centromery a telomery jako pozistatky této fize. V opa¢ném piipadé
bychom hypotézu mohli zamitnout. (Ve skute¢nosti nebyva tento proces tak ptimocary:
jestlize bychom napiiklad nalezli fosilni pozistatky ¢lovéka v prekambrickych vrstvach,
nezamitneme automaticky Darwinovu teorii, ale budeme nejprve hledat jina vysvétleni -
cileny podvrh, chybu datovani atd.)

Podobné byva c¢asto poukazovano na to, zZe ptirodni vybér definovany jako ,preziti
nejzdatnéjsiho” je tautologif, protoze reprodukéni zdatnost je definovana jako schopnost
prezit a rozmnozit se (jako tautologie je v logice oznadovan slozeny vyrok, ktery je vzdy
pravdivy bez ohledu na pravdivost jeho ¢asti). Tato namitka ve skute¢nosti svéd¢i o ne-
pochopeni podstaty oné ,zdatnosti“ Jak uvidime v néasledujici kapitole, rozhodujicim
kritériem tispésnosti v selekéni zkousce je celkova reprodukce, tedy pocet kopii vlastnich
gend, které pfedavame do nasledujici generace. Tuto reprodukéni tispésnost urcuje cela
tada faktord, pficemz nékteré z nich mohou dokonce piisobit vzdjemné protichiidné,
napiiklad vek pii prvni reprodukci a pfezivani nebo selekce na genové a organismalni
urovni. Jinou castou namitkou je poukaz na kruhovost definovani evoluéni teorie: mame
dtikazy podporujici evoluci, tyto dtikazy vsak vyzaduji evoluci, abychom je mohli inter-
pretovat. Napiiklad geologické vrstvy jsou datovany fosiliemi, které se v nich nachézeji, ty
jsou naopak datovany témito vrstvami. Geologické vrstvy jsou vSak ve skute¢nosti vétsinou
datovény relativné svou pozici ve vztahu k jinym vrstvdm a absolutné pomoci ptislusnych
fyzikdlné-chemickych metod, nezavislych na jejich fosilnim obsahu (nap¥f. radiometricky,
pomoci uhliku C atd. - viz kapitolu VI).

Je tedy evoluce pfirodnim vybérem pouhou spekulaci, netestovatelnou hypotézou,
védeckou teorii, nebo prokazanou skute¢nosti? Namitka, Ze evolucionismus je ,pouhou
hypotézou' je chybna. Lidé vétsinou mylné chapou védecké hypotézy jako nepodlozené
spekulace. Tak tomu v$ak neni. Védecké hypotézy jsou spise zdtivodnénymi predpoklady
umoznujicimi vysvétleni néjakého jevu. Jsou zalozeny na urcité pocateéni domnénce,
kterou rozpracovavaji na zakladé znalosti dalsich faktti. Zakladnim kritériem védecké
hypotézy je to, Ze musi umoznovat jeji testovatelnost (falzifikovatelnost). Naproti tomu
teorie jsou vnitfné soudrznou soustavou vzajemné propojenych hypotéz, které dokazou
vysvétlit nikoli jeden, ale vice pozorovanych jevi, a proto nestoji a nepadaji s jednim
kritickym testem. S kumulac{ empirickych tidaji se védecké teorie mohou caste¢né mo-
difikovat a doplnovat. Napiiklad Mendelova teorie dédicnosti nebyla objevenim vyji-
mek z dominance ¢i z nezavislé segregace zavrzena, ale naopak doplnéna a upravena,
takze dnes je mnohem podrobnéjsi a komplexnéjsi nez v dobé svého vzniku. Podobné
darwinismus byl doplnén o mendelismus, znalost molekularni podstaty dédi¢nosti, na-
hodnych procesti, mechanismi spojené evoluce a o mnoho dalsich dil¢ich poznatkd.
Neni proto pouhou spekulaci ani hypotézou, tim méné modernim nabozenstvim, ale
naopak komplexni, hierarchicky strukturovanou teorif, slozenou z fady testovatelnych
hypotéz.
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Jak vypada védecké testovani hypotéz v evolucni biologii? V nékterych ptipadech, ze-
jména jde-li o evoluci clovéka, bohuzel nemitizeme pfistoupit k pfimému experimentu.
Napiiklad jak uvidime v kapitole V, nékteré vyzkumy naznacuji, ze vyznamnou roli v evo-
luci lidské feci mtze hrat gen FOXP2. Prvnim voditkem byla souvislost mezi mutaci tohoto
genu a specifickou poruchou feci. Bohuzel u ¢lovéka z etickych dtivodi nelze pfistoupit
k cilené inaktivaci (tzv. knock-outu) genu FOXP2, které by nasi hypotézu mohla potvrdit,
nebo vyvratit. Z téhoz diivodu nemtizeme na clovéka pienést variantu tohoto genu ze
$impanze a naopak. Mtizeme v$ak knokautovat nebo ptrenést gen nebo jeho cast, ktera
je podle nasich znalosti nejdtlezitéjsi, z clovéka na laboratorni mys. Pies nezbytnou
zvySenou opatrnost pfi interpretaci vysledki téchto experimentii a omezenou moznost
jejich extrapolace na clovéka tyto studie vedly k zajimavym - a nékdy i ptekvapivym -
poznatkiim. Mysi s jednou inaktivovanou kopii FOXP2 vykazovaly snizenou vokalizaci
v juvenilnim obdobf{; obé knokautované kopie vedly k zakrslosti, abnormalni struktute
nékterych mozkovych oblasti a pied¢asné smrti ve véku 21 dni v disledku nedostate¢ného
vyvinu plic. Také transgenni mysi nesouci ¢4st lidského genu FOXP2 (konkrétné exon 7)
ukdzaly zmény ve fyzikalnich charakteristikach vokalizace matky viici jejim potomkiim.
(Tyto mysi se navic od normalnich jedinct lisily snizenou explora¢ni aktivitou a loko-
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moci, vy$$im poctem stiednich ostnitych neuront, silnéjsi dlouhodobou synaptickou
depresi, zménénou expresi gent v corpus striatum, niz$i koncentraci dopaminu a dal$imi
parametry.)

Nékdy se ovsem muize stat, ze i vysledky dobie promysleného a pfesné provedeného
pokusu nemusi vést k nezvratnym zavértm. Jako ptiklad mtizeme pouzit ,uebnicovy”
pripad primyslového melanismu u pidalky drsnoktidlece bfezového (Biston betularia).
Pied priimyslovou revoluci se ve Velké Britanii vyskytovala témért vyhradné svétla forma
tohoto druhu (oznacovana jako typica nebo také betularia). Tmavd, melanicka forma
(carbonaria) byla poprvé zaznamenana v roce 1848 pobliz Manchesteru. Do poloviny
20. stoleti relativni cetnost melanické formy ve znecisténych oblastech piesahla 90 %,
zatimco v Cistsich oblastech ziistala svétla forma pocCetna. Napadna korelace mezi vy-
skytem melanické formy a obsahem imisi naznacuje, Ze tento jev neni ndhodny a mtize
byt diisledkem ptlisobeni ptirodniho vybéru (selekce). Kromé souvislosti s intenzitou
znecisténi ovzdusi je nase hypotéza podporovana i naslednym snizenim Cetnosti tmavych
pidalek ve druhé poloviné stoleti, kdy doslo k redukci priimyslovych imisi (napf. v okol{
Liverpoolu poklesla jeji relativni cetnost mezi lety 1960 a 1975 z 95 % na 82 %). Podobné
poznatky byly ziskény i v dalsich primyslovych zemich.

Hypotéza, ze za vyskytem primyslového melanismu stoji pfirodni vybér, je tak, zd4 se,
potvrzena. Ale je tomu skute¢né tak? Pfestoze je toto vysvétleni vysoce pravdépodobné,
chybi ndm znalost mechanismu ptisobeni selekce. Nenfi tfeba dlouho pfemyslet, aby
nés napadlo, Ze svétla forma je vice napadna na tmavé kiife stromd, zptisobené imisemi
pevnych castic a absenci liSejniki ve znecisténych oblastech, kdezto na svétlé, lisejnikem
porostlé kiife stromt rostoucich mimo primyslové oblasti je vice vidét forma tmava.
Napadnéjs$i mury jsou potom castéjsi kotisti hmyzozravych ptakd, takze Cetnost vyskytu
svétlych jedinct bude vyssi v Cistsich oblastech a naopak, melanické formy se budou
vyskytovat spiSe v oblastech znecisténych. Tuto hypotézu bychom v idedlnim ptipadé
meéli otestovat experimentem, napiiklad pomoci metody zpétného odchytu. Nejprve
odchytneme vsechny drsnokiidlece na dvou predem vytipovanych experimentalnich,
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ptiblizné stejné velkych plochéch, jedné ve znecisténé a druhé v imisemi nedotcené
oblasti. Potom v kazdé z nich vypustime stejny pocet tmavych i svétlych jedincti a po né-
jakém Case zaznamename pomér znovu odchycenych jedincti obou forem. Jestlize bude
vice svétlych jedinct odchyceno z ,,Cisté” plochy a naopak, je nase hypotéza potvrzena.
Ptesné takovy test provedl uz v 50. letech britsky ekolog Bernard Kettlewell ve dvou
oblastech: v okoli Birminghamu (zne¢is$téné oblast) a v Deanend Wood (neznecisténa
oblast). Vysledné mira pfezit{ byla v Birminghamu 0,50 pro formu typica a 1,15 pro formu
carbonaria av Deanend Wood 1,26 (typica) a 0,69 (carbonaria). Napadnéjsi jedinci tedy
prezivali prikazné hifi.

Kettlewell vsak el jesté dal. Aby prokazal, ze rozdilné prezivani pidalek je skute¢né
zpusobeno rozdily v mite predace, v nasledujicim experimentu pfipevnil vzdy svétlého
a melanického jedince vedle sebe na tmavou kiiru bez lisejnikt a na svétlou kiiru s lisej-
niky a potom zaznamenéval ¢etnost atakti hmyzozravych ptakt. Podle pfedpokladu byl
vétsi podil itokli smérovan na napadnéjsiho jedince z kazdé dvojice. Vysledky téchto
pokusti jsou velmi ilustrativni a pravem jsou citovany ve vétsiné ucebnic ekologie a evo-
lu¢ni biologie. Musime si v$ak uvédomit, ze ani v tomto pfipadé nemdame jistolu, ze je
nase vysvétleni spravné. Vzdy existuje néjaka pravdépodobnost, jakkoli zdanlivé nulova,
ze nase hypotéza nenf iplna nebo jednou bude nahrazena jinou.

Vratme se jesté jednou k piipadu primyslového melanismu drsnoktidlece bfezového.
Neékteré recentni vyzkumy naznacuji, ze Kettlewellovo vysvétleni nemusi byt tiplné. Prvni
komplikace se objevila uz zahy: zmény ve frekvencich alel totiz zcela neodpovidaly vy-
sledkiim zpétného odchytu. Vysvétlit tento nesoulad je mozno napiiklad malym poctem
jedincti podrobenych experimentu nebo tim, Ze pocate¢ni Cetnost alely C (carbonaria)
byla niz${ nez odhadnutych 10-%. Kromé toho mohlo dojit k migraci svétlych jedincii
do znecisténych oblasti a naopak (samecci drsnokiidlece mohou migrovat za samickami
na dlouhé vzdalenosti - v priméru dochazi k pafeni ve vzdalenosti 2,5 km od mista na-
rozeni).

Nedavno ovsem bylo zjisténo, Zze polymorfismus ve zbarveni B. betularia je podminén
tfemi melanickymi alelami, nikoli jedinou. Kromé toho ve znecisténych oblastech vzrostla
relativni Cetnost melanickych jedincti i u druh, které nejsou ohrozeny predaci ze strany
hmyzozravych ptaka (néktet{ brouci, holubi, kocky). Ani u samotného drsnokfidlece neni
korelace mezi vyskytem melanickych jedincti a rozsahem znecisténi v nékterych oblas-
tech pfilis vysoka. Prikladem muize byt témér 80% frekvence tmavé formy v jihovychodni
Casti Britanie (East Anglia), kde jsou imise na pomérné nizké tGrovni. Naopak v silné
znecisténych oblastech frekvence melanickych jedinct nikdy neptfesdhla 95 % (slaba
korelace mezi stupném znecistén{ a vyskytem tmavych forem ovsem miize mit pfi¢inu
v chybné provadénych experimentech, nehledé na to, ze vyskyt lisejniki nebyl nikdy
presné kvantifikovan). Navic se ukazalo, ze drsnokiidlec pies den odpociva ukryt v koruné
stromu pod horizontalnimi vétvemi, porostlymi strupovitymi druhy lisejnika (napt. rod
Lecanora), zatimco Kettlewell a jeho nasledovnici miry pfipeviovali pfimo na kmeny
strom, porostlé lisejniky listkovitymi (napt. Parmelia, Physcia). Na rozdil od ¢lovéka
jak motyli, tak ptaci maji schopnost vnimat UV zafeni, které je odrdzeno ¢i pohlcovano
rtiznymi druhy liSejnikii, odlisné od lidské vizualni zkusenosti. Zatimco ve viditelném
spektru je forma carbonaria na svétlém listkovitém liSejniku napadn4d, a naopak typicka
forma je ndpadnd na tmavé kire, v UV svétle byl liSejnik stejné tmavy jako carbonaria,
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kdezto typica byla ndpadna diky odrazeni UV zateni. Naproti tomu kdyz byla typicka
forma umisténa na strupovity lisejnik, byla ve viditelném i UV spektru méné ndpadna
nez carbonaria. Role epifytickych liSejnikti pti vzniku kryptického zbarveni drsnokiidlece
tim byla zpochybnéna.

Konec¢né nékteré experimentalni diikazy naznacuji, ze zdatnost obou forem nemusi
souviset s ptadi predaci. Zivotaschopnost svétle zbarvenych homozygott byla totiz v kon-
trolovanych laboratornich podminkach (tj. bez predace) o 30 % nizsi nez u tmavych ho-
mozygota. Pfi¢ina tohoto rozdilu je nejasna. Ov§em napiiklad u slunécka dvoute¢ného
(Adalia bipunctata) bylo prokazano, ze vimisnich oblastech dokéze melanicka forma ab-
sorbovat slunecni zateni lépe, a je zde proto zvyhodnéna oproti fenotypu svétlému (kromé
toho mohou mit tmavi jedinci vyhodu pfi ziskdvani partnera). Matematické simulace
zahrnujici rtizné potencidlni faktory ukézaly, ze jako jedind pri¢ina vysvétlujici evoluci
industridlntho melanismu drsnokiidlece btezového ve Velké Britanii si nejlépe vedla
konkrétné nespecifikovana ,vnitini“ selektivni vyhoda melanické formy (tj. nezaloZzena
na predaci). Celkové nejaspésnéjsi vsak byl model kombinujici vS§echny uvazované pa-
rametry. Je zfejmé, Ze jde o komplexni evolucni jev, podminény nejen predaci nékterych
druhti pévcti, ale také migraci a blize neur¢enym ,vrozenym* selektivnim zvyhodnénim,
spojenym s tmavym zbarvenim.

Z uvedeného ptikladu je patrny rozdil mezi spekulaci nebo , zjevenou pravdou” a vé-
deckym badanim. I kdyZz maji védci ¢asto velkou divéru ve své zavéry, nikdy nemaji
jistotu. Napftiklad do konce 50. let 20. stoleti vétsina geologti vérila, ze kontinenty jsou
statické. Stacilo par let a Wegenerova teorie kontinentalniho driftu se stala novym védec-
kym paradigmatem. Akceptovani nejistoty je proto pro védecky nazor zivotné duilezité.
Na druhou stranu tvrzeni, ze néco je pouhd hypotéza, jeSté neznamena, Ze tuto hypotézu
muzeme klast na stejnou troven se spekulact.

REDUKCIONISMUS A HOLISMUS

Antropologie je povazovana za védeckou disciplinu typickou holistickym ptistupem.
Avsak s postupnym pronikdnim molekularnich metod do vyzkumu evoluce ¢lovéka a je-
jich rostoucim vlivem na jeji interpretaci se do popiedi dostéva i ptistup redukcionisticky.
Co tyto pojmy znamenaji a jak se obé metody li${? Jak nazev napovid4, redukcionismus
redukuje slozité jevy na jednodussi, vys$si na niz$i apod. Vychazi z predpokladu, ze vlast-
nosti celého systému lze vysvétlit na zakladé nékolika soucasti nebo pravidel obsazenych
v systému samém, tj. vysvétleni komplexnosti systému lezi uvniti’ tohoto systému. Je
orientovano na obsah a proximativni pticiny. Naopak holismus je metodologicky pfi-
stup vychazejici z pfesvédceni, ze k pochopeni a popsani komplexnich systémi nestaci
studium jejich soudasti - vlastnosti jeho ¢asti jsou urcovany celkem. Vysvétleni nezavisi
na znalosti podrobného obsahu daného systému, ale spi$e na kontextu, ve kterém se tento
systém nachazi. Holismus proto hleda ultimativni pticiny.

Rozdil mezi obéma metodami si miizeme ilustrovat na hledani odpovédi na otazku,
na co lidé umiraji. Redukcionista patra po tom, co skute¢né zptisobilo jejich smrt - témito
pti¢inami byly tfeba v CR podle Ceského statistického ttadu (http: //www. demografie.
info/) nejcastéji nemoci obéhové soustavy (46 % u muzii a 57 % u zen), nasledované vysky-
tem novotvarti (29 %; 23 %), nemoci dychaci soustavy (6 %; 5 %), nemoci travici soustavy
(5%; 4 %), vnéjsi vlivy (8 %; 4 %) a ostatni pticiny (6 %; 7 %). Podobné v USA byly v roce
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2000 tfemi nejvétsimi pricinami srde¢ni choroby (29 %), rakovina (23 %) a cerebrovasku-
larni onemocnéni (7 %). Naproti tomu holismus hleda takové faktory, které mohou slouzit
jako indikatory tmrti. Jestlize se vratime k tiumrti v USA, pak k nejcastéjsim pfi¢inam v roce
2000 pattilo kouteni tabaku (18,1 %), nadvaha (16,6 %) a alkohol (3,5 %).

Holismus je ¢asto mylné chdpéan jako protiklad redukcionismu, piesnéjsi vsak je, ze
oba ptistupy jsou vzajemné komplementarni. Napiiklad ve vy$e zminéném ptikladu pii-
¢in tmrti bude pravdépodobné mit jiny zajem prakticky 1ékat a jiny ifednik ministerstva
zdravotnictvi nebo zdravotni pojistovny. Co se tyce biologie Clovéka, ta je povazovana
za typicky holistickou proto, zZe se zabyva vSemi lidmi v rznych casoprostorovych rovi-
nach a vSemi dimenzemi lidského byti vcetné socialni, politické, kulturni, psychologické
nebo ekonomické. Tento pfistup je obcas kritizovan jako pozistatek socidlné-evoluc-
niho mysleni 19. stoleti, nicméné jak redukcionismus, tak holismus maji svoje vyhody
i nevyhody a diskuse o nadtazenosti jednoho ¢i druhého nemé smysl. Navic hranice
mezi obéma piistupy se mohou stirat, naptiklad pfti studiich vyuzivajicich srovnani cilové
a kontrolni skupiny (case-control studies), ve kterych si ostatni proménné odpovidaji (vék,
pohlavi atd.). Timto zptisobem byl prokazan kauzalni vztah mezi koufenim a rakovinou
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plic nebo cévnimi chorobami a tudiz i propojeni proximéatnich a ultimétnich pfi¢in Gmrti.

Na tsvitu evolu¢nich myslenek

Prestoze predstavy o promenlivosti svéta a vyvoji druhti sahaji pfinejmensim az do antiky
(napt. Empedokles uz v 5. stol. pt. n. 1. zastaval nazor, ze rizné ¢asti téla byly na pocatku
nahodné pospojovany, ale pouze nékteré z téchto kombinaci byly zivotaschopné a prezily
do soucasnosti; o sto let pozdé€ji Anaximandros tvrdil, ze zivé bytosti vznikly z vody a ze
lidé a ostatni zivocichové se vyvinuli z ryb), tyto myslenky se v ucelenéjsi podobé zacaly
objevovat az od 2. poloviny 18. stoleti: ve Francii napf. Georges-Louis Buffon a Jean-
-Baptiste Lamarck, v Némecku ,naturfilozofové“ v cele s Lorenzem Okenem, ale také
Immanuel Kant nebo Johann Wolfgang Goethe, v Britanii Erasmus Darwin. Pfes znacné
rozdily vSechny tyto teorie mély spole¢né to, ze vychazely z koncepce hierarchické Scala
naturae. Ta uz véak neni neménng, takze dochazi k neustalé pfeméné jednoho (,,nizstho*)
druhu ve druhy (,vy$si“). Protoze by timto zptisobem postupné mizely organismy na niz-
$ich stupnich, musi stale vznikat nové procesem samoplozeni. Pocet druhi tak ztstava
konstantni (obr. II. 2a) stejné jako v pfipadé nezavislého boziho stvoieni (obr. II. 2c).
Nejvyznamnéjsim evolucionistou preddarwinovské éry byl francouzsky ptirodovédec
Jean-Baptiste Pierre Antoine de Monet, rytit de Lamarck (1744-1829).

Druhym spoleénym rysem ranych evoluc¢nich myslenek je to, Ze nezahrnovaly ¢lovéka.
I kdyz uz Carl Linné (sam presvédCeny o neménnosti druhii) a dalsi si povsimli velké
morfologické a anatomické podobnosti mezi lidmi a velkymi lidoopy, az do zvefejnéni
Darwinovy a Wallaceovy evoluc¢ni teorie myslenka, Ze by se ¢lovék mohl vyvinout pii-
rozenou cestou, zlistavala mimo tvahy biologi i filozofti. Moznost zmény u clovéka je
sice nacrtnuta uz v Lamarckoveé knize Philosophie Zoologique, diky vzajemnému miSent
se v§ak podle Lamarcka nemize ¢lovék vyvinout v jiny druh. Ttebaze v té dobé uz byly
znamy nélezy pfedchiidcti ¢lovéka (napt. prvni neandertalec byl objeven v roce Lamarc-
kovy smrti, 1829), tyto exempléte byly povaZzovany za patologické jedince, ptipadné za po-
zlstatky druhtt vyhubenych béhem biblické potopy.
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Obr. I1. 2 Rozdil mezi Lamarckovym a Darwinovym pohledem na evoluci. V Lamarckové pojeti (a) dochdzi k linearni
zméné jednoho druhu v druhy postupné od jednodussich po slozitéjsi organismy podél Scala naturae, pocet druhii

tedy ziistava neménny. K tomu je zapotiebi neustily samovolny vznik novych druhii z nezivé hmoty (samoplozeni).
Naopak podle Darwina (b) druhy vznikaji ze spole¢ného predka postupnou modifikaci, takZze dochazi ke $tépeni linii,
tj. ke kladogenezi. Linie, které nedosahuji k vrcholu stromu, kon¢i vymfelymi druhy. Na obrazku c) jsou znazornény dvé
verze kreacionismu - v obou piipadech druhy vznikaji oddélené a v ¢ase se neméni, podle Cuvierovy teorie kataklysmat

(vpravo) vs$ak obcas dochazi k masové extinkci véech druhi a nasledné k novému stvofeni. (Grafika MM)

DARWIN A WALLACE

Zaklady moderni evoluéni teorie se zacaly rodit v letech 1831-1836 béhem vyzkumné
plavby britské lodi Beagle kolem svéta, které se ticastnil i ¢erstvy absolvent studia teologie
na Christ’s College univerzity v Cambridge Charles Robert Darwin. Z hlediska jeho bu-
doucti kariéry byla dilezitd zejména geologicka pozorovani na Kapverdskych ostrovech,
nalezy vymfelych zivocichi v Argentiné a dale zastavky v Ohnové zemi a na Galapagach.
Pii zpracovavani svych kolekci po navratu z cesty si uvédomil, ze druhy nejsou neménné
a ziejmé se vyvinuly ze spole¢ného predka. V paméti mél fadu piikladt geografické pro-
meénlivosti, zpisobené rozdilnymi vnéjsimi podminkami i zptisobem zivota. Chybél mu
vsak mechanismus, ktery by vysvétloval, pro¢ a hlavné jak se druhy méni. Nasledujici
léta Darwin vénoval shromazdovani diikazi evoluce, soucasné vsak hledal i jeji pTiciny.
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Re$eni mu poskytla kniha knéze a politického ekonoma Thomase Malthuse Pojedndni
o zdkonitostech populace (Essay on the Principle of Population as it Affects the Future Im-
provement of Society, 1798), ve které autor tvrdi, ze rtst lidské populace je rychlejsi nez
riist potravnich zdrojii, coz musi nevyhnutelné vést ke stradani. Darwin si uvédomil, ze
iv ptirodé dochéazi k nadprodukci potomstva a tudiz k boji o existenci. A protoze se jed-
notlivi ¢lenové druhu vzajemné mirné lisi svymi vlastnostmi, jsou to pouze jedinci lépe
adaptovani ke svému prostiedi a zdatnéjsi pti reprodukci, kteti piezivaji a rozmnozuji
se Uuspésnéji nez ostatni. Tento mechanismus, ktery nazval pfirodni (pfirozeny) vybér
(natural selection), podle jeho teorie 1{di biologickou evoluci, tedy to, cemu tikal ptvod
postupnou tpravou (descent with modification; pojem ,,evoluce” v dnesnim smyslu slova
se tehdy jesté nepouzival - pravdépodobné jako prvni ho pouzil o nékolik let pozdéji
Herbert Spencer). V roce 1844 svoji teorii shrnul do kratkého vytahu, ktery v§ak mél byt
vydan az po jeho smrti, pravdépodobné z obavy ze skandalizujici reakce (v dopise pftiteli
Hookerovi z téhoZ roku pise, Ze ,je to jako piiznat se k vrazdé”).

Teprve v roce 1856 se Darwin rozhodl sepsat velké pojednani o pfirodnim vybéru.
Tato kniha v$ak nikdy nespattila svétlo svéta, nebot mezitim, v roce 1858, mu o generaci
mladsi britsky pfirodovédec Alfred Russel Wallace poslal rukopis svého spisu O sklonu
variet nekonecné se odchylovat od piivodniho typu (On the Tendency of Varieties to Depart
Indefinitely from the Original Type). V ném vysvétloval principy ptirodniho vybéru, aniz by
tusil, do jaké miry se jeho pojednani shoduje s Darwinovou dosud nepublikovanou teorii.
Darwinovi ptételé proto usporadali spolecnou prednasku o prirodnim vybéru vlondyn-
ské Linnéovské spolecnosti, pii které byly piecteny spisy obou autorti. V nésledujicim
roce, 24. listopadu 1859, vysla Darwinova stézejni kniha O piivodu druhii prirodnim vy-
bérem aneb zachovdni zvyhodnénych odriid v boji o Zivot (On the Origin of Species by
Means of Natural Selection, or The Preservation of Favoured Races in the Struggle for Life).

Prestoze Darwinova a Wallaceova teorie o pfeméné druhi oteviela prostor i pro nasto-
leni otazky ptivodu clovéka, a sam Darwin se timto problémem zabyval uz v roce 1837,
jeho kniha O ptivodu druhii ho netesi, pouze v jejim zavéru se objevuje konstatovani, ze
»bude vrzeno svétlo na vznik a historii ¢lovéka“ (,,Light will be thrown on the origin of
man and his history.”). Tomuto tématu se krdtce nato opakované vénoval T. H. Huxley.
Ve své knize Diikazy o misté clovéka v prirodé (Evidence as to Man's Place in Nature, 1863)
shrnuje mnozstvi vzajemnych podobnosti i rozdilt mezi ¢lovékem a lidoopy a dochazi
k zavéruy, ze clovék se vyvinul z lidoopti. Roku 1864 Wallace publikoval ¢lanek Piivod lid-
skych ras a starobylost ¢lovéka vyvozend z teorie prirodniho vybéru (The Origin of Human
Races and the Antiquity of Man Deduced from the Theory of ,Natural Selection’), ve kterém
poukazuje na velkou mezeru v objemu mozkovny mezi lidmi a velkymi lidoopy - na rozdil
od Darwina a dalsich evolucionistii se Wallace nedomnival, Ze , divosi“ tuto mezeru témér
vyplnuji. Evoluce ¢lovéka podle n€j probihala ve dvou stadiich: v prvnim doslo k napii-
meni postavy a bipedii, kterd uvolnila horni koncetiny, ve druhém pak k rozvoji mozku
jako ,zcela nového faktoru v historii zivota“

Darwin se témto otazkam podrobné vénoval roku 1871 v knize Piivod ¢lovéka a po-
hlavni vybér (The Descent of Man, and Selection in Relation to Sex). Jeho zdmérem nebylo
pouze ptidat dalsi argumenty do debaty, ktera probthala uz 12 let, ale spi$e nahlédnout
celou problematiku z nového thlu pohledu, a to z hlediska jeho teorie pohlavniho vy-
béru (sexual selection). Touto teorif reagoval na namitky, jak se mohly vyvinout znaky,
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které svému nositeli neptinaseji zadny prospéch (napi. pestré zbarveni nebo napadné
struktury, viz kapitolu III).

Prestoze vztah Darwina a Wallaceho byl az do Darwinovy smrti velice korektni, jejich
nazory se postupné rozchdzely, pficemz nejvétsi spor existoval pravé v otazce evoluce clo-
véka. Wallace zastaval nazor, ze ptirodni vybér musi byt zodpovédny za vznik vsech znaki.
Darwinova teorie pohlavniho vybéru mu do této koncepce pftili$ nezapadala, ale nakonec
ji byl ochoten akceptovat s tim, Ze i ostatni pfislusnici populace jsou soucast{ vnéjsiho
prostiedi a pohlavn{ vybér lze tedy chapat jako soucast obecnéjsi selekce piirodni. Avsak
mezera v dusevnich schopnostech mezi lidmi a i témi nejinteligentnéjsimi lidoopy je
podle n¢j ptilis velka a lidska mysl piilis slozita, aby se mohla vyvinout postupné vlivem
ptirodniho vybéru. Jak je mozné, ze ,divosi“ pfi spravném vedeni dokazou zvlddnout
ivysoce ,civilizované” ¢innosti, jako je tfeba hra na klavir? Jestlize tuto schopnost maji, jak
se mohla vyvinout v prosttedi, kde jim k nicemu neni? Podle Wallaceho pomoci selekce
nedokazeme vysvétlit mimofadné nadani pro matematiku, filozofii, uméni ¢i hudbu nebo
takové vlastnosti jako davtip a smysl pro humor. Jedinou odpovédi je nadpfirozeny zasah,
néco v ,neviditelném vesmiru Ducha” K této intervenci doslo béhem jinak ptirozeného
vyvoje minimdlné tiikrat: pii stvofeni zivota z anorganické hmoty, pfi vzniku védomi u zi-
vocichi a pfi vytvoreni vy$sich mentélnich vloh u ¢lovéka. Smyslem existence vesmiru je
potom vyvoj lidské duse. (Wallaceho pojeti oddéleni materidln{ evoluce a vzniku lidské
duse sdilela fada jeho soucasniki a v dnesni dobé se odrazi napt. v ptednasce Vznik
Zivota a evoluce” papeZe Jana Pavla II. k Papezské akademii véd ve Vatikdnu z roku 1996,
podle které je sice evoluce vic nez hypotéza, nicméné lidska duse se ji vymyka.)

Darwin proto velkou ¢ast Piivodu clovéka vénoval reakcim na Wallacelv spiritismus.
SpiSe nezto, zda se ¢lovék vyvinul, se snazil dokazat, ze kazdou z lidskych vloh, dosud po-
vazovanych za typicky lidské (napf. mordlka, soucit, smysl pro krasu), lze nalézt i u dalsich
zivocCichti a Ze z hlediska evoluc¢ni teorie neni mezi fyzickymi a dusevnimi znaky zadny
rozdil. Podle ného je rozdil mezi ¢lovékem a ostatnimi druhy pouze kvantitativni, ne
kvalitativni. Snazil se proto u zvitat nalézt projevy chovani analogické k lasce, laskavosti,
nabozenstvi nebo altruismu. V piistupu k lidskym rasam byl Darwin zastdncem mono-
genismu: v§echny znamé rasy jsou si blizce pitibuzné a vznikly ze spole¢ného predka.
Zjevnéa mezera mezi ¢lovékem a ostatnimi zivocichy pak vznikla v diisledku extinkce
blizce ptibuznych forem.

DARWINISMUS PO DARWINOVI

Ptes bouilivou reakci, kterou vyvolala Darwinova a Wallaceova teorie, evolucionismus
rychle piijala vétsina biologti. Tento zavér ale neni zcela piesny. Zpravidla byla totiz alk-
ceptovana pouze samotna existence evoluce, tedy pfeména druhti v jiné, a spole¢ny
ptivod v8ech organism (vétSinou véetné ¢lovéka). Tedy paradoxné to, co se v rudimen-
tarni podobé objevovalo uz v hypotézach Darwinovych predchiidci. Naopak skutecné
originalni ¢ast nové teorie, mechanismus evolu¢nich zmén a vzniku adaptaci, tj. selekce,
byla ostatnimi biology, v¢etné nejhorlivéjsich obhajct evoluce, povazovana za mélo prav-
dépodobny nebo alespon vedlejsi evolucni Cinitel.

Jednim z problémii darwinismu byla neznalost uspokojivé teorie dédi¢nosti. Darwin
se nejprve priklanél k teorii smésné dédi¢nosti, kterd odpovidala jeho pfedstave gradua-
lismu. Podle této teorie se v potomstvu vzajemné misi vlastnosti obou rodicti podobné
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jako dva roztoky. Naptiklad je-li jedna rodicovska rostlina ¢ervend a druha bila, bude
jejich potomstvo rtizové. Av§ak uz v roce 1867 inzenyr Fleeming Jenkin pfesvédciveé do-
kazal, ze tento systém by velmi zahy vedl k vymizeni evolu¢nich novinek, potiebnych
k tomu, aby mohl ptisobit ptirodni vybér. V potomstvu totiz bude kazdéa nova vlastnost
obsazena jen z poloviny, v dal$i generaci ze Ctvrtiny a tak dale, az se v populaci jeji vliv
zcela vytratf. Darwin proto vytvoril spekulativni a ponékud kuriézni teorii pangeneze.
Podle ni vSechny organy v sobé obsahuji drobné ¢éstice (gemmuly), které jsou vysilany
do pohlavnich organti, a kazda nova vlastnost se tak ptenéasi do dalsich generaci. Sam ji
vSak neprikladal velkou vahu a po kritice ji rychle opustil. Je vsak tieba fici, ze pfestoze
Darwin sdilel tehdy vSeobecné rozsitenou piedstavu dédic¢nosti vlastnosti ziskanych bé-
hem zivota jedince (dnes ne zcela pfesné oznacovanou jako lamarckismus), tento aspekt
nepoklddal z hlediska své teorie za dilezity a naopak trval na tom, Ze k tomu, aby mohl
ptirodni vybér ptisobit, staci pouze to, aby se dédi¢né odchylky objevily. P¥irodn{ vybér
tak podle néj neni zavisly na zadném specifickém mechanismu dédi¢nosti.

Kdyz byly roku 1900 znovuobjeveny Mendelovy zdkony dédicnosti, zdalo by se, ze je
nejvaznéjsi problém darwinismu vyfesen. Avsak paradoxné s tim, jak si mendelismus
ziskaval stale vétsi respekt, Darwinova a Wallaceova teorie zacala byt zpochybnovéna.
Zdalo se, ze druhy se mohou ménit pomoci mutaci a selekce nenfi k vysvétleni evoluce
tteba. Zdanlivy rozpor mezi mendelismem a darwinismem byl ptekonan ve 20. a 30. le-
tech 20. stoleti zasluhou R. A. Fishera, S. Wrighta a J. B. S. Haldaneho, kteii vytvorili ma-
tematickou teorii populac¢ni genetiky, v niz ukazali, ze adaptivni evoluce je vysledkem
spole¢ného plisobeni mutace a selekce a ze mutace neni protikladem prfirodniho vybéru,
nybrz jeho surovinou. Toto skloubeni darwinismu a mendelismu je nékdy oznacovdno
jako neodarwinismus v uz§im smyslu.

Ve 40. letech se k vznikajicimu neodarwinismu zasluhou E. Mayra, G. L. Stebbinse
a G. G. Simpsona pfidaly dalsi védni discipliny, systematika, botanika, paleontologie
a postupné i dalsi. Vznikla synteticka teorie evoluce neboli nova syntéza (nézev je odvo-
zeny od knihy Juliana Huxleyho Evoluce: novd syntéza, v originale Evolution: The Modern
Synthesis z roku 1942), kterou jeji autofi povazovali za pravy neodarwinismus. Synteticka
teorie méla vyrazny vlivina antropologii, pfedevsim tim, ze zacal byt kladen dtiraz na se-
lektivn{ tlaky, které utvarely evoluci ¢lovéka.
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yntetickd teorie evoluce (neodarwinismus) se opird o nékolik zdkladnich principti.

Predevs$im zakladem dédi¢nosti jsou diskrétni geny, které se mutaci mohou ménit na
alternativni formy neboli alely; ¢im je G¢inek mutace silnéjsi, tim je pravdépodobné;js,
ze bude mit pro organismus fataln{ disledky. Vnéjsi prosttedi nemiize vyvolavat speci-
fické zmény ve strukture genu, ktera by svému nositeli umoznovala lep$i adaptaci na né.
Evolu¢ni zmény probihaji v populacich jako zmény v relativnich ¢etnostech (frekvencich)
jednotlivych alel nebo genotypil. Cetnost mutaci je pili§ nizka, aby mohla sama o sobé
zpusobit posun celé populace od jednoho genotypu k druhému. Naopak i mirné selekce
muize béhem relativné kratké doby zptisobit vyrazné zmény. Jedinci v pfirodnich popula-
cich jsou geneticky odlisni, stejné jako populace v riiznych ¢astech aredlu druhu. Rozdily
a déje na vyssi nez druhové trovni lze vysvétlovat na zakladé stejnych principti jako rozdily
a déje na drovni populace a druhu. VSechna pozorovani fosilnitho zdznamu jsou v souladu
s principy evolu¢nich zmén (ackoli to neznamena, ze tyto mechanismy poskytuji nutné
i dostacujici vysvétleni).

Geneticka proménlivost v populacich

Aby mohla darwinovska selekce fungovat, musi v populaci existovat geneticky podmi-
néna variabilita (abychom mohli provadét jakykoli vybér, musime mit z ceho vybirat -
pfinejmensim ze dvou alternativ). Tuto podminku shrnul v roce 1930 R. A. Fisher do tzv.
zakladniho teorému ptirodntho vybéru, ktery iika, ze mira zvyseni reprodukéni zdatnosti
libovolného organismu v libovolném Case je rovna jeho genetické proménlivosti v tomto

Case. Fishertv teorém lze rozsitit i na evoluci jako celek - jakmile se variabilita vycerp4,
evoluce se zastavi.

ZDROJE A ROZSAH GENETICKE PROMENLIVOSTI
Zdrojem genetické variability jsou mutace a rekombinace - zjednodusené fec¢eno, prvni

z nich ptinasi nové alely, druh4 jejich nové kombinace. Z hlediska dopadu na organis-
mus muzou byt mutace $kodlivé, prospésné nebo selektivné neutralni. Podle rozsahu je
muzeme rozliSovat na genové (jestlize zasahuji jedinou nukleotidovou pozici v sekvenci
DNA, oznacujeme je jako bodové), chromozomové a genomové. Frekvence genovych
mutaci je vét§inou velmi nizkd, u eukaryot fddové 10 na nukleotidovou bézi za rok, tedy
ro¢né ptiblizné 10-° az 107 na jeden gen. U nékterych organismi, jako naptiklad u octo-
milky nebo u jinych typti genomu (napt. mitochondridlni DNA), jsou frekvence mutaci
o0 néco vyssi, nejvyssich hodnot pak dosahuji u lytickych RNA virt (napt. virus poliomye-
litidy, chtipky, HIV), kde ro¢ni ¢etnosti substituci dosahuji 10~ az 102 na jednu bézi.
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Frekvence zpétnych mutaci, které méni mutantni alelu na alelu ptivodni, jsou obecné
o fad nizsi. Z toho vyplyva, ze zmeéna v relativni ¢etnosti alely pouhou mutaci je velmi po-
mald, zejména pokud je populace velka. Napfiklad pfi mutaéni frekvenci 107 (tj. 1 mutace
na 100 000 gamet) a relativni ¢etnosti alely 0,5 se opakovanou mutaci zvysi jeji frekvence
na 0,50000495. Timto tempem bude trvat zhruba 70 000 generaci, nez se frekvence této
alely zvysina 0,75 a dalsich 70 000 generaci, nez vzroste na 0,875.

Vzhledem k témto extrémné nizkym hodnotdm by se mohlo zdat, ze jestlize se mutace
vyskytuji tak ojedinéle, nemohou hrat v evoluci vyznamnéjsi roli. Musime si vsak uvédo-
mit, Ze pocdet genti v genomu je vysoky (u ¢lovéka ptiblizné 20 000). Z toho vyplyva, Ze
témer kazda gameta obsahuje nékde ve svém genomu novou mutaci. V populaci o 500 000
jedincich se objevi kazdou generaci na jeden milion novych mutaci. I kdyz jen malé
¢ast z nich je vyhodnych, je tento ,, stavebni material“ pro adaptaci vyznamny, zejména
vezmeme-li v ivahu ¢asové rozpéti miliont let. Evolu¢ni dasledky kumulace mutaci
béhem dlouhych ¢asovych tseki jsou proto dalekosahlé.

Mutace vznikaji ndhodné. Je ovsem velmi dutlezité chapat, co tato ndhodnost zna-
mena a hlavné, co neznamend. 7Zdaleka ne vSechny typy mutaci jsou stejné casté a jejich
frekvence je v riznych ¢astech genomu raznd. Stejné tak nelze tvrdit, Ze vnéjsi prosttedi
nemad na vyskyt mutaci zadny vliv - existence desitek ¢i stovek fyzikdlnich a chemickych
mutagent sveédci o opaku. Jestlize tvrdime, ze mutace jsou nahodné, mame na mysli na-
hodnost ve dvou vyznamech. Za prvé, pfestoze miiZzeme stanovit pravdépodobnost, Ze
urcitd mutace nastane, nemtzeme piedpoveédét, na kterém z genti k této mutaci dojde.
Mutace je stochasticky (ndhodny; z fec. stochastiké techné = uméni uhadnout), nikoli

Vev/e

deterministicky proces. Mnohem dtilezitéjsi je v§ak vyznam druhy: vyskyt konkrétni mu-
tace neni ovlivnén tim, zda se organismus nachazi ¢i nenachézi v prosttedi, ve kterém by
nova mutace byla pro organismus vyhodn4. Jinymi slovy, prosttedi nevyvolava adaptivni
mutace. Z molekularniho hlediska je obtizné si ptedstavit mechanismus, kterym by vnéjsi
prostiedi dokdzalo fidit mutacni proces urcovanim, na kterém paru bazi dojde ke zcela
urcitému typu mutace. Tento mechanismus by rovnéz umoznoval lamarckovskou dédic-
nost ziskanych vlastnosti, odporujici isttednimu dogmatu molekularni biologie, podle
kterého prenos informace z proteinu do nukleové kyseliny neni mozny.

Existenci dvou a vice alel (nebo obecné dvou a vice variant jakéhokoli znaku) v popu-
laci oznacCujeme jako polymorfismus. Podil polymorfnich genti je jednim z parametrt,
pomoci kterych mtizeme kvantifikovat rozsah genetické variability v populacich. Jinym
kvantifikdtorem je primérné heterozygotnost, kterd udava, v jakém procentu gent je
primeérny jedinec v populaci heterozygotni. Rozvoj genetickych metod a jejich aplikace
na volné zijici organismy v 60. letech umoznil odhadnout rozsah variability v pfirod-
nich populacich. V roce 1966 byla publikovéana série pralomovych praci R. Lewontina
a J. Hubbyho na octomilkach (Drosophila pseudoobscura) a H. Harrise na lidskych po-
pulacich. Tyto a dalsi analyzy ukézaly, Ze u savci je v priméru 15 % genti polymorfnich
a primérna heterozygotnost se pohybuje kolem 4 %. U bezobratlych a u rostlin jsou tyto
hodnoty vétsinou o néco vyssi. Ukazalo se tak, ze ptirodni populace jsou velmi promén-
livé a ze témét kazdy pohlavné se rozmnozujici jedinec je geneticky unikatni.

Kdyz je frekvence mutaci tak nizka, jak mizeme takovy rozsah genetické variability
v populacich vysvétlit? A pro¢ v§ude kolem sebe nevidime alelové poméry, které odvodil
G.]J. Mendel (napt. v ptipadé tiplné dominance a existence dvou alel fenotypovy pomér 3:1)?

27



28

pfedkové - evoluce ¢lovéka

Na tyto otazky odpovédél nejprve v roce 1903 americky genetik W. E. Castle a v roce
1908 nezavisle na sobé formalizovali britsky matematik G. H. Hardy a némecky fyziolog
W. Weinberg. Podle nich je vztah mezi frekvencemi genotypti (napt. AA, Aa, aa, kde Aa
oznacuje heterozygotni genotyp, oba zbyvajici pak homozygoty pro alely A a a) a frekven-
cemi prislusnych alel AA = p?, Aa =2pq a aa = ¢%, pticemz soucet p? + 2pq + ¢° je roven 1.
Tento vztah se nazyva Hardyho-Weinberguv zakon a ukazuje, jakym zptisobem jsou
pomeéry genotypt urceny frekvencemi alel a pro¢ nemaji tendenci zaujimat jakoukoli
specifickou hodnotu. Druhym dileZitym dtisledkem uvedeného pravidla je skute¢nost, Ze
pokud jsou splnény urcité zakladni vychozi predpoklady, ziistava genotypové slozeni po-
pulace z generace na generaci konstantni a k zachovani genetické variability v populacich
sta¢i ndhodné kombinovéani gamet (ndhodné oplozeni neboli panmixie) a mendelovska
dédic¢nost. Jestlize se jednotlivé generace vzajemné nepiekryvaji (jako napt. u jepic), bude
Hardyho-Weinbergovy (HW) rovnovdhy dosaZzeno uz po prvni generaci. Poslednim vy-
znamnym aspektem HW zakona je jeho dtsledek pro frekvenci heterozygotti: ta je nejvyssi,
jsou-li frekvence obou alel 50%. S tim, jak se Cetnost jedné z alel snizuje, klesa frekvence
obou genotyptli obsahujicich tuto alelu, ovsem frekvence homozygotniho genotypu je
nizs$i a klesé rychleji (tempem rovnajicim se %), nez frekvence genotypu heterozygotniho
(ta klesa tempem 2pq). Diky tomu se vzdcné alely vyskytuji prevdzné v heterozygotnim
stavu. Jestlize je tato alela recesivni (takze se fenotypové projevi pouze v homozygotnim
stavu), pak s tim, jak se jeji frekvence bliZi nule, klesd i ti¢inek selekce na ni.

Mluvime-li o zadkladnich podminkach platnosti HW zdkona, je tieba si rici, které to
jsou. Nékteré (ndhodné oplozeni, diskrétni generace) uz byly zminény, jiné z ptedchoziho
odstavce implicitné vyplyvaji (organismy jsou diploidni a rozmnozuji se pohlavné, stu-
dovany gen mé dvé alely, jejichz frekvence jsou u samct a samic stejné a které segregujf
v souladu s pfislusnym Mendelovym zédkonem). Z evolu¢niho hlediska jsou v$ak (kromé
panmixie) nejdilezitéjsimi predpoklady zanedbéni vzniku novych mutaci i pohybu alel
dovnitt a ven z populace, absence piirodniho vybéru a velmi velka (teoreticky nekoneéna)
velikost populace. Redlné populace se ovSem od teoretickych pfedpoklada znacné lisi:
naptiklad jejich velikost byva velmi omezend, dochazi mezi nimi k vymeéné genetického
materialu, oplozeni nemus{ byt nahodné, mutacemi se objevuji nové alely, které podlé-
haji ptirodnimu vybéru apod. Tyto jevy proto piedstavuji zdkladni evolucni mechanismy.

Nenahodné oplozeni

Nenahodnost oplozeni je potencidlné dilezitym faktorem zptsobujicim zmény v gene-

tickém slozeni populaci mezi generacemi. Mtize mit podobu piibuzenského kiizeni nebo
asortativntho péreni.

PRIBUZENSKE KRIZENI (INBREEDING)

O inbreedingu hovotime tehdy, jestlize statisticky ¢astéji dochazi k rozmnozovani mezi
ptibuznymi jedinci. Genetickym diisledkem tohoto procesu je ztrdta heterozygotnosti. Tento
disledek si miizeme nejlépe ptiblizit na extrémnim piipadu inbreedingu - autogamii
(u zivocichii samooplozeni, u rostlin samosprasnost). Vyjdeme z populace v Hardyho-
-Weinbergove rovnovaze a mendelovského genotypového pomeéru 1:2: 1, ve které jsou
frekvence jednotlivych genotypti 1/4 AA, 1/2 Aa, 1/4 aa. Po prvni generaci samooplozeni{
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budou relativni genotypové Cetnosti 3/8 AA, 2/8 Aa, 3/8 aa, po dalsi 7/16 AA, 2/16 Aa,
7/16 aa atd. Vidime, Ze po dvou generacich se frekvence heterozygott snizila dvakrat,
z 1/4 na 1/8. Divodem pro tuto zménu je to, Ze genotypy AA a aa diky autogamii pro-
dukuji pouze potomstvo téze genotypové tiidy, zatimco potomstvo heterozygota bude
opét segregovat v pomeéru 1/4 AA:1/2 Aa:1/4 aa. Na rozdil od genotypovych Cetnosti
zustavaji frekvence alel stejné: napiiklad tehdy, kdy je frekvence alely A v ptivodni populaci
p=1/4+1/2x1/2=1/2, pojedné generaci autogamie p =3/8 + 1/2 x 2/8 =1/2 apo druhé
generacip=7/16+1/2 x 2/16 = 1/2. Pfes rychly ubytek heterozygotnosti se frekvence alely
A z generace na generaci nemeéni.

Miru ptibuzenského kiizeni 1ze kvantifikovat pomoci koeficientu inbreedingu. Jestlize
zname rodokmen daného jedince, mtizeme tento koeficient vyjadrit jako pravdépodob-
nost autozygotnosti, tj. situace, kdy se v jednom jedinci sejdou dvé alely identické pi-
vodem. Vétsinou vSak piesny rodokmen nemame k dispozici. V tom pifipadé mizeme
koeficient inbreedingu vyjadrit jako miru odchylky od Hardyho-Weinbergovy rovnovahy
pomoci jednoho z indext tzv. Wrightovy F-statistiky, F;4 (ten nabyva kladnych hodnot
pii snizeni heterozygotnosti a zapornych pti zvySeni heterozygotnosti). Je v$ak tfeba mit
na pameéti, ze prestoze se tyto koeficienty nazyvaji stejné, zdaleka neméfi totéz, a proto
ani nemusi dosahovat stejnych hodnot. V nékterych ptipadech mtizeme dokonce dospét
k protichtidnym zavértim, napt. kdyz rodokmenovy koeficient indikuje silny inbreeding
a index Fig je naopak zaporny a ukazuje tak na tzv. outbreeding, tedy jev opacny piibu-
zenskému kiizeni.

Jaké jsou fenotypové dutisledky pribuzenského kiizeni? K nejcastéjsim diisledkiim patii
zhor$eni zdatnosti inbrednich jedinct, které se oznacuje jako inbredni deprese. Ta se
mize projevit snizenim vzrastu u rostlin, produkce u skotu apod. U ¢lovéka k béznym
projeviim patii snizena inteligence az mentalni retardace, vy$s$i imrtnost, snizena plod-
nost a zvyseny vyskyt jinak vzacnych genetickych poruch. Divodem je zvysena Cetnost
skodlivych recesivnich alel, které se za normalni situace vyskytuji ve velmi nizké frekvenci,
a tedy pfedevsim v heterozygotnim stavu (viz vyse). Jakmile jejich frekvence v populaci
nésledkem inbreedingu vzroste, dojde i ke zvy$eni Cetnosti homozygotd, a tim k fenotypo-
vému projevu téchto skodlivych alel. Negativnim projeviim piibuzenského kiizeni se lidska
spole¢nost odedavna branila pomoci jednoho z nejstarsich tabu - tabu incestu. Piesto se
s inbredni depresi u ¢lovéka setkdvdme, nejcastéji v izolovanych populacich (amazonsky
prales, nékteré ocednské ostrovy), v uzavienych nabozenskych komunitach (napt. amisové,
hutterité, mennonité) a v historii u nékterych slechtickych rodii (Ptolemaiovci v Egypté,
Habsburkové, Wittelsbachové). Napiiklad jedna z komunit anabaptistti (novokiténcii)
z Velkych plani v USA byla zalozena malou skupinkou protestantti z Tyrolskych Alp a na-
vzdory striktnimu dodrzovani tabu incestu patii k nejvice inbrednim lidskym populacim.

Je ovSem tfeba dodat, Ze ne vzdy musi inbreeding vést k negativnim disledkiim (napt.
fada druhti vyssich rostlin je samosprasna, i mnoho druhi zivocichti bez problém exis-
tuje i pfes vysoky stupen ptibuzenského kiizeni). Navic se nasledky inbreedingu mohou
lisit v ramci jednoho druhu v zavislosti na vnéj$im prostiedi.

ASORTATIVNI PAREN{
K asortativnimu pareni (asortativnimu parovani) dochazi tehdy, jestlize se s vy$si prav-
dépodobnosti kombinuji gamety jedinct se stejuym fenotypem, pticemz tito jedinci

29



30

pfedkové - evoluce ¢lovéka

nemusi byt ptibuzni. Kromé aktivni preference partnera, ktery sdilf stejny znak, miize
k tomuto typu rozmnozovani dojit i z jinych ptic¢in. Napiiklad pokud jedna populace
fytofagniho hmyzu cizopasi na urcitém druhu hostitelské rostliny, kdezto jina populace
je vazana na jiny druh hostitele, mohou piislusnici obou populaci dospivat v jinou dobu,
a proto se prednostné rozmnozovat s jedinci s totoznym fenotypem. V tomto piipadé
jde pouze o pozitivni fenotypovou korelaci, ,preference” je jen pasivni, nikoli aktivni.
Z hlediska genetickych dusledkt jsou obé moznosti ekvivalentnf, aktivni vybér partnera
je vsak Castéjsi. Uvadi se, ze ¢lovék ma tendenci preferovat partnera s podobnou barvou
kaze, socioekonomickym statutem, povolanim, vysi dosazeného vzdélani, nabozenskou
orientaci ¢i intelektudlnimi schopnostmi, ale také s podobnym vékem, oblicejovymi rysy
a ¢ichovymi schopnostmi.

Stejné jako inbreeding i asortativni pareni vede k ibytku heterozygotti a ke vzniku va-
zebné nerovnovahy, kdy se urcité kombinace alel dvou nebo vice genti vyskytuji ¢astéji,
nez vyplyva z Mendelova zakona o kombinaci vloh. Mezi obéma mechanismy vsak exis-
tuje vyrazny rozdil: zatimco piibuzenské kiizeni ovliviiuje cely genom, asortativni pareni
pusobi pouze na geny spojené s preferovanym fenotypem. Z. evolu¢niho hlediska ma tento
typ rozmnozovan{ také mnohem vyraznéjsi dasledky.

I negeneticky znak pouzivany pii asortativnim parovani miize udrzovat rozdily ve frek-
vencich alel mezi skupinami po mnoho generaci - tento znak pouze musi byt spojen
s odlisnymi historickymi populacemi. Napiiklad v komunité amisti existujf z historickych
pric¢in u mnoha gent odlisné frekvence alel od okolnich populaci. Piestoze amisové ziji
ve Spojenych statech a Kanadé uz vice nez tfi sta let, extrémneé silné asortativni parovani
na zakladé ndbozenské viry tyto rozdily stale udrzuje.

Interakce asortativntho rozmnozovani a populadni stratifikace zptisobené historickymi
vlivy ma praktické disledky i pro forenzni analyzy DNA. Jednim z nejc¢astéjsich cili téchto
analyz je stanoveni pravdépodobnosti, ze vzorek DNA z mista ¢inu patii podezielé osobé.
Predstavme si napiiklad, ze tento podezrely je homozygotni pro znak A, ktery se v celé po-
pulaci vyskytuje s frekvenci p. Podle Hardyho-Weinbergova zakona pravdépodobnost, ze
néhodné vybrand osoba bude totozn4 s pachatelem, je p?. Cim mensi je tato hodnota, tim
vice jsme presvédceni, ze podeziely je skute¢né pachatelem (pokud by znak A byl v po-
pulaci rozsifeny, pravdépodobnost, Ze shoda je ¢isté nahodna, by byla vysoka). Vzacné
alely proto poskytuji vyssi rozliSovaci schopnost. Jestlize vsak uvazujeme existenci asor-
tativniho parovani, je pravdépodobnost ndhodné shody vyssi o 2pgF, kde g je frekvence
druhé alely a Fje koeficient inbreedingu, vyjadfeny jako pravdépodobnost autozygotnosti.
Cela situace se jesté zkomplikuje, jestlize analyzujeme soucasné vice genetickych znaki
(markertt). V populaci s ndhodnym parovanim ziskdme celkovou pravdépodobnost jed-
noduse vynasobenim frekvenci alel u jednotlivych markerti, kdezto asortativni parovan{
zpusobi vazebnou nerovnovahu i mezi geny, které se nachazeji na riznych chromozo-
mech. Jedinym fesenim tohoto problému se jevi analyzovat tolik genetickych markert, ze
pravdépodobnost ndhodné shody bude miziva bez ohledu na to, zda vychazime z pred-
pokladu panmiktické populace nebo modelu asortativniho parovani.

Opakem pozitivniho asortativntho patent je preference partnera s odlisSnym fenoty-
pem - negativni asortativni (disasortativni) pafeni. Jeho vysledkem jsou intermedidrn{
frekvence alel. Typickym ptikladem je samici preference samct s odliSnymi alelami genii
hlavniho histokompatibilniho komplexu (MHC), odpovédného za imunitu organismu.
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Dtivodem je zfejmé snaha o co nejvariabilnéjsi imunitni systém potomki. Odlisnost
MHC alel ma ov$em svoje meze - ptili$ rozdilni samci preferovani nejsou, protoze parent
s nimi by mohlo vést k problémtim hybridd v F, a dalsich generacich. Tento jev je zndm
predevsim u mysi domaci, podobnd preference vsak byla zjisténa u celé rady dalsich
druhii véetné ¢lovéka.

Piirodni vybér (selekce)

Teorie ptirodniho vybéru tvoii patet evolucni teorie. Pfestoze zakladni princip selekce -
rozdilna reprodukcni tspésnost - je velmi prosty, ve své celistvosti jde o pomérné roz-
manity soubor nejriznéjsich faktort véetné zptisobu, jakymi selekce pisobi, rozdilnych
urovni organizace biologickych systémii, na kterych selekce ptisobi, i diisledki tohoto
pusobeni. Na rozdil od jinych evolu¢nich mechanismi, jejichz ptisoben{ je nezavislé
na konkrétnich vlastnostech jednotlivych alel (napt. na stupni jejich dominance nebo
na jejich skodlivosti ¢i prospésnosti), ptirodni vybér je mechanismem deterministickym
a na vlastnostech genetického materialu zavislym.

EVOLUCE PRIRODNIM VYBEREM

Mechanismus ptisoben{ pfirodniho vybéru, kratce nastinény v ptedchozi kapitole, si

muzeme strucné priblizit nasledujicim logickym tisudkem:

1. VSechny organismy produkuji vice potomstva, nez kolik mtize ptezit a rozmnozit se.

2. Mezi jedinci (genotypy) existuji geneticky podminéné rozdily v pfezivani a reprodukci.

3. V kazdé generaci dochazi k diferencovanému ptispéni jednotlivych genotypt do ge-
nerace nasledujici, kdy nejschopnéjsi genotypy piispivaji do genofondu vice nez ge-
notypy méneé schopné.

Disledky ptisobenf ptirodniho vybéru jsou ovSem zavislé na vztahu mezi fenotypem
a jeho reprodukeni zdatnosti, na vztahu mezi fenotypem a genotypem i na vztahu mezi
genotypem a reprodukcni zdatnosti. Je tieba si uvédomit, Ze selekce neni jedinym evo-
luénim mechanismem. Navic nemiize mit zddné evoluc¢ni disledky, pokud nejsou rozdily
mezi fenotypy dény rozdily v genotypech (napi. u geneticky identickych piislusniki klonu,
jakkoli by se lisili fenotypové, nedojde k zddné evolu¢ni zméné). A konecné plati také,
ze fenotypy se musi lisit svou reprodukéni aspésnosti. Znaky, které nemaji zadny dopad
na pfezivani nebo reprodukci (napt. pouze zvysuji , komfort“ svého nositele), nemohou
pusobenim selekce vzniknout.

S ptikladem piisobeni ptirodniho vybéru jsme se setkali v souvislosti s primyslovym
melanismem drsnokiidlece bfezového ve Velké Britdnii. Jesté ndzornéjsi ilustraci je zis-
kéni rezistence vii¢i skodlivym latkdm (napf. vii¢i DDT u komara rodu Anopheles). Jako
pfiklad mtGzeme pouzit rezistenci potkant vii¢i warfarinu. Warfarin je krevni antikoa-
gulant, inhibujici enzym odpovédny za regeneraci vitaminu K, ktery je nezbytnym ko-
faktorem v procesu krevniho srazeni. Jedinec zasazeny warfarinem proto vétsinou i pti
nepatrném poranéni vykrvaci. Tento rodenticid byl poprvé pouzit v nékterych zapadoev-
ropskych méstech béhem 2. svétové valky a tésné po ni ke snizeni poétu potkant (Rattus
norvegicus) a dalsich druht hlodavct. Pocateéni skvélé vysledky vsak brzy vysttidalo
zklamani vyvolané vznikem rezistence vii¢i warfarinu v populacich vystavenych ptisobeni
tohoto jedu (prvni piipady byly zaznamenany v roce 1958).
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Rezistence je zptisobena mutantnf alelou, kédujici enzym méné citlivy viici ptisobeni
warfarinu. Ten je vSak souCasné méné vykonny pfiregeneraci vitaminu K, takze je nutny
jeho zvyseny piisun. (Pro Gplnost dodejme, Ze mutantni alela je z hlediska rezistence
k rodenticidu dominantni, av§ak z hlediska potteby vitaminu K je recesivni, coz ndm
mimo jiné nazorné ilustruje skute¢nost, ze dominance a recesivita neni navzdy danou
vlastnosti alel, ale vztahuje se k vyslednym fenotyptim.)

Na zakladé vyzkumti provadénych ve Velké Britanii byly odhadnuty hodnoty relativn{
fitness homozygotniho genotypu pro ptivodni, nerezistentni alelu (SS), heterozygot
(SR) ahomozygota pro rezistentni alelu (RR) v normalni situaci: 1,00; 0,77 a 0,46. Naopak
v piitomnosti warfarinu byly pfislusné hodnoty 0,68; 1,00 a 0,37 (nizsi fitness genotypu RR
v porovnani s fitness SS je diisledkem kompromisu mezi rezistenci a zvy§enou potiebou
vitaminu K). Z uvedenych hodnot vyplyva, Ze pti vystaveni populace ptisobeni warfarinu
se fitness rezistentnich jedincti v porovnani s nerezistentnimi zvysi, coz vede k prudkému
rastu jejich Cetnosti. Naopak jestlize se aplikace rodenticidu pierusi, frekvence rezistentni
alely postupné klesa témeér k nule diky tomu, Ze rezistentni zvitata jsou silné znevyhod-
néna nutnosti zvyseného ptijmu vitaminu K. Konflikt mezi témito dvéma selek¢nimi tlaky
je ztejmé divodem, proc frekvence rezistentnich jedinci ziidka presahuje 50 %.

REPRODUKCNI ZDATNOST (FITNESS)

Z hlediska teorie ptirodniho vybéru je klicovou vlastnost{ organismii reprodukéni zdat-
nost neboli fitness (nékdy se miizeme setkat i s pojmem adaptivni hodnota). Fitness
urcitého genotypu je definovana jako celozivotni primérny ptispévek jedincti s timto
genotypem do populace. Vétsinou je reprodukéni zdatnost uvazovana v kontextu jedné
generace, av$ak v nékterych ptipadech je nutno ji hodnotit z hlediska vice generaci.
O ,pramérné“ hodnoté hovoiime proto, ze jeden genotyp miize mit riizné fenotypové
projevy v dtsledku odlisnych vlivii vnéjsitho prostredi. Reprodukéni zdatnost silze nejlépe
priblizit jako primeérny pocet potomki jedince s danym genotypem, kteii se dozili repro-
dukéniho véku. V tomto ptipadé jde o absolutni fitness, protoze neni zavisla na zdatnosti
ostatnich jedincd v populaci. Jestlize ji vyjadiime ve vztahu k ostatnim, jde o relativni
fitness. Mira genetické zmény piisobenim selekce je zdvisld na relativni, nikoli absolutni
fitness genotypu. Relativni fitness genotypu, vybraného jako standard pro vzajemné srov-
nani, je obvykle stanovena jako 1.

Tempo, jakym se méni frekvence alel v populaci vlivem selekce, je pfimo imeérné jeji
sile, ale soucasné i soucinu frekvenci obou alel (pro nazornost predpokladame pouze
jeden gen a dvé alely). To znamend, zZe evoluce je nejrychlejsi pti stejném, 50% zastoupeni
obou alel v populaci; s poklesem frekvence méné vyhodné alely se bude tempo zmény
snizovat, az se pfi fixaci vyhodnéjsi alely (tj. jakmile jeji frekvence dosahne 100 %) Gplné
zastavi (dtivody poklesu tic¢innosti selekce a tedy i evolu¢niho tempa byly vysvétleny vyse
v souvislosti s Hardyho-Weinbergovym zakonem).

Mortalita ovSem nemusi nutné zaviset na zdatnosti jedince. Napiiklad kazdych pét
let dochézi na jihoamerickém pobfezi k masovému kladeni vajec samicemi karety zele-
navé (Lepidochelys olivacea). Tato vejce jsou vitanym zdrojem potravy noséala ¢erveného
(Nasua nasua), ktery je v pisku diky svému citlivému ¢ichu dokéze najit. V tomto piipadeé
to, ktera sntiska bude zmatena, nezélezi na relativni fitness samice, ktera ji nakladla, ani
na fitness je$té nenarozenych mlddat (podobné je tomu napf. u planktonnich organismt
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konzumovanych velrybami). Tyto neselektivni smrti se lisi od selektivnich tim, Ze nepf¥ispi-
vaji k rozdiliim v reprodukéni zdatnosti mezi genotypy. Po vylihnuti se mladé Zelvy cestou
do more stavaji doslova v masach kofisti dravcd, fregatek a krabd. I vtomto piipadé sice
velkou roli hraje ndhoda, pfesto pokud se jednotlivé zelvicky byt nepatrné lisi rychlosti
pohybu na sousi i v mofi, v dlouhodobé perspektivé se to projevi v postupné evoluci
efektivnéjsitho pohybu nebo i v rychlosti, kterou dospélé zelvy dokdzou zahrabat sniisku
(uz béhem kladeni jsou totiz sntisky napadény dravymi ptaky).

Fitness je ¢asto nespravné spojovana pouze se ,zdatnosti“ jedince, tedy schopnost{
prezit ve svém prostfedi. Podminka pfeziti organismu do reprodukéniho véku je sice
nutna, ale zdaleka ne dostacujici. Kromé viability (Zivotaschopnosti) je z hlediska celkové
reprodukéni zdatnosti dalezita i fekundita (plodnost), pfipadné i rozmnozZovaci Gispés-
nost, jejiz variabilita je podstatou pohlavniho vybéru. V piipadé, kdy dochazi k prekryvan{
jednotlivych generaci, mize fitness zaviset nejen na poc¢tu vyprodukovanych potomki,
ale i na véku, ve kterém samice poprvé vstupuje do reprodukce, na kvalité péce o potom-
stvo apod. Casto proto byva nesnadné fitness piesné vymezit. U druhii s rodi¢ovskou
péci (napt. u ptaki nebo u lidf) mtize byt napriklad problém oddélit fitness rodice od fit-
ness jeho potomki: preziti mladat je zavislé ¢astecné na jejich zivotaschopnosti, coz je
soucasti jejich vlastni zdatnosti, a caste¢né na kvalité rodicovské péce, coz je atributem
fitness rodi¢d. Navic dany genotyp miize byt vyhodnéjsi z hlediska nékterych soucdésti
celkové reprodukéni zdatnosti a soucasné méné vyhodny z hlediska jinych. Cela situace
se dale komplikuje tim, Zze podobné jako na trovni celého organismu selekce mize
pusobit na gametické tirovni: rozhodujicimi faktory zde miiZze byt schopnost zvySeni
pravdépodobnosti pfenosu chromozomu nebo jeho ¢ésti do dalsi generace v porovnani
s homolognim elementem téhoz chromozomového paru (dochazi tedy k vychyleni men-
delovského segrega¢niho poméru 1:1) nebo zivotaschopnost gamet a jejich fertiliza¢n{
aspésnost (tj. schopnost gamety oplodnit vajicko). Na fitness organismu musime proto
pohlizet jako na souhrnny parametr, podle kterého selekce ovliviiuje soucasné vsechny
jeho hlavni slozky.

PUSOBENI SELEKCE: VZTAH FENOTYPU A FITNESS
Z Darwinovy teorie vime, ze ptirodni vybér zvyhodnuje jedince lépe ptizptisobené svému
prostiedi. Jakym zptisobem bude na tyto jedince plisobit, ovsem zavisi na charakteru
daného prostiedi.

Jestlize je vnéjsi prostiedi dlouhodobé neménné, bude selekce podporovat jedince
s primérnymi hodnotami znaku a naopak potlacovat fenotypy extrémni. Tento typ se-
lekce se nazyva stabilizujici. Jestlize si rozlozeni ¢etnosti jednotlivych fenotypa v populaci
(napt. vyska postavy od nejnizsich po nejvyssi) znazornime Gaussovou kiivkou, charak-
terizovanou primeérem a rozptylem, pak ptisobenim stabilizujici selekce se priimeér ne-
meéni, zatimco rozptyl se snizuje (tj. typicka zvonovita kiivka se zuzuje). Jako ptiklad ndm
miuize poslouzit rozlozeni porodni hmotnosti v lidské populaci. Na obr. I1I. 1 vidime vysle-
dek vyzkumu provadéného na pielomu 40. a 50. let na vzorku obyvatel Londyna. Z grafu
je patrné, Ze nejniz$i novorozenecka imrtnost existovala mezi jedinci s intermedidrn{
porodni hmotnosti. MiiZzeme si také povsimnout, Ze kiivka neni symetricka: minimaln{
amrtnosti nedosahuji novorozenci s priimérnou porodni hmotnosti (tedy za ptedpokladu
normalniho rozloZeni uprostfed mezi minimalni a maximalni hodnotou), ale o néco tézsi.
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Obr. III. 1 Rozdéleni
porodnich hmotnosti
anovorozeneckd morta-
lita ve vzorku 13 730 déti
z oblasti Londyna pocat-
kem 50. let 20. stoleti. Diky
stabilizujici selekci, ktera
pusobi proti obéma extré-
miim, byla nejniz$i mor-
talita mezi novorozenci

s intermediarni hmot-
nosti. Stoji za povsim-
nuti, Ze kfivka mortality

i zastoupeni jednotlivych
hmotnostnich tfid v po-
pulaci nejsou symetrické:
amrtnost velmi malych
déti je mnohem vyssi

nez u déti s vy$si porodni
hmotnosti. Podle Caval-
liho-Sforzy a Bodmera
(1971). (Grafika MM)
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Podobné vysledky byly ziskany na vzorcich z New Yorku, Itélie ¢i Japonska. V soucasné
dobé se podobné tdaje omezuji predev§im na méné rozvinuté oblasti, protoze v bo-
hatsich ¢astech svéta doslo béhem posledniho ptilstoleti k postupnému uvolnéni tlaku
stabilizujici selekce v diisledku zvySujici se trovné 1ékaiské péce. Relaxace selekéniho
tlaku je manifestovana na jedné strane stale nizsimi porodnimi hmotnostmi pfedcasne
narozenych déti, které se daii udrzet pii zivot€, na strané druhé rostoucim poctem cisai-
skych ez u matek s piilis velkym plodem. V 90. letech tato selekce, ,,stabilizujici“ porodni
hmotnost v lidské populaci po miliony let, ve vyspélych zemich téméf vymizela.

Nyni si predstavime, ze s pfichazejici dobou dochazi k postupnému poklesu pramérné
teploty. Na tuto situaci budou organismy pravdépodobné reagovat zvySenim télesné ro-
bustnosti (Bergmannovo pravidlo) a zmensenim télnich vystupkd, piedevsim konéetin
(Allenovo pravidlo). Jedinci s vétsi vyskou zanechaji vice potomstva nez jedinci mali, takze
postupneé se primeérna vyska v populaci bude posouvat smérem k vy$§im hodnotam, za-
timco rozsah hodnot (rozptyl Gaussovy kiivky) ziistane nezménén. Tento typ ptirodniho
vybéru se nazyva usmérnujici.

Vezmeme-li vvahu jeden gen se dvéma alelami, naskyta se otdzka, jak se miize v popu-
laci stabilné udrzovat polymorfismus? Jestlize vznikne mutaci $kodliva alela, bude selekci
rychle eliminovéana, naopak bude-li tato mutace prospésn4, selekce povede k jeji konecné
fixaci. V obou ptipadech budeme ocekavat existenci jen jedné alely na kazdém genovém
lokusu a pouze vyjimecné zaznamename alel vice. Pfesto, jak jsme vidéli vySe, rozsah
variability v ptirodnich populacich je relativné vysoky. U nékterych typli genetickych ele-
mentt (mikrosatelity, minisatelity) to mize byt dano vysokou frekvenci mutaci, v jinych
ptipadech, napt. u gentt MHC, v$ak musf existovat jiné, selekéni vysvétleni. Existuji nékteré
typy pfirodniho vybéru, které mtizou v populaci udrzovat stabilni polymorfismus?
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PRIRODNI VYBER A POLYMORFISMUS

Polymorfismus, ktery je v populaci udrzovan stabilné, se nékdy oznacuje jako balanco-
vany. Proto i selekce, ktera je za tento jev zodpoveédn4, se nazyva balancujici. Samotny
termin ovSem popisuje pouze konecny diisledek vybéru - ten ve skute¢nosti mtize psobit
rozdilnym zptisobem, napfiklad jako selekce zvyhodnujici heterozygoty, selekce v hete-
rogennim prostiedi, antagonisticka selekce nebo jako selekce zavisla na frekvenci alel.

Jak ndzev napovidd, selektivni vyhoda heterozygoti (superdominance, heteroze)
je situace, kdy heterozygot ma vyssi reprodukcni zdatnost nez oba homozygoti. Tim jsou
v populaci udrzovany obé alely. Nejznameéjsi piiklad tohoto typu selekce je spojen s vy-
skytem dvou zavaznych chorob u clovéka: maldrie a srpkovité anémie. Srpkovita anémie
je genetickd porucha zptisobend zdménou dvou aminokyselin, hydrofiln{ kyseliny gluta-
mové za hydrofobni valin na 6. pozici B-fetézce hemoglobinu. Pii niz$ich koncentracich
kysliku zptisobuje mutantni alela S tvorbu podlouhlych krystal hemoglobinu. Cervené
krvinky s hemoglobinem HbS maiji typicky srpkovity tvar a nedokazou efektivné prenéset
kyslik. Rychleji se také rozpadaji, a proto jsou z krevniho obéhu odstranovany. U nositel
jedné alely S je anémie zanedbatelnd, protoze normalni alela A dokaze vyprodukovat pfes
50 % funkéniho hemoglobinu. Jedinci s genotypem SS ale trpf silnou anémii, kterda se pro-
jevuje bolestivymi stavy zptisobenymi hromadénim defektmich bunék v cévach, kloubech,
sleziné a dalsich orgdnech. Bez rozsahlé 1ékatské péce jedinci SS vétsinou umiraji pred
dosazenim reproduk¢niho veku.

Vzhledem k letalnosti genotypu SS a tudiz silnému selekénimu tlaku proti alele S by
se dalo ocCekdvat, ze tato porucha bude z lidské populace pfirodnim vybérem odstra-
néna. Pfesto se zejména v tropickych oblastech vyskytuje v pomérné vysokych frekvencich
(celkové priblizné 13 %). Diivodem je rezistence mutantni alely vii¢i maldrii (obr. III. 2).
Malérie, difve znama také jako bahenni zimnice, je vazné onemocnéni, charakteristické
periodicky se opakujicimi hore¢natymi stavy doprovidzenymi zimnici. Ptivodcem jsou
prvoci zimnicky rodu Plasmodium. Nejvazn€jsi typ malarie zptisobuje zimnicka tropicka
(P. falciparum), vyvolavajici kazdodenni tézké zachvaty doprovazené davenim, bolesti
kloubti, horeckou a kie¢emi, které pii neléceni konci smrti nasledkem srde¢niho selhani
nebo $oku. Zivotni cyklus téchto paraziti vyZzaduje mezihostitele, kterym jsou komati
rodu Anopheles (napt. A. gambiae).

Rezistence alely S vii¢i malarii je zptisobena rychlej$im rozpadem srpkovitych erytro-
cytd napadenych zimnickami v porovnani s normalnimi krvinkami, takze prvoci nemaiji
dostatek ¢asu k dokonceni svého pomnozeni béhem faze erytrocytarni schizogonie, a jsou
proto z krevniho obéhu eliminovéni. V oblastech nejvice postizenych malarii tak dochazi
k rovnovéze mezi dvéma protichtidnymi selektivnimi faktory. Vysledkem této rovnovéhy
je vys$i reprodukeni zdatnost heterozygotii v porovndni s obéma homozygoty: hodnoty
relativni fitness (w) genotypti AA, AS a SS byly pro oblasti Afriky s vysokym vyskytem ma-
larie odhadnuty nésledovné: w,, = 0,89, w,s=1,00 a wg, = 0,20 (jedinci AA netrpi anémif,
ale nejsou rezistentni vii¢i malarii, naopak genotyp SS, prestoze obsahuje dvé rezistentni
alely, ma nizkou fitness v dtisledku vysoké imrtnosti silné anemickych jedinci).

Jestlize se v populaci vyskytuji vice nez dvé alely, miize zdlezet nejen na relativni se-
lektivni vyhodnosti kazdé z nich, ale také na potadi, ve kterém se v populaci objevily.
Za ptiklad nam miize poslouzit prave pfipad superdominance heterozygott pro srpko-
vitou anémii. V populacich s vysokou frelkvenci alely S se totiz v nizké Cetnosti vyskytuje
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Obr. I11. 2 Oblasti vyskytu
malarie ve 20. letech
minulého stoleti v Africe,
jiznich oblastech Evropy
a Asie a na Blizkém
vychodé pied masivni
aplikaci DDT na populace
komari rodu Anopheles,
ktefi jsou prena$eci pi-
vodcti choroby, zimnicek
rodu Plasmodium (tmavé
zelené, ¢erné ohranicené
oblasti). Svétle zelené
jsou vyznaceny oblasti
zvy$eného vyskytu srp-
kovité anémie. Rozsdhly
prekryv obou oblasti

byl prvnim ukazatelem,
naznacujicim kauzalni
vztah mezi obéma selekc-
nimi faktory. Upraveno
podle Cavalliho-Sforzy
(1974). (Grafika MM)
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itreti alela, C, kterd je rovnéz rezistentn{ vii¢i malarii, ale nezptisobuje anémii. Viici alele
S je vSak recesivni, takze pouze jedinci CC jsou rezistentni. Hodnoty relativni miry pie-
zivani jednotlivych genotypti, odhadnuté na zdkladé studia vice nez 32 000 jedinct ze
72 populaci zdpadni Afriky, jsouw,, = 0,9; w,s=1,0; W= 0,2; W, =0,9; we-=0,7; we=1,3.
Z uvedenych hodnot je patrny paradox: genotyp CC ma sice nejvyssi fitness, pfesto je
Cetnost alely C nizkd. Dtivodem je potadi, ve kterém jednotlivé alely vznikaly. Alela A je
nesporné ptvodn{ - s nejvétsi pravdépodobnosti se v populaci vyskytovala jesté pied
ptichodem zemédélcti jazykového okruhu bantu do vlhkych tropickych oblasti, kde bylo
v dasledku kultiva¢nich zdsaht vytvoreno vhodné prosttedi i pro komary A. gambiae.
V populacich, kde maldarie piedstavovala silny selek¢ni faktor, méli heterozygotni jedinci
AS vys$i fitness a mutantni alela S tak doséhla rovnovazné frekvence ptiblizné 1: 8 v po-
meéru k ptivodni alele A. Primérna fitness populace byla w = 0,911. Pfedpoklddejme nynf{
vyskyt (at uz v disledku mutace, nebo imigrace z jiné populace) tfeti alely, C. Protoze je
vzécnd, nachézi se téméf vyhradné jako heterozygot AC (s pravdépodobnosti 8/9), nebo
SC (s pravdépodobnosti 1/9). Pramérna fitness obou heterozygotu je proto 0,878, tedy
niz$f nez primérna fitness populace. Cetnost alely C v populaci tak kles4 a tato varianta
nutné spéje k extinkci bez ohledu na to, Ze je v malarické oblasti vyhodnéjsi nez alela
S. Alela C tak za dané situace nema sanci dostat se do populace s polymorfismem A/S,
dokud nenti jeji poéateéni ¢etnost dostatecné vysokd (v nasem piipadé by jeji pocateéni
frekvence musela byt minimdlné 0,073). Pro tiplnost je tfeba dodat, Ze alely S a C nejsou
jediné, které poskytuji ¢aste¢nou rezistenci vii¢i malarii: v oblasti Afghénistanu a sever-
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niho Pékistanu se vyskytuje hemoglobin oznaceny jako D a v jihovychodni Asii, Turecku
a jihozdpadnim Spanélsku hemoglobin E.

Navzdory tomu, Ze selektivni zvyhodnéni heterozygotti je klasickym (a historicky nej-
star$im) modelem balancujici selekce, v praxi byla jeho existence prokazana pouze v né-
kolika malo ptipadech. Jednim z nich je, kromé zminéného piipadu srpkovité anémie,
relativné vysokd rovnovazna frekvence mutace zptisobujici cystickou fibrézu (CF), smi-
telnou lidskou dédi¢nou chorobu postihujici pfevazné dychaci a travici soustavu. Nelé-
¢eni jedinci maji sttedn{ délku Zivota jen nékolik let a i pti moderni 1é¢bé jsou postizené
osoby zpravidla neplodné. Pfesna piicina relativné vysoké cetnosti CF mutace v Evropé
(odhaduje se, ze kazdy 25. ¢lovék v populaci je nositelem této alely) neni dosud spoleh-
livé vysvétlena, jedna z hypotéz pfedpokldda, ze diivodem je rezistence vii¢i tuberkuléze,
kterou tato mutace poskytuje.

Jestlize je jedna populace vystavena vlivéim prostfedi, které je proménlivé bud v Case,
nebo prostoru, mize selekce podporovat v jejim ramci rtizné genotypy. V piipadé kvantita-
tivniho znakuy, jako je vyska postavy, bude timto zptisobem dochézet k postupné divergenci
znaku, takze ptivodni Gaussova ktivka se bude postupné zplostovat, nebo se dokonce ob-
jevi dva vrcholy (v prvnim pfipadé bude ktivka platykurtickd, ve druhém dvounormalni).
Proto se takova selekce oznacuje jako disruptivni. Pfestoze se divergenci u kvantitativnich
znakil v pfirodé setkdvdme pomérné Casto a existence polymorfismu udrzovaného se-
lekci ptisobici v heterogennim prostiedi se zdé logicka, ve skute¢nosti bude variabilita
u jednotlivych genti zachovana jen za urcitych, v nékterych pripadech pomérné striktnich
podminek. Pravdépodobnost vzniku balancovaného polymorfismu bude vyssi, pokud se
jedinec setka s uréitym stavem prostfedi béhem svého zivota pouze jedenkrat (napf. rost-
lina rostouci na ur¢itém typu ptidy nebo parazit zijici na jednom hostiteli) a jestlize $ance
jedince na pfeziti je ovliviiovana kompetici s ostatnimi jedinci v populaci.

Selekce antagonisticka mtze mit napiiklad podobu vybéru plisobiciho rozdilné
na obé pohlavi, na rizna vyvojova stadia nebo na gametickou a zygotickou fazi. Na roz-
dil od antagonistické selekce mezi pohlavimi nemusi ovSem selekce ptisobici rozdilné
na jednotliva vyvojova stadia nevyhnutelné v populaci udrzovat proménlivost. P¥ikladem
protichtidného ptlisobeni selekce v gametické a zygotické fazi je posunuti segregacniho
poméru u nékterych genetickych elementt (SD geny u octomilky, ¢ haplotyp u mysi do-
maci). Navzdory intuitivni ptitazlivosti existuje jen nékolik dokumentovanych ptikladd,
kdy heterogenni prostiedi nebo antagonisticka selekce udrzuji stabilni genetickou varia-
bilitu. I v casové ¢i prostoroveé proménlivém prostiedi je pfirodni vybér vétsinou mnohem
slozitéjsi a ptisobi spise ve formeé frekvenc¢né zavislé selekce.

Ve vSech dosud uvazovanych piipadech byla fitness kazdého genotypu konstantni, bez
ohledu na to, zda tyto genotypy byly vz4acné nebo rozsitené. Casto je oviem reprodukéni
zdatnost genotypu zavisla na jeho frekvenci i na frekvencich ostatnich genotypi. Pokud je
reprodukeni zdatnost vyssi u alely ¢i genotypu, ktery je v populaci méné Cetny, jde o ne-
gativni frekvenéné zavislou selekci. Piikladti tohoto typu selekce existuje celé fada. Pti
tomto selek¢nim rezimu fitness genotypu AA proporcné klesa s rostouct frekvenci alely A.
Tato zavislost miiZe byt i nelinearni (obr. ITI. 3) a nékdy dokonce i pomérné komplikovana.

Plisoben{ negativni frekven¢né zavislé selekce si mtizeme ilustrovat na tzv. batesov-
ském mimikry (obr. IIL. 5a, b). Jde o jev, kdy neskodny druh napodobuje vystrazné zbar-
veni druhu jedovatého nebo pro potencidlniho predétora jinak nebezpeéného (napt.
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Obr. I11. 3 Negativni
frekvencné zavisla selekce
pusobi tehdy, jestlize

s ristem frekvence alely
klesa jeji reprodukéni
zdatnost. Tato zavislost
nemusi byt linearni - jako
v tomto pripadé, kde hod-
noty fitness pro jednotlivé
genotypy jsouw,, = 1-p?,
wy,=1-2pqaw,,=1-q%
p aqjsou frekvence alely
Aresp. a. Stabilni rovno-

vaha nastava pii p = g = 0,5.

(Grafika MM)

Obr. I11. 4 Negativni
frekvencné zavisla selekce
u cichlidy Perissodus
microlepis. Tento druh
okusuje Supiny jinym
druhiim ryb a k tomu ma
uzpiisobeny asymetricky
astni otvor. Graf uka-
zuje kolisani frekvence
»levousté” formy na dvou
lokalitach jezera Tanga-
nika. Obrazek zpracovan
podle Horiho (1993)

a Futuymy (2005).
(Grafika MM)
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pestienka-vosa, koralovka-koralovec, sirohlavec arabsky-kobra indicka). Diky negativn{
zkusenosti s nebezpecnou kofisti se predatoti vyhybaji i kofisti, ktera pro né neznamena
7adné riziko (v tomto ptipadé jde ve skute¢nosti spiSe o selekci zavislou na hustoté, nikoli
na frekvenci, ale pro ilustraci to nevadi). Jestlize je vyskyt neskodného druhu tidky, budou
se mu predétoti vyhybat, protoze pravdépodobnost, ze se jiz v zivoté setkali s jedovatym
druhem, je vy$si nez pravdépodobnost setkani s neskodnou kofisti s podobnym vystraz-
nym zbarvenim. Naopak s rostouci cetnosti jedincti napodobujicitho druhu roste i prav-
dépodobnost jejich stfetu s preddtorem a tedy toho, Ze ti se pfestanou takto zbarvenému
druhu vyhybat. Tento argument ov§em ma $ir$i platnost: je-li pravdépodobnost predace
dédna pravdépodobnosti stfetu s kofisti, predacni tlak bude samoziejmeé silnéjsi viici vice
frekventovanému typu.

Zajimavy ptiklad pisobeni negativni frekvencné zavislé selekce mtizeme vidét u cich-
lid rodu Perissodus Zijicich v jezete Tanganika. Nékteré druhy (napt. P. microlepis) se zivi
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okusovanim $upin z boku jinych ryb. K tomuto ticelu se u nich vyvinula asymetricka tista,
ktera jsou vychylena bud vpravo, nebo vlevo. Tato adaptace je geneticky jednoduse pod-
minéna, a proto se d4 snadno studovat. Jedendctilety vyzkum ukazal, Ze cetnost vyskytu
»pravoustych” a ,levoustych” ryb byla v dlouhodobém préimeéru ptiblizné stejna, avsak
jejich zastoupeni oscilovalo s pétiletou periodou (obr. III. 4). Tyto oscilace byly zptiso-
beny tim, Ze kofist byla vzdy méné ostrazitd vii¢i rybam, ttocéicim ze strany pro né méné
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Obr. I11. 5 Priklad ba-
tesovskych mimikry:

na obrdazku a) je jedovata
zaba druhu Ameerega
hahneli z centralniho
Peru, kterou svym zbar-
venim napodobuje
neskodny druh Lithodytes
lineatus (b). Tento typ
mimikry je u Zab pomérné
vzacny, ¢astéj$im pripa-
dem jsou tzv. miillerovské
mimikry, kdy dva nebo
vice jedovatych ¢i jinak
nebezpeénych druht

sdili stejné vystrazné
zbarveni. Zaby druhu
Ranitomeya imitator (d, f)
z Peru napodobuji néko-
lik druhd, vyskytujicich

se ve stejné oblasti,
naprtiklad R. variabilis

z podhuii vychodnich
And (c) nebo R. ventrima-
culata z Borja Ridge (e)

v Peru; d) R. imitator

z Alto Caynaradi Valley,

f) tentyz druh z Baja Hual-
laga (obé Peru). VSechny
druhy kromé L. lineatus
patti do celedi Dendro-
batidae (pralesnic¢koviti)
ajsou prudce jedovaté.
Amazons$ti indidni (napf.
Janomamové) do jejich
jedu namaceji hroty svych
§ip1, a proto se tyto Zaby né-
kdy oznacuji jako $ipové.
(Foto © a, c-f) Mark Pepper;
b) Mauro Texeira Jr.)
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obvyklé, a naopak se dokdazala castéji a Gic¢innéji vyhnout titoku ze strany téch cichlid, se
kterymi prichézela Castéji do styku.

Negativni frekvenéné zavisla selekce casto plisobi i v ptipadech tykajicich se pohlavi
a pohlavniho rozmnozovéni. Samicky nékterych druhti octomilek davaji pfednost sa-
meckiim se vzacnéj$im genotypem, napiiklad samecci Drosophila pseudoobscura se
vzéacnéj$im typem chromozomové inverze (tj. s ¢asti chromozomu oto¢enou o 180°) maji
vyssi reprodukén{ dspésnost nez samecci s vice frekventovanymi typy inverzi. Negativn{
frekvencné zavislou selekci 1ze vysvétlit i existenci vyrovhaného poméru pohlavi 1:1
u mnoha druhi zivocichd.

Balancovany polymorfismus na molekuldrni tirovni je typicky pro geny MHC kom-
plexu. Jak jsme vidéli diive, je Casto udrzovan asortativni samici preferenci, vzhledem
ke své imunitni funkci vSak mtize byt i disledkem selekce zavislé na frekvenci, kdy vys$si
fitness budou mit alely ¢i genotypy poskytujici rezistenci vii¢i frekventovanéjsimu pa-
togenu. S tim, jak se bude tento genotyp Ci alela $ifit, bude zvyhodnén méné rozsireny
patogen, jehoz Cetnost tak zacne rist. S tim nabude na dtlezitosti diive vzacny typ MHC
a tento proces se bude periodicky opakovat.

Jestlize tento typ piirodniho vybéru ptisobi ve prospéch cetnéjsi alely, oznacuje se jako
pozitivni frekvenéné zavisla selekce. Jeho koneénym dtisledkem je fixace této alely.
I v tomto pifpadé piirodni vybér vede k ustaveni rovnovahy, ta vSak spociva v existenci
jediné alely v populaci, v protikladu k diisledku negativni frekvenéné zéavislé selekce. Pti-
kladem jsou tzv. miillerovské mimikry, kdy se dva ¢i vice jedovatych nebo jinak skodlivych
druhti napodobuji navzajem (obr. III. 5¢c-f). Dtivodem je zesileni negativni zkusenosti
predatort, ktefi se setkdvaji s jednim typem vystrazného (aposematického) zbarveni misto
s nékolika rGznymi typy. Pfirodni vybér bude v populaci fixovat takové zbarveni, které je
na pocatku vice rozsifené.

Nahodné procesy v populacich

NAHODNY GENETICKY POSUN

Jednim ze zakladnich pfedpokladi platnosti Hardyho-Weinbergovy rovnovahy je velmi
velka populace. V redlném svéte jsou vsak populace co do velikosti zpravidla omezené.
Proto i mnozstvi gamet, které se budou dostavat do nasledujici generace, bude tvofit jen
malou cast celkového poctu gamet vyprodukovanych v kazdé generaci prislusniky po-
pulace. Jestlize je tento vybér ndhodny (tj. jednotlivé gamety se nelisi svou reprodukéni
zdatnosti), budou frekvence alel z generace na generaci kolisat. Tento proces se nazyva
nahodny geneticky posun neboli geneticky drift.

Podstatu a disledky driftu si mtizeme nejlépe ilustrovat na ptikladu opilého namotnika
jdouciho po tizkém molu. Vzhledem k opilosti je chlize ndmoinika klikata, stejné jako
je rozkolisana frelwvence alely v Case. Jestlize molo bude dostatecné dlouhé, diive nebo
pozdé¢ji namoinik spadne do vody, pticemz pfedem nevime, na kterou stranu. Miizeme
pouze piedpokladat, ze pokud se pravé nachazi bliz pravému kraji mola, s véts$i pravdeé-
podobnosti spadne praveé doprava. Podobné nemutzeme fici, kdy k padu dojde, ale logicky
¢im je molo uzsi, tim dfive to bude.

Uvedeny piiklad nam perfektné zndzornil stochasticnost tohoto evoluéntho mechanismu.
V zadném okamziku sice nedokazeme predpovédét nasledujici krok, ale pokud bychom
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nechali tento ndhodny proces béZet mno- @
hokrat nezavisle na sobé, mohli bychom —
pomeérneé piesné odhadnout pravdépodob- 0.8
nosti jednotlivych jevi. Sice nemtizeme

s urcCitosti fici, jestli dana alela dospéje k fi- f

xaci ¢ extinkei, jeji fixaci véak budeme vice g ° ]

predpokladat pfti jeji 90% Cetnosti nez pti % 7 N =25
10% (ndamoinik se nachdazi bliz jednomu % 0.4

okraji mola). Ve skute¢nosti je pravdépo- w i

dobnost fixace rovna praveé jeji frekvenci Hg «

v daném case. Cim je populace mensf, tim
bude kolisanf alelovych frekvenci vyraznéjsi
(namotnik je opilejsi) a tim dfive k fixaci/ 0.0 1 | | T

extinkci dojde (molo je uzsi) (obr. III. 6a, EdienEms

b). Tato doba se samoziejmé muze piipad

od pifpadu vyrazné lisit, pro nové vzniklou b 10 77====—-———————————————————————— -
alelu je ale v priiméru rovna ¢tyfnasobku tzv. = N = 1000

efektivni velikosti populace, N, (ta byva zpra- 08
vidla mensi nez skute¢na populace, protoze
ne vsichni jedinci se rozmnozuji, pomeér
pohlavi mize byt vychyleny od 1:1 apod.).
Co se tyce genetické proménlivosti, je diisle-
dek driftu dvoji: z hlediska jedné populace
se s postupnou extinkci jednotlivych alel
bude variabilita snizovat, ovSem vezmeme-
-li vivahu vice populaci, povede tento pro-
ces k rozrtiznéni frekvenci alel, ptipadné
k odlisnym fixacim v jednotlivych lokalnich 0.0 . : , .

Frekvence alely

0.2

opulacich, a tedy k jejich divergenci.
pop Y€ g Generace
> Obr. I1I. 6 Srovnani ndhodného kolisani C L I e e B e
frekvenci alel v péti populacich haploidnich - W@M
jedinci o N =25 (a) a N = 1000 (b): vmalych -

populacich je toto kolisani vyraznéjsi a di'ive
dojde bud k fixaci, nebo k extinkci alely;
protoze je tento geneticky posun (drift)
nahodny, nelze budouci osud alely piedvi-
dat, pravdépodobnost jeji fixace je vSak tim
vétsi, ¢im vyssi je jeji frelvence v populaci.
Na obrazku c) je ukdzan vliv nahlého
drastického zmenseni velikosti populace

0.6

0.4

Frekvence alely
|

z 1000 jedincii na 4 ve 20. generaci; v di- 02

sledku rychlého navratu na pivodni velikost 7

jsou genetické zmény, ke kterym doslo 0.0 | ; | | s
béhem populaéniho poklesu, ,,zmrazeny* 0 20 40 60 80 100

(Grafika MM) Generace
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Obr. I11. 7 Princip hrdla
lahve (u bottlenecku).

V dusledku silného po-
klesu populaéni hustoty
dochazi k ndhodnému vy-
béru z genofondu piivodni
populace, takze alely,
které byly drive vzicné,
se nyni nachazeji ve vy-
soké frekvenci (¢ervené
kuli¢ky), kdezto jiné zcela
zmizely (zelené kulicky).
(Grafika MM)
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Proces divergence lokalnich populaci bude tim rychlejsi a vyraznéjsi, ¢im vzajemnée
izolovanéjsi tyto populace budou. Miru této izolace vyjadiuje dalsi z indexti F-statistiky,
tzv. fixa¢ni index Fg;. Divergence bude naopak snizovana tokem genti (migraci) mezi
populacemi, ktery vede k jejich genetické homogenizaci. Tok genii md tedy opacny efekt
nez ndahodny geneticky posun.

Dosud jsme uvazovali pouze alely, které byly z hlediska selekce neutralni, takze jejich
osud nebylo mozno odhadnout na zakladé jejich relativni fitness. Ndhodné fluktuace
Cetnosti se vS§ak neomezuji jen na neutralni variabilitu. Protoze redlné populace nejsou
nekonecéné velké, budou se stochastické procesy uplatiiovat i v ptipadé selektovanych
alel. Plati, ze ¢im je populace mensi a selekce slabsi, tim vice budou pfevladat ndhodné
procesy a naopak.

HRDLO LAHVE A EFEKT ZAKLADATELE

Jak bylo ukdzano v ptredchozim textu, nahodny geneticky posun zptisobuje nejvyraznéjsi
zmény ve frekvencich alel ve velmi malych populacich. Ale i velké populace mohou ¢as
od casu projit dramatickou redukci své velikosti, a tim byt vystaveny tc¢inkéim driftu.
Jestlize poté dojde k rychlému popula¢nimu ristu, jeho vliv bude opét minimalizovin
a zmény, ke kterym doslo v obdobi nizké pocetnosti, tak budou ,,zmrazeny* Tento pro-
ces je ukazan na obr. IIL. 6¢, ktery ukazuje vysledek péti nezavislych simulaci kolisan{
frekvence jedné alely v populaci o velikosti N = 1000 a s pocate¢ni frekvenci 50 %. Ve
20. generaci doslo ke snizenf{ velikosti na N = 4 a hned v nasledujici generaci se popu-
lace opét vratila na ptivodni velikost. Na obrazku je patrna dramatickd zména frekvence
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v disledku silného driftu béhem nizké pocetnosti mezi generacemi 20 a 21. Zmeéna je
nasledné zakonzervovana rychlym popula¢nim riistem. Tento stav potom miize ptetrvavat
pomeérné dlouho.

Simulace na obr. IIL. 6¢ je piikladem jevu, ktery se nazyva efekt hrdla lahve neboli
bottleneck (obr. III. 7). Uéinek bottlenecku bude tim vyraznéjsi, ¢im vétsi bude redukce
pocetnosti a ¢im déle bude tento stav trvat. Tento vliv vSsak nebude na v§echny genetické
elementy stejné silny: bereme-li v ivahu diploidn{ organismy, pak nejvétsi dtisledky bude
mit bottleneck na mitochondridlni DNA (mtDNA) a chromozom Y, které maji oproti
autozomtim Ctytikrat nizs$i N, (dtivodem je jejich uniparentalni dédi¢nost a haploidni
stav). O néco méné budou ovlivnény geny na chromozomu X (N, = 3/4 efektivni veli-
kosti pro autozomy). Efektu hrdla lahve je podobny efekt zakladatele (founder effect),
pfi kterém dochazi k zalozeni nové populace malou skupinou tvofici ndhodny a omezeny
vzorek z velké populace ancestralni (matetské). Protoze je tato skupina pouze malym
a ndhodné vybranym vzorkem ptivodniho genofondu, miize dojit ke zméné alelovych
frekvenci a k citelnému snizeni variability (obr. II1. 8). V extrémnim ptipadé¢ muize byt
zakladatelska skupinka tvofena jedinou biezi samici.

Typickym ptikladem téinka bottlenecku je gepard (Acinonyx jubatus). Geneticky vy-
zkum ukézal, Ze u 30 jedincti vychodoafrického poddruhu A. j. reineyi byly ze 49 proteino-
vych gent pouze dva geny polymorfni (4% polymorfismus) a priimérnd heterozygotnost
byla pouze jednoprocentni. Podle stejné studie byl u 98 jedinca jihoafrického nomi-
néatnfho poddruhu A. j. jubatus polymorfismus dokonce 2% a heterozygotnost pouze
0,004%! Extrémné nizka troven promeénlivosti byla potvrzena i vysledky transplanta¢nich
experimentd, které ukazaly, Ze jihoafri¢ti gepardi bez problém ptijimaji kozni transplan-
taty vychodoafrického poddruhu. To ukazuje na monomorfnost MHC gent, tedy genti
zpravidla charakteristickych velmi vysokou variabilitou. Pfedpoklada se, Ze toto razantni
snizeni genetické proménlivosti v obou poddruzich geparda bylo zptisobeno silnym bott-
leneckem. Podobnym ptikladem snizené variability je kfecek zlaty (Mesocricetus auratus).
Molekularni analyzy ukazaly, Ze vSichni v zajeti chovani jedinci jsou potomky jediné sa-
mice, pravdépodobneé té, kterou i s mladaty v roce 1930 v syrském Aleppu odchytil Israel
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Obr. I11. 8 Dva priklady
efektu zakladatele.
Podobné jako v pripadé
bottlenecku se zastoupeni
variant v malych zaklada-
telskych skupinach od
matefské populace vy-
razné lisi (predevsim

je to patrné v populaci
vpravo nahoi'e), navic
geneticka variabilita je

v nich zpravidla sniZena -
extrémnim pripadem je
populace vpravo dole,
kde se vyskytuje jen
svétle hnéda forma.
(Grafika MM)
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Obr. I1I. 9 Vyvoj velikosti
populace na ostroveé
Tristan da Cunha v le-
tech 1820-1920. Pfevzato
z https: //commons.
wikimedia. org/wiki/
File: Edinburgh_of _
the_Seven_Seas_-_
Tristan_da_Cunha_-_
Population_%281821-
1923%29. svg#filelinks.
(Grafika MM)
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Aharoni z Hebrejské univerzity v Jeruzalémé. V tomto piipadé ale spis nez o bottleneck
jde o extrémni efekt zakladatele.

Efekt zakladatele je zndmy i u clovéka. S nékterymi piiklady jsme se uz setkali v ¢asti
vénované inbreedingu (napt. u anabaptistt z Velkych plani v USA). Jesté nazornéjsi ilu-
straci je vyskyt mutace v genu pro enzym 5-o-reduktdzu 2 v méstecku Las Salinas, které se
nachazi v odlehlé horské oblasti Dominikdnské republiky. Tato mutace spociva v zaméné
tyminu za cytozin, jejimz dlisledkem je substituce aminokyseliny tryptofanu za arginin
na 246. pozici proteinového fetézce. Enzym katalyzuje pfeménu testosteronu na dihydro-
testosteron a jeho snizend aktivita u jedinct homozygotnich pro tuto mutaci zptisobuje,
ze chlapci sice maji v brisni dutiné testes, ale jejich sekundéarni pohlavni znaky zistavaji
zenské (zékladni vyvojovy stav) a jsou proto vychovavéni jako divky. Teprve v puberté
se diky zvysené produkci testosteronu postizeni jedinci méni v muze. V prvni poloviné
19. stoleti bylo Las Salinas pomérné malou vesnici. Mezi jejimi zakladateli byla i jista
Altagracia Carrasco, ktera meéla nékolik potomk(i minimalné se ¢tyfmi muzi. Vzhledem
k velmi malé pocetnosti populace tvofily jeji alely podstatnou cast celého genofondu
vesnice. A protoze Altagracia byla nositelem jedné mutantni alely genu pro 5-c-reduk-
tazu 2, tato mutace je dodnes ve vesnici natolik rozsifenad, ze lidé z mésta maji pro tyto
»divky” ménici se v chlapce zvlastni termin guevedoces (v literatute se zpravidla uvadi
preklad ,penis ve dvanacti‘, ale presnéjsi je ,koule ve dvanacti®).

Jak naznacil piipad zlatého kiecka, ucinky efektu zakladatele a bottlenecku se Casto
vzajemné kombinuji. Pfikladem mize byt lidska populace na ostrové Tristan da Cunha,
izolovaném uprostted jizniho Atlantského ocednu. V souvislosti s deportaci cisafe Na-
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britska vojenska posadka, ta vSak byla hned nasledujictho roku zrusena. Skotsky desatnik
William Glass admiralitu pozadal, aby tam smél se svou zZenou a dvéma détmi zistat.
S nimi zistala dalsi hrstka lidi, ke které se posléze ptidali dalsi osadnici, ktefi se na ostroveé
usadili bud dobrovolné, nebo v dlisledku ztroskotani. Celkové zakladajici populace citala
20 lidi. Diky peclivé vedenému rodokmenu mizeme historii obyvatel ostrova sledovat
velmi podrobné. Pocdte¢ni riist populace byl vystiidan jeji dramatickou redukci v le-
tech 1855-1857, kdy se pocet obyvatel snizil ze 103 na 33 (obr. I11. 9) v disledku odjezdu
25 Glassovych potomki do Ameriky (Glass zemfel roku 1853) a dalsich 45 lidi, kteii ostrov
opustili pod vlivem misionéfte (na ostrové od 1851). Tento exodus zpusobil vyrazné zmény
v genetickém slozeni populace, které byly konzervovany prudkym riistem poctu obyvatel
vletech 1857-1884. Tento vyvoj byl opét pierusen v roce 1884, kdy na mofi utonulo 15 do-
spélych muzd. Na ostrové ziistali pouze ¢tyfi muzi, z nichz dva byli velmi stafi (Tristanu se
v té dobé zacalo fikat ,,Ostrov vdov*). V dasledku tohoto nestésti Tristan opustilo mnoho
poztstalych zen se svymi détmi. Pocet obyvatel se tak snizil ze 106 v roce 1884 na 59 v roce
1891. Tento druhy bottleneck mél podobné ti¢inky na genofond jako prvni z let 1855-1857
aivtomto ptipadé byly genetické zmény ,,zmrazeny” naslednym stalym ristem pocetnosti
na soucasnych 264 (stav k r. 2010). Vliv efektu zakladatele a opakovanych bottlenecki se
odrazil i ve zvy$eném stupni inbreedingu navzdory prisné dodrZzovanému tabu incestu.

KOALESCENCE

Vsechny evolu¢ni procesy a tedy i fluktuace alelovych frekvenci bézi v realném case
kuptedu. My ale miizeme o celém procesu uvazovat také ve zpétném pohledu: tak jako
vlivem driftu v populaci postupné ubyva pocet alel (. riznych kopii genu), az v ni na-
konec zGstane jen jedna, stejné tak mGzeme pii virtudlni cesté zpét v ¢ase pozorovat
postupné ,splyvani“ vzdy dvou stejnych kopif do jejich spole¢ného ptedka. Timto pred-
kem je opét genova kopie, nikoli jedinec, ve kterém se geny nachézeji. Splynuti genovych
kopii pti pohybu zpét v Case se nazyva koalescence. Jak postupujeme dal, s kazdou dalsi
koalescenc¢ni udalosti dochaz{ ke snizeni poctu kopii o jednu, az dospéjeme k jedinému
spole¢nému predkovi vSech soucasnych kopii daného genu (obr. III. 10). Tato kopie se
oznacuje jako nejblizsi spole¢ny ptredek (most recent common ancestor, MRCA). Stejné
jako v pfipadé driftu bude ve vétsi populaci trvat delsi dobu, nez dojde k fixaci jedné
z alel (a tedy vymizeni v8ech ostatnich), tak i pti zpétném pohybu v ¢ase budou pfi vétsi
populacni velikosti intervaly mezi jednotlivymi koalescencemi delsi a naopak, v malych
populacich budou tyto intervaly kratsi. Z toho také vyplyva, ze intervaly mezi koalescen-
cemi se budou s klesajicim poc¢tem genovych kopii smérem k nejbliz§imu spolecnému
predkovi prodluzovat.

Teorie koalescence ma svoje koteny v modelech statistickych demografii prvni polo-
viny 20. stoleti, ktefi se zabyvali dynamikou ptijmeni v lidskych populacich, a ve studiich
populaénich genetiki zaméfenych na procesy vétveni a ttidéni linii (lineage sorting).
S pomoci této teorie miizeme nejen modelovat genealogie (rodokmeny) genovych kopii,
ale Ize do ni zaclenit i dalsi parametry, které tyto genealogie méni (mutace, rekombinace,
migrace, demografické zmeény, selekce). Naptiklad s rostouci velikosti populace se budou
intervaly mezi jednotlivymi koalescencemi postupné prodluzovat (obr. III. 11b), zatimco
popula¢ni pokles se projevi ,zahustovanim“ koalescen¢niho stromu smérem k soucas-
nosti (obr. I1I. 11c). Podobnym zptisobem se na tvaru genealogie projevi i pisobeni pti-
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Obr. I11. 10 V diisledku @
nahodného vybéru po-

stupné dochazi v populaci

k extinkci jednotlivych ge-

novych variant a kone¢né ®
fixaci jediné z nich. Tento
proces muzeme sledovat
v ¢ase zpét: linie vedouci
od $esti soucasnych kopii ®
se pfi zpétném pohybu
postupné ,slévaji‘. Tento
proces se oznacuje jako
koalescence. Nakonec . ®
dojdeme az k nejbliz-
$imu (nejrecentnéj$imu
spole¢nému predkovi
(na obrdzku oznacen )
sipkou). (Grafika MM)

rodniho vybéru. Protoze balancujici selekce bude mit tendenci udrzovat v populaci vice
nezjednu alelu, koalescen¢ni strom bude mit ,svicnovity“ tvar s velmi dlouhymi vétvemi
(obr. III. 12b). Naopak objevi-li se v populaci vyhodn4 alela, selekce ji velice rychle zafi-
xuje na ukor ostatnich, takze strom bude mit spise ,hvézdicovou” podobu (obr. II1. 12¢).

velikost populace

s

Obr. IIL 11 Tvar koalescenéniho stromu v pfipadé stabilni (a), rostouci (b) a zmensujici se (c) populace. Z obréazki je
patrné, ze jakmile se populace zvétSuje, koalescenc¢ni proces se zpomaluje, coz se projevi prodluzovanim vétvi; naopak
jestliZe se populace zmensuje, koalescence se zrychluji a vétve se postupné zkracuji. (Grafika MM)

[ o
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Pohlavni vybér

Jak bylo uvedeno v kapitole II, Darwin si byl védom toho, Ze jeho teorie pfirodniho
vybéru nedokaze vysvétlit evoluci znakd, které svému nositeli zjevné neptindsi zadny
uzitek, nebo jsou pro ného dokonce skodlivé: ptaci s pestrym zbarvenim a dlouhymi ocas-
nimi pery jsou v pfirodé ndpadni a nedokazou utéct pied predatorem, kazdoro¢ni ,vyroba“
jelenich parohti vyzaduje az pétkrat vyssi prisun vapniku atd. Prisel proto s alternativnim
vysvétlenim, kterym byla teorie pohlavniho vybéru. Poprvé se o ném zminuje v Piivodu
druhii, kde ho popisuje jako ,boj mezi samci o vlastnictvi samic‘, podrobné ho vsak roz-
pracoval v knize Pitvod élovéka a pohlavni vybér (1871). Spojeni dvou na prvni pohled ne-
sourodych témat, pohlavniho vybéru a evoluce ¢lovéka, bylo pro Darwina logické, protoze
se domnival, Ze mnoho lidskych znak( (nap¥. barva kiize, absence ochlupeni) se vyvinulo
prave timto zptisobem. Piedstava aktivni samici volby v§ak byla az do neddvné doby od-
mitana (nebyl to jen odraz muzského $ovinismu Darwinovych viktorianskych soucasnik,
napt. evolu¢ni role zenského orgasmu je pfedmétem diskusi i v soucasnosti). Odpor proti
sami¢imu vybéru byl z¢asti zptsoben i tim, ze Darwin pifedpoklddal u samic existenci
urcitého védomého estetického smyslu a to nejen u ¢lovéka, ale i u jinych zivocichd.
Ve skuteénosti vSak samici preference prosté znamena jakykoli znak (nebo znaky), ktery
zpusobi, ze samice se spafi s nékterym samcem s vétsi pravdépodobnosti nez s jinym.
Prestoze samci a samice maji (alespon nékdy) spoleény cil, tj. zplozeni potomstva, pro¢
jsou nejen jejich role, ale casto i jejich zajmy tak odlisné? Za v§echny rozdily je zodpo-
védna skutecnost, Ze samice produkujf relativné maly pocet velkych, a tedy ndkladnych
vajicek, kdezto samci velké mnozstvi malych a levnych spermii. Tato nerovnost znamena,
ze zatimco pro samce je limitujici pocet oplozenych samic, pro samice je to pocet vaji-
cek. Mezi obéma pohlavimi tak existuje konflikt reprodukénich z4jmt. Diky pohlavnimu

47

Obr. I11. 12 Géinky rtiz-
nych typi selekce na tvar
koalescen¢nich stromii:
balancujici selekce
udrzuje v populacich
polymorfismus, takze
jednotlivé vétve genealo-
gie jsou dlouhé a strom
ma ,svicnovity“ tvar (b).
Naopak pozitivni selekce
bude rychle fixovat vyhod-
nou variantu (jeji vznik

je na obrazku oznacen $ip-
kou) a eliminovat ostatni,
coZse projevi rychlymi
koalescencemi a , hvézdi-
covitym“ tvarem stromu (c).
(Grafika MM)
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Vv /s

vybéru je rozpéti rozmnozovaci Gspésnosti u samcti vétsinou vyssi nez u samic. Vybér
partnera ovsem nemusi byt zalezitosti pouze samic: u nékterych druht jsou role obou
pohlavi obracené, naptiklad u lyskonoha tizkozobého (Phalaropus lobatus) jsou to sa-
mice, které usiluji o samce, soupeti o teritorium a agresivné haji svoje hnizdo i partnera.
Jakmile nakladou vajicka, za¢nou migrovat na jih a samce zanechaji, aby sedéli na vejcich

d

Simpanz

Obr. II1. 13 Socidlni struktura a pohlavni dimorfismus u ¢éty¥ druhii lidoopt. Giboni (a) jsou socidlné monogamni a samci
se od samic svou velikosti neli$i (na obrazku gibon Zlutolici, Nomascus gabriellae, vpravo samec, vlevo samice). Samci
orangutanii obhajuji velka teritoria, ve kterych se vyskytuje nékolik samic s mladaty, z nichz kazd4 ma svoje terito-
rium; samici teritoria se mohou prekryvat (b). Tento socialni systém je nékterymi povazovan za variantu polygynie, tzv.
rozloZenou polygynii (exploded polygyny), kde samci brani skupinu samic, se kterymi se pafi, ty vSak neziji ve spole¢né
skupiné (na obrazku orangutan sumatersky, Pongo abelii, vZ0O Philadelphia). Gorily Ziji v typicky polygynnich skupi-
nach s jednim samcem a nékolika samicemi (c). Samci sviij harém brani proti jinym samciim a jsou vyrazné vétsi nez
samice (na obrazku samec a samice gorily horské, Gorilla beringei, s mladétem ve Volcans National Park ve Rwandé).
U $impanzii a bonob, kteti Ziji promiskuitné (d), je rozdil ve velikosti mezi samcem a samici minimalni. Jejich socialni
struktura je oznacovana jako polygynandrie: ve skupiné se vyskytuje nékolik samcii, ktefi se mohou pafrit s kteroukoli
samici - promiskuita a sexudlni chovdni je velmi vyrazna predev$im u bonobt (na obrizku §impanz, Pan troglodytes,
vJackson Z0O). Foto © Dave Watts (a), Philadelphia ZOO (b), Richard A. Muller (c), Jackson ZOO (d). (Grafika MM)
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a starali se o mladata. Podobné je to i u lyskonoha ploskozobého (P. fulicarius) a lysko-
noha dlouhozobého (P. tricolor). V souladu s predikci Darwinovy teorie jsou tyto samice
vetsi a pestiejsi nez samci. Pohlavni vybér neni u vsech druhti stejné silny: obecné bude
slabsi u monogamnich druhi a silnéjsi u druhii polygamnich, proto u polygamnich druhii
existuje vyraznéjs$i pohlavni dimorfismus (obr. IIL. 13). Ale i u monogamniho druhu se
miize pohlavni vybér projevit: naptiklad atraktivnéjsi samci se mohou pétit dfive a mi-
zou tak zplodit vice potomki nez samci méné atraktivni. K pohlavnimu vybéru ovsem
nemusi byt obé pohlavi nutné oddélena - typické je to naptiklad u jednodomych rostlin,
produkujicich jak pyl, tak vajicka.

SAMCI KOMPETICE
Jestlize pro samce je limitujicim faktorem pfistup k samicim a pro samice pocet vajicek,
které jsou schopny béhem svého zivota vyprodukovat (navic pro samice neni dilezity
jen pocet potomk, ale i jejich kvalita), bude platit, Ze samci jsou kompetitivni, kdezto
samice jsou vybiravé.

Jak mohou samci o samice soupefit? Pfedevsim muze jit o pfimy souboj. Typickym
ptikladem jsou souboje jelenich samci - tvrdé stiety, které obc¢as konéi smrti jednoho ze
souperit, vzacné i obou. Vitézny samec se podle principu ,vitéz bere v§e“ spati se vSemi
ptitomnymi lanémi. P¥imé kompetice miize mit i podobu pfedvadéni se pfed samicemi:
samci stavi na odiv svoje ozdoby (Casto viditelné jen pfi ndmluvach) a svoje piedstaveni
zpravidla doprovazeji slozitymi svatebnimi tanci. U nékterych druht dochazi k témto
namluvam na hromadnych tokanistich (tyto samci agregace se anglicky oznacuji jako
lek), kde dominantni samci zaujimaji nejvyhodnéjsi misto, vét§inou uprostred tokanisté.
Hromadny tok je typicky pro tettivky (napi. pro naseho tettivka obecného, Tetrao tetrix),
rajky, kolibiiky, pipulky a fadu dalsich ptacich druhti. Toto chovani se vSak neomezuje
jen na ptaky, vyskytuje se i u nékterych ryb, ze savcti naptiklad u buvolce modrého (Da-
maliscus lunatus), vodusky kob (Kobus kob) nebo nékterych kalon a dokonce i u hmyzu
(motyl hrotnoktidlec chmelovy, Hepialus humuli, nékteré druhy dvoukiidlého hmyzu aj.).

Zajimavym zptsobem si samicky namlouvaji australsti lemcici (Ptilonorhynchidae),
ktet{ stavi loubi z travy, vétvicek nebo listi a tyto stavby potom (zpravidla modie) zdobi.
Mohou bud stény loubi potirat $tdvou z bobuli, nebo jeho vchod zdobit kaminky, lesklymi
krovkami broukd, ulitami, sklenénymi stfepy, pefim, kvéty nebo tieba vicky od limonad.
Tyto ozdoby neustéle pieskupuji tak, aby na né dopadalo co nejvice svétla, a hlidaji je
pred svymi soky. Ze je chovani lem¢ikii ovlivnéno pohlavnim vybérem, je zfejmé nejen
z toho, ze samicky se spaiijen s nejuspésnéjsimi staviteli loubi, ale i z negativni korelace
mezi zbarvenim sameckt a slozitosti stavby: zatimco samecci pestie zbarvenych druhi
stavi jen jednoduché loubi, stavitelé vice propracovanych loubi se od samicek ptilis nelisi.

Je ztejmé, zZe do piimych stietl s jinymi samci se nemohou odvazit v§ichni dospéli je-
dinci. Naptiklad jeleni samci dosahuji pohlavni dospélosti ve dvou letech, ale soubojim
s dominantnimi samci se vyhybaji az do ¢tvrtého roku a nejvétsi ispésnost se pohybuje
kolem osmého roku zivota. Mladym nebo fyzicky méné zdatnym samctim proto nezbyva,
nez se uchylit k alternativni strategii: zatimco dominantni samec svadi souboj s vyzyva-
telem, snazi se kopulovat s nékterou z lani. U leguanka pestrého (Uta stansburiana) jsou
odlisné strategie permanentni: samecci s oranzovym hrdlem jsou nejvétsi, obhajuji velké
teritorium a snazi se ziskat co nejvice samicek na tikor sameckt s modrym hrdlem, kteti
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jsou mensi, produkuji méné testosteronu a jsou proto méné agresivni, coz jim umoznuje
vytvateni pevnych parovych vazeb vzdy s jednou samickou. U tohoto druhu se v$ak vysky-
tuje i tieti typ, ktery ma zluté hrdlo, je nejmensi a svou reprodukéni strategii zalozil na , kra-
deni“ kopulaci se samickami oranzovohrdlych sameckd v okamziku jejich zaneprazdnéni.
Piistup k samickam je usnadnén tim, ze tito sameckové se jim podobaji. VSechny tii strate-
gie pfipominaji hru ,.kdmen-ntzky-papir” (oranzova pfebiji modrou, modra zlutou a zluta
oranzovou), jejich tspésnost a tedy i pocetnost kolisa pfiblizné v desetiletych cyklech
(kazda z téchto strategif prevlada 4-5 let, potom jeji frekvence opét klesa).

Vys$e popsané alternativni strategie neteritoridlnich samct (sneakers) jsou pomérné
rozsifené. Stejné jako u leguanki je jejich dspéch zvysen napodobovanim vzhledu sa-
micek, naptiklad u okounkovité ryby slunecnice obecné (Lepomis macrochirus) jsou
takovi satelitni samecci od sami¢ek k nerozeznani. Podobn4 situace se vyskytuje u cichlid,
napfiklad u vrubozubce Lamprologus callipterus z jezera Tanganika, u kterého domi-
nantni samecek nashromazdi co nejvétsi mnozstvi prazdnych ulit, do kterych potom
laka samicky k nakladent jiker. Svoji sbirku ulit s jikrami musi silou branit proti najezdm
skupinek mensich samct, ktefi se svoji nevyhodu snazi vyvazit pocCetnosti. Kromé nich
se vSak v okoli trdlisté pohybuji mali solitérni samecci, ktefi svym zbarvenim napodobuji
samicky. Tato kamuflaz je odhalena ve chvili vypusténi mli¢i, ptesto se témto jedinctim
zpravidla podat{ nékolik jiker oplodnit.

Jaké jsou diisledky existence neteritoridlnich samc? Pro teritoridlni (dominantni)
samce je jejich pfitomnost pochopitelné negativni - kazda ,uloupena“ kopulace (nebo
obecné pohlavni akt) mtize snizit jejich reprodukéni tispésnost. Z hlediska samic miize
reprodukce se subordinovanym samcem také vést ke snizeni jejich fitness, v fadé pfipadia
vSak miize mit naopak pozitivni efekt: timto zptisobem naptiklad miize samice zvysit po-
¢et oplozenych vajic¢ek (i kdyZ jsou spermie ,levné’ jejich pocet neni neomezeny, takze
s nimi dominantni samci polygynnich druhtt mohou setfit, coz je pochopitelné v rozporu
se zajmem samic). Kromé toho kopulace s vice samci miize vést ke zvySeni genetické
variability potomstva. Jedna z potencialnich vyhod pareni s neteritoridlnim samcem uz
byla zminéna v souvislosti s disasortativnim parovanim, kdy samice preferuje samce s od-
lisnymi alelami hlavniho histokompatibilntho komplexu, a tim zvysuje bud jeho variabi-
litu, nebo kompatibilitu mezi alelami. Miize tak dojit k na prvni pohled nepochopitelné
situaci, kdy napfiklad u hotavky ockaté (Rhodeus ocellatus) nékteré samicky nepreferuji
velké dominantni samecky (pritom jejich potomci by po nich méli zdédit jejich zdatnost),
ale davaji pfednost mensim neteritoridlnim sameckiim.

Kompetice mezi samci mtze probihat i nepiimo, naptiklad hlidanim samice po kopu-
laci, nebo pomoci prodlouzeného pokopula¢niho spojeni (psovité $elmy). U fady druhti
se vyskytuji tzv. kopulac¢ni zatky (u hmyzu nazvané sfragmata); mezi savci se tyto zatky
vyskytuji u nékterych primatt nebo hlodavct. Jak ukazaly studie fady zivocisnych sku-
pin, tento prosttedek neni p¥ili§ ii¢inny (o samicich hlodavcti je napi. znamo, Ze si zatky
mohou aktivné odstranovat a pafit se tak s vice samci). Samci $tira Vaejovis punctatus
proto pouzivaji zatky s riznymi vystupky a zpétnymi hacky, které branf jejich odstranéni.
Zvlastni typ zatky pouziva pavouk Tidarren argo: samci tohoto druhu si pfed dosazenim
dospélosti odlomi jednu z pedipalp (makadel). Pti kopulaci je pak i zbylé makadlo od-
lomeno a ziistavd v pohlavnim traktu samice pfichyceno k pohlavni desti¢ce (epigyne)
priblizné Ctyfi hodiny. Ztrata jediného funkéniho makadla samecka mrzet nemusi, pro-
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toze je ihned po kopulaci samicf sezran. Sperma samcti 250

octomilek a nékterych druhti had@ obsahuje specialni
repelent, ktery na nékolik hodin snizi sexualni pritazli-
vost samice. Samci $idel (pfedevsim motylic a sidélek)
maji pohlavni organy vétsinou upravené tak, aby samec
prenasejici vlastni spermatofor do pohlavniho otvoru
samice mohl jako bagrovou lzZici odstranit spermatofor
svého predchiidce. Extrémnim zptisobem oplozeni je
tzv. traumatickda inseminace, zndma u Sténic. V tomto
pfipadé samec probodne membranu spojujici ¢lanky
zadecku samice nebo kopuluje do uzavieného organu
samice umisténého daleko od vulvy a zptisobi tak samici
zranéni. Samec soucasné produkuje nadmérné mnoz- 1 \
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stvi spermii, z nichz velka ¢ast slouzi jako vyziva samice. 1
Traumatickd inseminace byla zjisténa i u fasniki (Strep-

siptera), drapkovct (Onychophora) nebo nékterych

druhti plostének.

Jinym rozsifenym zptisobem nepitimého soupeteni samcii o reprodukci je kompe-
tice jejich spermii. V tomto ptipadé se samci snazi zvysit pravdépodobnost oplozeni
vajicek vlastnimi spermiemi tim, Ze zvysi objem ejakulatu. Polygamni (polygynni) samci
maji proto vetsi testes nez samci druhtt monogamnich a nejvétsi testes pak maji samci
promiskuitni. Relativni velikost varlat tak klesa od promiskuitniho simpanze a bonoba,
pres ¢loveka (socialni monogamie se silnym sklonem k promiskuité), gorily (polygynie)
po gibony (monogamie) (obr. III. 14). Pravdépodobnost oplozeni se muaze zvysit i spo-
jovanim spermif do tzv. ,vla¢ki” (napt. u nékterych druhtt mysic rodu Apodemus) - diky
synchronizovanému pohybu bi¢ikii dosahujf tyto vlacky vyssi rychlosti, takze spojené
spermie (pfed dosazenim vaji¢ka se rozpoji) dosahnou cile di'ive nez spermie solitérni.

Samci mtzou vlastni fitness zvysit i zab{jenim mladat cizich samct. Tato infanticida
je znama u mnoha druht, napiiklad u kockovitych Selem vcetné kocky domaci. Kdyz se
Ivi smecky zmocni cizi samec (nebo dva samci, vét§inou bratti), dojde k usmrceni vsech
nedospélych mladat. I kdyz je prospéch nového samce zfejmy, jde o strategii vyvhodnou
i pro samice, které tak zabrani pozdéjsi infanticidé, a tim zbyte¢né investici do mladat.
Infanticida se vyskytuje i u primatd vcetné cloveka. Napiiklad Martin Daly a Margo Wilso-
nova ve své znamé studii z poloviny 70. let uvadi, ze v USA je dité zijici s obéma nevlast-

Vv

nimi rodici vystaveno stokrat vy$si pravdépodobnosti usmrceni nez dité, které mélo oba
biologické rodic¢e. Podobn4 studie z Kanady udava sedmdesatkrat vyssi riziko usmrcent
u déti mladsich dvou let zijicich pod jednou sttechou s jednim nevlastnim rodicem. I kdyz
ne vzdy dochézi k usmrceni ditéte, pravdépodobnost infanticidy ze strany nahradniho
rodiée (vétsinou muze) nebo biologického rodiée (vétsinou matky) Zijictho s ndhradnim
partnerem neni rozhodné zanedbatelna (nehledé na zabijeni neduzivych novorozencti
ve Sparté, divek v Ciné nebo jiné piiklady infanticidy nevyvolané pohlavnim vybérem).
K infanticidé muze dojit i nepiimo, vyvoldnim abortu u bfezi samice vystavené pachu
ciztho samce. Tento jev, nazvany efekt Bruceové, byl pozorovan u nékterych hlodavcti
(potkan, laboratorni my$, hrabo$ pensylvansky, kfecci, lumici) a plati pro ného totéz co
pro pfimou infanticidu.

10 100 200
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Obr. I11. 14 Zavislost
hmotnosti testes

na hmotnosti téla

u promiskuitnich druht
(zndzornény modre),
polygynnich druhi
(zelené) a monogamnich
druhi (¢ervené). Clovék
je oznacen sipkou; obé
osy jsou v logaritmickém
méritku. Upraveno podle
Harcourta et al. (1981).
(Grafika MM)
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SAMICI VYBER
Jestlize jsou samice vybiravé, jaké samci znaky preferuji? Podle jakych kritérif si vybiraji?
V zasade existuji tfi moznosti: pfimy uzitek, senzoricka tichylka a neptimy uzitek.

Nejjednodussim vysvétlenim samici preference je piimy uzitek, ktery samice od samce
ziskéava. Tato selekce se vyskytuje u druhti, kde se samec stard o potomstvo. Preferovani
jsou naptiklad samci s vét$im teritoriem (na vét$im zemi mohou samice ziskat vice
potravy, a tim vyvést vice mladat) nebo samci schopni obstarat dostatek potravy. Proto
tfeba samci moiskych ptakii samicim pfinaseji ryby, aby dokézali, Ze jsou zdatnymi lovci.
Pfinaseny dar nemusi mit pro samici pfimy nutri¢ni uzitek, u fady druht je toto cho-
vani pouze ritualizované. Naptiklad u nékterych pavoukii samecek samicce pfedava jen
smotek pavuciny (ptivodné obsahoval ulovenou kofist), u nékterych ptakt zase kaminek.
Samecek naseho moudivlacka luzniho (Remiz pendulinus) musi napied samiéce dokézat,
ze umi postavit hnizdo. Nejprve postavi zaklad, ke kterému se snazi samicku ptilékat,
a pokud uspéje, samicka mu poméaha hnizdo dokoncdit. Jestlize neuspéje, stavbu opustf
a zacina jinde znovu. Protoze je hnizdo moudivlacki velice komplikovanou a propraco-
vanou stavbou, ne kazdy samecek je schopen vytvofit stabilni zdklad hnizda, bez kterého
by pfipadné hnizdéni mohlo skoncit katastrofou. Samicky jinych druhti ptaki mohou pre-
ferovat silné samce, kteti je dokdzou ochranit pied obtézovanim ze strany jinych samcq,
nebo samce, kteif jim dokazou poskytnout dostatecné mnozstvi spermii.

Jak si samicka miize zajistit, Ze ji samecek po kopulaci neopusti? Jednou z moznosti
je oddalovani pohlavniho aktu. Tato strategie je zaloZena na tom, ze pokud samecek
investuje dost Casu do ¢ekani, opustit po spafeni samicku miize pro ného byt riskantni,
protoze uz nemusi najit jinou volnou samicku. Je proto pro ného vyhodné&jsi zvysit svou
reprodukéni zdatnost pééi o potomstvo (tim spis, jestlize béhem ¢ekédni nosi samicce
dary nebo stavi hnizdo). Richard Dawkins tomuto principu tika ,the Concord falacy“
(tento termin odkazuje na historii konstrukce prvniho nadzvukového dopravniho letadla
Concord - sériova vyroba se neustale odkladala a cely britsko-francouzsky projekt se pro-
drazoval, nicméné bylo rozhodnuto v ném pokracovat, aby uz vlozené investice nepfisly
nazmar; unas bychom mohli pouzit termin ,,temelinsky princip“).

Senzoricka vichylka (sensory bias, sensory exploitation) znamend, Ze u samic se vysky-
tuje preference urcitého znaku jesté predtim, nez se tento znak u samcti objevi. Ptikla-
dem tohoto jevu jsou akvarijni zivorodky Celedi Poeciliidae. Pro samce nékterych druhd,
naptiklad mecovky zelené (Xiphophorus helleri), je typické vyrazné prodlouZeni spodn{
¢asti ocasni ploutve (tzv. mecik). Tento znak je samickami preferovan, takze samecci
s nejdelsi ozdobou zplodi nejvice potomk. Ovéem u piibuzné zivorodky modrooké (Pria-
pella intermedia) byla zji$téna stejna preference, i kdyz se u samcti tohoto druhu ,,me¢ik”
nevyskytuje.

Podobna senzoricka tichylka byla zjisténa i u zab hvizdalek rodu Engystomops. U né-
kterych druht (napt. E. pustulosus, E. freibergi a E. petersi) samecci v zavéru svého kvi-
livého volani (whine) pouzivaji zvlastni hlasité ,hvizdnuti“ (chuck). Tento zvuk zvysuje
energetické naroky, je napadny a ptitahuje pozornost predatorti, zejména netopyra lis-
tonosa zabozravého (Trachops cirrhosus). Samicky E. pustulosus vSak preferuji prave sa-
mecky s nejvyraznéjsim hvizdnutim. Ukézalo se vsak, ze tento behavioralni znak preferuji
i samicky E. coloradorum, jejichz samecci hvizdnuti nepouzivaji. Fylogeneticka analyza
ukazala, Zze mutace pro preferenci musela vzniknout dfive, nez se objevil samotny znak
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(obr. IIL. 15). Razné laboratorni experimenty, naptiklad se samickami stehlika americ-
kého (Carduelis tristis) nebo koljusky ttiostné (Gasterosteus aculeatus) ukazaly nejvétsi
preferenci znakd, které se u sameckii normélné nevyskytuji, a naznacuji tak, ze senzoricka
uchylka mize byt pomérné rozsifenym jevem.

Jestlize samec samici neposkytuje zadné dary, nestavi hnizdo ani nepecuje o potom-
stvo, ale pouze predava svoje spermie, jediné, co samice od ného mtze ziskat, je vyssi fit-
ness jejich potomki. Toto vysvétleni, zalozené na nepfimé vyhodé, je kontroverznéjsi nez
predchozi dvé, soucasné vsak v poslednich dvaceti letech stimulovalo rozséhly teoreticky
i empiricky vyzkum. V zdsadé existuji dvé zakladni teorie vysvétlujici kritéria samictho
vybéru z hlediska nepfimych ziski: teorie sexy synti a teorie dobrych gent.

Teorii sexy synti poprvé formuloval R. A. Fisher vroce 1930. Jejim zdkladem je selekce
mezi pohlavimi (intersexual selection), kdy samicka preferuje samecky majici urdity znak
(nékdy je obtizné urdit, jestli tomu tak skute¢né je: napf. u rohdce obecného, Lucanus
cervus, neni jasné, zda se samicka spaii se sameckem proto, e se jilibi jeho velka kusadla,
nebo prosté proto, Ze premohl ostatni samecky). Pfedstavme si, Ze samice pava korun-
katého (Pavo cristatus) preferuji samce s co nejdelsim a nejpestiej$im ,,ocasem” (ve sku-
te¢nosti nejde o ocasni pera, ale o prodlouzené vrchni ocasni krovky). V ptisti generaci
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Obr. III. 15 Fylogene-
ticky dikaz senzorické
tchylky u hvizdalek rodu
Engystomops. U samecki
E. pustulosus, E. freibergi
a E. petersi se v zavéru
jejich akustické produkce
vyskytuje zvlastni hlasité
yhvizdnuti“ (H). Tento
zvuk zvySuje energe-

tické naroky, je napadny
a pritahuje pozornost
predatori, presto sa-
micky E. pustulosus davaji
prednost pravé sameckiim
s nejvyraznéj$im hvizdnu-
tim. Fylogenetickd ana-
lyza ukazala preferenci
tohoto behavioralniho
znaku i u samicek E. colo-
radorum. Samecci tohoto
druhu vsak hvizdnuti
nepouzivaji, takze samici
preference musela vznik-
nout diive, nez se objevil
samotny znak. Upraveno
podle Rona (2007). (Gra-
fika MM)
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budou mit proto samci pera o néco delsi nez v generaci pfedchozi. Protoze ale sami¢i
preference spociva ve vybéru nejdelsiho a nejpestiejsitho ocasu a ne ocasu o konkrétni
délce, selekce povede k postupné akceleraci jak preference pro dany ornament, tak zmény
preferovaného znaku. Fisher tento proces oznacuje jako nerizeny (runaway process).
Jeho vysledkem byvé vznik velmi ndpadnych az extravagantnich struktur a ornamentti.
Je ztejmé, Ze takovy proces nemtize pokracovat do nekonecna: ¢im vétsi nebo ndpadné;jsi
znak, tim silné&ji pisobi pfirodni vybér proti jeho nositeliim - samec péava by se ve volné
prirodeé stal snadnou kofisti predatort. Jakmile se selek¢ni tlak z vnéjsiho prostiedi vy-
rovna tlaku pohlavniho vybéru, nefizeny proces se zastavi.

Podle Fishera je preference urcitého znaku Cisté arbitrarni. Jestlize synové atraktivniho
samce po ném zdédi jeho ozdobu, budou i oni tspésni pfi reprodukci. Diivodem, pro¢
urcita samice preferuje dany znak a ne jiny, je to, Ze ho preferuji i ostatni samice. Kdyby
se nepodtidila ,diktatu m6dy* jeji synové by byli pro samicky neatraktivn{ a jejich fitness
(a tim i fitness jejich nekonformni matky) by byla nizka. Ptsobi zde tedy pozitivni frek-
vencneé zavisla selekce. Aby Fishertiv nefizeny proces mohl fungovat, musi mezi genem
pro ornament a genem pro jeho preferenci existovat geneticka vazba. Jak ukazaly ma-
tematické modely Marka Kirkpatricka a Russella Landeho z 80. let, tato vazba musi byt
velmi silnd. Proc¢ si ale samicky za¢nou vybirat samecky s urcitym znakem a ne s jinym?
Darwin se domnival, Ze u lidi je preferovan vétSinou takovy znak, ktery je v dané skupiné
rozsiteny, napiiklad barva kiize. Pfestoze barva kiize nesouvisi s pohlavnim vybérem,
Darwintv ptiklad naznacuje jinou moznost: samice mohou zacit preferovat znak, ktery
ptvodné svym nositelim pfinasel urcitou vyhodu z hlediska ptirodniho vybéru. Jinou
moznosti je preference znaku, ktery napomaha druhové identifikaci.

Druhou teorii vysvétlujici neptimy zisk samic¢i preference je teorie dobrych gent.
Tato teorie 11k4, Ze samicemi preferované znaky indikuji vysokou genetickou kvalitu svych
nositel. Naptiklad samicky sykory konadry (Parus major) davaji prednost sameckiim se
Sirokym podélnym ¢ernym pruhem na hrudi a bfise. Bylo prokdzano, zZe synové téchto
samecki 1épe prezivaji zimu. Podobné velikost paroht jeleniho samce koreluje s mnoz-
stvim su$iny v mléce jeho dcer a hmotnosti jejich potomkt pfi narozeni. U sameckt
vlastovky obecné (Hirundo rustica), kterym byla umeéle prodlouzena ocasni pera, byla
zjiSténa kratsi predkopulacni faze, Castéjs$i druhé sntisky a celkove vyssi pocet vyvedenych
mladat. Jinym indikdtorem genetické kvality mtze byt symetrie parovych znaka (jeleni
parohy, ocasni pera apod.).

Na pienosu vyhodnych alel je zalozena handicapova teorie Amotze Zahaviho. Podle
této teorie musi preferovany znak samce znevyhodnovat, aby tak mohl spolehlivé demon-
strovat svou genetickou kvalitu. Pokud by tomu tak nebylo, nebyla by tato demonstrace
spolehliva. Napiiklad samecci koljusky ziskavaji v dobé rozmnozovani syté cervenou barvu
(nejrudéjsi samecci jsou pii reprodukci nejaspésnéjsi), tim se vsak stéavaji napadnéjsimi
a tedy Castéjsi kotisti pstruhti. Samecci stopkooc¢ky Dalmannovy (Teleopsis dalmanni) maji
oc¢i umistény na koncich dlouhych stopek. Samicky davajf prednost sameckiim s nejdel-
$imi stopkami a kompetice mezi samecky probiha tak, Ze si vzdjemné pomeéiuji rozpéti
svych oci, které nékdy jesté zdirazni Sirokym rozkrocenim pfednich koncetin. Labora-
torn{ experimenty ukazaly, ze geneticky kvalitnim sameckiim se dlouhé stopky vyvijeji
i ve stresujicich podminkach. Spafenim s takovymi samecky tak samicky ziskavaji pro
svoje potomstvo kvalitni geneticky material. Vyvoj dlouhych stopek pochopitelné vyzaduje
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zvy$ené energetické naklady, stejné jako kazdoro¢ni tvorba jelenich parohti, které rostou
rychlosti az 1,8 cm za den. Podle Zahaviho neni nahodou, Ze vét§ina samc¢ich ornamentt
je takového charakteru, aby mohla byt snadno odhalena kazda odchylka od optimalniho
stavu. Napiiklad antilopa voduska velka (Kobus ellipsiprymnus) ma v okoli fitniho otvoru
bilou obrubu, kterd mé u zdravych a dobfe zivenych kusti pravidelny ovalny tvar, zatimco
u jedincd podvyzivenych ma tvar nepravidelny a jejich $patné kondice je tak oc¢ividna.

Opakujici se samici preference pro urcity samci znak by v§ak vedla k vyCerpani gene-
tické variability tohoto znaku a tim ke ztraté vyhodnosti volby (ptfi¢emz volba by ztstala
stejna). Tento problém se anglicky nazyva lek paradox. Kdyby ale selekéni optimum ne-
bylo v ¢ase stabilni, genetickd proménlivost by mohla ztstat zachovana. Takova zména
vnéjsiho prosttedi by mohla byt zprostfedkovana naptiklad ménicimi se genotypy para-
zit. Tuto parazitickou hypotézu (zndmou také jako hypotéza zativych samct, bright
males hypothesis) publikovali v roce 1982 William Hamilton a Marlene Zukova. Jejim
zdkladem je ptredpoklad, Ze jedinci se ,$patnymi geny“ nemohou Géinné vzdorovat pa-
togentim. Pohlavni vybér proto bude zvyhodnovat takové znaky, které spolehlive indikuji
zdravotni stav nositele. Mezi takové znaky patii pestré pefi, pravidelné ornamenty nebo
prokrvené struktury (napt. kréni laloky a hieben kohouta). Mezi priméty patii k nejba-
revnéj$im druhtim mandril (Mandrillus sphinx), z hlediska parazitické hypotézy je ale
zajimavéjsi uakari sarlatolici (Cacajao calvus), zijici v tropickych pralesech Brazilie, Peru
a Kolumbie. Tato opice ma lysy obli¢ej bez pigmentu s hustou siti krevnich vlase¢nic
tésné pod povrchem kiize. Cim ¢ervenéj$i ma samec oblicej, tim je zdravéjs$i a tim vyssi je
ijeho reprodukcni dspésnost. Naopak samci postizeni malérii, ktera je v Amazonii béz-
né, maji oblicej nazloutly. Uakariové zijici v oblastech, ve kterych se maldrie nevyskytuje
(C. melanocephalus, C. hosomi), maji celou hlavu ¢ernou.

Hypotéza Hamiltona a Zukové je v podstaté variaci Zahaviho handicapové teorie,
vzhledem k ¢asto se ménicimu genetickému sloZeni populaci paraziti vsak nemusi nutné
trpét problémem potencidlniho vyCerpani variability v populaci hostitele. Podminkou
je izky vztah mezi geny parazita a geny hostitele (gene-to-gene relationship) a cyklické
oscilace genotypovych frekvenci. Z parazitické hypotézy vyplyva testovatelna predikce, ze
samci vice parazitovanych druhi nebo populaci budou zbarveni pestieji nez samci druhti
(populaci), které jsou ohrozeny patogeny méné. Tato hypotéza byla skute¢né potvrzena
u severoamerickych a evropskych pévci i ptaki Nové Guineje a Jizni Ameriky, jiné studie
v$ak tento vztah nepotvrdily.

MIMOPAROVE KOPULACE

Problém monogamnich druh je v tom, ze pocet dostupnych samci s vysokou fitness je
omezeny. Mit potomstvo s ménécennym samcem je sice lepsi, nez nemit zadné (totéz
plati i pro samce, pokud existuje samci vybér), piesto by mél piirodni vybér podporovat
strategie zvySujici zdatnost potomkd. Takovou strategii jsou mimopéarové kopulace (extra-
-pair copulations, EPC). Vysledkem je to, ze partner se stara o potomstvo, které ma jiného
biologického otce. Mimoparové kopulace byly nejprve zjistény u kachen a jinych ptakd,
s rozmachem molekuldrnégenetickych metod se v§ak ukédzalo, ze rozsah tohoto jevu je
pomeérné vysoky. Piestoze kolem 90 % ptacich a 3 % savéich druhti je socidlné monogam-
nich, zhruba u 90 % druhi byly zjistény individualni ptipady EPC. Partnerské nevéry se
dopoustéji samci i samice, presto je ale mezi samc¢imi a samicimi EPC rozdil: samctim jde
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o zvy$eni poctu oplozenych samic (zjednodusené feceno, kazda samice znamena dals{
kopie vlastniho genomu v nasledujici generaci), kdezto samicim jde o zvyseni kvality
potomstva se samcem geneticky kvalitnéjsim, nez je jejich socialni partner. Jinymi slovy
zatimco samec se EPC dopousti s kteroukoli dostupnou samici, z hlediska samice by
pafeni s ménécennym samcem postradalo smysl. Napiiklad u rakosnika velkého (Acroce-
phalus arundinaceus) je $itka zpévniho repertoaru korelovana s fitness samci; analyzou
paternity bylo zjiSténo, ze u vSech pozorovanych EPC méli biologict{ otcové sirsi repertoar
zpévu nez podveden{ socidlni partnefi. Samice tak mimopéarovymi fertilizacemi zvysily
reprodukéni zdatnost svych potomk.

Odhadnout frekvenci mimoparovych paternit u clovéka je obtizné a vysledky rtiznych
studif se lisi. Naptiklad ve studii z University of Western Australia 28 % muzt a 22 % Zen
ptiznalo mimopartnersky sex. Udaje z Francie, Velké Britanie a USA se pohybuji mezi 5
a 52 % mimoparovych kopulaci. Frekvence mimoparovych paternit jsou vsak v zapadnich
zemich diky ac¢inné antikoncepci ziejmé o mnoho nizsi, kolem 2 %. Rozpéti odhadd je ale
pomeérné vysoké: napriklad v Michiganu se tato hodnota pohybuje kolem 1,5 % u bélocht,
ale vice nez 10 % u cernochti. U amazonskych Janomamti byla relativni cetnost mimo-
parovych paternit odhadnuta na 10 %, u kmene Himba ze severozapadni Namibie 17 %.
V nékterych oblastech v§ak toto procento mize byt mnohem vyssi. Jde zejména o piipady,
kdy jsou mimopéarové paternity podporovany kulturné. Napiiklad u indidnti obyvajicich
rozsahlé tzemi od stfedni a vychodni Brazilie (Mehinaku, Kaingang, Araweté, Curripaco,
Tapirapé) po Venezuelu na severu (Janomamo, Bari), Peru na zapadé (Matis) a Para-
guay na jihu (Aché) panuje presvédceni, ze kazdé dité vznika v déloze matky kombinaci
spermii nékolika otcli. Tato pfedstava se oznacuje jako rozdélitelna paternita (partible
paternity). Sarah Hrdyova uvadi, ze u stfedobrazilskych indidnt Caneltt ma prakticky
kazdé narozené dité vice nez jednoho potencialniho otce. Téchto teoreticky moznych
otcti zpravidla byva vice nez 12. Podobné u kmene Aché 60 % muzii ve svém zivoté stravilo
kratkodoba obdobi v polyandrickém svazku, a proto vétsina zen ma déti se dvéma a vice
otci. Ve v8ech téchto ptipadech jsou v8ak polyandrické svazky vefejné (Casto je souloz
s vice muzi soucasti vefejného ritualu) a nelze je povazovat za klasické EPC. Nicméné bylo
ukédzano, ze potomci, u kterych bylo zndmo vice potencidlnich otct, méli signifikantné
vy$$i procento pieziti nez potomci s jednim otcem.

Je ziejmé, Ze geny samce, ktery se vzorneé stara o cizi potomky, se v nasledujici gene-
raci neobjevi. Je proto logické, Ze se u samic vyvinula fada strategii, jak dosdahnout EPC
(napt. bylo zjisténo, ze se zeny v obdobi ovulace napadnéji li¢i) a u samc, jak jim za-
bréanit (napi. hlidanim, trestinim samice, infanticidou). Rozdil mezi levnymi spermiemi
a drahymi vajicky se u ¢lovéka promité i do rozdilu v zarlivosti: Zeny budou vice nachylné
tolerovat fyzickou nevéru partnera nez muzi a naopak jim bude vice vadit dusevni spfi-
znéni s cizim muzem (které muize vést k jejich odchodu). Smysl je zfejmy: zatimco pro
zeny je dtilezité zajistit si stabilni pfisun dostatecného mnozstvi zdrojt ze strany partnera,
muzi se snaz{ maximalizovat pravdépodobnost, Ze jsou biologickymi otci déti v jejich
péci, protoze péce o cizi potomky je pro né evolucni ,sebevrazdou®

POHLAVNI VYBER U CLOVEKA

Jak uz bylo zminéno, Darwin povazoval celou fadu znakt odlisujicich ¢lovéka od ostatnich
zivocichti nebo rtizné skupiny lidi (povazované za rasy) navzdjem za vysledek ptisobeni
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pohlavniho vybéru. Slo napiiklad o barvu kiiZe, bezsrstost, relativné malou obli¢ejovou
¢ast lebky (splanchnocranium), muzsky vous a dokonce i hyzdé khoisanskych zen (které,
mimochodem, Darwin povazoval za nejkrasnéjsi). Barva kiize byvala tradi¢né pouzivana
pro definovéni lidskych ras, ale jeji odstin mé ekologické priciny. Fylogeneticky ptivod-
nim (ancestralnim) stavem je s nejvétsi pravdépodobnosti tmava barva, jednak protoze
ostatni primati ji také maji a jednak protoze je rozsitend v Africe, odkud ¢lovék pochéz{
(kapitola IV). Tmava kiize chrani proti $kodlivym G¢inkiim UV zafeni, ultrafialové svétlo
je ale nezbytné pro syntézu vitaminu D, takze ve vétsich zemépisnych siikach, kde je
mnozstvi UV zafeni méneé, trpi lidé s tmavsi pleti nedostatkem tohoto vitaminu. Je proto
pravdépodobné, ze svétla pokozka se vyvinula jako odpovéd na tento selekni tlak. Barva
kiize ma u ¢loveka slozity geneticky zdklad, nicméné korelace s mnozstvim UV zafeni je
vysokd. Také absence husté srsti ma jinou pficinu, piesto nelze tici, Ze by se u ¢lovéka
pohlavni vybér nevyskytoval.

Urcitou komplikaci pfi studiu pohlavniho vybéru u clovéka je jeho vysoka mira sam-
¢ich rodicovskych investic (male parental investment, MPI), v dasledku kterych dochézi
k vybéru i ze strany muzi. Pfikladem muze byt rozsitena preference zen s velkymi prsy,
$tthlym pasem a Sirokymi boky. VSeobecné se ma za to, Ze $tihly pas ve srovnani s obvo-
dem hrudniku a boki indikuje mladi (tento pomér se vyskytuje béhem kratkého obdobi
pfiblizné mezi 15 a 35 lety), zdravi (muzské postava s izkymi boky a tukem na b¥ichu je
u zen projevem typicky muzskych poruch, naptiklad srde¢nich chorob, naopak velké prsy
naznacuji dostatek mléka pro potomstvo) a schopnosti bezproblémového porodu (mozek
lidského novorozence je relativné k télu velky). Piestoze se idedl zenské krasy v riznych
kulturéch lisi a navic se méni v ¢ase (goticky ideal byl zcela jiny nez idedl baroknich zen
»rubensovského” typu), relativné $tihly pas je univerzalnim kritériem. Podle nékterych
nazort je i typicky zensky zptisob uklddani tukii v prsou a na bocich adaptivni odpovédi
na vybér ze strany muzi: jde v podstaté o ,podvod‘, ktery ma muze ptresvéd(it, ze Zena je
mladad, zdrava a plodna. Vybér partnerky je dile komplikovan pouzitim riiznych umeélych
pomuicek ($nérovacky, vycpéavky, li¢idla), nicméné stale plati, Ze pro zenu po ptechodu
bude mnohem tézsi presvédcit muze o svém mladi.

Tento zavér nas vraci k handicapové teorii. Zahavi uvadi jako ptiklad handicapu pis-
tolnika, ktery se postavi protivnikovi se zalozenyma rukama, i kdyz by tasil rychleji, pokud
by mél ruce volné spusténé podél téla, pobliz pouzdra s revolverem. Svym postojem vsak
svému soupefi ddva najevo svou nadiazenost a schopnost rychle tasit (pohrdavy tsmév
na tvati tento dojem jesté zesili). Jde o chovani analogické , provokacim” timalie sedé
a ,stottingu“ gazel (str. 61). K handicapu u muz mtizeme poditat i soutéze s konzumaci
alkoholu nebo riskovani v boji. Sem patii i riizné riskantn{ hry, naptiklad hra ,na kute
kdy proti sobé velkou rychlosti jedou dvé auta - za , kute“ je povazovan ten z fidi¢a, ktery
drive strhne volant na stranu (alternativni variantou této hry je soutéz, kdo v plné jizdé
zastavi auto bliz okraji Gtesu). Tyto projevy jsou jesté zesilovany sklonem k vychloubac-
nému liceni vlastnich loveckych tispéchti nebo hrdosti na utrzena zranéni.

Selekce ve skupiné, nebo skupinova selekce?

Casto se i1ka, 7e evoluce ¢lovéka je skupinova. Co to ale znamena? Ze ¢lovék a pravdépo-
dobné ijeho predkové zili ve skupindch? Naptiklad zebry nebo makrely ziji také ve skupi-
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néch a malokoho by napadlo jejich evoluci oznacovat za skupinovou. Lidska spole¢nost
je sice sofistikovanéjsi nez hejno makrel, ale society eusocialniho hmyzu jsou v tomto
ohledu jesté dal. ,Socidlnost“ ndm sama o sobé pfili$ nefika. Je proto nezbytné striktné
rozliSovat mezi samotnym faktem, ze populace daného druhu jsou strukturovany do sku-
pin, a evoluci, ve které jsou skupiny, nikoli jednotlivci, cilem piisobeni prirodniho vybéru.

Az do prvni poloviny 60. let minulého stoleti nebyl tento rozdil pro evolu¢ni biology
ptilis zfetelny. Napiiklad Darwin pfedpokladal, Ze pokud je pro jedince vyhodnéjsi Zit
ve skupiné nez samotaisky, selekce bude zvyhodnovat (individualné prospésné) vlast-
nosti s timto zptisobem Zivota spojené (tendence ke shlukovani, vzajemna pomoc pii
hledani potravy, obrané nebo péci o mladata atd.) stejné jako mutize zvyhodnovat celé
skupiny jedincti, ktefi se obétuji pro dobro celku, na tkor skupin, ve kterych se takovi
jedinci nevyskytuji. Také pro generace tviirci neodarwinismu nebyl zasadni rozdil mezi
obéma situacemi patrny nebo se jim zabyvali jen okrajove.

Zménu prinesla az kniha britského biologa V. C. Wynne-Edwardse Disperze Zivoci-
chii ve vztahu k socidlnimu chovdni (Animal Dispersion in Relation to Social Behaviour)
z roku 1962. Autor v ni pfichazi s myslenkou, ze vzorce chovani, které pfinaseji vyvhodu
celé skupiné na tkor jednotlivcti, se mohly vyvinout pouze tak, Ze piirodn{ vybér ptsobi
na celé skupiny spiSe nez na jednotlivé organismy. Jestlize napiiklad hrozi pfemnozeni
populace a vyCerpani zdroji, dochéazi ke zvy$ené emigraci (vétsinou mladych) jedinci
do méné vhodnych oblasti, ktefi se tak vystavuji zvy$enému riziku thynu nebo snizené
pravdépodobnosti tspésné reprodukce. Podobné organismy vétsinou nevyuzivaji cely
reprodukéni potencial (tj. maji méné potomkd, nez jsou teoreticky schopni vyprodukovat)
proto, aby bylo minimalizovano riziko ptemnozeni. V piipadé akutniho ohrozeni ze strany
predatora viid¢i jedinec varuje ostatni, ptipadné na predatora sdm zatito¢i a obétuje se
tak ve prospéch celé skupiny. Chovani téchto jedinci se oznacuje jako altruistické. Z hle-
diska reprodukéni zdatnosti je altruismus definovan jako chovani, které zvysuje fitness
prijemce (recipienta) a soucasné snizuje fitness altruistického jedince (donora). Skupiny
kooperujicich jedincti jsou podle Wynne-Edwardse podporovany selekci, prestoze pro
jednotlivé ¢leny je takové chovani skodlivé, kdezto skupiny jedinct sledujicich pouze
svoje individualni zajmy pravdépodobné zaniknou nésledkem vycerpani potravnich
zdrojt nebo jinych dtsledkii nekooperativniho chovani. Takovy typ ptirodniho vybéru
se nazyva skupinovy (group selection) a ptestoze je pivodni Wynne-Edwardsova inter-
pretace z dnesniho hlediska ponékud idealisticka, diskuse o vyznamu skupinové selekce
v evoluci dosud nevymizely. Skupinové-selekcionisticky ptistup je dodnes patrny v tvr-
zenich, Ze urcita adaptace se vyvinula ,ve prospéch druhu”

PRIBUZENSKY VYBER
Jednim z alternativnich vysvétleni vzniku altruistického chovani je sdileni spolec¢nych alel
mezi altruistickymi jedinci. Pfestoze je koncepce piibuzenského vybéru (kin selection)
nejcastéji spojovana s Williamem D. Hamiltonem, Georgem Pricem a Johnem Maynar-
dem Smithem, ktefi ji zpopularizovali a matematicky rozpracovali v letech 1963-1964,
poprvé se touto myslenkou zabyva uz Darwin ve svém Piivodu druhii a prvni matematické
formalizace se objevily ve 30. letech v pracich R. A. Fishera a J. B. S. Haldaneho.

Princip ptibuzenského vybéru je jednoduchy: jestlize z rozvodnéné teky zachranime
své dva sourozence, z genetického hlediska je to stejné, jako bychom zachranili sami
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sebe. Podle stejné logiky bychom doséhli téhoz zachranou Ctyt bratrancti nebo sestienic.
Dtivodem je skute¢nost, ze se svym sourozencem (predpoklddame-li, ze sdilime oba
rodiée a nejde o jednovaje¢né dvojce) mame spolec¢nou ptiblizné polovinu alel, se svym
bratrancem ¢i sesttenici Ctvrtinu atd. Reproduké¢ni zdatnost zahrnujici nejen doty¢ného
jedince, ale i jeho ptibuzné, se nazyva inkluzivni fitness.

Piibuzenskd selekce byla studovdna predev$im u tzv. eusocialntho hmyzu. Jako euso-
cidlnf se oznacuje socialni systém charakterizovany vysokou mirou délby prace a ne-
nédhodnym rozloZenim reprodukéni tspésnosti mezi kastami (tj. jen néktefi jedinci se
rozmnozuji). K eusocidlnim organismtim patii zejména blanokiidly hmyz (Hymenoptera) -
mravenci, v¢ely, vosy nebo ¢meldci. Pro tuto skupinu je typicky tzv. haplodiploidni systém
urceni pohlavi, kdy samice jsou diploidni (maji dvé sady chromozomii), kdezto samci
jsou haploidni (majf jednu sadu chromozomi). Diky této asymetrii je piibuznost mezi
délnicemi 75%, kdezto mezi délnicemi a trubci pouze 25% (kralovna sdili se svymi po-
tomky 50 % gent1). V této situaci je pro délnici vyhodnéjsi starat se o svoje sestry, nez mit
vlastni potomstvo. (Ve skuteénosti je krdlovna oplodnéna vice trubci, takze pfibuznost
mezi délnicemi je v primeéru nizsi nez 3/4 a ,,dobrovolna“ rezignace na vlastni reprodukci
je u délnic vynucovana kralovnou pomoci specialnich feromont; u nékterych druht se
dokonce obcas néktera z délnic pokusi o nakladeni vlastnich vaji¢ek, jakmile je v§ak
odhalena, je ostatnimi délnicemi potrestana.) Nerovnost ve stupni pfibuznosti ma jesté
jeden zajimavy evolucni disledek: vede ke konfliktu zajmt mezi kralovnou a jejimi po-
tomky, protoze délnice budou mit tendenci alokovat vétsi péci svym sestram (tj. na tkor
bratri - trubctt), kdezto kralovna mé zajem na alokaci rovhomérnéjsi. U nékterych druht
vcel a vos existuji smiSené kolonie, ve kterych se vyskytuje vice kraloven a v§echny dél-
nice tak nejsou pribuzné. V téchto piipadech miizeme piedpokladat, ze pokud délnice
dokazou spolehlivé rozeznavat vlastni sestry, budou jim poméhat vice nez dceram ciz{
kralovny. Soucasné molekularnégenetické analyzy tuto hypotézu skutecné potvrdily.

Eusocialita se vsak neomezuje jen na haplodiploidni blanokiidlé. Pravdépodobné
nejznaméj$im piikladem jsou termiti (Isoptera), u kterych jsou obé pohlavi diploidni.
Stejné je tomu u dalsich eusocialnich druhd, napiiklad u brouka nosatce Austroplatypus
incompertus nebo hlodavcti rypose lysého (Heterocephalus glaber) a rypose damarského
(Fukomys damarensis), jedinych zndmych eusocialnich zéstupcii savci. Socialita je vsak
v zivocisné fisi pomeérneé rozsifena.

Podminky, za kterych bude ptibuzensky vybér podporovat altruismus, jsou definovany
tzv. Hamiltonovym pravidlem, které je ddno nerovnosti rb > c. Vyjadfeno slovy, altruis-
mus bude vyhodny tehdy, jestlize soucin vyhody, kterou toto chovani pfinasi celé skupi-
né (b), a miry ptibuznosti mezi jejimi jednotlivymi ¢leny (r) bude vétsi nez ztréta fitness
altruistického jedince (c¢). Naptiklad u floridské sojky ktovinné (Aphelocoma coerulescens)
mladi jedinci 2-3 roky pomahaji krmit svoje mladsi sourozence, pétrat po predatorech
a branit kolonii pfed sousednimi rodinami sojek. Vyhoda chovani téchto tzv. pomocniki
(helpers) byla vy¢islena na 14 % a individudlni ztrata na 7 %. Pti pfedpokladané ptibuz-
nosti mezi sourozencir = 0,5 se tedy naklady i benefity rovnaji, altruismus v§ak mtize byt
podporovan dalsimi ekologickymi okolnostmi jako napitiklad nedostatkem hnizdnich
dutin, nizkou populac¢ni hustotou snizujici pravdépodobnost nalezeni vhodného sexu-
alniho partnera apod.
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SKUPINOVY VYBER

Pi{buzensky vybér je omezen na skupiny jedinct, kteif spolu sdileji spole¢né geny (pies-
néji feceno spolecné alely). Muze selekce ptisobit i ve prospéch skupin jedinct, kteti
nejsou vzajemné pribuzni? Tato otdzka se v tomto okamziku nevztahuje na pripady vza-
jemné kooperace pfi ziskavani potravy, péci o potomstvo, obrané proti predatortim nebo
vetfelcim stejného druhu.

Byla popsana spousta ptipadii, kdy se jedinec chova zplisobem, ktery mu zjevné nepro-
spiva nebo dokonce skodi, zatimco ostatnim piislusnikiim skupiny toto chovani ptinasi
zisk. Typickym piikladem je hlidkujici jedinec, ktery misto aby se spolu s ostatnimi véno-
val hledani potravy nebo odpocinku, sleduje okoli a v ptipadé nebezpeci varuje ostatni,
¢imz na sebe upouta pozornost predatora. Gazeli samec, misto aby se dal na Gték, zacne
vyskakovat soucasné v§emi koncetinami do vysky, ¢imz zjevneé zvysuje riziko, Ze se stane
predatorovou kofisti. Podobné se zachova hlidkujici alfa samec timélie sedé (Turdoides
squamiceps), ktery leti vst¥ic leticimu dravci.

S témito a mnoha dalsimi piiklady ,,sebeobétovani“ se mizeme setkat v fade publikaci.
Je toto chovani skute¢né tak nesobecké? Vezméme si jako priklad hejno vrabct, které se
krmi na zemi. Jakmile néktery z ptaki zpozoruje nebezpeci, vyda hlasity signl a hejno se
ukryje na nejbliz§im stromé. Jakd jsou rizika pro varujictho jedince? Pro letictho dravce
bude pravdépodobné obtizné presné lokalizovat zdroj zvuku, nehledé na obtiznost vy-
tipovani potencialni kofisti v leticim hejnu. Jestlize hlidac¢ pfi hlidce sedi na stromé, je
na tom jesté 1épe, protoze je vlastné uz ptedem v bezpeci.

Tim Clutton-Brock se svymi spolupracovniky mnoho let sledoval nékolik skupin surikat
(Suricata suricatta) v africké pousti Kalahari. Surikaty jsou drobné promykovité selmy,
které ziji v soustavé nor ve skupinach primérné o 20 jedincich. Tim, Ze se v kolonii vétsi-
nou rozmnozuje pouze dominantni par (mladata jinych samic jsou zpravidla zabita nebo
je biezi samice z kolonie vyhnéna) se surikaty bliz{ eusocidlnimu zptsobu Zivota. Typické
je pro né hlidkovani nékterych jedincti v dobé€, kdy ostatni hledaji potravu, odpocivaji
nebo si hraji. Clutton-Brockav vyzkum ukazal, ze u surikat se strazci stfidaji, ale na hlidku
jde vzdy pouze ten jedinec, ktery se uz dostate¢né nasytil a pii strazeni vlastné pouze travi.
Kromé toho vzdy hlidkuje v blizkosti nory a pti spatfeni nebezpeci sice varuje ostatni, ale
sam reaguje jako prvni a je tak oproti ostatnim ve vyhodeé.

Zcela jina situace existuje u timalie $edé z Arabského poloostrova. Timalie jsou vysoce
socidlni a vét$inu ¢innosti provadéji spolecné, vzajemneé se Cisti, davaji si dary a nékdy
spolu dokonce soupefi o vysadu pomdhat jiné timalii. Obvykle se rozmnozuje pouze
dominantn{ pdr a ostatni pomahaji sedét na vejcich a krmit mléddata. Po vétsinu ¢asu je
skupina stfezena alfa samcem, jen obcas nahrazenym beta samcem, ktery je ovSem ze
svého mista vyhnan hned, jak se vedouci jedinec nasyti. Mnohalety vyzkum A. Zahaviho
z univerzity v Tel Avivu ukézal, Ze fyzikalni vlastnosti varovného ktiku hlidkujictho samce
(varovéani odliSuje nebezpeci ptichazejici ze zemé a ze vzduchu) umoznuji presnou loka-
lizaci jeho zdroje. Jestlize letici dravec na tento kiik nereaguje, samec timalie se mu casto
dokonce rozleti vstiic.

Podobné ,sebevrazedné“ chovani mtizeme pozorovat u nékterych druhti gazel, napii-
klad u gazely Thomsonovy (Gazella thomsonii) a gazely skakavé (Antidorcas marsupialis),
jelence usatého (Odocoileus hemionus) ¢ividloroha amerického (Antilocapra americana).
Pti ohrozeni ze strany predatora u téchto druhi ¢asto dochazi ke zvlastnimu typu skdka-
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vého pohybu, pii kterém se jedinec odrazi vysoko vS§emi Ctyfmi konc¢etinami najednou.
Toto chovani, anglicky oznacované jako ,stotting’, bylo tradi¢né vysvétlovano jako akt
altruismu, protoze skdkajici jedinec na sebe upozorni predatora a da tak prilezitost ostat-
nim piislusnikiim stada uprchnout do bezpeci. Jednim z prvnich, kdo poukézal na vyhodu
skdkavého chovani pro skakajiciho jedince, byl Richard Dawkins, ktery ho vysvétlil jako
demonstraci vlastni kondice. Je v§eobecné znamo, ze predatoti lovi prednostné slabé
a nemocné kusy. Naptiklad pro geparda je lov gazel energeticky velmi naro¢ny. Piilovu
dosahuje rychlosti az 120 km/h a jeho télo se pii tom silné ohfiva, takze vétsinou ne-
muze bézet déle nez minutu. Proto i po Gspésném lovu gepard Casto nejprve odpociva.
Uspésnost lovu se pohybuje kolem 50 %. Nékolik po sobé jdoucich netspésnych pokusti
miuze pro ného mit fatalni nasledky. Je ziejmé, Ze zamé¥it se na dospélé a zdravé kusy je
kontraproduktivni a kazda gazela demonstrujici vybornou kondici tak snizuje pravdépo-
dobnost, ze se stane objektem zajmu predatora.

Zahavi ukdzal na dalsi dtsledek zdéanlivé altruistického chovani timélie $edé, ska-
kajicich gazel a dal$ich druhti. Signal, ktery ptislusny jedinec vysil4, neni namifen jen
smérem k predatorovi (vné populace), ale i dovniti populace: davé na odiv svou pfevahu
nad ostatnimi samci a samicim se prezentuje jako vhodny potencidln{ sexudalni partner.
Obecné tikdme, ze samec demonstruje tzv. ,dobré geny” Jde o dalsi piiklad handicapové
teorie (str. 54). V uvedenych pfipadech je timto znevyhodnénim riziko predace.

Handicapovy princip se tyka predevsim pohlavniho vybéru, nicméné vsechny vyse
zminéné piiklady ukazuji, Ze toto zdanlivé altruistické chovani ve skutecnosti svému
nositeli pomaha zvysit jeho vlastni fitness, v souladu s predpoklady individualni selekce.
Proti skupinové selekci vSak mluvi i nasledna teoreticka tivaha. Pfedstavme si populaci
altruistickych jedincti, ktefi se riznymi zptsoby obétuji pro blaho celku. Ve srovnani
s populaci sobeckych jedincii ma nase populace vyhodu a bude podporovana skupinovou
selekci. Co se vsak stane, jestlize se do této skupiny dostane sobecky jedinec? Protoze
svym chovanim zneuziva ostatni piislusniky populace, jeho reprodukéni zdatnost bude
vy$$i nez jejich a v diisledku toho se jeho geny (pfesnéji alela ¢i alely nealtruistického
chovani) budou v populaci $ifit na tkor alel altruistickych, az zcela pfevladnou. Protoze
jedinci se reprodukuji mnohem rychleji a maji vy$si heritabilitu (dédivost) nez je tomu
u celych populaci, individualni selekce bude mit vétsinou silnéjsi vliv nez selekce sku-
pinova. Ta se mliZe vyraznéji projevit jen za zvlastnich podminek, naptiklad pti rychlém
stifidani extinkce lokalni populace a vzniku nové (napt. u tzv. , fikovych vosicek’, fikovnic
celedi Agaonidae) nebo pii prakticky nulové migraci - zjednodusené feceno, bude-li
prospéch skupiny v porovndni se ztratou jedince vys$$i nez primérny pocet migrant
v kazdé generaci.

Na zavér je tteba znovu zdtiraznit rozdil mezi evoluci ve skupiné a skupinovou selekci.
Jestlize chovani jedince ptinasi skuping, ve které zije, vvhodu, neznamena to automaticky,
Ze je toto chovani altruistické, tedy ze svému nositeli snizuje fitness. Navic i v pfipadech,
kdy se jedinec v daném okamziku skutec¢né altruisticky chova, mtize byt jeho osobni profit
pouze posunut na pozdéjsi dobu. To je ptipad mladych ptaki-pomocniki, ktef{ poma-
haji krmit mladata cizich rodic¢t. Na rozdil od sojky kiovinné krmici vlastni sourozence
zde nejde o zvySovani inkluzivni fitness, ale o vyhodu, ktera se projevi az po urcité dobé,
napiiklad tim, ze mlady jedinec ziska teritorium starych ptaku. Jinym vysvétlenim miize
byt ziskani zkusenosti pro budouci vlastni zahnizdéni nebo zvySeni socialniho statutu
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a kreditu coby vhodného partnera pro reprodukci. Altruistické chovéan{ také miize byt
podminéno tim, Ze bylo v minulosti nebo bude v budoucnosti opétovano. Takovy typ
chovani se nazyva recipro¢ni altruismus.

RECIPROCNI ALTRUISMUS

Na rozdil od ptibuzenského altruismu, v ptipadé reciproéniho (vzajemného) altruismu
je altruistické chovani smérovano vii¢i jedinctim, ktet{ nejsou s altruistou ptibuzni. Jak
bylo vysvétleno vyse, skupinova selekce neni pftili§ pravdépodobnym vysvétlenim tohoto
chovani. Jak se tedy mohlo vyvinout a snizuje skutecné zdatnost altruistického jedince?
Jestlize se mlady Simpanz vénuje vybirani parazit( ze srsti jiného Simpanze, jde z jeho
strany jisté o altruistické chovani, byt se snizeni jeho fitness mtize zdat pomérné iluzorn{
(dany ¢as by ale tifeba mohl vénovat shanéni potravy nebo kopulaci). Jeho ochota vsak
neni neomezend. Jestlize by se mu ze strany pifjemce (nebo obecné jiného piislusnika
tlupy) nedostalo v budoucnu stejné pomoci, piestal by se chovat altruisticky. Pokud by
tomu tak nebylo, alela pro takovyto bezpodminec¢ny altruismus by byla zdhy z populace
vytlacena alelou ,sobeckou.

Jak se mtze alela pro recipro¢ni altruismus v populaci rozsitit, jestlize v okamziku
svého vzniku se v populaci vyskytuji jen ptivodni alely, které takové chovani neumoziuji?
Pocitacové simulace ukazuji, Ze jednoducha strategie spocivajici v opakovani chovani
druhého subjektu pti pfedchozim setkani (pficemz pocatecni krok je vzdy vstiicny),
tzv. pujéka za oplatku (tit-for-tat), je v porovndni s jinymi strategiemi velice Gspésna.
Nicméné tim, Ze jeji prvni krok je vzdy vstiicny, pokud by takovyto jedinec byl v populaci
osamocen, jeho altruistické chovani by se v konfrontaci s ostatnimi, sobeckymi jedinci
nemohlo rozsitit. K tomu je nutné urcita zakladni prahova frekvence recipro¢né-altruis-
tické alely v populaci. Té 1ze dosahnout naptiklad ndhodnym posunem (driftem) v malé
populaci, ptibuzenskym vybérem (v rodinnych skupinkdch) nebo tzv. socidlni kohezi,
pti které maji jedinci s podobnym (v tomto ptipadé altruistickym) chovanim tendenci se
sdruzovat pti soucasném vylouceni jedinci s jinym (sobeckym) chovanim.

Podle pocitac¢ovych simulaci je tedy pti dosazeni urcité prahové Cetnosti $ifenf altrui-
stické alely velmi pravdépodobné. Teoretické piedpoklady vsak ukazuji, ze pokud dany je-
dinec pfedem nevi, jak se jeho protéjsek zachova, je pro ného vyhodnéjsi sobecké chovani.
(Ikdybychom vzali v Gvahu védomélidské chovani, ani pfedbézna domluva obou ,hra¢a”
by je neochranila od pokuseni dohodu porusit - historie v§ech mezistatnich ¢i vojenskych
paktti hovot{ sama za sebe.) Tyto zavéry jsou podporovany vysledky sociologickych testt1,
pti kterych maji testovani jedinci, pokud odstranime dalsi vlivy (pfitomnost jinych osob,
opakovani testu atd.), vétS§inou tendenci k nealtruistickému chovani. Situace se vsak muize
vyrazné zménit, jestlize vzajemné altruistické chovani obéma ,hra¢im* pfinasi v celko-
vém souctu neproporc¢ni vyhodu. Jestlize altruistické chovani definujeme jako ztratu pro
darce a zisk pro ptijemce, pfi recipro¢nim altruismu by se konecné zisky a ztraty obou
jedinct mély vynulovat. Takovou situaci oznacujeme jako hru s nulovym souctem. Pti
hie s nenulovym soué¢tem bude celkova bilance obou hrac¢a bud nizsi (tak je tomu napt.
ptirozvodu - i kdyz se v klidu domluvime na rozdéleni majetku a péci o déti, stejné oba
ztratime diky nakladim na soudni poplatek, pravniky atd.), nebo naopak vy$si nez nula.

Predstavme si situaci, kdy se Simpanzimu samci podaftilo ulovit guerézu (pro nés ticel
predpokladame, Ze ji ulovil sdm, prestoze lov opic je u Simpanzt kolektivni zélezitosti)
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arozdéli se s jinym piislusnikem tlupy, ktery shodou okolnosti trpi citelnym hladem. Z de-
finice se darce chova altruisticky, jeho obét vS§ak neni pfilis citelnd, protoZe celou guerézu
by nedokazal zkonzumovat a jeji zbytek by musel nechat na misté. Predpoklddejme dale,
ze za néjaky Cas se situace obrati a dfive obdarovany simpanz nyni pohosti ptedchoziho
darce. I kdybychom uvazovali, ze ptijaty i darovany kus potravy budou naprosto identické,
presto bude celkovy soucet ztrat a ziskii nenulovy. Pro¢? Ona asymetrie ¢i nenulovost
souctu je ddna kontextem: jestlize pfijimam v nouzi (kdy mi dar mtize v krajnim p¥ipadé
zachrénit i Zivot) a ddvam pfi relativnim nadbytku, vzdjemné altruistické chovani je vy-
hodné.

Dals$im faktorem podporujicim recipro¢nf altruismus je cas. I kdyz bude z kratkodo-
bého hlediska nesobecké chovani nevyhodné, pokud budeme konfrontovéni stéle se
stejnymi , hraci‘ pficemz nikdo nebude znét konec ,hry*, diive ¢i pozdéji pravdépodobné
dojde k tomu, Ze zménime strategii, aniz bychom se na tomto kroku jakkoli pfedem do-
mluvili (zopakujme, Ze pfedem nikdy nevime, jak se nas protéjsek zachova). Tato situace
je podobna strategii , zit a nechat zit‘, ktera je znama ptredevsim z obdobi Vanoc 1914
na zépadni fronté 1. svétové valky. Pfestoze se velitelstvi obou znepratelenych tdbort
tomuto pro né nezadoucimu chovani snazilo zabranit (napt. pravidelnou vymeénou jed-
notek z riznych bojist), tato strategie nékde prezila i masové nasazeni bojovych plynua
(které ochotu ke strategii zit a nechat zit pochopitelné citelné oslabilo) a udrzela se az
do zmény rovnovahy sil v dtsledku vstupu USA do valky. (Pribéh 2. svétové vélky logicky
takovou strategii neumoznoval.)
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ednim z nejnapadnéjsich dasledki evoluce je vyvoj druhii neboli fylogeneze (z fec.

fylé =kmen a genesis = zrozeni). Zakladem fylogenetického vyvoje je $tépeni evolu¢nich
linii - kladogeneze (obr. IV. 1a). Tim se lisi od anageneze, pti které dochézi k vyvoji v rdmci
dané linie bez jejiho $tépeni (obr. IV. 1b). Vznik novych druhiti se nazyva speciace. Tento
proces tvoii jakési rozhrani mezi dvéma zédkladnimi evolu¢nimi tirovnémi, mikroevoluci
amakroevoluci. V tomto tradi¢nim pojeti mikroevoluce zahrnuje procesy a mechanismy
probihajici v populacich, makroevoluce probiha na drovni druht a vys$sich. Speciacni
proces za¢ind v populaci, tj. v rdmci stavajictho druhu, s jeho dovr$enim, tj. vznikem
novych druhti, pak ke slovu pfichdzeji procesy makroevolucni.

Druh a speciace

Abychom mohli zkoumat, jakym zptisobem druhy vznikaji, musime si nejprve fici, co
druh vlastné je. Mtizeme si také polozit otazku, zda druhy viibec realné existuji. Spory
o redlnou existenci druht mély $irsi filozoficky kontext. Pro realisty (z lat. res - véc) jsou
skute¢né jen univerzélie (obecniny - napt. ¢lovék, dub, muchomirka) a jednotlivosti
jsou od nich odvozené, jsou pouze jejich konkrétni projekci. Naopak nominalisté (z lat.
nomen - jméno) povazuji za skute¢nou pouze existenci jednotlivého (napft. kazdého
konkrétniho ¢lovéka, dubu, muchomtrky), kdezto univerzélie jsou jen pouhymi jmény,
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Obr. IV. 1 Rozdil mezi kladogenezi (a) a anagenezi (b); pfi kladogenezi je ancestrilni po-
pulace rozdélena na dvé populace dcefiné, kdezto pfi anagenezi dochazi pouze k postupné
zméné bez §tépeni linie. Jestlize bychom hodnotili vzorky ze dvou ¢asovych trovni, mohli
bychom tuto linii povazovat za odli§né druhy. Takové ,, druhy” se zpravidla oznacuji jako
chronospecies. (Grafika MM)
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kterymi oznacujeme skupiny podobnych jedincta - proto druhy existuji pouze v nasi
mysli.

Jako argument ve prospéch redlné existence druhi jsou casto uvadéni Karamové
z Nové Guineje. K prekvapeni americkych ornitologt tito domorodci dokéazali rozliSovat
téméf stejny pocet druhti ptakd, které se v jejich okoli vyskytovaly, jako erudovani taxo-
nomové. Tato skute¢nost ndm ale v podstaté neiikd nic jiného, nez ze mozek novoguinej-
skych domorodcti je uzptisoben stejné jako mozek védcii. Navic taxonomické schopnosti
Karamt se omezuji pouze na ptaky, které aktivné lovi kviili jejich peii, nehledé na to,
ze kasuara (Casuarius casuarius) povazovali za savce, kdezto netopyry naopak za ptaky
(tento pohled nepostrada svou logiku: pfestoze je kasuar ptak, neléta, zatimco netopyfi,
byt savci, naopak 1étaji). Podobné selektivni rozlisovani druhti nalezneme i u dal$iho
novoguinejského kmene, u Rufaifti, ktefi maji pro savce jen dva pojmy: Hunembe pro
malé a Hefa pro velké. Presto se prakticky vSichni systematicti biologové shodnou, ze
druhy jsou skutecné existujici pfirozené organizacni jednotky biodiverzity. Hlavni ar-
gument je v podstate stejny jako jeden z argumentt pro existenci biologické evoluce. Ta
totiz vytvari hierarchii. S tim, jak vznikaji nové druhy, nebude mira odli$nosti mezi nimi
stejné - ¢lovek a Simpanz jsou si podobnéjsi nez ¢lovék a vik nebo $impanz a vlk, protoze
sdileji spole¢ného piedka, ktery soucasné neni ptredkem vlka. Spole¢ny piedek vSech tif
potom neni soucasné ptredkem hlemyzdé atd. Druhy proto vytvaieji hierarchicky uspo-
tadané shluky, které jsou odrazem postupného vzniku novych druhti. Britsky evolu¢n{
biolog John Maynard Smith a madarsky teoreticky evolu¢ni biolog Eérs Szathmary nabizi
dalsi vysvétleni existence druhti: 1) druhy jsou diskrétnimi ,,stabilnimi stavy” vytvafenymi
samoorganiza¢nimi vlastnostmi zivé hmoty; 2) druhy existuji, protoze vypliuji diskrétni
ekologické niky; a 3) druhy existuji proto, Ze reprodukéni izolace mezi nimi je nevyhnu-
telnym disledkem evolucni divergence.

CO JE TO DRUH?

Pocet dosud publikovanych druhovych definic uz dosahuje nékolika desitek. Problém
je v tom, Ze definice druhu musi byt soucasné univerzdlni i operacni (tj. prakticky po-
uzitelnd), pticemz plati, Ze ¢im je univerzalné;jsi, tim hif se da v praxi pouzit a naopak.

Historicky nejstar$im védeckym pojetim druhu je typologicky druh, ktery vychaz{
z Platonovy predstavy existence sveéta ideji. Podle tohoto pojeti je druh tfidou jedinci
majicich stejnou podstatu neboli esenci (proto se nékdy nazyva esencialisticky druh). Je
neménny v case a je zfetelné oddélen od jinych druhii. Problémy tomuto pojeti piinasi
vnitrodruhové proménlivost a naopak nebere v ivahu existenci druhd, které 1ze vzajemné
jen obtizné odlisit (takové druhy se nazyvaji kryptické nebo podvojné). Svou podstatou
je typologicky druh neevolu¢ni. Z téchto divodti byl postupné nahrazen jinymi, evoluc-
nimi definicemi. Pfesto toto pojeti dosud pretrvava v nomenklatorické praxi, zalozené
na piesné danych pravidlech kodifikovanych v mezinarodnich nomenklatorickych ko-
dexech International Code of Zoological Nomenclature (ICZN, zivo¢ichové), International
Code of Botanical Nomenclature (ICBN, rostliny) a International Code of Nomenclature
of Bacteria (ICNB, bakterie a archea). Soudasti téchto pravidel je i popis daného (zivo-
¢isného nebo rostlinného) druhu zaloZeny na tzv. typovém exempléti neboli holotypu
(ur¢itym ustupkem existenci vnitrodruhové variability je popis typové série, kterd ji maze
¢astecné zachytit).
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Pohled na druhy se zménil se vznikem neodarwinismu, kdy na né zacalo byt nahlizeno
jako na sdileny genofond (gene pool), tj. jako na spolecenstvi jedincti reprodukéné od-
délené od ostatnich. Toto pojeti, jehoz nejvétsimi propagétory byli dva americti evolu¢ni
biologové ruského, resp. némeckého ptivodu Theodosius Dobzhansky a Ernst Mayr, se
oznacuje nejcastéji jako biologicky druh. Z mnoha definic biologického druhu je nej-
znameéjs$i Mayrova definice, vymezujici druhy jako skupiny vzdjemné se kriZicich ptirod-
nich populact, které jsou reprodukcné izolovdny od jinych takovych skupin. Uvnitf druhti
tedy probiha volny tok genti, zatimco mezi druhy k prenosu genetického materialu ne-
dochdzi.

Jakkoli je Mayrova definice zejména mezi zoology rozsifena, trpi nékterymi omeze-
nimi. Pfedev$im ji lze aplikovat jen na pohlavné se rozmnozujici organismy. Dal$im
potencidlnim problémem je alopatricky vyskyt dvou populaci (tj. situace, kdy se areély
obou populaci neptekryvaji, ani nedotykaji). Vychodiskem by mohlo byt umélé zkiizen{
ptislusniki obou populaci - tento postup je vsak problematicky, protoze fada druhti ma
v zajeti problémy s reprodukci nebo naopak se v umeélych podminkéch zkiizi i s druhy,
se kterymi by se ve volné prirodé nekiizily. Dalsim problémem biologického druhu je
jeho omezeni na soucasné populace. Fosilni nédlezy, které od sebe délf statisice nebo
miliony let, ndm samy o sobé nefeknou, zda mezi nimi existovala reprodukeni izolace.
Tim spiSe, ze zpravidla mame k dispozici pouze netiplné kostry nebo schranky. V téchto
situacich jsou proto pouzivdna pomocné morfologickd nebo geneticka kritéria vychézejici
z piedpokladu, ze sila reprodukéni bariéry mezi druhy roste s jejich genetickou, piipadné
morfologickou divergenci.

Poslednim problémem miize byt hybridizace mezi druhy, které jsou vSseobecné pova-
Zovany za skute¢né odlisné (tzv. ,dobré druhy”). Tato situace je zvlast ndpadnd u rostlin,
ale ani u zivoc¢ichti neni vyjimkou. Souc¢asné odhady ukazuji, Ze mezidruhova hybridizace
se vyskytuje nejméné u 25 % druhti cévnatych rostlin a 10 % druhti Zivo¢ichti. Tyto odhady
jsou vsak pravdépodobné podhodnocené, protoze hybridni jedinci jsou Casto detekovani
pouze morfologicky, a tedy vétsinou jen u napadnych druhti (napt. kachny, rajky nebo
motyli). U rostlin dokonce obé¢as dochdzi ke kiizeni jedinct odlisnych rodi (napt. hloh,
muchovnik, jablon a jefab z podcéeledi Maloideae). Pozadavek absence jakékoli hybridi-
zace je z tohoto pohledu ptilis strikini, na druhou stranu ptipusténi moznosti omezeného
toku gent mezi druhy otevira dvefe subjektivnim soudtm.

Reprodukéni bariéry (difve nepiesné oznacované jako reprodukéné izolaéni mecha-
nismy, RIM) mezi druhy mtizou mit riiznou formu. Zpravidla se rozdéluji do dvou skupin,
bud podle toho, jestli ptisobi pted vznikem zygoty nebo po ném (prezygotické a postzy-
gotické), nebo jestli se projevuji pted kopulaci nebo po ni. Prezygotické (piedkopulaéni)
bariéry mohou byt bud ekologické (rtizné habitaty) ¢i sezonni (v obou ptipadech se
jedinci viibec nesetkaji), etologické (partneti se setkaji, ale nedojde ke kopulaci) nebo
mechanické (napft. rizny tvar genitalii). K prezygotickym bariéram patii i gameticka in-
kompatibilita, ktera ptsobi po kopulaci (dochéazi k pfenosu gamet, ale ne k oplozen{
vajicka). Postzygotické bariéry se projevuji v prvni filidlni generaci nebo v generacich
naslednych (F,, zpétna kiizen{) snizenim zivotaschopnosti nebo plodnosti. S postzygo-
tickou reprodukéni izolaci je spojeno Haldaneovo pravidlo, které 1ik4, Ze snizena ferti-
lita nebo zivotaschopnost hybridti se projevuje predevsim u heterogametického pohlavi
(u savct samci, u ptakd samice).
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Vyse zminénym problémutim biologického druhu se snazi vyhnout pojeti evoluc-
niho druhu, které poprvé formuloval v roce 1961 americky paleontolog G. G. Simpson
a v 80. letech modifikovali E. O. Wiley a A. R. Templeton. Jejich definice povazuje druh
za skupinu populaci, které sdileji spolecny evolucni osud, popiipadé za linii populaci
vedouci od pfedki k potomkiim, ktera si v ¢ase zachovava mezi ostatnimi vlastni identitu.
Toto pojeti se snazi druhy chapat vertikdlné, jako linie vyvijejici se v ¢ase. Neni proto
omezeno na pohlavné se rozmnozujici organismy a na druhy, které sdileji spolecny ¢as
i prostor. Biologicky druh pak mtize byt povazovan za specialni ptipad druhu evolu¢niho.
Simpsonova, Wileyho i Templetonova definice je tedy univerzalnéjsi, soucasne ale také
hit prakticky aplikovatelna.

Prestoze konkrétni podoba definic jednotlivych autorti evoluéniho druhu je takika
stejnd, mezi Simpsonem na jedné strané a Wileym a Templetonem na strané druhé exis-
tuje zasadni rozdil v pohledu na zptisob vymezeni druhii a charakter speciace. Simpson
pripousti existenci tzv. fyletické speciace, jevu spojeného s anagenezi. V disledku anage-
netického vyvoje bude soucasna populace morfologicky i geneticky odlisna od populace
na pocatku, takze ji nékteti budou povazovat za odli$ny druh (viz obr. IV. 1b). Takovy druh
se oznacuje jako chronospecies. S chronospecies se vétsinou setkavame v paleontologii,
protoze ve fosilnim zdznamu mazeme ziidka pozorovat nepterusenou anagenetickou
sekvenci. Toto pojeti bylo diive typické pro studium evoluce clovéka, v soucasnosti vSak
bylo nahrazeno kladistickym piistupem (kapitola V).

JAK DRUHY VZNIKAJi?

Casto se Fika, ze kdybychom méli stroj ¢asu, mohli bychom pifmo sledovat fylogeneticky
vyvoj organismu. Tato predstava je vSak mylnd. I kdybychom dokazali cestovat v Case,
tento vyvoj bychom pozorovat nemohli. Sice bychom se setkali s jinymi druhy, nez jaké
zname dnes, ale i ty by nam pfipadaly neménné. Dtivodem je to, Ze evoluce a tedy i spe-
ciacni procesy jsou z hlediska lidského zivota vétsinou pfilis pomalé, abychom mohli
jejich pribeh piimo sledovat. Na druhou stranu z geologické perspektivy jsou speciacni
udalosti ptilis epizodické. Vznik reprodukeni bariéry mezi dvéma populacemi jejich di-
vergenci urychli, takze vyvoj neprobiha zcela pozvolné, coz nékteré biology vedlo k pted-
stavé diskontinualni evoluce.

Zpusoby, jakymi mohou vznikat nové druhy, mtzeme rozdélovat podle rznych krité-
rif, napfiklad podle toho, zda ke speciaci dochdzi nahodné (vlivem genetického driftu),
plisobenim darwinovské selekce, pohlavniho vybéru nebo v diisledku hybridizace. Bout-
livé diskuse byly vedeny i o relativnim vyznamu rtiznych typti genetické proménlivosti,
ktera stoji u zrodu genetické bariéry mezi vznikajicimi druhy, pfedev$im genovych vs.
chromozomovych mutaci (stazipatricka speciace, speciace polyploidizaci). Jinou moz-
nosti je délit speciaci podle geografické situace, ve které druhy vznikaji. Zakladnim rozde-
lujicim kritériem je, zda ke speciaci dochazi v diisledku rozdéleni populace geografickou
bariérou, nebo je zachovan tok gent. Tyto zptisoby pak mohou nabyvat riizné specifické
podoby.

Vseobecné se m4 za to, Ze nejrozsitenéj$im typem je alopatricka speciace (z fec. allos =
jiny; patris = vlast, otCina), 1épe feceno jeji tradiéni model, ve kterém je ancestralni popu-
lace nejprve rozdélena na dvé nebo vice ¢asti geografickou bariérou. Ta zabrani toku gent
mezi izolaty, které vlivem nadhodnych mutaci, driftu nebo pfirodniho vybéru postupné
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diverguji. Vedlej$im produktem tohoto procesu je vytvofeni reprodukéni bariéry mezi
vznikajicimi druhy. Tento scénaf je podobny ptivodni Darwinové predstavé postupné
ekologické divergence - uz Darwin vsak musel fesit otazku, jak mtize selekce podporovat
vznik mezic¢lanku mezi starym a novym druhem. Tento meziclanek musi mit nutné nizsi
reprodukéni zdatnost, aby oba dcefiné druhy ztistaly oddéleny i po pfipadném opétov-
ném kontaktu. Dnes bychom mohli tento paradox vyjadrit v genetickych pojmech: jestlize
z pavodniho homozygotniho genotypu AA (druh A) ma vzniknout novy druh B, charak-
terizovany genotypem BB, musi populace projit ,adaptivnim tidolim* s heterozygotnim
genotypem AB, ktery ma nizsi fitness.

Reseni poskytli T. Dobzhansky a americky genetik Hermann Muller, ktef{ sviij model
zalozili na vytvoteni genetické inkompatibility nejméné dvou gend. Ancestralni druh s ge-
notypem aabb je nejprve rozdélen geografickou bariérou. V jedné takto vzniklé dcetiné
populaci dojde k mutaci aAbb a pozdéji ke vzniku homozygota AAbb. Protoze nova alela
A je plné kompatibilni jak s alelou a, tak s alelou b, ke snizeni fitness v populaci nedo-
chézi. Podobné ve druhém izolatu vznika nova alela B, kterd je také kompatibilnis a i b.
Diky geografické separaci nemohlo dojit ke kontaktu mezi alelami A a B, jestliZe se vSak
obé dcetiné populace znovu setkaji, budou obé alely vzajemné nekompatibiln{ a hybridi
tak budou mit snizenou fitness a vznika postzygoticka reprodukéni bariéra.

Alopatricka speciace je vétsinou pomala, existuji vsak vyjimky. Pfi vzniku reprodukéni
izolace napfiklad mize hrat zasadni roli pohlavni vybér, protoze znaky ovliviujici roz-
mnozovani v alopatrii vét§inou podléhaji rychlé divergenci. V posledni dobé se také
mnoz{ diikazy, ze podobna divergence a vysledna nekompatibilita mohou vzniknout
i v disledku konfliktu mezi geny. Tento konflikt vede k tzv. zavodim ve zbrojeni (arms
race), podobné jako vztah mezi parazitem a hostitelem nebo mezi predatorem a jeho
koftisti. Dochéazi tak k rychlé divergenci stejné jako v ptipadé ptisobeni pohlavniho vybéru.
Pokud jsou populace oddéleny dostatecné dlouho, mtize postupné dojit i k rozrtiznéni je-
jich ekologickych nérok, takze pfti jejich eventualnim opétovném styku se mohou arealy
nove vzniklych druhti ¢astecné nebo tplné piekryt.

Jestlize neni reprodukéni izolace mezi vznikajicimi druhy kompletni, jejich pfipadny
opétovny kontakt povede ke vzniku hybridni zény (protoze k setkdni dochazi podruhé,
po jejich ptredchozi geografické separaci, oznadujeme tuto zénu jako sekundarni).
Piestoze nedostate¢nd reprodukeni bariéra umoziuje vznik hybridniho potomstva, bude
mit toto snizenou fertilitu nebo zivotaschopnost, a tim bude selek¢né znevyhodnéno
ve srovnani s geneticky cistymi ptislusniky obou rodicovskych populaci. Aby nedocha-
zelo ke zbyte¢nym rodic¢ovskym investicim do ménécenného potomstva, bude selekce
podporovat vznik jakékoli prezygotické bariéry (napi. etologické), ktera takovému ne-
vyhodnému kiizeni zamezi. Piivodni postzygoticka bariéra tak bude zesilena vznikem
bariéry prezygotické. Tento jev se proto oznacuje jako zesileni (reinforcement) nebo také
Wallacetiv efekt a cely model jako aloparapatricka speciace nebo speciace zesilenim.

Zvlastnim typem alopatrické speciace je i speciace peripatricka. Stejné jako v pii-
padé klasické alopatrie i pii peripatrickém zptisobu vzniku druhu nedochdazi k toku genti
mezi geograficky oddélenymi populacemi. Rozdil je v tom, ze misto rozdéleni aredlu
se z ptivodni populace oddéli mala skupina, kterd osidli nové Gzemdi, naptiklad ostrov.
Podobné miize dojit ke geografické izolaci na okraji aredlu druhu v dasledku zmensent
jeho rozsahu. Vzhledem k omezené velikosti této skupiny mtize dojit k efektu zakladatele
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(str. 43) - proto se tento zptisob vzniku druhu nékdy oznacuje jako speciace skrze efekt
zakladatele (founder effect speciation). Jestlize se tato skupina dostane do prostiedi, ve kte-
rém je nadbytek potravy a soucasné absence prirozenych nepratel, selekéni tlaky budou
zanedbatelné. Pfedstavme si malou skupinku ,bandnovych musek” octomilek, ktera se
dostane na ostrov plny hnijicich bandnd. Vzhledem k obrovskému nepoméru mezi vel-
kym mnozstvim potravy a malym poc¢tem novych konzumentii bude v pocéte¢ni fazi sila
ptirodniho vybéru prakticky nulova. Za této situace nebudou ndhodné zmény vyvolané
snizenim efektivni velikosti populace selekci eliminovany a mohou tak byt v populaci
fixovany. Tento stav se nasledné zakonzervuje rychlym popula¢nim rastem (viz historii
ostrova Tristan da Cunha, str. 44). Genetické zmény v dtsledku efektu zakladatele mo-
hou byt rychlé, a proto je tento zptsob speciace vétsinou znatelné rychlejs$i nez klasicka
alopatricka speciace. Proto byva ¢asto zminovan v souvislosti s teorii pterusovanych rov-
novah. Peripatricka speciace je typicka pro ostrovni organismy, naptiklad pro octomilky
rodu Drosophila na Havajskych ostrovech. Pfestoze peripatricka i alopatricka speciace
sdileji stejnou prostorovou dispozici (geografickou separaci), zdsadné se lisi svym do-
padem na fylogeografickou historii populaci: zatimco peripatrické speciace je spojena
s disperzi populaci, alopatricky typ je v podstaté vikariantni (tj. matetska populace se
rozpadd na dvé dcetiné bez populaénich migraci).

Vznik novych druht vyvolany gradientem vnéjsiho prostiedi se oznacuje jako parapa-
tricka speciace. ProtoZze k nému dochézi bez fyzické separace divergujicich populaci, je
tento typ v podstaté sympatricky (viz dale). JestliZe je areal pavodni populace ekologicky
heterogenni, vjedné ¢asti arealu bude selekce podporovat jednu alelu (popt. jeden geno-
typ) a vdruhé ¢ésti jinou alelu (genotyp), takze i ptes neustaly vzajemny kontakt bude tok
gend mezi obéma ¢astmi omezeny. Ekologicky gradient tak vyvolava gradient geneticky.
V misté nejstrméjsiho sklonu gradientu (napft. v misté ekotonu, tj. na styku dvou biomu -
tfeba mezilesem a loukou) vznikd primérn{ hybridni zéna. V pfipadé, Ze je gradient pro-
stiedi velmi strmy, mtize cely proces vyustit az ve vznik odlisnych druh.

Nejvice diskutovanym zptisobem speciace je vznik nového druhu uvniti* stavajicitho
arealu druhu, aniz by doslo k jeho rozdéleni geografickou bariérou nebo gradientem
prostiedi. Pravé existence volného toku genti byla pficinou casté kritiky. V posledni dobé
v8ak pribyvaji teoretické i empirické dikazy, ze tato sympatricka speciace (z fec. syn =
spolu, s; patris = vlast, otéina) nenf tak nepravdépodobnd, jak se diive soudilo. Jednim
z nejméné kontroverznich zptisobt, jak mohou vzniknout nové druhy za stalého kon-
taktu s ostatnimi ptislusniky populace, je polyploidizace. Jestlize u nékterych jedinct
dojde ke zdvojeni ptivodni diploidni sady chromozom, vznikne tetraploidni genom.
Zmnozené chromozomy mohou pochézet od jednoho druhu - v tom piipadé jde o auto-
polyploidii, nebo od dvou rtiznych druht - potom jde o alopolyploidii. Kfizenim tetra-
ploidi s ptivodnimi diploidnimi jedinci vznikne triploidni potomstvo. Protoze tfi sady
chromozomu nelze béhem meiézy rozdélit pfesné na polovinu, hybridi jsou v dasledku
rozsahlych aneuploidii svych gamet sterilni. Reprodukéni bariéra tak vznikd velmi rychle,
béhem jedné generace. Tento jev se vyskytuje zejména u rostlin, kde je diisledek polyploi-
dizace casto zesilen jejich fakultativni nebo obligatorni samosprasnosti, kterd usnadnuje
$iteni nové formy v populaci. Mezi zivocichy se s polyploidizaci setkdvame ve skupinach
s nediferencovanymi pohlavnimi chromozomy nebo partenogenetickym zptisobem roz-
mnozovani (ryby, obojzivelnici).
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Mimo polyploidizaci je vznik reprodukéni izolace tvati v tvar toku gent slozitéjsi. Jed-
nou z moznosti, jak toho dosahnout, je zména druhu hostitelské rostliny u fytofagniho
hmyzu. Nejznaméj$im piikladem tohoto jevu je vrtule jableéna (Rhagoletis pomonella).
Navzdory svému jménu vrtule ptivodné parazitovaly na hlohu, ale poté co v prvni po-
loviné 19. stoleti doslo v Severni Americe k masovému vysazovani jabloni, byly nékteré
populace zjistény také na tomto druhu. Kolem roku 1960 byl zaznamenén dalsi piechod
na tfesen, v soucasnosti parazituje i na hrusni, $vestce, rtizi a dalsich rostlinach. Protoze
jablka dozravaji difve nez plody hlohu, mezi hlohovymi a jablonovymi populacemi exis-
tuje sezonni (ekologicka) izolace. Laboratorni experimenty a molekuldrni analyzy navic
ukazaly existenci asortativniho rozmnozovani i nékteré genetické rozdily mezi obéma
skupinami. Vzhledem ke kratkému ¢asovému intervalu ekologického oddéleni populact
vrtule se vS§ak mezi nimi nestacily vytvofit postzygotické reprodukéni bariéry.

K sympatrické speciaci miize také dochézet v souvislosti s adaptivnimi radiacemi
v novém prostfedi. Typickym ptikladem takového procesu jsou galapazské Darwinovy
»pénkavy“ V soucasnosti se na Galapagach vyskytuje 13-14 téchto druhti (ve skute¢nosti
nejde o pravé pénkavy, ale o strnadiim ptibuzné pénkavky). Uz Darwin se domnival, Ze
vSechny tyto formy, jakkoli morfologicky i ekologicky odlisné, vznikly pravdépodobné
zjednoho druhu, ktery v novém prostiedi postupné zacal zaplnovat volné ekologické niky.

Jesté pozoruhodnéj$im prikladem adaptivni radiace jsou cichlidy z velkych africkych
riftovych jezer (Malawi, Tanganika, Viktoriino). V kazdém z téchto jezer se vyvinula ob-
rovskd diverzita druhti lisicich se potravnim chovanim, morfologii i systémem parovani.
Na rozdil od ostatnich dvou jezer je Viktoriino jezero mladsi a mél¢i (maximalni hloubka
nepfesahuje 80 m). Vzniklo pted 400 000 lety, kdyz byly teky tekouci zdpadnim smérem
zablokovany vzhiru tlacenou deskou zemské kiiry. Piesto je toto jezero domovem vice
nez 300 endemickych druhti cichlid. Jezero vSak ve své historii nékolikrét zcela vyschlo,
naposledy pred 17 300 lety, takze ke vzniku vSech soucasnych druhi cichlid muselo dojit
az po jeho novém zaliti pted 14 700 lety (nékteré prameny uvadéji dokonce 12 000 let).
Tento extrémni scénat byl zpochybnén s tim, ze nékteré druhy prezily v satelitnich tiinich,
navic molekularni analyzy datuji nejstarsiho spole¢ného piedka dnesnich cichlid kolem
100 000 let. I tak je tempo speciaci u této skupiny velmi vysoké.

Na rozdil od cichlid z velkych riftovych jezer, kde se pravdépodobné kombinovaly
rtizné zptisoby speciace, cichlidy z malych zadpadoafrickych jezer Barombi Mbo (4,2 km?)
a Bermin (0,6 km?) v Kamerunu pravdépodobné vznikly ¢isté sympatricky. Tato jezera se
vytvortila v cylindrickych kraterech vyhaslych sopek a v soucasnosti jsou zcela izolovana
od okolniho fi¢niho systému. Oba kratery jsou homogenni a kolisan{ hladiny nemohlo
vést k rozdéleni rybich populaci. Pfesto Barombi Mbo obyva 11 a Bermin devét druhi
cichlid. Tyto druhy jsou monofyletické a jejich spole¢ny predek zil ptiblizné pfed 10 000
lety. V obou pripadech se nejprve oddélily druhy pelagické, zivici se planktonem, od ben-
tickych, hledajicich potravu v substratu.

Iujinych druhi ryb dochéazi, navzdory absenci vnitinich geografickych bariér, k rozdé-
leni populace na formy zijic{ u dna a formy zijici pobliz hladiny. Toto ekologické odliseni
postupné vede i k morfologické divergenci a reprodukeni izolaci. Popsany proces muize
probihat podobnym zptisobem soucasné ve vice jezerech a byva proto nékdy oznacovan
jako paralelni speciace. Pti adaptivnich radiacich hraje tedy dilezitou roli ptirodni vybér,
ten ale miize byt déle zesilen ptisobenim pohlavniho vybéru. To je ptipad prave africkych
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cichlid. Bohuzel se zvysujicim se znecisténim Viktoriina jezera a z ného plynoucim zka-
lenim vody dochazi k tomu, zZe samice nedokazou spolehlivé identifikovat samce svého
druhu a protoze vzhledem k extrémne kratké existenci vSech druhii se mezi nimi nestacila
vytvotit i¢inna postzygotickd bariéra, vétsina druhii se mtize vzajemné kiizit za vzniku
plodného potomstva.

Nové druhy mohou vznikat také kiizenim mezi dvéma blizce pt{buznymi druhy. Hyb-
ridnf genom takto vzniklych jedinch mtze svym nositelim pfinaset vyhodu, kterd jim
umozni kolonizovat nové habitaty. U rostlin je tato hybridni speciace zpravidla spojena
s alopolyploidizaci. Odhaduje se, Ze 2-4 % vSech druht kvetoucich rostlin a 7 % kapradin
vzniklo timto zptisobem. Z hlediska lidské historie stoji za zminku, ze mnoho zemédél-
skych plodin (napt. p$enice) je hybridniho ptivodu. Jestlize hybridizaci nedojde ke zvy-
$eni poctu chromozomi, hovoiime o homoploidni hybridni speciaci. Timto zptisobem
vznikla napiiklad fada druhi slunecnic (Helianthus), typictéjsi je vSak u zivocicht, pte-
dev$im u hmyzu a ryb. Mezi piiklady prokazaného nebo domnélého hybridniho ptivodu
patii motyli rodt Lycaeides a Heliconius, nékteré cichlidy, pravdépodobné i chaluha velka
(Stercorarius skua), ze savct kizenim vlka a kojota zfejmeé vznikl americky poddruh vlka
Canis lupus rufus.

Tempo makroevoluce
VZTAH MIKROEVOLUCE A MAKROEVOLUCE

Y\,

Podle neodarwinistické teorie také evoluce na vyssich tirovnich probiha postupnou aku-
mulaci drobnych zmén, nikoli ndhlym vznikem zcela novych forem. Makroevolu¢ni pro-
cesy lze proto vysvétlovat na zdkladé stejnych principti jako procesy na tirovni populaci.
Tento nazor byl nékterymi biology - pfedevsim paleontology - kritizovan. Podle nich je
synteticka teorie pfilis uzk4, extrapolacionisticka a redukcionistickd. Makroevoluce je
ve skutec¢nosti od mikroevoluce oddélena a tidi se vlastnimi zakonitostmi. Stephen Jay
Gould dokonce prohlasoval, ze neodarwinismus je ,svrzen z trinu” a je , efektivné mrtvy*.
Podle néj stejné jako jsou jednotlivé organismalni tirovné vzdjemné hierarchicky uspo-
fadéany - podobné jako ruské dfevéné panenky ,matrjosky” - tak i kazd4 z téchto drovni
je svym zpusobem autonomni a fidi se vlastnimi mechanismy.

Vyzaduji skute¢né makroevolu¢ni zmény vlastni mechanismy, kvalitativné odlisné
od mikroevolu¢nich? Podivejme se naptiklad na notoricky znamou evoluci koni. Tato
evoluce je velice dobie dolozZena rozsahlym fosilnim zdznamem. Vyvoj této skupiny byl
tradi¢né zminovan jako ptiklad trendu od malych druhti (Eohippus) ke stale vét$im for-
mam az po soucasné koné, osly a zebry. Tento trend byl vyvolan vznikem rozsahlych
stepi, a tim i pfechodem ke spasan{ travy (grazing). Kromé prodluzovani koncetin a re-
dukce prsti tak dochazelo i ke zvySovani korunek molartd, protoze travy obsahuji vysoké
procento kiemicitant, které silné obrusuji zubni sklovinu. Ov§em jak uz poukazoval
G. G. Simpson, béhem evoluce této skupiny dochazelo k opakovanym prechodim od spa-
sani travy zpét ke konzumaci mékkych list a ovoce (browsing). Vztah mezi velikosti zubt
a pfijimanou potravou nam umoziuje vyjadrit tempo evoluce koni jako rozdil logaritmt
velikosti stolicek vztazeny na casovy interval oddélujici srovnavané druhy. Jestlize bu-
deme brat v tvahu ptisobeni usmérnujici selekce, k vysvétlen{ morfologickych zmén
stolicek staci frekvence vyhodnych mutaci zptsobujici v kazdé generaci dvé selektivni
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smrti na milion jedinct. (Podle teorie pfirodniho vybéru vede nova vyhodna mutace
ke snizeni relativni fitness ostatnich pfislusnik(i populace, které se mtize projevit tim, ze
se nékter{ méné zdatni jedinci nerozmnozi a z genetického pohledu tak vlastné zemtou.)
Dokonce i pouhy ndhodny geneticky drift by tento vyvoj dokézal vysvétlit, pokud by efek-
tivni velikost populace nepfesahovala 10 jedinct.

Uvedeny ptiklad neni zdaleka ojedinély, k podobnym zévérim bychom mohli dojit
iujinych, méné znadmych fosilnich skupin. Podobné i evoluci v§ech druhii Darwinovych
pénkav mizeme, pfi zndmém staii Galapag, vysvétlit béznymi mikroevolu¢nimi mecha-
nismy. Aniz bychom a priori odmitali existenci specifickych makroevolu¢nich mecha-
nismu (napt. ponékud kontroverzni druhové selekce), pfinejmensim u nejzndméjsich
skupin probihal jejich vyvoj v souladu s neodarwinistickymi principy.

PRERUSOVANE ROVNOVAHY

Jednotkou evolu¢niho tempa odhadnutého z paleontologického zaznamu je 1darwin.
Ten je definovan jako zména znaku mezi dvéma ¢asovymi horizonty, x, a x, (Inx, - Inx,),
o faktor e za 1 milion let. Z hlediska rychlosti Simpson evoluci rozdéloval na tachytelic-
kou (rychlou), horotelickou (stfedni, napf. zminéni koné) a bradytelickou (pomalou).
Podle ného horotelické tempo v evoluci naprosto prevlada (kolem 90 %). To znamens,
ze extrémné rychlé zmény i ptipady, kdy po dlouha obdobi u nékterého druhu nezazna-
menavame zadné zmény, jsou vzacné a v evoluci nemaji zdsadni vyznam.

Proti tomuto nazoru vystoupili americti paleontologové Niles Eldredge a S. J. Gould,
ktefi v roce 1972 publikovali svou teorii pferu$ovanych rovnovah. Podle ni se druhy
po vétsinu své existence prakticky nemeéni a tato obdobi, oznac¢ovana jako staze, jsou jen
obcas prerusena geologicky velmi kratkymi periodami rychlych speciaci spojenych s vy-
raznymi morfologickymi zménami (obr. IV. 2b). Eldredge s Gouldem postavili svou teorii
do protikladu k pozvolné a kontinudlni evoluci probthajici konstantnim tempem, kterou
oznacovali jako fyleticky gradualismus (obr. IV. 2a) a kterou spojovali s Darwinovou teo-
rif. S takovym charakterem evoluce se podle nich nikde ve fosilnim zdznamu nesetkdvame
a tento nesoulad teorie s redlnymi daty nelze vysvétlit jejich fragmentarnosti.

Teorie pferusovanych rovnovah si rychle ziskala mnoho pfiznivci (zejména paleonto-
logti), ale i odptircti (hlavné evoluénich genetikti). Siroké publicita, které se teorii dostalo -
pfedevsim diky Gouldovym populariza¢nim schopnostem -, vedla i k nékterym chyb-
nym interpretacim a nejasnostem, které okolo ni vladly. Tykalo se to naptiklad rychlosti
preruseni stazi, mechanismt ovliviiujicich obé evoluéni faze i vztahu prerusovanych
rovnovah ke kontroverznim teoriim, jako byl Goldschmidttv saltacionismus. Americky
genetik némeckého ptivodu Richard Goldschmidt propagoval myslenku velkych mutact
(makromutaci), které vedou ke vzniku tzv. ,nadéjnych monster’, a tedy k rychlym zménam
mezi velkymi skupinami organismti. Pravé docasny piiklon k této teorii byl pricinou toho,
ze punktualisticka zmeéna staze byla Casto povazovana za nahly skok probihajici naraz,
vjediné generaci. Z tohoto dtivodu byla proto Eldredgeova a Gouldova teorie kreacionisty
interpretovana jako popieni darwinovské teorie evoluce (tento zavér je ponékud kuriézni,
vezmeme-li v tvahu, Ze Gould patfil k nejagilnéj$im zastanctim evolucionismu). Punk-
tuacionismus sice piesné nespecifikuje, jak dlouho trva prechod z jedné staze ve druhou,
ale jeho zastanci vét$inou uvadéji rozmezi 50 az 100 tisic let. PestoZe jsou ptechodné
formy na tdrovni druhti pomérné vzacné, na vyssich arovnich jsou bézné.
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Nékteti kritikové prerusovanych rovnovah poukazuji na to, Ze je obtizné tuto teorii jako
celek hodnotit, protoze postupné prosla nékolika zménami. Tyka se to pfedevs$im vysvét-
leni pficin a mechanismii ,pferusovaného” charakteru evoluce. Teorie ptivodné vychazela
z tehdy prevladajici pfedstavy alopatrické speciace, pfi jejim zvefejnéni modifikované
na speciaci peripatrickou. Protoze podle tohoto modelu nové druhy vznikaji rychle v malé
izolované populaci, je pravdépodobnost zachyceni tohoto vyvoje ve fosilnim zdznamu
velmi mald. Pribeh tohoto procesu je ilustrovan na obr. IV. 3. Jestlize v disledku redukce
populacni hustoty dojde na okraji arealu druhu k oddéleni malé skupinky jedincti, mtize
v ni dojit k rychlé genetické zmeéné. Protoze se tento proces odehrava na velmi malém
tuzemi mimo hlavni aredl druhu, ve fosilnim zdznamu se s nejvétsi pravdépodobnosti ne-
objevi. Jakmile se vlivem zlepSenych podminek za¢ne izolovana populace nové vzniklého
druhu rozriistat, mtiZze nahradit druh ancestralni na jeho ptivodnim tizemi. Tento proces,
z geologického hlediska sice velmi rychly, pfesto postupny a trvajici mnoho generaci, se
v paleontologickém zaznamu projevi ndhlym pifechodem jednoho druhu ve druhy (viz
obr. IV, 3 vpravo).

Kdyz byl koncept peripatrické speciace podroben kritice ze strany popula¢nich gene-
tikd jako mélo pravdépodobny, Gould se zacal ptiklanét k makromutacim. Tyto zmény teo-
rie kritizuje mj. filozof védy Daniel Dennett, ktery poukazuje na Gouldovy ¢asté piechody
mezi revolu¢nimi a tradicnimi neodarwinistickymi postoji. Richard Dawkins ve své knize
Slepy hodindr (The Blind Watchmaker) rozebira jiny problém teorie pferusovanych rovno-
vah. Fyleticky gradualismus, jak je jejimi zastanci prezentovan, je podle ného jen , karika-
turou darwinismu® Je pravda, ze Darwin, ve snaze vymezit svou teorii vii¢i kreacionismu
a katastrofismu, zddraznoval evoluci kumulaci drobnych zmén bez skokt, pticemz tato ku-
mulace pokracuje kontinualné i na vyssich trovnich. Avsak uz v prvnim vydani O privodu
druhii Darwin piSe, Ze ,,[d]ruhy riiznych rodi a tfid se neménily stejnym tempem nebo
ve stejné mifte’, a jako pfiklad uvadi existenci zivoucich fosilii starych pres 500 miliont let.
Ve ¢tvrtém vydani z roku 1866 pak uvadi, ze obdobi, béhem kterych se druhy ménily, byla
kratkd ve srovnani s obdobimi, béhem nichz zlstaly nezménény. Tim se Darwinova teorie
v zasadé nelisi od prerusovanych rovnovah. Podle Dawkinse kromé neexistujictho zcela
konstantniho evolu¢niho tempa existuje pouze jedind alternativa, tempo proménlivé. To
se mtze ménit bud v diskrétnich krocich (punktuacionismus), nebo pozvolna. Zastanci
druhého pfistupu se domnivaji, ze evoluc¢ni rychlosti mohou byt zna¢né promeénlivé,
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Obr. IV. 2 Schematické
znazornéni fyletického
gradualismu (a) a pferu-
$ovanych rovnovah (b).
Na rozdil od gradualis-
tického vyvoje se podle
punktuacionistického
modelu druhy po vét§inu
své existence nachdzeji
v obdobi staze, kdy se
prakticky neméni. Tyto
staze jsou ¢as od ¢asu
»preruseny” rychlymi
genetickymi a morfologic-
kymi zménami doprova-
zenymi vznikem novych
druhi. (Grafika MM)
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Obr. IV. 3 Model peripatrické speciace. Z populace je

diky fragmentaci aredlu oddélena mala skupina jedinci,
izolovana od ostatnich. Diky malé velikosti a geogra-
fické izolaci dojde v periferni populaci k rychlé speciaci.
Jakmile se vnéjsi podminky opét zlepsi, populace mohou
opét expandovat, takZe se oba izolaty dostanou do kon-
taktu. JestliZe je novy druh kompeti¢né zdatnéjsi nez
druh ptivodni, mize ho v jeho ptvodnim arealu nahradit.
Protoze je tento proces z geologického hlediska velmi
rychly a navic omezeny na malou lokalni populaci mimo
hlavni aredl druhu, v paleontologickém zaznamu ho s vel-
kou pravdépodobnosti budeme vnimat jako dvé staticka
obdobi bez vyraznych zmén, pierusend rychlou zaiménou
jednoho druhu za jiny. (Grafika MM)
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od velmi rychlych po velmi pomalé az nulové. Staze jsou tedy pouze extrémnim piipadem
velmi pomalé evoluce. Paleontologicka data skutecné obsahuji jak pfipady gradualniho
vyvoje, tak vyvoje, jehoz charakter je spise prerusovany. U nékterych linii dokonce vidime
stfidani obou zplisobi. Debata je vsak stale vedena o relativnim rozsahu a evolu¢nim
vyznamu stazi. Za moderni genetickou variaci punktuacionistického konceptu staze lze
povazovat teorii zamrzlé evoluce prazského parazitologa Jaroslava Flegra.

Vztah mezi pferusovanymi rovnhovahami a pozvolnou evoluci si miizeme ilustrovat
na nasledujicim piikladu. Pfedstavme si, ze se mozek predchtidcti ¢loveka zvétsil za
200 tisic let 0 100 cm?® (pro jednoduchost déle pfedpokladejme, Ze tento trend byl linedrni).
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Tato zména je velmi vyraznd, tim spis, Ze z geologického hlediska je uplynulé obdobi
zanedbatelné. Jestlize budeme uvazovat generacni cas 25 let, pak toto obdobi odpovida
v praméru 8 000 generaci. Lidsky mozek by tedy rostl rychlosti 0,0125 cm?® za generaci.
Lidsky mozek by tedy rostl rychlosti 0,01 cm?® za generaci, prestoze ve fosilnim zdznamu
bychom pravdépodobné zachytili pouze nahly pfechod k druhu s vétsim mozkem.

Teorie pferusovanych rovnovah byla aplikovana i na evoluci lidského jazyka. Pomoci
fylogenetickych metod bylo zjisténo, Ze punktuacionistické zmény hraji dtlezitou roli
v obdobich odstépeni nového jazyka z jazyka ptivodniho. Novozélandsky antropolog
Quentin Atkinson se svymi kolegy analyzoval slovni zasobu u tif hlavnich jazykovych
skupin, bantuské, indoevropské a austronéské, a ukdzal, ze 10-33 % celkovych rozdili
ve slovniku mezi nimi vzniklo nahlymi zménami spojenymi s jazykovym $tépenim. Tento
vyzkum odhalil obecnou tendenci ke zrychlenému tempu evoluce u rodicich se jazykd,
pravdépodobné v dtsledku lingvistické varianty efektu zakladatele nebo snahy vybudovat
odli$nou socialni identitu.

Pfestoze piinejmensim nékteré aspekty prerusovanych rovnovah ztstavaji kontro-
verzni, tato teorie vyvolala mnoho zajimavych otazek o makroevoluci. Pfedevs$im je to
problém staze: zatimco vysvétlit rychlou evoluci zpravidla neni tézké, objasnit, proc je
evoluce nékdy tak pomald, je obtiznéjsi. K vysvétleni staze uvniti druhovych linif byly
navrzeny tfi hypotézy. Ve své ptivodni praci z roku 1972 Eldredge a Gould navrhovali
existenci vnitfnich genetickych nebo ontogenetickych omezeni, ktera by se projevila
nedostatkem genetické proménlivosti nebo piilis silnymi genetickymi korelacemi, které
by znemoznily nezavisly pfechod znaki na nova optima (na podobném principu je za-
loZena i vy$e zminéna Flegrova teorie ,zamrzlé evoluce®). PfestoZe tato omezeni mohou
v evoluci hrat diilezitou roli, nedokazou vysvétlit stazi mnoha kvantitativnich znakd, které
jsou téméf vzdy geneticky variabilni a pouze slabé vzajemné korelované.

Miuze se zdat, ze selekce nemtiZze podporovat stejny stav znaku miliony let, kdy se
abiotické i biotické faktory prostiedi mohou radikdlné ménit. Tak tomu bylo napftiklad
pii stfidani glaciald a interglacialti béhem pleistocénu, kdy dochézelo k opakovanym
zméndm aredl druht i interakci mezi nimi. Avsak , efektivni prostfedi“ druh@ mohlo byt
mnohem konstantnéjsi, nez bychom ocekévali, v dtisledku arealovych posunti ve sméru
zmény prosttedi. Tento jev se nazyva sledovani habitatu (habitat tracking). Piikladem
mohou byt masové presuny sttedoevropskych druhii do jiznich refugii béhem zalednéni
a zpétny pohyb v dobach meziledovych. Druhy jsou tak vystaveny stalému vlivu stabili-
zujici selekce, ktera znaky udrzuje beze zmén.

Treti hypotézou snazici se vysvétlit existenci stazi je kratkodoba mistni divergence:
kvelké adaptivni zméné miize dojit v lokalni populaci - protoze je ale piilis rychla a pro-
storové omezend, nemusi se ve fosilnim zaznamu projevit. Z toho vyplyva, ze dlouhodoba
evolu¢ni zména je pravdépodobné;jsi v relativné stabilnim prosttedi nez v prostiedi, které
podléha ¢astym zménam. Tento kontraintuitivni zaveér je v souladu s fadou paleontologic-
kych nélezii a pfedevsim se skutecnosti, ze dramatické klimatické fluktuace béhem pleis-
tocénu brénily speciaci a stalym adaptivnim fenotypovym zménam. Naptiklad piestoze
pred pleistocénem doslo k enormni diverzifikaci mnoha skupin broukd, fosilni ¢tvrto-
horni druhy jsou diky sledovani habitatu taktka identické s dnesnimi (naopak u savct
vedla izolace v jiZznich glacialnich refugiich ke vzniku novych druht).
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Vznik makroevoluénich novinek

Vv 2 N

Vyssi taxonomické jednotky (vyssi taxony), naptiklad kmeny, jsou vétsinou charakterizo-
vany zasadnimi rozdily v celkovém stavebnim planu (ném. Bauplan). Jak k takovym zmé-
nam muze dojit? Mtze pfirodni vybér podporovat vznik slozitych adaptivnich systému
postupnymi drobnymi kroky, jestlize kazda zména znamena ztratu jeho funk¢nosti? Bio-
logové uz dlouho védi, ze zmény v ranych fazich individualniho vyvoje maji vétsi dopad
nez zmeny pozdéjsi. To ukazuje na zasadni vyznam ontogenetickych procest pro vznik
evolucnich novinek. Nejprve se v§ak soustiedme na otdzku, jak mohly pfirodnim vybérem
vzniknout slozité znaky, jako jsou komorové oci obratlovci a hlavonozci.

EVOLUCE SLOZITYCH ORGANU

Jednim z hlavnich argumenti odptircii evolucni teorie je existence strukturné slozitych
znak(. Podle nich je tézké si predstavit postupny vyvoj struktur, které mohou byt uzi-
tecné pouze v iplném a funkéné dokonalém stavu. Napiiklad anatom St. George Jackson
Mivart ve své knize Vznik druhii (The Genesis of Species, 1871) uvadi seznam organd,
které nemohly podle jeho minéni byt v pocate¢nich stadiich uzite¢né, a tedy podporo-
vany pifrodnim vybérem. Jestlize naptiklad plné vyvinuté kiidlo slouzi ptdkim k letu,
pouhy néznak kiidla nemtize pfinaset zadnou vyhodu. Jinym problémem je zddnliva
nutnost soucasné zmeény mnoha interagujicich soucasti nebo okolnich tkani. Naptiklad
jestlize se ma prodlouzit krk zirafy, musi se souc¢asné prodlouzit kr¢ni obratle, svaly, cévy,
nervy atd. To by vyzadovalo vznik mnoha simultdnnich mutaci. Tento nézor je samo-
ziejmé z dnes$niho pohledu naivni, pfesto nam ilustruje problém, jak vysvétlit vznik
evoluc¢nich novinek, které vyzaduji koordinovanou zménu mnoha soucésti.

Snad nejzndméjsim piikladem je lidské oko. Pfedevsim je t¥eba fici, Ze inverzni ko-
morové oko ¢lovéka se ni¢im podstatnym nelisi od o¢i ostatnich primatt. VSechny jeho
zdkladni komponenty jsou sdilenym odvozenym znakem (tzv. synapomorfii, viz kapitolu
V) v8ech obratlovcd, pficemz pfechodny stav nezndme. Za druhé, toto oko neni svou
stavbou zdaleka optimalni. Zrakové bunky v sitnici jsou totiz obraceny smérem k jeho
povrchu, tj. od zdroje svétla, které tak musi nejprve projit vrstvou nervovych vldken a cév.
Oko je tudiz nuceno provadét mnoho mimovolnych pohyb, aby odstranilo stiny téchto
vlaken, a mozek potom musi disledky téchto pohybti odstranit. Tyto pohyby jsou ne-
zbytné i kviili eliminaci tzv. slepé skvrny, kterd se nachazi v misté, kde z oka vystupuje
zrakovy nerv a kde tudiz svételny paprsek dopadajici do tohoto mista nevidime. Piesto
plati, Ze u systémt vyzadujicich interakci mezi mnoha nezavislymi komponentami exis-
tuje velkd pravdépodobnost, Ze zména nékteré z nich vyvola zhrouceni celého systému.
Je tézké si predstavit, jak mtze takovy systém vzniknout postupnym sloZenim jeho jed-
notlivych soucasti.

Nejprve se vratme k Mivartove namitce, Ze castecna forma znaku nemiize svému nositeli
prinaset zadnou vyhodou, takze tento znak musel vzniknout cely naraz. Jak ale pozname-
nal J. Maynard Smith, i ¢aste¢na funkce muize poskytnout silnou vyhodu ve srovnani s tim,
co bylo pfedtim. Piikladem miize byt praveé lidské oko: i ¢clovék, ktery je takika slepy, miize
stéle vnfmat svétlo a tmu, pfipadné pohyb objektii ve svém okoli, a je tedy na tom 1épe, nez
zcela slepy ¢lovék Zijici ve tmé (vzhledem ke své silné kratkozrakosti si toho byl Maynard
Smith pochopitelné velmi dobie védom). Stejné tak jednotlivé kroky evoluce komorového
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oka byly vyhodné. Nékteré slozky oka, napiiklad zrakové pigmenty, vznikly pouze jednou,
pfed radiaci zivocichu. Slozitéjsi formy oka, schopné vnimat objekty, se vSak vyvinuly
50-100x nezavisle - nejstarsi doklady o jejich existenci pochazi z obdobi tzv. kambrické
exploze pred 540 miliony let, kdy doslo k mohutné radiaci mnohobunécnych organismu.

Nejjednoduss$im zrakovym orgdnem je skupina svétlocivnych bunék obsahujicich foto-
receptor rodopsin detekujici svétlo (svétloc¢ivna nebo o¢ni skvrna). Rodopsiny se dodnes
vyskytujf a majf stejnou funkci u mnoha druhi, které nemaji oci. Biochemicka funkce
téchto proteint je tedy velmi konzervativni a jejich odli$né role ve fungovani oka jsou dany
spise tkanovym kontextem nez biochemickymi rozdily. V dalsim vyvoji doslo k obklopeni
sveétlocivnych bunék pigmentovymi bunikami schopnymi pohlcovat svétlo a umoznujicich
svému nositeli urc¢it, odkud svétlo ptichazi. Fotoreceptorova oblast se postupné vchlipila
dovnitf a vytvotila poharek zaplaveny nejprve vodou, potom uzavieny prihlednou ro-
hovkou a vyplnény komorovou vodou a pozdéji sklivcem. Nakonec doslo ke vzniku cocky,
duhovky a k oddéleni rohovky od okolnich tkani. Rodopsinové proteiny prosly divergenci
a umoznily tak barevné vidéni. VSechna tato stadia mizeme nalézt u vymfelych i soucas-
nych organismu. To samoziejmé nemtize byt dikazem, ze evoluce oka probihala popsa-
nym zptisobem (oko vzniklo mnohokrat nezavisle na sobé, navic u nékterych druha se
vyskytuje soucasné vice typt o¢i), ale sama existence jednotlivych typt zrakovych organa
u realnych organismti ukazuje, ze i ,primitivni“ oko pfindsi vizualni vyhodu.

Jestlize se oko vyvinulo tolikrat nezavisle, miize to znamenat bud 50-100x silnéjsi ar-
gument proti jeho vzniku, nebo naopak to, ze jeho vyvoj nemusi byt tak nepravdépo-
dobny, jak se kritikové evolucni teorie domnivaji. Evoluci komorového oka pocatkem
90. let 20. stoleti simulovali na pocitaci D.-E. Nilsson a S. Pelger. Ve svém experimentu
vysli z jednoduchého svétlocivného organu slozeného z vrstvy fotoreceptorovych bu-
nék uzaviené mezi tmavou vrstvou vespod a prithlednou ochrannou vrstvou nad ni.
Kritériem funk¢nosti byla zrakova ostrost neboli schopnost systému rozliSovat objekty
v prostoru. Oko se k tomuto tcelu vyborné hodi, protoze optické vlastnosti mohou byt
snadno kvantifikovany. V kazdé generaci byla umoznéna nahodnd, maximalné 1% zmeéna.
Takova zména je dostate¢né mald, aby korespondovala s predstavou evoluce probihajici
drobnymi postupnymi kroky. Jakékoli zmény zlepsujici ostrost byly zachovéany, kdezto
zmény vedouci ke zhor$enf stavu byly ze systému vyfazeny. Vysledky experimentu byly
prekvapujici. Pfiblizné po 1000 krocich se objevilo vackové oko. Potom se zacal zvySovat
refrakéni index horni prihledné vrstvy, ptivodné slouzici pouze k ochrang, a postupné
tak vznikla cocka, jejiz ohniskova vzdalenost nakonec dosdhla svétlocivné vrstvy na ob-
vodu oc¢ni koule. Stadia komorového oka bylo dosazeno piiblizné po 2000 krocich. Co
vypadalo jako nemoznost, se ukdzalo jako mozné béhem relativné kratkého ¢asového
tseku. Jak je tento tsek dlouhy? Nilsson a Pelger vyuzili odhady dédivosti a sily selekce
a dosli k odhadu 400 000 generaci. U ¢lovéka by to odpovidalo 10 000 000 roktim, ale tieba
u sykory konadry méné nez pul milionu let. Vkazdém ptipadé jde o dobu z geologického
hlediska extrémné kratkou.

Videéli jsme, Ze k evoluci slozitych orgdnii nejsou nutné simultanni zmény vsech jeho
¢asti. Drobna zména nékteré z nich vyvolava odpovidajici zmény jinych c¢asti, podobné
jako béhem ontogeneze rist nékteré z ¢asti neurdlni trubice, povrchového ektodermu
i mezenchymu indukuje rast v nékteré ze sousedicich tkdni atd. Tento evolu¢ni proces
se nazyva koadaptace (s koadaptaci se setkdvame i na jinych drovnich, napt. u mutua-
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listického typu symbiotického vztahu nebo u skupiny genti, jejichz urcita kombinace alel
svému nositeli pfinasi selektivni vyhodu).

Koadaptace v§ak nemtze vysvétlit vznik jinych organi ¢i struktur, jako jsou koncetiny
¢tvernozcu nebo kiidla ptaki. Miize zarodek kiidla poskytnout ve srovnani s predchozim
stavem néjakou vyhodu? Tradi¢ni vysvétleni vychazelo z analogie s druhy schopnymi
plachtit na dlouhé vzdélenosti z jednoho stromu na druhy (napt. australské vakoveverky,
asijské letuchy nebo velka skupina poletuch). Podle této tzv. arboredlni hypotézy pied-
kové ptaki jako napiiklad praptak Archaeopteryx splhali pomoci drapt do korun stromti
a odtud se klouzavym letem spoustéli dola. Alternativni, tzv. kurzorialni hypotéza pred-
pokladé opacny vyvoj. Podle ni byli pfedkové dnesnich ptaki malé dravé formy béhajici
po zemi podobné jako kukacka kohouti (Geococcyx californianus), ktera pouziva piednf
koncetiny k udrzovani rovnovahy pii prondsledovani kotisti. Tomu by odpovidala i sku-
tecnost, Ze maniraptofi, ze kterych se ptaci vyvinuli, byli rychlymi béZci. Mavani pfednimi
koncetinami mohlo také usnadnit vyskoky pti lovu nizko letici kofisti. Jina verze této
hypotézy predpoklada, ze letky se vyvinuly v disledku pohlavniho vybéru, ktery vedl
kvyvoji stale delsich per a silnéjsich prednich koncetin. Pro¢ ale viibec vzniklo pefi? Tra-
di¢né se predpokladalo, ze ptivodni funkci peti byla termoregulace. Kromé dromeosaurt,
u kterych bylo pefi bézné, se primitivni prachové peti vyskytovalo i u mlddat tyranosaura
a dokonce i u nékterych dospélych ptibuznych tyranosaurti (napt. Yutyrannus huali ze
spodni kiidy). Termoregula¢ni hypotéza byla nedavno zpochybnéna s tim, Ze u nékterych
vymfelych skupin existovala nedokonald endotermie a soucasné peti a schopnost letu.
Byly proto navrzeny alternativni hypotézy, naptiklad socialni signalizace (hlavné pet{
na hlavé a prednich koncetindch), odstranovani toxickych latek pravidelnym piepetova-
nim, pomoc pfilovu kofisti nebo pti péc¢i o mlddata. Dosud je zndmo vice nez 40 druha
opefenych neptacich dinosaurt, tento pocet vSak stale nartsta. Navic diky velmi nizké
pravdépodobnosti zachovani peii ve fosilnim nélezu lze pfedpokladat, Ze existence peff
byla alespon u teropodnich dinosaurt velmi rozsifenym jevem.

Zména funkce znaku, ktery ptivodné slouzil k jinému ticeluy, se oznacuje jako preadap-
tace (exaptace). Napiiklad koncetiny ¢tvernozcti ptivodné slouzily lalokoploutvym rybdm
k pohybu po dné, kutikula hmyzu nejprve slouzila jen jako integument a jejim zesilenim
vznikla vnéjs{ kostra, na kterou se upinaji svaly, mlécné zlazy savcti jsou modifikované
potni zlazy atd. Uvadi se také, Ze k zivotu ve méstech se snaze prizptsobi druhy adapto-
vané k zivotu ve skaldch (napft. kuna skalni, holub skalnf).

OBECNE ZAKONITOSTI VZTAHU ONTOGENEZE A EVOLUCE

Je vSeobecné zndmo, ze embrya rtiznych druhti jsou si podobnéjsi nez dospéli jedinci.
Navic jak uz v roce 1828 upozornil estonsky embryolog Karl Ernst von Baer, znaky charak-
teristické pro vyssi taxony (napi. skupina Vertebrata - obratlovci) se béhem embryondlniho
vyvoje objevuji drive nez znaky specifické pro nizsi taxony (napt. Mammalia - savci). Napti-
klad u lidského zarodku se nejprve objevuji Zaberni $térbiny, struna hibetni (notochord),
segmentace a ploutvovité zdklady koncetin, které jsou teprve pozd€ji nahrazeny nebo
modifikovany a objevuji se plice, patet a pétiprsté koncetiny. Tyto poznatky interpreto-
val némecky biolog Ernst Haeckel tak, ze ,,ontogeneze rekapituluje fylogenezif tj. ze p7i
individudlnim vyvoji organismu se opakuje evolucni historie adultnich forem jeho predkii
(biogeneticky zdkon neboli zakon rekapitulace). UZ na konci 19. stoleti ale bylo zfejmé,
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7e Haeckeltv ,,zakon“ v pfili§ mnoha piipadech neplati. Piesto vSak tyto a mnoho dalsich
embryologickych studif odhalily nékteré obecné evoluéni rysy.

Modularizace a individualizace. T¢€la nebo jejich ¢asti u mnoha organismi jsou slo-
zeny z moduldi, které maji odliSny geneticky zéklad, ontogenetické vzorce, umisténi a in-
terakce s jinymi moduly. Jestlize moduly nemaji samostatnou identitu, jsou oznacovany
jako seridlné homologni (jsou-li rozmistény za sebou podél télni osy, jako napf. obratle),
nebo homonymni (pokud nejsou). Dulezitym evolu¢nim jevem takovychto znakti je jejich
individualizace. Naptiklad zatimco zuby vétsiny plazii jsou stejné, béhem evoluce savct
doslo k jejich diferenciaci na fezaky, $pi¢dky, zuby tienové (premoléry) a stolicky (mo-
lary). Vznikl tak heterodontni chrup, ktery se u kytovcii sekundérné navratil k pivodnimu
homodontnimu stavu.

Heterochronie a alometrie. Jako heterochronie se oznacuje zména v ¢asovani nebo
tempu ontogenetickych procest. Pro heterochronii je dilezity vztah vyvoje gonad a so-
matickych tkani. Vysledkem muize byt bud zvyraznéni adultnich ryst (peramorféza),
nebo zachovani juvenilniho vzhledu (pedomorféza). K peramorféze miize dojit bud
zpomalenim vyvoje gonad (hypermorféza), nebo naopak zrychlenim vyvoje somatickych
znaki (akcelerace). Vysledkem hypermorfézy bylo napiiklad mohutné parozi vyhynu-
1ého obiiho jelena Megaceros giganteus. Podobné pedomorfni vzhled mize organismus
ziskat bud zrychlenim vyvoje pohlavnich zlaz (progeneze), nebo zpomalenim vyvoje
somatickych tkani (neotenie). Typickym pifikladem neotenie je mlok axolotl mexicky
(Ambystoma mexicanum), ktery neprodélava metamorfézu a rozmnoZzuje se v larval-
nim stadiu. Axolotl je dravy vodni zZivocCich s vnéjSimi Zdbrami. K metamorféze u ného
ve volné ptirodé dochazi jen vyjimec¢né, uméle ji v§ak 1ze vyvolat. Také clovék byva Casto
povazovan za vysledek neotenie. K mnoha znakiim uvadénym jako neotenni patii vysoka,
siroké a okrouhld mozkovna bez nado¢nicovych obloukd, kratka (ortognatni) obli¢ejova
¢ast, zahnutd lebe¢ni baze a vertikalni pozice foramen magnum (obr. IV. 4). V nékterych
pripadech v8ak bylo neotenické vysvétleni odmitnuto (napft. bezsrstost), navic u nékterych
znakti ¢lovék vykazuje opacny, peramorfézni trend (relativné dlouhé kondéetiny, velky
nos). Jednotlivé typy heterochronie a zptisob jejich vzniku jsou ukédzéany v tabulce:

somatické znaky gonady
, hypermorféza beze zmény zpomaleni
peramorféza . ”
akcelerace zrychleni beze zmény
i progeneze beze zmény zpomaleni
pedomorféza - -
neotenie zpomaleni beze zmény

Heterochronie mezi riiznymi tkanémi téhoz organismu vyvolava alometricky rist. Alo-
metrie je definovana jako odlisna rychlost riistu riiznych casti organismu. Vztah alometrie
a heterochronie je schematicky zndzornén na obr. IV. 5. Pfedpoklddejme, Ze parametr x
predstavuje velikost téla a y velikost urcité télesné struktury, kterd zacina rtst ve véku
a a kondi ve véku f. Peramorféza i pedomorféza muize vzniknout jak evolu¢ni zménou
rychlosti vyvoje, tak délkou jeho trvéani.

Heterotopie. Heterotopie je evolu¢ni zména pozice v organismu, kde dochdazi k expresi
fenotypového znaku. Podobné zmény mezi druhy jsou pomérné casté. Napiiklad nékteré
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Obr. 1V. 4 Srovnani morfologickych zmén na lebce béhem ontogenetického vyvoje ¢lovéka (a) a s$impanze (b). Tyto
transformace jsou znazornény jako tvarové zmény pravotihlé sité superponované na lebku embrya deformovana tak,
aby odpovidala tvaru lebky dospélého jedince. Morfologické zmény jsou kvantifikovany pomoci série 20 geometricky ho-
molognich bodi (landmarks; ¢ervené krouzky). Protoze tyto body nedokazou zachytit zmény na kalvé (lebeéni klenbé),
byly doplnény o 30 posuvnych bodii (sliding semilandmarks; ¢erné body). Landmarky i semilandmarky jsou ukdzany jen

s v

na lebce dospélého clovéka. V obou piipadech je patrny riist obli¢ejové ¢asti a relativni zmenseni mozkovny, u clovéka

je véak tento trend méné vyrazny nez u simpanze. (Grafika MM)
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Obr. IV. 5 Riizné pfipady alometrie vyvolané heterochronickymi zménami. Vyvoj znaku y miiZe byt ve vztahu ke znaku x
urychlen (a), prodlouZen (b), zpomalen (c) nebo zkracen (d). Vysledkem je bud peramorféza (a, b), nebo pedomorféza

(c, d); podrobnosti v textu. Upraveno podle Futuymy (2005). (Grafika MM)



V. speciace a evoluce na vyssSich drovnich

druhy hlubinnych krakatic maji specializované organy obsahujici svitici bakterie. Toto
svétlo prochazi skrze malé ¢ocky tvofené stejnymi proteiny jako o¢ni ¢ocky. Heterotopie je
Casta urostlin. Napiiklad piestoze hlavnimi fotosyntetickymi organy jsou listy, fotosyntéza
muize probihat i v povrchovych bunkach stonku kaktusi a dalsich sukulentti. U obratlovcii
se s heterotopii setkdme u tzv. sezamskych kosti. U ¢lovéka je nejvétsi a nejznamé;jsi se-
zamskou kosti ¢éska (patella), mnoho dinosaurti mélo osifikované slachy v ocasu, panda
velkd (Ailuropoda melanoleuca) je zase znama svym ,,palcem’; ktery ve skute¢nosti neni

pravym prstem, ale sezamskou kosti, ktera pandé pomaha loupat jeji oblibeny bambus.

VZNIK MAKROEVOLUCNICH NOVINEK

Jednou z kli¢ovych otdzek makroevoluce je, jakym zptisobem evoluéni novinky vznikaji,
jaky druh genetickych zmén vyzaduji a jakym zptisobem se pii jejich vzniku uplatiiujf
evolu¢ni mechanismy, jako je naptiklad pfirodni vybér (¢im je makroevoluéni novinka
sloZitéjsi, tim méné je pravdépodobné, Ze pfi jejim vzniku hraly zdsadni roli ndhodné
procesy). Nejjednodussim zptisobem vzniku evoluéni novinky je zména funkce genového
produktu, ktery pfimo ovliviiuje néjakou dilezitou fenotypovou vlastnost organismu
jednou nebo nékolika mélo mutacemi. Naptiklad zména v biosyntéze enzymu produku-
jictho ur¢ity pigment mtze piimo vyvolat zménu zbarven{ peti nebo srsti, mutace genu
kédujiciho travici enzym muze vést k posunu potravnich zvyklosti apod.

Podobné se na vzniku evolu¢ni novinky miize podilet i ztrata funkce. Napiiklad u né-
kterych patogenti se vyvinuly geny, které potlacuji vlastni skodlivé Gcinky na hostitelsky
organismus. Pro¢ by patogeny mély potlacovat vlastni vliv na hostitele? Jestlize napitiklad
prenos viru zavisi na preziti jeho hostitele, je snizeni vlastni patogenity v jeho zajmu. Piikla-
dem evoluce vedouci k redukci letdlnosti je virus krali¢i myxomatézy. Inaktivace supreso-
rovych gentl mtize vést k evoluci nového patogenu. Naopak delece hostitelského proteinu
rozeznavaného patogenem muze hostiteli poskytnout rezistenci, jako je tomu u delece
CCR5-A32 poskytujici rezistenci viaci viru HIV. HIV vyuziva protein CCR5 jako koreceptor
pro proniknuti do cilové burnky. Delece v genu CCR5 ma sice negativni dopad na funkci T
bunék, ale poskytuje ochranu proti viru nestovic i HIV. Dtivodem je to, Ze ztratou segmentu
o délce 32 bp (part bazi; base pairs) vznika nefunkéni receptor znemoznujici proniknuti
viru. Tato alela se vyskytuje u 5-14 % Evropant, kdezto u Africanti a Asiatti je vzacna.

Makroevolu¢ni zmény mohou vznikat pfedevsim zménami v regulaci genti. Tyto evo-
luéni zmeény se ale nemusi omezovat jen na nukleové kyseliny. Pfikladem mitize byt ne-
spravnd terminace procesu translace u prionti. Norméln{ formy prionovych proteinti (PrP¢)
se vyskytuji v nervovych buiikach savcti, kde pravdépodobné hraji vyznamnou roli pii
odpocinku a spanku. Priony (PrPS¢) jsou aberantnimi formami téchto bilkovin, které maji
odli$nou konformaci. Ta jim poskytuje mimofadnou odolnost vii¢i riznym fyzikalnim vli-
vim i enzymtim, které normalné defektni proteiny odstratiuji. Druhou dtilezitou vlastnosti
priond je jejich schopnost ménit normalni proteiny na prionové. Vysledkem je, ze priony
jsou exprimovany s nejriznéjsimi piidatnymi sekvencemi, a tim vytvareji sirokou fenoty-
povou variabilitu. Mezi nejznamé;jsi choroby, které zptisobuji, patii bovinni encefalopatie
(BSE) krav, scrapie ovci a kuru a novd varianta Creutzfeld-Jakobovy choroby u ¢lovéka.

Ziskani nové funkce genu je usnadnéno jeho duplikaci - protoze alespon jedna genova
kopie zachovava ptivodni funkci, mzou se na druhém genu kumulovat zmény, aniz by
byly eliminovany selekci. K duplikaci mtize dochéazet nejen na tirovni jednotlivych gend,

81



82

pfedkové - evoluce ¢lovéka

ale i u vétsich ¢asti chromozomu, celych chromozomii nebo dokonce celého genomu
(polyploidizace). Kone¢né nové znaky mohou vznikat i v dasledku symbiézy mezi orga-
nismy nebo pomoci pienosu genetického materialu z neptibuznych organismu (zpravidla
pomoci retrovirt) - takto ziskana podobnost mezi sekvencemi se nazyva xenologni. Kli-
¢ovou roli v ontogenetickych procesech a ziejmeé i v makroevoluci hraji tzv. homeotické
geny, které jsou popsany v nasledujici ¢4sti.

HOMEOTICKE GENY

Jako homeotické se oznacuji geny zodpoveédné za zdkladni segmentaci mnohobunéénych
zivocichti. Termin homeosis poprvé pouzil v roce 1894 britsky genetik William Bateson,
ktery jim nazval ptirozené se vyskytujici anatomické zmény velkého rozsahu, naptiklad
vyskyt kr¢nfho obratle misto hrudniho, vyvoj nadpocetného prstu nebo vyskyt koncéetiny
v nespravné (ektopické) pozici. Bateson sice nepozoroval genetické mutanty, ale pouze
anomalie vyvolané vyvojovymi poruchami, nicméné dosel k zavéru, Zze mnoho Zivocichi
je slozeno z opakujicich se jednotek, které se postupné béhem ontogenetického vyvoje
vzéajemné rozriznuji. Priblizné ptl stoleti nato studoval Edward Lewis sérii mutaci u octo-
milky obecné (Drosophila melanogaster), které ménily jednu ¢ast téla v druhou. Dilezité
je, Ze tyto mutace neménily celkovy pocet segmentd, ale jejich identitu. Piikladem je
mutace v genu Ultrabithorax (Ubx), kterd méni tieti hrudni ¢ldnek octomilky ve druhy.
Tteti hrudni clanek u dvoukiidlého hmyzu, kam octomilky patfi, nese misto kiidel pouze
palickovité vybézky zvané haltery neboli kyvadélka. Mutantni muska ma tedy dva pary
kiidel misto jednoho. Lewis déle zjistil, ze geny tohoto typu tvoii shluk (BX-C) na jednom
chromozomu a nazval je v souladu s Batesononovym terminem homeotické geny. Nako-
nec byl na stejném chromozomu objeven jesté dalsi genovy shluk, odpovédny za kranial-
néjsi ¢ast téla, ktery dostal nazev Antennapedia (ANT-C). Tento nazev je odvozen od dals{
znamé homeotické mutace, ktera zptisobi, ze musce na hlave vyroste misto tykadel par
koncetin. Celkove se u octomilky v obou klastrech vyskytuje osm gendt, pét v ANT-C a tti
v BX-C (obr. IV. 6). Dtilezitou vlastnosti téchto genti je to, ze jejich pofadi na chromozomu
presné odpovida pofadi segmenti téla, které jsou jejich mutacemi ovlivnény.
Homeotické geny neprodukuji stavebni proteiny, ale regula¢nf faktory, které kont-
roluji, ptimo ¢i nepfimo, transkripci dal$ich genti (naptiklad gen Ubx reguluje stovky
cilovych gentl). Exprese homeotickych genti probiha postupné od prvniho po posledni,
pticemz Gcinek kazdého z nich (kromé prvniho) je ovlivnén projevem genu ptredcho-
ziho. Timto zptisobem je urcena zdkladni segmentace vyvijejiciho se embrya. Jinymi
slovy, homeotické geny ,fikaji“ bunkam v riznych castech téla, zda se maji vyvinout
v tykadla, koncetiny, o¢i, Gistni segmenty nebo pohlavni organy. Kazdy z téchto gent
obsahuje vysoce konzervativni sekvenci o délce 180 bp, tzv. homeobox, podle kterého
oba klastry dostaly ndzev - homeoboxové geny, zkrdcené Hox geny (dalsi skupinou jsou
napfi. ParaHox geny, u rostlin pak MADS-box geny). Homeobox kéduje specifickou,
60 aminokyselin dlouhou oblast proteinu, ktera se nazyvda homeodoména. Ta zajistuje
vazbu proteinu na fetézec DNA, a tim umoznuje regulaci exprese dalsich gent.
Vzhledem k jejich spole¢né roli v ontogenezi octomilek neptekvapuje velka sekvenc¢ni
podobnost vSech Hox genti, ptekvapivéjsi je ale vysoka podobnost homeoboxovych sek-
venci i u fylogeneticky tak vzdalenych organismi, jako jsou moucha a ¢loveék. Dnes uz
vime, ze geny obsahujici homeobox jsou velmi rozsifené a maji velmi rizné funkce v on-
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togenezi a genové regulaci vSech organismd, jak zivocichti, tak rostlin. Jen u octomilky je
znamo na 150 téchto gend. Pfesto existuje fada dikazd o tom, Ze specifické geny vyko-
navaji vysoce konzervativni funkce dokonce napii¢ riznymi zivo¢isnymi kmeny. Proto
i kdyz embrya druhii z riznych zivocisnych kment vypadaji velmi odlisné (srovnej napt.
housenku mouchy a embryo ¢lovéka), co do exprese jejich Hox gent jsou si velmi po-
dobné. Homeotické geny jsou tak pozoruhodnym piikladem evoluéniho zakonzervovani
funkce nékterych genti uplatiujicich se béhem ontogeneze.

V nékterych liniich doslo béhem evoluce k rozsahlej$im prestavbam komplexu Hox
geny, naptiklad u plasténct tyto geny prestaly byt uspotddany do shlukd a u hlistd byly
nékteré z nich zcela ztraceny. V linii vedouci k obratlovetim naopak Hox geny prodélaly
dvé kola duplikaci (u kostnatych ryb existuje dokonce osm samostatnych skupin Hox
gentl), pricemz nékteré z takto duplikovanych gent byly ndsledné ztraceny. Hox geny
¢lovéka, jejich uspotradani, ptislusnost k vazbovym skupinam (chromozomtim) a ¢asti
téla, které ovliviuji, jsou ukdzéany na obr. IV. 6.

Pokud je struktura a funkce Hox genti tak konzervativni i mezi fylogeneticky vzdalenymi
organismy, jak je mozné, zZe jsou tyto organismy morfologicky tak odlisné? Nebo naopak,
pro¢ bychom méli ¢ekat, ze zména struktury nebo funkce Hox gentl by se méla podilet
na morfologickych zménédch béhem evoluce zivocichi? Bylo ukdzano, ze zmény v expresi
genu Ultrabithorax (Ubx) se u dvoukiidlého hmyzu podilely na pfeméné jednoho paru
kridel na haltery. Tento gen si sice zachoval diferencovanou expresi ovliviiujici zptisob,
jakym se vyvine prvni a druhy par kiidel, ale zménila se odpovéd , podiizenych” (down-
stream) gent na tuto expresi. V tomto ptipadé tedy evoluce neptisobila na samotny gen
Ubx, ale zmény v morfologii hmyzich kiidel byly vyvoldny zménami ve vazebnych mistech
Ubx proteint v cilovych genech. Podobné se zmény genu Ubx podilely na evoluci poc¢tu
koncetin u hmyzich larev nebo na poctu a rozmisténi stétin na koncetinach.

Vsechny druhy kory$t maji stejnou zakladni{ strukturu hlavovych segmenti a hlavovych
vyrastka. Lisi se vSak poétem hrudnich segment, od 6 u klanonoZct pies 8 u humra
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Obr. IV. 6 Struktura Hox
gent u octomilky (Dro-
sophila melanogaster)

a ¢lovéka. V ramecku
jsou uvedena oznaceni
chromozomovych ramen
nesoucich jednotlivé
genové shluky.

(Grafika MM)
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po 11 u zabronozky. Morfologicky se vétsina hrudnich ¢lank lisi od celistnich a vétsinou
slouzi k pohybu. Napfiklad vSech 11 hrudnich koncetin Zdbronozky solné (Artemia sa-
lina) je podobnych a slouzi k plavani. U nékterych koryst se v§ak prvni par (ptipadné né-
kolik prvnich part) koncetin podoba Celistnim vyriistkiim a oznacuje se jako maxillipedy.
Predozadni rozhrani exprese Ubx urCuje misto ptechodu od maxilliped k lokomo¢nim
koncetindm, napiiklad u vidlonozcti ¢eledi Mysidae je tato hranice na druhém hrudnim
¢lanku, u krevet na ¢tvrtém. Existuje nékolik dtikaz1i, Ze ancestralni stav se podobal sou-
Casnym zabronozkam, tj. bez maxilliped, takze béhem evoluce se rozhrani exprese Ubx
posunulo kaudalné. K tomuto posunu doslo nezavisle u klanonozct a rakovcti, navic je
pravdépodobné, zZe byl spojen s morfologickou zménou. Protoze je ale regulace genu
Ubx velmi propracovand, jeho exprese se u korysi vyvijela spi$ postupnou akumulaci
reguldtorovych mutaci za vzniku série drobnych variant nez ndhlym vznikem ,nadéjného
monstra“ Pfikladem pfechodného ¢lanku miize byt druhd hrudni koncetina vidlonozcq,
ktera tvoti prechod mezi maxillipedou prvniho ¢lanku a lokomo¢ni{ koncetinou ttettho
¢lanku.

EVOLUCNI OMEZENI

V kapitole III jsme si ukazali, jak mutace, piirodni vybér, geneticky drift, tok geni i dalsi
mechanismy dévaji vzniknout obrovské rozmanitosti organismi. Tyto mechanismy ndm
v$ak nic nefikaji o tom, pro¢ nékteré formy organismii nebo nékteré znaky nevznikly.
Stejné tak se mtizeme ptat, pro¢ nékteré znaky nejsou prirodnim vybérem ,vyladény“
do optimalni podoby. V ¢asti vénované pferusovanym rovnovaham jsme se setkali s po-
jmy geneticka a ontogeneticka omezeni, existuji vSakijiné typy evolu¢nich ,mantinel*

Fyzikalni omezeni. Nékterd omezeni jsou celkem pochopitelna a univerzalni. Sem
patii naptiklad zemska pfitazlivost ptisobici béhem morfogeneze. Jina jsou vice lokali-
zovana - napiiklad u hmyzu, ktery pouziva k transportu kysliku a oxidu uhli¢itého vzdus-
nice (tracheje), je schopnost difuze limitujicim faktorem omezujicim maximalni velikost
hmyziho téla.

Casové zpozdéni. Nékteré znaky se nevyvinuly prosté proto, ze dosud nevznikla 74-
douci mutace. Jak bylo zminéno v kapitole III, vznik konkrétnich mutaci cilené vyvola-
nych vnéjsim prosttedim je ptinejmensim u mnohobunéc¢nych organismii nemozny.
V pralesich Jizni Ameriky se vyskytuji druhy stromd, které jsou adaptovany na rozsifovan{
svych semen velkymi savci (napt. Crescentia alata a Annona purpurea). Ti vSak vyhynuli
koncem pleistocénu a malé druhy, které prezily do soucasnosti, nedokdzou ve svém travi-
cim traktu narusit pevny obal semen, navic se zpravidla nepohybuji na velké vzdélenosti.
Tyto stromy proto byvaji oznacovény za ,neotropické anachronismy*

Geneticka omezeni. S problémem genetického omezeni jsme se setkali v predeslé
kapitole v piipadé superdominance (selektivniho zvyhodnéni heterozygot®). Jestlize ma
heterozygotni genotyp vyssi fitness nez oba homozygoti, bude polovina potomstva sub-
optimalni, protoze v disledku mendelovské dédi¢nosti heterozygot dava v dalsi generaci
vzniknout ¢tvrtiné homozygotli pro jednu alelu a ¢tvrtiné homozygoti pro druhou alelu.
Pojem ,suboptimalni“ ovéem miize nabyt fatalnéjsi podoby, napiiklad u colka velkého
(Triturus cristatus) se vyskytuje mutantni forma chromozomu 1, kterd v heterozygotnim
stavu poskytuje svému nositeli selektivni vyhodu, v homozygotnim stavu je vSak letalni.
Jinym typem genetického omezeni je pleiotropie, tj. situace, kdy jeden gen ovliviiuje vice
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fenotypovych projevil. Jestlize tedy bude ptirodni vybér optimalizovat jeden z téchto
projevt, velmi pravdépodobneé se zhorsi stav jiného znaku. Vysledkem je kompromis
mezi obéma fenotypy. Podobny kompromis mtize vzniknout i nasledkem selekce ptiso-
bici protichtidné na rtiznych drovnich. Napiiklad u mysi doméci se vyskytuje mutantni
¢ast chromozomu 17, tzv. t-haplotyp, kterd se dokaze dostat do dalsi generace s vys$si nez
50% pravdépodobnosti, jak by vyplyvalo z Mendelova zdkona o segregaci. Tomuto jevu
se fika deformace transmisniho poméru neboli meioticky tah (meiotic drive). Na tirovni
jednotlivych gen je Sifeni #-haplotypu zjevné podporovano selekci. Avsak v homozygot-
nim stavu tento element zptisobuje samci sterilitu a navic v sobé obsahuje skupinu gent
s letdlnimi tcinky, takze se vyvoj embrya zastavi. Jiny kompromis vzniké pti konfliktu
mezi riznymi potfebami organismu (napt. hadi, kteti nemaji sekundérni patro, nemohou
soucasné dychat a ptijimat potravu; podobné existuje konflikt mezi tendenci snizit vék
prvni reprodukce a schopnosti produkce Zivotaschopného potomstva).

Historicka omezeni. O problémech inverzniho oka obratlovcti uz bylo pojedndno
v pfedchozim textu. Orientace svétlo¢ivnych bunék (ty¢inek a ¢ipki) smérem od zdroje
svétla je historickou ndhodou, a protoze evoluce nedokaze planovat jako lidsky kon-
struktér a pouze optimalizuje stavajici stav, vysledkem jsou ,konstrukéni vady“ podobné
zminénému inverznimu oku. Stejnym neblahym disledkem historické ndhody je hrta-
novy nerv. Jde o jednu z vétvi bloudivého nervu (rnervus vagus), ktery patii k 12 hlavovym
nervam (rervi craniales). Hrtanovy nerv (piesnéji fe¢eno jedna z jeho dvou vétvi, nervus
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laryngeus reccurens) véak nemiti rovnou k oblasti hrtanu, kterou inervuje, ale bézi nejprve

3 N7 v

doli k aorté, staci se pod ni a teprve potom mif{ zpét. ProtoZe u savci je zachovan pouze
levy oblouk aorty (u ptakd naopak pravy), pravy n. laryngeus reccurens se obtaci kolem
pravé tepny podklickové (arteria subclavia dextra). ,Nesmyslnost” tohoto uspotadani
nejlépe vynikne u zirafy, u které piestoze je hrtan od mozku vzdalen jen par centime-
tr(, hrtanovy nerv musi projit dlouhym krkem tam a zpatky. Jakkoli se priibéh hrtano-
vého nervu muiize z dnesniho pohledu zdat nelogicky, je to jen disledek anatomickych
zmeén béhem evoluce obratlovcti. Pfedkové dnesnich obratloveti se svou stavbou podo-
bali ptiblizné sou¢asnému kopinatci (Branchiostoma lanceolatum). U téchto zivodich
inervovaly vétve bloudivého nervu jednotlivé zaberni oblouky, které béhem miliond let
prodélaly sérii redukei (obr. IV. 7). Vysledkem jedné z téchto redukcei byl vznik aorty (leva
vétev ductus arteriosus u savcil, prava vétev u ptaki), ktera tak rekurentni hrtanovy nerv
»uvéznila“ Plivodné optimalni adaptace se zménou podminek stala suboptimalni. Vyja-
dfeno geneticky, doslo ke zméné adaptivni krajiny a znak ztistal ,uvéznén“ na lokdlnim,
niz$im vrcholu (obr. IV. 8).

Jinym piikladem vlivu pocatecni pozice v adaptivni krajiné je pfechod hominina
k bipedii (kapitola VII) a jejich srovnani s dal$imi savanovymi primaty, predevsim pa-
vidny. Stejné jako clovek a dalsi hominini, také paviani ziji ve skupinach a prilezitostné
lovi - kromé hmyzu ryby, hlodavce, ptaky a dokonce i kockodany a malé druhy antilop.
Presto ztstali kvadrupedni. Vysvétlenim mohou byt odlisné , startovni pozice‘, ve kterych
se nalézali zastupci téchto linif na konci miocénu. Predkové pavianti se podobali spise
dnes$nim koc¢kodanim a mangabejim, kdeZto nejstar$i homini byli anatomicky blizs{
dnesnim lidoopiim s jejich schopnosti obéasné chtize po zadnich koncetinach. Obé linie
potom v diisledku klimatickych zmén sledovaly odlisné evolu¢ni trajektorie. Na zménu
prostiedi reagoval pfirodni vybér v obou pfipadech odlisnym zptisobem: v zavislosti
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Obr. IV. 7 Schematické
znazornéni anatomic-
kého usporadani ryb
(horni obrazek) a savct
(dole) s vyobrazenim pri-
béhu bloudivého nervu

a jeho vétvi (a); pritbéh
rekurentniho hrtano-
vého nervu u ¢lovéka.
(Grafika MM)

pfedkové - evoluce ¢lovéka

na jejich pocate¢ni pozici v adaptivni krajiné obé skupiny postupné ,tahl“ k riznym
adaptivnim vrcholiim.

Vyvojova omezeni. Jako vyvojové (ontogenetické) omezeni se oznacuje vychyleni
produkce riiznych fenotypt nebo omezeni fenotypové variability zptisobené struktu-
rou, charakterem, slozenim nebo dynamikou vyvojového systému. Redukce ¢i dokonce
absence variability mtze byt napiiklad zptisobena nedostatkem bunék, proteind nebo
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Obr. IV. 8 Adaptivni krajina a zmény jeji topologie: pfirodni vybér ,,tdhne“ populaci smérem k vyssi fitness (a); jakmile

je dosazeno vrcholu (b), populace se dile neméni, dokud nedojde ke zméné prostiedi. Jakmile se v adaptivni krajiné
objevi novy, vys$si vrchol, selekce bude populaci stale udrzovat na ptivodnim vrcholu, protoZe z principu nemuze fitness
sniZovat. Populace je tak ,polapena” v oblasti niz§iho adaptivniho vrcholu a dany znak je proto suboptimalni. Pfikladem
je pribéh rekurentniho nervu u souéasnych savcii (viz obr. IV. 7b). (Grafika MM)

gend nezbytnych pro vyvoj urcité struktury. Vyvoj mtze byt také ,kanalizovan“ slozitou
interakci mezi tkanémi, ktera zptisobuje silnou korelaci mezi znaky. Omezeni mtize dale
plynout z toho, Ze v riiznych morfogenetickych procesech jsou zapojeny tytéz geny nebo
se v nich uplatnuji stejné vyvojové drahy.

Zajimavé vysledky ilustrujici rozdily v ontogenetickych procesech ptinesl dnes jiz kla-
sicky experiment s G¢inky mitotického jedu kolchicinu na vyvoj zadni koncetiny dvou
druhti obojzivelnikid, axolotla (Ambystoma mexicanum) a zaby drapatky vodni (Xenopus
laevis). U obou druhti kolchicin zptsobil ztrdtu jednoho prstu, v pfipadé Zaby to vsak byl
vzdy preaxidlni prst, zatimco u mloka vzdy prst postaxidlni. Tyto rozdily odrazeji odlisné
poradi diferenciace prsti (viici kolchicinu byl nejcitlivéjsi prst, ktery se zakladal jako po-
sledni). Pfestoze v tomto ptipadé $lo o umély zadsah do ontogenetického procesu, experi-
ment ndzorné ukazuje, jak mize byt proménlivost vyvojovych systémi omezena vnitinimi
druhoveé specifickymi ontogenetickymi programy. Napiiklad vysledky popsaného pokusu
s kolchicinem koresponduji s rozdily v evolu¢nich trendech mezi bezocasymi a ocasa-
tymi obojzivelniky: u zab béhem evoluce doslo opakovaneé ke ztraté preaxialniho prstu,
zatimco pokud k redukci prstti doslo u mlokd, jednalo se o prst postaxialni.
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a molekularni genetiky

ez se budeme vénovat postaveni clovéka a jeho piibuznych v systému zivocich, méli

bychom si nejprve fici, jakym zptisobem se takovy systém tvoii. V hierarchii zivych
organismti je n4s§ druh vymezen védeckym nézvem Homo sapiens Linnaeus, 1758. Toto
binominalni oznaceni (z lat. binomen = dvé jména) ndm ik4, ze patiime do rodu Homo,
druhovym jménem sapiens jsme potom odliSeni od ostatnich druhti stejného rodu. Jméno
a datum za védeckym ndzvem znamen4, Ze tento druh roku 1758 poprvé popsal Linné
(vétsinou se uvadi v latinizované podobé; tam, kde je zfejmé, o koho jde, se nékdy pouziva
pouze zkratka L.). Jestlize chceme odlisit ¢lovéka anatomicky moderniho typu, pouzijeme
druhovy nazev Homo sapiens (donedavna se pro moderniho ¢lovéka pouzival poddru-
hovy nézev Homo sapiens sapiens). Rodova, druhova, ptipadné poddruhova védecka
jména se uvadéji kurzivou, v§echny ostatni ndzvy normalnim pismem.

Védecké nazvoslovi, které dnes pouzivame, v zakladnich rysech vytvotil v 18. stoleti
$védsky botanik Carl Linné, ktery kromé binomindlni nomenklatury vymezil i hlavni ka-
tegorie: fiSe, kmen, tfida, fad, Celed, rod, druh. Dosah Linného ,revoluce” v klasifikaci
rostlin a zivocichi si nejlépe uvédomime pii srovnani s ndzvy pouzivanymi v predlinné-
ovské praxi. Naptiklad latinsky nazev jednoho druhu trnovniku diive znél takto: Acaciae
quodammodo accedens, Myrobalano chebulo Veslingii similis arbor Americana spinosa,
Joliis ceratoniae in pediculo geminatis, siliqua bivalvi compressa corniculata seu cochlea-
rum vel arietinorum cornuum in modum incurvata, sive Unguis cati (americky trnity strom
ponékud piipominajici akdt, podobny Veslingovu vrcholaku Myrobalanus chebula, s pa-
rovymi listy rohovniku Ceratonia na fapiku, stlacenou $esuli o dvou chlopnich, zahnutou
jako tykadla hlemyzdé nebo rohy berana nebo jako koci¢i drapy). Nebo véela medonosna
(Apis mellifera): Apis pubescens, thorace subgriseo, abdomine fusco, pedibus posticis glabris
utrinque margine ciliatis (ochlupena vcela, s tmavé $edou hrudi, tmavohnédym zadeckem
a holyma, po obou stranach obrvenyma zadnima nohama). Kazdy druh byl tedy nazvan
vyctem jeho vlastnosti. Navic pro jeden druh existovalo zpravidla nékolik jmen, napiiklad
pro zubra (Bison bonasus) se pouzivaly terminy buffle (buvol), bubalus (buvol), urus (pra-
tur), theur (tur), catoblephas (myticky ¢erné zbarveny kopytnik pfipominajici buvola nebo
obtiho kance), Belontiv buvol nebo skotsky bizon. V nékterych pfipadech proto panovala
nejistota, ktery druh ten ktery autor pod danym néazvem skute¢né mysli, naptiklad neni
jasné, jestli Aristoteliv bonasus pfedstavuje stejné zvite, jako je soucasny zubr, nebo jiny
druh. Linného systém tuto nepiehlednou situaci dramaticky zjednodusil, navic postupné
vznikla soustava rigor6znich nomenklatorickych pravidel kodifikovanych zvlast pro zivo-
¢ichy, rostliny a prokaryotické organismy v mezinarodnich kodexech (str. 65).

Jakkoli znamenal Linného systém revolu¢ni pokrok, jeho slabinou bylo to, Ze byl v pod-
staté arbitrarni. Organismy (a obecné jakékoli entity) miZzeme pochopitelné klasifikovat
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podle jakychkoli kritérif, tfeba podle abecedy, velikosti nebo barvy. S Darwinovou evo-
luc¢ni teorii vsak zoologové i botanici zacali citit, ze systém zivocichti a rostlin by mél
néjakym zplisobem odrazet fylogeneticky vyvoj téchto organismt. Okamzité vsak vyvstala
otazka, jak.

Systematika a taxonomie

Jestlize maji byt organismy tfidény ,pfirozenym zptisobem tj. jejich klasifikace by méla
reflektovat jejich historii, musime tuto historii nejprve znat. To vsak neni mozné - skutec-
nou fylogenezi v drtivé vét§iné ptipadii nezndme a poznat nemtizeme. Miizeme ji pouze
odhadnout. K tomuto ti¢elu mtizeme pouzit rizné typy znakd. Jejich spole¢nym jmenova-
telem by mélo byt, Ze jsou mezi srovnavanymi taxony (napi. druhy) homologické. Za ho-
mologické ovsem byvaji povazovany i znaky vyskytujici se na témze organismu (napf. nohy
a tykadla hmyzu). Takovato homologie se zpravidla oznacuje jako biologicka, na rozdil
od predchozi historické (fylogenetické) homologie. Biologicka homologie muize byt rizna -
kromé serialni (télni vyrastky) napiiklad ontogenetickd nebo sexualni (napft. klitoris byva
povazovan za homologicky penisu, Skeneho zlazy [glandulae vestibulares minores] pro-
staté - vsoucasnosti se proto stale ¢astéji mluvi o zenské prostaté, Bartholiniho Zlaza [glandula
vestibularis maior] je homologicka muzské Cowperové zlaze [glandula bulbourethralis)).

I na molekularni drovni mtize homologie nabyvat rtiznych podob. Pfedstavme si na-
ptiklad skupinu globinovych genti. Tyto geny vznikly opakovanou genovou duplikaci.
Odpovidajici si sekvence duplikovanych genti u odlisnych jedinct, druhti atd. se nazyvaji
ortologni. Napfiklad sekvence a-globinu jedinci A a B jsou ortologni, kdezto sekvence
o- a B-globinu jsou vzajemné paralogni. Xenologni jsou sekvence pienesené horizontalné
(vétsinou pomoci virt)) mezi riznymi organismy. Podobné jako mitize byt duplikovan
konkrétni gen, miiZze byt duplikovéan cely genom (polyploidizace). Pro odpovidajici si
geny z obou takto zmnozenych sad byl navrzen termin ohnologie (na pocest objevitele
genové duplikace, amerického genetika a evolu¢niho biologa japonského ptivodu Su-
sumu Ohna). Poslednim typem molekularni homologie je gametologie neboli homologie
gent1 v nerekombinujicich oblastech saméiho a sami¢iho pohlavniho chromozomu (napi.
sav(i geny Srx a Sry).

Panuje rozsiteny nazor, ze homologie znakd by méla byt stanovena a priori, jesté pred
vlastni fylogenetickou analyzou. Mezi ptislusna kritéria, kterd ndm maji pomoci homolo-
gii identifikovat, patii specialn{ podobnost, poloha v organismu a sdilené ontogenetické
drahy. Znaky, které nesplnuji podminku homologie, jsou oznacovany jako analogické
neboli homoplazie (homoplasy). Homoplastické znaky mohou vzniknout bud konver-
gentnim, nebo paralelnim vyvojem, popf. reverz{ k ptivodnimu stavu. Problém je v tom,
7e jmenovand kritéria nam nemus{ vzdy umoznit rozliS$eni homologif od nehomologii.
Vezmeéme napfiiklad specidlni podobnost: nohy hmyzu a tykadla povazujeme za homolo-
gické, protoze jsou segmentované, stejné jako nohy a kusadla, pfestoze kusadla segmen-
tovand nejsou (ztratila distalni segmenty). Koncetiny a (nesegmentovand) kiidla hmyzu
ovsem za homologické povazovany nejsou. Pozadavek stejné polohy vychazi z toho, ze
homologické organy by mély vyriistat ze stejného mista na téle. Pfedni koncetinu mloka,
jestérky a clovéka povazujeme za homologické, presto u mloka tato koncetina vznika
z 2.-5. télniho ¢lanky, u jestérky z 6.-9. a u clovéka z 13.-18. ¢lanku. Konecné i v piipadé
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sdileného ontogenetického vyvoje miizeme narazit na problém. Napiiklad oc¢ni ¢ocka
vzniké z ektodermu, ale regeneruje z duhovky, ktera ma mezodermaln{ ptivod. MiiZzeme si
predstavit situaci, kdy v jedné evolucni linii bude vyvoj cocky o néco opozdén a ta vznikne
az z diferencované duhovky. Bude ¢ocka v této linii homologicka cocce v ostatnich liniich
se zachovanym ptvodnim vyvojem z ektodermu?

Z uvedenych problematickych aspekti identifikace homologif a jejich ptresné demar-
kace od homoplazif vyplyva, ze jedinou adekvatni metodou je aposteriorni zhodnocen{
shody neboli kongruence (congruence) znakd, kterou mzeme oznacit jako metodu ope-
rativni homologie. Vychazi z predpokladu, Ze to, zda je dany znak homologni nebo neni,
muizeme zjistit az a posteriori na zakladé projekce znaki na odhadnuty fylogeneticky
strom. Vezméme si napiiklad kosa, netopyra a $impanze. Netopyr i kos maji kiidla - jsou
tyto organy homologické? Pokud je budeme brat z hlediska jejich anatomické stavby coby
predni koncetiny, pak jsou homologické nejen navzdjem, ale jsou homologické i s predni
koncetinou $impanze. Oba okiidlené druhy také sdileji funkci pfedni koncetiny (néstroj
létani), coz by kosa i netopyra fadilo do téze skupiny s vylou¢enim $impanze. Ten vSak
s netopyrem sdili jiny znak - mlé¢né zlazy, které oba fadi mezi savce. Oba znaky (kiidlo
jako ndstroj 1étani, mlé¢né zlazy) jsou tak v rozporu (obr. V. 1a). Ve prospéch spole¢ného
ptvodu $impanze a netopyra vSak svéd¢i i fada dalsich znakd, napiiklad srst, stavba dolni
¢elisti (tvotena jen jednou kosti - dentale), leva aorta, heterodontni chrup nebo erytrocyty
bez bunééného jadra (obr. V. 1b). Anatomickou modifikaci ptedni koncetiny ve funkén{
kiidlo u kosa a netopyra tak nepovazujeme za homologickou.

Do 2. poloviny 20. stoleti byly fylogenetické vztahy mezi organismy odhadovény takika
vyhradné na zakladé morfologickych, pfipadné embryologickych a fyziologickych dat.
Kromé vyse zminéného problému s rozlisenim homologickych a homoplastickych znaka
také nebylo jasné, které znaky jsou k tomuto tcelu vhodnéjsi a které méné vhodné. In-
tenzivni diskuse byly vedeny zejména o vyznamu adaptivnich a neadaptivnich znaka.
Kritéria pro vybér znaki a jejich vazeni byla subjektivni a nejasna. Mezi taxonomy se
vyskytovaly dvé tendence. Jedna skupina, tzv. rozdélovacdi (splitters), se snazili kazdou
morfologickou varietu popsat jako novy druh bez ohledu na to, jestli mezi nimi probiha
volna vymeéna genetické informace. Naopak tzv. scelovaci (lumpers) tyto tendence od-
mitali a odli$né variety povazovali za projevy vnitrodruhové variability. Tim vSak mohli
ignorovat existenci skute¢nych, vzdjemné oddélenych druht, reprezentujicich odlisné
evoluc¢ni linie. Tento neutéseny stav vedl k tomu, Ze pojem taxonomie zacal byt nahra-
zovan terminem systematika. Pfestoze se oba pojmy casto pouzivaji jako synonyma, je
mezi nimi rozdil. Systematika je obor vénujici se studiu vztahi mezi organismy, kdezto
taxonomie je definovana jako teorie a praxe klasifikace.

Na subjektivnost soudobé evolu¢ni systematiky reagovaly dva nové proudy. V roce 1957
zalozil americky entomolog Charles D. Michener, rakousko-americky statistik Robert
R. Sokal a britsky mikrobiolog Peter H. A. Sneath novou taxonomickou $kolu, kterou na-
zvali numericka taxonomie. Podle nich nedokazeme nikdy s jistotou rekonstruovat po-
tadi vzniku jednotlivych druhti a tedy zjistit jejich fylogenetické vztahy, mtizeme je pouze
odhadnout na zakladé celkové podobnosti. Stejné tak nema smysl subjektivné rozliSovat
znaky na vhodné a nevhodné, nebo jim dévat rtiznou vahu. Naopak celkovou podobnost
je tteba odhadovat z co nejvétsiho poctu stejné vazenych znak. Subjektivni hodnoceni
je nahrazeno vypoctem morfologickych nebo genetickych distanci, na jejichz zdkladé
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kos netopyr Simpanz kos netopyr Simpanz
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Obr. V. I Metoda aposteriorni identifikace homologie (operativni homologie). Lze po-
vaZovat anatomickou pfeménu predni koncetiny kosa a netopyra za homologickou?

a) Pritomnost tohoto znaku naznacuje, Ze oba druhy sdili blizsiho spole¢ného predka,
kdezto $impanz, ktery kiidla nema, bude povazovan za fylogeneticky vzdalenéjsi; jiny
znak, napf. pfitomnost mlécnych zZlaz, v§ak ukazuje na pribuznost netopyra a simpanze,
oba znaky tak nejsou kongruentni. b) Dalsi znaky (napt. srst, jedina kost dolni ¢elisti,
levy oblouk aorty, heterodontni chrup a bezjaderné erytrocyty) jsou v§ak v souladu s hy-
potézou o bliz$§im spoletném predkovi netopyra a §impanze, a proto vznik ki'idel kosa

a netopyra povazujeme za analogii (homoplazii) vzniklou v diisledku konvergentniho
vyvoje. Podle Zrzavého (1997). (Grafika MM)

jsou - zpravidla pouzitim shlukové analyzy - zrekonstruovany vztahy mezi taxony. Pro-
toze v numerické taxonomii jsou vztahy mezi organismy odvozovény ze vztahu jejich
fenotypq, vzil se pro ni nazev fenetika. Jeji filozofie vychazi z piedpokladu, Ze se zvysujict
se fylogenetickou vzdalenosti mezi druhy ¢i vy$§imi taxony se bude stejnym zptisobem
zvySovat i genetickd (morfologickd) vzdalenost. Takovy vztah ovsem miize platit jen tehdy,
jestlize evoluce probiha podél jednotlivych linii konstantni rychlosti, jinymi slovy pokud
plati tzv. molekularni hodiny. Problém proto nastavd, pokud tento ptredpoklad neplati.

ZAKLADY FYLOGENETICKE SYSTEMATIKY

Druhou reakci na nedostatky evolu¢ni systematiky byla fylogeneticka systematika neboli
kladistika. Jejim duchovnim otcem byl némecky entomolog Willi Hennig, ktery v roce
1966 vydal knihu Fylogenetickd systematika (Phylogenetic Systematics), kterd predtim vysla
1. 1950 v némeckém originale jako Grundziige einer Theorie der phylogenetischen Syste-
matik. V ni formuloval kritéria pro rozliseni znaki z hlediska jejich aplikovatelnosti pti
fylogenetické analyze.

Na rozdil od numerické taxonomie pro kladistiku jediné, na ¢em pii klasifikaci orga-
nismt zaleZi, je genealogie (rodokmen), tj. poradi $tépeni jednotlivych fylogenetickych
linif, kdeZto mira jejich vzajemného rozrtiznéni ¢i podobnosti je irelevantni. Systém by
meél tvotit soustavu vzdjemne hierarchicky usporadanych monofyletickych skupin neboli
kladi (clade). Jako monofyletickd je definovdna takova skupina, kterd zahrnuje spolec-
ného pfedka a vSechny jeho potomky. Pokud v ni néktery z zijicich nebo ancestralnich ta-
xontd chybi, jde o parafylum, zatimco uméle vytvofend skupina nepiibuznych taxont se
oznacuje jako polyfylum (obr. V. 2).

Ukézkou parafyletické skupiny jsou plazi, z nichz je vy¢lenéna samostatna tiida Aves
(ptaci). Podle ¢etnych paleontologickych i biologickych diikazi jsou ptaci potomky ma-
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polyfylum

parafylum

monofylum

Obr. V. 2 P¥iklad mono-
fyletické, parafyletické
a polyfyletické skupiny.
(Grafika MM)

Obr. V. 3 Fylogeneticky
vyvoj plazi. Ptaci jsou
jednou z bazalnich linii
teropodnich dinosaurt,
a proto jakmile bychom
je vyjmuli do samostatné
tiidy Aves, tiida Reptilia
tvoiena zbyvajicimi
skupinami plaz (rame-
¢ek) by byla parafyle-
ticka. (Grafika MM)

pfedkové - evoluce ¢lovéka

niraptord, jedné ze skupin teropodnich dinosaurti, do které patii naptiklad i dromeosauti
a oviraptofi. Pfestoze se objevily i alternativni hypotézy, naptiklad ze ptaci nevznikli ze sau-
rischijnich (plazopanvych) plaz, kam teropodi patti, ale z ornithischijnich (ptakopanvych)
plazii, nebo ze se odstépili z bazalnich archosaurti jesté pied vznikem dinosaurti, prevazna
vétsina znak( ukazuje na to, ze ptaci jsou skutecné teropodnimi dinosaury. Nejbliz§imi
Zijicimi ptibuznymi ptakd jsou krokodyli, se kterymi sdileji fadu shodnych znaki (napf.
sekundérni tvrdé patro, témét oddélené srde¢ni komory, stavba mozku, rozvinuté péce
o0 potomstvo). Proto jestlize ptaky z celé skupiny vy¢lenime a vytvofime pro né samostatny
taxon, i kdyz piibuzny plaziim, vytvofime z plazl parafyletickou, a tedy umeélou skupinu
(obr. V. 3). Pro takové skupiny navrhnul Julian Huxley termin grady. Grad (grade) je defi-
novan jako skupina druhd, ze které vznikla jina skupina, jejiz rozriznéni od ancestraln{
dosahlo vysokého stupné. P¥ikladem jsou pravé plazi, ze kterych se vyvinuli ptaci a savci
lisici se od nich celou fadou skute¢nych nebo domnélych znakti. Jinymi grady byly napti-
klad tradi¢né definované ryby, jestéfi nebo dinosaufi. Podobneé jestlize jsou nejblizsimi
ptibuznymi clovéka simpanz a bonobo, jakmile pro ¢lovéka vytvofime samostatnou celed
Hominidae a vSechny ostatni lidoopy zatadime do sesterské celedi Pongidae (orangutani,
gorily, $impanzi), budou Pongidae parafyletickou skupinou a klasifikace celé skupiny
nebude odrazet skute¢né fylogenetické vztahy.

Charakteristickym rysem fylogenetické systematiky je fylogenetickd polarizace znakj,
tj. rozliSovéani znakd pleziomorfnich (ptivodnich, ancestralnich) a apomorfnich (odvo-
zenych). Protoze je pleziomorfni stav zdédén po spole¢ném piedkovi, z hlediska vyvozo-
vani fylogenetickych vztahti ndm nijak nepomiize. Jeho krajnim pfipadem je symplezio-
morfie, tj. stav, ktery nalezneme u vsech ¢lent kladu (obr. V. 4). Takovy znak neprodélal
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sympleziomorfie

A B C D A
\ skupina \

u dané skupiny zddnou zménu - je invariantni. Apomorfni znaky se rozdéluji na autapo-
morfie a synapomorfie. Autapomorfie (unikatni odvozené znaky) jsou znaky vyskytujici
se vzdy jen u jednoho ze studovanych taxont, zatimco synapomorfie (sdilené odvozené
znaky) se vyskytuji alespon u dvou taxont a jejich spoleéného ptedka (obr. V. 4). Proto
pouze synapomorfie definuji monofyletické skupiny (klady), kdezto vsechny ostatni typy
znakii jsou fylogeneticky neinformativni. Fylogeneticky strom konstruovany podle zasad
fylogenetické systematiky se nazyva kladogram.

Z topologie kladogramu jsou nésledné definovany jednotlivé taxony. Jak je vidét na obr.
V. 5, klady mohou byt definovany rtiznym zptisobem. VySe uvedené definici monofyle-
tické skupiny odpovidaji klady zalozené na uzlech (node based) - ty obsahuji spole¢ného
predka, tj. nejvice bazalni uzel a vSechny taxony nad nim (obr. V. 5a). Takové klady se
nazyvaji korunové taxony (crown taxa). Podél vétve vedouci ke spoleénému predkovi
kladu se ale vétsinou vyskytujf vymfelé linie, které nejsou do korunového taxonu zahr-
nuty. Tyto taxony se nazyvaji kmenové (stem taxa). P¥tikladem jsou vymfeli ptedkové
ptéakd (Archaeopteryx a dalsi). Pfestoze jsou kmenové taxony parafyletické, s jejich pomoci
1ze klasifikovat fosiln{ taxony, které z hlediska systematiky zalozené na Zijicich organis-
mech pfedstavuji problém. Jestlize kmenové taxony pfifadime ke korunovému taxonu,
vytvoiime celkovou kmenovou skupinu (panmonophylum), tj. klad zaloZeny na vétvich
(branch based clade; obr. V. 5b).

Klady mtizeme definovat i jako skupiny, jejichz bazalni skupinu netvoii spole¢ny pie-
dek korunového kladu, ale linie fylogeneticky nejblizsi vzniku apomorfie (apomorphy
based clade; obr. V. 5¢). Samoziejmé pokud bychom klasifikovali pouze Zijici organismy,
jednotlivé zptsoby definovani klad nebudou mit na vysledek vliv.
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Obr. V. 4 Rozdil mezi
pleziomorfnimi a apo-
morfnimi znaky; vznik
synapomorfniho a auta-
pomorfniho znaku je
oznacen hvézdickou.
Pouze synapomorfni
znaky mohou definovat
monofyletickou skupinu
neboli klad. (Grafika MM)

Obr. V. 5 Taxony mii-

Zou byt definovany jako
korunové, tj. na zakladé
spole¢ného predka

vSech soucasnych druht

v kladu (a), nebo mo-

hou zahrnovat i v§echny
vymfelé formy (oznaceny
k¥izkem), které se odsté-
pily z vétve vedouci k dané
korunové skupiné (b); tyto
vyhynulé formy se ozna-
¢uji jako kmenové taxony.
Posledni mozZnosti je de-
finovani taxont vznikem
apomorfii (¢); jeji vznik

je vyznacen hvézdickou.
(Grafika MM)
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Obr. V. 6 Nejlispornéjsi
fylogenetické stromy

s kofenem pro pét
hypotetickych taxoni,
konstruované na zakladé
t¥i znak. (Grafika MM)

pfedkové - evoluce ¢lovéka

KLADISTIKA A USPORNE STROMY
Mezi vyse zminénymi zadsadami kladistické metodologie nam chybi jesté princip uspor-
nosti neboli parsimonie (parsimony). Tento princip fik4, Ze pokud existuje nékolik alter-
nativnich fylogenetickych stromt, davdme prednost tomu, ktery vyzaduje nejmensi pocet
evolu¢nich zmén (napt. mutaci). Vychézi z myslenky anglického scholastického filozofa
prelomu 13. a 14. stolet{ Williama z Ockhamu, ze ,entity nemaji byt zmnozovény vic, nez
je nutné’ jinymi slovy zZe nejjednodussi vysvétlent je nejlepsi. Tato tzv. Occamova bfitva
je vétsiné biologt dobfe zndma, coz je pravdépodobné jednim z dtivodi Siroké obliby,
které se metody parsimonie dosud tésily.

Princip tspornosti si miizeme ilustrovat na nasledujicim trivialnim ptikladu péti ta-
xony, u kterych byla zjistovana pfitomnost (stav 1) nebo absence (stav 0) znaki X, Ya Z.
Rozlozeni stavii znakd je ukdzano v nésledujici tabulce:

taxon znak
X Y Z
A 1 0 1
B 0 0 1
C 1 0 0
D 0 1 0
E 1 0 1

Predpokladame, ze pravdépodobnost zmény 0 — 1 je stejna jako pravdépodobnost
zmény 1 — 0. Nejuispornéjsi rozlozeni stavi pro jednotlivé znaky je ukazano na obr. V. 6a-c.
Vidime, Ze strom V. 6a vyzaduje dva kroky, V. 6b jeden krok a V. 6¢ opét dva kroky. Celkem
k vysvétleni nejuspornéjsiho stromu konstruovaného na zakladé téchto tii znaka proto
potfebujeme minimalné pét evoluc¢nich zmén. Pocet skutecnych kroka je tedy vyssi nez
jejich minimdlni mozny pocet (ten je roven poctu znakd, tj. 3). Nadbyte¢né kroky vy-
svétlujeme ad hoc homoplazii. Princip parsimonie proto mizeme chépat i jako snahu
minimalizovat pocet téchto analogickych stavil. Prakticky postup je ovsem slozitéjsi, nez
jsme si ukazali na tomto zjednoduseném piikladu.

Vyjdéme ze sekvence DNA pro $est taxond, dlouhé 60 part bazi (obr. V. 7 nahote). Pro
nukleotidy v sekvenci je typické, ze pravdépodobnost zmény kteréhokoli z nich v jiny

b C
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1 AGATTTGGGTACCACCCAAGTATTGACCCACCCATCAACAACCGCTATGTATATCGTACA
2 AGATTTGGGTACCACCCAAGTATTGACTCACCCATCAACAACCGCTATGTATATCGTACA
3 AGATTTGGGTAGCACCCAAGTATTGACTCACCCATCAACATCCGCTATGTATTTCGTACA
4 AGATTTGGGTACCACCCAAGTATTGACTCACCCATCGACACCCGCTATGTATTTCGTACA
5 AGATTTGGGTACCACCCAAGTAATGACACACCCATCAACAACCGCTATGTATTTCGTACA
6 AGATTTGGGTACCACCCAAGTATTGACACACCCATCAACAACCGCTATGTATTCCGTACA

a b < 1 2 3 4
c T T T
6(A) 5(A)
1(C) 4(T) TR TY
Ay
AYz
2(T) 3(M
6
A
d 4 2 3 4 5 e g 2 3 4 5 f 4 2 3 4
C T T T A c T T T A c T T T
TXW TXX cXw TXX AW T
T)y Ay Ay
D £4 AYz AYz
6 6 6
A A A

Obr. V. 7 Postup konstrukce stromu pro $est taxonti metodou maximalni ispornosti (parsimonie) na zakladé jednoho
znaku. V tomto pfipadé vychazime z jedné pozice v sefazenych sekvencich DNA (vyznaéena zluté) a jednotlivé taxony
jsou definovany pfitomnosti bazi A, C a T na této pozici. V§echny stromy na obrazcich c)-f) vyzaduji stejny pocet kroki,
jsou tedy stejné isporné. (Grafika MM)

je stejna (pro jednoduchost piedpokldddme i stejnou frekvenci zpétnych mutaci). Nej-
prve uvazujeme pouze jeden znak, tj. jednu nukleotidovou pozici (na obrazku oznacena
zluté), stavy znaku (baze) pro jednotlivé taxony jsou nasledujici: I =C,2=T,3=T,4=T,
5=Aa6=A(obr.V.7a). Nejprve musime odhadnout minimalni poc¢et muta¢nich kroka
vysvétlujicich tento strom. Zpravidla je vyhodné arbitrarné stanovit jeho kotfen - v tomto
ptipadé zvolime naptiklad taxon 6. Potom postupujeme od jednoho z terminalnich uzla
smérem ke kofeni. Zaéneme u taxonu I, ktery mé na dané pozici cytozin (C), a pokracu-

5
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Obr. V. 8 Fylogenetické
vztahy mezi recentnimi

a fosilnimi zastupci rodu
Homo a jeho nejbliz$imi
pfibuznymi. Tento kla-
dogram je vét§inovym
konsensudlnim stromem
vysledk ctyi fyloge-
netickych analyz zaloze-
nych na 198, 109, 99

a 60 kranidlnich, dental-
nich a postkranialnich
znacich (Strait et al. 2004;
Smith a Grine 2008; Argue
et al. 2009). (Grafika MM)
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jeme k vnitinimu uzlu w, ktery ho spojuje s taxonem 2, charakterizovanym tyminem (T).
Jakou nukleotidovou béazi mtzeme piedpokladat u jejich spole¢ného predka w? Teore-
ticky jakoukoli, ale pokud vychazime z principu parsimonie, musime piedpokladat bud
C, nebo T. ProtoZe oba stavy jsou stejné parsimonni, ponechdme prozatim obé béze.
U spole¢ného predka taxont 3 a 4 (uzel x) je to jednoduché: protoze oba maji na této
pozici stejnou bazi (T), bude nejispornéjsi vnitinimu uzlu x ptifadit rovnéz T. Predek
taxont1 3 a 4 je spojen s taxonem 5 vnitinim uzlem y, u kterého stejné jako v piipadé uzlu w
ponechame oba stejné pravdépodobné ancestralni stavy, A i T. Tim se dostavame k uzlu z,
spojujicim uzly w a y. Prvnimu z nich jsme pftiradili ,bud C, nebo T, druhému , T, nebo Af
maji tedy spolecny tymin. Pfifazeni T proto vyzaduje nejmensi pocet mutaci.

Tim jsme dospéli ke koteni stromu, tj. k taxonu 6, u kterého se vyskytuje adenin (A).
Algoritmus nyni postupuje od tohoto kofene zpét vzhtiru k termindlnim uzltim. Protoze
uzel z nema s taxonem 6 spole¢ny stav, bude pfifazen{ jeho stavu arbitrarni, nicméné
muzeme predpokladat dvé stejné pravdépodobné alternativy: bud mezi uzly 6 a z ziistal
stav A, nebo doslo kmutaci A - T. V prvnim ptipadé bychom pfedpokladali mutaci A - T
mezi uzly z a w a stejnou substituci mezi uzly x a y. Celkovy pocet evoluc¢nich kroki
bude 3 (obr. V. 7c). Pti druhém scénafi mdme u vSech vnitinich uzl w, x, y, z stejnou
bazi T, musime ale pfedpoklddat mutace T - Cmeziuzlywa I aT > Ameziya 5. Itento
strom vyzaduje celkovy pocet tf krokti (obr. V. 6d). Kromé téchto dvou alternativnich
stromi jsou mozné jesté dalsi dva stejné tsporné stromy (IV. 6e-f). V pouzitém piikladu
jsme vychazeli pouze z jedné topologie, ve skutec¢nosti bychom v$ak museli uvazovat
vSech 105 potencidlnich moznosti a z nich vybrat tu, kterd vyzaduje nejmensi pocet krokti.
Stejnym zplisobem musime pokracovat i na ostatnich 59 nukleotidovych mistech sek
vence. Maximalné Gsporny potom bude strom vyzadujici nejmensi pocet zmén. Rikame,
Ze tento strom mé nejmensi délku. Ten je vét§inou nutno vybrat z velmi velké mnoziny
alternativnich stromtl. Konstrukce nejuspornéjsiho stromu je tedy dvoufazova: v prvni
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fazi je pouzit urcity algoritmus, ve druhé hleddme nejispornéjsi alternativu. Zatimco
algoritmy se stale zdokonaluji, kritérium parsimonie zastava stejné.

Je tfeba si uvédomit, Ze vsechny pocitacové programy poskytuji vysledky ve formé
stromu bez kofene. I my jsme ve svém ptikladu konstrukce tisporného stromu ze sekvence
DNA $esti druhti vysli z topologie, ktera neméla koten. Ten jsme pouze arbitrarné vytvorili
z taxonu 6, tento krok vSak nemél na vysledek vliv. Jak uréime polaritu vyvoje (technicky
feceno, kam umistime kotfen stromu)? U prevazné vétsiny znakil nemtizeme fici, ktery
stav je ancestralni a ktery odvozeny. Napiiklad jestliZe se na urcité pozici v sekvenci DNA
vyskytuje u jednoho druhu A a u sesterského druhu T, nevime, jestli jejich spolecny pie-
dek mél na této pozici A, nebo T (z principu parsimonie vyplyva, Ze u spole¢ného predka
nepiedpokldddame existenci ani C, ani G a nasledné dvé mutace u jeho potomki). K ur-
¢eni polarity stromu se proto pouziva vhodné zvolena vnéjsi skupina (outgroup). Tento
taxon by mél byt studované skupiné organismti fylogeneticky blizky, soucasné ale musi
leZet vné této ,vnitini“ skupiny (ingroup). Pii tomto kroku pfedpokladame, Ze stavy znak
sdilené s vnéjsi skupinou jsou pleziomorfni, naopak stavy pritomné pouze ve vnitini sku-
piné, které mimo ni chybi, jsou pravdépodobné apomorfni. Doporucuje se jako outgroup
pouzit vice nez jeden druh.

Ptiklad kladogramu pro recentni i fosilni zdstupce rodu Homo a jeho nejblizsich pii-
buznych je ukazan na obr. V. 8. Jde o konsensudln{ strom vytvofeny na zakladé ctyf mor-
fologickych datovych sobort 60, 99, 109 a 198 kranidlnich a dentalnich znakd.

Konsensudlni strom je kombinaci dvou a vice stromii lisicich se svou topologii. K nej-
pouzivanéjsim typlim patif striktni a vétsinovy konsensus. Strikiné konsensudlni strom
(strict consensus) zachovava pouze klady pfitomné u vSech kombinovanych strom,
v$echny ostatni pak vytvati shluky s nevytesenou topologii (obr. V. 9b). V nékterych pti-
padech v§ak kombinaci dvou tfeba i velmi podobnych stromt dostaneme zcela nevyte-
$eny (hvézdicovy) strom (obr. V. 10). Neni tézké ukézat, Ze takovy strom muze vzniknout
striktnim slouc¢enim dvou takika identickych stromd, lisicich se pouze pozici jednoho
taxonu. Tento typ konsensu proto neni prilis vyhodny. Vhodnéjsi a Castéji pouzivanou
variantou konsensu je vétsinovy konsensus (majority-rule consensus), ktery zachovava
skupiny ptitomné u vétsiny kombinovanych stromti (obr. V. 9¢). Tento typ je pouzivan pii
odhadu spolehlivosti jednotlivych ¢asti fylogenetického stromu metodou tzv. bootstrapu.

Nékteré ze synapomorfii sdilenych jednotlivymi formami rodu Homo jsou nésledujici:
o Projekce nosnich kosti nad frontomaxilarnim $vem: nevystupuji
Objem lebky: sttedni az velmi velky
o Piftomnost $ipového hfebene alespon u samcti: ne
e Slozeny temporo-nuchdln{ hifeben pifitomny alespon u samcti: ne
« Postorbitaln{ konstrikce: stiedni az slaba
¢ Pozice bukélnich a linguéalnich hrbolt ve vztahu k okraji korunky: lingualni hrboly se

blizi okraji, bukalni mirné lingualné
o Parietalni hrbol: pfitomny
Nekteré autapomorfie H. sapiens:
o Absence nadocnicového valu
« Horni povrch okraje oénice pfechazi hladce v Supinu kosti ¢elni (squama frontalis)
¢ Pfedni sténa kloubni jamky ramenniho kloubu (fossa glenoidalis) je téméf vertikalni
o Vyrazna torze pazni kosti
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Plny rozvoj dlané

Tenké/gracilni télo dolni Celisti

Ptitomnost bradového vybézku

« Absence pri¢nych (transverzéalnich) tylnich val

V diskusich mezi zastanci riznych metod odhadu fylogenetickych vztahti - tedy kon-

strukce fylogenetickych stromti - se ve prospéch parsimonie ¢asto uvadji, Ze tento princip
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Obr. V. 9 a) Tti rizné fylogenetické stromy se stejnym po¢tem taxont, ale s odli§nou topolo-
gii. b) Striktni konsensus: klad ((E, F), G) je pfitomen u v§ech tfi stromii na obr. a), a proto
je zachovan i na strikiné konsensudalnim stromu, zatimco klad (((A, B), C), D) se nevysky-
tuje u prostifedniho stromu a vysledkem je tedy polytomie - fylogenetické vztahy v tomto
pripadé jsou nevyfesené. c) Vétsinovy konsensus: protoze je klad (((A, B), C), D) pfitomen
u dvou ze t¥i, a tedy vét$iny stromdi, objevi se i na konsensudlnim stromu; ¢isla u jednot-
livych vnitfnich uzli udavaji procento pfipadd, ve kterych se prislusné skupiny za témito
uzly vyskytly (napriklad skupina ABCD se v pivodnich stromech objevila ve v§ech tfech
pripadech, kdeZto ABC jen ve 2/3 pripadii). JestliZe tento postup pouZijeme v ramci metody

v

bootstrapu, uvedeni ¢isla se nazyvaji bootstrapova podpora (bootstrap support) a udavaji,

o vy

do jaké miry miizeme realné existenci téchto skupin divéfovat. (Grafika MM)
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Obr. V. 10 V nékterych pfipadech miiZe striktné konsensudlni kombinace dvou fylogenetickych stromii vystit

v tzv. hvézdicovy strom, ktery postrada jakoukoli hierarchickou strukturu; ¢im vice riiznych stromi srovnavame, tim
je tento vysledek pravdépodobnéjsi. Obrazky a) a b) jsou ¢astmi dvou nejispornéjsich stromii vytvofenych na zakladé
60 morfologickych znalkii (Argue et al., 2009: obr. 1), ,Dmanisi” oznacduje vzorek tfi jedincii z nalezi$té hominint

v gruzinském Dmanisi na Kavkaze, ktef'i zde Zili pfed 1,85-1,78 milionu let. (Grafika MM)

ma oproti pravdépodobnostnim metoddm (maximalni vérohodnost, bayesovska analyza)
tuvyhodu, Ze nevyzaduje zadné evoluc¢ni ¢i muta¢ni modely, ani pocate¢ni predpoklady.
Protoze ty jsou vzdy nutné znacné zjednodusujici a omezujici, a protoze fylogenezi tak
jako tak nebudeme skoro nikdy s urcitosti znat, parsimonie je vhodnéjs$i. Musime si v§ak
uvédomit, ze jestlize ze dvou fylogenetickych hypotéz davame piednost té, ktera vyzaduje
mensi pocet evolu¢nich zmén, soucasné implicitné pfedpokladame, ze evolucni tempo je
pomalé, {j. frekvence mutaci jsou nizké. Pro¢? Cim vice mutaci se objevi podél ur¢ité evo-
lucni linie, tim je pravdépodobnéjsi, ze pozdéjsi mutace zméni fenotypovy projev mutace
predchozi, a ten tak pro nas zistane neznamy. Nejlépe si tento jev a jeho diisledky pred-
stavime na ptikladu sekvence DNA. Jestlize na jedné a téze pozici sekvence dojde nejprve
k substituci A - T a potom T = G, stav ,,T“ ndm z historie sekvence vlastné zmizi a zazna-
menali bychom pouze jednu mutaci misto dvou. Jestlize by doslo ke zpétné mutaci T — A,
danou pozici bychom dokonce povazovali za invariantni. Tento jev se oznacuje jako sa-
turace sekvenci. Vztah mezi genetickou vzdalenosti a casem pfestava byt linearni. Vy-
sledkem je podhodnocent genetickych rozdilti mezi fylogeneticky vzdalenéjsimi taxony.

Cim vy$$i je Cetnost mutaci, ke kterym dochézi podél dané vétve stromu, tim vyssi je
pravdépodobnost, Ze se stejny stav znaku objevi ve dvou liniich nezavisle na sobé (tj. je
konvergentni). To maze vést k tomu, Ze taxony na koncich velmi dlouhych vétvi budou
mit tendenci se vyskytovat v tésné blizkosti (tj. mit spole¢ného nejblizsiho piedka). Tento
jev, oznacovany jako ptitazlivost dlouhych vétvi (long branch attraction, LBA), bude jesté
zesilen v ptipadé, ze mezi jednotlivymi fylogenetickymi liniemi existuji vyrazné rozdily
v evolu¢nim tempu. Cim vice je téchto konvergenci, tim silnéj$i bude tendence k nespréav-
nému spojeni dvou fylogeneticky nepfibuznych taxonti - tato tendence bude (mozna
ponékud kontraintuitivné) silit s rostoucim po¢tem analyzovanych znaki (napf. s rostouci

H. habilis
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délkou sekvenovaného tseku DNA) a v této situaci je tedy metoda pozitivné zavadéjici
(positively misleading). Rikdme, Ze je nekonzistentni.

Vytvoteni kladogramu je ovsem jen prvnim krokem klasifikace organismii. Podle prin-
cipti fylogenetické systematiky pfi kazdém odstépeni evolucni linie vznikaji dva zcela
nové taxony, kterym je tfeba pfifadit ndzev. Navic s kazdou touto udélosti se dostdvame
na niz$f taxonomickou droven, napiiklad jakmile se z Celedi Hominidae odstépila linie
vedouci k dnesnim orangutantim, vznikly dvé podceledi, Ponginae a Homininae, odde-
lenim goril vznikaji opét nizsi kategorie (triby) atd. Linnédv systém, rozeznéavajici pouze
sedm kategorii, je proto dnes nedostatecny. Protoze ale v soucasné dobé existuje okolo
dvou milionti popsanych druhti, nevystacime ani s kategoriemi, které byly na zakladé
linnéovské hierarchie vytvofeny pozdéji (napt. tise, nadiad, podceled, tribus). To vedlo
nékteré kladisty k odmitnuti stavajici nomenklatury a vytvoieni nového systému, ktery
nazvali PhyloCode a ktery zavad{ zdsadné nové principy, opousti binomické nazvoslovi
ikategorii druhu. Striktni aplikace této nomenklatury by v§ak v podstaté zamezila pouziti
klasifikace jakozto univerzalniho referencniho a informacniho systému, a proto ji vétsina
soucasnych systematiki neakceptuje.

MORFOLOGICKE, NEBO MOLEKULARNI ZNAKY?

Zakladni postupy klasifikace organismil i konstrukce fylogenetickych stromti jsou stejné
bez ohledu na to, jestli pouzivime anatomické, embryologické, molekuldrni nebo jiné
znaky. Ve srovnani s molekularnimi analyzami je v§ak pro morfologii typicky vetsi diraz
na hodnoceni nezavislosti znaki a zptisob jejich dalsiho zpracovani. Jednim z problémii
morfologickych znak je existence vnitrodruhového polymorfismu, ktera casto vede
k tomu, ze dany znak je z analyzy vyfazen. Tyto znaky v§ak mohou obsahovat dtilezitou
fylogenetickou informaci, kterd bude timto krokem ignorovéana. Bylo ukdzano, ze i kdyz
studie zahrnujici i polymorfni znaky vykazuji zvySenou troven homoplazie, poskytuji
presnéjsi vysledky nez studie zalozené pouze na znacich fixovanych uvnitf druhti. Lze
fici, ze fylogeneticky signdl poskytovany vnitrodruhové variabilnimi znaky sum, ktery
touto variabilitou vytvareji, vice nez kompenzuje. Stejnych vysledkt bylo dosazeno i pro
vys$si taxony. Podobné jsou Casto z analyzy zbyte¢né vyfazovany znaky, u kterych neni
pro nékteré taxony zndm jejich stav (napt. pro jeden z druhtt médme k dispozici pouze
fragment Celisti). Pocitacové simulace ukazaly, Ze pro siroké spektrum podminek ptidan{
znaldi s chybéjicimi idaji priitkazné zvysilo presnost vyvozeného fylogenetického stromu.
Dokonce i pti 95 % bunék s chybé&jicim ddajem ve vstupni matici vedlo ptidani piislus-
ného znaku k signifikantnimu zlepseni.

Diskuse jsou také vedeny o tom, zda je vhodnéjsi pouzivat diskrétni (kvalitativni) znaky
nez znaky s kontinualni proménlivosti (kvantitativni). Pouziti kvantitativnich znak pro
fylogenetickou analyzu bylo kritizovano z nejriznéj$ich davodd, napiiklad protoze
1) tyto znaky nejsou z teoretického hlediska pro kladistickou analyzu vhodné; 2) vyme-
zen{ hranic mezi jednotlivymi stavy je arbitrarni; 3) neexistuje shoda ohledné nejvhod-
néjs$i metody kédovan{ kvantitativnich znakd; 4) nékteré typy kontinualni proménlivosti
je obtizné objektivné charakterizovat; 5) pfesnost vysledki, které tyto znaky poskytuji, je
niz$i nez u znaka diskrétnich.

Je pravda, ze kladistické metody fylogenetické analyzy byly ptivodné navrzeny pro
diskrétni morfologické znaky. Nicméné pomineme-li skutecnost, zZe neexistuje zadny
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objektivni divod pro apriorni odmitnuti kvantitativnich znakd, méli bychom mit na pa-
méti, Ze oba typy vlastné tvoii pouze dva extrémy urcitého kontinua a ¢asto je obtizné tyto
kategorie odlisit. Mnoho tzv. , diskrétnich” znakti ma totiz ve skute¢nosti kvantitativni po-
vahu, naptiklad kategorie ,,chybéjici-maly-stiedné velky-velky“ nebo ,rovny-zaokrouh-
leny-hranaty“ Dokonce i stavy jako ,pfitomny“ a ,,chybé&jici‘, které vét§inou povazujeme
za objektivni, mohou byt problematické, protoze nenf jasné, kdy uz Ize drobny naznak
znaku povazovat za skute¢nou pfitomnost. Je ztejmé, Ze rozhodnuti, zda ho kddovat jako
»,0“ nebo ,,19 bude v hrani¢nich piipadech arbitrarni. Navic proménliva velikost ¢i tvar
znaku muze byt fylogeneticky informativnéjsi nez pouze jejich pfitomnost, resp. absence.
Konecné skutecnost, ze neexistuje shoda ohledné metod kddovéani kvantitativnich znak,
sama o sobé automaticky neznamena, ze by diskrétni znaky mély byt preferovany, protoze
ani pro jejich kédovani neexistuje zadna univerzalné pouzivand metodika.

Nejvetsi vyhodou morfologickych znaki patif potencidlni $ife taxonomického pokryti
véetné vymrelych druht a muzejnich exponatt, u kterych zptisob konzervace, vysoké staii
nebo jiné priciny neumoznuji extrakci DNA. Reprezentativni zastoupeni dostatecného
poctu taxont je dilezité jak pro taxonomické revize, tak pro vyvozovani fylogenetickych
vztaht a klasifikaci organismi. Dtilezitou vyvhodou morfologickych znaki je to, ze kazdy
je zpravidla kédovan jinym genem, kdezto nukleotidové nebo proteinové sekvence casto
reprezentuji pouze jeden gen (napf. pfestoze mitochondridlni nebo chloroplastova DNA
obsahuje nékolik gent, absence rekombinace z nich prakticky déla gen jediny). V pfipadé
kvantitativnich znak je navic kazdy z nich kontrolovan nékolika nebo i mnoha riznymi
geny.

Castym argumentem zastancti vhodnosti molekularnich znaki a jejich nadfazenosti
nad morfologickymi je to, ze reprezentuji bud pifmo genotyp, nebo jeho fenotypovy projev
jen minimalné ovlivnény vnéj$im prosttedim. Proto je u nich pravdépodobnost konver-
genci mensi nez u znak morfologickych. Ty jsou casto vysledkem slozitych interakci
mnoha gent a navic jsou vétsinou ovlivnény prirodnim vybérem. Jednou z nejvétsich
vyhod molekuldrnich dat je také jejich obrovské mnozstvi. V typické podobé jsou ana-
lyzovéany stovky az tisice part bazi, v posledni dobé se stéle Castéji mtizeme setkat s re-
konstrukci fylogeneze zalozenou na slozenych sekvencich mnoha gend, piedstavujicich
desitky az stovky tisic znakt. S rozmachem novych sekvenac¢nich technik (viz dale) mu-
zeme relativné snadno ziskat dokonce sekvence celych genomt. Dilezitou podminkou
pro pouziti jakychkoli znak je jejich vzajemna nezavislost. Tato podminka byla dlouhou
dobu jednim z argumentti ve prospéch molekularnich dat, protoze evoluce na jednotli-
vych nukleotidovych nebo aminokyselinovych pozicich byla povazovéna za nezavislou.
Avsak s tim, jak se mnozi a prohlubuji nase znalosti o evoluci na molekuldrni drovni, je
stéle vice jasné, ze se jednotlivé pozice v sekvencich nevyvijeji zcela nezavisle. Nicméné
tento problém je mnohem vaznéjsi u znak morfologickych, u kterych navic v pfevazné
vétsiné pripadli nezname jejich genetickou podstatu.

Za vyhodnou vlastnost molekuldrnich znaki 1ze povazovat i Siroké spektrum evoluc-
nich rychlosti, které reprezentuji. To umoznuje zkoumat fylogenetické vztahy jak mezi
blizce ptibuznymi druhy (které mohou byt morfologicky nerozlisitelné), tak i hluboké
divergence fylogeneticky velmi vzdélenych taxonii (které nemusi sdilet Zzadné morfolo-
gické znaky). Tato vyhoda ma ale omezenou platnost u fosilnitho materiélu, u kterého,
jak uvidime dale, existuje urcita horni hranice jeho stati, kdy je jesté mozno ziskat na-
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tivni DNA. Ur¢itou vyhodou v porovnéni s morfologickymi znaky je relativni pfimocarost
a objektivita pti vybéru i analyze molekularnich dat. Naopak vybér morfologickych znaki
muze byt zatizen subjektivnosti, ktera je dale prohloubena vybérem zptisobu kédovani,
takze celd morfologické fylogeneticka analyza byva do urcité miry arbitrarni. Casto se
proto stava, ze jsou z analyzy vyfazovany znaky, které jsou v rozporu s preferovanou hy-
potézou autort. Pti praci s fosilnim materidlem, véetné studia evoluce ¢lovéka, je vSak
urcita mira subjektivnosti ddna predevsim jeho fragmentarnosti. Molekuldrni analyza
tohoto materialu mtize tento problém minimalizovat, bohuzel rozpéti stafi pouzitelnych
vzorkd je omezené.

Metody molekularni systematiky

Az do druhé poloviny 20. stoleti byli systematicti biologové odkazani pouze na anato-
mické, histologické a embryondlni, tedy v zdsad¢ morfologické znaky. Zvlast patrné je
toto omezeni u vymfelych taxont, kde jsme casto odkazani pouze na fragmenty kostry
a zubti. Postupné se vSak pozornost zacala obracet k sekvencim aminokyselin v pro-
teinovych makromolekulach a pfedevsim k DNA jakozto nositelce dédi¢nosti. Tento
vyvoj byl ramovéan nékolika vyraznymi technologickymi posuny, z nichz nejzasadnéjsi
bylo zavedeni elektroforézy proteinti a nukleovych kyselin a polymerazové fetézové
reakce.

ELEKTROFOREZA PROTEINU A NUKLEOVYCH KYSELIN

Princip elektroforézy (nazev pochézi z feétiny a znamena , transport pomoci elekttiny“)
je zndm jiz od konce 19. stoleti, ale skute¢ny rozmach vyuziti této metody v genetice byl
umoznén az od 2. poloviny 50. let. V té dobé byly zavedeny dvé vyznamné inovace, které
znamenaly celkové zjednoduseni a sou¢asné mnohem sirsi uplatnéni elektroforézy. Pre-
devsim ptivodni kapalné médium bylo nahrazeno pevnym nosicem, kterym byl zpocatku
papir, pozdéji celuldzoacetat, agardza, Skrob a polyakrylamid. V roce 1957 byly zavedeny
histochemické metody barveni in situ, které vyuzivaji katalytickych vlastnosti enzymu.
To umoznilo z nepurifikovaného surového extraktu, obsahujictho tisice nejriiznéjsich
proteint, identifikovat nékolik molekul se stejnymi katalytickymi vlastnostmi.

Zakladni postup elektroforézy je jednoduchy. Jestlize je ke gelu ¢i jinému nosici ne-
soucimu soubor vzork pfipojen zdroj elektrického napéti, molekuly proteinii se budou
pohybovat bud ke kladnému pélu (anodé), nebo k zapornému pélu (katodé). V zavis-
losti na velikosti p6r nosného média je jejich pohyb urc¢en bud pouze jejich celkovym
néabojem, nebo i jejich velikosti a tvarem. Rozdily ve velikosti jednotlivych molekul té-
hoz proteinu jsou urc¢eny prostorovym uspotfadanim boc¢nich fetézcti aminokyselin, je-
jichz vlastnosti (elektricky naboj, pfitomnost hydrofilnich nebo hydrofobnich skupin,
pfitomnost atomu siry apod.) urcuji sekundarni a terciarni strukturu daného proteinu
vzajemnym odpuzovanim nebo naopak pfitazlivosti jednotlivych ¢asti molekuly, tvorbou
disulfidickych mustkt atd.

Po obarveni se na gelu objevi fada barevnych skvrn, které piedstavuji jednotlivé izo-
zymy (jako izoenzymy, zkracené izozymy, se oznacuji v§éechny funkéné podobné formy
daného enzymu vcetné vSech polymerti slozenych z podjednotek, kédovanych bud riiz-
nymi geny, nebo raznymi alelami téhoz genu). Ze systematického hlediska jsou dulezité
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alozymy, tj. ty ¢asti izozym, které jsou variantami polypeptidii pfedstavujicich rtizné
alelické varianty jednoho genu.

Elektroforéza nukleovych kyselin je v principu stejna jako elektroforéza proteint s tim
rozdilem, ze pentézofosfatova kostra DNA ma silny zadporny naboj, takze vsechny frag-
menty se budou pohybovat k anodé pouze v zavislosti na své velikosti (¢im mensi frag-
ment, tim rychlej$i pohyb médiem). K vizualizaci pozice jednotlivych fragment mizeme
pouzit radioaktivni znaceni pomoci izotopti **P a 3°S, barviva vazajici se na DNA (ethidium
bromid, dusi¢nan sttibrny atd.) nebo rtizné fluorescené¢ni barviva.

ANALYZA RESTRIKCNICH FRAGMENTU

Vyznamnym pokrokem v metodéch analyzy DNA bylo zavedeni restrikénich endonukleaz
(restriktaz), coz jsou enzymy, které $tépi dvoutetézcovou DNA na specifickych restriké-
nich mistech, danych tzv. rozpoznavaci sekvenci, dlouhou zpravidla 4-6 bp. Jestlize je cela
DNA nebo jeji ¢ast rozstépena, vznika nékolik fragmentt o rtizné délce. Tyto fragmenty
potom lze od sebe oddélit béznou elektroforézou.

Nejcastéji pouzivanou metodou vyuzivajici restriktazy je Southernova transferova
hybridizace (Southern blotting). Po rozstépeni DNA jednim nebo nékolika restrikénimi
enzymy jsou vzniklé fragmenty podrobeny elektroforéze. Potom jsou dvoutetézcové stépy
denaturovény a vysledné jednotetézcové fragmenty jsou pak spolu s roztokem nasavany
z gelu silnou vrstvou filtra¢niho papiru ¢i jiného absorpéniho materialu ptes nitrocelu-
16zovou nebo nylonovou membrénu, na které se zachyti (,,blotting“). Membréna s frag-
menty se potom ponofi do roztoku, jenz obsahuje molekuly znacené sondy. Jako sonda
je oznacovan segment jednofetézcové DNA o sekvenci, kterd je komplementarni ¢asti
studovanych fragmentd, a proto s nimi miize pfimo na membrané tvofit dvouretézcové
molekuly (tj. hybridizovat). Fragmenty se sondou lze nakonec identifikovat pfiloZzenim fo-
tografického filmu na membrénu (pfiradioaktivinim znaceni nebo chemoluminiscenci),
nebo barvenim (u biotinovych sond).

Jestlize se dvé sekvence lisi pfitomnosti/absenci restrikéniho mista, na gelu se ob-
jevi v pfipadé jeho pfitomnosti dva rychlejsi prouzky, v ptipadé absence jeden pomaly
prouzek a u heterozygotniho jedince v§echny tfi fragmenty. Rozdily v délce fragmentti,
podléhajici v populaci mendelovské segregaci, se oznacuji jako polymorfismus délky
restrikénich fragmenti, zkrdcené RFLP (restriction fragment length polymorphism).
Metoda RFLP sehrala ve studiu genetické promeénlivosti v populacich i fylogenetickych
vztahti mezi druhy vyznamnou roli. Restrikéni enzymy a Southernova hybridizace nasly
uplatnéni i pfi urovani paternity a pii forenznich analyzach. K témto ticeliim se pouzivaly
specialni hypervariabilni Gseky zvané minisatelity. Jsou to kratké sekvence DNA o délce
nejcastéji 15-35 bp, jejichz sekvence je velmi konzervativni, obklopena lemujicimi sek-
vencemi DNA, které se mezi raznymi lokusy li$i. Celé minisatelitové jednotky jsou dlouhé
priblizné 200 bp a jsou tandemové mnohondasobné opakovany, pticemz velka variabilita
minisatelit spoc¢iva praveé v proménlivém poctu téchto repetitivnich jednotek. Proto se
zpravidla oznacuji zkratkou VNTR (variable number of tandem repeats, variabilni pocet
tandemovych repetici). Extrahovand DNA je nejprve rozstépena restriktazami a vzniklé
fragmenty jsou potom rozdéleny elektroforézou, pfeneseny na nylonovou membranu
a hybridizovany se znacenymi sondami. Nékteré sondy dokazou odhalit soucasné vice
lokust - v tom ptipadé se u kazdého jedince objevi vétsi pocet prouzki (u nékterych

103



104

pfedkové - evoluce ¢lovéka

sond i vice nez 50) a miizeme ho tak spolehlivé identifikovat. Vysledku takové analyzy se
proto nékdy fika molekularni otisk prsti (fingerprint) a cela metoda se oznacuje jako DNA
fingerprinting. Tato technika byla zavedena Sirem Alecem Jeffreysem z univerzity v Lei-
cesteru pocatkem 80. let a do zavedeni novéjsich metod hrala klicovou roli pfi tzv. DNA
profilovani. Tyto metody se vyuzivaji k identifikaci osob (napft. po zivelnych, vlakovych,
leteckych katastrofach, teroristickych dtocich nebo etnickych masakrech), pti uréovan{
paternity, pfibuzenskych vztahti nebo pachatelt nésilnych ¢inti.

POLYMERAZOVA RETEZOVA REAKCE

Jednou z nejdutlezitéjsich molekularnégenetickych metod je bezesporu polymerazova
Fetézova reakce, PCR (polymerase chain reaction). Tato metoda umoznuje syntetické
namnozeni pozadovaného mnozstvi DNA teoreticky i z jediné molekuly. Ackoli byl jejf
zakladni princip znam jiz od pocatku 70. let, v dnesni podobé se pouziva od roku 1983.
Extrémni pH i vysoké teploty, pii kterych dochéazi k denaturaci dvoutetézcové DNA, totiz
soucasneé inaktivuji polymerazu, enzym nezbytny pro syntézu nukleotidového retézce. To
dtive vyvolavalo nutnost dodavat v kazdém cyklu vzdy novy enzym. Pfevrat pfineslo az
pouziti polymerazy gramnegativni bakterie Thermus aquaticus, zijici v horkych prame-
nech. Tento enzym (znamy dnes jako Taq polymeraza) je vysoce tepelné stabilni a Ize ho
tedy pouzit i pti vysokych teplotach.

Roztok pro PCR obsahuje mimo templatové DNA, smési nukleotid a Taqg polyme-
razy i dva kratké fragmenty DNA (kazdy pro jeden z fetézcti templétu), které polymeraza
vyuzivd jako pocatek syntézy nového fetézce. Tyto oligonukleotidy se nazyvaji primery
a ohranicuji oblast DNA, kterou chceme amplifikovat. Hlavni ¢4st PCR sestava ze tif
opakujicich se krokt. V prvni fazi se v dasledku zahtati roztoku na 94 °C dvoutetézcova
DNA rozpoji na jednotlivé fetézce. Naslednym snizenim teploty ptiblizné na 55 °C (tzv.
zchlazeni neboli annealing) dojde k navdzéni primerti na jednotlivé fetézce DNA. Teplota
zchlazeni je pomérné promeénliva. Protoze jsou primery kratsi nez fragmenty templa-
tové DNA a jsou v roztoku v nadbytku, budou se s templatovymi fetézci spojovat diive,
nez dojde k jejich vzdjemné reasociaci. Béhem poslednf faze cyklu (72 °C) polymeraza
k primerdm napojuje jednotlivé nukleotidy tak, aby byly komplementarni s templato-
vym fetézcem. Protoze v nasledujicim cyklu slouzi jako templat i nové fetézce vytvorené
v cyklu ptedchozim, pocet kopif se pokazdé zdvojnasobi. Zaéneme-li tedy se dvéma
templatovymi fetézci, po 25 cyklech jich dostaneme 22° = 33 554 432 (ve skute¢nosti bude
tento pocet niz$i, protoze enzym se postupné vyCerpava).

Metoda PCR znamenala revoluci nejen v molekularnégenetickych analyzach, ale
iv dalsich biologickych oborech véetné antropologie. Jeji autor, Kary Mullis z kalifornské
firmy Cetus Corporation, dostal pozdéji za jeji objev Nobelovu cenu.

ANALYZA MIKROSATELITO

Jednou z velkych vyhod polymerazové fetézové reakce je moznost selektivniho namno-
zeni zcela urcitého tiseku DNA, ktery chceme analyzovat. To umoznuje naptiklad jed-
noduchou detekci pfitomnosti/absence molekuldrnich markerti nebo obecnéji rozliSen{
jedinct s odlisnou genetickou vybavou. Princip PCR vyuziva i analyza mikrosatelitt, ktera
postupné nahradila DNA fingerprinting. Mikrosatelity jsou velmi kratké, tandemové se
opakujici sekvence (repetice) o délce nejcastéji 2-4 bp, roztrousené po celém genomu.
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Naptiklad dvounukleotidova sekvence (CA/GT), (kde n = 20-60) se v genomu eukaryot
vyskytuje v desitkach tisic kopii. Podobneé jako minisatelity se i mikrosatelity vyznacuji vyso-
kou frekvenci mutaci, které zptisobuji promeénlivost jejich délky, a proto se nékdy oznacuji
jako kratké tandemové repetice (short tandem repeats, STR) nebo jednoduché repetice
(simple sequence repeats, SSR). Na rozdil od minisatelitd v$ak u této metody odpada stépeni
DNA endonukledzami, Southerntiv transfer i pouzivani znacené sondy. Alelovou formu
zkoumaného mikrosatelitového lokusu lze zjistit elektroforézou. Dnes se mikrosatelity
analyzuji pomoci automatickych sekvenatorti (viz déle). Pro forenzni analyzy véetné urce-
ni paternity se pouzivaji standardni sady mikrosatelitovych markerd, které usnadnuji vza-
jemné srovnani vysledki a odstranuji nutnost hledani a optimalizaci vhodnych primera.

SEKVENOVANI DNA

Tato metoda umoznuje zjistit pfimo sekvenci nukleotidii v fetézci DNA. Dostate¢né mnoz-
stvi materidlu je zajisténo bud klonovanim, nebo pomoci PCR. ,Klasické“ sekvenovani
je v soucasnosti zalozeno vyhradné na Sangeroveé dideoxynukleotidové metodé. Jejim
principem je ukonceni syntézy nového retézce v misté, kde se misto bézného nukleotidu
néhodné navaze dideoxynukleotid (ddNTP), ktery ma na 3’ uhliku misto OH-skupiny
kyslik, a proto zde nemitize dojit k navazani dal$tho nukleotidu a syntéza fetézce se za-
stavi. Jestlize dideoxyribonukleotidy vhodne oznacime, miizeme jejich pozici v sekvenci
identifikovat. ProtozZe k navazdni ddNTP misto normélnich nukleotidt doch4zi ndhodné,
v reakéni smési se vyskytuji fragmenty o rizné délce, které se nasledné rozdéli elektroforé-
zou. V soucasné dobé se k sekvenovani pouzivaji vyhradné automatické sekvenatory, které
»rucni“ ¢teni nahradily detekci znacenych ddNTP pfi prichodu laserovym ¢idlem. Typicky
vysledek sekvenacni analyzy pomoci automatického sekvenatoru je ukazan na obr. V. 11a.

Neékteré ,klasické” sekvenatory maji az 96 nebo dokonce 384 kapilar, ¢imz je doba
sekvenovani vzorki vyrazné zkracena. Jestlize budeme s pomoci 96-kapilarového sek-
venatoru sekvenovat fragmenty o délce 1000 bp, za jeden den ziskdme piiblizné milion
part bazi. I takto vysoky vytézek je ovSem ve srovndni s novymi metodami sekvenovani
nizky. Tyto metody, které se souhrnné oznacuji jako sekvenovani piisti generace (next
generation sequencing, NGS), jsou schopné za jediny den poskytnout vice nez 1000x vétsi
pocet part bazi. V soucasnosti existuje nékolik systémi, které se v technickych paramet-
rech li$i (Solexa, SOLID, Ion Torrent atd.) vSechny jsou vSak zaloZeny na simultdnnim sek
venovani obrovského mnozstvi kratkych fragmentii DNA (obr. V.11b). Naptiklad fragmenty
syntetizované systémem Solexa (Illumina) jsou dlouhé v zavislosti na pouzitém p¥istroji
od 50 do 600 pb. Vyhodou tohoto systému je jeho nizka cena: v soucasnosti udavané ceny
se pohybuji od 0,05 po 0,15 dolart za milion bazi.

Jednotlivé osekvenované fragmenty jsou nakonec sestaveny do vysledné sekvence. Aby
bylo ,,¢teni” sekvence spolehlivé, mély by se jednotlivé fragmenty vzajemné mnohokrat

27X

prekryvat podobné jako cihly ve zdi. Primeérny pocet bazi ¢tenych na jedné pozici v sek-
venci se nazyvé pokryti (coverage). Cim je tato hodnota vyssi, tim je uréeni sekvence spo-
lehlivéjsi. Sestaveni celé sekvence z velkého mnozstvi malych fragment(i pochopitelné
vyzaduje vykonny pocéitac. Technicky vyvoj stile pokracuje a uz dnes existuji metody
poskytujici vys$si vytézek nez NGS, a tim zleviujici sekvenacni analyzy (napf. vyuzitim
nanopéril). Zmeény relativniho vyuziti jednotlivych molekuldrnich metod béhem nedavné
doby (1966-2004) jsou zachyceny v grafu na obr. V. 12.
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Obr. V. 11 a) Ukazka @ |AAGAGAAGAGTTTATGACTGTATGTTGTGTATGTCAGATAACACAGATATGTCCTTATAACATTAGTTTAATGT
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b) Postup sekvenovani metodou firmy Illumina (Solexa). Nejprve se pripravi knihovna fragmentii DNA s navdzanymi
kratkymi specifickymi sekvencemi, tzv. adaptory (1-2). Jednotetézcové fragmenty s adaptory se navizou na povrch
sekvenaéni komiirky (flow cell) s hustou vrstvou primeri (3). Fragmenty potom vytvori miistky, na kterych dochazi

k amplifikaci komplementarniho fetézce (4). Dvoufetézcova DNA je denaturovana a uvolnéné etézce se opét prichyti

k povrchu (5) a cely proces se mnohokrat opakuje. Vysledkem jsou shluky klont riiznych fragmenti DNA (6). Vlastni sek-
venovani probiha postupné s tim, jak se vytvafi novy komplementarni fetézec (7). Navazani vice neZ jednoho nukleotidu
v kazdém cyklu je chemicky zablokovéno, takze fluorescencni signal je zaznamenan vzdy jen pro jednu bazi. Cely proces

se opakuje, dokud neni dosazeno konce fragmentu. Tim je dosaZeno vysoké piesnosti ,¢éteni” sekvence.
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MOLEKULARNI HODINY

Pouzitim vnéjsi skupiny sice zfskame informaci o sméru evolu¢niho vyvoje, ale ne o ab-
solutnim datovani jednotlivych fylogenetickych udalosti. Tuto informaci mtizeme ziskat
zpravidla pouze z fosilniho zdznamu, méné ¢asto z datovani geologickych jevi (vznik
oceanskych ostrovil, zadnik pevninského mostu apod.). Jen ojedinéle mame k dispozici
historické zdznamy (napt. u viru HIV). Paleontologicka data jsou v§ak vétSinou fragmen-
tarni a taxonové omezend, a nejsou proto vzdy k dispozici. Re$enim je extrapolace ¢aso-
vych tidajii z taxont, pro které tuto informaci mame k dispozici, na taxony, u kterych nam
chybi. Takovy postup je ale mozny pouze tehdy, jsou-li evolu¢ni rychlosti srovnavanych
taxont piiblizné stejné.

V roce 1962 si Emile Zuckerkandl a Linus Pauling v$imli, ze u hemoglobinu se pocet
rozdila v aminokyselindch mezi rdznymi druhy méni s ¢asem, odhadnutym z fosilnitho
zdznamu, zhruba linedrné. O tii roky pozdéji toto pozorovani zevseobecnili v hypotéze
molekularnich hodin. Podle ni tempo zmény jakéhokoli proteinu je u rznych orga-
nismi v ¢ase ptiblizné konstantn{ (obr. V. 13). K podobnému zavéru dospél v roce 1963
E. Margoliash pii studiu cytochromu c. V roce 1968 ziskala hypotéza molekularnich ho-
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Obr. V. 12 Relativni
vyznam riiznych moleku-
larnich metod v posled-
nich desetiletich. Vyuziti
jednotlivych metod a mar-
keri je vkazdém casovém
fezu upraveno tak, aby
celkovy rozsah ziistal
stejny. V prvnich dvou de-
setiletich, poc¢inaje rokem
1966, kdy byly poprvé
publikovany prace o roz-
sahu genetické variability
v pfirodnich populacich
¢lovéka a octomilky Dro-
sophila pseudoobscura,
byla prevladajici metodou
elektroforéza enzymii

a neenzymatickych bil-
kovin. V soucasné dobé
(graf kon¢i rokem 2004)
patfi k nejvyuzivanéjsim
metodam sekvenovani
DNA a analyza mikrosa-
telitii a jednolokusovych
polymorfisma (SNP).
Upraveno podle Schlotte-
rera (2004). (Grafika MM)
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Odhadnuty pocet substituci aminokyselin
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Obr. V. 13 Zavislost mezi odhadnutym poétem zdmén ami-
nokyselin v Fetézci a-globinu mezi pary druht obratlovet
na ¢ase, ktery uplynul od jejich od$tépeni od spole¢ného
predka. Pfimka zndzornuje vztah pfi rovnomérném tempu
substituci. Podle Kimury (1983). (Grafika MM)

c
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Pocet substituci aminokyselin

Doba divergence (miliony let)

Obr. V. 14 Ukézka riizného evolu¢niho tempa pro funkéné
ruzné dalezité proteiny. Volné zpracovino podle Hartla
a Clarka (1997). (Grafika MM)

¢loveéka

din logicky zéklad v neutralni teorii molekularni evo-
luce japonského evoluéniho biologa Motoo Kimury. Ta
kromé konstantnosti evoluce daného proteinu v réznych
liniich tika, ze vétsina mutaci, které se v evoluci projevi,
je selekéné neutrdlni a ze evolu¢ni tempo bude rychlejsi
u méné dilezitych proteint (napt. fibrinopeptidy, které
maji pouze stavebni funkci) nez u proteinti funkéné vy-
znamnych (napi. histony, nékteré hormony a enzymy;
obr. V. 14). Podobné bude evoluce rychlejsi u méné diile-
zitych ¢asti proteinu (napt. vazebné misto enzymu bude
konzervativnéjsi nez zbytek makromolekuly) a na 3. pozici
kodonu, kde substituce nukleotidu diky degenerovanosti
genetického kédu casto nevedou k zameéné jedné amino-
kyseliny za jinou (naopak vSechny substituce na 2. pozici
jsou nesynonymni, tj. vedou k zdméné aminokyseliny).
Mezi nejrychleji se vyvijejici ¢asti genomu patii nekédu-
jici sekvence a pseudogeny.

Jestlize fikdme, ze rychlost molekuldrnich hodin je
v Case konstantni, musime soucasné rozliSovat abso-
lutni ¢as, méfeny v rocich, a relativni ¢as, méfeny v ge-
neracich. Vysledky riznych studii ukazuji, ze v nékterych
ptipadech jsou hodiny zavislé na absolutnim case. To je
ponékud piekvapivé, protoze u organisma s kratsi gene-
racni dobou by se mély mutace vyskytovat Castéji. P¥ici-
nou kompenzace vlivu kratsf genera¢ni doby by mohla
byt skutecnost, Ze tyto organismy jsou vétsinou malé
a jejich populacni velikosti byvaji naopak vysoké, takze
neutralni nebo slabé selektované mutace se zafixuji po-
maleji. Nicméné ukazuje se, Ze pro substituce v pseudo-
genech a na 3. pozici kodonu, které jsou ¢asto synonymnf
(nevedou k zdméné aminokyseliny) jsou molekuldrni ho-
diny zavislé spise na generacnim c¢ase, zatimco frekvence
fixovanych nesynonymnich substituci jsou zavislé spise
na absolutnim case. To by odpovidalo i pozorovani, ze
proteinové hodiny ,tikaji“ spi§e v absolutnim rytmu a ho-
diny DNA castéji v tempu generaénim.

Proc¢ jsou pro nas molekularni hodiny tak dilezité? Jak
uz bylo zminéno, pokud by pro dany protein platilo, ze
jeho molekularni evoluce je pro rtizné druhy viceméné
stejné rychla, mohli bychom odhadnout absolutni ¢as
divergence mezi jednotlivymi liniemi. Vezméme jako
ptiklad sekvenci mitochondrialniho genu kédujiciho
cytochrom b, dlouhou 1140 bp. Srovnanim této sekvence
u ¢lovéka a Simpanze zjistime, Ze pocet parovych rozdilt
mezi nimi je 118, pocet rozdila pro stejny tsek mtDNA
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mezi my$ia potkanem je 182. Tim jsme vSak ziskali pouze relativni odhady (118/1140=0,104
v prvnim pfipadé, 182/1140 = 0,160 ve druhém). Molekuldrni hodiny proto musime naka-
librovat. K tomu nam pomuze znalost staii nejblizsiho spolecného piedka mysi a potkana,
ktery zil v jihovychodni Asii zhruba pied 12,5 milionu let. Jednoduché trojclenka ndm
ukaze, ze mitochondrialnilinie vedouci k ¢lovéku a k §impanzovi se oddélily ptiblizné pred
8 miliony let.

Uvedeny ptiklad ndm poskytnul odhad, ktery je o néco vy$si nez zndmé doba diver-
gence mezi Clovekem a jeho Simpanzimi pfibuznymi. Rozdil mtze byt zptisoben napfii-
klad neptfesnym datovanim fosilniho materidlu; musime si také uvédomit, ze nas odhad
byl zaloZen pouze na jediném genu. Pficina nadhodnoceni naseho vysledku je ovsem
hlubsi. Molekularni hodiny totiz nejsou zdaleka tak konstantni, jak se dtive myslelo (a jak
bychom si pfali). Naptiklad primérné evolu¢ni tempo mezi ¢lovékem a $impanzem je
1,3 x 1079 substituci na nukleotidové misto za rok, kdezto tempo mezi potkanem a mysi je
2,2 x 1079 substituci na nukleotidové misto za rok. Pokud bychom tento rozdil vzali v Gvahu,
nas piredchozi odhad divergence ¢lovék-simpanz by se sniZil pfiblizné na 5 miliona let (jak
uvidime déle, srovnanim celogenomovych sekvenci rodict a jejich potomka bylo zjisténo,
7e u Cloveka je mutacni tempo ve skutecnosti asi dvakrat nizsi, nez se ptivodné predpokla-
dalo, ptiblizné 0,5 x 10°bp'rok™! a doba divergence mezi ¢lovékem a §impanzi se z ptivod-
nich 5-6 miliond let posunula na 7,5 miliont1). Rozdily v evolu¢nim tempu existuji i mezi
jinymi, ¢asto ptibuznymi druhy savcti, napitklad lidské tempo je pomalejsi nez u ostatnich
lidoopti a jesté pomalejsi nez u opic Starého svéta, sudokopytnici se vyvijeji rychleji nez
kytovci (hrosi jsou fylogeneticky blizsi kytovetim nez ostatnim sudokopytnikiim - proto
jsou dnes v souladu s vy$e popsanymi zasadami fylogenetické systematiky kytovci a su-
dokopytnici fazeni do spole¢né skupiny Cetartiodactyla). Jesté vétsi rozdily existuji mezi
vzdélenéjsimi taxony (napt. hmyz, bakterie, viry). Pfes tato omezeni zistavaji molekuldrni
hodiny vyznamnou pomtickou pfi datovani fylogenetickych udalosti.

ANALYZA FOSILNI DNA

Jak uz bylo uvedeno, vyzkum fosilnich forem se vét§inou omezuje na morfologicka krité-
ria. AvSak soucasny rozvoj molekuldrnich metod umoznuje extrakci i genetickou analyzu
stale star$itho materialu. Dnes vyzkum archaické DNA (ancient DNA, aDNA) proziva
rozmach a stal se jednim ze stézejnich proud soucasné paleontologie véetné paleoan-
tropologie.

Na rozdil od zpracovani béznych vzorkt je ziskani aDNA nalezenych fosilii podstatné

VeV /s

slozitéjsi. S pribyvajicim ¢asem totiz dochazi k degradaci molekul DNA na mensi frag-
menty. Degradace byva dale urychlena vy$simi teplotami nebo pfitomnosti vody. Podle
soucasnych odhadili fragmenty autentické DNA ve fosilnim materidlu miz{ pfiblizné
po ¢tvrt milionu let. Za idedlnich podminek, tj. jestlize je vzorek ulozen v permafrostu
nebo v ledu, maze byt horni hranice posunuta az na jeden milion let. Dalsi komplikaci
pfiizolaci aDNA je vysoké riziko kontaminace materialu. Jestlize pfedmétem studia nej-
sou fosilni poztstatky ¢lovéka a jeho blizkych ptibuznych, nemusi to byt velky problém,
v ptipadé naseho vlastniho druhu se ale musi prace se vzorky ridit velmi striktnimi pod-
minkami (viz obr. 1.5). Soucasna DNA totiz pfi nedostate¢né kontrolované praci v terénu,
v laboratofi a v depozitaii velmi snadno pronika dovniti kosti v podstaté pfi jakémkoli
nechranéném dotyku. Pfekvapivé je, jak hluboko do kostni tkdné soucasna DNA pro-
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niké (blize viz Macholan 2014a). V poslednich 15 letech proto bylo ziejmé publikovano
mnoho vysledkl paleogenetickych vyzkumi, které zaménily archaickou a soucasnou
DNA. Diky ptiznivym podminkam se archaicka DNA ¢lovéka zachovala predevsim v po-
zlistatcich uchovanych vledu (napt. u tzv. Otziho), p¥irozenych mumif z jihoamerickych
And i uméle vytvofenych mumii ze starovékého Egypta. Spektrum nalez(i poskytujicich
a DNA se vSak neomezuje jen na tyto vzorky a stéle se rozsifuje (napi. neandertélci, lidé
z Denisovy jeskyné).

PRVNI GENETICKA ANALYZA PLEISTOCENNICH LIDi Z DOLNICH VESTONIC

Vletech 1986-1987 byl v Dolnich Véstonicich a Pavlové objeven dobte zachovaly soubor
kompletnich lidskych skeletd z doby pocatecnich lidskych imigraci do Evropy. Do ne-
davné doby bylo zpracovani tohoto materidlu omezeno pouze na morfologické ana-
lyzy. Az soucasné pokroky molekularni genetiky umoznily také analyzu DNA. Vzhledem
k dobré zachovalosti kosti, spolehlivému datovani i archeologickému kontextu maji totiz
véstonické nalezy znacny informacni potencial. Ale protoze se v tomto piipadé jedna
0 DNA anatomicky modernich lidi, je velmi obtizné odlisit ptivodni DNA od soucasnych
kontaminaci. Teprve diky spolupraci Ustavu antropologie MU v Brné s tymem $védského
evolu¢niho genetika Svanteho Pddba z Institutu Maxe Plancka pro evolu¢ni antropologii
v Lipsku a zavedeni novych metodologickych postupti bylo mozno v roce 2009 pfistoupit
k odbéru vzorka a extrakci aDNA.

Zachovalost autentické aDNA byla nejprve testovana na materialu z trojhrobu v Dol-
nich Véstonicich. Byl odebran vzorek 100 mg kosténého prasku ze stehennich kosti vsech
tfijedincti (DV13, DV14 a DV15). Pfed odbérem byla z kazdé kosti odstranéna povrchova
vrstva, aby se zamezilo kontaminaci DNA lidi, ktefi se kosti v posledni dobé dotykali.
K odbéru byl pouzit sterilni zubafsky vrtak a v§e probéhlo v ¢isté mistnosti maximalné
chranéné proti kontaminaci. Nasledné byla z kostniho prasku izolovina DNA a do kazdé
molekuly fosilni DNA bylo pifiddano malé mnozstvi specifickych, uméle vytvorenych krat-
kych tsekti DNA, tzv. adaptorti. Tyto oligonukleotidy umoznuji amplifikovat i velmi mala
mnozstvi DNA. Vétsina DNA nalezené v pravéké kosti vSak nenfi lidska, ale nalezi mikroor
ganismiim, které se tam dostaly az po smrti daného jedince, takze zemielému patii pouze
asi 5% izolované DNA. Lidska mtDNA byla z takto komplexni smési ziskdna pomoci nové
vyvinuté techniky zachyceni kratkych amplifikovanych genomovych fragmentt (primer
extension capture, PEC). Nejprve byly syntetizovany cilové tseky fosilni DNA a potom
byly do vzorku pfidany magnetické ¢éstice, které ziskané fragmenty vytésnily. Takto za-
chycené kousky DNA byly nakonec sekvenovany pomoci NGS systému Solexa. Timto
postupem se podafilo ziskat 8842 fragmenttt mtDNA jedince DV13, 925 fragmenti DV14
a 461 DV15.

K potvrzeni autenti¢nosti ziskané aDNA byly pouzity tfi ovéfovaci postupy. Nejprve
byla pozornost zameéiena na useky, v nichz se kazdy z véstonickych jedinct lisil o vice
nez 99 % od soucasné lidské mtDNA, které tak s velkou pravdépodobnosti byly jejich
vlastni. To se podatfilo prokézat, avSak pocet pozorovani byl v tomto testu nizky. Proto
byla hleddna mtDNA haploskupiny RO (pre-HV), kterd je ptitomna u téméf 50 % vSech
soucasnych Evropant, a jeji ptitomnost by tak signalizovala kontaminaci moderni DNA.
Ani pfi tomto testu nebyla kontaminace zjisténa. Poslednim krokem bylo sledovani cha-
rakteru degradace fragmenti DNA. Jejich primérna délka byla pomérné kratk4, kolem
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70 bp. Ve 30-35% ptipadd doslo u 5’-konce k nahrazeni cytozinu tyminem, kdezto
u 3’-konce se vyskytly komplementarni substituce nahrazujici guanin za adenin (tento
jev je pro aDNA typicky). Na pozicich sousedicich s témito fragmenty jsou s vysokou
Cetnosti zastoupeny puriny (adenin a guanin). Uvedené charakteristiky opét potvrzuj,
ze ziskana DNA byla skute¢né ptivodni. Protoze ziskana aDNA pochazi vzdy od jednoho
nositele, nema znaky vétSiny modernich lidskych populaci a svym slozenim je typicka pro
pleistocenni DNA, s nejvétsi pravdépodobnosti reprezentuje autentickou DNA ptivodnich
obyvatel Dolnich Veéstonic. Nakonec byly z kratkych tsekti mtDNA za pomoci prislusného
softwaru rekonstruovany delsi sekvence. Pro jedince DV13 byl dokonce ziskan kompletni
mitochondridlni genom, ktery je teprve druhou sekvenci celé mtDNA anatomicky moder-
niho ¢lovéka z pleistocénu (prvni zndmy genom patfil pleistocénnimu muzi z Kostének
v Rusku). U jedince DV14 byla rekonstruovana asi polovina genomu a u jedince DV15
zhruba tfetina. Tyto vysledky pfedstavuji zatim nejvétsi databazi DNA pro ¢asné mo-
derni lidi.

Vsichni tfi analyzovani jedinci se lisili minimalné v péti pozicich a nebyli tedy pfimymi
ptibuznymi v mateiské linii. Jejich mtDNA nalezi k haploskupiné U, stejné jako genom
muze z Kostének. V populaci souc¢asné Evropy frekvence tohoto typu neptesahuje 11 %.
Haploskupina U se vyclenila piiblizné pred 55 tisici lety ze skupiny R. Pted 45 tisici lety,
kdy zacala migrace modernich lidi do Evropy, zfejmé byla jeji frekvence mnohem vyssi
nez dnes. Lidé nesouci tento typ mtDNA jsou totiz povazovani za prvni kolonizatory
naseho kontinentu. Genetické studie z pozdné mezolitickych hrobt prokazaly, ze tento
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Obr. V. 15 Siteni neoli-
tickych alel do Evropy
démovou difuzi. Upraveno
podle Cavalliho-Sforzy

a Cavalliho-Sforzy (1995)
a dalsich zdroji.

(Grafika MM)
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typ byl jesté v mezolitu relativné ¢etnéjsi nez v ndsledném neolitu. Varianty zjisténé pti-
nejmensim u jedincti DV13 a DV14 tak s nejvétsi pravdépodobnosti postupné vymizely
spolu s ptivodni pleistocenni populaci, ktera byla nahrazena anebo smichédna s dalsimi
migracnimi vinami, které postupné kolonizovaly evropsky kontinent. Haploskupina U se
dodnes vyskytuje s vysokou frekvenci u skandinavskych Sdmi (Laponct). Diky nové me-
todice se ¢asné moderni lidé z Dolnich Véstonic stavaji jedinecnym zdrojem genetickych
informaci. Sekvence mtDNA ziskané pro jedince DV14 a DV15 je vSak vzhledem k frag-
mentarni povaze materidlu nutno posuzovat jen jako predbézné. Kompletni mtDNA
u téchto dvou a postupné i u dal$ich jedincti z Dolnich Véstonic a Pavlova ndm umozni
sledovat velikost populace ¢asné modernich lidi. To bude pfinosné pro aktualni a zivé
diskutované otazky zaniku neandertalcli, ndstupu modernich lidi a tzv. ,lidské revo-
luce” Pouze u velkych populaci anatomicky moderniho ¢lovéka totiz dochazi k takové
akumulaci poznatkt, technologii a kulturnich zvyklosti, jakou u neandrtalcti nezna-
me. Lidské poztstatky z Dolnich Véstonic a Pavlova jako jedna z nejvétsich kolekci mo-
dernich lidi z pleistocénu budou nesporné hrat v budoucich studiich klicovou roli - tim
spiSe, ze analyza prvnich tif vzorki naznacuje, Zze aDNA téchto pozistatki je vysoce
zachovala.

Clovék a jeho misto na stromu Zivota

At uz si myslime o vztahu clovéka k ostatnim organismtim cokoli, nase misto je v bliz-
kosti hlodavcii a zajicovca (skupina Glires) v rdmci skupiny Euarchontoglires. Jako pri-
mati sdilime ,nasi“ ¢ast tohoto kladu (Euarchonta) s tanami (Scadentia) a letuchami
(Dermoptera). Pfedpokldda se, ze prvni priméti se na scéné objevili asi pfed 65 miliony
let. Nékteré molekuldrni studie datuji ptvod primati dokonce az do stfedni kiidy kolem
85 miliont let, i kdyz nejstarsi fosilie, které mtizeme do této skupiny bezpe¢né ptitadit, jsou
staré méné nez 60 miliont let. Prvni skupinou, ktera se odstépila, jsou poloopice (Prosimii),
¢asto nazyvané Strepsirrhini (z fec. strepsis = otacejici se a rhis = nos), protoze jejich nozdry
jsou soucésti vlhkého rhinaria (typickym ptikladem je ¢enich kocky nebo psa). Druhé sku-
pina, Haplorrhini (fec. haplotis = jednoduchy a rhis = nos), rhinarium postrad4 a déli se
na nartouny (Tarsiiformes) a opice (Simiiformes, dfive Anthropoidea - z fec. anthropos =
¢lovek), které tvoii dvé skupiny lisici se anatomif nosni prepazky: ploskonosé (Platyrrhini,
podle $iroké nosni prepazky s nozdrami miticimi do stran) neboli opice ,Nového svéta“
a tizkonosé (Catarrhini, podle izkych, svésenych nozder), tj. skupinu sestéavajici z opic
»Starého svéta“ (Cercopithecidae) a lidoopt véetné lidi (Hominoidea) (obr. V. 16).

LIDOOPI A LIDE

Anatomicka podobnost ¢lovéka a lidoopti byla zfejma uz biologtim 19. stoleti. Existovaly
dve skupiny hypotéz: jedna piredpokladala africky ptivod, druha asijsky. Ve 20. a 30. letech
20. stoleti se ptivodni Darwinova a Huxleyova hypotéza o pfibuznosti clovéka a africkych
lidoopt dostala na okraj zajmu a vSeobecné se piijimala hypotéza Henryho Fairfielda
Osborna o ptivodu ¢lovéka v oblasti ndhornich plosin centrélni Asie (obr. V. 17). Pa-
noval v§eobecny nazor, ze ¢lovék se od lidoopti oddélil velmi davno a Ze neandertalci
nebyli pfimymi pfedky H. sapiens. Tento nazor byl zdanlivé podporovan nalezem tzv.
piltdownského clovéka a nazorné je ilustrovan na fylogenetickém stromu Arthura Keitha
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Obr. V. 16 Fylogeneze
a systém soucasnych pri-
mati. (Grafika MM)

Obr. V. 17 Piedstava
fylogenetickych vztaht
mezi velkymi lidoopy

a ¢lovékem podle Char-
lese Darwina, Thomase
Henryho Huxleyho,
Henryho Fairfielda
Osborna a fylogeneticky
strom podle molekular-
nich znalai. Za pov§imnuti
stoji rozdilny pohled dvou
soucasniki, Ch. Darwina
aT. H. Huxleyho, na staro-
bylost spolec¢ného predka
¢lovéka a obou africkych
lidoopii. Pro mnoho an-
tropologi prvni poloviny
20. stoleti v€etné Osborna
a Keithe sahala linie
¢loveéka jesté dal do mi-
nulosti. (Grafika MM)

gorila Simpanz Cclovék

T. H. Huxley

¢lovék

60. léta-
soucasnost
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Obr. V. 18 Fylogeneticky
strom Arthura Keitha

z roku 1935, ukazujici
rané odstépeni linie
vedouci k sou¢asnému
¢lovéku i miocenni ptivod
linie neandertélci i jed-
notlivych linii lidoopt.
(Grafika MM)
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zroku 1935 (obr. V. 18). Na obrazku si mtizeme povs§imnout nejen raného odstépeni linie
vedouci k soucasnému ¢lovekuy, kterd se od lidoopt odstépila ve stiednim oligocénu, ale
také miocenniho ptivodu linie neandertalct i jednotlivych linii lidoopd.

Az do 60. let 20. stoleti byly fylogenetické vztahy ¢lovéka vyvozovany vyhradné na za-
kladé morfologickych a anatomickych znakd. Teprve roku 1967 se americky genetik
Allan C. Wilson a jeho student Vincent Sarich zamétili na méteni tzv. imunologickych
vzdalenosti mezi vy$simi primaty. Svoji studii zalozili na pfedpokladu, zZe blizce pti-
buzné druhy by mély mit podobné antigeny, a proto by jejich reakce na antigen opac-
ného druhu méla byt slaba. Naopak s rostouci fylogenetickou vzdalenosti mezi taxony
bude podobnost jejich antigenii klesat, a tim se zvy$ovat sila imunitni reakce na cizi
antigen. Jako antigen pouzili lidsky albumin a méfili silu odpovédi v imunitnim systému
jak vlastniho druhu, tak ostatnich druhti lidoopt a opic Starého svéta. Tato analyza pfi-
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nesla pfekvapivy zavér, ze lidoopi jsou ptibuznéjsi ¢lo-
véku nez ostatnim tizkonosym opicim. Navic pokud
vychazime z pfedpokladu platnosti molekularnich ho-
din a ty kalibrujeme pomoci divergence lidoopti a opic
Starého svéta pred 30 miliony let, doba divergence mezi
africkymi lidoopy a ¢lovékem je ptiblizné 5 milionii let,
tedy mnohem méné nez tehdy ptedpokladanych 15 mi-
lionti. Molekularni analyzy se lisi ve stanoveni pfibuz-
nosti ¢lovéka, Simpanzi a goril diky rychlému oddélent
vSech tif linif a tim i odli$ného tfidéni linii (obr. V. 19).
Proto je mnoho lidskych genii blizsi gorildm nez $im-
panzlim, jiné geny naopak ukazujf na pfibuznost gorily
a Simpanze. Nicméné vétSina molekuldrnich analyz
vcetné srovnani celych genomt ukazuje na sestersky
vztah ¢lovéka a dvojice $impanzi (Simpanze a bonoba).
Vezmeme-li v tvahu mutacni tempo odhadnuté na za-
kladé srovnani celogenomovych sekvenci DNA, jejich
posledni spole¢ny predek zil ptiblizné pred 7,5 milionu
let. Tento odhad je v plném souladu s nélezy nejstarsich
homint (kapitola VIII).

Nadceled Hominoidea (lidoopi a lidé) se rozdéluje
na tzv. malé lidoopy, tedy gibony (¢eled Hylobatidae),
a velké lidoopy v¢etné ¢lovéka (¢eled Hominidae). Ho-
votfime-li tedy o ,hominidech’, mdme na mysli praveé
tuto skupinu (obr. V. 20). Uvedené klasifika¢ni schéma
je v rozporu s tradi¢nim nazirdnfm na systém této sku-
piny primats, které orangutany, gorily a Simpanze
tadilo do celedi Pongidae, kdezto ¢eled Hominidae vy-
hrazovalo pouze ¢lovéku a jeho vymielym piibuznym
(obr. V. 21a). Podle zéasad fylogenetické systematiky je
vSak skupina Pongidae uméle vytvotend - parafyleticka.
Byla by typickym gradem. Celed Hominidae méla odrazet

molekulédrni

Clovék (Homo sapiens)
bonobo (Pan paniscus)

Simpanz (Pan troglodytes)

genetiky 115

ancestralni
populace
(druh)

rozdéleni
populace

rozdéleni
genovych
kopii

A B

Obr. V. 19 Vztah druhového (Zlutd barva) a genového
stromu (modra barva); s postupem ¢asu dochéazi k extinkci
jednotlivych kopii genu neboli k tfidéni (sortovani) linii.
Po néjakou dobu budou oba dcefiné druhy A i B sdilet
spole¢né genové kopie, nez dosahnou tzv. recipro¢ni
monofylie, kdy nebudou mit Zzidné spolecné kopie. Jestlize
béhem této doby dojde k dal§im speciacim, budou jednot-
livé druhy mozaikami genii s odlisSnymi fylogenetickymi
historiemi. Analyzou jednotlivych genii proto miiZeme
dospét k odlisnym zavérim. Typickym p¥ipadem je vztah
mezi gorilami, $impanzi a ¢lovékem. (Grafika MM)

Obr. V. 20 Fylogenetické
vztahy v ramci nad-
¢eledi Hominoidea.
(Grafika MM)

gorila nizinna (Gorilla gorilla)

gorila horska (Gorilla beringer)
orangutan bornejsky (Pongo pygmaeus)
orangutan sumatersky (Pongo abelii)

giboni (14-16 druhd)
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velky rozsah odlisenf ¢lovéka od ostatnich lidoopti. Ju-
lian Huxley dokonce navrhoval, aby byl pro cloveéka
vyclenén samostatny kmen Psychozoa. Systém reflektu-
jici genealogii v ramci kladu Hominoidea je ukdzan na
obr. V. 21b, c. Kazdé monofyletické skupiné je pfitazen
samostatny nazev odpovidajici pfislusné taxonomické
kategorii. PiestoZe jsou oba obrazky velmi podobné, lisi
se v pfifazeni tribové kategorie: s klasifikaci na obr. V. 21b
se setkdme ve vét§iné modernich zoologickych ucebnic,
Klasifikace na obr. V. 21c vsak piesnéji odrazi fylogene-
ticky strom a neni proto divu, ze ho nalezneme pfede-
v$im v evoluc¢né biologickych pracich. V prvnim piipadé
bychom ¢lovéka a jeho vymfelé piibuzné tadili do tribu
Hominini a Simpanze a bonoba do tribu Panini, ve dru-
hém piipadé by tribus Hominini zahrnoval v§echny tyto
taxony a Clovéku by byl ptifazen podtribus Hominina
(obr. V. 22). Bez ohledu na to, zda aplikujeme na ¢lovéka
tribovou nebo podtribovou kategorii, budeme v dal$im
textu pro ¢lovéka a jeho ptibuzné pouzivat Cesky termin
»hominini Do této skupiny jsou zahrnuty véechny kme-
nové i korunové taxony (Obr. V.5), nachézejici se v linii
od spole¢ného predka se Simpanzi po anatomicky mo-
derniho ¢lovéka.

HLEDANI CHYBEJICIHO CLANKU

Uz od 19. stoleti postradala evolucionisticky orientovana
paleoantropologie sviij meziclanek (missing link) mezi
primaty a lidmi. V té dobé uz shodou okolnosti byli znami
prvni neandertalci, a to z Engisu, Gibraltaru, Neander-
thalu, Spy a posléze i z moravské Sipky, ale o jejich vy-
znamu a smyslu se teprve diskutovalo. At uz pochybnosti
vyvéraly z nepriikazného staii dané fosilie, jeji abnormality
¢i predpokladané patologie, neandertalci dlouho ztista-
vali mimo evoluc¢ni teorii. Z dnesniho pohledu se takovy
skepticismus jevi jako zpatec¢nicky. Ale pokud se na tyz
problém podivame z hlediska tehdejstho dikazniho ma-
terialu a pouzijeme dnes$ni kritickou metodu, uvazovali
pochybovaci opravnéné. Podle principu Occamovy bfitvy
je totiz logictéjsi povazovat nékolik prvnich atypickych
kosti za patologické, nez je pouzit k definici nového druhu.

Obr. V. 21 Tradic¢ni pojeti systému nadceledi Hominoidea
(a) a dvé varianty odrazejici skute¢né fylogenetické vztahy
a vychdazejici z kladistického pfistupu (b, c); podrobnosti
viz text. (Grafika MM)
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Tehdejsim trendem bylo hledani idedlnéjsi prechodné formy, nez je pomérné speciali-
zovany evropsky neandertalec. Mél jim byt opoclovek, ktery by zil spise v tropech, a jehoz
konkrétni pozistatky bylo tieba teprve objevit. Existenci tohoto mezi¢lanku pifedpoklé-
dal Charles Darwin, Ernst Héckel i Karl Vogt, ale teprve na samém sklonku 19. stoleti se
tkolu najit jej pfimo v terénu s nevSednim entuziasmem ujal Eugene Dubois. S timto
cilem se vydal na ostrovy dnesni Indonésie a na Javé skute¢né nasel pozistatky clovéka
s opi¢imi znaky. O t¥icet let pozdéji se s podobnymi zdméry vypravil do Ciny Davidson
Black, kde prijal misto na pekingské 1ékarské koleji a ujal se vyzkumu nové objevenych
fosilif z Cou-kchou-tienu. Ale v téZe dobé uz ohlasil jiny, podstatné star$i mezi¢lanek
Raymond Dart z jizn{ Afriky a definoval jej z opacné perspektivy, tedy jako opici s lidskymi
znaky. A protoze potieba idedlniho meziclanku byla vyssi nez dodévka novych fosilif
z terénu, zrodil se v Piltdownu cileny podvrh, ona uz zminéna mechanicka kombinace
lidské mozkovny s dolni Celisti lidoopa (kapitola I), ktera dostala nazev Eoanthropus da-
wsoni. Je paradoxni, Ze tento podvrh byl tehdejsimi autoritami po urcitou dobu pfijiméan
piiznivéji nez skutec¢né fosilie. Jak uz to byva, korespondoval s tehdej$imi predstavami
a ocekavanimi 1épe nez realita. V téch dobach sdileli seri6zni védci i podvodnici pied-
stavu, ze chybéjici ¢clanek by mél byt kombinaci opicich a lidskych znaki. Dubois a Dart
to vyjadrili védeckymi ndzvy Pithecanthropus (opoclovék, z fec. pithecos = opice a lat.
anthropos = ¢lovek), resp. Australopithecus (jizni lidoop, z lat. australis = jizni). Dnes je
ziejmé, Ze nejde o meziclanky mezi clovékem a zvifetem ani o jednotlivé vyvojové stupné,
kterymi by proslo lidstvo jako celek na své evolu¢ni cesté vzhiiru. Evoluce ¢lovéka nebyla
linedrnim ptechodem jednoho druhu ve druhy, ale spi$e bohaté rozvétvenym stromem,
kde v kazdé dobé soucasne existovalo nékolik druht hominind.

Béhem poslednich 150 let byla popsana cela fada novych taxont. V roce 1859 byl po-
psan Homo neanderthalensis, 1894 Pithecanthropus erectus (Homo erectus), 1908 Homo
heidelbergensis, 1921 Homo rhodesiensis, 1925 Australopithecus africanus, 1938 Paran-
thropus robustus (Australopithecus robustus), 1959 Zinjanthropus boisei (Australopithecus
boisei), 1964 Homo habilis, 1975 Homo ergaster, 1978 Australopithecus afarensis, 1995
Ardipithecus ramidus a Australopithecus anamensis, 1997 Homo antecessor, 1999 Austra-
lopithecus garhi, 2001 Orrorin tugenensis, 2002 Sahelanthropus tchadensis, 2004 Homo
floresiensis, 2008 Australopithecus sediba (v témze roce byla publikovina studie proka-
zujici samostatny status ¢lovéka s Denisovy jeskyné, ten vsak dosud nebyl popséan jako
samostatny druh nebo synonymizovéan s nékterym z jiz popsanych druhtt), 2011 Austra-
lopithecus deyiremeda a 2015 Homo naledi. Dal$i budou bezpochyby néasledovat. Pocet
popsanych taxonti, které se neujaly, je samoziejmé mnohem vy$si. Cast antropologt,
knimz patfili i néktefi clenové rodiny Leakeyt, se snazila kazdou novou a charakteristic-
kou fosilii definovat jako novy druh. Jindy ptisobila psychologie badatele, ktery piirozené
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Obr. V. 22 Systém
hominoid, kde tribus
Hominini zahrnuje jak
¢lovéka a jeho vymielé
pribuzné, tak Simpanze

a jejich vymfelé pribuzné.
Linie vedouci od jejich
spole¢ného piedka

k Homo sapiens je fazena
do podtribu Hominina.
(Grafika MM)
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touzi stat se autorem nového taxonu nebo jej pojmenovat po ,své“ lokalité. V nékterych
zemich a mistech mohlo svou roli hrat i narodni a lokalné patriotické citéni, snaha za-
psat navzdy do védecké nomenklatury jméno zemé (Homo georgicus) ¢i mista (Homo
predmostensis). K nékterym davno vymezenym taxontim se véda naopak po desetiletich
hledéani a kombinaci vraci. V poslednich letech tak byly opraseny klasické terminy Homo
neanderthalensis, H. heidelbergensis a H. rhodesiensis.

Praci paleoantropologti komplikuje existence sexualniho dimorfismu, ktery byva u fo-
silnich homininti velky, takZe anatomické rozdily mezi samci a samicemi byly ¢asto po-
vazovany za projev druhové odlisnosti. Jindy byly naopak dva odlisné druhy zameénovany
za razna pohlavi téhoz druhu. Tak byly napiiklad v 70.-80. letech chapany rozdily mezi
druhy Australopithecus boisei (OH5) a A. robustus nebo mezi Homo rudolfensis (KNM-ER
1470) a H. habilis. V ptipadé fosilniho materidlu jsme bohuzel odkazéani pouze na morfo-
logicka kritéria, kterda umoznuji pouze nepiimé indicie o reproduk¢ni izolaci mezi druhy
(kapitola III). Fosilni nélezy jsou navic zpravidla velmi fragmentarni. V neposledni fadé
je tieba si uvédomit, Ze evoluce ¢lovéka (a obecné vsech organismt) neni homogennim
procesem kolinedrnich zmén. Typickym pifikladem jsou podzemni savci, u nichz dochéazi
k redukci nékterych organti ¢i funkci, kdezto jiné jsou naopak rozvinuty. Takovy vyvoj ozna-
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¢il francouzsky biolog Francois Jacob jako ,evoluéni flikovani“ (evolutionary tinkering).

Genetika a evoluce moderniho ¢lovéka
NEANDERTALCI A DENISOVCI

Schopnost izolovat nativni aDNA umoziuje pfimo analyzovat ptedchtidce moderniho
¢lovéka a jejich ptibuzné, kteti zili pfed desitkami tisic let. Prvni selwvence byly ziskany
z fosilnich nalezi H. neanderthalensis z klasické lokality v némeckém Neandertalu. Tento
vyzkum zacal v 90. letech pod vedenim S. Pddba a brzy byl rozsifen i na dals{ klasické
evropské lokality, naptiklad Krapinu v Chorvatsku nebo Spy v Belgii. Paleogenetické
analyzy umoznily také jednoznacné pritazeni morfologicky spornych fosilif nalezenych
na periferii neandertalské oikumeny, napiiklad v Tesik Tas v Uzbekistdnu a v Okladnikoveé
jeskyni na Altaji. Genetické rozdily mezi modernim ¢lovékem a neandertdlcem naznacuji
oddéleni obou linif zhruba pfed 500-800 tisici lety.

Analyzy aDNA neandertalcti poskytly neékolik velmi cennych informaci. Pfedevsim
sekvence genu MCIR dvou jedinci z lokality El Sidrén ve Spanélsku (staif 43 000 let)
a Monti Lessini v Italii (50 000 let) ukazaly, ze alespon nékteti neandertalci méli svétlou
plet a rysavé vlasy. MCI1R je membranovy receptor, ktery ptisobi jako pfepinac mezi tvor-
bou ¢ervenozlutého pigmentu feomelaninu a ¢ernohnédého eumelaninu. Fenotypovym
projevem mutace zptisobujici ¢astecnou nebo tplnou ztratu funkce tohoto receptoru je
pravé svétla barva kiize a ry$avé vlasy. U obou zkoumanych neandertalct byla zjisténa
pritomnost bodové mutace, ktera se u modernich lidi nevyskytuje. Kdyz vSak byla tato mu-
tace vytvofena v kultufe lidskych bunék, vysledkem byla ztrata aktivity MCI1R receptoru.
Predpoklada se, ze barva kiize neandertalcti mohla byt stejné proménliva jako u moder-
niho ¢lovéka a minimalné 1 % z nich pravdépodobné bylo , keltského typu, tj. se svétlou
kiiz{ a ry$avymi vlasy.

V porovnéni se soucasnymi lidskymi populacemi byla iroven genetické variability
neandertalcti zhruba tietinova, pravdépodobné v disledku zivota v malych skupinach.
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Podobné jako je tomu ve vét$iné lidskych kultur, byli i neandertélci patrilokélni (zZena
nasleduje svého muze), s paleolitickymi anatomicky modernimi lidmi navic sdileli into-
leranci k lakt6ze v dospélém veéku.

Prekvapivé vysledky pfinesla analyza Padbova tymu aDNA z Denisovy jeskyné na Altaji.
Kompletni genom mtDNA, ktery byl ziskan z jediného prstniho ¢lanku mladého dévcete, se
lisil od v§ech dosud znamych druh hominint. Pozdéji byl nalezen i zub a prst dolni kon-
Cetiny. Divka z Denisovy jeskyné zila pted 30 000-48 000 lety, ale od linie moderniho ¢lo-
véka se jeji mitochondrialni DNA oddélila uz pied milionem let. Tento odhad naznacuje,
ze denisovci jsou bazalni, tj. tvori sesterskou skupinu neandertalci a modernich lidi. Ana-
lyza jaderného genomu vsak ukdazala, Ze neandertalci a denisovci sdileji spole¢ného predka,
ktery je datovan na 640 000 let, a od lidské linie se tato dvojice oddélila pted 804 000 let.
Genetickd analyza déle ukazala, ze Denisovsti lidé byli potomky nékteré z ranych migrac-
nich vln z Afriky do Asie, kterd pfedchéazela migraci neandertalcti a modernich lidi.

PUVOD MODERNIHO CLOVEKA

Vychozim zdrojem tvah o historii moderniho ¢lovéka jsou vysledky genetickych ana-
lyz soucasnych populaci a jejich interpretace v kontextu fylogenetické a fylogeografické
analyzy.

Ve 2. poloviné 80. let se skupina Allana C. Wilsona z Berkley zamérila na analyzu sek-
venci mtDNA z rtiznych svétovych populaci soucasnych lidi. V roce 1987 ukazala Rebecca
Cannova se svymi kolegy, ze ze 134 haplotypti pochazejicich z péti geograficky odlisnych
populac¢nich vzorki mélo sedm nejstarsich haplotypti africky ptivod. Africké vzorky navic
vykazovaly vy$si genetickou promeénlivost nez populace mimo africky kontinent. Tyto vy-
sledky vedly k zavéru, ze soucasné populace anatomicky modernich lidi pochézeji z Afriky.
Podle molekularnich hodin mitochondrialni Eva, jak byl nazvan nejblizsi spole¢ny pte-
dek zkoumanych vzorkdi mtDNA, zila piiblizné pted 140 000-280 000 lety.

Vysledky ptivodnich studii R. Cannové, M. Stonekinga a dalsich byly postupné potvr-
zeny na dalsich molekuldrnich znacich, pfedevsim na chromozomu Y (Y-chromozomovy
Adam). Protoze tento pohlavni chromozom se dédi paternalné, nese informaci o evolu¢ni
minulosti samcu. Stejné jako mitochondrialni Eva pochézel piedek dnesnich chromo-
zom Y z Afriky (pravdépodobné zapadni nebo stfedni) zhruba pted 200 000-300 000 lety.
Je vSak tfeba mit na paméti, Ze tyto odhady se stale ménd.

Vysledky molekularnich analyz se ukézaly byt v rozporu s tehdy rozsifenou multiregio-
nalni hypotézou ptivodu moderniho ¢lovéka. Uz pocatkem 20. stoleti Franz Weidenreich
ptisel s nazorem, ze moderni H. sapiens vznikl soucasné z vice center. Podle této hypo-
tézy, rozpracované pozdéji Milfordem H. Wolpoffem a dalsimi, doslo nejprve k migraci
H. erectus z Afriky do Eurasie. Mezi jednotlivymi populacemi probihal dostate¢né silny
tok gent, ktery zajistil kontinualni vyvoj anatomicky moderniho ¢lovéka v celém arealu
druhu (obr. V. 23a). Molekuldrni genetikové naopak predpokladali, Ze moderni lidé vznikli

Y /7V.

v Africe, odkud se zhruba pted 100 000 lety zacali $ifit do Eurasie, kde nahradili mistni
populace H. neanderthalensis a H. erectus, aniz by se s nimi kiizili. Tato hypotéza byla
pojmenovana out-of-Africa (obr. V. 23b). Tento termin neni ptili§ $tastny, protoze z Afriky
migroval pfinejmensim uz H. erectus a kromé toho samotna skutecnost afrického pi-
vodu nefiké nic o tom, zda mezi pivodnimi a nové prichozimi populacemi dochazelo

ke kiizeni. Skutecné, bylo prokazano, ze v praméru 1-2 % genomu modernich lidi mimo
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Obr. V. 23 Podle multiregionalni hypotézy (a) doslo nejprve k migraci Homo erectus z Afriky na eurasijsky kontinent;
diky dostate¢né silnému toku genti mezi lokdlnimi populacemi byl jejich dalsi vyvoj na druhové rovni homogenni

a vyustil ve vznik anatomicky moderniho ¢lovéka; pres tuto kontinuitu se v rtiznych oblastech vyskytovaly urcité lokalni
morfologické odchylky (napt. v Evropé H. [sapiens] neanderthalensis). Model ,,out-of-Africa“ ve své ptvodni extrémni
podobé (b) také piedpoklada primarni emigraci H. erectus, piipadné dal$ich archaickych druhi, moderni ¢lovék v§ak

vznikl v Africe nezavisle na nich a priblizné pred 100 tisici lety se zacal $irit na dalsi svétadily, kde nahradil piivodni

formy, aniZ by se s nimi kiizil. Alternativni hypotéza tohoto modelu pfipousti ¢astecnou hybridizaci a omezeny pfispévek
téchto forem do genomu souéasnych lidi (c). Upraveno podle Futuymy (2005). (Grafika MM)

subsaharskou Afriku je neandertéalského ptvodu (obr. V. 23¢c). Odhaduje se, Ze celkem
se v lidskych populacich vyskytuje kolem 40 % neandertdlské DNA. Zajimavé je, ze ve vy-
chodni Asii, kde neandertalci nikdy nezili, je tento podil vy$si nez v Evropé. Tomu odpo-
vidaji nékteré studie, které naznacuji minimalné dvé epizody kiizeni mezi obéma druhy.

Jestlize oba zakladni modely, multiregionalni i out-of-Africa, se shoduji v africkém
ptavodu moderniho c¢loveka, lisi se v tom, kdy k tomu doslo: zatimco H. erectus opustil
Afriku zhruba pfed 1,7 milionu let, genetické studie se shoduji, i pfes urcitou miru nejis-
toty vodhadech, v datovani ptivodu modernich lidi mezi 150 000 a 200 000 lety. Pokud by
v$ak mezi lokalnimi populacemi existoval velmi silny tok genti, toto datovani by ztracelo
smysl. Soucasné analyzy a pocitacové simulace optené o populacnégenetickou teorii
ukazuji, Ze studie zalozené na jednom markeru, jako je mtDNA nebo chromozom Y,
nemusi poskytovat spolehlivy fylogeograficky obraz. Je tfeba mit na paméti, ze odhady
minulych déja zalozené na takovych znacich jsou velice variabilni, protoze tyto déje jsou
jen jednou realizaci evolu¢niho procesu. Urcita konkrétni genealogie, kterou pro dany
marker ziskame, je tak pouze ndhodnym vybérem ze statistického rozdéleni vsech poten-
cidlné moznych genealogiif spojenych s danou evoluc¢ni situaci. Navic pouze analyza vice
riznych markert ndam muze umoznit odlisit vliv ndhodného driftu a pfirodniho vybéru.

Prestoze odhad toku gent mezi archaickymi populacemi homininti je obtizny, mu-
Zeme se pokusit demografickou historii testovat pomoci genetickych distanci. Pokud
kolonizace novych tizemi povede k izolaci lokalnich populaci, vztahy mezi nimi by se daly
vyjadrit formou genealogického stromu stejné jako mezi druhy a vztah mezi genetickymi
distancemi a Casem by mél byt linearni. Naopak pii silné migraci budou tyto distance
odrazet spise miru toku genti. Podle fosilniho zdznamu se ¢lovék objevil mimo Afriku
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poprvé v oblasti Levanty zhruba pted 100 000 lety, v jihovychodni Asii a Australii ptiblizné
pred 60 000-70 000 a v Severni Americe pied 15 000-20 000 lety. I kdyz nase informace
nedovoluji detailnéjsi odhady, alespon pro populace zijici na riznych kontinentech se
ukazuje, ze jejich historie skutecné nebyla pfili§ ovlivnéna néslednou migraci.

V neprospéch multiregionalntho modelu svéd¢i i mnohem mladsi odhady divergenci
ziskané analyzami mtDNA i chromozomu Y na velkém mnozstvi vzorkd. Pfesto ani tyto
zavéry nejsou zcela pfesvédcivé, protoze i stfedné silny tok genti mtize vést k mladsim
koalescencim (tj. odhadéim doby existence spole¢ného piedka - viz str. 45). Vyrazny
posun prinesla analyza aDNA. Podle multiregionalniho modelu musime pfedpokladat
blizsi genetickou pfibuznost mezi soucasnymi Evropany a pfedchozimi populacemi, které
tento kontinent obyvaly pied ptichodem modernich lidi, nez mezi sou¢asnymi Evropany
a souCasnymi obyvateli jinych kontinentti. Napiiklad se mtzeme ptat, jestli je podob-
nost mtDNA soucasnych obyvatel Evropy a neandertalcii vy$si nez soucasnych Evropanti
a Asiati, Africanti atd. I kdyz podle rznych odhad sdileji moderni lidé s neandertalci
99,5-99,9 % DNA, mitochondrialni i jaderna DNA neandertalcd je zietelné odlisna jak
od soucasnych evropskych populaci, tak od ostatnich soucasnych lidi neevropského pti-
vodu. Piestoze bylo zjisténo, ze genom moderniho ¢lovéka obsahuje ¢ast neandertalské
DNA, je nepravdépodobné, Ze by mtDNA i vétsina jaderného genomu nejprve vyznamné
ptispély ke vzniku moderniho ¢lovéka a potom byly ndhodné ztraceny ve v$ech lokalnich
populacich. Ve svétle vSech téchto zavért se proto multiregionalni scénat jevi jako vysoce
nepravdépodobny.

Neandertalci, moderni lidé i jejich spole¢ni pfedkové jsou z hlediska genetické va-
riability velmi uniformni. Na drovni nukleotidovych sekvenci vykazuji lidé jen ¢tvrtinu
variability $impanze. To naznacuje, ze v priibéhu genetické historie byla efektivni velikost
této populace mald, ptiblizné 10 tisic jedincti, coz mtze souviset se stresovymi podmin-
kami, v nichz se vyvijela. V takové populaci prevlada nahodny geneticky posun. Navic
jednotlivé lokalni populace mohly byt do jisté miry izolované, ¢imz se vliv driftu dale
zesiloval. Teprve kulturné podminéné migrace mezi vzddlenymi skupinami umoznily
tok genti uvniti druhu.

Soucasné poznatky ukazuji, ze anatomicky moderni ¢lovék opustil Afriku dvakrat. Prvni
migrac¢ni vlna se odehrala pted 90 000 az 120 000 let, kdy se lidské populace v disledku
zlepsenych klimatickych podminek dostaly az do Levanty. Zde pravdépodobné doslo
ke kontaktu a ztejmé i k hybridizaci s neandertalci (pozdéjsi viznamné;jsi tok gentt béhem
koexistence neandertalcti a lidi v Evropé se dosud nepotvrdil). Pokud tomu tak skute¢né
bylo, méli bychom nalézt neandertalské geny v oblasti severni Afriky. Vzhledem k mnoz-
stvi migrac¢nich vin, které se od té doby severni Afrikou pfehnaly, se v§ak diikazy nachazeji
obtizné. Presto se v této oblasti podafilo odhalit autochtonni genetickou komponentu
(s nejvétsim vyskytem u tuniskych Berbert1), kterd by mohla byt poziistatkem hybridizace
s neandertélci béhem prvni, levantské expanze.

Nasledné globalni ochlazeni vSak zptisobilo Gstup lidi zpét na africky kontinent. Druha
vlna se zapocala ptiblizné pfed 85 000 lety, kdy migrujici populace pfekrocily tizinu Bab
al-Mandab (Brdnu naik) mezi dnesnim Dzibutskem a Jemenem. Odtud pokracovaly
podél pobtezi Indického ocednu na vychod do zdpadni Indonésie a posléze ptes Sundy,
v té dobé spojené s asijskou pevninou, do jizni Ciny. Po rozs4hlé extinkci jihoasijskych
populaci v disledku obrovské exploze vulkinu Toba na Sumatie (74 000) a nasledném
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znovuosidleni zdevastovanych oblasti zamifila expanze na sever a na jih, kde ptes Ti-
mor dosahla nakonec Australie a Nové Guineje, spojené do jednoho kontinentu Sahul
(50 000 let). Evropa byla osidlena pomérné nedavno, pred 45 000 lety (Severni Amerika
byla kolonizovana pies Beringovu Gzinu pftiblizné pted 25 000 lety, Jizni Amerika témet
010 000 let pozdéji).

Také mezi denisovci a modernimi lidmi dochdzelo k toku genti. Denisovskd DNA
(az 6 %) byla zjisténa v genomu dnesnich Melanésanti, Polynésantj, filipinskych Negritt,
novoguinejskych Papuanct, australskych Aboriginti a nékterych dalsich izolovanych sku-
pin v jihovychodni Asii. Posledni vyzkumy ukézaly, ze v zapadni Asii doslo k introgresi
alely hlavniho histokompatibilniho komplexu (human leucocyte antigen) HLA-B*73 de-
nisovcli do populace modernich lidi a Ze polovinu HLA alel modernich obyvatel Eurasie
predstavuji archaické haplotypy pochazejici od denisovcti nebo neandertalcti. Moleku-
larn{ analyzy naznacujf, Zze ke genetickému miseni denisovcii a modernich lidi nedoché-
zelo v hloubi asijského kontinentu, ale v samotné jihovychodni Asii. Geograficky areal
denisovci tak ziejmé byl mnohem $irsi, nez se predpokladalo, a obsahoval Siroké rozpéti
ekologickych oblasti, od Sibite po tropickou Ocednii.

Homo sapiens se tak béhem své expanze pravdépodobné setkdval (ptipadné kiizil)
s pestrou skupinou ptibuznych druhti, pfedevs$im s ,hobitem” z ostrova Flores (H. flo-
resiensis), ktery se zde vyskytoval pfinejmensim jesté pied 13 000 lety. Podle nékterych
badatelti vsak tento druh mohl v nékterych castech ostrova prezivat az do ptijezdu prvnich
portugalskych lodi v 16. stoleti nebo dokonce jesté déle. Pokud tomu tak skute¢né bylo,
floresky clovék mohl byt zakladem mytu o malych, chlupatych stvotenich nazyvanych
v mistnim jazyce Ebu Gogo (tj. ,pramati, kterd vS§echno sni“). Podobné povésti koluji
i na Sumatie, kde se tyto bytosti nazyvaji Orang Pendek (,maly ¢lovék”). Tim ale vycet
homining, se kterym anatomicky modernilidé ptisli do kontaktu, zfejmé nekonci. Kazdo-
padné se ukazuje, ze svét hominint stftedniho paleolitu se v§emi interakcemi mezi nimi
byl mnohem slozitéjsi, nez se donedavna predpokladalo.

EVOLUCE RECI: GEN FOXP2

Navzdory mnohaletym diskusim o tom, co vlastné déla ¢lovéka clovékem, kdy se vyvinuly
nase kognitivni schopnosti, jaké selek¢ni tlaky jsou za jejich vyvoj zodpovédné nebo kdy
a jak se vyvinula fec, zistavaji nase znalosti téchto aspektti lidské evoluce stéle velmi ome-
zené. Podle fosilnich nélezii se zd4, ze zhruba pied 50 tisici lety doslo u ¢lovéka k rychlym
biologickym zménam vedoucim soucasné k nartistu kulturni slozitosti i k demografické
expanzi. Co v8ak bylo pti¢inou téchto zmén, nenf zcela jasné.

Navzdory velkym morfologickym rozdilim mezi clovékem a §impanzem se jejich ge-
nomy li$i pouze asi v 1,2 %, tj. na kazdych 100 bazi z celkovych asi 3 miliard najdeme
zhruba jeden rozdil. Proto se zda pravdépodobné, ze evoluce ¢lovéka probihala spise
zménami v expresi genll nez skrze jejich strukturni rozdily. Jedna geneticka studie na-
ptiklad porovnavala tiroven exprese 12 000 riznych gent v jatrech, leukocytech a mozku
mezi raznymi druhy primatt. I ptes mozné zkresleni vysledki - pouzité sondy byly lidské,
takze u ostatnich druhti mohlo dojit k podhodnocenf exprese v diisledku jejich nenased-
nut{ - byl zji$tén ndpadny rozdil v evoluci mozkové tkané, ktera se u ¢lovéka vyvijela vice
nez pétkrat rychleji.


admin
Lístek s poznámkou
děnisovci, děnisovská


V. ¢lovék v zrcadle taxonomie a molekuldarni genetiky

Nasledné studie ukazaly, Ze u jinych primati naopak dochéazelo ke zménédm v genové
expresi v mozku pomaleji nez v jinych tkanich, kdezto exprese v testes divergovala rychleji.
K podobnym vysledkiim dospély analyzy divergence sekvenci aminokyselin v proteinech:
u primati tyto sekvence divergovaly nejrychleji v genech exprimovanych v testes a nejpo-
maleji v genech exprimovanych v mozku, kdezto u ¢lovéka bylo evolu¢ni tempo naopak
nejrychlejsi v mozku. Piestoze tyto vysledky zdaleka neukazuji, jaké zmény jsou odpovédné
za vznik lidskych kognitivnich schopnosti, alespon naznacuji, ze clovek se od ostatnich
primatt lisi v tempu zmeén, ke kterym dochézelo na trovni transkripce v jeho mozku.

Jednou z nejnapadnéjsich apomorfii cloveéka je schopnost vytvaret sofistikovany symbo-
licky systém komunikace. Proto ji bylo v evolu¢nich tivahdch vénovano hodné pozornosti.
Proc¢ vlastné ¢lovék mluvi, misto aby pouzival gesta? Nékteré diivody jsou zfejmé: fec uvol-
nila ruce pro jinou ¢innost, vokalni komunikace mize probihat i ve tmé a piifjemce signalu
se nemusf{ divat na jeho autora. Re¢ ale také umozniuje rychle;jsi prenos informaci. Schopnost
vokalizace je dobfe vyvinuta u vSech primatd. Je umoznéna ¢innost{ mozkového kmene
a limbického systému. Hlasové schopnosti Simpanzt jsou dale kontrolovany Brocovym
centrem, které spolu s Wernickeovym centrem u primatt kontroluje svaly obliceje, jazyka,
Ust a hrtanu a pomaha rozlisovat zvuky. Bylo ukdzano, ze $impanzi pouzivaji pro rizné typy
potravy odli$na ,slova“ a pii piehrani urcitého ,slova“ ukazou na obrazek piislusné potravy.

Nazory na to, kdy clovék zacal pouzivat fec a jak k tomu doslo, se rizni. Podle nékterych
nazortl jde o recentni jev, spojeny se vznikem moderniho ¢lovéka pfed méné nez 200 000
lety, podle jinych ¢lovék zac¢al mluvit mnohem dtive, pred 600 000 lety (H. heidelbergensis)
nebo 1,8 milionu let (H. erectus). Nékteri badatelé dokonce predpokladaji vyvoj uréi-
tého protojazyka uz u H. habilis. U vyhynulych druh hominini jsme bohuzel odkézani
na neptimé indicie. Jak bude ukdzéno v nasledujici kapitole, schopnost artikulované feci
byla umoznéna zmensenim tihlu mezi dolni Celist{ a krkem a posunutim hrtanu smérem
dold. Podle nékterych nazort vsak tyto anatomické zmény samy o sobé nestacily a k plné
rozvinuté schopnosti feci byl nezbytny patti¢ny rozvoj mozku.

O evoluci propracované verbalni komunikace ndm miuize napovédét také studium ge-
netickych poruch lidské fe¢i. K nejzndméj$im patii porucha zptisobena mutaci v genu
FOXP2. Tento gen produkuje transkrip¢ni faktor regulujici expresi dal$ich gent, které
kromé motorické kontroly, emoci a riiznych aspekti kognice ovliviiuji i vyvoj jaterni, plicni
amozkové tkdné. Vyskytuje se u vSech savcti a podobny gen najdeme i u jinych obratlovct.

Pti studiu evoluce lidské feci hrala klicovou roli tzv. KE rodina, ktera se do centra po-
zornosti védcli dostala v roce 1990. U mnoha clent této rozvétvené rodiny se vyskytly
zavazné poruchy feci. Poznavaci schopnosti jedinci s timto postizenim sice nejsou na-
ruseny (nebo jsou naruseny jen nepatrné), ale tito lidé nedokazou zvladnout jemné ko-
ordinované pohyby nezbytné pro artikulovanou fe¢. Maji problém zopakovat dvouslovné
sekvence a dosahuji priikazné nizsich skore ve standardnich testech inteligence nez jejich
nepostizeni pfibuzni (nékteii z nich v8ak naopak dosahuji lepsich vysledki v neverbal-
nich IQ testech). Charakter neuralnich a behavioralnich anomalif je podobny p¥iznakiim
pacient s hypoxii, manifestovanou poruchami logického mysleni, kraitkodobé paméti
a smyslového vniméni, Parkinsonovou chorobou a dal$imi poruchami vyvolanymi na-
rusenim bazélnich ganglif.

Pfic¢inou poruchy feci je dominantni mutace v jednom z exont genu Forkhead box
protein P2 (FOXP2) v oblasti chromozomu 7 (7q31), kterd zaméni jednu aminokyselinu,
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Obr. V. 24 Evoluce genu
FOXP2 u nékterych
primati a mysi domdci;
malé $ipky znazornuji
synonymni substituce,

tj. zamény nukleotidi,
které nevedou ke zméné
aminokyseliny v sekvenci
proteinu, velké Sipky
ukazuji nesynonymni
substituce zpisobujici
zaménu aminokyselin,
atedy zménu v primarni
sekvenci vysledného pro-
teinu. Za povSimnuti stoji
relativné vysoky pocet
nesynonymnich zamén

v lidské linii v porovnani
se znacnou evolucni
konzervativnosti genu
FOXP2 na trovni protei-
novych sekvenci u ostat-
nich druhi. To nasvédcuje
pusobeni pozitivni selekce
pravdépodobné v dii-
sledku zmény funkce
tohoto genu u predki
¢lovéka. Podle Enarda et
al. (2002). (Grafika MM)
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a tim vytradi protein z funkce. Ztrata funkéniho proteinu nenf ipln4, protoze druha kopie
genu je normalni. Takto postizeni pacienti mohou sice mluvit, ale jejich fec je nesrozu-
mitelnd a dé se ji porozumét jen po urcitém tréninku. Porucha je zptisobena narusenim
nervovych spoji, které se projevi snizenou aktivitou Brocova centra a dals$ich oblasti
zapojenych do funkci feci.

Knock-outovani (vyfazeni z funkce) jedné kopie genu FOXP2 u mysi vedlo k podstat-
nému omezeni vokalizace mladat (str. 18), pti vytazeni obou kopif se rodi zakrsla mladata
vykazujicf anomalie Purkynovych bunék a umirajici primérné po 21 dnech od narozeni
na nasledky nedostate¢ného vyvoje plic. ZvySeni regulace FOXP2 u pévcti pravdépodobné
souvisi s u¢enim a provozovanim ptaciho zpévu. U netopyrt se mtize podilet na vyvoji
echolokace.

Jestlize se gen FOXP2 vyskytuje u tak sirokého spektra druhti, jak mtize souviset s lid-
skou fec¢i? Molekularnégenetické analyzy fylogeneticky vzdalenych druht ukazuji, ze
sekvencni struktura tohoto genu je evolucné velmi konzervativni. Jak je ukazano na obr.
V. 24, mys$i FOXP2 se od svého protéjsku u Simpanze lisf 147 synonymnimi substitucemi
a pouze jedinou nesynonymni substituci, ktera vedla ke zméné proteinové sekvence.
Oba druhy se tak lisi pouze jedinou aminokyselinou. Stejny rozdil je mezi mysi a gorilou,
zatimco FOXP2 orangutana a mysi se li$i ve dvou aminokyselinach. Jinymi slovy, béhem
80 miliont let po oddéleni linii vedoucich k dnesnim mysim a Simpanzim se vyskytla
pouze jedna mutace (pfesnéji feceno, vyskytla se béhem 160 miliont let, protoze musime
poditat evoluci v obou liniich). Navic se pfedpokladd, Ze uvedend zména je z funkéniho
hlediska nedtlezita. Tento evolu¢ni konzervatismus silné kontrastuje se dvéma nesy-
nonymnimi substitucemi (a zddnou synonymni) v linii ¢lovéka béhem ~7,5 milionu let
divergence od linie $impanzi. K obéma nesynonymnim mutacim doslo ve stejném exonu
a alespon jedna z nich mé funk¢ni vyznam. Tento nepomeér zfejme souvisi se zménou
funkce genu spojenou se silnou pozitivni selekci. Ta je indikovéna velmi vyraznou ztratou
variability v oblasti FOXP2 a jeho bezprostfednim okoli. JestliZe je gen nebo obecné ¢ast
genomu podporovana piirodnim vybérem, tato varianta nakonec v populaci pievladne
na tkor ostatnich. Okolnf{ ¢asti genomu, které jsou pozitivné selektovanému genu natolik
blizko, Ze mezi nimi nedochéz{ k rekombinaci, se s timto genem ,svezou’, i kdyZ samy
o sobé mohou byt selektivné neutralni nebo dokonce i mirné skodlivé. Tento jev, ktery se
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oznacuje jako jizda autostopem (hitchhiking), se projevi ztratou variability v inkrimino-
vané oblasti neboli selekénim setienim (selective sweep). Analyza aDNA neandertalct
i denisovci ukazala, ze tyto druhy mély stejnou formu FOXP2 jako soucasny clovek, vyvoj
feci tedy pravdépodobneé zacal uz pted milionem let. Pro tplnost je tieba dodat, ze mu-
tace v oblasti 7q31 postihujici zhruba polovinu KE rodiny ma sice za nasledek poruchy
feci, ale je odlisna od obou mutaci, které se vyskytly béhem evoluce ¢lovéka po jeho od-
Stépeni od Simpanzi linie.

PRICHOD NEOLITICKYCH ZEMEDELCU DO EVROPY

Zemédélstvi vzniklo nezavisle minimalné na osmi mistech (Urodny piilmésic na Sttednim
vychodg, severnt a jizn{ Cina, sahel, Papua-Nov4 Guinea, sttedni Mexiko, peruanské Andy
avychodni ¢asti Severni Ameriky). Do Evropy se neolitickd kultura zacala $itit pfed 9000
lety. Tradi¢ni nazor, Ze tento proces byl zprosttedkovan kulturnim pfenosem, zpochybnil
na zakladé studia izozym1 italsky populaéni genetik Luigi Luca Cavalli-Sforza. Podle n¢j
byly ptivodni paleoliticko-mezolitické populace nahrazeny neolitickymi zemeédélci be-
hem procesu tzv. démické difuze (obr. V. 15). Pozdéjsi vyzkum ukazal, Ze tato geneticka
vyména zdaleka nebyla tplnd a piiblizné 20 % evropské mtDNA je paleolitického pti-
vodu, coz by naznacovalo $ifeni zemédélstvi spiSe procesem akulturace. Naopak vysledky
kraniometrickych studif a analyzy jadernych gent (NR4) jsou v souladu s migraci a dé-
mickou difuzi. Tato diskrepance by odpovidala situaci, kdy se na migracni viné podili pte-
devsim muzska ¢ast populace nebo kdy malé skupinky nového etnika pronikaji na izemi
obyvané ptivodnim obyvatelstvem, které je v okamziku setkdni v poCetni pievaze. S po-
dobnym jevem se setkdvame i u jinych, vzajemné piibuznych druhd, které se li${ svym
jadernym genomem, ale sdili svoji mitochondrialni DNA. Tento fenomén, oznacovany
jako ,ukotisténi mtDNA" (mitochondrial capture), je pravé disledkem mensiho pocétu
hybridizujicich migrant{i ve srovnani s pocetnéjsi populaci ptivodniho druhu. Naptiklad
zajic ibersky (Lepus granatensis) a zajic polni (L. europaeus) z Iberského poloostrova
maji mtDNA zajice bélaka (L. timidus), ktery z této oblasti zmizel po konci posledni doby
ledové (podobnou situaci miizeme pozorovat u americkych ¢ipmanka a dal$ich druhit).
Novéjsi prace vSak ukazuji, ze sifeni zemédélstvi do Evropy bylo slozitéjsi: zatimco v né-
kterych oblastech probihalo kulturnim pfenosem (severni Evropa, Alpy), v jinych (jizni
oblasti, sttedni Evropa) bylo $iteni spi$ genetické.

Meéli bychom vsak mit na paméti, ze odvozovani historie minulych lidskych migraci
na zakladé soucasnych pomérti mtze byt zavadéjici. Naptiklad podle nékterych bada-
telt linie, které se v soucasnosti vyskytuji v Evropé, ale ne na Blizkém vychodég, se mu-
sely do Evropy dostat pred ptichodem blizkovychodnich zemédélct. Soucasny stav jsme
tedy pouzili k vyvozeni ptivodnich pomérti mezi migranty a nemigranty. Avsak geneticky
drift, ke kterému doslo po kolonizaci Evropy, mohl zptsobit stejné rozlozeni genetické
variability. Dnesni poméry, byt spravneé identifikované, proto poskytuji jen slaby odhad
ptvodniho stavu. Pti studiu lidskych migraci zpravidla narazime na jisté mentalni ome-
zeni naseho mozku: umime si totiz predstavit zmény v urcité oblasti v Case - naptiklad
ze jedna populace (nebo etnikum) byla nahrazena jinou populaci (etnikem) - nebo si
dovedeme predstavit migraci dané populace (etnika) z jedné oblasti do druhé, ktera pro-
biha viceméné v jedné ¢asové roviné. Myslenkové pojmout oboje soucasné (tj. vertikalni
i horizontalni pohyb) nam v8ak uz ¢ini jisté potize.
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pfedkové - evoluce ¢lovéka

EVOLUCE CLOVEKA A RASOVA OTAZKA

Y2 X

Jak bylo zminéno v kapitole II, jednou z p¥icin, proc¢ je evoluce ¢lovéka pro nas tak citliva,
je jeji zneuziti v rasovych a socialnich otazkach. Snahy klasifikovat lidi do odlisnych ras
sahaji hluboko do historie a pfedchézeji vzniku evolu¢ni teorie. PoCet rozeznavanych ras
kolisal mezi 3 a 60. Co ndm o genetické variabilité uvniti i mezi populacemi iikaji nase
soucasné znalosti? Celosvétové je hodnota indexu Fgp, ktery kvantifikuje miru izolovanosti
lokalnich populaci, rovna 0,15, coz je hodnota typickd pro mnoho zivocisnych druhti.
Piiblizné 80 % genetické promeénlivosti existuje uvniti populaci a 20 % mezi nimi. Pokud
bychom vzali v ivahu nejcastéji vymezené rasy, pak variabilita mezi nimi je pouze 8%.
Uvadi se, ze i kdyby vyhynulo veskeré lidstvo kromé jednoho lokalniho vychodoafric-
kého kmene Kikuji, pofad by bylo zachovano kolem 80 % veskeré souCasné variability.
RozloZeni morfologické promeénlivosti (napt. tvar lebky) odhadnuté pomoci indexu Qg;
odpovidé obrazu, ktery ukazuje index F,.

Vidéli jsme, ze koreny vSech soucasnych lidi na riznych kontinentech sahaji k africké
populaci anatomicky moderniho ¢lovéka a ne k mnohem starsim populacim obyvajicim
rtzné kontinenty. Tento obrazek je v souladu s tim, co vime o struktute lidskych populaci.
Nas druh je na jedné strané rozdélen geografickymi a kulturnimi bariérami, které pfi-
blizné odpovidaji jazykovym rozhranim, na strané druhé tok genti vyvolany popula¢nim
riistem pred asi 50 000 lety i dal$simi expanzemi (napft. v souvislosti s neolitickou revoluci)
dokazal vsechny vyraznéjsi genetické rozdily mezi populacemi setfit.

Na druhou stranu, soucasné rozsahlé studie genetické rozmanitosti, zalozené na sou-
boru jednolokusovych rozdili (single nucleotide polymorphisms, SNP) a obrovském ma-
teridlu vice nez 1060 jedincti z 51 lokalit, ukazuji, Ze homogenizace lidskych populaci ma
svoje hranice. Vysledky téchto studif rozdéluji lidské populace do nejméné sedmi skupin:
subsaharska Afrika, Evropa, stfedn{ a jizni Asie, vychodni Asie, Oceénie, Severn{ a Jizni
Amerika a Stfedni vychod (s vyznamnou piimési Evropy a stfedni/jizni Asie). Co je vSak
dilezité: tyto vysledky jsou znacné konzistentni bez ohledu na analyzovanou édst genomu.
Jinymi slovy, stejné rozdéleni ndm ukazou molekuldrni znaky na jednotlivych autozomech
ina chromozomu X. Tvrzeni, Ze rozloZeni genetické variability mezi populacemi a rasami
se nekryje s proménlivosti morfologickou, tak neplati doslova a se stale dostupnéjs$imi
sekvencemi celych genomt mizeme do budoucna pocitat jesté s nejednim prekvapenim.

Jak mitochondrialni, tak jaderna DNA také ukazuje na velmi hlubokou divergenci Khoi-
sanu z jihozapadni Afriky (skupina obsahujici i kiovaky San), datovanou az na 260 000 let.
Dal$im prastarym etnikem jsou stfedoafricti Pygmejové. V genomu Africanti byly navic
nalezeny segmenty staré piiblizné 750 000 let (tedy starsi nez H. heidelbergensis!).

VSechny tyto vysledky, objevujici se se stale rostoucim tempem, méni nase letité pied-
stavy o evoluci moderniho ¢lovéka a jeho nejblizsich ptibuznych a dalsi pfekvapent nas
jisté cekaji. S vysokou mirou pravdépodobnosti lze ocekavat, ze pokud ziskame sekvenci
DNA vymfelych taxonti z Afriky, jthovychodni Asie nebo Evropy starsich nez pil milionu
let, nas pohled na historii homininii dozné vyraznych zmén. To plati i o paleogenetice
vyhynulych soucasnikii modernich lidi v celé oblasti Starého svéta v¢etné floreského ¢lo-
véka, jehoz kofeny jsou podle morfologickych fylogenetickych analyz star$i nez H. erectus
a podle nékterych badatelt mohou sahat az do obdobi ranych habilind.





