O pohlavnim rozmnoZovani
a jeho paradoxech 2.

V prvni casti tohoto dvoudilného seridlu o jedné z nejvétsich zahad evoluc¢ni
biologie - velkém rozsifeni pohlavniho rozmnoZovani navzdory jeho oc¢ividnym
nevyhoddm - jsme se vénovali zejména historickému prehledu teorii, které se
tento jev pokousely vysvétlit (viz Ziva 2015, 4: 154-156). Vysledky jejich testo-
vani, mirné feceno, neoslnily. Ne snad, Ze by tyto koncepty byly do posledniho
vyvracené. Pravé naopak. Pro témér vSechny nalezneme vice ¢i méné padné
doklady. Zda se, Ze naprosta vétsina z nich, prinejmensim za urcitych okolnosti,
do jisté miry plati. Jak z této zapeklité situace ven? Jednu z moznych cest nabizi
,nase domaci“ teorie zamrzlé plasticity (Flegr 2006 a 2015), podle které se na
starsi hypotézy mozna jen musime podivat z vétsiho nadhledu.

Zamrzla plasticita
aneb zména perspektivy
Jednotlivé teorie pohlavniho rozmnoZova-
ni, které jsme podrobné rozebrali v prvnim
dilu ¢lanku, si vétsinou neodporuji a do-
konce se mohou ve vysvétleni paradoxu
pohlavniho rozmnoZovani efektivné do-
pliiovat. Nic ndm ale nebréni pokracovat
v na$ich dvahach o krok dal. Nemohou
dokonce byt z vétsiny pouhymi diléimi
pohledy na mnohem obecnéjsi vysvétleni,
zrcadlovymi odrazy vSeobecnéj$iho kon-
ceptu? Jak uvidime, je to docela pravdépo-
dobné. Nejprve bychom si ale méli vysvét-
lit zaklady teorie zamrzlé plasticity, z niz
vysvétleni paradoxu pohlavniho rozmno-
zovani vychazi. Jen pro upfesnéni, ¢tenar se
muze v literatufe setkat i s terminem teorie
zamrzlé evoluce. Ta je v8ak jesté obecnéjsim
konceptem, zahrnujicim v sobé i dlouho-
dobé, makroevolu¢ni, disledky evoluéniho
zamrzani postulovaného ptivodni teorii
zamrzlé plasticity. Nas ovSem zajimaji hlav-
né kratko- a stfednédobé disledky téchto
jevi, které si zdhy popiseme, a proto se pi¥i-
drzime ptvodniho uzsiho vymezeni teorie.
Teorie zamrzlé plasticity tvrdi, Ze mezi
evoluci nepohlavnich a pohlavnich druht
existuji zdsadni rozdily (obr. 1). Nepo-
hlavni druhy se vyvijeji zptisobem, ktery
navrhl Charles Darwin a rozvinula tzv. mo-
derni syntéza — tedy klasicky, jak evoluci
popisuji ucebnice. Jejich evoluce probiha
postupné po malych krocich, gradualistic-
ky, prostfednictvim hromadéni nahodné
vznikajicich mutaci, jez prochézeji sitem
pfirozeného vybéru a vesmés ovliviiuji
fenotyp jen velmi omezené. Timto zptiso-
bem se plasticky ptizptisobuji podminkdm
svého prostfedi. Naopak evoluce pohlav-
nich druht ma charakter punktuacionalis-
ticky. Postupuje zpravidla po vétsich kro-
cich oddélenych delsimi obdobimi, kdy se
druh prakticky neméni. Na selekéni tlaky
prostiedi pohlavni druhy reaguji spise elas-
ticky — zpoc¢atku na né odpovidaji velice
ochotné (dokonce rychleji nez nepohlavni
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druhy), ale pozdgji se odpovéd zpomaluje,
az témeét zastavuje. Po odeznéni momen-
tdlnich selekénich tlaku se jejich fenotyp
vraci k ptivodnim formam.

Proc¢ se ale pohlavni druhy v evoluci
chovaji pravé timto zptisobem? V disledku
je zodpovédnost na pohlavnim rozmnozo-
vani. Pfedstava, Ze jeden gen kéduje jeden
znak, byva v drtivé vétsing pripada pifilis
zjednodusend. Témér kazdy gen ovliviiuje
vyvoj a ¢innost fady znaki (pleiotropie)
a zaroveil je kazdy znak ovliviiovan at uz
pfimo, nebo zprostfedkované mnozstvim
genu (epistaze). Tyto faktory nehraji prilis
velkou roli u nepohlavnich druhti, kde se
genom piedava z rodic¢e na potomka jako
celek, ale maji zasadni vyznam u pohlav-
nich druhti, u nichz se genom potomka vzdy
ustavuje de novo ndhodnym namichanim
alel genti pochazejicich vzdy jednou polo-
vinou od obou rodi¢i. Vliv jednotlivych alel
na fenotyp navic nenf staly, zavisi na geno-
vém pozadi —jinymi slovy na tom, se ktery-
mi alelami stejnych i jinych gent se nacha-
zeji v genomu jedince. Rozdily v ptisobeni
dané alely na fenotyp mohou byt zna¢né
a podle svého genového okoli miize alela
ovliviiovat fenotyp tfeba i v iplné opac-
ném sméru. Dédi¢nost genotypu, a potaz-
mo fenotypu a biologické zdatnosti, je tedy
u pohlavnich druht velmi mala.

Jako kdyby , komplikaci“ nebylo malo,
piispéni dané alely ke zdatnosti organis-
mu muze zaviset i na jeji frekvenci v popu-
laci. Pokud napf. alela umoziiuje svym
nositelim vyuZivat néjaky novy nebo vzéc-
ny zdroj, je zpocatku v nizkych frekven-
cich vyhodné a v populaci se rychle sifi. Jak
ale jeji frekvence vyskytu stoupd, vyhoda
jejich nositelt klesa, aZ se nakonec Cetnost
alely ustéli na urc¢ité rovnovazné hodnoté.
Na tuto frekvenci se bude vracet po jakém-
koli vychyleni piisobenim vnéjsich okol-
nosti. Zatimco v ukazkovych p¥ipadech
(jako v tom pravé popsaném) vystacime
s jednoduchou matematikou, v realném
svété jsou frekvencné zavislé vlivy alel na
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biologickou zdatnost vesmés mnohem kom-
plexnéjsi a k jejich popisu musime vyuzit
aparatu teorie her — konkrétné teorii evo-
lucéné stabilnich strategii. Z ni 1ze odvodit,
7e alely a organismy nakonec nesoupefi
o0 co nejvétsi biologickou zdatnost (vyjad-
fenou napf. po¢tem potomki), ale o evo-
lu¢né stabilni strategii — takovou strategii
(napt. frekvenci rtiznych alel), ktera ne-
muZe byt za danych podminek vytésnéna
zadnou strategii mensinovou.
Kontextova a frekvenéni zavislost se
vsak nevztahuji pouze na vliv alel na vlast-
nosti organismu, ale také na piisobeni ce-
lych znakt na biologickou zdatnost. Pokud
jsem silny a ve skupiné dominantni jedinec,
je vyhodné, abych byl agresivni, poustél se
¢asto do soubojt a odehnal veskeré soky;
jestliZe jsem maly a tieba podvyZiveny nebo
se netésim dobrému zdravi, zvySena agre-
sivita je pro mé naopak nevyhodna. Co se
tyce frekvenéni zavislosti vlivu znakd na
zdatnost, na piikladu k¥ivky obecné (Loxia
curvirostra) vidime, Ze se u téchto ptaka
zivicich se vyzobdvanim semen ze $isek
dlouhodobé udrzuje stabilni pomér jedincti
s pravoto¢ivym a levoto¢ivym zobdkem.
Jakmile pfevazi v populaci jeden typ nato-
¢eni zobédku, jeho nositelé si zacnou inten-
zivnéji konkurovat o potravu. Ptaci druhé
formy ji naopak budou mit k dispozici vice,
zanechaji vice potomkd a frekvence vysky-
tu jedinct s napravo a nalevo nato¢enym
zobakem se zanedlouho opét vyrovnaji.
Vratme se ale jesté na chvili k alelam.
I kdyby alel s frekvenéné zavislym vlivem
na zdatnost bylo jen mélo, prostfednictvim
zminéné pleiotropie a epistatickych inter-
akci se ve svych ti¢incich na fenotyp propo-
ji s ostatnimi alelami v hustou sit genetic-
kych vazeb. Jakékoli nové alela se do této
sité zahy zachyti a prakticky nemuze dojit
kjejimu vymizeni (eliminaci) z genofondu
druhu (pokud je nevyhodné; jednoduse
mohou byt eliminovany zfejmé pouze vy-
razné skodlivé alely, napf. snizujici Zivota-
schopnost organismu na nulu), ani k tomu,
ze by se rozsitila mezi vSechny jedince
a vytlacila ostatni alternativni alely daného
genu (je-li vyhodnd). Na druhou stranu se
vsak diky stejnym procesim v populaci
pohlavniho druhu udrzuje obrovsky ge-
neticky polymorfismus, neustale jsou zde
alespon v malé frekvenci zastoupeny i alely
v dané situaci nevyhodné. Pohlavni druh
se tak sice nemuze pfizptisobovat fixaci
momentdlné vyhodnych mutaci, ale zato
dokaZe na selekéni tlaky odpovidat zménou
frekvence alel jiz pfitomnych v populaci
a naslednym vys$tépenim jedinci s jejich
vhodnymi kombinacemi. Z tohoto divodu
pohlavni druh zpocatku reaguje na selek-
¢ni tlaky velmi ochotné a méni se dokonce
rychleji neZ druh nepohlavni. Nemusi totiz
¢ekat na vzacné mutace. Se zvétsujicim se
vychylenim oproti pivodnimu stavu se
vsak jeho odpovéd na selekci zacne zpo-
malovat vlivem negativnich pleiotropic-
kych ucinkt selektovanych alel na biologic-
kou zdatnost, pfedevsim jejich funkéniho
spojeni s alelami udrZovanymi v polymorf-
nim stavu frekvencéné zavislou selekei,
které se dostavaji dal a dal od rovnovahy
(obr. 3). Po odeznéni selekéniho tlaku se
pomérndé zastoupeni alel vraceji do ptvod-
ni rovnovazné frekvence a fenotyp druhu
se elasticky navraci k ptivodnimu stavu.
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Pohlavni druh tedy stabilné udrzuje dlou-
hodobé vysoky geneticky polymorfismus,
muze se rychle pfizptisobovat prostted-
nictvim zmény frekvence alel v populaci
a vystépeni jedincd s vhodnymi kombina-
cemi alel, a slepé nesleduje momentélni
zmény podminek prostiedi tak, Ze by fixo-
val do¢asné vyhodné a eliminoval docas-
né nevyhodné mutace (obr. 2). Tyto vlast-
nosti shrnuji vétsinu vyhod pohlavniho
druhu navrZenych dfivéjsimi teoriemi.

Uvahy sice pékné,

ale podporuji je néjaké dukazy?

Na podporu téchto implikaci teorie zamrz-
1é plasticity nalezneme mnozstvi pfimych
i nepfimych dokladi. Opakované bylo napft.
dokézano, ze pohlavni organismy opravdu
maji za fady podminek vyhodu plynouci
z jejich omezené schopnosti (slepé) se pti-
zpusobovat svému prostfedi. To mtze vy-
dstit mimo jiné v delsi pfezivani takové
linie, v&tsi primeérnou zdatnost potomku
nebo v del$im ¢asovém méfitku vyssi a vy-
rovnangjsi rychlost ristu populace v porov-
néni s linif nepohlavni.

Z uvedenych davodi by zjevné pohlav-
ni organismy mély mit vyhodu také v téch
typech prostiedi, kterd jsou z hlediska abio-
tickych podminek riznorodéa a bohaté na
interakce s jinymi organismy — jsou ostriiv-
kovitd, se strukturovanymi zdroji, nepiedvi-
datelnd, v Gase vyrazné promeénliva a s vel-
kym mnozstvim konkurentt, predatori
a paraziti. Naopak nepohlavni druhy by
mély upfednostiiovat prostiedi opatného
charakteru — jednolita, s nestrukturovany-
mi zdroji, ménici se pfedvidatelng, pomalu
nebo vibec, a s nepocetnymi konkurenty,
predatory a parazity. NejenZe by v téchto
podminkach pohlavni druhy nemély zad-
nou vyhodu, ale nepohlavni organismy zde
navic dokazi vytézit nejvic ze své schop-
nosti se sice pomalu, ale plasticky a témér
dokonale pfizptsobit stabilnimu prostfedi.

Naprosta vétsina prostfedi na Zemi se
pravdépodobné pohybuje nékde mezi témi-
to extrémy. Casto tak zfejmé mtize docha-
zet k situaci, Ze momentalné panujici pod-
minky zvyhodniuji nepohlavnost, ale po
jejich opétovné zméné maji vyhodu druhy
pohlavni. Pravé tento fenomén by mohl
vysvétlovat minule uvedenou skutecnost,
Ze naprostou vét§inu druhotné nepohlav-
nich linif tvoii kratkovéké druhy ¢i rody.
Mozné se druhy za pf¥ihodnych okolnosti
relativné ¢asto oportunisticky vydavaji v tu
chvili vyhodnou cestou ztraty sexuality
a prechodu k druhotné nepohlavnimu roz-
mnozovani, ale po opétovné zméné pod-
minek jsou vytla¢eny druhy pohlavnimi.
U starobyle nepohlavnich linii, které se
prokazatelné rozmnozuji vyhradné nepo-
hlavnim zpiisobem vice nez 1 milion let (viz
prvni dil ¢lanku), by se dalo naopak oceka-
vat, Ze obyvaji prostiedi z abiotického hle-
diska stejnorodé, v ¢ase dlouhodobé stabil-
ni a kde jsou interakce s jinymi organismy
omezeny na minimum. Pokusil jsem se tuto
hypotézu otestovat na srovnani podminek
prostiedi, v nichz Ziji starobyle nepohlavni
linie a jim pfibuzné linie pohlavni, a zda
se, Ze starobyle nepohlavni linie opravdu
uprednostiiuji prostfed{ jmenovaného cha-
rakteru (Toman 2015). Napi. starobyle ne-
pohlavni skupiny rozto¢t az napadné ¢asto
davaji pfednost hlubokym vrstvam ptdy
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Nepohlavni druhy

Pohlavni druhy

Mira pfizptsobeni

Cas/vychyleni od pavodniho stavu

-—- Zmény prostiedi 2
— Prizplsobeni nepohlavniho druhu
—— P¥izpUsobeni pohlavniho druhu

izolovanym pfed zménami okoli a s malym
mnoZstvim potencidlnich protivnika. Po-
dobny charakter majf zfejmé i temné previ-
sy obyvané jedinym starobyle nepohlavnim
organismem z rostlinné ¥ise, kapradinou
Vittaria appalachiana. Vodni skupiny staro-
byle nepohlavnich organismut byvaji p¥i-
sedlé, coz muZe omezit pfenos paraziti.
U nejjistéjsi starobyle nepohlavni skupiny,
vifnikt pijavenek (Bdelloidea), a v mensi
mife u lasturnatek ze skupiny Darwinuloi-
dea, se setkdme s odolnymi stadii, ktera
jim umoZiiuji neptiznivé podminky jedno-
duse piespat.

Déle bychom mohli pfedpokladat, Ze se
tyto starobyle nepohlavni linie umi pfi-
zpusobit svému prostfedi ve vétsi mife nez
piibuzné linie pohlavni. To se v8ak na srov-
néni teplotnich extrémt, za kterych jesté
dokazi aktivovat zdstupci vyse zminénych
starobyle nepohlavnich pijavenek, lastur-
natek, rozto¢t a nékolika dalsich skupin,
neprokézalo. Nékdy obyvaly extrémnéjsi
prostiedi starobyle nepohlavni druhy, jindy
zéstupci pfibuznych pohlavnich skupin.
Statisticky vyznamny rozdil v rozsahu tep-
lotni aktivity se mezi nimi nepotvrdil. Na
viné ale v tomto pfipadé miize byt jedno-
duse nedostatek dat. Zustava také otazkou,
zda by podobné nepriikazné vysla i studie
pEi pouziti jinych faktort prostiedi, nebo zda
neni vhodnéjsi srovndvat misto rozsahu
rozptyl, ktery bychom v pfipadé platnosti
teorie Cekali vétsi u nepohlavnich linii.

Zaveér

Pohlavni rozmnoZovani nadéle ztistava evo-
luéni zdhadou. NemtZzeme ovsem vylou-
¢it, Ze jsme se na néj celd desetileti zamé-
fovali v pfili§ velkém detailu a objasnéni by
nakonec mohla p¥inést obecnéjsi teorie,
tfeba pravé teorie zamrzlé plasticity. Ta
dava pro jeho existenci vérohodné vysveét-
len{ a odpovida ji i fada dokladti. Na druhou
stranu, jak jsme vidéli, ne vSechny testy je-
jich pfedpovédi vysly priikazné. Rozhod-
né se ale zd4, ze kone¢né odpovéd na otaz-
ku po vyrazném rozsifeni a dlouhodobém
udrzovani pohlavnosti uz netone kdesi
v mlze, ale s pokracujicim vyzkumem se za-
¢ind rysovat. Mizeme jen doufat, Ze nejde
o fatu morganu nebo Lewisovu Cervenou
kralovnu, se kterou mtizeme sprintovat, jak
dlouho chceme, jen aby se posléze ukaza-
lo, Ze jsme se vibec nehnuli z mista...

Vice o tématu najdete spolu s odkazy na
ptivodni zdroje v autorové publikaci, z niz
¢ldanek volné vychdzi — Pohlavni rozmnoZo-
vani optikou evoluce: Vznik, vyvoj a para-
doxy nejvétsi evolucni zdhady (Academia,
Praha 2015, edice Studentské prdce).

Pouzita literatura uvedena na webu Zivy.
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=== Zmény prostiedi
— Pfizpusobeni nepohlavniho druhu
—— Pfizpusobeni pohlavniho druhu

1 Prabéh pfizptsobovani podle teorie
zamrzlé plasticity. Pohlavni druhy
zpocatku diky vysokému genetickému
polymorfismu udrzovanému v populaci
reaguji na selekéni tlaky rychle —
pouhou zménou zastoupeni rtiznych alel
v populaci. Postupné se ale jejich
odpovéd na selekci z divodi uvedenych
v textu vyrazné zpomaluje a nemohou
se efektivné pfizptisobovat ani pomoci
fixace vyhodnych mutaci.

Nepohlavni druhy sice po vycerpani
ptvodniho genetického polymorfismu
(ktery je zpravidla mensi nez

u pohlavnich druht) reaguji na selekéni
tlaky pomaleji, ale nic jim nebrani

v postupném stalém pfizptisobovani
fixaci vyhodnych mutaci.

2 a3 Omezeni evolvability, schopnosti
odpovidat na selekéni tlaky prostfedi.
Podle teorie zamrzlé plasticity ma

v proménlivém a rtiznorodém prostfedi
vyhodu pohlavni druh proto, Ze se diky
vysokému a dlouhodobé v populaci
udrzovanému genetickému
polymorfismu dokaze rychle,

pouhou zménou frekvence alel,
pfizptisobit momentdlnim podminkam
a zaroven pii tom, na rozdil

od nepohlavniho druhu, neztraci

svou genetickou variabilitu (obr. 2).

V delsim ¢asovém méfitku se viak
nedokaZze pfizptisobit tak vyrazné

jako druh nepohlavni.

Ale i tato vlastnost mtize prekvapivé

v fadé prostfedi s urcitou
charakteristickou proménlivosti
podminek pfinédset vyhodu.

Schéma zjednodusené ilustruje,

ze ptizptsobeni pohlavniho druhu
(modra linka) mtZe byt v delsim
Gasovém méiitku idedlu v daném
proménlivém prostiedi (¢arkovand linka)
v prumeéru bliZ neZ u druhu nepohlavniho
(Cervend linka). Oportunistické
pfizptisobovani nepohlavniho druhu
momentalnim podminkdm muze také
ve velmi proménlivém prostfedi vést

az k vymfeni druhu po néhlé zméné

do opac¢ného extrému (obr. 3, viz Sipky).
Vsechny orig. J. Toman
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