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Abstrakt

Ackoli se termin ,,poddruh® hojné¢ objevuje jak v odbornych biologickych pracich, tak mimo
n¢, skutecnd podstata poddruhii ziistava sporna. Na poddruhy se navic upind méné pozornosti
neZ na druhy, pro néz samotné byla béhem minulych dekad vytvotena cela plejada definic. Tato
prace proto zaprvé dokumentuje historii poddruhu jakozto taxonomické kategorie, jejiz vzestup
a pad souvisi s dominanci konceptu biologického versus fylogenetického druhu; zadruhé se
soustfedi na podstatu vnitrodruhovych taxont z hlediska evolu¢ni biologie. Na zaklad¢ pohledu
na poddruh ve smyslu ,,polonezéavisle se vyvijejici metapopulacni linie* nasledn¢ implikuje

nekteré dusledky véetné moznych sméri teoretického vyzkumu.

Klicova slova: poddruh, biologicky druh, fylogeneticky druh, zpétnovazebné mechanismy,

ekotyp

Abstract

Although the term "subspecies" appears widely in scholarly biological works and outside of
them too, the true nature of subspecies remains controversial. Although many definitions for
species have been developed over the past decades, less attention has been focused on
subspecies. Firstly, this thesis summarizes the history of subspecies as a taxonomic rank, whose
rise and fall were dependent on the predominance of the biological versus phylogenetic species
concept. Subsequently, this thesis attempts to find the nature of intraspecific taxa from the
perspective of evolutionary biology. Based on the view of subspecies as "semi-independently
evolving metapopulation lineages", it then implies some consequences, including possible

directions for theoretical research.
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Uvod

Snaha definovat druh, zdkladni jednotku taxonomického systému i klicovy pojem
v ramci evoluc¢ni biologie, se stala nosnym tématem velkého mnozstvi odbornych praci. Naproti
tomu ponékud opomijena zlstava otazka taxont vnitrodruhovych, jez vSak na piedstaveny
problém ,,druhovosti“ pfimo navazuje a rozsifuje jej. Tato prace ji shrnuje ve formée reserse pro

Ceskojazy¢né prostiedi.

Prace se soustfedi zejména na vnitrodruhovy taxon nejtypictéjsi, to jest na poddruh
(subspecies). Zvlastni pozornost je vénovana zejména pouzivani poddruhu v zoologickém
nazvoslovi, a to nejen pro prevazné zoologické zaméfeni autora, ale zejména protoze byl
poddruhovy koncept v ramci Zivo€isné fiSe uveden do praxe a jeho uzivani zde také budi
taxontl vSak tento text az na okrajové zminky zamérné€ ignoruje, a sice problematiku lidskych
ras. Tato otazka je totiz natolik komplexni, Ze by sama vystacila na nékolik monografii, svymi
dopady pak zaroven vyrazné piesahuje hranice striktné biologické do sféry kulturni, jiz se autor
neplanuje blize zabyvat. Studium vnitrodruhovych taxont vSak teoreticky muze pfispét i

k lepsimu pochopeni nasi vlastni variability.

Prace je rozdélena do nckolika nosnych kapitol. Prvni kapitola nejprve strucné
rekapituluje znamé druhové koncepty, nebot’ zvlasté na nékterych z nich dalsi vyklad pfimo
zéavisi. Druhd kapitola vysvétluje kodifikaci vnitrodruhovych taxonti souc¢asnymi zoologickymi
a botanickymi nomenklatorickymi pravidly. Nasledujici dvé kapitoly shrnuji historii poddruhu
jako taxonomické jednotky. Vyjma jeho piivodu demonstruji, nakolik byla popularita poddruhu
poplatnd dobé, nakolik ji ovliviiovalo pfijeti riznych druhovych konceptii i jaky je pohled

na vnitrodruhovou systematiku v soucasnosti.

Pata kapitola chce poskytnout pohled na ,,poddruhovost* z hlediska evolu¢ni biologie,
tedy jestli maji poddruhy biologicky smysl a jaké souvislosti na popula¢ni trovni se s jejich
existenci mohou pojit. Prace si neklade za cil podat vyCerpavajici ptehled ptekryvajicich se
fenoménil tykajicich se speciace, vnitrodruhové variability ¢i populacni genetiky, jako spise
predstavit konkrétni fenomény skloniované v souvislosti s poddruhy a v zavéru naznacit mozné
sméry dalSiho teoretického vyzkumu. Snaha realisticky odrazit sou¢asnou biodiverzitu je vSak
klicova 1 z praktického hlediska a mj. pfimo souvisi s biologii ochrany pfirody; posledni

kapitola piedstavuje jeden z téchto piipadu.



Druhové koncepty

Druh (species) predstavuje zékladni jednotku taxonomického systému. Vnitrodruhové
taxony s druhovou kategorii pfimo souviseji a nelze je definovat bez ohledu na konkrétni druh;
jak podotykaji Reydon & Kunz (2021), ,,vnitrodruhové taxony zavisi na druhu nejen prakticky,
ale 1 ontologicky*. Tito autofi zaroven upozoriiuji na dal$i, neméné dilezitou skutecnost:
dvojice druh a poddruh je vramci biologické nomenklatury jedine¢nd tim, Ze poddruhy
evolu¢né-biologické prace neziidka chapou jako pocinajici stddium speciace, zatimco druhy

nejsou povazovany za evolu¢niho ptedchtidce rodu.

Druh lze zobecnit jakozto samostatné se vyvijejici metapopulacni linii (de Queiroz,
2007). Vylouc¢i-li se pojeti druhu nominalistické, podle néjz druhy objektivné neexistuji a jejich
vymezeni zavisi vyhradné na taxonomickych konvencich, byla vytvotrena fada konceptt, jez se
snazila definovat druh jakozto objektivné existujici entitu. Podle Harrisona (2014) existuje vice
nez dvacet druhovych koncepttl, jez lze na zdkladé riznych proménnych rozdélit do sedmi
hlavnich kategorii. Podrobna analyza jednotlivych konceptl by ptesahovala ramec této prace,
a proto jsou zde jednotlivé druhové koncepty predstaveny pouze ve strucnosti, s uréitym
pfesahem v ramci kapitol nasledujicich. Nazvoslovi v této praci ¢asteéné vychazi z Flegra

(2009), jenz problematiku druhovych definic shrnuje v ¢eském jazyce.

Koncept biologického druhu (Biological Species Concept; BSC) predstavuje klasicky
druhovy koncept, viceméné vztazny pro ostatni druhové koncepty. Opira se o reprodukéné-
izola¢ni mechanismy (RIM). Mayr (1963, str. 19) vymezil biologicky druh jakoZzto ,,skupiny
od jinych takovych skupin®. Relativné snadno uchopitelné definice nardzi na fadu problém pti
praktickém vyuziti. Prvnim z nich je jeji aplikace na alopatrické populace, kdy reprodukci neni
branéno vnitinimi mechanismy, ale pouze geografickou bariérou mezi populacemi (Mayrav
obrat ,,potencialné se kriZicich ptirozenych populaci zistava v tomto ohledu pomérné vagni).
Koncept biologického druhu rovnéz nezohlediiuje neostré hranice mezi jednotlivymi druhy, a
to véetné genové introgrese, kdy genovy tok existuje pouze v uritych castech genomu.
Kone¢né, koncept biologického druhu uz ze své podstaty zcela vylu¢uje nepohlavné se

rozmnoZujici organismy' (Harrison, 2014).

! Vzacné se dlouhodobé asexualni linie objevuji i v rdmci ZivoCisné fiSe; piikladem budiz viinici ze tfidy
Bdelloidea.



Koncept vnitrodruhového rozpoznavani (Recognition Species Concept) je zalozen na
druhové specifickych systémech rozpoznavani partnerG u pohlavné se rozmnozujicich
organismu. Timto modelem se zabyval konkrétn¢ Paterson (1985, citovano podle Harrisona
(2014)). Prislusny systém rozpoznavani muze byt zalozen napf. na existenci specifickych
feromonti, namlouvacich ritudl atd. Koncept vnitrodruhového rozpoznavani mél byt jednim
z opozic¢nich smért viici konceptu biologického druhu. Na rozdil od néj nezohlednuje jiné typy
reprodukéné-izolacnich mechanismt a napiiklad populace izolované vyhradné na zakladé
preference jinych stanovist’ nebo prostfednictvim sterility hybridii nepovazuje za samostatné
druhy (ptikladem budiz polyploidni rostliny). Podle kritiky tak tento pohled nepfinasi zadné
realné vyhody oproti svému komplexnéjsimu predchiidci (Coyne, 1993).

Koncept izolacniho druhu (Isolation Species Concept) byvé také oznacovan jakozto

-----

jedincti s potencidlem pro fenotypovou kohezi prostfednictvim vnitinich koheznich

O ¢C

mechanismi®, kdy tyto kohezni mechanismy urcuji mantinely pro ptisobeni mikroevolu¢nich
sil. Na rozdil od BSC piedstavuje genovy tok v ramci konceptu izola¢niho druhu pouze jeden
z koheznich mechanismi. Mechanismy ovliviiujici Sifeni novych genetickych variant
prostfednictvim genového toku se souhrnné oznacuji jako genetic exchangeability; jmenovat
Ize naptiklad prezygotické a postzygotické RIM. Uginek na kohezi ma viak dle Templetona i
charakter obyvané niky a limitujici faktory pro §ifeni novych genetickych variant genetickym
driftem a pfirozenym vybérem, tzv. demographic exchangeability (vCetné ekologickych
omezeni, muta¢nich omezeni, vyvojovych omezeni aj.). Diky tomu je koncept aplikovatelny 1

na asexudlni organismy — u nich ptevlada demographic exchangeability, zatimco u pohlavné se

rozmnoZujicich organismt ptevlada genetic exchangeability.

Koncept fylogenetického druhu (Phylogenetic Species Concept; PSC) druhy chape
jakoZto nejmensi jednotky identifikovatelné kladistickymi metodami, tedy na zaklad¢ sdilenych
odvozenych znakll — synapomorfii. Na rozdil od BSC je opét dobie aplikovatelny jak na
sexudlné se reprodukujici populace, tak na populace asexudlni (Nixon & Wheeler, 1990). Podle
kritickych nazori vS§ak PSC speciaci zobeciiuje na pouhou anagenezi konkrétni apomorfie, coz
muze vést k nepraktickému az nerealistickému zvySeni poctu druhii v taxonomickych

systémech (Mallet, 1995).

Koncept genealogického druhu (Genealogical Species Concept) operuje s pribuznosti
v ramci populaci; naopak ignoruje soucasné vlastnosti druhu (napt. hybridizace, morfologicka

podobnost) 1 pravdépodobnost jeho budouciho ptetrvani jakoZzto samostatné evolucni linie.
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Baum & Shaw (1995, str. 289) jako druh konkrétné definuji takové vyluéné skupiny jedinci,
,Jjejichz ¢lenové jsou si navzajem piibuznéjsi nez vici jinym organismim mimo tuto skupinu®.
Dv¢ takové vyluéné skupiny se tedy nemohou svym vymezenim piekryvat (ackoli mohou byt
vnoieny v ramci néjakého hierarchického systému). V ptipad¢ pohlavné se rozmnozujicich
organismii Baum & Shaw (1995) genealogicky druh charakterizuji jakozto taxon, jenz
s ostatnimi podobnymi taxony sdili pfevazné divergentni genealogicky vzor (fylogeneze),
zatimco jedinci v ramci tohoto taxonu sdileji ,,sitovy™ genealogicky vzor (na bazi predek-
potomek). Jinymi slovy, posledni spolecny predek této skupiny existoval pozdéji nez spolecny
piedek kteréhokoli ¢lena této skupiny a kteréhokoli organismu mimo tuto skupinu. Rizna
rychlost koalescence riznych ¢asti genomu je pak pfi¢inou neostrych mezidruhovych hranic.
Duraz na odliSeni genealogickych a fylogenetickych vztahti kladl jiz Hennig (1966), ktery
genealogické vztahy oznacoval za tzv. tokogenetické. Nové druhy podle néj vznikaji, kdyz se

ve struktuie tokogenetickych vztahli vyvinou mezery.

Koncept evolu¢niho druhu (Evolutionary Species Concept) predstavuje jednu z definic,
jez se snazi zachytit existenci druhu v ¢ase. Simpson (1961, str. 153) definoval evolu¢ni druh
jakozto ,linii, kterd se vyviji oddélené od ostatnich linii a m4 vlastni jednotné evolucni role a
tendence®, pfi¢emz linii je mySlena ,,sekvence populaci, v rdmci niz je udrzovan vztah predek-
potomek®. Oproti BSC evolu¢ni druh zohlednuje anagenezi v prubéhu evolu¢niho vyvoje,
problematickou zejména pfi interpretaci druhti ve fosilnim zdznamu, a nevyZzaduje existenci
morfologickych rozdila, které mohou naopak interpretaci fosilniho zdznamu z rdznych divoda
ztézovat® (Wiley, 1978). Nevysvétluje vak priciny existence odlisnych druhti a mechanismy

jejich vzniku (Flegr, 2009).

,Genotypic Cluster Definition* druh definuje jakozto specificky soubor genotypti, jenz
je schopen dlouhodobé udrzovat svou identitu oproti jinym podobnym souborim. Piedpoklada,
ze genovy tok a jiné mikroevolu¢ni fenomény druh ovliviiuji, nikoli definuji jako v ptipadé
BSC. Pokud mezi jednotlivymi klastry probihd genovy tok, ale zaroven je od sebe ucinné
separuji jiné mikroevolu¢ni mechanismy, jako je stabiliza¢ni selekce anebo selekce proti
hybridim, lze oba klastry pokladdat za samostatné druhy. Z toho ptfimo vyplyva dynamicka,
nikoli statickd povaha takovych druhti (Mallet, 1995).

2 Napf. i kvlli pohlavnimu dimorfismu



Kodifikace vnitrodruhovych taxont

Biologicka nomenklatura vyuziva vétsi pocet pomocnych taxonomickych kategorii pod
druhovou trovni, pfiCemz dominantniho postaveni mezi nimi nabyva poddruh (subspecies;
zkracené subsp. nebo ssp.). Binomické jméno, jez slouzi k jednozna¢nému urceni konkrétniho
druhu, v takovém ptipad¢ dopliuje tteti, tzv. trinomické jméno, jez slouzi k jednoznaénému
urceni konkrétniho poddruhu (napt. Apis mellifera carnica). Vyjma ,klasické* taxonomickeé
kategorie poddruhu jsou v systematice uzivany rovnéz terminy rasa (zejména u zivocCichu),
varieta (zejména u rostlin) aj.; taxonomické kategorie pod rankem poddruhu se pficemz
oznacuji jako infrasubspecifické. Obecné plati, Ze neexistuje zadné jednoznacna definice vSech
téchto pojmu. Nekteti autofi je povazuji za synonymni (Reydon & Kunz, 2021), jini predstavili
jejich podrobné rozc€lenéni (Askew, 1970). Ve zbytku této prace jsou vnitrodruhové taxony
zobecnény v ramci terminu ,,poddruh®, respektujice jeho historicky vyznam jako ptevladajiciho

vnitrodruhového taxonu (neni-li uvedeno jinak).

V praktické taxonomii vyuzivani vnitrodruhovych taxonti vyzaduje urcitou formalni
kodifikaci. V piipad¢ eukaryotickych organismi se védecké nazvoslovi fidi dvéma zakladnimi
soubory pravidel, a sice Mezinarodnim kodem nomenklatury ras, hub a rostlin (International
Code of Nomenclature for Algae, Fungi, and Plants; ICN) a Mezindrodnim kédem zoologickeé
nomenklatury (International Code of Zoological Nomenclature; ICZN). Oba kody jsou na sobé
do ur¢ité miry nezavislé, povoluji naptiklad pouzivat taZ odbornd jména, ktera jiz zahrnuje
jejich protéjSek (naptiklad Batis je rod pévce z ¢eledi Platysteiridae a zaroven rod brukvotvaré
rostliny z ¢eledi Bataceae). Rizni se 1 ve svém piistupu k vnitrodruhovym taxonomickym
kategoriim, pfi¢emz botanické nazvoslovi je obecné vyrazné méné normativni nez nazvoslovi
zoologické (Mallet, 2000). Nasledujici odstavce se tak budou vénovat zejména zoologické
nomenklatute. Je vSak opétovné dilezité podotknout, ze ICN a ICZN pouze formalizuji zptisob
uzivani vnitrodruhovych taxonl a nijak nestanovuji, jakym zplisobem interpretovat hranice
druhti a vnitrodruhovou variabilitu v rdmci konkrétnich taxond (Mallet, 2000). Vnitrodruhové
taxony jsou respektovany rovnéz u organismu prokaryotickych (Parker et al., 2019), tato prace

se jimi vSak nebude podrobnéji zabyvat.

ICN podle Clanku 4 uznava pét taxonomickych kategorii pod urovni druhu, a to
v nasledujicim potadi: ,,poddruh® (subspecies), ,,varieta‘ (varietas), ,,podvarieta‘ (subvarietas),
forma* (forma) a ,,podforma” (subforma). Na zakladé Clanku 24 musi byt kazda z téchto

taxonomickych kategorii od druhového jména oddélena piislusnou spojovaci zkratkou, pficemz



jednotlivé taxonomické kategorie se mohou sdruzovat; ICN konkrétné uvadi ponékud piebujely
priklad ,,Saxifraga aizoon var. aizoon subvar. brevifolia f. multicaulis subf. surculosa®. Pti
povyseni vnitrodruhového taxonu na troven druhu a vice versa zistava zachovan posledni
piivlastek védeckého jména, ovsem pod podminkou, ze vysledna kombinace neni v rozporu
s jinymi zdsadami botanického nazvoslovi. Vnitrodruhové taxony uzivané pro druhy v ramci
jednoho rodu mohou byt totozné, piipustna je tedy naptiklad existence taxont Rosa glutinosa
var. leioclada a Rosa jundzillii f. leioclada (International Code of Nomenclature for algae,

fungi, and plants — Shenzhen Code, 2018).

V ptipad¢ Slechténych rostlin se jejich ndzvoslovi navic fidi Mezindrodnim kodem
nomenklatury kulturnich rostlin (International Code of Nomenclature for Cultivated Plants;
ICNCP), jenz vyuziva taxonomické kategorie jako ,kultivar®, ,,skupina® ¢i ,,grex* (Brickell,
2009). Vzhledem ke specifickému vyuZiti tohoto kodu mu v této zadvérecné praci taktéZ neni

vénovana vetsi pozornost.

ICZN v Clanku 45 povazuje za zékladni vnitrodruhovy taxon poddruh, p¥i¢emz
s trinomickym jménem se na zaklad¢ toho a priori naklada jako s poddruhem, bez nutnosti uziti
konkrétni zkratky. Vnitrodruhovou variabilitu na infrasubspecifické tirovni Ize cilené vyjadrit
vyuzitim termint aberace, morfa, varieta ¢i forma, resp. jejich ekvivalentnimi zkratkami (ab.,
v, f., ...). S taxonem popsanym jako varieta ¢i forma pfed rokem 1961 se ovSem naklada jako
s poddruhem, pokud autor popisu vyslovené neuvadi, ze svym popisem hodl4d postihnout
infrasubspecifickou variabilitu, pfipadné¢ to zjeho dila pfedem nevyplyva. Jako
infrasubspecifické ovSem takové jméno neni vyhodnoceno, jestlize bylo pfed rokem 1985
pfijato bud'to jako platné jméno druhu ¢i poddruhu, anebo by $lo o star§i homonymum

(International Commission on Zoological Nomenclature, 1999).

Vzorovy ptiklad pfedstavuje taxon suchozemského plze Fruticicola unidentata subtecta
Polinski (1929). A¢koli byl piivodné vyslovné popsan jako varieta nezasluhujici status poddruhu,
pozdéjsi jméno Trichia (Petasina) unidentata subtecta Klemm (1954) mu jiz ptiznava poddruhovy
status. Dle pravidel ICZN tak subtecta piedstavuje subspecifické jméno a Polinski jeho

popisnou autoritu (International Commission on Zoological Nomenclature, 1999).

Druh nema mit vymezen pouze jeden poddruh. Pokud dojde k popisu poddruhu,
populace odpovidajici ptivodnimu typovému exemplafi se automaticky stava také poddruhem.
V zoologii se takovy poddruh podle Clanku 47 ICZN oznaduje jako tzv. nominétni

(International Commission on Zoological Nomenclature, 1999). Jako trinomické jméno je



v takovém piipad¢ duplikovano ptivodni druhové jméno a jako popisnd autorita ziistava
zachovana popisna autorita pfislusného druhu. Naptiiklad u orangutana bornejského, odb.
Pongo pygmaeus (Linnaeus, 1760), jenz se d€li na tfi poddruhy, je nominatnim poddruhem Pongo
pygmaeus pygmaeus (Linnaeus, 1760). V botanické nomenklatuie je podle Clanku 26 ICN
ekvivalentem nominatniho poddruhu tzv. autonymum (International Code of Nomenclature for

algae, fungi, and plants — Shenzhen Code, 2018).

Tato obecnd pravidla déale dopliuje samostatny pfistup nékterych organizaci, z nichz
jmenujme konkrétné Mezindrodni svaz ochrany ptirody (IUCN). Ten operuje s celkem Ctyfmi
typy taxonii, pficemz ve vyhodnocenich jejich stavu ohrozeni jedna se vSemi na zaklad¢

stejnych standardd. Témito taxony jsou:

1. druh (v€etné apomiktickych hybridd u rostlin);

2. poddruh;

3. wvarieta (pouze pro rostliny, v rdmci nichz vylucuje ,,formy, subvariety a kultivary*);

4. geograficky odd€lené subpopulace (geographically separate subpopulations;
,populace, které jsou natolik izolované od ostatnich populaci t¢hoz druhu, Ze je genovy
tok mezi nimi velmi nepravdépodobny®, pficemz ,,obecn¢ by se seznamy takovych
subpopulaci mély omezit na ty, jeZ byly dlouhodob¢ izolovany*) (IUCN, Taxonomic

Sources).



Historie

Lze shrnout, Ze nepanuje jasna shoda na tom, kdy se pojem poddruh poprvé objevil a
kdo ma dominantni podil pfi jeho zavedeni do praxe. Ruzni autofi totiz k problematice
vnitrodruhovych taxont pfistupovali v riznych rovinach, ba odlisné vyklady se dokonce
mohou objevovat i v ramci piispévki jednoho autora (Vinarski, 2015a). Nasledujici kapitoly se
snazi shrnout ptivod vnitrodruhového nazvoslovi a nastinit jeho historii a popularitu, stejné¢ jako
cestu k soucasnému upadku poddruhu jako taxonomické kategorie. Evolu¢ni kontext je pro
prehlednost vétSinové soustfedén do samostatné kapitoly, stejn¢ jako problematika
fylogenetického druhového konceptu — ovSem vzhledem k tomu, Ze prakticka taxonomie jde
ruku v ruce s vyvojem a aplikaci evolu¢niho mysleni, nelze se vyhnout ur¢itym priniktim mezi

jednotlivymi kapitolami.

Koreny vnitrodruhového nazvoslovi

Vnitrodruhova variabilita byla brana v potaz jiz na samém pocatku biologické
klasifikace, tedy jesté pfed obecnym piijetim darwinismu, resp. jinych evolu¢nich myslenek.
S tim se vSak samoziejmé& poji i nerelevantnost téchto taxonti oproti post-darwinovskym
koncepcim. Naptiklad jiz otec biologické nomenklatury Carl Linné rozpoznaval ,,variety®, jez
vyjma geografickych forem (vice ¢i méné odpovidajicich nize pfedstavenému geografickému
poddruhu) zahrnovaly rizné odliSnosti ve zbarveni, monstrozity ¢i patologie. Konkrétné
v ptipad¢ Homo sapiens Linné na jednu stranu rozliSoval geografické populace (americanus,
asiaticus), na druhou stranu vSak mezi variety pocital 1 jednozna¢né abnormality — naptiklad
Linného varieta monstrosus alpini pravdépodobné zahrnuje jedince postizené endemickou
strumou, hojné se objevujici v alpském horském regionu (Vinarski, 2015a). Interpretace variaci
jako pouhych zmén v ndhodnych vlastnostech druhu vSak byla samym jadrem linnéovské
systematiky, nikoli disledkem naivity taxonomil. Druh v linnéovském neevolucionistickém
pojeti pfedstavoval analogii véénych a neménnych platonskych ideji a variace spiSe nepodstatné
odchylky nedotykajici se této jeho vnitini podstaty, ale naopak komplikujici jeji odhaleni. Spory
o identifikaci dtlezitych znakt definujicich druh od nahodnych variet, typicky interpretovanych
jako dtsledek vlivu podminek prostiedi’, zavdaly prvnim akademickym sporiim mezi
,rozdélovaci (,,splitters) a ,hromadi¢i (,,lumpers®), které tak nejenze nejsou pouze
soucasnym fenoménem, ale v odlisSném kontextu dokonce piedchdzely evoluc¢ni teorii

(Vinarski, 2013).

3 Na zacatku 19. stoleti tato myslenka vykrystalizovala v podobé lamarckismu.
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Termin ,,poddruh® podle Vinarského (2015a) jako prvni pouzil jiz Jakob Friedrich
Ehrhart, jenz byl také prikopnikem trinomického nazvoslovi. V praci Versuch eines
Verzeichnisses der um Hannover wildwachsenden Pflanzen z roku 1780, jez zahrnovala seznam
kvetoucich rostlin, kapradin, mecht, tas, liSejnikti a hub podle linnéovského systému, Ehrhart
na urovni trinomickych jmen rozliSoval u konkrétnich druhii tzv. ,halbarten®, ,,scheinarten*
nebo ,,subspecies”, taxonomickou kategorii nadfazenou varietdm. Pfi utvafeni ndzvoslovi
bud’to vychézel z ptivodnich Linného pojmenovani variet, anebo vytvarel jména vlastni, pokud
Linné konkrétni varietu oznacil pouze feckym pismenem. Svou aktivitou si Ehrhart mj. sliboval
poskytnout kompromis mezi tehdejSimi ,,hromadici, které zastupoval samotny Carl Linng, a
,rozdélovaci®, jejichz predstavitelem byl napiiklad Svycarsky ptirodovédec Albrecht von

Haller (Chater & Brummitt, 1966).

Klasicky linnéovsky pohled mj. zcela vylucoval spojitou variabilitu v kvantitativnich
znacich, jiz v jeji extrémni podobé zastaval Darwin (1860/1951, str. 41), jenz minil: ,,Dosud
nebyla s ur€itosti vymezena jasna hranice mezi druhy a poddruhy, tj. formami, které se podle
minéni nékterych piirodovédci velmi blizi druhu, ale nedosahuji jeho stupné; nebo zase mezi
poddruhy a ostfe vyhranénymi odriidami ¢i mezi slab§imi odriidami a individudlnimi rozdily.
Tyto rozdily se vzajemné misi v nepfetrzitou fadu a tato fada nas pfivede na myslenku

skute¢ného prechodu.*

Teprve evolucni kontext proménil stary pohled na vnitrodruhovou variabilitu, kdy
taxony veskrze pasivni zaCaly byt interpretovany jako vyvijejici se jednotky, jez jsou navic
zéavislé na obyvaném aredlu (Vinarski, 2013). Sdm Darwin (1860/1951, str. 41) vSak neusiloval
zadné formalni taxonomické kategorie vymezit. I samotny druh chapal jako €isté normativni
entitu, jako ,,termin, ktery byl dan libovolné pro snazsi dorozuméni souboru jedinct vzdjemné
st velmi podobnych, a ktery se podstatné nelisi od terminu odriida, daného mén¢ vyhranénym

a proménlivéj§im tvarim. Termin odriida zase ve srovndni s €isté individualnimi rozdily je také

rozhodné pouZit pouze pro snazsi dorozuméni®.

Pfijeti variability jakozto dusledku evolu¢niho procesu v prostoru umoznilo
formulovani klasické definice tzv. geografického poddruhu. Podle jedné z neodarwinistickych
interpretaci je poddruh ,,souhrn lokéalnich populaci druhu obyvajici geografickou podoblast jeho
aredlu vyskytu a taxonomicky se liSici od ostatnich populaci® (Mayr, 1963, str. 348). Pivod
geografického poddruhu Ize nicméné vysledovat jiz do 19. stoleti. Naptiklad Seebohm (1888)
tvrdil, Ze at’ uZ v rdmci druhu existuje jakékoliv individualni variabilita, pokud ji nelze vymezit
geograficky, neni mozné na zéklad¢ ni poddruh smysluplné¢ popsat. Samotnd myslenka
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geografické speciace rovnéz sahéa hluboko pfed novou syntézu; jejim pionyrem byl konkrétné

Wagner (1889).

Konsensualni uzivani trinomického nazvoslovi se postupné prosadilo pravé od druhé
poloviny 19. stoleti, pfi¢emz na jeho zavedeni do zoologické nomenklatury se zaslouzila
pfedevSim americkd ornitologickd komunita. Americti ornitologové vnitrodruhové taxony
uzivali od 70. let, zpocCatku jesté pod terminem variety (konkrétné napi. Coues (1872)) a v roce
1885 praktické pouzivani poddruhii posvétil i vybor pro nazvoslovi v ramci American
Ornithologists’ Union. V Evrop¢ byla situace naopak az do relativné pozdniho 19. stoleti
nepiehledna. Uzkostlivé trvani na Linného binomickém néazvoslovi pfinaselo vyrazny rozkol
v ndzorech na Kklasifikaci: na jedné strané stali zastdnci tradi¢niho pojeti druhu, tedy
ptirodovédci vesmés ignorujici variace, jako byli Otto Finsch, Hans Friedrich Gadow ¢i Gustav
Radde; na stran¢ druhé pak ,,rozdélovaci® prakticky vSech zaznamenatelnych konstantnich
variaci, jako byli Richard Bowdler Sharpe, Jean Cabanis, Nikolaj Aleksejevi¢ Severcov ¢i
Tommaso Salvadori, ktefi svym po¢inanim az nerealisticky navySovali diverzitu tehdy zndmé
avifauny. Teprve americky vliv usnadnil aplikaci trinomického nézvoslovi i na starém
kontinentu, kde se prosadil zejména diky vlivu ornitologa Ernsta Harterta a entomologa Karla

Jordana (Stresemann, 1951/1975; Mallet, 2000).

Za zpozdéni Sir§iho uznani trinomické nomenklatury mohl podle Seebohma (1888, str.
V), jenz komentoval situaci v anglické ornitologické komunité, 1 urcity skepticismus vici
evoluéni teorii. Komentoval, ze ,,dédi¢ny konzervatismus Angli¢ant jim z vétsi ¢asti zabranil
uvédomit si dulezity fakt, ze pokud je evolucni teorie pravdiva, musi vzdy existovat druhy, které
se vyvijeji nebo diferencuji. Ptijali evoluéni teorii, ovSem nikoli jeji nevyhnutelné disledky.
Dédi¢ny progresivismus v americkém mysleni zabranil ornitologim této zemé dopustit se
stejné chyby, a s jejich ptistupem je uznani poddruhi stejnou samoziejmosti jako pfiznani, zZe
mnoho druhtl, dokonce i ty s velmi Sirokym geografickym rozsifenim, nevykazuji tendenci
déleni na mistni rasy. V tomto pfipad€¢ nemiize Zadny rozumny ¢lovék pochybovat o tom, Ze

Americané maji naprostou pravdu a vétSina Anglicanli se beznadéjné myli.*

Nutno nicméné dodat, Ze samotny americky vliv se ptivodné nezakladal na klasickém
darwinismu, ale spiSe na lamarckisticky orientovanych evolu¢nich myslenkach. Variety byly
chépany spiSe coby vysledek ptimého vlivu environmentalnich a klimatickych faktor na mistni
populace, nikoli jako produkt selekce (Jahn et al., 1982). Kromé toho i v relativné pozdnim
obdobi pfetrvavala frakce ptirodoveédc, jez evoluéni myslenky zcela zavrhovala. Tento ptistup

vSak a priori nemusel branit uznani myslenky druhl s rozliSenymi poddruhy, ba dokonce
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piinesl minimalné jednu neevoluc¢ni alternativu. Némecky piirodovédec, pastor a kviili tomu
rovnéz kreacionista Otto Kleinschmidt (1870-1954) vytvoril vlastni teorii tzv. Formenkreis,
jejiz obsah Vinarski (2015a) interpretuje jakozto koncept polytypického druhu (vizte odstavec
nize), ale prosty jakéhokoli evolu¢niho obsahu. Na zacatku 30. let 20. stoleti se vSak
Kleinschmidtova prace dostala v pfekladu k anglickym ctenarfim (Kleinschmidt, 1930) a
ovlivnila i konkrétni evolucionisty. Podle Mayra (1963) byl Kleinschmidt mozna prvnim
ptirodovédcem, jenz si uvédomil, ze multidimenziondlni druh, tj. druh s rozliSovanymi
poddruhy, se svou skute¢nou nebo potencidlni kontinuitou alopatrickych populaci 1isi od druht
nedimenzionalnich, navzdjem ostie separovanych; protoze multidimenzionalni druh zahrnuje

mnoho mistnich ,,druhti®, 1ze mu pfirknout povahu vyssi kategorie (onen Formenkreis).

Némecky ptirodovédec Bernhard Rensch zavedl ve 20. letech 20. stoleti pro skupinu
geografickych ras z nepferuSované¢ho uzemi termin Rassenkreis, zatimco pro velmi podobné
druhy, které jsou vSak oddéleny geografickymi bariérami a pfirozené¢ se nemohou kiizit
(= alopatrické druhy), termin Artenkreis*. Synonymnim pojmenovanim pro Artenkreis se stal
superdruh (superspecies) (Rensch, 1965). Huxley (1938; 1940) pro Renschliv Rassenkreis
zavedl oznadeni ,,polytypicky druh*®, zatimco druhy nevystépujici poddruhy oznacoval jako

,monotypické“. Jako prvni rovnéz zacal rozliSovat klindlni variabilitu (bude popsano pozdéji).

Upadek poddruhového nazvoslovi

Ptispéla existence nové taxonomické kategorie skutecné k piehlednéj$im systémiim?
Praxe ukazala, Ze se tyto systémy potykaly s podobnymi problémy. Modelovy ptiklad mize
pfedstavovat problematika motyli (Lepidoptera). Jiz Lionel Walter Rothschild a Hans
Fruhstorfer na konci 19. stoleti a Karl Jordan na pocatku 20. stoleti nastolili trend pojmenovat
prakticky kazdou geografickou varietu motyla jako formalni poddruh. Braby et al. (2012),
shrnujici problematiku trinomické nomenklatury u australskych motylt, komentuji, Ze populace
ponekud odlisnych jedincii z nové lokality se ¢asto dockala subspecifického statusu, typicky
vSak bez reprezentativniho mnozstvi vzorki, bez zvazeni fenotypové variability a bez detailnich
znalosti arealt vyskytu a populacni ekologie. Motyli vSak ve skute¢nosti vykazuji riznorodé

kvalitativni (barva skvrn na ktidlech, pfitomnost/neptitomnost konkrétniho barevného znaku

4V praci zde citované Artan-kreis (sic!)
5 Né&mecké slovo Kreis se pieklada jako ,.kruh*, byt Rensch jej uvazoval v mozném vyznamu ohrani¢ené oblasti.
Preklad do jinych jazykl by vsak mohl pifinaSet mozné zmatky v disledku moznosti zdmény se specialnim

fenoménem tzv. prstencovych druht.
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aj.) 1 kvantitativni (velikost téla, rozméry barevnych pruhti a skvrn na kiidlech aj.) znaky
v disledku environmentalnich faktorti (v€. polyfenismu), genetického polymorfismu i Casté
existence ruznych forem mimikry. Nasledkem aktivity systematiki byl poté piebujely
taxonomicky systém (Braby et al., 2012). Popularitu vnitrodruhovych taxonii u motylt je
zéaroven tieba hledat rovnéz v pon¢kud zemitéjSich souvislostech; jde o organismy napadné,
esteticky pfitazlivé, jiz po staleti popularni mezi sbérateli — a ¢im vice popsanych
vnitrodruhovych taxond, tim vyssi hodnoty mize potencialni sbirka nabyvat (Askew, 1970).
Konkrétni ptipad podobného ,,ic¢elove™ vytvoreného taxonu, tentokrat znovu z ptaci tiidy, miize
poskytovat sporny, byt stale uzndvany poddruh novozélandské sovky Ninox albifacies
rufifacies (Buller, 1904), pivodné popsany dokonce jako samostatny druh. Fuller (1987) povazuje

za pravdépodobné, ze Bullerovym cilem bylo ve skute¢nosti dobfe zpenézit netradi¢ni vzorek

vymirajiciho — a dnes jiz vyhynulého — ptaka.

Kvantifikovat popularitu polytypickych druhi se v ptipad¢ zoologické systematiky
pokusil Vinarski (2015a). Svou analyzu zalozil na edicich Fauna Rossii a Opredeliteli po faune
SSSR, které¢ vydava Zoologicky institut Ruské akademie véd a jez zahrnuji vSechny hlavni
skupiny Zivoc¢icht plus protisty. Sledoval stolety interval mezi roky 1911 a 2011 a pro
jednoznacnost za polytypické druhy povazoval pouze ty, u nichz konkrétni ptispévatelé piimo
zminovali termin poddruh, anebo uvadéli trinomickd jména témto druhtim podiazena.
Z analyzy vyloudil jiné typy vnitrodruhovych taxont (,,variety”, ,morfy), stejné¢ jako
predrecentni vyhynulé subspecie. Popularitu trinomické systematiky optel na zakladé hodnoty
poméru polytypickych druhtt (RPS), stanoveného vzhledem k celkovému poctu druht

v jednotlivych svazcich.

Vysledky (obrazek 1) demonstruji skutecnost, Ze popularita vnitrodruhovych taxont
vyrazn¢ zavisi na studované taxonomické skuping. Primérnd hodnota RPS, stanovena na
zéklad¢ vSech svazkii vydanych v daném roce, dosahovala vysokych hodnot zvIasté v prvni
poloviné 60. let 20. stoleti a v letech 1995, 2001 ¢i 2007. Naopak vyrazny pokles zaZila ve
20. az30.a 70. az 90. letech 20. stoleti. Tato data maji pfimou souvislost s publikovanim svazkt
o obratlovcich, resp. bezobratlych; RPS u riznych skupin bezobratlych byl v priméru desetkrat

niz$i nez u obratlovct (s vyjimkou konkrétnich skupin, jako jsou jiz zminovani motyli).

Pokud byli ze vstupnich dat obratlovci odfiltrovani a ekvivalentni analyza byla

provedena vyhradné na riznych taxonech bezobratlych, popularita polytypickych druhti
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doséahla maxima v 50. az 60. letech 20. stoleti (zfejmé pod vlivem vrcholiciho neodarwinismu®)

a postupné klesala na minimalni hodnoty od konce 20. stoleti do soucasnosti.

% (a)
90 -
80+
70+
60
50+ 1963

2007

W\J\ ﬂwu .

1910 1920 1930 1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010

2001
1995

(b)
*Invertebrata

£

“Vertebrata

0
19101920 1930 1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010

% © % (@

0 251+
25+ 2oL . .
20F . .

. . ISF - ..
15
10+ . - .
10F . ] . -
sk -t . ", ST, . S . s, )
et . . - B S, - .
1 - 1 [y 1 & 1 1 " u® L ) -

0.
1910 1920 1930 1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010

9101920 1930 1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010

% (©) % )

40 181

35+ . 161 -

301 14r

251} 12y

0 10 .

— - 84 "

15+ 6L . - "
]0“ M . - 4_. " = L]
5t . .. 2F Lot ",
0 1 1 1 1 1 wp N 1 1 0 1 1 1 L - 1 .I_-J 1

910 1920 1930 1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 ZOIO

Obrazek 1: Dynamika poctu polytypickych druhii: priimérna mira (a) vSech polytypickych druhii; b)
bezobratlych a obratlovcii; c) ¢lenovcii bez hmyzu,; d) hmyzu, (e) mékkysii; a (f) bezobratlych bez ¢lenovcii a
mekkysi (ptevzato z Vinarski, 2015a)

6 Smocovitis (2000) za posledni praci formujici moderni evoluéni syntézu poklada Stebbinsovo dilo Variation and

Evolution in Plants z r. 1950.
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Vinarského data dobie koresponduji se skutecnosti, Ze okolo poloviny 20. stoleti, jez
alesponl v ramci zoologického systému predstavovala ,,zlaty vék* trinomické systematiky, se
zacaly objevovat kritické ohlasy, které prakticky uzitek poddruhové taxonomie zpochybiiovaly.
Podle Mayra (1963) poddruh fakticky slouzil jako morfologicky druh (tj. druh klasifikovany na
zékladé¢ morfologické odliSitelnosti) nizsi urovmné. Naptiklad Burt (1954) poukazal na
neutéSenou situaci u pytlonosi rodu Thomomys, kdy konkrétné€ u 7. bottae existovalo vice nez
150 platnych subspecii. Jako poddruhy mohly byt na druhou stranu klasifikovany i geograficky
vyrazn¢ separované populace, jako se tomu dé€lo u jesttabovitych ptaka z dnesniho rodu Clanga

(Parry et al., 2002) anebo eurasijskych ¢apt rodu Ciconia (Hancock et al., 2011).

Kritiku tehdejsi praxe trinomického nazvoslovi prinesli zejména entomologové Wilson
& Brown (1953) a na né€ navazujici Gosline (1954). Wilson a Brown (1953) poukézali hned na
n¢kolik problém stavajici praxe definovani geografickych poddruhti. Zaprvé jednotlivé znaky
mohou v geografickém méfitku vykazovat nezavislé vyvojové trendy; autofi v tomto piipadé
odkazuji napt. na ptipad kalifornskych populaci motyla Melitaea chalcedona (nyni Euphydryas
chalcedona), u nichz geografické rozlozeni zbarveni dospélcii neodpovidd geografickému
rozlozeni zbarveni larev. Zadruhé, konkrétni znaky mohou podléhat konvergencim, kdy
napiiklad Dice (1940) poukdzal na mozny polyfyletismus nékterych poddruhti kieckd rodu

Peromyscus, jejichz zbarveni mohlo byt nezavisle selektovano v zévislosti na povaze substratu.

Oba tyto problémy lze povazovat spiSe za vysledek zavadéjici interpretace evolucni
historie ptislusnych populaci; zbyvajici dvé namitky se vSak jiz dotykaji smyslu poddruhi jako
samostatné taxonomické kategorie. Prvnim z nich je jeho aplikovatelnost na mikrogeografické
variace, vyStépujici se zejména mezi malo pohyblivymi, sesilnimi ¢i se specifickymi
izolovanymi stanovisti spojenymi organismy. Ackoli formalné lze takové variace dobie
definovat (a z hlediska taxonomie popsat), nadmérné mnozstvi takto vymezenych taxont
prakticky znemoznuje jejich praktické vyuziti a vysledkem je podle Wilsona & Browna (1953)
pouze ,,Spickova nomenklatura, kterd vSak sama o sobé jen malo pomaha objasnit povahu
geografické variability”. A kone¢né, kvantitativni kritéria pro rozliSeni poddruhii oba autofi
ohodnotili jako nejednoznacna a Cisté arbitrarni. Gosline (1954) dopliuje, Ze trinomicka
nomenklatura se témét vyhradné zabyva rozdily mezi jednotlivymi definovanymi poddruhy a
prakticky ignoruje kontinuum mezi nimi. Poddruh se kvtli tomu stava ¢ist€¢ umélou jednotkou,
kterd mixuje rizné fenomény vcetné ekotypi nebo klindlni variability, a jako takovy ztraci

informac¢ni hodnotu.
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Ob¢ prace doporucily opusténi formalniho popisovani polytypickych druhti zalozeného
na rigidnich nomenklatorickych zasadach, s moznym nahrazenim alternativnimi koncepty
(napt. neformdlnim poukdzanim na piipadné zaznamenanihodné populace ve stylu ,,Rana

pipiens z Long Islandu* aj.).

Naproti tomu vyznam formélniho trinomického nazvoslovi obhajovali naptiklad Mayr
(1954) ¢i Durrant (1955). Podle Starretta (1958) piedstavoval spor z 50. let logicky diisledek
stale se zvysujiciho mnozstvi dat a ¢cim dal tim dokonalejSich metod jejich zpracovani. Tvrdil,
ze ,,nase metody analyzy a rostouci znalosti pfedbihaji naS systém klasifikace™. Opusténi
taxonomické kategorie poddruhu by zaroven podle Starretta (1958) ¢i Mayra (1954) problém
hypertrofie systému presunulo zpét na druhovou troven. Diskuse ohledné osudu vnitrodruhové
taxonomie se obnovily jesté roku 1982 v periodiku The Auk, podle Vinarského (2015a) z nich
vyplynulo doporuceni nikoli poddruhovy rank opustit, ale spiSe revidovat jeho teoreticky
zéklad 1 praktické aplikace. Konkrétné napt. Monroe (1982) okomentoval poddruh jakozto
,velice vyznamnou taxonomickou kategorii, kterd je nezbytnd pro diskusi o evolucnich
procesech a modelech®. Doporucil ji vSak vyuzivat pouze za dvou situaci: zaprvé pro jasné
odlisitelné alopatrické populace, zadruhé pro situace, kdy doslo k sekundarnimu kontaktu mezi
odlisnymi populacemi a zéna, v ramci niz jedinci vykazuji vlastnosti obou populaci, je relativnée

uzka. Sdm autor vSak pfipousti, Ze ani za této situace se subjektivnimu pfistupu nelze vyhnout.

Ptedchozi ¢ésti této prace piimo implikuji existenci ranku poddruh i v soucasném
zoologickém (resp. botanickém) systému, krizi poddruhové systematiky v 50. letech navzdory.
Taxonomickd kategorie poddruhu nebyla nikdy zcela opuSténa, realn¢ vSak trinomicka
nomenklatura zaziva Gpadek. Vinarski (2015a) dava tento trend za vinu priseciku zklamani
taxonomil z nenaplnéni konceptu polytypickych druht, selektivni aplikace poddruhového
ranku (napf. vylou¢enim mikrogeografické wvariability), nastupu molekuldrnich metod
zpochybniujicich relevanci klasickych poddruhi a rozmachu fylogenetického druhového

konceptu. Poslednimu bodu se bude vénovat nasledujici kapitola.
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Poddruhy a fylogeneticky druhovy koncept

Mayrova koncepce biologického druhu (BSC), jez kladla diraz na proces speciace
u pohlavné se rozmnozujicich organismu, pfindsela problémy pii jejim uziti u realnych
populaci. Prakticka aplikovatelnost biologického druhového konceptu v rdmci systematiky byla
obtiznd, nebot typicky taxonom byl stile odkazan na studium konkrétnich fyzickych vzorka.
Vhled do procesu speciace tak zlstaval u vétSiny taxonomickych skupin spise ve spekulativni
roving. Vzestup hennigovské kladistiky, zalozené na rozlozeni sdilenych odvozenych znakt
(synapomorfii), zdroveil vyzadoval stanoveni termindlnich taxonii vhodnych pro kladistickou
analyzu (Nixon & Wheeler, 1990). Hlavni ptinos fylogenetického druhového konceptu (PSC),
ktery se ve své dneSni podob¢ zacal prosazovat zhruba od 80. — 90. let 20. stoleti, spoc¢iva
zejména v tom, Ze na zaklad¢ studia anageneze 1ze podle jednoduchych kritérii stanovit soubory

populaci, které druhem urc¢ité nejsou, konkrétné:

1. ,,vyssitaxony*, jez nepfedstavuji nejmensi mozny soubor populaci identifikovatelny
konkrétni apomorfii (morfologickou, respektive genetickou);

2. nositelé znakli odvozenych v ramci celkové populace nékolikrat nezavisle na sobé,
kteti by tak utvareli polyfyla;

3. a monofyletické skupiny populaci neodliSitelné podle Zadné apomorfie (Nixon &

Wheeler, 1990; Flegr, 2009).

Soucasna systematika zaloZzend na molekularni fylogenetice z praktickych davodi
rovnéZ preferuje PSC nad BSC, nebot’ existence vzdjemné izolace je jen stézi odvoditelna
analyzou rozdili nukleotidovych sekvenci (Vinarski, 2015a). V disledku tohoto trendu se
21. stoleti opét nese ve fazi rozd€lovani taxonl (splitting), ptiCemz konsekvence masivni
aplikace PSC byvaji oznaCovany jako ,,taxonomicka inflace* (Isaac et al., 2004). Nové druhy
se v takovém piipadé ¢asto rekrutuji z piivodnich geografickych subspecii’, jez byly povyseny
na druhovou troveil — k ¢emuz by v§ak nemélo dochézet a priori, nebot’ nékteré morfologicky
definované poddruhy, zahrnujici napt. vysek z jinak souvislé vnitrodruhové variability, nemusi
plnit poZzadavky fylogenetického druhu (a fakticky ani geografického poddruhu, jak bude
uvedeno v dalSich kapitolach) (Hazevoet, 1996).

7 Popisy ,,novych druhti tak ve vysledku Gasto pfedstavuji spiSe disledek posunu v chépani ,,druhovosti*, nikoli

objev dosud neznamych linii.
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Nartist poctu klasifikovanych druhtt maze byt az bezprecedentni. Naptiklad jedna
z ranych praci se pokusila aplikovat PSC na ¢eled’ rajkovitych (Paradisaeidae), jez pod vlivem
BSC zahrnovala 40—42 druh, z toho 27 polytypickych. Pti aplikaci PSC se pocet samostatnych
druhii vySplhal zhruba na 90, coZ je nartst o vice nez 100 % (Cracraft, 1992).

Nov¢éjsi znacné kontroverzni piipad poskytuje revize turovitych kopytnikti (Bovidae),
jiz predstavili Groves & Grubb (2011). Jednozna¢né diagnostikovatelné formy, puvodné
povazované za poddruhy, hodnoti tito autofi jako samostatné druhy, pfi¢emz jakozto poddruhy
respektuji maximaln¢ takové populace, které lze na zékladé urcitého znaku s vysokou
pravdépodobnosti odlisit od ostatnich ,,geografickych segment* t¢hoz druhu, nikoli vSak vzdy.
Smysl podobnych subspecii pak vidi pouze za ucelem jejich ochrany; oznacuji je ponckud

zertovné jako tzv. ,,08klivé poddruhy* (ugly subspecies).

Tato metodologie pfinesla masivni zvyseni poctu druhti v ramci ¢eledi Bovidae. Systém
se zaroven promptné dostal do autoritativniho sborniku Handbook of the Mammals of the World
(HMW), jez ptedstaveny koncept pfejima s jistou mirou obezietnosti, ale obecné jej poklada za
nejlepsi mozny. Zatimco vroce 2005 tak tieti vydani Mammal Species of the World
klasifikovalo 143 druht celedi Bovidae v 50 rodech, HMW v roce 2011 jiz klasifikuje
279 druhti v 54 rodech (Wilson & Mittermeier, 2011). K taxonomické revizi se vSak velmi
kriticky postavili Heller et al. (2013) a dirazné nedoporucili jeji pfijeti mj. ze strany IUCN.
Vyjma moznych negativnich praktickych ddsledki?® plynoucich z pfedstavenych
taxonomickych zmén zpochybiuji i pouzitou metodologii’, stejné jako nekonzistenci autort
HMW, ktefi pfi implementacich taxonomickych zmén nereflektovali nové pohledy na
systematiku jinych celedi. Ackoli v ¢ervenci 2024 TUCN uznéval pouze 139 druhi celedi
Bovidae (IUCN, Bovidae - Family), ve svétové i ¢eské mammalogické literatufe se celed’
Bovidae nyni béZzné objevuje jiz ve své rozsifené podobé (Feldhamer, 2020; Zima & Macholan,

2021)'°,

8 Mj. pravni problémy s hypotetickymi translokacemi inkriminovanych forem, potenciélni zneuziti ,,nartistu
biodiverzity* coby argumentu k omezeni finan¢nich prostfedkti na ochranu pfirody etc.

9 Samotny identifikovatelny rozdil v rimci konkrétniho znaku podle nich bez $ir§iho kontextu nestadi k vymezeni
samostatného druhu (tj. zastivaji spiSe tzv. integrativni taxonomii, predstavenou na dalii strang). Udaje
v morfometrickych tabulkach pro konkrétni druhové komplexy celedi Bovidae, na nichz byla taxonomicka revize
zaloZena, se navic svymi hodnotami podle kritiky ¢asto piekryvaly a nezakladaly se na reprezentativnim vzorku
populace.

10 Oba tyto zdroje nicméné uvadi celkem 297 druhd, zatimco Wilson & Mittermeier (2011) celkem 279.
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Trend navySovani druhové diverzity navic alespoii v nékterych ptipadech podnécuji
samotné ochranadiské snahy, protoze status samostatného druhu konkrétni taxon v ocich
zékonné ochrany stavi na vyssi troven oproti poddruhiim ¢i populacim. Jiz Hazevoet (1996)
varoval, ze pti aplikaci klasické mayrovské definice vystupuji ostrovni formy typicky na arovni
poddruhti nejbliz§i formy kontinentalni, coz muze pfindSet ptrekazky pii jejich ochrané.
Povyseni na druhovou uroven se zdroven Casto tyka spiSe organismu pfiitazlivych pro Sirsi
vetejnost, napiiklad primatt, ¢imz dochézi k dalsi arovni zkresleni (Isaac et al., 2004). Karl &
Bowen (1999) pro takovy typ taxont navrhuji vytvofit samostatnou kategorii ,,geopolitického

druhu® (geopolitical species).

Povyseni vnitrodruhového taxonu na samostatny druh vede k definovani dvou druht,
z nichz kazdy ma nizs$i velikost populace a mensi aredl rozsifeni. Agapow et al. (2004) uvedli,
7e narast poctu druhti v disledku taxonomické inflace o 48,7 % by vedl ke snizeni primérného
poctu dospélych jedincti na druh o 32,8 % (zmensSeni arealu vyskytu je hife odhadnutelné).
Protoze IUCN s obéma témito proménnymi operuje pii vyhodnoceni stupné ohrozeni, ptimym
disledkem zvySeni poctu samostatnych druhii je rovnéz zvySeni poctu druhGt obecné
ohrozenych. Z tohoto diivodu je sporné, zda navySovani biodiverzity a priori zajistuje jeji

ucinngjsi ochranu.

Tato prace si neklade za cil podrobné¢ analyzovat makroekologické disledky souvisejici
s taxonomickou inflaci. JakoZto jeden znich si lze vSak jeSté ptedstavit rozdil v podilu
endemitd a lokalizaci jednotlivych ,hotspoti™ biologické rozmanitosti pii aplikaci riznych
druhovych konceptt. Pii aplikaci PSC se totiz nejvyssi alfa-diverzita endemitnich druht
urcitého regionu soustfedi spiSe do malych, izolovanych oblasti na okraji aredlu rozsifeni
druhového komplexu, zatimco pii aplikaci BSC spiSe do centralnich regionti. Naptiklad pfi
vyuziti biologického druhového konceptu zije v Mexiku endemitné asi 101 druhti ptak, jejichz
vyskyt se omezuje predevS§im na horské oblasti zapadni a jizni Casti statu. Pii aplikaci
fylogenetického druhového konceptu celkovy pocet endemitnich druhi Cini asi 249, jez jsou
vSak soustfedény pfedevs§im v horskych a niZinatych oblastech zdpadniho Mexika (Peterson &
Navarro-Sigiienza, 1999). Dopad podobnych taxonomickych zmén, mj. i na opakované

zminovanou legislativni ochranu, je ziejmy.

Za ptedpokladu dominance PSC nad jinymi teoretickymi koncepty praktikujicich
systematikli kazdopadné ¢eka formalni kategorii poddruhu osud postupného opusténi (Vinarski,
2015a; Vinarski, 2015b). Druhy klasifikované na zékladé PSC totiZ nema smysl dale rozdélovat

na biologicky relevantni jednotky. Reydon & Kunz (2021) vSak nesouhlasi s nadzorem, Ze
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tradicni geograficky poddruh pfedstavuje synonymum pro fylogeneticky druh. Tradi¢ni BSC a
zné&j odvozené poddruhové koncepty se totiz opiraji primarné o reprodukéni bariéry mezi
jednotlivymi populacemi, zatimco PSC klasifikuje druhy na zékladé (ne)podobnosti vlastnosti
a na zaklad¢ spole¢ného ptivodu. Oba koncepty se tak zakladaji na velmi odlisnych kritériich a

podle zminovanych autorii jsou navzajem nesoumeéiitelné.

Nekteti autofi nesouhlasi s nazorem, ze samotny identifikovatelny rozdil v rédmci
konkrétniho znaku stac¢i bez SirSiho kontextu k vymezeni samostatného druhu. Taxonomie, jez
se pii svém vyhodnoceni soucasné opira o rtizné typy znakt, napi. molekularni, morfologické

vvvvv

urcité oziveni vnitrodruhovych taxont.

Napriklad Hawlitschek et al. (2012) se pokusili o aplikaci integrativni taxonomie
v pripad¢ definice poddruhti hada Lycodryas sanctijohannis, jenz se vyskytuje na v§ech ¢tyfech
hlavnich ostrovech Komorského souostrovi, nepocitaje mensi ptidruzené ostrivky. Autofi
vyuzili integraci vysledkt analyz mtDNA, jaderné DNA a morfologie. VSechny ¢tyii populace
se vyrazn¢ odliSovaly podle mitochondridlnich markert, nicméné vysledky analyzy jaderné
DNA byly vyhodnoceny jako nejednoznacné a nepfilis statisticky vyznamné. Ackoli se v§echny
klady vyznacovaly jedine¢nou kombinaci jadernych haplotypti, divergence se omezovala pouze
na jednu substituci na marker a Zadny jednotlivy jaderny marker neposkytl rozliSeni vSech ctyt
kladii. Morfologicka analyza prokdzala rozdil ve vzoru loreélnich §titkti u kladu hadi z Anjouan
a Mayotte oproti kladu z Grand Comoro a Mohéli. VSechny ctyii klady se do urcité miry
odliSovaly zbarvenim samci, jez vSak vykazovalo plynuly ptfechod mezi jednotlivymi ostrovy
(mensi velikost jedinctl z ostrova Grand Comoro poté autofi kladli na vrub spiSe ekologickym
podminkam). Ackoli by dle konceptu fylogenetického druhu mitochondridlni markery stacily
k vymezeni Ctyf samostatnych druhtl, autofi se na zakladé¢ kombinace mitochondridlnich a
morfologickych dat ptiklonili k vymezeni dvou samostatnych druhtl, z nichZ kazdy zahrnoval
dva poddruhy (Lycodryas maculatus maculatus a Lycodryas maculatus comorensis z ostrova
Anjouan, resp. Mayotte; Lycodryas cococola cococola a Lycodryas cococola innocens

z ostrova Grand Comoro, resp. Mohéli).

Jiz Simpson (1945, str. 23) povaZoval za ,,z4douci, aby byly rozliSeny vSechny
rozliSitelné skupiny* (ackoli neni nutné, aby vSechny vstupovaly do formalni klasifikace a
dostavaly jména). Vinarski (2015b) na zadkladé¢ Simpsonova tvrzeni pfiSel s relativné
nekonven¢nim névrhem restaurace vnitrodruhové taxonomie — vyuzivanim vétsiho mnoZzstvi
raznych vnitrodruhovych taxond, coz jinak ziistdva zejména v ptipadé zoologické systematiky
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tabu. Podle Vinarského by takovy krok nezptisobil vyznamny pievrat v praktické taxonomii,
protoze nova pravidla by byla aplikovatelnd pouze na malé mnozstvi druhd, pfevazné téch

vysoce variabilnich a se Sirokym aredlem rozsifeni. Konkrétn¢ navrhuje nasledujici:

1. pro alopatrické nebo parapatrické populace se zadnou az velmi malou genetickou
divergenci pouzivat termin poddruh;

2. pro sympatrické populace se Zadnou az velmi malou genetickou divergenci pouzivat
termin morfotyp;

3. pro alopatrické nebo parapatrické populace se znacnou genetickou divergenci pouzivat
termin alodruh (allospecies);

4. pro sympatrické populace se znacnou genetickou divergenci pouzivat termin druh;

5. apro geneticky stale neprozkoumané populace vykazujici fenotypové rozdily pouzivat

termin morfodruh (morphospecies).

V ramci predstavené aplikace na Siroce rozsifeném holarktickém plzi plovatce bahenni
(Lymnaea stagnalis sensu lato) stanovuje autor velmi malé genetické divergence v piipadé genu
pro cytochrom b v rozsahu do 2 %, zatimco znacné genetické divergence odpovidaji alespon

8% distancim.

Diky tomuto pfistupu by se vyznam poddruhu jakoZto formalné posledni (a dilem kviili
tomu kontroverze budici) taxonomické kategorie zoologického systému ,,roztedil* ve vétSim
poctu raznych vnitrodruhovych taxonomickych kategorii (Vinarski, 2015b). Autor této
zavérecné prace nicméné nepokladd za pravdépodobné, Ze by se podobny novatorsky pristup

mohl konsensualné uchytit.

20



Evoluéni konsekvence poddruhii

Jak podotyka Remsen (2010), systematika a realné evolu¢ni procesy byvaji navzajem
obtizné provazatelné, a snaha aplikovat schémata podobna linnéovské binomické nomenklature
proto typicky kon¢i ne zcela uspokojivymi vysledky — evoluéni proces vytvarejici
kategorizovatelné variace v rdmci populaci je totiz sdm o sob¢ nekategoricky. Otazkou riznych
piistupti vtomto smyslu zlstdva i1 diive diskutovand problematika biologického versus
fylogenetického druhu. ,,Rozttidéni* jednotlivych taxonii je pro praktické ticely nutné, nicméné
popsany druh, at uz podle biologického, nebo fylogenetického konceptu, nevyhnutelné
nezohlediiuje veskeré fenomény evolu¢ni dynamiky s nim spojené. V ¢eskojazyéném prostiedi

tuto problematiku pfistupné shrnuje naptiklad Zrzavy (2019).

Taktéz pro vnitrodruhové taxony plati, ze povaha poddruhi uvadénych
v taxonomickych systémech je Cisté normativni a kategorickd. Napiiklad podle klasického
»pravidla 75 % (¢i jeho riznych modifikaci) musi byt 75 % jedincti z populace X odliSitelnych
od vSech, respektive alespont 99 % jedinct piekryvajici se populace Y, aby bylo mozné
kvalifikovat populaci X jako poddruh (Amadon, 1949). 1 pfi praci se soucasnymi
taxonomickymi systémy je navic tieba mit na paméti, ze v ramci nich uvadéné poddruhy mohou
ptedstavovat historicky artefakt; platnost historickych poddruhil je navic dle nékterych autort
jen obtizné testovatelna (Prates et al., 2022). Remsen (2010) shrnul data pro vS§echny poddruhy
v ramci ptadich celedi Parulidae a Pycnonotidae, jez ve svém seznamu ptakl svéta uvadi
Dickinson (2003, citovano podle Remsena (2010)), a zjistil, ze fada poddruhti svym popisem
pfedchazi pokrocilejsim statistickym metoddm 1 vyznamnym monografiim definujicim
neodarwinismus. Konkrétné 50 % poddruhii bylo popséno pied prvni publikaci Studentova
t-testu zroku 1908, 70 % predchdzi klicové populacné-genetické praci R. A. Fishera
The Genetical Theory of Natural Selection z roku 1930 a 79 % ptedchazi Huxleyho knize
Evolution: The Modern Synthesis z roku 1942. Data byla v pfipadé obou celedi podobna,
navzdory odli$nym vlastnostem druh@l v ramci nich klasifikovanych'!. Diikladné statistické
testovani — bez ohledu na PSC — skute¢né¢ mtize zpochybnit hodnotu historickych poddruhd,

jako se tomu stalo napft. u lasicovité Selmy hyrare (Eira barbara) (Schiaffini, 2020).

" Parulidae (lestackoviti) jsou novosvétska skupina, Ziji pfedev§im v mirnych zemépisnych Sitkach a byvaji

st¢thovavi. Pycnonotidae (bulbuloviti) jsou starosvétska skupina, Ziji pfedev§im v tropech a neprovadéji rozsahlé

migrace.
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Patten (2015) povazuje za pozoruhodné, ze taxonomicka kategorie poddruhu vzbudila
takové mnozstvi antipatii, kdyz ostatni taxonomické kategorie jsou taktéz zvykové povahy a
(snad az na ponc¢kud krajni nazory opustit celou hierarchickou klasifikaci) nebudi tolik
kontroverzi. Jak vSak bylo feCeno dfive, vyjimecnost poddruhu spociva v tom, ze mize byt

pokladéan za evolucniho ptfedchiidce druhu.

De Queiroz (2020) dospél k ndzoru, Ze s poddruhem by se nemélo zachézet jako
s taxonomickou kategorii, a zvlasté ne pak jako ,,s ménécennym* druhem. Poddruh je dle n&j
entitou totoznou jako druh, tedy vyvojovou linii na urovni populace; vhodné zvolena trinomicka
jména pfi¢emz mohou poukazovat na vnofeni neuplné oddélenych linii v rdmci Sirsi linie.
Burbrink et al. (2022) naopak zhodnotili, Ze vnitrodruhové taxony, jez jesté nepiekrocCily
,horizont udélosti druhu“, nemaji filosofické opodstatnéni. Za ontologické ,jedince®
v taxonomii, tj. za diskrétni nebo samostatné jednotky podobajici se jinym takovym jednotkam,
ale pfesto si udrzujici nezavislou a jedine¢nou identitu, povazuji pouze druhy. Naddruhové
taxonomické kategorie vSak podle nich maji oproti poddruhtim smysl: slouzi k pojmenovani
vzajemné vnofenych kladl, jeZ znazornuji evoluéni historii jednotlivych druhti. Reydon &
Kunz (2021) cilen€ rozliSuji mezi poddruhem v podob& uméle vytvotfené a Cisté praktické
taxonomické kategorie bez biologického vyznamu (kterou pro vétsi prehlednost nazyvaji
,diagnostikovatelnou podskupinou) a biologicky relevantnim poddruhem, tj. podle nich

polonezavisle se vyvijejicimi populacemi v rdmci svého matefského druhu.

Zustava sporné, jestli 1ze o poddruhu uvazovat jako o redlné evolu¢ni jednotce. Pevny
teoreticky zaklad, jenz by rozliSoval, jak se ,,subspeciace* a koheze v rdmci poddruhu 1isi od
speciace a koheze v ramci druhu, totiz vesmés chybi (Burbrink et al., 2022). Nicméné pon¢vadz
1 kritici poddruhli v taxonomii povazuji za nezbytné studium vnitrodruhové variability
(Burbrink et al., 2022), dalsi kapitoly se snaZi nastinit nékteré fenomény sklonované

v souvislosti s poddruhy.

Poddruhy a geografie

Vyznam geografického pozadi pro evoluci posttehl jiz Darwin (1860/1951), jenz za
pocatek kontinudlni vyvojové fady povaZoval pravé vnitrodruhové formy. Podotyka také, Ze
vnitrodruhové formy jsou vystépovany zejména od geograficky Siroce rozsifenych druhd, jez
jsou v ramci svého aredlu vyskytu vystaveny variabilngjSim podminkdm prosttedi a jejichz
populace zahrnuji velké mnozstvi jedinct. Ti tak s vétsi pravdépodobnosti davaji vzniknout

,,dobfe vyhranénym odridam®, nebo, jak se na n¢ dival, ,,po€inajicim druhtim* (str. 42).
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Pted dalSimi odstavci je vhodné opétovné piipomenout, ze geograficky poddruh byl

izce provdzadn s mayrovskym!2

konceptem biologického druhu, v SirSim smyslu
1 s neodarwinismem, zatimco pfi aplikaci fylogenetického druhového konceptu se geografické
poddruhy opoustéji. Nize jsou proto predstaveny zejména pohledy neodarwinisti, s dirazem
na alopatrickou speciaci. N&kteii novejsi autoti naproti tomu nesouhlasi ani s délenim speciaci

na alo-, para- a sympatrické, ponévadz je podle nich piili§ kategorické (Butlin et al., 2008).

Dobzhansky (1944), jeden z koryfejti neodarwinistické epochy, tvrdil, Ze ,,rozdily mezi
rasami (poddruhy, pozn.) nemohou pretrvavat, pokud takové rasy obyvaji stejné uzemi, protoze
bez reprodukéni izolace by dochazelo ke vzajemnému kiizeni, genovy tok by postupné smazal
vzajemné rozdily a nakonec by se ob¢ rasy spojily do jediné variabilni populace®. Geograficka
separace podle Dobzhanského (1941) zaroven ptispiva k tomu, Ze se na charakteristikach téchto
ras podili nejenom selekéni tlak v diisledku podminek biotopu, ale i samotny potencialné
dlouhy proces samostatného vyvoje. Diky témto tezim je Dobzhansky povazovan za jednoho
z prikopnikii pohledu na poddruh jako na diachronni jednotku (Reydon & Kunz, 2021). Huxley
(1940) zmifnuje 1 mozZnost, ze se obé populace mohou vyvijet paralelné; jak bude uvedeno
pozdéji, tento fenomén lze ¢ekat zejména u poddruhti ekologickych. Navzdory témto starym
neodarwinistickym tezim vSak u redlnych populaci Casto stabilné pretrvava castecna
reproduk¢ni izolace. V urcitych ohledech snad mtze byt tento stav udrzovany i selekci, pokud
maji naptiklad hybridni jedinci za urcitych okolnosti vyssi biologickou zdatnost, anebo jestlize
naklady vynaloZené na hledani partnera vyvazuji vyhody spojené s vyssi vybiravosti pii volbé

partnera (Servedio & Hermisson, 2020).

Pro klasicky geograficky poddruh ve smyslu alopatrického druhu ve stadiu zrodu plati,
7ze by jej od zbylych populaci mély odliSovat urcité fenotypové znaky. Ty vSak nemaji
vykazovat kontinudlni proménlivost naptic¢ aredlem rozsiteni, tj. klindlni variabilitu. Je moZzné,
Ze tento piistup prameni ve vnimani geografické variability naSeho vlastniho druhu Homo
sapiens, pro n&z je podle nékterych autori vyraznd diskrétni geografickd variabilita
charakteristickd (Remsen, 2010). Z vySe uvedeného piimo vyplyva, ze geografické poddruhy
nevykazuji sympatricky vyskyt (Groves & Grubb, 2011). Uplna &i téméf tplna izolace plati
zejména pro ostrovni geografické poddruhy, pocitaje 1 ,,ekologické ostrovy* v podobé
oddélenych jezer, horskych vrcholt etc. V ptipad¢ kontinentalnich geografickych poddruht se

vSak na okrajich jejich aredlli vyskytu Casto objevuji zény, v nichz dochédzi ke vzajemné

12 Nutno zdiiraznit, ze Mayr (1963) poddruh povazoval za normativni taxonomickou kategorii spise nez evoluéni
jednotku.
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hybridizaci. Huxley (1940) je oznaCoval jako zony intergradace, pfiCemz Mayr (1969)
rozliSoval dva rizné typy intergradace. Primarni intergradaci pokladal de facto za synonymum
pro klinalni variabilitu, vznikajici v diisledku adaptivni reakce na spojité rozdily v klimatickych
podminkach. Rozeznavani takovych poddruhii je podle Mayra obtizn¢ realizovatelné a také
nerozumné. Naopak jako sekundarni intergradaci oznacuje Mayr situaci, kdy se areal vyskytu
dvou poddruhii druhotné protne v konkrétni z6né a dojde zde ke vzniku hybridni populace
s vyrazné zvysSenou variabilitou, Casto zahrnujici celé spektrum kombinaci znakli obou

zvazovanych poddruha.

Jiz Rensch poukazoval na ptipad Siroce rozsifenych polytypickych druhti obyvajicich
nepierusovany aredl vyskytu, kdy se jejich sousedni poddruhy plodné kitizi, ale geograficky
vzdalené poddruhy jsou jiz reprodukcné izolovéany, piipadné jejich potomstvo vykazuje
snizenou biologickou zdatnost. Tento fenomén ho pfivedl k zavedeni terminu ,,Rassenkreis®,
jenz je podrobnéji predstaven v kapitole této prace vénujici se historii poddruhii (Rensch, 1965).
Typicky ptiklad vySe uvedeného poskytuje problematika tzv. prstencovych druhd (ring
species), kdy populace urc¢itého druhu za¢nou smérem svého Sifeni opisovat kruznici okolo
v tomto ohledu vhodné geografické piekazky. Polonezdvisly vyvoj mize v takovém ptipadé
dospét do stadia, kdy se u koncovych populaci jiz objevuji reprodukéni bariéry, a k uzavieni
pomysIné kruznice genovym tokem tudiz nedojde. Takovy idealizovany model se ovSem
v praxi potvrdil pouze u velmi malého poctu druht, s vétsi pravdépodobnosti se totiz genovy
(Pereira & Wake, 2015). Jednim z nich je severoamericky mloCik Ensatina eschscholtzii, jenz

arealem vyskytu obkruZzuje Velké kalifornské udoli (Pereira & Wake, 2009).

Piipomenime, ze Wilson & Brown (1953) ve své filipice proti trinomické nomenklatufe
komentovali, ze populace konkrétniho druhu mohou vykazovat v ramci svého fenotypu
nezavislé vyvojové trendy. Uvazované poddruhy by tak bylo mozné v prostoru vymezit hned
n¢kolika zplisoby. Remsen (2010) vSak na zékladé svého dlouholetého vyzkumu neotropickych
ptakli poznamenava, Ze takové konflikty nevnima jako pfili§ bézné, zejména ne v piipade
kanonické nespojité neboli diskrétni variability (naproti tomu pro klinalni variabilitu byvaji
nezavislé vyvojové trendy typické). Jakou maji konkrétni fenotypové znaky selekéni hodnotu,
vSak byva obtizn¢ odhadnutelné. Jiz Rensch (1965) komentuje, Ze mohou navzajem korelovat

napft. kvili vlivu genetického draftu a/nebo genové pleiotropie.

Specifika vztahu genotypu a geografického rozsifeni budou zminé€na pozdé¢ji — obecné

lze vSak shrnout, Ze v pifipad€ alopatrie lze ofekédvat divergence jak na adaptivni, tak na
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neutralni urovni, s vyznamnym uc¢inkem genetického driftu. Naopak v ptfipadé parapatrie
zprostifedkovava divergenci populaci primarné selekce ze strany lokalnich, odlisnych podminek
prostredi, zatimco neutralni genetické markery mohou ve velké mite podléhat introgresi (Braby

etal., 2012).

Ekotypy a ekologicky poddruh

Ekotyp lze charakterizovat jako lokalni populaci, jez je ,,zvlasté napadné piizptusobena
mistnimu prostiedi. Termin ekotyp se pouziva zejména v botanice, zatimco v zoologii slouzi
k oznaceni téhoz jevu spiSe pojmenovani ,,ekologicka rasa“ (Reydon & Kunz, 2021). Fenomén
ekotypt je také spojovan spiSe s rostlinami nez s zivocCichy, nebot’ zejména velci endotermni
zivocichové — tedy zivocichové poutajici nejvétsi dil lidské pozornosti — vykazuji znacnou
fenotypovou robustnost a tento trend u nich nebyva patrny (Mayr, 1963). Termin ekotyp zavedl
Turesson (1922) spole¢né s terminem ,,ekodruh®, kdy ekodruh ptedstavuje soubor ekotypt, jez
vznikaji dédicnym piizptsobenim se konkrétnim stanovistim. Dédi¢ny zaklad populacnich
rozdilt Turesson prokazal piesazovacimi experimenty, na které posléze navazali napt. Clausen,
Keck a Hiesey, soucasnici neodarwinistl, jiz vSak svou praci moderni evolu¢ni syntézu
paradoxné silngji neovlivnili (Nufiez-Farfan & Schlichting, 2001). Zvlast¢ do 60. a 70. let
20. stoleti probihaly ¢etné akademické spory o smysluplnosti ekotypu, zazehnuté zejména tim,
ze nékteré pozdéji zkoumané fenotypové variace vykazovaly klindlni variabilitu. Lowry (2012),
jenz historii dobového sporu shrnuje, interpretuje, Ze ekotypy jejich tehdejsi kritici povazovali
za zavadéjici snahu vmeéstnat vnitrodruhové variace do statickych skupin. V odkazu Turessona
a jeho nasledovnikli vSak vnima ekotypy spiSe v podob¢ ,,nendhodného rozdeleni dédi¢né
podminénych variaci v kontinuu vzniku druhii“. Mayr (1963) byl toho nazoru, Ze koncept
ekotypu trpi shodnymi slabinami jako koncept poddruhu, tedy napf. ¢astou klinalni variabilitou,
nejasnym vymezenim v prostoru ¢i polyfyletismem konkrétnich ekotypli. V tomto smyslu
kritizuje fakt, Ze zatimco poddruh vznikl k praktickému roz€lenéni vnitrodruhové variability,

ekotyp byl od zacatku minén jakoZzto biologicky smysluplné kategorie.

Geograficky poddruh a ekotyp nelze povaZovat za vzajemné protikladné fenomény, oba
dva se naopak svou povahou casto prekryvaji, az rovnaji. Geograficky poddruh je zaroven
ekologickym poddruhem a ekologicky poddruh byva zaroven alespon mikrogeograficky
vymezen (Mayr, 1963; Reydon & Kunz, 2021). Nesouvisly a maly aredl rozSifeni mohou byt
voditkem, kdy poddruh nazyvat spiSe ekotypem (Dobzhansky, 1941). Protoze napti¢ aredlem
vyskytu druhu miiZze byt vice rtiznych lokalit s podobnymi ekologickymi podminkami,

u ekologickych poddruhti Ize také spiSe ocekavat jejich vzajemnou paralelni evoluci

25



(Dobzhansky, 1941). Paralelni selektovani ekologicky vazanych fenotypl se nicméné v praxi
podarilo prokazat jen ziidka, nebot’ genovy tok ¢i netplné tfidéni linii takovou evolucni historii
zamlzuji. Jeden z redlnych, neddvno popsanych piikladl predstavuje napi. australsky starcek
Senecio lautus (James et al., 2021). Ne kazdy ekologicky vazany rys zarovenn musi vyplyvat
z lokalnich adaptaci, ale ptivod mlze mit i ve fenotypové plasticité¢ — takovou populaci nelze
nazyvat ekologickym poddruhem. Fenotypovou plasticitu Ize ocekéavat zejména u druh, jejichz
populace jsou propojeny silnym genovym tokem, jenz tak muize selektovat smérem k vyssi

fenotypové plasticité (Gruber et al., 2013).

Jako ekologicky poddruh lze v SirSim smyslu oznacit jakoukoli rozpoznatelnou
sympatrickou ¢i alopatrickou formu bez vnitinich reprodukénich bariér od ostatnich populaci.
Jiz naptiklad Clausen (1951) na nékolika ptikladech demonstruje, Ze pouze rizné zplsoby
opylovani mohou udrzovat nékolik fenotypové odlisnych rostlinnych forem. Dal$im ptipadem
je evoluce parazitickych linii adaptovanych riznym hostitelim. Drés & Mallet (2002) navrhli
cely souhrn kritérii, jez podle nich maji tzv. ,,hostitelské rasy* plnit. Hostitelskou rasu souhrnné
definuji jakozto geneticky diferencovanou, sympatrickou populaci parazitii, ktefi vyuzivaji
rlizné hostitele'?, pfi¢emz mezi jejich populacemi zaroveti stale probiha genovy tok. Oc¢ekavaji,
ze sympatrické populace zriznych hostiteli v takovém ptipadé¢ vykazuji vyssi uroven
genetickych divergenci nez alesponn nékteré geograficky vzdalené populace ze stejnych
hostitelt. Funk (2012) doporucuje z hlediska ndzvoslovi rozliSovat mezi ,,hostitelskou formou*
a ,,hostitelskou rasou®, kdy hostitelska forma mé oznacovat takovou populaci, u niz souvislosti
s fenotypovou variabilitou zlstavaji nejasné. Hostitelské rasy byly studovany zejména na
fytofagnim hmyzu. Drés & Mallet (2002) jako ptiklad uvadéji napt. populace bazlivce
vrbového (Lochmaea caprea) na btize pytité (Betula pubescens) a vrbé jiva (Salix caprea) ¢i
populace obalece modiinového (Zeiraphera griseana) na modiinu opadavém (Larix decidua) a
borovici limba (Pinus cembra). V ramci vnitinich parazitl zivo¢ichl lze zminit naptiklad
otazku lidskych a prasecich Skrkavek Ascaris lumbricoides a Ascaris suum, u nichz je

dlouhodobé diskutovana jejich konspecificka povaha (Leles et al., 2012).

Zda hostitelské rasy ¢i jiné ekologicky diferencované populace povazovat za poddruhy,
anebo jiz za samostatné druhy, tak zavisi opét na dohod¢ (Reydon & Kunz, 2021). Napft. Dres

& Mallet (2002) stanovili v takovém ptipad€ hranici pro miru genového toku alespon 1 %.

13 Kazda hostitelska rasa vyuziva specificky hostitelsky druh, pii¢emz jedinci hostitelské rasy jsou vérni

konkrétnimu hostiteli i napfi¢ riznymi zivotnimi stadii (host fidelity).
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V ptipadé¢ ekologicky separovanych populaci oproti geograficky separovanym populacim lze
ocekavat spise jejich opétovné splynuti nez zdarné dokonceni speciaéniho procesu, nebot’
ekologické bariéry byvaji labiln€j$i nez bariéry geografické (Lowry, 2012). Nicméné, jak bylo
opakovan¢ feceno, geograficky i ekologicky poddruh se z velké ¢asti vyznamové prekryvaji, a
1 zde tak zalezi na vkusu jejich posuzovatele. Schemske (2010) navic upozornil na moznost
izolace ekogeografické: pokud jsou konkrétni populace izolovany geografickou bariérou,
adaptace na konkrétni stanovisté mohou pfispét k zachovani alopatrického vyskytu, i kdyby
konkrétni geografickd bariéra zmizela. Jinymi slovy, geografickd bariéra usnadiiuje
ekologickou speciaci. Rozeznani takové ptiCiny alopatrie je vSak zpétné obtizné. Konecné,
ekologickou speciaci nelze zaménovat za speciaci sympatrickou; ackoli se vétSina ptipadii
sympatrické speciace mize zakladat na ekologické speciaci, vétSina ekologickych speciaci se

nemusi zakladat na sympatrii (Funk, 2012).

Poddruhy a genealogie

Direkt klasické trinomické nomenklatufe zasadil zejména nastup molekularnich metod.
Patten (2015) uvadi, Ze je typickou praxi zavrhnout status ,,poddruhu®, pokud studovana
populace nevykazuje oproti jinym studovanym populacim reciproéni monofyletismus jednoho
¢i nekolika neutralnich genetickych markerd, unikatnich haplotypa ¢i specifickych klastri —
nutno nicmén¢ dodat, Ze pii soucasném celogenomovém sekvenovani mize byt poc¢et markerd
velmi vysoky (Bertola et al., 2022). N¢které (star$i) studie pii posuzovani poddruhového statusu
braly do Givahu i normativni hodnoty p-distanci charakteristickych pro studovanou skupinu

(Gamauf et al., 2005).

Jiz naptiklad Zink (2004) dospél k zavéru, Ze asi 97 % ptacich poddruhii neni
z genetického hlediska relevantni. Tfebaze byl konkrétné tento vysledek posléze podstatné
korigovan (Phillimore & Owens, 2006), nabizi se otazka, jestli je cely prezentovany
metodologicky pohled opodstatnény. Jaké genealogické zakonitosti se poji, bez ohledu na
prakticky dopad na taxonomické systémy i1 tvahy nad relevanci konkrétnich klasifikovanych

poddruhd, s uvazovanou poddruhovou entitou jakoZto polonezavisle se vyvijejici linii?

Reydon & Kunz (2021) nahlizi na ,,redlny* poddruh ve dvou riznych rovinach. Jako
tzv. synchronni poddruhy oznacuji (meta)populace, které se vyvijeji polonezavisle na jinych
takovych (meta)populacich, ptfi¢emz se vyznacuji spolecnymi znaky, které demonstruji jejich
castecné nezavisly vyvoj diky separaci od jinych takovych poddruhi. Vyjma synchronnich

poddruhii mé ale podle autori smysl uvazovat rovnéz o poddruzich diachronnich. Reydon &
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Kunz (2021) nahliZeji na druh spiSe jako na svazky linii, které se spolecné odvétvuji po
divergenci od spolecného predka s druhem sesterskym, pficemz divergence v ramci téchto
svazkd nemusi byt trvald. Rysy sdilené témito liniemi pfedstavuji jejich synapomorfie.
Diachronni poddruhy jsou takové casti ,,druhového kladu®, které se od jeho zbytku odliSuji
evoluéné vyznamnymi znaky. Zatimco u poddruhii synchronnich znaky demonstruji
polonezavislost metapopulace v soucasném evoluénim procesu v prostoru, u poddruhii

diachronnich nezavislou evolu¢ni trajektorii v Case.

Ptipomenime, Ze rozdil mezi genealogickym a fylogenetickym vzorem divergenci
zduraziuje napiiklad koncept genealogického druhu (Baum & Shaw, 1995) nebo Hennig
(1966). Z toho vyplyva, ze teprve u zcela reprodukéné izolovanych populaci ma smysl hovotit
o monofyletismu. U populaci vyvijejicich se polonezéavisle 1ze ocekavat rozlicné topologie
jednotlivych genovych stromil, a to v zdvislosti na charakteru genového toku a fenoménu
neuplného tfidéni linii, doprovazenymi navic expanzemi i fragmentacemi aredlu rozsifeni a
sekundarnimi kontakty mezi jednotlivymi populacemi (Remsen, 2010). Neuplné tfidéni linii
muze napt. vysvétlovat rozlozeni haplotypi u poddruhti orla proménlivého (Nisaetus cirrhatus.
puv. Spizaetus cirrhatus), jesttabovitého ptdka ptivodem z ostrovii orientalni oblasti. Praveé
tento region charakterizovala vyrazna geograficka dynamika béhem kvarternich glacidlnich
cykli (Gamauf et al., 2005). Patten (2015) ocekava, ze za specifickym fenotypem poddruhti
mohou stat na lokalni Grovni selekéné vyznamné ,,poddruhové geny“. Ve smyslu tohoto
diskurzu navrhl modifikovat fylogeneticky druhovy koncept tim zpisobem, aby poddruh
v ramci fylogenetického druhu predstavoval morfologicky a geograficky vymezitelny klad,
jenz netvoii odlisny (neutrdlni) geneticky shluk nebo neni reciprocné monofyleticky ve vztahu

k jinym takovym kladim.

Podle mayrovské interpretace ma polytypicky druh zahrnovat alespon dva poddruhy
(Mayr, 1963). V ptipadé, Ze se jedna linie vySe uvaZzovaného ,,druhového kladu* odlisi od jeho
zbytku, a budou-li ob& skupiny povazovany za poddruhy, pak jedna znich musi byt
parafyletickd. Tolerance parafyletismu, budeme-li viibec tento termin na populacni Urovni
respektovat, je tak s timto konceptem piimo spojena (Reydon & Kunz, 2021). Reédlny piipad
poskytuje sardinsky zvéSinec druhu Cymbalaria muelleri, u néhoz se morfologicky, geneticky
1 ekologicky rozpoznatelnd forma popsana jako C. muelleri subsp. muelleri odvozuje z tim
padem parafyletického taxonu C. muelleri subsp. villosa. Ptfedstaveny fenomén se
v anglojazycné literatufe oznacuje jako anakladogeneze neboli ,,pufeni® (Carnicero et al.,

2019). Flegr (2013) upozoriiuje, ze pii platnosti punktuacionalistické evoluce (tj. pohled na
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evoluci jako na nespojity proces po vzoru teorie pierusovanych rovnovah Eldredgeho a Goulda)
1ze oc¢ekavat, ze libovolni dva jedinci parafyletického taxonu A mohou sdilet vice spole¢nych
znaku nez libovolny jedinec parafyletického taxonu A s libovolnym jedincem monofyletického
taxonu B, jenz se v ramci taxonu A odvozuje. N¢ekteti jedinci taxonu A jsou navzdory tomu
sesterskou skupinou predka taxonu B. Podobnost jedincti v ramci parafyletické skupiny muze
zajistovat napt. usmérnujici selekce piisobici na diagnosticky lokus/znak, neuplné ttidéni linii

¢1 zachovani plesiomorfniho znaku, jenz byl u odvozené linie ztracen (Baum & Shaw, 1995).

Poddruhy lze v jistém smyslu povazovat za ,,Sedou zénu* béhem kladogeneze, v ramci
niz se dcetiné linie navzajem rozriiziuji v konkrétnich ,,druhovych® rysech, jako jsou specifické
apomorfie, recipro¢ni monofyletismus, reprodukéni bariéry, ekologickd diferenciace atd.
Mozné konflikty mezi riiznymi druhovymi koncepty mohou pramenit z toho, Ze povazuji za
smérodatnou zejména jednu z téchto vlastnosti, ackoli ty se béhem speciace mohou odvozovat
v rizném poradi (de Queiroz, 2007). Zvrat speciace, pti némz dojde ke zpétné syngenezi, byl
zaznamenan zvlasté u kratce divergovanych linii, typicky separovanych jen ekologicky. Piiklad
poskytuji naptiklad koljuSky Gasterosteus aculeatus z Enos Lake (Taylor et al., 2006) ¢i
sympatrické pénkavky Camarhynchus spp. z ostrova Floreana (Kleindorfer et al., 2014). Ptipad
krkavet (Corvus corax) pak demonstruje, ze ke zvratu speciace mize dojit dokonce i po
1 az 2 milionech letech vzdjemné izolace (Kearns et al., 2018). Jeden z alternativnich
druhovych konceptd povazuje za druh pouze takové (meta)populace, u nichz je

pravdépodobnost zpétné syngeneze se sesterskou linii rozumné blizka nule (Kollar et al., 2022).

Templeton (1989) dokonceni speciace chapal jako proces, kterym se v populaci vyvinou
nové dédi¢né systémy koheznich mechanismii; resp. jako proces, béhem néhoz dojde ke
genetické asimilaci zmén v ramci genetic exchangeability a demographic exchangeability do
vnittnich koheznich mechanismi. Jde o jistou analogii waddingtonovské genetické asimilace
v ramci fenotypu. Zajimavou myslenku ptinesl Barker (2019; 2022), podle néhoz identitu
vyvijejicich se linii zajiStuje mechanismus zpétné vazby. Jeho koncept vychéazi z konkrétnich
proménnych ovliviiujicich kohezi jednotlivych populaci. Konkrétn€ homogenizaci populaci
mohou zajiStovat napf. genovy tok, paralelni selek¢ni tlaky, ale 1 sama podobnost vlastnosti.
Interakce Sirokého spektra rozlicnych proménnych ma v pribéhu casu zpétnovazebné
ovlivitovat jak hodnoty vlastni, tak hodnoty ostatnich proménnych. Napftiklad genovy tok
probihajici v case #; mezi populacemi ve skupiné X vede k vyméné alel mezi témito
populacemi. Tyto populace jsou si tak v ¢ase ¢ podobné&jsi nez populace mimo zvazZovanou

skupinu X, takZe mohou byt nasledn¢ vystaveny podobnym selekénim tlaklim v Case ;. Dalsi
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homogenizace v disledku podobnych selekénich tlakii muze ptispét k vy$§im hodnotam

genového toku v Case ¢4 etc.

Velikost a frekvence u¢inku proménnych v jednotlivych populacich podle Barkera
ovliviwji celkovou tzv. M hodnotu (metapopulation feedback cohesion), jez miize byt vynesena
v ramci vicerozmérného M prostoru, jehoz osy odpovidaji zahrnutym proménnym (obrazek 2).
M hodnoty metapopulaci predstavujicich samostatné se vyvijejici linie'* by v takovém piipadé
mohly vytvaret samostatné, neostie ohrani¢ené shluky v M prostoru. Autor si od svého pfistupu
slibuje budouci potencidlné lepsi testovani povahy wyvijejicich se linii, snad vcetné linii
vyvijejicich se polonezavisle. Také jejich definice se totiz potykd minimalné s jednim
problémem: ke genové introgresi nékdy dochdzi i u morfologicky, etologicky a ekologicky
odli$nych linii, taxonomicky klasifikovanych i1 na Grovni rodu. Ty lze téZko povazovat za

shodné, ale vzhledem k vySe uvedenému v krajnosti ani za zcela nezavislé (Prates et al., 2022).

(0,1,1) 1 (11151)
; Euphydryas

.edr’tha metapop.

(0,0,1) (1,0,1)
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t A i

. Imperialis +
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point zero, > (1,0,0)
(0,0,0) g

Obrazek 2: M hodnoty pro metapopulace (Cerné ovaly) vynesené do M prostoru: zde zobrazen jako trirozmerny
prostor definovany genovym tokem (g), sdilenymi selekcnimi tlaky (s) a podobnosti znakit mezi populacemi (t).
Metapopulace shluknuté blizko bodu 0 jsou podle zpétnovazebného modelu nejhorsi kandidati na vyvijejici se
linie (prevzato z Barker (2019; 2022), kde jsou ddle komentovany priklady v tomto schématu znazornéné)

14 Barker (2019) stanovil alespoti tfi zékladni podminky, jez by vyvijejici se linii mély vymezovat. Zaprvé,
M hodnota musi byt rizna od pruseciku os reprezentujicich proménné, kde jsou vSechny jejich hodnoty nulové.
Zadruhé, pro metapopulaci predstavujici samostatné se vyvijejici linii by mélo platit, Zze pokud by z ni byla
vyclenéna jakakoliv jedna populace, nedoslo by k vyraznému zvyseni M hodnoty. A zatfeti, ekvivalentn¢ by mélo
platit, Ze pokud by ke zvazované metapopulaci byla pfidana jind populace, hodnota M by klesla.
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Modelovy priklad: poddruhy Panthera tigris

Posledni cast této prace se vénuje konkrétnimu piipadu, v némz hraje ustfedni roli
problematika vnitrodruhovych taxonii — a sice cCerstvé diskutovanou otazku klasifikace
recentnich poddruht u tygra (Panthera tigris), skratkym komentdfem predstavujicim
ekvivalentni problematiku blizce ptibuzného Iva (P. leo). Tygru se v tomto piipadé dostava
dominantni pozornosti jiz z toho diivodu, ze obecné nadzvy jeho poddruhtl jsou Siroce znamy i

napfic laickou verejnosti — piikladem budiz tygr indicky ¢i ussurijsky.

Tygr obyva rozsahly a zaroven alespon ¢aste¢né nespojity aredl vyskytu (mj. protinajici
biogeograficky dynamicky region Sundalandu) a jeho variabilni populace tak mohou slouzit
jako zajimavy ptiklad geografickych, resp. ekologickych poddruhli. Modelovy ptipad tygra
zaroven ilustruje nejednotné pohledy na vnitrodruhovou variabilitu pfi pouziti riznych metodik
(morfologie, rizné molekuldrné-fylogenetické analyzy, kombinovany piistup), ovSem o to
vyznamnéjsi praktické dopady s tim spojené: celkem tfi tradi€ni subspecie tygra byly v pribéhu
20. stoleti vyhubeny a budoucnost dalSich poddruhti zistdva nejisté, jejich samotna definice je

tudiz klicova pro ochranu tygra coby ohrozeného druhu.

Tradi¢ni taxonomie ve 20. stoleti rozeznavala celkem osm recentnich subspecii tygra

(Panthera tigris) s rozSitenim od Zakavkazska az po Velké a Malé Sundy (obrazek 3):

1. Pt tigris (tygr indicky ¢i bengélsky; Pfedni Indie);

2. P t virgata (tygr turansky ¢i kaspicky; od Zakavkazska pfes zapadni a stfedni regiony
Asie aZ po Tarimskou panev) — vyhuben;

P t. altaica (tygr sibifsky ¢i ussurijsky; oblast povodi Amuru);

P t. sondaica (tygr javsky; Java) — vyhuben;

P, t. amoyensis (tygr &insky; Cina);

P t. balica (tygr balijsky; Bali) — vyhuben;

P t. sumatrae (tygr sumatransky ¢i sumatersky; Sumatra);

® N kW

Pt corbetti (tygr indo¢insky &i Corbettiv; jizni Cina, Zadni Indie, Malajsky

poloostrov).

Diference se tykaly zbarveni (mj. v€etn€ povahy ikonického pruhovaného vzoru), délky
srsti, v fadé pripadd i konkrétnich kranidlnich charakteristik. Poddruhy tygra mj. vystupuji coby
ptiklad Bergmannova pravidla, kdy se jejich velikost zvétSuje smérem k vys$Sim zemépisnym

sitkam (Mazak, 1980; Mazak, 1981).
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Obrazek 3: Puvodni aredl vyskytu tygra a jeho rozsiveni na zacatku 21. stoleti s predpokladanymi hranicemi
mezi poddruhy podle Luo et al. (2004). Cisla odpovidaji poctu vzorkii, v ramci této zaverecné prdce neni tento
udaj relevantni. Historickou areografii tygrii severniho palearkta dale upresnili napr. Driscoll et al. (2009).

Cracraft et al. (1998) na zéklad¢ srovndni kompletnich sekvenci pro cytochrom b
ziskanych z exemplait forem tigris, altaica, sumatrae a corbetti dospéli k zavéru, ze ostrovni
poddruh sumatrae se na genetické trovni diagnosticky odliSuje od relativné uniformnich
pevninskych populaci. S odkazem na tyto vysledky a fylogeneticky druhovy koncept
ptedstavili jako mozZné feSeni rozeznavat dva samostatné druhy tygra, P. sumatrae a P. tigris.
Odlisny pohled naopak ptinesla novéjsi studie Luo et al. (2004), jez vychazela ze tfech riznych
molekularnich markertt (mtDNA; alelické varianty v jaderném genu DRB pro MHC II
glykoproteiny; a hypervariabilni lokusy s kratkymi tandemovymi repeticemi). Ackoli genetické
variace nebyly vyrazné, autofi potvrdili signifikantni diference mezi péti tradicné
klasifikovanymi (Zijicimi) poddruhy. Pro systematiku tygra zistdva studie vyznamna
1 skutecnosti, ze doporucila vyd¢lit populace P. t. corbetti ze severni Indociny a Malajského

poloostrova do vlastniho poddruhu P ¢ jacksoni (Sesky tygr malajsky), ¢imz se podet

ptezivajicich poddruhi tygra zvysil na Sest.
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Konkrétni studie se sousttedily rovnéz na srovnani vyhubenych subspecii tygra s jejich
zijicimi prot&jsky. Mazak & Groves (2006) srovnavali kraniologické znaky vyhynulych
ostrovnich poddruhti balica a sondaica spolu s ptezivajicim ostrovnim poddruhem sumatrae a
pevninskym poddruhem corbetti (resp. jacksoni). Ssp. balica vyhodnotili jako totozny se
ssp. sondaica, zatimco ssp. sondaica jakozto rozlisitelny od ssp. sumatrae (a ssp. sumatrae
rozlisitelny od ssp. corbetti). Pro poddruhy sumatrae a sondaica navrhli autofi v duchu
fylogenetického druhového konceptu druhovy status. Dalsi kraniometrickd analyza nasledné
interpretovala ssp. sumatrae jakozto hybrid sundskych a pevninskych populaci (Mazék, 2010).
Analyza archaické mtDNA nicméné tyto zavéry nepodpofila a ukazala na blizky ptibuzensky

vztah vSech forem ze Sundskych ostrovii oproti formam pevninskym, s ptedpoklddanou

nedavnou kolonizaci Sund béhem posledniho glacialu (Xue et al., 2015).

Srovndni archaické mtDNA je k dispozici 1 pro ssp. virgata, pficemz ndvazna
fylogeograficka analyza nasvédcuje skutecnosti, ze tygti kolonizovali Stiedni Asii (ssp. virgata)
a rusky Dalny vychod (ssp. altaica) teprve v poslednich 10 000 letech a tento areal vyskytu
zustal spojity az do obdobi pted asi 200 lety, kdy zacalo pfirozené prostiedi tygrii ustupovat
lidské Cinnosti (Driscoll et al., 2009).

Vsech devét subspecii zahrnuli do komplexni studie Wilting & kol. (2015), ktefi pfi
fylogenetické analyze vyuzili kombinaci kraniodentdlnich charakteristik, vlastnosti srsti,
preferovanych ekologickych nik a sekvence mtDNA. Vysledkem bylo opét rozdéleni na dvé
dobfe rozliSitelné monofyletickeé skupiny, pevninskou a sundskou, pro n€z autoti studie navrhuji
trinomickd jména P. ¢t tigris, resp. P. t. sondaica (jenz byl tak sensu lato ,vzkiiSen®).
Celogenomové sekvenovani naopak opétovné ukazalo na existenci Sesti rozliSitelnych kladd,
jez odpovidaji Sesti zijicim poddruhim (Liu et al., 2018). K podobnym z&veérim dosli rovnéz
Armstrong et al. (2021), ktefi analyzovali sekvence poddruhl tigris, altaica, jacksoni a

sumatrae.

Vsechny populace tygru si zlstavaji relativné blizce pribuzné a mize dochazet k jejich
ktiZeni. Podle nékterych hypotéz populace tygra prosla efektem hrdla lahve béhem pleistocénu,
snad v disledku supererupce vulkanu Toba pted asi 73,5 tisici lety. Ten se nachazi na tzemi
dnesni severni Sumatry, refugium tak mohl tygriim poskytnout region jizni Ciny a okoli, odkud
posléze rychle expandovali (Wilting et al., 2015). Navzdory témto skutecnostem lze vSak
celkovou tygfi populaci rozdé€lit do n€kolika klastrii, na nichZ se jiZ projevil jak vliv genetického

driftu, tak selekce podminéné prostfedim. Nejranéjsi divergence od spole¢ného piedka
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soucasnych poddruhti mohla probéhnout jen pted asi 67 tisici lety (Liu et al., 2018), ¢i snad jen

v poslednich 20 tisicich letech (Armstrong et al., 2021).

Vsechny tyto vysledky oteviraji praktické, respektive etické problémy. Je naptiklad
otazkou, zda a k jakym poddruhiim tygra ptistupovat jako k nezavislym, evolu¢né¢ vyznamnym
jednotkam (evolutionarily significant units; ESU). Ryder (1986) timto terminem oznacoval
vnitrodruhové jednotky vykazujici oproti jinym vnitrodruhovym jednotkdm genetické
vlastnosti vyznamnéjsi pro soucasné a budouci generace dané¢ho druhu, pfiCemz jejich
identifikaci vnimal jako klicovou zejména pro planovani ex situ chovnych programu. V ptipadé
tygri byva béznou praxi vyloucit z chovnych programii hybridni formy jednotlivych poddruhi,
ovSem maji tyto kroky skutecné opodstatnéni v kontrastu k potencialn¢ zbyte¢nému omezeni
genofondu jiz tak nepocetné celkové populace? VySe prezentované vyzkumy také naznacuyji,
ze vyhynulé populace klasifikované pod tradicnimi trinomickymi jmény virgata, balica a
sondaica nemusely ptfedstavovat ,,svébytné“ formy oproti stale zijicim poddruhtim altaica,

resp. sumatrae. Tim se — alesponi hypoteticky — otevird moznost reintrodukei (Wilting et al.,

2015).

Zavérem lze doplnit, ze v pripad¢ velkych kockovitych Selem postihla podobna situace
rovnéz lva (Panthera leo), u néhoz tradi¢ni systematika taktéz rozpozndvala fadu recentnich
subspecii (P. I leo, P. I. senegalensis, P. l. azandica, P. |. nubica, P. I. bleyenberghi, P. I. krugeri,
P. [ melanochaita, P. I. persica), molekuldrné-fylogenetickd data vSak konsensualné vymezuji
pouze dva hlavni klady P. /eo. Klad jizni zahrnuje populace z vychodni a jizni Afriky, zatimco
klad severni zahrnuje populace ze zapadni a stfedni Afriky a Indie (indicka populace ptivodné
pfedstavovala soucast ssp. persica, Mazak (1980) pro ni vy€lenoval samostatné trinomické
jméno P. . goojratensis). Revidovanou taxonomii nasledné vyuziva i IUCN, jenZ jizni klad
oznacuje trinomickym jménem P. [. melanochaita a severni klad trinomickym jménem P. leo
leo. Celogenomové sekvenovani pohled na fylogenezi lvlli nicméné opét promeénilo,
resp. zptesnilo, kdyZ potvrdilo vyse uvedenou zékladni dichotomii, nicméné jako rozlisitelné
klady rozeznava rovnéZ populace ze zapadni plus sttedni Afriky a Indie, resp. vychodni a jizni

Afriky (Bertola et al., 2022).
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Zavér

Prace si kladla za cil shrnout problematiku vnitrodruhovych taxonl v taxonomii a
evolucni biologii. Potieba logicky rozdélit vnitrodruhovou variabilitu se ukéazala byt prakticky
tak stard jako taxonomie sama, stejn¢ jako spory, jaké entity zasluhuji klasifikovat na Grovni
samostatného druhu. Nejznaméjsi, ackoli nikoli nejstar§i vnitrodruhovou taxonomickou
kategorii je poddruh (subspecies), a to predevsim diky jeho vlivu v zoologické systematice.
I dnes zde predstavuje formaln¢ jedinou taxonomickou kategorii pod urovni druhu. Zoologické
poddruhy zacaly byt postupné uzivany od druhé poloviny 19. stoleti, ptfi¢emz na jejich zavedeni

do praxe se podilela zejména ornitologicka komunita.

Praveé v zoologii, kde byl poddruhu urcen takto krucidlni vyznam, Ize také jeho uzivani
vyhodnotit jako nejvice kontroverzni, jak demonstruji napiiklad akademické spory na toto téma
z 50. ¢i 80. let 20. stoleti. Stru¢né¢ shrnuto, poddruh zacal byt uzivan, aby systémy nebyly
zahlceny nadmérnym mnozstvim samostatnych druhti, zavedenim poddruht se vSak cely
problém piesunul pouze o urovei nize. Evolu¢ni kontext sice umoznil pohliZet na poddruh jako
na druh ve staddiu zrodu, tedy pocatecni stadium speciace, ale ani v takovém piipadé se pfi
vymezovani poddruht nelze vyhnout normativnimu, subjektivitou zatizenému vysledku. Jako
otazku dvou pfistupi lze shrnout i soucasny problém tykajici se taxonomie zalozené na
konceptu biologického versus fylogenetického druhu. Stanoveni, odkdy je jiz druh druhem,

zalezi v praxi vesmé&s na konsensu.

Spory o vyuzivani poddruhu do jist¢é miry zakryvaji zajimavé konsekvence
vnitrodruhové variability, na které tento koncept pomahéd upozornit. Pokud se k poddruhu
piistupuje jakoZto k polonezavislé metapopulacni linii, jeho ostré vymezeni je jiz ze své
podstaty nemozné, protoze se v takovém ptipad¢ piipousti urcita mira genového toku. Poddruh
je fenomén mikroevolu¢ni a vzhledem k populaéni Grovni nema smysl uvaZzovat o jeho
monofyletismu. Pfi posuzovani ,,poddruhovosti* jsou z tohoto diivodu problematické i analyzy
zalozené na neutralnich genetickych markerech, byt nastup molekularné-fylogenetickych
analyz zalozenych na celogenomovém sekvenovani umoziuje pocet markeri navysit a 1épe
piispét k pochopeni popula¢ni dynamiky. Poddruhy si tak mohou zachovat svlij vyznam spiSe
pro zdlraznéni specifickych fenotypovych znakl diskrétni povahy, které jsou udrzovany
v ramci vétSiho €1 menSiho segmentu aredlu vyskytu druhu. Tyto znaky mohou mit souvislost
rovnéZ s parazitismem, zpusobem opylovani a jinymi ekologickymi fenomény. Lze je

povazovat za potencialné adaptivni a mohou poukazovat na mozné kohezni mechanismy
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odehravajici se v ramci ptislusné populace prostiednictvim specifického selekéniho tlaku. Plati,

ze by nemély byt vysledkem fenotypové plasticity.

Problematika poddruhti se tak jako uroboros vraci zpét k jiz klasické problematice
definice druhi, resp. problematice speciaci, pfi¢emz ob¢ témata podstatné presahuji zamysleny
ramec této prace. Vyse uvedeny pohled na poddruhy vsak ptesto ptinasi konkrétni spekulace a
myslenky, které mohou byt inspirujici pro dalsi reserse, respektive vyzkum. V genocentricky
zaméiené dobé poukazuje na vyznam fenotypovych znakt, které mohou v polonezavisle se
vyvijejici metapopulaci souviset s jeji kohezi, snad 1 prostiednictvim zpétnovazebnych
mechanismil. Zivé organismy interaguji s okolim svym fenotypem a je-li napf. konkrétni
fenotypovy znak disledkem konkrétniho selekéniho tlaku, je néasledné i pricinou dalsi koheze
populace. Evolucni podstatu poddruhti tak 1ze spatiovat v nestabilnich pokusech o odstépovani
specificky adaptovanych dcetinych druhi. Druhy mohou byt pfi takovém narativu chapéany jako
mén¢ labilni poddruhy udrzované dal$imi koheznimi mechanismy, zejména s ohledem na
reprodukéni nekompatibilitu. Pravé vyzkum podobnych zpétnovazebnych mechanismit a jejich
dopadu napf. na vyvoj navzajem ostie oddélenych (mnozin?) druhd, stejn¢ jako problematika

zvratu speciace mohou piedstavovat zajimavé vyzvy pro dalsi teoretické prace.

Problémy pii praktické aplikaci takového pohledu na poddruhy jsou nekolikerého
druhu, od samotné obtizné uchopitelnosti pies precenéni ¢i nedocenéni konkrétnich
fenotypovych znakl az po vzdjemné konfliktni rozlozeni téchto znakl (muze se tykat spise
klinaln€ variabilnich nez diskrétnich znaki). Poddruhy uznavané v soucasnych taxonomickych
systémech také pro evolucni studia ¢asto nemusi byt relevantni, jednoduché opusténi tohoto
ranku se na druhou stranu jiz od poloviny minulého stoleti ukazuje byt obtiZzné prosaditelnym
ukolem. Autor této prace se v soucasnosti kloni k nadzoru, Ze poddruh by tak méla byt spise
inspirujici taxonomicka kategorie. ProtoZe vSak formalni systematika ovliviiuje mj. zakonnou
ochranu, dopady studia vnitrodruhové variability na taxonomii nelze zanedbat. Pfipad
systematiky tygra napt. pfindsi dilema, zda jit cestou homogenizace celkové populace, anebo
se tomuto kroku vyhnout — aplikace riiznych vyzkumnych ptistupli mize pfinést riizna
doporuceni. Zavérem lze podotknout, Ze soucasna environmentalni krize se nedotyka pouze
ubytku poctu druht, ale i specifickych vnitrodruhovych populaci, které mohou demonstrovat

zajimavé ekologicko-evolu¢ni souvislosti vySe predstavené.
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