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Abstrakt: Otazka tempa evoluce patii k nejstarsim v evolucéni biologii a dosud
nebyla uspokojivé vyresena. Jednim z pokust je teorie zamrzlé plasticity, podle
které je pohlavné se rozmnozujici druh schopny vyvoje jen v kratkych obdobich,
kdy dojde k poklesu genetického polymorfismu naptiklad pri peripatrické speciaci.
V delsich obdobich evolu¢ni staze je vyvoj druhu omezen frekvencné zavislou
selekci a pleiotropii.

V rdmci této prace byl vyvinut volné dostupny program simulujici chovani po-
pulaci pohlavné se rozmnozujicich jedinctt v proménnych podminkach prostredi.
V tomto programu byly simulovany vyvoje populaci s riznou pravdépodobnosti
vzniku alel ptisobicich na vice slozek fenotypu a s riznou pravdépodobnosti vzniku
frekvencné selektovanych alel, které plisobi na fenotyp v opac¢ném sméru, pokud
jsou v lokusu jednou nebo dvakrat.

Byly pozorovany trendy predpovézené teorii zamrzlé plasticity — pomalejsi
prizpusobeni skokovym zménam prostredi, mensi dosazené fitness a castéjsi vy-
mirani populaci s vétsimi podily zkoumanych druhu alel, ale pouze s velmi malou
silou efektu a bez statistické vyznamnosti.

Pro budouci vyzkum je vhodné rozsitit prostor zkoumanych parametri a
zejména se zamerit na vétsi populace, u kterych je uc¢innéjsi pusobeni selekce.

Klicova slova: evoluce, mikroevoluce,zamrzla plasticita, frekvencné zavisla se-
lekce, simulace, modelovani
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Abstract: The question of the tempo of evolution is amongst the oldest conun-
drums in evolutionary biology and has not been satisfactorily answered yet. One
of the attempts to do so is the frozen plasticity theory, which postulates that a
sexually reproducing species is only capable of evolution within short periods of
time after its genetic polymorphism decreases e.g. as a consequence of peripatric
speciation. In the longer periods of evolutionary stasis, its evolution is limited by
frequency-dependent selection and pleiotropy.

In this work, I have produced an open source software simulating the respon-
ses of populations of sexually reproducing individuals to varying environmental
conditions. Using this software, I simulated evolution of populations with different
probabilities of arising of alelles affecting more phenotypic traits and frequency-
dependent selected alleles that have opposing phenotypic effects when present at
the locus in one copy, respectively two copies.

I observed trends predicted by the theory of frozen plasticity: slower adap-
tation to instant environmental changes, lower achieved fitness and more frequent
extinctions of populations with higher portions of investigated types of alleles, but
only with low effect sizes and without statistical significance.

For future research, it would be desirable to expand the investigated parameter
space and focus especially on larger populations where selection is more efficient.

Keywords: evolution, microevolution, frozen plasticity, frequency-dependent
selection, simulation, model
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Uvod

Od publikovani Darwinova O vzniku druhi uplynulo vice nez jeden a pul stoleti
a za tuto dobu byly jednotlivé ¢asti jeho hypotézy mnoha zpiisoby komentovany,
kritizovany i doplnovany.

Mnoho z ptvodnich Darwinovych nézort se nestalo poslednim slovem v dis-
kusi. Rada sporii se tocila kolem vyznamu role pfirodniho vybéru, moznosti a
vyznamu dédéni vlastnosti ziskanych za zivota organismu, moznosti vzniku né-
subjektem evoluce jedinci. . .

Bez kritiky neziistala ani bézna interpretace Darwinovych predstav o rych-
losti evoluce nebo presnéji o jejim rytmu. Podle ni si Darwin, v mnohém pod
vlivem uniformitarianismu Charlese Lyella, predstavoval evoluci jako plynylou.
V takovém podani byla evoluce dlouhé fada pozvolnych zmén. Jeji tempo neni
konstantni, ale je omezené — jak shora, tak zdola. To dnes nazyvame gradualis-
tickym stanoviskem.

Alternativni stanovisko méa také starsi koreny, nez jen jako reakce na Darwi-
novy teorie. Ponechame-li stranou naptiklad katastrofismus, tak i hypotéza, ze
vyvoj neprobih& plynule, druhy se po dlouhd obdobi evolucni stdze neméni a
rychlost jejich vyvoje je svazana néjakymi pravidly — naptiklad klesé se starim
druhu — nasla mnoho zastancti. Toto presvédceni dnes obvykle nazyvame punk-
tuacionalismem.

Pro¢ by rychlost evoluce neméla byt plynula, postulovala fada hypotéz. Jed-
nou z nich se stala teorie zamrzlé plasticity profesora Jaroslava Flegra publiko-
vana na sklonku minulého stoleti. Ta tvrdi, zZe dédivost fenotypu u pohlavné se
rozmnozujicich druhti je nizka, a proto nejsou tyto druhy schopné vétsiho prizpi-
sobeni se zménam prostredi. Druh se vici témto zménam chova elasticky — po
skonceni selekéniho tlaku se genotyp a tim i fenotyp druhu vraci do ptivodniho
stavu. Pricinou jsou mezialelické interakce. Rozmrznuti — prechod druhu do plas-
tického stadia — je mozné jen za specifickych podminek, napriklad pti peripatrické
speciaci, kdy se drasticky snizi geneticky polymorfismus.

Podstatny vliv na vznik elasticity by podle této teorie mély mit pleiotropie,
tedy situace, kdy alela ovliviiuje nékolik vlastnosti fenotypu, a frekvencéné zavisla
selekce.

K castym kritikdm teorie zamrzlé plasticity patii to, ze zlistala v podobé slov-
niho popisu. Tato prace si klade za cil formalizovat alespon ¢ast vlastnosti druhu,
které by meély mit vliv na jeho plasticitu, a ovérit prostrednictvim pocitacové
simulace, zda tyto vlastnosti maji vliv. Zejména témi vlastnostmi bude mnozstvi
alel ovliviiujicich vice fenotypovych vlastnosti a mnozstvi alel, u kterych jejich
dominantni projev ptisobi na fenotyp opacné, nez pokud se v lokusu vyskytnou
jen v jedné instanci.



1. Literarni prehled

Dlouhovéka ptre mezi gradualistickym a punktuacionalistickym pohledem na
evoluci neni tématem, které lze v celé siti obsahnout v diplomové praci, ktera
ma i jiné cile. Presto je vhodné pripomenout nékolik zasadnich jmen a s nimi
spojenych hypotéz, bez nichz by préace zabyvajici se zamrzlou plasticitou ziistala
tak trochu ,,viset ve vzduchoprazdnu*.

1.1 Darwintv vztah ke gradualismu

Zarazeni Darwina mezi gradualisty je pomérné jednoznac¢né ptijimano, napri-
klad Rhodes| (1983)) argumentuje Darwinovym ,,I have now recapitulated the chief
facts and considerations which have thoroughly convinced me that species have
changed, and are still slowly changing by the preservation and accumulation of
successive slight favourable variations.“ (,,Nyni jsem shrnul hlavni skute¢nosti a
uvahy, které mne zcela presvédcily, ze se druhy ménily a stale méni zachovanim a
hromadénim postupnych drobnych pfiznivych zmén.*) (Darwin, (1998 str. 362) i
dalsimi pripady, kdy mluvi o pozvolnych zménach. Oznaceni Darwina jako gra-
dualisty podporuje i |Gould (QOOQ)EI nebo [Dawkins| (2002), ktery ovSem dodava,
ze miize zalezet na definici gradualismu, protoze podle nékterych definici by byl
gradualistou kazdy.

Presto i v Darwinovi miizeme najit podklady pro to, ze tempo evoluce neni
neménné a nepretrzité (piiklady viz|[Rhodes (1983] str. 270)). Navic lze najit i pa-
saze, které nejsou vzdalené pohledu dnesnich punktuacionalistii, napriklad kdyz
Darwin uznava vliv migrace nebo to, ze nové vzniklé varianty musely c¢asto zpo-
¢atku obyvat malé izemi (ptiklady tamtéz). Proto také Rhodes oznacuje v zavéru
(str. 272) Darwina za pluralistu, ktery byl nejen gradualisto}

Vse komplikuje i to, ze Darwinova teorie o vzniku druht neztistala neménna a
mezi jednotlivymi vydanimi jeho knihy dochézelo k pozvolnym zménam a zejména
pata edice prinesla i zmény vétsi (Bordalejol 2009).

Af vsak byl Darwintv pohled v jednotlivych etapéach jeho zivota jakykoli, je
jisté, Ze o mnoha moznych mechanismech, které mohou mit na rytmus evoluce
vliv, védét nemohl.

1.2 Predchozi punktuacionalistické teorie

Ptehled punktuacionalistickych teorii predchazejici teorii zamrzlé plasticity
samoziejmé nemuze byt uplny, své misto by si v obecnéjsim textu jisté zaslouzil
naptiklad G. G. Simpson a jeho teorie kvantové evoluce, ale jeho snaha o vysvét-
leni se tykala spiSe makroevoluce a vzniku vétsich kladu (Gould, 2002, str. 529).

1 Gould ho ovSem ¢&asto oznaduje specifiétéjsim terminem ,fyleticky gradualista®. Navic
podotyka, podobné jako Rhodes, ze i Darwintv gradualismus neznamenal, Ze rychlost evoluce
by byla neménna. Proto se také snazi o presnéjsi vymezeni gradualismu a jeho rozdéleni

2|Gould| (2002, str. 144) k témto obéasnym pozndmkam pise, Ze nestaci, aby se Darwin stal
kmotrem teorie prerusovanych vah.



1.2.1 Teorie posunujici se rovnovahy

Wright| (1931}, str. 104-105) upozornil na zdkladé starsich vysledku pokust na
octomilkach na to, zZe pro nékteré geny existuje vice ale]ﬁ] nez dvé a ze by nebylo
prekvapivé, kdyby to byla bézna situace pro mnoho genti.

Na tento postieh navazal ve Wright| (1932, str. 356), kde ukazal, Ze v takovém
pripadé je pocet moznych kombinaci alel jiz pro nékolik lokusi astronomicky,
o mnoho Tadu vétsi, nez je pocet jedinctt druhu. Drtiva vétsina kombinaci tedy
nikdy nevznikne.

Pokud by nekonecné pocetny druh, kde se jedinci mohou libovolné ktizit, zil
za neménnych podminek, tak by se po case frekvence alel mély ustalit (str. 360).
V terminologii adaptivnich krajin, kterou Wright také pouziva, druh zabere né-
jakou jeji cast. Obsazend plocha je stala, ale zadni jedinci nejsou stejni.

K posunu muze dojit, pokud v této situaci vznikne nova vyhodna mutacdﬂ
Wright argumentuje, ze evoluce probihajici prostrednictvim tohoto mechanismu
bude velmi pomald, protoze se takové mutace budou objevovat ztidka a c¢as pro
dostatecné zvyseni frekvence novych alel bude obrovsky.

Wright navrhuje ti mechanismy, které mohou zptisobit rychlejsi evoluci — vyssi
tempo mutaci, vétsi intenzitu selekce a zménu velikosti nebo struktury populace.

Pokud se velikost populace zmensi pod urcitou droven, snizi se jeji geneticky
polymorfismus, zmensi okupované tzemi v adaptivni krajiné a zvysi se vyznam
nahodnych jevii. Druh se mtze vydat na nahodnou prochazku adaptivni krajinou.
Ta ho muze zavést i do udoli, ¢emuz by za jinych okolnosti branila selekce nebo
skrz doli prejit na jiny vrchol (str. 362). Takovy postup vsak také nemusi byt
prilis rychly (str. 363).

Proto se Wrightovi jevi jako zajimavy ptipad, kdy je pocetnéjsi druh rozdélen
do mnoha mengich mistnich demt ] Takové demy se mohou adaptivni krajinou
pohybovat tak jako malé druhy z predchoziho odstavce, navic jsou tim, Ze jsou
v jejich riiznych ¢astech, vystaveny i riiznym smérim selekéniho ptisobeni. K tomu
muze mezi témito demy zapusobit skupinova selekce. Pokud bude izolace skupin
uplnda, mélo by dojit k rychlé speciaci.

7, charakteru nahodné prochazky je patrné, ze ne vSechny podobné udalosti
jsou adaptivni.

1.2.2 Teorie genetické revoluce

Ernst Mayr jiz ve (Mayr, 1954 hned v prvni vété zduraznuje vyznam izolace
jako dilezitého evolu¢niho faktoru a klade ji na stejnou troven, jako je mutace,
rekombinace a selekce.

Mayr vysel z pozorovani papudnskych lednacka rodu Tanysiptera, u kterych
jsou pozoruhodné rozlozené druhy. Na geograficky rozlehlé Nové Guinei, kde jsou
podstatné rozdily v mistnich podminkach, jsou mistni populace T. galatea pre-
kvapivé podobné, prakticky neni mozné rozlisit jedince z riznych koncti ostrova,
prestoze ziji ve znacné odlisnych prostredich. Naopak populace na okolnich ost-
rovech se podstané lisi, a to i pokud jsou jejich zivotni podminky podobné.

3 Pouzival dnes jiz zastaraly termin allelomorph.
4 Coz také zméni rozlozeni adaptivni krajiny, napiiklad zvysenim nékterého jejiho vrcholku.
5 Wright podobné jako Darwin uziva slova race.



To naznacuje, ze selekce nehrala rozhodujici roli. Stejné tak nelze jako vysvét-
leni prijmout drift, protoze populace jsou prilis pocetné.

Protoze se nejedné o osamélou vyjimku, ale podobnych pripadi homogennich
populaci na velkych a ¢asto heterogennich tizemich a odlisnych populaci v oddé-
lenych oblastech je mnoho (str. 159), vola situace po vysvétleni.

Stejné tak si zada vysvétleni to, Zze mutace spolu se selekci nestaci na do-
statecné rychly vyvoj — kazda nova alela se musi zapojit mezi jiz existujici, je
omezend vlivy pleiotropie i vivojovymi omezenimi. Cim lépe je néjaky . genovy
komplex“ integrovany, tim hiife se mtze v jeho ramci prosadit i jinak potenci-
4lné prospésna alela (str. 166). Uspésné tak mohou byt hlavné alely, které dobfe
funguji i u heterozygotl a spolupracuji s ostatnimi, ¢asto dost rozdilnymi alelami
(str. 167-168). To pfeje ,,tymovym hracum* spise nez ,sélistim*.

Vse miize zménit situace, kdy je mala skupina jedincii izolovana. Pak radikalné
poklesne mnozstvi interakci, se kterymi se muze setkat. Pokud ma vyhodna alela
Stésti a ocitne se spolu s alelami, se kterymi dobre interaguje, tak se muze prosadit,
prestoze by se ve vétsi populaci setkavala i s alelami, se kterymi je jejich spolecny
projev nevyhodny. Navic v mensi populaci vzroste mnozstvi homozygotii, coz
opét preje jinym alelam, nez situace ve vétsi populaci.

Zména genetického prostiredi tak miize podstané zménit selekéni koeficienty
nékterych alel (str. 169). Nahodny vybér malé skupinky zakladatelu tak patii mezi
Jeji efekt navic miize byt kaskadovy — zména v ramci jednoho lokusu muize spustit
retézovou reakci zmén selekénich koeficientti pro alely na jinych lokusech.

Podle Mayr| (1989, str. 140) bylo hlavnim prinosem jeho teorie z padesatych
let tvrzeni, ze nejrychlejsi zmény se neobjevuji u pocetnych a rozsirenych druhi,
ale naopak v malych zakladatelskych populacich.

1.2.3 Founder-flush model a genetic transilience model

Protoze founder-flush model a genetic transilience| jsou vzéjemné kompati-
biln{ a jsou synergické (Templeton), 2008, str. 472), spojim jejich popis do jedné
podkapitoly.

Obdobné jako pfedchozi model i tato dvojice pracuje s efektem zakladatele,
dochézi vsak k odlisnym disledkiim.

Carson| (1968) se zaméiuje misto na vnitini prostfedi mezialelickych vztahi
na vnéjsi prostiedi a prinasi ekologicky argument, ze po oddéleni malé populace
muze na prechodné obdobi ztratit selekce mnoho ze své sily. Stane se tomu, pokud
dcefinna populace miize obsadit nové stanoviste.

V takovém pripadé na rozdil od Mayrova modelu muze geneticka variabilita
vzrust, a to jak diky rekombinacim, tak mutacim, protoze preziji i jedinci, které
by v materské populaci odstranila selekce. Tak muze dojit k prekroceni udoli
v adaptivni krajiné. Smér adaptace je navic zavisly na poc¢atecnim vybéru alel do
dcerinné populace (Templeton|, 2008, str. 470-471).

Také genetic transilience model pracuje se situaci, kdy — naopak oproti May-
rovi — genetickd variabilita nové populace vzroste. [Templeton (1980) se pokousi
charakterizovat podminky, jaké by mél spliovat druh a materska populace, aby

6 Pokud vim, tak nenf ani pro jeden model zaveden vhodny ¢esky termin a zavadét tiebas
geneticky preskok si netroufam.



doslo k podobnému druhu speciace. V§ima si toho, Ze stochastické jevy se spise
projevi u znakt, které jsou uréeny malo geny s velkymi vlivy, nez u znaki, které
jsou urceny mnoha geny s malymi aditivnimi prispévky. Zmény, které se dotknou
vlivnych geniti, mohou — Casto za pomoci epistaze — vést k rozsahlejSim zménam.

Aby oddélena populace prezila, musi z materské populace zdédit dostatek ge-
netické variability, protoze bez ni nemtze odpovidat na selekéni tlaky — mutace
by nezareagovala dostatecné rychle. Pokud je piivodni populace dostatecné vari-
abilni, tak pfi vzniku nové populace nahodnymi procesy spise zmizi vzacné alely.
Zmizi tak ¢ast alel, ale ptivodné polymorfni lokusy mohou ztstat polymorfni.

Aby se do nové populace dostalo vice alel, je vhodné, aby v ptvodni prevazo-
vali heterozygoti. To je opét oc¢ekavatelné spise u velkych panmiktickych populaci,
nez u populaci, kde dochazi k inbreedingu.

V zavéru (str. 1030) Templeton uznavé, ze jeho model neni ani mezi spe-
ciacemi, u kterych se projevi efekt zakladatele, jediny mozny, a Ze nejspise jen
mensina speciaci probéhne podobnym zptusobem a ze mnoho podobnych uda-
losti naopak speciaci zakonceno nebude. Prestoze nepocetné, mohou vsak takové
speciace mit neimérné velky vyznam(Templeton, 2008)).

1.2.4 Prerusované rovnovahy

Teorie prerusovanych rovnovah navazuje na Mayrovu teorii genetické revo-
luceMayr, (1989, str. 140). Slucuje ji také s hypotézami genetické homeostaze a
vyvojové homeostaze |[Eldredge a Gould| (1972, str. 114).

Vzhledem k tomu, Ze existence fenomenu genetické revoluce byla v 80-90.
letech evolu¢nimi biology spise zpochybnovana, priklonili se Eldrege s Gouldem
nakonec k nazoru, ze k urychleni evoluce novych druhtt dochazi ¢isté v disledku
peripatrické speciace — v malych populacich na okrajich arealt rozsiteni druhu
jsou vyrazné odlisné podminky a tedy vyrazné silnéjsi selekcéni tlaky. Navic je ma-
Iych populaci vice nez téch velkych, takze je cisté statisticky pravdépodobnéjsi,
ze ke vzniku vyrazné odlisného druhu dojde v nékteré z nich. Ve svém poslednim
dile vydaném vlastné az posmrtné (Gould, [2002)) se vsak Gould ptiznava, ze pu-
vodni model zalozeny na genetické revoluci opustil spise z donuceni a zZe se stejné
domniva, ze pii urychleni evoluce v okamzicich speciaci hraji dtlezitou tlohu fe-
nomény jako snizeni genetické variability po priichodu hrdlem lahve, epistaze a
pleiotropie.

Eldredge a Gould| (1972)) uvadéji fadu prikladi nespojitého charakteru evoluce
na zakladé fosilniho zaznamu. Ty byly tradi¢né interpretovany v rdamci paradig-
matu fyletického gradualismu jako mezery v zachovalém zaznamu'|

Argumentuji proti takovému chapani typickych fosilnich dat, naptiklad proto,
ze i po sto letech vyzkumu ztstalo mnoho nezaplnénych mezer. Jako alternativu
navrhuji teorii prerusovanych rovnovah, ktera postuluje, ze po vétsinu ¢asu jsou
taxony relativné neménné — nachazeji se v obdobi evoluc¢ni staze. Tu muze pre-
rusit predevsim alopatrickd speciace. V ni nové druhy vzniknou na geograficky
odlisném misté odstépenim linie a nikoli postupnou zménou ptivodni linie.

Nové druhy se podle nich vyvijeji velmi rychle a pouze po omezené obdobi.
Za to je zodpovédny predevsim mechanismus genetické revoluce a také naruseni
vyvojové a genetické homeostaze. Pozdéji|Eldredge a kol.| (2005] str. 137) diskutuje

" Tato vymluva se objevila jiz v prvnim vydani O vzniku druht, napi. Darwin| (1998} str. 258)



i moznost vzniku staze v malych populacich prosttednictvim vycerpani genetické
variability a mezi mechanismy, které mohou prispét ke stazi jmenuje epistézi,
pleiotropii a vazebnou nerovnovahu mezi alelami v ruznych lokusech (str. 136).

1.3 Zamrzla plasticita

1.3.1 Problém evoluce pohlavné se rozmnozujicich druht

Prvni verze teorie zamrzlé plasticity byla publikovana jako [Flegr (1998). Cla-
nek upozornuje na to, ze klasicky Darwiniv model ptrirozeného vybéru miize dobte
fungovat u asexudlnich druhi, kde je dédivost znakt témeér dokonald. Pokud pri
rozmnozovani dojde k rekombinaci, tak je situace jina. Prestoze alely se mezi
generacemi prenaseji nepozménéné, tak zejména kvantitativni vliastnosti jsou ko-
dovany vice geny s malym efektem, navic zapojenymi do slozité sité vazeb. Krom
toho pusobeni alel nemusi byt nutné aditivni, jejich projev zavisi na kontextu, ve
kterém se vyskytuji.

To vede k tomu, ze se kvantitativni vlastnosti se pri dédéni prameéruji a zmény
maji tendenci po nékolika generacich vymizet. Navic se nové vyhodné mutace
v potomcich objevi v odlisném kontextu. To také omezuje moznost jejich fixace
— je mozné, Ze novy kontext zptisobi odlisnou expresi takové alely nebo vlastnost
bude v kontextu jinych vlastnosti spise skodliva a vysledny vliv na fenotyp nebude
tak vyhodny jako u rodice. Nadto tspésnost alely muze zaviset na jeji frekvenci
v populaci. Z nizké dédivosti znaki plyne i nizka dédivost fitness.

U pohlavné se rozmnozujicich druhi by tak byly dobie dédivé a tedy selekei fi-
xovatelné hlavné alely s nerealisticky velkym ti¢inkem na fitness, navic s aditivnim
pusobenim.

Podobné je problematické i Dawkinsem zpopularizované feseni tohoto pro-
blému v podobé teorie sobeckého genu. Podle ni je pro alelu klicové ne zlepsit
fenotyp jedince, ale uspét v soupefeni s jinymi alelami téhoz genu (k ¢emuz ji
zlepSeni fenotypu muze, ale nemusi pomoci). Problém s dédivosti vsak zustava,
pokud neni ptisobeni alely pouze aditivni a je napriklad ovlivnéno epistatickymi
jevyf]

Na zakladé téchto tvah profesor Flegr navrhnul pro pohlavné se rozmnozujici
druhy odlisny model evoluce — zamrzlou plasticitu.

1.3.2 Teorie zamrzlé plasticity

ReSenim miiZe byt najit sadu podminek, kdy je dédivost vysoka. Takova situ-
ace se miize vyskytnout, pokud je genetickd rozmanitost populace nizka. Pak se
muze plné projevit ptisobeni prirozeného vybéru a vytvorit a pripadné zafixovat
i vyraznéjsi a ireverzibilni zmény. Pozdéji se vlivem mutaci polymorfismus opét
ZVySi.

Navrzeny jsou tfi mechanismy pro vznik takové populace — kolonizace nové
oblasti, efekt priichodu hrdlem lahve a systematicky asortativni vybér partnera.
V takovych pripadech se muze vyrazné snizit geneticky polymorfismus. Alely se

8 Teorie vnitrolokusové mezialelické selekce pochizi od W. D. Hamiltona, Colina Pitten-
drigha a George C. Williamse. O tom, ze si Dawkins byl problému zavislosti vlivu i tspéchu
alely na kontextu minimdlné ¢dsteéné védom, svédéi napiiklad Dawkins| (2003) str. 231).



v nasledujicich generacich objevuji v podobném kontextu jako v predchozich. Na-
vic, pokud je nizka efektivni velikost populace dlouhodobéjsi, miize se vyraznéji
projevit geneticky drift a dale snizovat polymorfismus. Je pravdépodobné, ze druh
v takové situaci vyhyne, ale pokud pfezije a pocet jedincu vzroste, vznikne po-
cetnd geneticky homogenni populace. V té miize i¢inné piisobit prirozeny vybér.

Druh je tedy plasticky obvykle jen na pocatku své existence. V té dobé se
u n¢j mohou objevit anagenetické zmény. Pozdéji se naakumuluje geneticky po-
lymorfismus a druh zamrzd — stane se elastickym. V této fazi je moznost jeho
odpovedi na selekéni tlaky omezend a zmény casto odezni po omezeni takového
tlaku. Reakce na zmény je sice omezena co do rozsahu, ale mtze byt relativné
rychla, protoze probéhne zménou frekvence alel do nového rovnovazného stavu
(Flegr, 2016, str. 194).

Cést predchoziho popisu se podobd teorii prerusovanych rovnovah, podstanym
rozdilem je ale otdzka mechanismu. Podle teorie zamrzlé plasticity hraji pri vzniku
a udrzeni staze hlavni roli frekvencéné zavisla selekce a pleiotropie.

Zamrzani lze chapat i jako vyhodny proces, protoze zabranuje druhu oportu-
nisticky prilis vyrazné reagovat na kratkodobé zmény, ale udrzuje u néj stabilni
ptizpusobeni dlouhodobym prumérum prostiedi (Flegr, 2016| str. 195). Jde tedy
o jedno z mnoha moznych vysvétleni vyhodnosti sexualniho rozmnozovani. Di-
sledkem by podle [Toman| (2015], str. 166-167) mélo byt, Ze pohlavni druhy prefe-
ruji proménlivéjsi, heterogennéjsi a strukturovanéjsi prostiedi a asexualni druhy
prostredi stabilnéjsi.

1.3.3 Teorie zamrzlé evoluce

Teorie zamrzlé plasticity a zamrzlé evoluce nebyly diive (tfebas v populari-
zacni knize Flegr (2006)) jasné rozliseny, ale dnes jde o dvé zfetelné oddélené
hypotézyl’| Teorie zamrzlé evoluce ma mezi svymi piedpoklady i teorii zamrzlé
plasticity, zaméruje se vSak na makroevoluc¢ni hledisko. Znaky nerozmrzaji stejné
rychle, pro rizné znaky je potfeba odstranit rtizné mnozstvi polymorfismu. Né-
které znaky si tak udrziji polygenni stav i pti speciacich, pri kterych se jiné znaky
zméni na plastické. Tim se stavaji ireverzibilné elastické a postupné se hromadi
mechanismem t¥idéni na zakladé stability (Flegr, 2016, str. 294-296).

Makroevoluéné zamrzlé druhy jsou podle [Flegr| (2013, str. 2) mikroevoluéné
elastické.

9 Tato nejasnost je ziejmé napiiklad i v tabulce pochézejici z [Flegr| (2010) a rozsitené
ve [Flegr| (2013).



1.4 Srovnani

Flegr (2013) prindsi

Tabulka 1.1:

hypotéz

prehlednou tabulku, kde popsané teorie srovnava:

Srovnani hypotéz

Teorie Zameér Mechanismus
1. fragmentace populace na malé subpopulace,
vysvétleni schopnosti kde je nizka efektivita selekce
Teorie druhi s velkymi 2. rozsiten{ a fixace nové alely (kterd je skodliva,
posunujicich rozdélenymi populacemi | je-li vzacnd) v subpopulaci pomoci driftu

se rovnovah

prekonat tidoli
v adaptivni krajiné

3. ,nakazeni“ dalsich subpopulaci jedinci s
novym genotypem vzniklym v dspésné populaci
a vznik novych populaci s takovymito jedinci

Geneticks
revoluce

vysvétleni role
efektu zakladatele
ve speciaci

1. zména v rovnovazné frekvenci alel v oddélenych
subpopulacich vzhledem k vybérovému efektu

2. selekce alel s nejlepsim vlivem na fitness
namisto ,nejlépe spolupracujicich“ alel

Founder-flush

vysvétleni role
efektu zakladatele
ve speciaci

1. vybérovy efekt vzhledem k jednorazovému
poklesu velikosti populace

2. rast populace v nové neobsazené ekologické
nice, kdy dochézi k uvolnéni vsech podob selekce
a umoznéni preziti rekombinantii a mutanta se
suboptimélnimi fenotypy (prekroceni tidoli v
adaptivni krajiné)

3. dosaZeni (¢i presazen{) nosné kapacity lokality
a obnoveni selekce

vysvétleni role

1. vybérovy efekt vzhledem k jednorazovému
poklesu velikosti populace ¢i hybridizaci

2. nartist miry selektovatelné genetické
variability diky zméné neaditivni (a tedy

Geneticka . . 1
- efektu zakladatele neselektovatelné) genetické variability na
transilience . e PR o PR
ve speciaci aditivni a také vyssi pravdépodobnosti preziti
nositelt novych mutaci v rostouci populaci,
coz zvysuje odpovéd populace na selekci
3. obnoveni omezeni velikosti populace a selekce
rozliéné mechanismy navrzené Eldredgem a
. , oy Gouldem, véetné peripatrické speciace a ucéinné
vysvétleni nespojité . P o e
S . selekce v neobvyklych podminkach na periferii
Prerusované povahy evoluce , . S . o
, . aredlu druhu, peripatrické speciace doprovazené
rovnovahy a soubéhu anageneze

a kladogeneze

genetickou revoluci, t¥idéni (dle Futuymy je
bez speciace jakakoli evolu¢ni inovace vratna
vzhledem ke genovému toku), atd.

10




1. vétsina polymorfismu existujiciho ve starych
druzich je zachovana diky frekvencéné zavislé
selekci tvorici propojenou sif odolavajici zménam
frekvence alel

2. vétsina novych (potencidlné prospésnych) alel
je zachycena v této elastické siti diky pleiotropii

a jejimu vlivu na (stabilizované) frekvence starych

vysvétleni, proc¢
jsou staré druhy

mikroevoluéné
elastické a alel
makroevoluéns 3. v malych oddélenych populacich nachazejicich
Zamrzla amrzlé se po nékolik generaci na hrané vymreni dojde
mrz zalnrz P v « NI
plasticita jak se z;mr 16 ke snizeni sily selekce, véetné frekvencné zdavislé,
Zamrz

a vétsina polymorfismu vymizi pomoci driftu

4. po narustu velikosti populace se jiz velkd

a geneticky uniformni populace stane evolu¢né
plastickou — v populaci bez siti alel se nové
prospésné mutace mohou $ifit selekci

5. znaky odolévajici ,tdni“ se v genomu hromadi
tridénim na zdkladé stability

6. dochazi k hromadéni trvale zamrzlych znaki
tridénim na zakladé stability v nékterych kladech
v prubéhu makroevoluce

druhy mohou
stat plastickymi,
a postupné se
snizujici miry
makroevoluce

Model genetické revoluce implicitné a model zamrzlé evoluce explicitné predpokladaji, ze
frekvencné zavisla selekce hraje zdsadni roli ve stabilizaci genomu druhu. Makroevolucné
zamrzlé druhy jsou tedy podle téchto dvou teorii mikroevolucéné elastické.

Podle teorii posunujici se rovnovahy, modelu founder-flush a genetické

transilience jsou i mikroevoluéné zamrzlé — tedy maji vyznamné snizenou plasticitu oproti
plastické fazi. Podle Futuymova modelu tfidéni mohou byt makroevolu¢né zamrzlé druhy
mikroevoluéné plastické.

7 tabulky i predchozich popisti hypotéz je ziejmé, zZe se lisi jak svym tcelem,
tak i vybérem procesti a mechanismi, které podle nich hraji klicovou roli.

Teorie obvykle operuji s néjakou formou vzniku mensi nebo strukturované
populace jako mechanismem jejitho prechodu k rychlejsi evoluci. Jednotlivé teorie
¢asto navrhuji i dalsi, casto velmi rozdilné, mechanismy (Wright rychlejsi mutace
nebo vyrazny selekéni tlak, Templeton i hybridizaci aj.). Cim se ¢asto lisi, je
divod, ktery zpusobuje dlouhodobé zabrzdéni evoluce.

1.5 Moznosti testovani

Moznosti, jak konfrontovat jednotlivé teorie, je nékolik, [Flegr| (2013] str. 4-5)
prinasi radu predpoveédi, kterymi se lisi gradualismus i jednotlivé skupiny punk-
tuacionalistickych teorii. Cést téchto rozdilii se tyka makroevoluce, ale jsou zde i
odlisnosti zajimavé z mikroevolu¢niho hlediska.

Jednim z moznych postupti, jak teorie otestovat, je zamérit se na data o his-
torickém pribéhu evoluce, tak jak jsou nam dnes k dispozici, pripadné srovnat
znama chovani soucasnych druhti a skupin s jejich predpovédmi.

Paleontologickd data pouzil Mikulas (2008) pro pohled na pribéh adaptaci
ramenonozcu rodu Aegiromena v ordoviku. Jeho vysledky jsou v souladu s teorii
zamrzlé plasticity — postupné se snizovala schopnost druhi reagovat na zmény a
zavadét novinky ve své morfologii.

Se soucasnymi druhy pracovala diplomova prace [Toman| (2013) pozdéji rozsi-
rend a prepracovand do Toman (2015). Tato metastudie se zamérila na ekologické
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rozdily mezi pohlavné se rozmnozujicimi a nepohlavné se rozmnozujicimi druhy.
Predpovéd teorie zamrzlé plasticity, ze nepohlavni skupiny budou spise obyvat
abioticky i bioticky homogenni prosttedi, byla potvrzena. Naopak predpovéd, ze
se v dlouhodobém méritku zvladnou prizpusobit sirSimu rozpéti podminek, kon-
krétné teploty, v souladu s daty nebyla.

1.5.1 Mechanismy

Jinou linii pokusti muze byt snaha provérit samotné navrzené mechanismy;,
které zplisobuji stazi nebo naopak kterymi plasticita ¢i elasticita druhu ovliviuji
jeho tspéch. K tomu mohou slozit nejen realna data, ale i modelovani, naptiklad
v podobé pocitacovych simulaci.

Flegr a Ponizil (2017) byl pokus porovnat chovani dvou asexudlnich druhu
v proménlivém prostiedi. Plasticita jednoho a elasticita druhého byla dana, me-
chanismus, ktery je zapricinil, nebyl predmétem simulace.

To nechava prostor pro dalsi praci v této oblasti, kterd ovéri tvrzeni teorie
zamrzlé plasticity o tom, jak rtzné druhy vlivu alel na fenotyp maji dopad na
schopnost druhu reagovat na zmény prostiedi. Tim se provéri, zda navrzené me-
chanismy — frekvencné zavisla selekce a pleiotropie — skuteéné mohou stat za
vznikem elasticity a tim vést k evoluc¢ni stazi.
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2. Cile

Cile této préace jsou:

1. Navrhnout a vyvinout program nebo programy, které mohou simulovat né-
které evolucni procesy, zejména prizptisobeni se populaci zménam podminek
prostredi v zavislosti na podilu pleiotropnich alel a na podilu alel s frek-
vencné zavislou selekci, konkrétné téch, u kterych je opacny smér plisobeni
na fenotyp, pokud jsou v lokusu v jedné nebo dvou kopiich (dale jen nega-
tivné dominantni alely).

2. Pouzit tento program nebo programy k otestovani hypotézy, ze populace se
studovanymi typy alel pro zvolenou sadu parametr ¢astéji vymiraji.

« Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel nebo
alel ovlivnujicich vice slozek fenotypu, castéji vymiraji ve stabilnim
prostfedi a kdyz se prostredi zméni; vymiraji méné casto, kdyz se pro-
stfedi po pfechodné zméné vrati do ptivodniho stavu.

o Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliv-
nujicich vice slozek fenotypu.

3. Pouzit tento program nebo programy k otestovani hypotézy, Ze se populace
se studovanymi typy alel pro zvolenou sadu parametria htre prizpusobuji
zménam podminek.

o Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel a
zaroven dostatecné mnozstvi alel ovliviujicich vice slozek fenotypu,
dosahuji mensich praméru i percentilu fitness (t.j. nedostanou se tak
blizko optimu).

o Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliv-
nujicich vice slozek fenotypu.

4. Pouzit tento program nebo programy k otestovani hypotézy, ze se populace
se studovanymi typy alel pro zvolenou sadu parametrii pti zménach podmi-
nek rychleji prizptisobuji a naopak pozdéji jejich fitness roste pomaleji.

» Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich a zaro-
ven dostatecné mnozstvi alel ovliviiujicich vice slozek fenotypu, maji
po zméné prostredi vétsi smérnici vyjadrujici rist fitness, na konci
obdobi s novym stavem prostfedi pak mensi smérnici rastu fitness.

e Pri navratu podminek do puvodniho stavu odpovida populace na za-
catku velmi rychle, pred dosazenim konecné zdatnosti se odpoved zpo-
mali.

o Tyto efekty negativné dominantnich alel rostou s mnozstvim alel ovliv-
nujicich vice slozek fenotypu.
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3. Metodika

3.1 Simulace

Pouzil jsem stochasticky model postaveny na individuich. Individua jsou je-
dinci jednoho druhu. Maji rozliSend dvé pohlavi. Jejich populace je panmikticka
— 7iji v nestrukturovaném prostredi, kde jejich rozlozeni v prostoru nema vliv na
pravdépodobnost jejich kiizeni a tvorba part je ndhodna a nezavisi ani na jejich
pribuznosti, ani na jejich fenotypu, ani na jiném faktoru.

Fenotyp jedincii je modelovan jako ¢tyii nezavislé kvantitativni vlastnosti a
reprezentovan jako ¢tyrrozmérny vektor. Prostiedi urcuje pro modelovany druh
optimalni fenotyp. Optimum prostiedi, ctyfrozmérny vektor F(t), neni stalé, ale
muze se ménit v case.

Euklidovska vzdéalenost fenotypu jedince od aktualniho optima prostredi ur-
cuje jeho fitness.

Optimum prostredi je po dobu 8192E] krokti simulace konstantni a nasledné
dojde k jeho skokové zméné o AFE. Po této zméné opét zustane optimum neménné
po dalsich 8192 krokti, poté se vrati na poc¢atecni hodnotu.

Pocatecni velikost populace je jednim z parametri simulace. V dalsich krocich
je nasledné velikost populace udrzovana dvéma mechanismy — turbidostatickou
regulaci a umiranim prilis starych jedincu.

Cerstvé narozeni jedinci jsou sexudlné dospéli ihned v nésledujicim kroku
simulace a vék neovlinuje jejich fenotyp. Pokud neni jedinec odstranén turbido-
satem, tak po 64 krocich umira starim.

V kazdém kroku jsou z populace ndhodné vybrany pary opac¢ného pohlavi.
Kolik par vyvede potomki, je ur¢eno prumeérnou fitness paru. Zpusob, jak jsou
urc¢eny pocty potomki, jejich geny a jak nasledné geny urcuji jejich fenotyp, je
popsan pozdéji.

P1i kazdém kroku simulace také velmi malou c¢ast jedinci postihne mutace
jednoho nebo vice gent. Tyto mutace maji vliv na geny, které mohou zdédit
potomci jedince, jeho fenotyp vsak jiz neovliviiuji a ten zustava konstatni po
celou dobu Zivota. Somatické mutace nejsou modelovany.

3.2 Jedinec a jeho geny

Geny kazdého jedince jsou ulozeny v dvou homolognich chromosomech. Kazdy
z téchto chromosomt m4 20 lokusi. Na kazdém z lokust je alela, kterda ma vliv
na fenotyp jedince. Alela je urcena svym piispévkem k fenotypu (¢tyfrozmérny
vektor, typicky s jednou nenulovou hodnotou, tedy gen ovliviiuje jednu vlastnost
jedince, dale nazyvan i efekt alely) a svym prispévkem k fenotypu, pokud se vy-
skytuje ve dvou kopiich v témze lokusu (opét ¢tyfrozmérny vektor, ddle nazyvan
i dominantni efekt alely).

I Cislo 8192 vypada na prvni pohled podivné, ale jde o mocninu dvou. Velkd ¢ast konstant pro
simulace vznikala tak, Ze bylo spusténo nékolik simulaci a podle jejich chovéni (v pfipadé této
konstanty slo o to, aby se populace mezi zménami mély dostatek casu prizptisobit — rust fitness
v nich se témér zastavil) byla konstanta zvétSena nebo zmensena dvojnasobné v pozadovaném
sméru.
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Na pocatku simulace je vygenerovana populace slozena z ndhodnych jedincii.
Jejich pocet je parametrem simulace, zaroven je pocatecni velikost populace po-
uzivana i jako rovnovazna velikost populace pro jeji naslednou regulaci.

Néhodni pocatecni jedinci jsou generovani tak, ze jsou pro kazdého z nich
vygenerované nahodné alely, vybrano ndhodné jedno ze dvou pohlavi a na zakladé
toho urcen fenotyp.

Jak vypadaji ndhodné generované alely, je uréeno parametry simulace — mezi
nimi je, jaka je pravdépodobnost, ze bude nova alela ovliviiovat vice slozek feno-
typu (je ,pleiotropickd“) a jaka je pravdépodobnost, ze se u alely projevi domi-
nance.

Pokud alela plisobi jen na jednu vlastnost, tak je tato vlastnost vybrana na-
hodné a velikost prispévku je vybrana z normovaného normélniho rozdéleniﬂ
Pokud ptisobi na vsechny slozky fenotypu, tak jsou prispévky vybrany nezavisle
na sobé z normalniho rozdéleni a vydéleny odmocninou z dimenze fenotypu (tedy
konkrétné /4 = 2). Divodem je, Ze bez tohoto znormovéani mély pleiotropické
prispévky v priameéru vétsi délkuﬁ

Teorie zamrzlé plasticity predpoklada podstatny vyznam alel, které poten-
cialné maji frekvencéné zavisly vliv na fitness. Mezi takové alely patii ty, které
pusobi v opa¢nych smérech, pokud se v jednom lokusu vyskytnou v jedné nebo
ve dvou kopiich (déle jsou tyto alely nazyvany pro jednoduchost technickym ozna-
¢enim ,negativné dominantni®“, protoze zavedeny termin, pokud vim, v literatute
neexistuje)ﬂ Pravdépodobnost, Ze alela méa takovou vlastnost, je parametrem si-
mulace.

Ostatni alely maji ic¢inek stejny, at jiz jsou na daném lokusu na jednom nebo
na obou chromosomech.

Pseudokod popisujici generovani ndhodné alely

nahodna_alela() =
pokud (R(0,1) < pomer_pleiotropickych_alel)

pak
efekt <- nahodny_jednoduchy_efekt ()
dominantni_efekt <- nahodny_dominantni_efekt (efekt)
Alela(efekt, dominantni_efekt)

jinak
efekt <- nahodny_pleiotropicky_efekt()
dominantni_efekt <- nahodny_dominantni_efekt (efekt)
Alela(efekt, dominantni_efekt)

nahodny_jednoduchy_efekt() =

\. J

2Pokud mluvim o norméalnim rozdéleni bez dalsiho upiesnéni, tak mam na mysli pravé
normované normdln{ rozdélen{ se stfedni hodnotou 0.0 a rozptylem 1.0, tedy N(0,1)

3 Pokud vyberu z né&jakého rozdéleni jedno &slo 2 a primérna absolutni hodnota takového
vybéru je g, pak i primérnd délka vektorii [x,0,0,0],[0,2,0,0]... je Va2 + 02 + 02 + 02 = q.
Pokud ze stejného rozdéleni ¢tyti ¢isla x1, 2o, x3, T4, tak je z Pythagorovy véty délka takového
vektoru \/z? + 22 + 22 + 27 a tedy v priméru 1/4-¢2 = 2 - q. Delsi vektory vlivu na fitness
by umoznily situaci, kdy v praméru staci méné alel na dosazeni vzdalenost k optimalnimu
fenotypu.

4V cGastém pripadé je takto ovliviiovdna piimo fitness jedince. V tomto zjednodugeném
modelu predpokladame, ze dané alely ovliviiuji primo jednotlivé slozky fenotypu.
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zamichej ([0, 0, 0, N(O])

nahodny_jednoduchy_efekt() =
v®> /72, O /2, ¥O /2, NO / 2D

nahodny_dominantni_efekt (efekt) =
pokud (R(0,1) < pomer_negativne_dominantnich_alel)
pak efekt
jinak nahodny_opacny_efekt (efekt)

nahodny_opacny_efekt (efekt) =
x <- P(1.5, 1.5)
(-x) * efekt //nasobeni vektoru (zaporngym) skaldrem

// R(0, 1) znaéi nahodné E&islo z rouvnomérného rozdéleni
// na intervalu (0, 1)

// N() znacéi ndhodné &islo ze standardizovaného
// normalniho rozdélent

// P(zm, a) znaci ndhodné Eislo z Paretova rozdéleni [7]
// s parametry zm a a

?Paretovo rozdéleni bylo vybrano, protoze jde o rozdéleni, kde pravdépodobnost nej-
vyssich hodnot pomalu konverguje k nule neboli ,,ma dlouhy chvost“. Tim dobre posti-
huje situaci, kdy se mohou objevit i odlehlé hodnoty. To odpovida biologické situaci, kdy
je fenotypovy projev alely u homozygota podstatné odlisny od projevu u heterozygota.

Se zvolenymi parametry ma rozdéleni modus 1.5 a median 2.381.

3.2.1 Krizeni

Kazdy jedinec ma jedno ze dvou pohlavi. V kazdém kroku simulace jsou na-
hodné vytvoreny nové pary jedincii opacného pohlavi. Zda par privede na svét
nového jedince, zavisi na fitness obou potencidlnich rodi¢it mechanismem, ktery
je popsan pozdéji.

Kazdy z potomki vzniké tak, ze jsou rekombinovany geny obou rodic¢ti — z kaz-
dého jedince je nahodné vybran jeden z chromosomii, je zvolen jeden nahodny
lokus. Lokusy pfed nim a on jsou naplnény alelami jednoho z rodici, lokusy po
ném alelami druhého z rodic¢li, ¢imz vznikne prvni chromosom potomka. Druhy
chromosom potomka je vytvoren analogicky — lokusy pred zvolenym lokusem a
on jsou naplnény alelami druhého z rodi¢ti, zbytek chromosomu alelami prvniho
rodice.

Pohlavi potomka je ur¢eno nahodné se stejnou pravdépodobnosti pro obé
pohlavi.

3.2.2 Mutace

Jedinou moznou mutaci je bodova zména alely za jinou — nejsou tedy simulo-
vany rozsahlejsi mutace, které by meély vétsi vliv na strukturu DNA.
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Obrazek 3.1: KriZzeni

Al |O|* ||t

A O*x|®|b Al |H|o|®|b
> Of*x|@|t

> e |®]|b

> (&S| H| o ||

Nad kazdym lokusem v obou chromosomech je ndhodné s pravdépodobnosti
0.0002 rozhodnuto, zda u néj dojde ke zméné. V pripadé, ze ano, tak je na lokus
dana nové vygenerovana nahodna alela. Ta je vybirdna stejnym mechanismem,
jako jsou generovany pocatecni alely.

> & | L|<| et > & | L|<| et

> | & || 9o > O F|[ 9o

Obrazek 3.2: Mutace

3.3 Jedinec a jeho fenotyp

Fenotyp jedince jsou jeho ¢tyti kvantitativni vlastnosti dohromady reprezen-
tované jako ¢tyfrozmérny vektor.

Kazd4 alela né&jak prispiva k vyslednému fenotypu, tyto prispévky (resp. termi-
nologii simulace efekty) se s¢itaji. Ptispévek alely se muze lisit, pokud se nachazi
ve dvou kopiich v témze lokusu na obou chromosomech — v tom pripadé se pouzije
jeji dominantni efekt.
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Simulace obsahuje moznost namodelovat pohlavni dimorfismus, kdy fenotyp
zavisi i na pohlavi, ale tato varianta nebyla v simulacich studovana.

3.4 Optimum

Pro simulovany druh existuje optimalni fenotyp, ktery nejlépe vyhovuje aktu-
alnimu stavu prostredi. Tento optimalni fenotyp se v prubéhu simulace dvakrat
skokové — v jejim kroku c¢islo 8192 a 16384 — zméni. Délky stabilnich intervala
jsou zvoleny tak, aby se ve vétsiné simulaci populace bud prizptsobila a jedinci
se priblizili optimu, nebo vyhynula.

Pocateéni optimum je nastaveno na dvandactindsobek vybéru z normalniho
rozlozeni nezavisle pro kazdou dimenzi — pro kazdou slozku vektoru je vybrano
nahodné ¢islo z normovaného normalniho rozdéleni a vynasobeno dvanacti. Prvni
zména probéhne také o dvanactinasobek vybéru z normalniho rozlozeni nezavisle
pro kazdou dimenzi. Druha zména vrati fenotyp na ptivodni hodnotu.

E(0) = [12-X1,12-X5,12- X3, 12-X,4], F(X;) ~ ¢ (3.1)

E(0), t<8192
E(t)=1{ E(0), t> 16384 (3.3)
E0)+ AE, jinak
3.4.1 Fitness

Euklidovské vzdalenost jedince s fenotypem X = [X7,...X,] od aktudlniho
optima prostfedi urcuje F = [Fy, ... Ey] jeho aktudlni fitness, tak jak bylo zave-
deno ve Fisherové geometrickém modelu (Tenaillon, [2014)F]

fitness = e P~ XP = gma X (Bi-X0)?” (3.4)

Aritmeticky prameér fitness obou potencialnich rodici je pravdépodobnost, ze
spolu v daném kole simulace vyvedou mladdf]

3.5 Rizeni velikosti populace

Pocatecni velikost populace je jednim z parametri simulace ﬂ

5 Konstanta a v tomto vzorci je, podobné jako dalsi konstanty, ¢isté empiricky zvolena tak,
aby méli jedinci v simulacich pfimérené velikosti fitness — pokud by napriklad misto ni byla
vyrazné vétsi konstanta, tak by pro vétsinu simulaci neméla vétsina part potomky a druh by
v nich brzy vymfel. Coz je nezajimavé a neodpovidé to realnym druhtim. Dvojka v exponentu
je pak ve fisherovskych modelech podle [Tenaillon| (2014) bézné volba. Seznam vSech konstant,
jak byly voleny pro simulace, je soucasti p¥ilohy

6 Technicky vzato tedy neni oznadeni této vlastnosti jako ,fitness*, zcela presné, protoze se
tyka jen jednoho kola simulace a ne celé doby zivota jedince, jak byva implicitné uvazovano
v populacni genetice.

7 Seznam vsech parametrii simulace je sou¢asti piilohy
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Nésledné je velikost populace Fizena turbidostatickou zpétnou vazbou, jako je
napiiklad v modelu [Flegr a Ponizil (2017)), a umirdanim jedinct starim.

Turbidostatickd regulace funguje tak, ze kazdém kroku méa v populaci s n
jedinci kazdy jedinec pravdépodobnost p = min(0.9, kyn? + ks), Ze zahyne. Clen
kyn? zavisi na ¢tverci velikosti populace, a tedy jeji hustoté. Clen ks je pravdé-
podobnost nahodného tmrti nezavislého na velikosti populaceﬂ

V prirodé turbidostatické regulaci odpovidd naptiklad regulace parazitem,
kterému se 1épe daii, pokud se jedinci ¢astéji setkavaji — v takovém pripadé ¢etnost
setkan{ zavisi pravé na hustoté populace tedy ¢lenu kyn?.

Pravdépodobnost tmrti jedince je z praktickych diavodi zastropovana hodno-
tou 0.9 — bez tohoto omezeni by mohla s n rist nade vSechny meze a tedy i nad
1.0, kde se ztraci moznost (nejen biologické) interpretaceﬂ

Konstanta k4 v pfedchozim vzorci je vypocitana néasledovneé:

- 4-12- ks — 2%

1= T (3.5)
kde ng je rovnovazna velikost populace a a4, je maximalni vék jedince. Pro

simulace byla zvolena nulova pravdépodobnost nahodného amrti ks a fizeni veli-

kosti populace tedy zaviselo jen na jeji hustoté a na deterministické smrti starim

PO Qe generacich.

Odvozeni vzorce pro ky

Vzorec pro velikost k, je ponékud neintuitivni, ale d& se snadno odvodit z
pozadavku, aby velikost populace zustala konstantni za predpokladu kon-
stantni praumeérné fitness:

1
(k:4-m2—|—k‘5+

)-m=m-—n (3.6)
a’max

kde m je aktualni velikost populace po mnozeni, a,,., je vék, ve kterém umi-

raji organismy stafim, a n je rovnovazna velikost populace. Vzorec tika, ze

pro rovnovaznou velikost by mél byt pocet tmrti (coz je pocet umrti dany

turbidostatem plus pocet Gmrti stafim) stejny jako pocet Cerstvé naroze-

nych jedinct.

kde p je prumérna pravdépodobnost, ze par vyvede v daném kole mladeé.

(Paru je v populaci zhruba Z, protoze obé pohlavi jsou zhruba stejné za-

2
stoupena).

8 Parametry ks a ks jsou jedind k, kterd se v této praci vyskytuji, k1 by tu &tenaf hledal
marné. Duvodem je snaha o konzistenci s predchozi praci [Flegr a Ponizil (2017)).

9 Vzorec pro turbidostatickou regulaci odpovida realité jenom pro aktualni velikosti populace,
které radové neprekracuji rovnovaznou velikost populace. Omezeni pravdépodobnosti pod 0.9
v predstavovanych simulacich postacuje pro postupny pokles k ocekavané velikosti populace,
protoze pocet potomki je omezeny a zcela jisté mensi nez deset na par v kazdém kole.
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Odtud:

) N -DPy2 n-py_ n-pr_
(kg (n+ > ) +k5+amm) (n+ > )=n-+ 5 n (3.8)
1 n-p,_ n-p
(ky - (n+—2 )2 +k5+amam) (n+—2 ) = ; (3.9)
n-p.o -
(k4-(n+—2 )+ ks + )-(24p) =p (3.10)
(k (n+—) 4+ ks + L = L (3.11)
. 2 i Amax _(2+p> ‘
NPy p 1
k- = — ks — 12
4 (n_'_ 2 ) 2+p ° Qmaz <3 )
— ks —
b= 20 Do 3.13
4 R S ( )

Vzorec muzeme chapat jako funkci proménné p (pramérné pravdépodob-
nosti rozmnozeni paru), coz nelze pouzit pro poc¢atecni inicializaci simulace,
kdy p neni zndma. Budeme tedy uvazovat rovnovahu populace v jednom
konkrétnim pripadé — pokud je optiméalné prizpusobena prostredi a pak je
p = 1.0. Pokud nebude populace dokonale prizpusobena prostredi, bude ji
turbidostat udrzovat méné pocetnou.

Dosazenim a tpravou lze ziskat:

k _ 2+1 k5 Amazx — 3 k5 Amazx = 3 k5 _ Imaz (314)
(n+ "21) (n + ) (3771)
1 1
1 k5 — = —4. k5 -
by = 3 . dmaz Lopas 3.15
o 9o o
4—12 - ks —

3.6 Frozen Beagle

Popsana simulace byla implementovana v silné staticky typovaném cisté funk-

cionalnim jazyce Haskell (Marlow a kol.)).

Samotna simulace je zapouzdiena do knihovny, ktera je uzivana dvéma pro-
gramy — grafickym FrozenBeagleSimulation a fbeagle, ktery je spoustén z prika-
zové Fadky. Oba byly pouzivany v prostredi operacniho systému Linux, nebyla

overena jejich funkénost pod jinymi OS.

Graficky FrozenBeagleSimulation, zobrazeny na obrazku [3.3] umoziuje poho-
dIné nastavit parametry simulace a jednu spustit. fboeagle je vhodny pro davkové
zpracovani, které spousti mnoho simulaci se stejnymi parametry, které se lisi
pocatecnim seedem generatoru pseudonahodnych cisel. Jeho vystupem je sada
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Obrazek 3.3: FrozenBeagleSimulation screenshot

Settings:

Description Pokus 47 Epistatic rules Dimension1 2 0,000 0,000

Population Size 100 .
b Dimension 2 0,000 0,000

DNA String length 20 Pleiotropic rules

3 2 0,00t 0,00
Hard Selection Treshold | 0,00 DifterSion 3 000 000

Separated Generations domivartrules Dimension 4 0,000 0,000

Reset Settings Evolve!

Pokus 47/% of polymorphic locus ®  Pokus 47/% of dominant homozygotes %  Pokus 47/homozygotness ®  Pokus 47/Population Size ®  Pokus 47/Odchylka Fitness % | Pokus 47/10% percentile Fitness ® | Pokus 47/Min Fitness &

Pokus 47/10% percentile Fitness

0 5000
+++ 10% percentile Fitness

statistik pro jednotlivé simulace, které je mozné dale analyzovat a zpracovavat.

Parametry fbeagle jsou zdokumentovany v piiloze [A.1]

Na adrese https://github.com/satai/FrozenBeagle jsou volné k dispozici
zdrojové texty véetné jednotkovych testli a kompletni historie ve VCS git. Jsou
poskytnuty pod otevienou trojslozkovou BSD licenci. V pifloze[A.4]jsou zdokume-
notovany informace, které by mély postacit k prelozeni fbeagle z téchto zdrojovych
textl a jeho spusténi a reprodukovani vysledki.

Reprodukovatelnost v pocitacovych simulacich

Reprodukovatelnost pocitacovych simulaci by zdanlivé mélo byt trivialni
téma. Pocitace jsou deterministickd? takze preklad zdrojovych texti do
spustitelného programu i nasledny béh tohoto programu je deterministicky
a da pro stejné parametry stejné vysledky.

To bohuzel nardzi na problémy ¢isté ndhodné (napriklad ,ndhodné“ zmény
hodnot v pameéti nejsou podle |Schroeder a kol. (2011)) zas tak neobvyklé),
ale i systematickeé.

Praxe ukazala, ze zajistit uz jen zajistit preklad programu na vzdy stejny
spustitelny kod neni zcela trividlni , . Vyzaduje to, mimo jiné,
ze jsou ke kazdému prekladu k dispozici vzdy stejné néstroje (prekladac,
linker, knihovny...) a ze preklad nezavisi napiiklad na aktudlnim casu,
zvoleném jazyce, jménu pocitace nebo prihlaseného uzivatele.

Pro Haskell zajistuje vzdy stejnou verzi nastroji a knihoven néastroj stack a
jeho systém LTS (Long Time Support) snapshott — repository zafixovanych
verzi zavislosti, u kterych je otestovano, ze jsou vzajemné kompatibilni
(Snoyman), 2017)). Na rozdil od diive uzivané kabaly, kde preklady zavisely
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na okamzitém stavu pocitace, je podstatné pravdépodobnéjsi, Ze stejny
projekt vygeneruje stejny (a tedy i stejné se chovajici) program na riaznych
pocitac¢ich nebo na stejném pocitaci v riznych okamzicich(Done, 2015).
Obdobné problémy se tykaji i nasledného béhu simulaci.

I kdyz stochasticka simulace nepouziva nahodna ¢isla, ale déla rozhodnuti
pseudondhodné na zdkladé zadané inicializace (seedu), je i zde prostor pro
nedeterminismus. Nastésti je fbeagle velké ¢asti zdroju nedeterminismu (¢a-
sovani, déleni dat v distribuovaném prostredi. .. ) usetfen, protoze funguje
jako jednoduchy dévkovy program bez slozitého /O, threadu, distribuovani
vypoctu a synchronizaci.

@ Nebudu se snazit predstirat, ze ocekdvam, ze by mi to ¢tenar, ktery nékdy pouzil
redlny pocitac, uveril, ale takova je vSeobecné opakovana teorie.

3.7 Statisticka analyza

3.7.1 Popisna statistika

Pro kazdou simulaci a pro kazdy tsek simulace (prvni obdobi s prvnim opti-
mem, obdobi s druhym optimem a zévérecné obdobi s ptivodnim optimem) spocte
fbeagle nékolik statistik.

Nejjednodussi je, zda populace tento usek prezila, a nebo nejpozdéji v ném
vyhynula (t.j. velikost populace klesla v prubéhu daného useku nebo nékterého
predchoziho tseku na nulu).

Jak tspésné se populace v dané simulaci prizpusobila aktudlnim podminkam,
tedy jak se jedinci priblizili k optimu, reprezentuji dvé statistiky — maximum
z prumérné fitness pro dané obdobi (pro populaci je v kazdém kroku spocitédna
prumérna fitness a z téchto prameéri je vzato maximum — to vyjadruje, jak nejblize
se v daném obdobi podafilo populaci priblizit k optimu) a maximum z desetipro-
centniho percentilu fitness pro dané obdobi. Maximum desetiprocentniho percen-
tilu pro dané obdobi postihuje blizkost optimu pro malo prizpusobené jedince
to miize byt vyrazné ovlivnéno nahodou, kdy mutace vytvoii nereprezentativniho
jedince fenotypem vzdalenym optimu.

Jak rychle populace reaguje na nové podminky, je méreno smérnici praumeérné
fitness v poddteénim tseku daného obdobi. Usek ma délku 127 kroki simulace.
Smérnice je tedy rozdil pramérné fitness v kroku ¢. 128 a v prvnim kroku daného
obdobi vydéleny 128. Obdobné je méfena smérnice na konci daného obdobi.

3.7.2 Testovani hypotéz
K otestovani se nabizeji nasledujici hypotézy:
1. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel nebo alel
ovliviujicich vice slozek fenotypu, castéji vymiraji ve stabilnim prostredi a

kdyz se prostredi zméni; vymiraji méné casto, kdyz se prostiedi po pre-
chodné zméné vrati do puvodniho stavu.
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2. Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliviujicich
vice slozek fenotypu.

3. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel a zaro-
ven dostatecné mnozstvi alel ovliviujicich vice slozek fenotypu, dosahuji
mensich priaméru i percentilu fitness (t.j. nedostanou se tak blizko optimu).

4. Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliviiujicich
vice slozek fenotypu.

5. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich a zaroven
dostatecné mnozstvi alel ovliviiujicich vice slozek fenotypu, maji po zméné
prostiedi veétsi smérnici vyjadiujici rist fitness, na konci obdobi s novym
stavem prostredi pak mensi smérnici ristu fitness.

6. Pfi ndvratu podminek do piivodniho stavu odpovida populace na zacatku
velmi rychle, pred dosazenim konec¢né zdatnosti se odpovéd zpomali.

7. Tyto efekty negativné dominantnich alel rostou s mnozstvim alel ovliviuji-
cich vice slozek fenotypu.

Prvni hypotéza byla otestovana po jednotlivych obdobich prostrednictvim lo-
gistické regrese, kde zavislymi proménnymi byly pro kazdy pokus to, zda populace
v jednotlivych obdobich vyhynula, a s podilem vznikajicich pleiotropickych a ne-
gativné dominantnich alel a jejich interakci jako nezavislymi proménnymi.

K otestovani dalsich hypotéz byly pouzity linedrni modely s podilem pleiotrop-
nich alel a podilem alel, u kterych se projevuje negativni dominance, a interakci
mezi témito dvéma hodnotami jako nezévislymi proménnymi. Pro kazdou z 6144
simulaci byla jako zavisld proménnd vzata prislusnd proménné (pro jednotliva
obdobi vzdy prameérna fitness, desetiprocentni percentil fitness a smérnice ristu
fitness na zacatku a konci obdobi), které se tykala dand hypotéza.

Jako hladina « byla pro vsechny testy zvolena hodnota p = 0.05. Pro zpraco-
vani byl pouzit script v jazyce R (R Core Team) 2015), ktery je soucasti elektro-
nickych priloh v SISu.
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4. Vysledky

V této kapitole postupné predstavim vysledky tykajici se vymirani populaci,
dosazenych fitness a jejich rtstu na pocatku a konci kazdého obdobi. U kazdé
z téchto oblasti uvadim popisné statistiky a testy ptislusnych hypotéz nebo jejich
casti.

Pro lepsi predstavu o fungovani modelu jsou v priloze reprezentativni
grafy pro pribéhy nékterych velic¢in, véetné téch, které nebyly soucasti hypotéz,
ale mohou pomoci s porozuménim chovani modelu.

4.1 Vymirani populaci

Pro kazdou zkoumanou hodnotu podilu alel s pleiotropickym vlivem na fe-
notyp a kazdou zkoumanou hodnotu podilu alel, které maji opacny dominantni
vliv na fenotyp, nez pokud se vyskytuji v lokusu jen jednou, bylo spusténo 512
simulaci. Detaily parametra jsou popsany v priloze

4.1.1 Popisna statistika
V tabulkich az jsou zaznamendny pocty simulaci, které skoncily vy-

hynutim v daném useku a nejpozdéji v daném tseku simulace.

Tabulka 4.1: Pocet simulaci koncicich vyhynutim v prvnim tseku (t.j.
v prvnich 8192 krocich)

Podil pleiotropickych alel
Podil alel s neg. dominanci 0.00 0.25 0.50
0.00 89 86 92
0.05 91 87 93
0.10 90 88 89
0.25 91 89 96

Podil alel s negativni dominanct je pravdépodobnost, zZe nove vznikld alela bude ovlivriovat
fenotyp v opacnijch smérech, pokud bude v lokusu jednou nebo dvakrdt. Podil pleiotropickych
alel je pravdépodobnost, Ze nové vznikld alela bude ovliviiovat vice sloZek fenotypu. Rovnovdznd
velikost populace byla 256 jedinci, probéhlo 512 simulaci pro kaZdou kombinaci parametri.

Je patrné, ze po prvni zméné optima vymird vice populaci, nez na pocatku
simulace:
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Tabulka 4.2: Pocet simulaci konc¢icich vyhynutim nejpozdéji v druhém
useku (t.j. v prvnich 16384 krocich), v zadvorce pocet simulaci konéicich
vyhynutim v druhém tseku

Podil pleiotropickych alel
Podil alel s neg. dominanci 0.00 0.25 0.50
0.00 210 (121) 215 (129) 220 (128)
0.05 218 (127) 213 (126) 223 (130)
0.10 217 (127) 220 (132) 219 (130)
0.25 222 (131) 213 (124) 225 (129)

Legenda viz legenda k tabulce

Z populaci, které prezily prvni zménu optimalniho fenotypu, jiz po névratu
optima vyhyne pomérné malo:

Tabulka 4.3: Pocet simulaci konc¢icich vyhynutim, v zavorce pocet si-
mulaci koncicich vyhynutim v tretim tseku

Podil pleiotropickych alel
Podil alel s neg. dominanci 0.00 0.25 0.50
0.00 213 (3) 216 (1) 222 (2)
0.05 223 (5) 215 (2) 225 (2)
0.10 220 (3) 226 (6) 222 (3)
0.25 225 (3) 216 (3) 227 (2)

Legenda viz legenda k tabulce

4.1.2 Otestovani hypotéz
Vyhynuti populace se tykaly nésledujici hypotézy:

1. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel nebo alel
ovliviiujicich vice slozek fenotypu, ¢astéji vymiraji ve stabilnim prostredi a
kdyz se prostfedi zméni; vymiraji méné casto, kdyz se prostiredi po pre-
chodné zméné vrati do puvodniho stavu.

2. Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliviujicich
vice slozek fenotypu.

Prvni hypotézu vysledky logistické regrese nepotvrdily (p hodnota pro vliv
dominance je 0.886 pro prvni tsek, 0.635 pro druhy tsek a 0.911 pro treti; p hod-
nota pro vliv pleiotropie 0.887 pro prvni, 0.551 pro druhy a 0.373 pro treti tsek;
p hodnoty pro interakci dominance a pleiotropie jsou 0.881, 0.657 a 0.788). To
automaticky znamend i zamitnuti druhé hypotézy.

4.2 Dosazena prumeérna fitness

4.2.1 Popisna statistika

Zékladni popisné statistiky pro dosazenda maxima primeéru fitness, tedy jak
dobfe se pruméru populace podarilo prizptisobit aktudlnim podminkam, v jed-
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notlivych tsecich simulace jsou zapsdny v tabulkdch az [£.6] Pro kazdou je
uveden aritmeticky primeér, median a smérodatna odchylka.

Tabulka 4.4: Nejvyssi dosazena pramérnd fitness v prvnim tseku (t.j.
v prvnich 8192 krocich)

Podil pleiotropickych alel

Podil neg. 0.00 0.25 0.50

dom. alel | avg | med | s.d. avg | med | s.d. avg | med | s.d.
0.00 0.792 | 0.961 | 0.357 | 0.800 | 0.962 | 0.353 | 0.789 | 0.961 | 0.362
0.05 0.789 | 0.960 | 0.360 | 0.796 | 0.961 | 0.359 | 0.787 | 0.961 | 0.363
0.10 0.790 | 0.960 | 0.358 | 0.796 | 0.962 | 0.356 | 0.786 | 0.958 | 0.359
0.25 0.786 | 0.958 | 0.359 | 0.791 | 0.958 | 0.356 | 0.780 | 0.959 | 0.366

Legenda viz legenda k tabulce

Prameéry jsou po zméné optima viditelné mensi:

Tabulka 4.5: Nejvyssi dosazena prumérna fitness v druhém useku (t.j.
v krocich 8193-16384)

Podil pleiotropickych alel

Podil neg. 0.00 0.25 0.50

dom. alel | avg | med | s.d. avg | med | s.d. avg | med | s.d.
0.00 0.631 | 0.864 | 0.404 | 0.615 | 0.852 | 0.410 | 0.616 | 0.858 | 0.410
0.05 0.612 | 0.848 | 0.408 | 0.620 | 0.849 | 0.407 | 0.612 | 0.859 | 0.413
0.10 0.611 | 0.841 | 0.407 | 0.607 | 0.846 | 0.412 | 0.598 | 0.820 | 0.409
0.25 0.598 | 0.820 | 0.409 | 0.613 | 0.830 | 0.402 | 0.603 | 0.843 | 0.410

Legenda viz legenda k tabulce

Ve tretim obdobi jsou populace nejlépe prizptisobené. Navic je rozptyl téchto
hodnot nejmensi.

Tabulka 4.6: Nejvyssi dosazend prumérnd fitness v tfetim tseku (t.j.
v kroku 16385 a nésledujicich)

Podil pleiotropickych alel

Podil neg. 0.00 0.25 0.50

dom. alel | avg | med | s.d. avg | med | s.d. avg | med | s.d.
0.00 0.956 | 0.972 | 0.094 | 0.962 | 0.972 | 0.058 | 0.959 | 0.971 | 0.080
0.05 0.948 | 0.971 | 0.120 | 0.958 | 0.971 | 0.079 | 0.958 | 0.979 | 0.081
0.10 0.954 | 0.971 | 0.133 | 0.945 | 0.970 | 0.133 | 0.952 | 0.970 | 0.097
0.25 0.952 | 0.970 | 0.097 | 0.953 | 0.969 | 0.095 | 0.957 | 0.970 | 0.080

Legenda viz legenda k tabulce

4.2.2 Otestovani hypotéz

Prameéry fitness figuruji v prvnich ¢astech nésledujicich hypotéz:
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3. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel a zaro-
ven dostatecné mnozstvi alel ovliviiujicich vice slozek fenotypu, dosahuji
mensich priaméru i percentilu fitness (t.j. nedostanou se tak blizko optimu).

4. Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliviiujicich
vice slozek fenotypu.

Cést tfeti hypotézy tykajici se praméra fitness vysledky linedrniho modelu
nepotvrdily (p hodnota pro vliv dominance je 0.744 pro prvni tsek, 0.346 pro
druhy tsek a 0.571 pro treti; p hodnota pro vliv pleiotropie 0.956 pro prvni,
0.648 pro druhy a 0.442 pro treti tsek; p hodnoty pro interakci dominance a
pleiotropie jsou 0.920, 0.676 a 0.976). To automaticky znamend i zamitnuti té
casti ¢tvrté hypotézy, ktera se tyka pramérn fitness.

4.3 Desetiprocentni percentily fitness

Zékladni popisné statistiky pro desetiprocentni percentil fitness v jednotlivych
usecich simulace jsou zaznamenany v tabulkach az 4.9 Pro kazdou je uveden
aritmeticky prameér, median a smérodatna odchylka.

Desetiprocentni percentil fitness reprezentuje fitness nejhiitre prizptsobenych
jedincti populace, protoze na rozdil od minima neni citlivy na vznik ndhodnych
jedinct s velmi nizkou fitness. Takové muze zejména mutace vytvorit, nejsou vsak
pro populaci reprezentativni.

Tabulka 4.7: Desetiprocentni percentil primérné fitness v prvnim
useku (t.j. v prvnich 8192 krocich)

Podil pleiotropickych alel

Podil neg. 0.00 0.25 0.50

dom. alel | avg | med | s.d. avg | med | s.d. avg | med | s.d.
0.00 0.764 | 0.928 | 0.348 | 0.772 | 0.931 | 0.344 | 0.760 | 0.926 | 0.352
0.05 0.762 | 0.928 | 0.351 | 0.768 | 0.929 | 0.345 | 0.759 | 0.928 | 0.354
0.10 0.762 | 0.929 | 0.350 | 0.769 | 0.932 | 0.347 | 0.764 | 0.927 | 0.348
0.25 0.764 | 0.926 | 0.348 | 0.762 | 0.926 | 0.327 | 0.750 | 0.926 | 0.357

Legenda viz legenda k tabulce

Podobné jako u prameéru i desetiprocentni percentily jsou nejmensi po prvni
zmeéné optima:
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Tabulka 4.8: Desetiprocentni percentil primérné fitness v druhém
useku (t.j. v krocich 8193-16384)

Podil pleiotropickych alel

Podil neg. 0.00 0.25 0.50

dom. alel | avg | med | s.d. avg | med | s.d. avg | med | s.d.
0.00 0.582 | 0.772 | 0.386 | 0.564 | 0.750 | 0.390 | 0.567 | 0.762 | 0.390
0.05 0.564 | 0.752 | 0.389 | 0.570 | 0.753 | 0.387 | 0.564 | 0.768 | 0.393
0.10 0.562 | 0.743 | 0.388 | 0.558 | 0.746 | 0.391 | 0.559 | 0.756 | 0.390
0.25 0.549 | 0.718 | 0.390 | 0.561 | 0.727 | 0.383 | 0.554 | 0.749 | 0.391

Legenda viz legenda k tabulce

Tak jako pruméry, tak i desetiprocentni percentily dosdhnou nejvyssi hodnoty
ve tretim obdobi. V tomto obdobi jsou také patrné jejich nejmensi rozptyly:

Tabulka 4.9: Desetiprocentni percentil primérné fitness v tretim tiseku
(t.j. v kroku 16385 a nasledujicich)

Podil pleiotropickych alel

Podil neg. 0.00 0.25 0.50

dom. alel | avg | med | s.d. avg | med | s.d. avg | med | s.d.
0.00 0.928 | 0.948 | 0.096 | 0.934 | 0.947 | 0.064 | 0.930 | 0.947 | 0.083
0.05 0.921 | 0.947 | 0.120 | 0.930 | 0.946 | 0.082 | 0.929 | 0.945 | 0.084
0.10 0.927 | 0.948 | 0.097 | 0.924 | 0.944 | 0.097 | 0.924 | 0.944 | 0.100
0.25 0.923 | 0.944 | 0.100 | 0.923 | 0.944 | 0.098 | 0.928 | 0.947 | 0.083

Legenda viz legenda k tabulce

Desetiprocentnich percentili fitness se tykaly druhé c¢asti nasledujicich hypo-
téz:

3. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich alel a zaro-
ven dostatecné mnozstvi alel ovliviiujicich vice slozek fenotypu, dosahuji
mensich praméru i percentilu fitness (t.j. nedostanou se tak blizko optimu).

4. Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliviiujicich
vice slozek fenotypu.

Cést tfeti hypotézy tykajici se percentilu fitness vysledky linedrniho modelu
nepotvrdily (p hodnota pro vliv dominance je 0.703 pro prvni tsek, 0.316 pro
druhy tsek a 0.448 pro treti; p hodnota pro vliv pleiotropie 0.917 pro prvni,
0.623 pro druhy a 0.639 pro treti tsek; p hodnoty pro interakci dominance a
pleiotropie jsou 0.922; 0.668 a 0.962). To automaticky znamend i zamitnuti té
casti ¢tvrté hypotézy, ktera se tyka percentilti fitness.

4.4 Rust fitness

4.4.1 Pocatky obdobi

Zékladni popisné statistiky pro smérnice ristu primérné fitness na pocatcich
jednotlivych tsekit simulace jsou zaznamenany v tabulkach az [4.12, Pro
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kazdou je uveden aritmeticky primér, median a smérodatna odchylka.

Tabulka 4.10: Smérnice rustu priumeérné fitness na pocatku prvniho
useku

Podil pleiotropickych alel
Podil neg. 0.00 0.25 0.50
dom. alel avg med s.d. avg med s.d. avg med s.d.
0.00 0.02164 | 0.02020 | 0.00879 | 0.02190 | 0.02140 | 0.00798 | 0.02166 | 0.02121 | 0.00820
0.05 0.02097 | 0.02011 | 0.00793 | 0.02123 | 0.02073 | 0.00752 | 0.02123 | 0.02056 | 0.00799
0.10 0.02057 | 0.01991 | 0.00752 | 0.02074 | 0.02018 | 0.00710 | 0.02078 | 0.02025 | 0.00738
0.25 0.01992 | 0.01909 | 0.00707 | 0.02040 | 0.01951 | 0.00740 | 0.02014 | 0.01955 | 0.00712

Legenda viz legenda k tabulce

Po zméné optima rostou fitness v populaci diive adaptované na jiné podminky
pomaleji:

Tabulka 4.11: Smérnice ristu pramérné fitness na pocatku druhého
aseku

Podil pleiotropickych alel
Podil neg. 0.00 0.25 0.50
dom. alel avg med s.d. avg med s.d. avg med s.d.
0.00 0.00917 | 0.00893 | 0.00171 | 0.00907 | 0.00893 | 0.00141 | 0.00919 | 0.00889 | 0.00154
0.05 0.00913 | 0.00888 | 0.00141 | 0.00919 | 0.00883 | 0.00276 | 0.00910 | 0.00888 | 0.00161
0.10 0.00910 | 0.00887 | 0.00151 | 0.00908 | 0.00881 | 0.00249 | 0.01037 | 0.00990 | 0.00185
0.25 0.00910 | 0.00876 | 0.00177 | 0.00914 | 0.00883 | 0.00207 | 0.01059 | 0.00989 | 0.00262

Legenda viz legenda k tabulce
Po zméné optima na ptvodni rostou fitness také pomaleji nez v prvnim obdobi:

Tabulka 4.12: Smérnice ristu prumérné fitness na pocatku tretiho
useku

Podil pleiotropickych alel
Podil neg. 0.00 0.25 0.50
dom. alel avg med s.d. avg med s.d. avg med s.d.
0.00 0.01073 | 0.01017 | 0.00239 | 0.01069 | 0.01001 | 0.00232 | 0.01034 | 0.01001 | 0.00165
0.05 0.01065 | 0.01005 | 0.00251 | 0.01055 | 0.01008 | 0.00223 | 0.01041 | 0.00999 | 0.00225
0.10 0.01061 | 0.01006 | 0.00213 | 0.01053 | 0.01004 | 0.00225 | 0.01037 | 0.00990 | 0.00236
0.25 0.00910 | 0.00876 | 0.00301 | 0.01060 | 0.01003 | 0.00239 | 0.01059 | 0.00989 | 0.00423

Legenda viz legenda k tabulce

K riistu fitness na pocatku druhého a tretiho tseku simulace se vztahovaly
nasledujici hypotézy:

5. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich a zaroven
dostatecné mnozstvi alel ovliviujicich vice slozek fenotypu, maji po zméné
prostredi veétsi smérnici vyjadrujici rast fitness, na konci obdobi s novym
stavem prostredi pak mensi smérnici rastu fitness.

6. Pfi navratu podminek do piivodniho stavu odpovida populace na zacatku
velmi rychle, pred dosazenim konec¢né zdatnosti se odpovéd zpomali.

7. Tyto efekty negativné dominantnich alel rostou s mnozstvim alel ovlivnuji-
cich vice slozek fenotypu.
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Pata hypotéza a sedmé hypotéza museji byt odmitnuty v ¢asti tykajici se
pocatku druhého obdobi — p hodnota zavislosti ristu fitness na pocatku druhého
obdobi je pro negativni dominanci 0.668, pro pleiotropii 0.820 a pro jejich interakci
0.523.

Pri testovani Sesté a sedmé hypotézy se ukazalo, ze existuje signifikantni za-
vislost smérnice rastu fitness na pocatku tretiho obdobi na podilu pleiotropnich
alel s p = 0.0203. Sila efektu je relativné mald (—0.00071 s moznou chybou
0.0003). Zavislost na podilu negativné dominantnich alel a na interakci podilu
pleiotropnich a negativné dominantnich alel se vSak neprojevila (p hodnot 0.4709
a 0.2449). Omezeni tohoto vysledku budou podrobnéji rozebrana déle v diskusiﬂ

4.4.2 Konce obdobi

Zékladni popisné statistiky pro smérnice ristu priumérné fitness na koncich
jednotlivych tseki simulace jsou zaznamenany v tabulkdch az [.15] Pro
kazdou je uveden aritmeticky primér, median a smérodatna odchylka.

Risty fitness na koncich tisekl simulace jsou zanedbatelné, populace stagno-
valy. Z pohledu na priméry a rozptyly je zfejmé, ze u nékterych populaci musela
fitness velmi mirné klesat (coz pri zpracovani dat potvrdila i zde neuvedend mi-
nima):

Tabulka 4.13: Smérnice ristu primeérné fitness na konci prvniho tseku

Podil pleiotropickych alel
Podil neg. 0.00 0.25 0.50
dom. alel avg med s.d. avg med s.d. avg med s.d.
0.00 0.00002 | 0.00001 | 0.00009 | 0.00000 | 0.00001 | 0.00009 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00009
0.05 0.00000 | 0.00001 | 0.00008 | 0.00001 | 0.00001 | 0.00010 | 0.00001 | 0.00000 | 0.00010
0.10 0.00001 | 0.00001 | 0.00011 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00010 | 0.00001 | 0.00001 | 0.00010
0.25 0.00001 | 0.00001 | 0.00010 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00010 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00010

Legenda viz legenda k tabulce

Tabulka 4.14: Smérnice rastu primeérné fitness na konci druhého tseku

Podil pleiotropickych alel
Podil neg. 0.00 0.25 0.50
dom. alel avg med s.d. avg med s.d. avg med s.d.
0.00 0.00002 | 0.00001 | 0.00015 | 0.00002 | 0.00002 | 0.00018 | 0.00002 | 0.00001 | 0.00015
0.05 0.00002 | 0.00001 0.00014 | 0.00001 | 0.00001 | 0.00017 | 0.00001 0.00001 0.00017
0.10 0.00000 | 0.00000 | 0.00017 | 0.00002 | 0.00001 | 0.00017 | 0.00001 | 0.00001 | 0.00017
0.25 -le-5 -le-5 0.00018 | 0.00001 | 0.00001 | 0.00019 | 0.00002 | 0.00001 0.00018

Legenda viz legenda k tabulce

! Zajimava je zévislost smérnice riistu fitness na poéatku prvniho obdobi na mnoZstvi nega-
tivné dominantnich alel s p = 0.00381 (sfla efektu -0.0062 a moznd chyba 0.0017). Tato zdvislost
ovSem nepattila mezi testované hypotézy.
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Tabulka 4.15: Smérnice rastu prumeérné fitness na konci tretiho tiseku

Podil pleiotropickych alel
Podil neg. 0.00 0.25 0.50
dom. alel avg med s.d. avg med s.d. avg med s.d.
0.00 0.00000 | 0.00000 | 0.00009 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00008 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00009
0.05 0.00000 | 0.00000 | 0.00008 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00008 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00008
0.10 0.00001 | 0.00001 | 0.00009 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00010 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00009
0.25 0.00000 | 0.00000 | 0.00011 | 0.00000 | 0.00000 | 0.00009 -le-5 -le-5 0.00010

Legenda viz legenda k tabulce

K riistu fitness na konci druhého a tretiho tseku simulace se vztahovaly na-
sledujici hypotézy:

5. Populace, kde je nenulové zastoupeni negativné dominantnich a zaroven
dostatecné mnozstvi alel ovliviiujicich vice slozek fenotypu, maji na pocatku
druhého obdobi mensi smérnici vyjadriujici rust fitness, na konci obdobi vétsi
smérnici ristu fitness.

6. Tento efekt je nastava i po druhé zméné optima a je silnéjsi.

7. Tento efekt negativné dominantnich alel roste s mnozstvim alel ovliviujicich
vice slozek fenotypu.

Pata hypotéza musi byt odmitnuta i v ¢asti tykajici se konce druhého obdobi
— p hodnota zavislosti ristu fitness na konci druhého obdobi je pro negativni
dominanci 0.092, pro pleiotropii 0.898 a pro jejich interakci 0.204.

Stejné tak i pro treti obdobi a tedy pro sestou hypotézu — p hodnota zavis-
losti riistu fitness na konci tretitho obdobi je pro negativni dominanci 0.723, pro
pleiotropii 0.343 a pro jejich interakci 0.684.

To vede i k odmitnuti sedmé hypotézy.
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5. Diskuse

5.1 Shrnuti vysledkt

V konfirmac¢ni Casti prace jsme se pokusili formalné otestovat sedm hypotéz,
které jsme na zacatku formulovali na zakladé predikci vyplyvajicich z teorie za-
mrzlé plasticity. Hypotézy se tykaly vztahu mnozstvi pleiotropickych alel a alel
s opaCnym pusobenim na fenotyp s dosazenou primérnou hodnotou fitness a je-
jim desetiprocentnim percentilem, s rychlosti ristu fitness po zménéach prostredi,
s rychlosti rustu fitness po dlouhém obdobi stabilniho prostredi a s ¢etnosti vy-
mirani populaci.

Vysledky simulaci ve zkoumané ¢asti prostoru moznych parametrii simulace se
v podstaté kvalitativné shodovaly s nasimi pocatecnimi predikcemi, efekty vsSak
byly velmi malé a ani zdaleka nedosahovaly hranice statistické signifikance. For-
malné jsme tedy zddnou z nasich hypotéz zalozenych na teorii zamrzlé plasticity
nepotvrdili.

Ukéazala se pouze negativni zavislost smérnice riistu fitness na pocatku tretiho
obdobi na podilu pleiotropnich alel s relativné malou silou efektu, ktera je jen
diléi soucasti formulovanych hypotéz.

5.2 Interpretace vysledki pro vymirani

V datech je, zejména v druhém tseku, pozorovatelny trend ocekavanym smé-
rem, ale je slaby a neni statisticky signifikantni.
Mozna vysvétleni se nachéazeji v ¢asti Omezeni.

5.3 Interpretace vysledki pro dosazené fitness

V datech je, zejména v druhém tseku, jak u praméri, tak i u desetiprocentniho
percentilu fitness pozorovatelny trend ocekavanym smérem, ale je slaby a neni
statisticky signifikantni.

Mozna vysvétleni se nachazeji v ¢asti Omezeni.

5.4 Interpretace vysledkt pro rusty fitness po
zménach optima

Zde se ukazala pouze negativni zavislost smérnice rastu fitness na pocatku
tretiho obdobi na podilu pleiotropnich alel s relativné malou silou efektu.

Prestoze je vysledek signifikantni pro zvolenou hladinu a = 0.05, tak je na
misté opatrnost, protoze bylo testovano mnoho hypotéz a jejich ¢asti a je proto
mozné, ze jde o nahodnou chybu prvniho druhu — artefakt vicecetnych testii.
Tato zavislost si ale jisté zaslouzi byt dale zkoumana a testovana v navazujicim
vyzkumu.
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5.5 Interpretace vysledkt pro rusty fitness na
konci stabilnich obdobi

Pro risty fitness na koncich stabilnich obdobi nebyla nalezena zavislost na
parametrech.

Hlavnim divodem je nevhodné zvolena veli¢ina. Na koncich obdobi byvaji
jiz simulované populace vcelku stabilni a zmény fitness jsou obvykle jen drobnym
nahodnym kolisdnim. Pro budouci méteni je tedy nutné najit jinou velicinu, ktera
bude mérit, jak rychle se v populaci optimalizuji fenotypy po poc¢ateénim rychlém
ristu fitness. Vhodnou veli¢inou by byl napriklad ¢as nutny pro riist z fitnes 0.80
na fitness 0.95.

5.6 Omezeni

Zvolena velikost rovnovazna velikost populace je pravdépodobné prilis mala.
Slo o disledek technickych, ¢asovych a ¢astecné finanénich omezeni, ktery by mél
byt v budouci praci odstranén, aby ve zkoumanych populacich hrala vétsi roli
selekce 1 pro alely s malymi vlivy na fenotyp a aby se omezil vliv driftu.

Jako u kazdého, nejen pocitacového, modelu se zde setkdme s nutnosti vy-
vazit jeho realisticnost a jednoduchost. V tomto pripadé bylo nutné omezit jiz
zminénou velikost populaci, dimenzionalitu prostoru fenotypt a pocet lokust. To
samoziejmé znacné omezuje moznost zobecnit negativni vysledek na realné situ-
ace. Je naptiklad mozné, ze ocekavané efekty by se projevily, pokud by se vztahy
tykaly vétsiho poctu alel — pak by stacilo, aby nékteré z nich prispély velmi malym
dilem k projevim elasticity, ale soucet jejich vlivli uz by byl méritelny.
ze z ¢asovych a technickych divodt pokryly pouze malou ¢ast prostoru moznych
parametria — ¢tyri hodnoty od 0.0 po 0.25 pro podil negativné dominantnich alel
a tTi hodnoty od 0.0 do 0.5 pro podil pleiotropnich alelE]

Podstatnym omezenim je také to, ze byl simulovan jen jeden zptisob zmén
prostiedi — skokovd zména optima a jeho pozdéjsi skokovy névrat na puvodni
hodnotu.

Déle neni jisté, ze podil vznikajicich alel s nékterou vlastnosti dale odpovidal
jejich naslednému zastoupeni v populaci. Je jasné, ze nékteré druhy alel selekce
udrzovala v populaci vice nez jiné, a nékteré potencialné uzitecné alely zase ne-
mély Sanci se rozsifit na vyznamnéjsi ¢ast populace (recesivni vyhodné alely).

V dalsich simulacich by mélo byt sledovano chovani jednotlivych typt alel a
predevsim je treba sledovat zastoupeni negativné dominantnich a pleiotropnich

I Piedbézné vysledky navazujicich simulaci, které bohuzel dobéhly az dva dny pFed terminem
odevzdani této prace, takze nebylo mozné je zapracovat do jejich vysledki, skuteéné naznacuji,
ze takové rozsireni méa smysl. Pokud byl spustén mensi pocet simulaci i pro podily vznikajicich
negativné dominantnich alel 0.35 a 0.5, tak se objevilo nékolik signifikantnich nebo hrani¢nich
zavislosti, naptiklad silné signifikantni zavislost dosazenych fitness v druhém tseku na mnozstvi
negativné dominantnich alel. Jak vyplyva z dalsi ¢asti diskuse, neni sice realistické ocekavat
takové zastoupeni negativné dominantnich alel v populaci, ale podil takovych vznikajicich alel
se pravdépodobné nerovnd jejich néslednému podilu v populaci.

To samoziejmé nemuze byt bez dalsiho ovéfeni a rozboru definitivni zavér, ale povazuji to za
divod k mirnému optimismu.
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alel v rovnovazné populaci. Bude patrné treba pred vlastnim zahdjenim simu-
la¢niho pokusu (pfed prvni zménou optima) nechat systém ,zahoret“ dlouhym
stabilnim obdobim, tj. nechat zde ustalit rovnovazné zastoupeni jednotlivych typt
alel, a prave tyto rovnovazné podily zanést do tabulek a pouzit v néslednych sta-
tistickych testech jako nezavislé proménné.

5.7 Vhodnost zvolenych nastroji pro simulaci

Vzhledem k jisté neobvyklosti zvolenych nastroju, které byly vybrany pro
implementaci simulace, zejména jazyka Haskell, je na misté struéné vyhodnotit
jejich adekvatnost.

V literature uvadéné vyhody kombinace funkcionalniho programovani a sil-
nych statickych typovych systému (napf. [Meijer a Drayton (2004) pro statické
typovani, Hughes (1989) pro FP a Chiusano| (2016) a [Ray a kol.| (2014) pro kom-
binaci) potvrdila i zkusenost pti vyvoji fbeagle. Piisné disciplina statického jazyka
pomahala s navrhem i ¢asto zabranila tomu, aby byl chybny kéd viibec prelozenf]

Rozpaky, obzvlasté zpocatku, budila kvalita a dostupnost nastroji. Ta se ale
v pribéhu implementace zlepsila, nahrazeni cabaly modernéjsim stackem bylo
podstatnou tlevou a — obavam se — na nékteré ,neobvyklosti“ jsem si zvykl.

5.7.1 Kvalita kodu

Velkou vyhodou se stalo i property based testovani. Je pomérné obvyklé i
doporucované (Williams a kol., 2009) psat ke kédu i kod, ktery jej automaticky
testuje. To, napriklad podle Beck! (2002)), snizuje mnozstvi chyb i zlepsuje kvalitu
névrhuE]. Co je podstatné, je i to, ze kvalitni a dostatecné rozsahlé automatické
testovani muiize podporit i divéru ve vysledky.

Property based testovani prinasi tuto myslenku jesté dale. Zatimco obvykle
je otestovano, ze koéd pro pevné dané vstupy vrati pevné ocekavané hodnoty, je
mozné i otestovat, ze koéd pro vstupy danych vlastnosti vrati vysledky danych
vlastnostﬁ Protoze konkrétni vstupy nejsou soucasti kodu testlt, mize jich tes-
tovaci framework vygenerovat mnoho (at uz ¢isté ndhodnych nebo ,zaludnych®)
a kod je tak otestovan na mnoha rtznych vstupech.

Vyhodou Haskellu a jeho knihovny QuickCheck (Claessen a Hughes, [2000) je,
ze diky typovému systému velmi ¢asto neni tfeba predepisovat, jak ma generovani
vstupt vypadat, a tuto praci obstara pocitac. To hodnotim, ve srovnani s jinymi
obdobnymi systémy, co jsem pouzival, jako zna¢nou vyhodu.

5.7.2 Vykon

Jako problematicky se vsak ukézal vykon vysledného programu, zejména pak
jeho znac¢na paméfova narocnost.

2 Aby byla pifsnd pravidla jesté piisnéjsi, tak jsem pro preklad vipocetni éisti fbeagle pou-
zival prepina¢ -Wall, ktery zpusobi, Ze vSechna varovani preklada¢ povazuje za chybu a nelze
je tedy ignorovat.

3 Pfesnéji feceno, Kent Beck to tvrdi o testech, které jsou psany difve nez testovany kéd na
zakladé pomérné jednoduché, ale striktni sady pravidel.

4 Napiiklad pokud mém dva fenotypy, prvni vzdalenéjsi od aktudlniho optima neZ druhy,
tak prvni musi mit nizsi fitness. To plati pro vSechny takové dvojice fenotypi.
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Program je prelozen do nativniho kédu, coz odstranuje c¢ast potencialnich
vykonnostnich problémii. Bohuzel vSak jedna ze silnych stranek Haskellu, liné
vyhodnocovani, které m.j. umoznuje i snadnou tvorbu potencialné nekonecnych
datovych struktur, nese i negativum. Tim je naro¢nost ivah o vykonu vysledného
programu i tvorba nastroji pro jeho zkoumani (Wadler, |1998).

To se projevilo i u fbeagle. Ani zdkladni analyza pomoci profileru nenasla
hlavni pti¢inu mnozstvi alokované paméti.

Pokud se podafi tuto svizel odstranit nebo obejit, tak se tim otevie moznost
spoustét vétsi mnozstvi simulaci s vétsim mnozstvim kombinaci rtiznych para-
metri bez nutnosti spoléhat na cloud, a tedy i levnéji. Dale to umozni proveérit
soucasné vysledky spusténim vice simulaci, coz by mohlo poskytnout vysledky
signifikantni i pro nizsi hladinu a.

5.7.3 Reprodukovatelnost

Vysledny text prace je sdzen prostfednictvim typografického systému ETEX.
Miij ptvodni plan spocival v dotazeni automatizace a reprodukovatelnosti do ex-
trému — jednim piikazem by byl prelozen fbeagle, nasledné spustény simulace,
vysledky statisticky zpracovany a vlozeny do vysledného textu, z toho vygenero-
vano PDF.

K tomu nedoslo, protoze by kvili nizkému vykonu fbeagle bylo nepraktické
¢ekat na simulace pro generovani PDF.

5.8 Dalsi moznosti

Program fbeagle ma pomeérné siroké moznosti, které dosud nebyly systema-
ticky vyuzity k vygenerovani dat vhodnych pro statistickou analyzu.

Jisté mé v budoucnu vyznam srovnat v této praci zkoumany vliv pleiotropie
a negativni dominance s pripadnym vlivem epistatickych interakci.

Dalsi potencialné zajimava skupina parametrii pro navazujici praci jsou ply-
nulé periodické zmény prostiedi a plynuly posun optimalniho fenotypu jednim
smérem, pripadné jejich kombinace.

Stranou zajmu by nemél zlistat ani mozny vliv velikosti populace, tvrdé selekce
a dimenzionality prostoru fenotyp1.

Pro srovnani sexualné se rozmnozujicich a asexualnich druhti se nabizi moz-
nost radikalngjgich zmén v fbeagle a piidani strategid’] pro rozmnozovani asexu-
alnich druht.

Vypocetné narocnéjsi, ale potencidlné zajimavé by byly simulace s podstatné
vysim poctem krokiu. Béhem nich by se, 1ze predpokladat, samovolné hromadily
frekvencné zavislé alely a tedy postupné stoupala elasticita. Pomoci opakovanych
zmén prostiedi bychom provérili, zda na né populace reaguje stale vice elasticky.

Zajimavé by bylo i srovnani, ve kterém mimo kvantitativnich vlastnosti orga-
nismu figuruji i vlastnosti kvalitativni, struktura programu fbeagle vSsak obdob-
nym tpravam prilis nepteje. To je i pripad simulace rozdéleni populaci, se kterym
casto operuji hypotézy popsané v literarnim prehledu.

® Ve smyslu navrhového vzoru strategie z |Gamma a kol.| (1995) upraveného pro potieby
funkcionédlniho programovani.
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5.8.1 Meéreni evolvability

Zavaznéjsi zasah do fbeagle, na ktery bohuzel nezbyl cas, je pridani meéreni
toho, jak je populace déle schopna vyvoje. Jako vhodnéjsi méritko nez pouzité
smérnice aktualniho ristu na zacatku zkoumaného obdobi se nabizi moznost si-
mulovanou populaci nechat simulované (mimo hlavni simulaci, bez vlivu na jeji
béh, pouze jako méteni vlastnosti této populace) adaptovat na nékolik riuznych
optim a u toho zmérit smérnici rastu fitness.

Vyhoda takovho ptistupu je v tom, ze neméti rychlost adaptace v jedné si-
tuaci, ale je mozné zmérit okamzitou schopnost populace ptizptsobit se riznym
podminkam.

Dalsim argumentem pro takové méreni je skutecnost, ze nové optimalni fe-
notypy mohou byt umistény ve zvolené vzdélenosti od okamzitého primeérného
fenotypu populace. To je pro méreni schopnosti populace se vyvijet vyhodnéjsi,
nez novy optimalni fenotyp umistit do zvolené vzdalenosti od predchoziho opti-
malniho fenotypu.
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Z.aver

V ramci této prace jsem vyvinul program, ktery umoznuje simulovat a stu-
dovat Tfadu evoluc¢nich jevi. PTi tom jsem jako pomocné tvrzeni odvodil vzorce
pro parametry turbidostatu, které mohou byt uzity v obdobné strukturovanych
simulacich. Program je k dispozici pod otevienou licenci a pocitam s jeho dalsi
udrzbou a rozvojem.

Program jsem pouzil na otestovani nékolika hypotéz predpovézenych teorii
zamrzlé plasticity. Podle nich mély populace s vétsi mirou pleiotropie a s vétsim
mnozstvim alel, které piisobi na fenotyp v opac¢ném sméru, pokud jsou v lokusu
jednou nebo dvakrat, pri zménach prostiedi castéji vymirat, jejich fitness zpo-
catku rust pomaleji a pozdéji rychleji a budou dosahovat mensich fitness.

V rdmci omezeného rozsahu parametra byly vysledky simulaci v rozporu s for-
mulovanymi hypotézami.

Cést hypotéz, zejména ty, které se tykaly ristu fitness na konci dlouhych ob-
dobi se stabilnim prostredim, je vhodné opustit. Samotné méreni smérnice rustu
fitness na konci takovych obdobi se ukézalo jako nevhodna veli¢ina a v navazu-
jicim vyzkumu by méla byt opusténa a nahrazena jinou — pravdépodobné ¢asem
nutnym k ristu z fitness 0.8 na fitness 0.95.

Naopak zbyvajici hypotézy by bylo vhodné otestovat s Sirsim rozsahem pa-
rametri, zejména pro jiné dimenzionality prostoru fenotypi, velikosti populaci a
pro jiné pribéhy zmén prostredi.

V diskusi jsem navrhl i nékolik dalSich moznosti, jak obdobné simulace vy-
zkouset pro jiné situace, napiiklad pro otestovani rozdilti mezi pohlavné se roz-
mnozujicimi a nepohlavné se rozmnozujicimi druhy. To by mohlo pomoci poro-
zuméni dlouhodobé diskutovanym otazkam spjatym s mikroevoluc¢ni plasticitou
a elasticitou druht.
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A. Prilohy
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A.1 Parametry programu fbeagle
Tato priloha dokumentuje parametry programu fbeagle

» —-populationSize — velikost populace, pouzita jak jako pocatecni velikost,
tak jako velikost udrzovana turbidostatem (default 300, pro simulace vzdy
256)

« —-—maxAge — vék, ve kterém jedinec umird starim (default 64)
« —-countOfBases — pocet lokusii na chromosomu (default 20)

e —-ratioOfPleiotropicRules — podil alel, které ptisobi na vsechny slozky
fenotypu (default 0.0, spousténo pro hodnoty 0.0, 0.25, 0.50)

e —-ratioOfNegativeDominantRules — podil alel, u kterych se projevuje ne-
gativni dominance (default 0.0, spousténo pro hodnoty 0.0, 0.05, 0.1, 0.25)

e ——ratioOfPositiveDominantRules — podil alel, u kterych se projevuje po-
zitivni dominance (default 0.0)

o --separatedGenerations — neptekryvajici se generace (defaultné neza-
pnuto)

e —-hardSelectionThreshold — lze nastavit pro zapnuti tvrdé selekce. Mi-
nimaln{ hodnota fitness, se kterou jedinec prezije. (default 0.0)

o —-seed — inicidlni hodnota generatoru ndhodnych ¢isel
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A.2 Konstanty

Tabulka A.1: Konstanty nastavené pro vsechny simulace

dimensionCount

4

Pocet dimenzi prostoru fenotypi

optimumChangeGeneration

8192

Pocet kroki jednoho tseku
simulace s konstatnim prostfedim

accidentDeathProbability

0.0

Pravdépodobnost ndahodného timrti
jedince v jednom kroku simulace.
k4 v turbidostatické regulaci

probabilityAlleleMutation

0.0002

Pravdépodobnost, ze v jednom
kroku simulace dojde k mutaci
jedné konkrétni alely

optimumSizeCoefficient

12.0

Nasobek normalniho rozdéleni, o
ktery se pri zménach optima
posune kazda z dimenzi

fitnessDecreaseCoefficient

-0.005

Urcuje, jak rychle klesd s rostouci
vzdalenosti od optima fitness
viz [Tenaillon| (2014)

negativeDominanceScale

1.5

Modus rozdéleni poméru velikosti
prispévku alely u homozygota

k jejimu prispévku, pokud se
vyskytuje jednou

negativeDominanceShape

1.5

« parametr Paretova rozdéleni
poméru velikosti prispévku alely
u homozygota k jejimu prispévku,
pokud se vyskytuje jednou

46




A.3 Primarni data

Primarni data ze simulaci jsou prilis rozsahla, aby bylo mozné je zatadit jako
textovou prilohu. Jsou prilozena elektronicky k praci v SISu.

Zde je stru¢né popsan jejich format a jak je nacist pro pripadnou dalsi analyzu.

Data jsou ulozena v souborech result XXX 0.YY 0.ZZ, kde XXX je po-
catecni velikost populace, 0.YY je podil alel, u kterych se projevuje negativni
dominance, a 0.ZZ je podil pleiotropnich alel.

Kazdy soubor obsahuje statistiky pro vsech 512 béhu fbeagle s danymi pa-
rametry. Ty jsou ulozeny jako haskellovy literal typu [[(String, [(Integer,
Double)])1], ale vzhledem k jednoduché textové reprezentaci je mozné je pri-
padné naparsovat i v jiném programovacim jazyce.

Semantika dat je nasledujici — jde o seznam vysledkti pro vsechny béhy s danou
dvojici parametri. Kazdy vysledek je seznam dvojic, prvnim ¢lenem je jméno
mérené veliCiny (napt. "avg_fitness” pro prumérnou hodnotu fitness v populaci v
daném kroku) a druhym ¢lenem seznam hodnot. Kazda hodnota je dvojice, kde
prvni ¢len je ¢islo kroku simulace a druhy ¢len je hodnota dané veli¢iny. Tato
hodnota je vzdy ¢islo s plovouci desetinnou ¢arkou, i pokud by charakter velic¢iny
umoznoval uzit celé ¢islo. Pokud hodnota neexistuje (napf. je to prumérnd fitness
vyhynulé populace), je hodnotou NaN (Not A Number).

Pro pripadné nacteni dat z REPLu Haskellu 1ze uzit napriklad tento kod:

handle <- openFile (fileName) ReadMode
contents <- hGetContents handle
let
datas = read contents :: [[(String, [(Integer, Double)])]]
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A.4 Reprodukovani vysledki

Strucny prehled klicového software a jeho versi, které by mohly ovlivnit pte-
klad a béh fbeagle, jak byly uzity pro béh simulaci.

e stack — Version 1.1.0

o LTS Haskell — resolver 1ts-8.24

o pro preklad linuz — Ubuntu 16.04 LTS (témér jisté lze pouzit i libovolny
aktualni OS unixového typu, pokud neni potreba pouzit FrozenBeagle s

GUI)

e pro béh linuzr — Amazon Linux AMI 2017.03.1 (HVM) (témér jisté lze pouzit
i libovolny aktudlni OS unixového typu)

Simulace byly pro kazdou kombinaci parametri spustény v jednom béhu po
512 simulacich se seedem generatoru nahodnych ¢isel 123456.

Pro statistickou analyzu bylo pouzito R version 3.2.8 (2015-12-10) — ,Wooden
Christmas-Tree“.
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A.5 Grafy

Nasleduji grafy pro dvanact nahodné vybranych simulaci pro uvedenou kom-
binaci parametrii. Vzdy znazornuji vyvoj nékteré veli¢iny pro tyto simulace. Pro
kazdou simulaci je veli¢ina vynasena jinou barvou do téhoz grafu.

Tyto grafy si kladou za cil pomoci snéaze nahlédnout chovani modelu v case.
K posouzeni rozdilti mezi riznymi nastavenimi parametru priliS vhodné nejsou,
protoze jde jen o velmi omezené pocty simulaci.

A.5.1 Prumérna fitness

Praimeérna fitness roste diky selekci ve vsech obdobich, prestoze ne vzdy stej-
nym tempem. Mnoho populaci kon¢i vyhynutim.

Obrazek A.1: Graf vyvoji pramérné fitness dvanacti populaci pro podil
vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznikajicich negativné
dominantnich alel 0.0

1

| MMW ol

0.2f;

of .
0 5000 10000 15000 20000 25000
&as (kroky simulace)

simulace #0 - simulace #1 - simulace #2 simulace #3
simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10  simulace #11

Podil alel s negativni dominanci je pravdépodobnost, Ze nové vznikld alela bude
ovlivniovat fenotyp v opacnijch smerech, pokud bude v lokusu jednou nebo
dvakrat. Podil pleiotropickijch alel je pravdépodobnost, Ze nové vznikld alela bude
ovlivniovat vice sloZek fenotypu. Rovnovaznd velikost populace byla 256 jedinci.
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Obrazek A.2: Graf vyvojt pramérné fitness dvanacti populaci pro podil
vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vznikajicich negativné
dominantnich alel 0.0

1

Priimérna fitness

[ 5000 10000 15000 20000 25000
Cas (kroky simulace)

simulace #0 - simulace #1 -+ simulace #2 simulace #3

simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7

simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

Obrazek A.3: Graf vyvojia pramérné fitness dvanacti populaci pro podil
vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznikajicich negativné
dominantnich alel 0.5
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cas (kroky simulace)
simulace #0 - simulace #1 - simulace #2 simulace #3
simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]
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Obrazek A.4: Graf vyvojt pramérné fitness dvanacti populaci pro podil
vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vznikajicich negativné
dominantnich alel 0.5
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Priimérna fitness

[ 5000 10000 15000 20000 25000
Cas (kroky simulace)

simulace #0 - simulace #1 -+ simulace #2 simulace #3

simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7

simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

A.5.2 Desetiprocentni percentil fitness

Stejné jako primérna fitness roste diky selekci ve vSech obdobich i desetipro-
centni percentil, prestoze ne vzdy stejnym tempem.

Obrazek A.5: Graf vyvoji desetiprocentniho percentilu fitness dvanacti
populaci pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vzni-
kajicich negativné dominantnich alel 0.0

1

o
Y

Desetiprocenti percentyl fitness

0 5000 10000 15000 20000 25000
Cas (kroky simulace)
simulace #0 - simulace #1 - simulace #2 simulace #3
simulace #4  simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]
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Obrazek
populaci

A.6: Graf vyvoji desetiprocentniho percentilu fitness dvanacti
pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vzni-

kajicich negativné dominantnich alel 0.0
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simulace #0 - simulace #1 -+ simulace #2 simulace #3
simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Obrazek
populaci

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

A.7: Graf vyvoja desetiprocentniho percentilu fitness dvanacti
pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vzni-

kajicich negativné dominantnich alel 0.5
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0 5000 ) 10000 15000 20000 25000
cas (kroky simulace)

simulace #0 - simulace #1 - simulace #2 simulace #3
simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]
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Obrazek A.8: Graf vyvoji desetiprocentniho percentilu fitness dvanacti
populaci pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vzni-
kajicich negativné dominantnich alel 0.5
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¢as (kroky simulace)

simulace #0 - simulace #1 -+ simulace #2 simulace #3

simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7

simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

A.5.3 Odchylky fitness

Smeérodatné odchylky fitness casto po zméné vzrostou a pak v pribéhu sta-
bilnich obdobi klesaji, ale neni to pravidlem.

Obrazek A.9: Graf vyvoji smérodatnych odchylek fitness dvanacti po-
pulaci pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznika-
jicich negativné dominantnich alel 0.0

Odchylka fitness

o - .
[ 5000 10000 15000 20000 25000

cas (kroky simulace)

- simulace #0 - simulace #1 - simulace #2 simulace #3
simulace #4  simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]
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Obrazek

A.10: Graf vyvoju smérodatnych odchylek fitness dvanacti po-

pulaci pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vzni-

kajicich
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simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7

simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

Obrazek A.11: Graf vyvojui smérodatnych odchylek fitness dvanacti
populaci pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vzni-

kajicich

negativné dominantnich alel 0.5
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Odchylka fitness
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simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

o4



Obrazek A.12: Graf vyvoju smérodatnych odchylek fitness dvanacti po-
pulaci pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vzni-
kajicich negativné dominantnich alel 0.5
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Odchylka fitness
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simulace #0 - simulace #1 -+ simulace #2 simulace #3
simulace #4 - simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

A.5.4 Velikosti populaci

Velikosti populaci se obvykle na poc¢atku kazdého obdobi propadnou. Daéle
populace bud vyhyne nebo se prizptusobi a naroste.

Obrazek A.13: Graf vyvoji velikosti dvanacti populaci pro podil vzni-
kajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznikajicich negativné domi-
nantnich alel 0.0
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simulace #4  simulace #5 -+ simulace #6 - simulace #7
simulace #8 - simulace #9  simulace #10 - simulace #11

Legenda viz legenda k obrdzku [A.]]

95



Obrazek A.14: Graf vyvoji velikosti dvanacti populaci pro podil vzni-
kajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vznikajicich negativné do-
minantnich alel 0.0
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Obrazek A.15: Graf vyvoju velikosti dvanacti populaci pro podil vzni-
kajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznikajicich negativné domi-
nantnich alel 0.5
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Obrazek A.16: Graf vyvoju velikosti dvanacti populaci pro podil vzni-
kajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vznikajicich negativné do-
minantnich alel 0.5
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A.5.5 Pocty unikatnich alel

Na pocatku inicializace simulace vygeneruje obrovské mnozstvi unikatnich
alel, viz [3.2] Velmi rychle jejich podet radikdlné klesne na biologicky smysluplné
hodnoty.

Obrazek A.17: Graf vyvoji poc¢tu unikatnich alel pro podil vznikajicich
pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznikajicich negativné dominantnich
alel 0.0
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Obrazek A.18: Graf vyvoji poctu unikatnich alel dvanacti populaci
pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vznikajicich
negativné dominantnich alel 0.0
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Obrazek A.19: Graf vyvoji poc¢tu unikatnich alel dvanacti populaci
pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.0 a pro podil vznikajicich
negativné dominantnich alel 0.5
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Obrazek A.20: Graf vyvoji poctu unikatnich alel dvanacti populaci
pro podil vznikajicich pleiotropnich alel 0.25 a pro podil vznikajicich
negativné dominantnich alel 0.5
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