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ABSTRAKT 

Teorie zamrzlé plasticity je punktuacionalistickou teorií adaptivní evoluce, podle které se v evoluci 

pohlavních druhů střídají dlouhá období stáze, během kterých reagují populace na selekční tlaky pouze 

elastickou změnou ve frekvenci již přítomných alel, s krátkými obdobími plastické evoluce, během 

kterých může docházet k fixaci a eliminaci alel působením usměrněného výběru. Nepohlavní druhy by 

si podle tohoto konceptu sice neměly dlouhodobě udržovat tak vysoký genetický polymorfismus, zase 

by ale měly vykazovat potenciál plasticky reagovat na selekční tlaky v průběhu celé své existence. Tento 

rozdíl mezi dynamikou evoluce pohlavních a nepohlavních kladů má celou řadu ekologických a 

makroevolučních implikací. Co se ekologie týče, mohli bychom očekávat odlišné environmentální 

preference pohlavních a nepohlavních druhů. V naší první práci jsme v souladu s tím na základě 

srovnávací studie statisticky významně podpořili hypotézu, že se (starobyle) nepohlavní skupiny 

(eukaryot) vyskytují přednostně ve stabilnějších a homogennějších habitatech než jejich příbuzné 

pohlavní kontroly. Zásadním faktorem se přitom ukázalo vycházet ze skutečně zažívané, tj. subjektivní, 

heterogenity prostředí. Z hlediska makroevolučních implikací teorie zamrzlé plasticity je zásadní 

předpoklad, že se v průběhu existence evolučních linií efektivně nevratně hromadí polymorfní alely a 

dále neproměnlivé prvky genotypovo-fenotypové mapy. Jak argumentujeme v naší druhé, teoretické, 

práci, toto „makroevoluční zamrzání“ je důležitým faktorem evoluce evolvability pohlavních linií. 

Výsledkem tohoto procesu je snadnější adaptace, modulární organizace a robustnost organismů. 

Zároveň se ale projevuje poklesem makroevolučního potenciálu, tj. pravděpodobnosti vzniku zásadních 

evolučních novinek. To má za následek mj. snižování proměnlivosti evolučních linií nebo jejich 

mezidruhové a vnitrodruhové disparity. Makroevoluční zamrzání je výsledkem třídění z hlediska 

stability – univerzálního procesu hromadění prvků, které vykazují menší pravděpodobnost svého zániku 

nebo změny v prvky jiné. Teoretické analýze tohoto fenoménu, jeho vztahu k přirozenému výběru a 

(makro)evolučních důsledků jsme se věnovali v naší třetí práci. Platí přitom, že v relativně malých 

populacích eukaryotických organismů patrně nedokáže makroevoluční zamrzání zastavit ani druhový 

výběr na základě nejvyššího zbývajícího makroevolučního potenciálu. V následující čtvrté, rovněž 

teoretické, práci argumentujeme, že se v pozemské evoluci příliš neuplatňují alternativy zamrzající 

modulární genetické architektury a makroevolučnímu zamrzání nedokáží zcela zabránit ani občasné 

kombinace několika do velké míry zamrzlých znaků, vzácná „rozmrznutí“ takovýchto elementů tělní 

stavby či fungování, heterochronické změny, nebo radikální zjednodušení vývoje. Jedinou efektivní 

cestou, jak obnovit makroevoluční potenciál, tak patrně zůstává postup na vyšší úroveň hierarchické 

organizace. K makroevolučnímu zamrzání však dochází i na vyšší úrovni, přičemž jedinou cestou ze 

„slepé uličky“ zůstává postup na ještě vyšší úroveň hierarchické komplexity. Makroevoluční zamrzání, 

respektive třídění na základě stability, proto nabízí ultimátní vysvětlení trendu zvyšování hierarchické 

komplexity v průběhu existence pozemského života i jeho doprovodných fenoménů jako jsou modulární 

organizace organismů, zvyšování různorodosti mezi elementy na bezprostředně nižší úrovni, 



 
 

zjednodušování elementů na této úrovni a úrovních nižších, postupné zrychlování trendu se dvěma 

velkými skoky v neoproterozoiku a kambriu, jeho typičnost pro eukaryota a zejména jejich komplexní 

zástupce, odlišnost pre-neoproterozoické (a hlavně prekambrické) evoluce od evoluce post-

neoproterozoické (a hlavně fanerozoické), nebo odlišný charakter evoluce prokaryot a eukaryot. 

V samotném závěru této práce dávám do vzájemného kontextu ekologické a makroevoluční implikace 

teorie zamrzlé plasticity a ukazuji, že nejsou pouze koherentní, ale navíc umožňují načrtnout rozvrh 

událostí, které mohly vést od biosféry sestávající z relativně jednoduchých nepohlavních 

prokaryotických organismů až k dnešní biosféře charakteristické přítomností komplexních a stále se 

komplikujících eukaryotických organismů s mnohoúrovňovou genotypovo-fenotypovou mapou. 

Klíčová slova: Teorie zamrzlé plasticity, teorie zamrzlé evoluce, pohlavní rozmnožování, evolvabilita, 

komplexita, makroevoluční potenciál 

  



 
 

ABSTRACT 

The frozen plasticity theory is a punctuationalist theory of adaptive evolution. It states that long periods 

of stasis, during which populations respond to selection pressures only by elastic change in the frequency 

of already present alleles, alternate in the evolution of sexual species with short periods of plastic 

evolution, during which alleles can get fixed or eliminated by directed selection. Asexual species are 

not expected to maintain such high genetic polymorphism in the long term. They should, however, be 

able to plastically respond to selection pressures throughout their whole existence. This difference 

between the evolutionary dynamics of sexual and asexual clades has a number of ecological and 

macroevolutionary implications. Concerning ecology, we could expect different environmental 

preferences of sexual and asexual species. Accordingly, in our first work that was based on a 

comparative study, we statistically significantly supported the hypothesis that (ancient) asexual groups 

of (eukaryotes) inhabit more stable and homogeneous habitats than their related sexual controls. 

Focusing on actually experienced, i.e. subjective, heterogeneity of the environment turned out to be the 

crucial factor of this type of research. From the viewpoint of macroevolutionary implications of the 

frozen plasticity theory, it is essential that irreversibly polymorphic alleles and further unchangeable 

elements of the genotype-phenotype map accumulate effectively irreversibly in the course of the 

existence of evolutionary lineages. As we argue in our second, theoretical, work, this 

"macroevolutionary freezing" is an important factor in the evolution of evolvability of sexual lineages. 

This process results in easier adaptation, modular organization and increased robustness of organisms. 

At the same time, however, it manifests as the reduction of macroevolutionary potential, i.e. the 

probability of producing major evolutionary innovations. This results, among other things, in decreasing 

variability of evolutionary lineages or their interspecific and intraspecific disparity. Macroevolutionary 

freezing is the result of stability-based sorting – a universal process of preferential accumulation of 

elements that are less likely to disappear or change to other elements. Theoretical analysis of this 

phenomenon, its relation to natural selection and macroevolutionary consequences was the topic of our 

third work. It is shown that even species selection based on the highest remaining macroevolutionary 

potential probably cannot stop macroevolutionary freezing in relatively small populations of eukaryotic 

organisms. In the following fourth, also theoretical, work, we argue that alternatives to freezing modular 

genetic architecture are not frequent in terrestrial evolution and that macroevolutionary freezing cannot 

be entirely prevented even by occasional combinations of several considerably frozen traits, rare 

“thawings” of such elements of body function and organization, heterochronic changes, or radical 

simplifications of development. The only effective way to restore macroevolutionary potential thus 

remains a transition to a higher level of hierarchical organization. However, macroevolutionary freezing 

proceeds also at the higher level, whereas the only way from this “dead end” remains to be a transition 

to an even higher level of hierarchical complexity. Macroevolutionary freezing, or stability-based 

sorting, therefore propose the ultimate explanation for the trend of increasing hierarchical complexity 



 
 

during the existence of life on Earth and its accompanying phenomena such as the modular organization 

of organisms, increasing diversity between elements at an immediately lower level, simplification of 

elements at this level and lower levels, gradual acceleration of the trend with two large boosts in the 

Neoproterozoic and Cambrian, its typicality for eukaryotes and especially their complex representatives, 

the difference of pre-Neoproterozoic (and especially Precambrian) evolution from post-Neoproterozoic 

(and mainly Phanerozoic) evolution, or the different character of prokaryotic and eukaryotic evolution. 

At the very end of this thesis I mutually contextualize ecological and macroevolutionary implications of 

frozen plasticity theory and show that they are not only coherent but also allow us to outline a schedule 

of events that could lead from a biosphere consisting of relatively simple asexual prokaryotic organisms 

to the contemporary biosphere characterized by the presence of complex and increasingly complicated 

eukaryotic organisms with a multi-level genotype-phenotype map. 

Keywords: Frozen plasticity theory, frozen evolution theory, sexual reproduction, evolvability, 

complexity, macroevolutionary potential 
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1 ÚVOD 

Explozivní rozvoj evoluční biologie v posledních desetiletích odsunul do pozadí fakt, že na celou řadu 

důležitých evolučních otázek stále neznáme spolehlivé odpovědi. Zdaleka se nejedná pouze o záhadu 

pohlavního rozmnožování, bez kterého se prokaryotické organismy obejdou, ale které navzdory řadě 

nevýhod dominuje mezi eukaryoty. Na mnoho problémů jsme si zvykli seriózně vůbec neptat. Uplatňují 

se v evoluci nějaké velké, směrované trendy? Proč se tak liší dynamika prekambrické a fanerozoické 

evoluce? Mění se evoluční proměnlivost kladů během jejich existence? Z jakých příčin se v historii 

pozemského života zvyšovala komplexita organismů? A jak je možné, že evoluce nezávisle na sobě 

několikrát dospěla k modulární stavbě organismů? V této práci se pokusím ukázat, že tyto otázky 

nemůžeme smést ze stolu jako triviality, nebo zavádějící pozůstatky myšlení 19. století. Koherentně je 

naopak může zodpovědět teorie zamrzlé plasticity, respektive její makroevoluční rozšíření v podobě 

teorie zamrzlé evoluce. 

V rámci svého doktorského studia jsem se věnoval ekologickým a makroevolučním implikacím 

teorie zamrzlé plasticity. Tento koncept, jehož základy si představíme v následující kapitole, na přelomu 

tisíciletí završil řadu punktuacionalistických konceptů, podle kterých pohlavnost komplikuje adaptivní 

evoluci svých nositelů. Zároveň jim ale může přinášet krátkodobé až střednědobé výhody plynoucí 

z dlouhodobého udržování vysokého genetického polymorfismu v populaci. Jednou z těchto 

ekologických výhod by hypoteticky mohla být větší evoluční životaschopnost v proměnlivém a 

heterogenním prostředí. Tuto možnost jsem testoval už ve své diplomové práci (Toman, 2013; viz také 

navazující monografie Toman, 2015), data jsme ale nově doplnili, vyhodnotili a výsledky publikovali 

v článku „General environmental heterogeneity as the explanation of sexuality? Comparative study 

shows that ancient asexual taxa are associated with both biotically and abiotically homogeneous 

environments“ (Toman & Flegr, 2017a, viz příloha 1), o kterém pojednám v kapitole 3.1. 

Možné makroevoluční implikace teorie zamrzlé plasticity nastínil v několika publikacích už její 

autor (Flegr, 2008, 2010, 2013, 2015). Centrální místo v těchto úvahách zastává myšlenka, že v průběhu 

evoluce může docházet k hromadění dále neproměnlivých genů, jejich skupin, modulů a celých znaků, 

tj. „makroevolučnímu zamrzání“. Výsledný koncept, který zastřešuje i původní teorii zamrzlé plasticity, 

autor nazval teorií zamrzlé evoluce. V sérii teoretických článků jsem tyto úvahy rozpracoval, prohloubil 

a dal do souvislosti s dalšími makroevolučními fenomény a pozorovanými patrnostmi. Článek 

„Macroevolutionary Freezing and the Janusian Nature of Evolvability: Is the Evolution (of Profound 

Biological Novelty) Going to End?“ (Toman & Flegr, 2018a, viz příloha 2), ke kterému se dostaneme 

v kapitole 4.1, pojednává o evoluci evolvability a spojuje ji s makroevolučním zamrzáním. Článek 

„Stability-based sorting: The forgotten process behind (not only) biological evolution“ (Toman & Flegr, 

2017c, viz příloha 3), kterého se dotkneme v kapitole 4.2, analyzuje hlavní příčinu makroevolučního 

zamrzání, fenomén třídění z hlediska stability. Poslední publikace „A Virtue Made of Necessity: Is the 

Increasing Hierarchical Complexity of Sexual Clades an Inevitable Outcome of Their Declining 
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(Macro)evolutionary Potential?“ (Toman & Flegr, 2018b, viz příloha 4), ke které se dostaneme 

v kapitole 4.3, potom dává makroevoluční zamrzání do souvislosti s trendem zvyšování hierarchické 

komplexity organismů v průběhu evoluce a završuje makroevoluční část doktorského projektu popisem 

bezprecedentní řady dosud spolehlivě nevysvětlených makroevolučních fenoménů, pro které teorie 

zamrzlé evoluce nabízí koherentní vysvětlení. 

Tato práce nemá za cíl vyčerpávající popis mého bádání na poli teorií zamrzlé plasticity a 

evoluce. Na dalších řádcích se pokusím spíše o představení souvisejících článků, jejichž jsem prvním 

autorem, a jejich zařazení do kontextu – jak vzájemného, tak kontextu moderního evolučně-

biologického bádání. Tyto články čtenář nalezne v příloze na koci práce. Na některých místech rozvedu 

naše myšlenky ve větší šíři, než nám dovolil omezený rozsah odborných článků, většinou ale bude 

následující text představovat spíše průvodce po našem teoretickém bádání. V samotném závěru potom 

navrhnu další možnosti testování našich hypotéz. Ještě předtím se ale pokusím spojit ekologické a 

makroevoluční implikace teorie zamrzlé plasticity a načrtnout velký, i když samozřejmě zatím pouze 

hypotetický, rozvrh událostí, které mohly vést ke vzniku komplexních organismů a pozemské biosféry 

ve stavu, který známe dnes. 
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2 TEORIE ZAMRZLÉ PLASTICITY 

Teorii zamrzlé plasticity formulovanou Jaroslavem Flegrem (1998, 2006, 2008, 2010, 2015) můžeme 

zařadit mezi punktuacionalistické teorie adaptivní evoluce. Stejně jako řada dalších konceptů, které 

obsáhle shrnul Flegr (2013, 2015, str. 278-286), totiž vychází z předpokladu, že se rychlost a charakter 

adaptivní evoluce v průběhu existence pravých, tj. pohlavních, druhů výrazně mění.  

Po většinu své existence zůstává pohlavní druh ve stavu evoluční stáze. Tlaku usměrněné 

selekce podléhá jen omezeně a po odeznění selekčního tlaku se jeho fenotyp vrací do původního stavu. 

Podle Flegra (1998, 2006, 2008, 2010, 2015) jde o důsledek pohlavního rozmnožování, respektive faktu, 

že noví jedinci v každé generaci nevznikají prostou replikací jedinců starších, ale kombinací genetické 

výbavy dvou rodičů. U prokaryot, nebo řady druhotně nepohlavních eukaryotických linií (Toman, 2015; 

Toman & Flegr, 2017a), se genom předává do dalších generací jako ucelená jednotka. Pokud vynecháme 

různé exotické jevy, jako například horizontální genový transfer, nově vzniklé mutace se u nepohlavních 

organismů budou v každé generaci nacházet v kontextu stejných alel, tj. na stejném genetickém pozadí. 

Za každé situace tedy budou mít stejný vliv na biologickou zdatnost svých nositelů a nepohlavní druh 

bude bez výraznějších omezení podléhat usměrněnému výběru. Pohlavní proces oproti tomu zahrnuje 

meiózu (tj. proces, při kterém dochází k segregaci chromozomů a intenzivní genetické rekombinaci mezi 

dvěma kopiemi genetické informace pocházejícími od obou rodičů) a syngamii dvou pohlavních buněk. 

Potomstvo pohlavních, tj. drtivé většiny eukaryotických, organismů tudíž po genetické stránce není 

kopií svých předků, ale do velké míry náhodnou kombinaci různých alel pocházejících od obou rodičů. 

Hypotetická nově vzniklá mutace se v důsledku toho dostává v každé generaci na jiné genetické pozadí. 

Vzhledem k tomu, že různé alely mají často odlišný vliv na fenotyp, může tento jev představovat 

překážku adaptivní evoluce.  

Jak ilustroval Flegr (2005, str. 122-124), alela zvýrazňující druhotný pohlavní znak, podle 

kterého si samice vybírají samce, se na první pohled jeví univerzálně výhodná. Opravdovou selekční 

výhodu však přináší pouze těm samcům, které z hlediska ostatních životních funkcí výrazně neomezuje. 

Pro drobného a slabého samce naopak může být alela zodpovědná například za mimořádný rozvoj paroží 

vyloženě nevýhodná. Stejně tak bylo například zdokumentováno, že ženy příbuzné po mateřské linii 

homosexuálním mužům mívají větší množství potomků. Některé alely spoluzodpovědné za 

homosexualitu u mužů tudíž pravděpodobně výrazně zvyšují plodnost žen (Camperio-Ciani et al., 2004, 

2008; tyto studie však byly i kritizovány, viz např. souhrn Baileyho et al. 2016). Také tyto alely tudíž 

přinášejí výhodu z hlediska (exkluzivní) biologické zdatnosti pouze v určitém kontextu (přítomnost 

dvou chromozomů X) a naopak ji snižují v kontextu jiném (přítomnost chromozomu Y).  

Oba zmíněné systémy jsou samozřejmě v reálném světě výrazně složitější a jejich ultimátní 

výhodnost či nevýhodnost ovlivňuje řada faktorů. Dobře ale ilustrují fakt, že u pohlavních organismů 

nemusí mít stejná alela v každé generaci stejný vliv na biologickou zdatnost. Ještě větší problém 

představuje fakt, že jednotlivé alely neovlivňují fenotyp a potažmo biologickou zdatnost svých nositelů 
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separátně, ale naopak v síti složitých interakcí s alelami dalších genů. U eukaryotických organismů se 

setkáme jak s pleiotropií, tj. tím, že jeden gen ovlivňuje či spoluvytváří celou řadu znaků, tak s epistází, 

tj. tím, že je každý znak spoluvytvářen a ovlivňován mnoha různými alelami (viz např. Hansen, 2006). 

U prokaryotických organismů naopak celý genom vlastně představuje jeden velký gen a podobné 

problémy u nich za většiny situací vůbec nevyvstávají. Fenotyp pohlavního organismu tudíž vyplývá, 

pokud necháme stranou vlivy prostředí, ze složité sítě interakcí mezi alelami různých genů. Pleiotropie 

s epistází tak dále zvyšují dimenzionalitu celého problému s měnícím se genetickým pozadím v průběhu 

generací. Vlivy různých alel navíc nejsou čistě aditivní. V extrémním případě může docházet až k tzv. 

znaménkové epistázi, tj. jevu, kdy konkrétní alela na jednom genetickém pozadí mění fenotyp 

organismu v opačném směru než v přítomnosti jiných genových variant. Extrémní variantou téhož jevu 

je situace, kdy dvě samostatně výrazně škodlivé mutace zvyšují zdatnost svého nositele, pokud jsou 

v genomu přítomné obě. Řadu příkladů znaménkové epistáze shrnuli například Weinreich et al. (2005).  

Výše zmíněné jevy a jejich problematičnost pro adaptivní evoluci pohlavních organismů 

reflektovali už někteří dřívější autoři. Za zmínku stojí například Ernst Mayr (1954, 1963), podle kterého 

nedochází v geograficky rozšířené geneticky polymorfní populaci k selekci alel zvyšujících biologickou 

zdatnost na daném místě, nýbrž alel-kooperátorů zvyšujících biologickou zdatnost v přítomnosti co 

největšího spektra ostatních genových variant, Hampton L. Carson (1968) či Alan R. Templeton (1980). 

Celou řadu dalších podobných konceptů shrnul již zmíněný Flegr (2013, 2015, str. 278-286). Převládá 

však názor, že kontextový vliv alel a znaků na biologickou zdatnost, pleiotropie a epistáze adaptivní 

evoluci pohlavních druhů komplikují, ale nikoli znemožňují. Druh, u kterého se tyto jevy uplatňují, sice 

není působením selekčních tlaků lehce tvárný, při dostatečné síle a trvání selekce se ale nakonec změní.  

Jak navíc ve známém myšlenkovém modelu s osmiveslicemi ilustroval Richard Dawkins (2003, 

str. 29-49), v průběhu času dochází k mezialelické selekci na základě toho, jaké alely spolu dokáží 

vytvářet zdatná těla. Potenciálně výhodné ale na řadě genetických pozadí škodlivé alely tudíž 

z genofondu druhu vymizí. Zachovají se jen takové, které za většiny okolností fitness svých nositelů 

zvyšují, nebo alespoň nesnižují. Pokud tuto analogii posuneme na odbornější úroveň, můžeme říct, že 

v průběhu času nedochází pouze k výběru alel samotných, ale také k přestavbě sítě jejich interakcí, nebo, 

přesněji, evoluci genetické architektury organismů. Výsledkem je zvýšení pravděpodobnosti, že mutace 

povedou ke vzniku životaschopného fenotypu s vysokou zdatností, a naopak snížení pravděpodobnosti, 

že budou škodlivé či letální (viz podkapitola 4.1.2).  

Jak však Flegr čím dál intenzivněji akcentuje ve svých novějších dílech (Flegr, 2006, 2008, 

2010, 2013, 2015), skutečně zásadní problém pro adaptivní evoluci pohlavních organismů nepředstavují 

kontextový vliv alel a znaků na biologickou zdatnost, pleiotropie a epistáze samy o sobě, nýbrž ve 

spojení s negativním frekvenčně závislým vlivem alel a znaků na biologickou zdatnost. Alely vykazující 

negativní frekvenčně závislou zdatnost, respektive alely podléhající balancující selekci, nejsou běžné. 

Nejedná se ale ani o žádnou výjimku (Flegr, 2005, str. 105-106, 169-171; Hedrick, 2012; Delph & Kelly, 

2014; Key et al., 2014). Dobrým a široce zdokumentovaným příkladem této třídy alel je recesivní alela 
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HBB pro srpkovitou anémii. Ta vede v recesivně homozygotním stavu k výraznému zdravotnímu 

postižení až úplné neživotaschopnosti svých nositelů, zatímco v heterozygotním stavu svým nositelům 

i přes určité fyziologické změny takřka neškodí. Homozygoti i heterozygoti však vykazují zvýšenou 

odolnost k nákaze malárií, a hlavně jejímu nejnebezpečnějšímu typu způsobovanému krvinkovkou 

druhu Plasmodium falciparum. V malarických oblastech se tudíž alela HBB intenzivně šíří, a to až do 

doby, než její frekvence stoupne natolik, že se začnou disproporčně často vyštěpovat neživotaschopní 

recesivní homozygoti. Vlivem toho se poměr obou genových variant, tj. původní alely a HBB, 

dlouhodobě ustálí na rovnovážné hodnotě dané rizikem nákazy malárií v dané oblasti (Allison, 1954). 

Jak naznačují nedávné výzkumy, zdravotní výhody může v heterozygotním stavu přinášet 

rovněž negativní alela genu RhD. Zatímco RhD negativní recesivní homozygoti vykazovali relativně 

nejhorší zdravotní stav, RhD pozitivní heterozygoti na tom byli ze zdravotního hlediska v porovnání se 

zbytkem populace nejlépe. Právě to je nejspíše důvodem, proč se gen RhD v lidských populacích 

dlouhodobě udržuje v polymorfním stavu, a to i přesto, že nositelé minoritního fenotypu jsou v trvalé 

nevýhodě kvůli riziku rozvinutí hemolytické nemoci novorozenců u RhD pozitivních potomků RhD 

negativních matek (Flegr, 2011, 2016; Flegr et al., 2015). Balancující selekce se ale nemusí uplatňovat 

pouze ve formě zvýhodnění heterozygotů, nýbrž také mezi alelami různých genů. Na základě 

nejrůznějších důkazů se soudí, že negativní frekvenčně závislá selekce pomáhá udržovat polymorfismus 

ve zbarvení kořisti pod vlivem predátorů, polymorfismus barev květů v interakci s opylovači, bohatý 

repertoár MHC antigenů pod tlakem parazitů (viz např. Flegr, 2005, str. 164-171; Ridley, 2007, str. 58-

77; Toman, 2015, str. 119-131), nebo stabilní frekvenci různých potravních (Raffini et al., 2017) či 

pohlavních morf (Sinervo & Lively, 1996). 

Z hlediska teorie zamrzlé plasticity je nejpodstatnější, že alely a potažmo znaky s frekvenčně 

závislým vlivem na zdatnost zůstávají během existence druhů v trvale polymorfním stavu – nemůže 

lehce docházet k jejich fixacím ani eliminacím. Vzhledem ke svým pleiotropním a epistatickým vazbám 

mají navíc potenciál vytvořit síť interakcí, která s nimi funkčně sváže alely dalších genů a úplně nebo 

takřka úplně znemožní populacím nevratně odpovídat na usměrněnou selekci. Jak píše Flegr (2006, 

2008, 2010, 2013, 2015), pohlavní druhy jsou z tohoto důvodu po většinu své existence „evolučně 

zamrzlé“ a chovají se „elasticky“. Jejich evoluční stáze se neprojevuje statickou neměnností, ale 

rychlými, omezenými a vratnými reakcemi na změny podmínek. Díky vysokému a dlouhodobě 

udržovanému genetickému polymorfismu zprvu velmi ochotně reagují na prakticky libovolné změny 

prostředí. Když ovšem tyto změny odezní, alely podléhající balancující selekci se vrátí do původních 

frekvencí, což vzhledem k jejich provázání s ostatními alelami vede k návratu fenotypu do původního 

stavu.  

Pokud se selekční tlak stupňuje, nebo trvá delší dobu, přítomný polymorfismus se vyčerpá a 

evoluční reakce populací zpomalí. Nepohlavnímu druhu by v takové situaci stačilo počkat na vznik a 

fixování nových mutací. U pohlavních druhů se ale nové mutace (alely) rychle zapojí do stávající sítě 

mezialelických interakcí, která jejich efektivní fixaci nebo eliminaci brání. V zásadě tak může docházet 
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k fixaci nebo eliminaci pouze těch alel, které jsou do sítě pleiotropních a epistatických interakcí zapojené 

jen slabě, nebo vůbec. Konkrétně může docházet k odstraňování mutací za všech okolností škodlivých 

nebo evoluci některých znaků podmíněných jedním až několika málo geny, čemuž odpovídají například 

antigeny lidského krevního systému AB0 (Yamamoto et al., 1990), nebo (přinejmenším v některých 

případech) barva srsti (Gratten et al., 2007) či albinismus (Protas et al., 2006). Dokonce i v těch 

z genetického hlediska nejjednodušších případech však změna příslušných alel ovlivňuje několik znaků 

– v případě krevního systému AB0 mj. srážlivost krve (O'Donnell & Laffan, 2001), náchylnost k různým 

typům rakoviny (Xie et al., 2010; Gateset al., 2011) či citlivost k různým druhům patogenů (Glass et al., 

1985), v případě zbarvení mj. maskování, termoregulaci, mezidruhovou či vnitrodruhovou signalizaci 

(viz např. Stuart-Fox & Moussalli, 2009). 

I přesto ale někdy mohou podobným stylem, a třeba i sympatricky, vzniknout nové, reprodukčně 

oddělené, byť fenotypově nepříliš odlišné druhy. Významnější adaptivní evoluce za hranu již 

přítomného genetického polymorfismu, tj. vnitrodruhové variace mateřského druhu, se však stává velmi 

obtížnou (Flegr, 2015, str. 154-186, 192-224). V extrémním případě, například pod vlivem lidských 

šlechtitelů, patrně nakonec může dojít k zafixování většiny stávajících a řady nových genových variant. 

Jak ale doložil Flegr (2006, 2008, 2013, 2015, str. 145-152, 192-224, 262-269), takřka vždy to bude, 

přinejmenším v krátkodobém až střednědobém horizontu, na úkor plodnosti či životaschopnosti 

organismů samotných. V důsledku pleiotropie a epistáze se totiž mohou změny prakticky libovolných 

znaků projevit zcela nepředvídatelnými důsledky v jiných, předchozí evolucí optimalizovaných, 

složkách fenotypu. 

Pohlavní druhy mohou úspěšně „rozmrznout“ a začít odpovídat na tlaky usměrněné selekce jen 

za úzce vymezených okolností. Výrazné a nevratné evoluční změny pohlavních organismů jsou podle 

teorie zamrzlé plasticity omezené na dobu, kdy vznikají nové druhy, respektive na vznik nového druhu 

peripatrickou speciací (Flegr, 1998, 2006, 2008, 2010, 2013, 2015). První podmínkou evolučního 

rozmrznutí je oddělení malé části původního druhu. K tomu může dojít například v důsledku náhlého a 

nevýběrového zmenšení populace, při domestikaci několika jedinců člověkem, nebo kolonizaci nového 

habitatu. V důsledku efektu zakladatele a průchodu hrdlem lahve nese nová populace jen malou část 

vzácných alel přítomných v populaci mateřského druhu. Ani to ale samo o sobě ale nestačí k rozvolnění 

frekvenčně závislých, pleiotropních a epistatických vztahů mezi alelami. Alely vykazující frekvenčně 

závislý vliv na zdatnost se totiž zpravidla vyskytují v relativně vysokých frekvencích a s velkou 

pravděpodobností tak přečkají v polymorfním stavu i dramatické změny populační četnosti.  

Pokud nová populace narazí na příhodné podmínky a záhy se zvětší, k výraznějšímu rozmrznutí 

nedojde. Ve větší populaci, pravda, s relativně vysokou frekvencí vznikají nové mutace a roste účinnost 

přirozeného výběru, takže se nová linie může od mateřského druhu odlišit, a dokonce vyvinout 

reprodukčně izolační bariéry. Výsledné změny ale patrně nebudou sahat daleko za fenotypovou 

různorodost mateřského druhu. Častější však je, že nová populace dlouhou dobu živoří v malém počtu 

jedinců. Právě toto období je pro celý proces evolučního rozmrzání klíčové, neboť v malých populacích 
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neurčuje osud jednotlivých alel přirozený výběr, ale genetický drift. Zcela náhodně tudíž dochází 

k fixaci a eliminaci zbývajících polymorfních alel, a to včetně těch genových variant, které vykazují 

negativní frekvenčně závislý vliv na zdatnost. Většina populací patrně při průchodu hrdlem lahve nebo 

následujícím „bloudění po poušti“ vyhyne. Malá část ovšem může přežít až do doby, kdy se podmínky 

zlepší a umožní populaci zvýšit svou četnost.  

Ve velké, nyní již geneticky uniformní, populaci se zvýší účinnost přirozeného výběru. Rovněž 

v ní s realistickou frekvencí vznikají nové mutace. Všechny nové mutace se zároveň budou nacházet na 

stejném genetickém pozadí, v důsledku čehož budou mít stejný vliv na biologickou zdatnost. Stejně tak 

znaky, které kódují, budou vykazovat vysokou dědivost. Populace, respektive nově vznikající druh, se 

tak dostane do krátkého „plastického“ stadia své existence, ve kterém může, podobně jako kdyby byl 

nepohlavní, klasickým darwinovským způsobem fixovat či eliminovat nové mutace na základě jejich 

příspěvku k biologické zdatnosti a potažmo podléhat usměrněnému přirozenému výběru. Jak jsme viděli 

výše a jak do detailu rozvedl Flegr (2015, str. 145-152), je možné, že i v elastické fázi existence druhů 

mohou z některých populací vnikat odlišné druhy. Ty se však od mateřských druhů nebudou fenotypově 

příliš odlišovat. Procesem evolučního rozmrznutí oproti tomu vznikají celé nové rody, tj. větve 

fylogenetického stromu, které se od příbuzných linií liší daleko výrazněji. Celý proces bychom proto 

mohli nazývat i „rodizací“, tj. procesem, při kterém vznikají nové rody (Flegr, 2015, str. 262-269). 

Plastická fáze existence druhu však patrně netrvá déle než několik (desítek) tisíc let. Časem totiž 

nový druh principem třídění alel z hlediska stability (v tomto případě perzistence v genofondu, viz 

podkapitola 4.2.3) opětovně nashromáždí genetický polymorfismus. To se týká, jak jsme viděli výše, 

zejména alel vykazujících pleiotropii, epistázi, kontextově a frekvenčně závislý vliv na biologickou 

zdatnost, které nemůže usměrněný výběr lehce fixovat či eliminovat. Tyto genové varianty a jejich 

skupiny se tudíž budou pomalu hromadit v genofondu druhu, který v důsledku tohoto procesu přejde do 

daleko delší elastické fáze své existence.  
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3 EKOLOGICKÉ IMPLIKACE TEORIE ZAMRZLÉ PLASTICITY 

V této sekci rozebereme implikace teorie zamrzlé plasticity týkající se odlišného potenciálu pohlavních 

a nepohlavních druhů pro život v různých typech prostředí. Po krátkém teoretickém úvodu se budeme 

věnovat především výsledkům srovnávací studie mezi „starobyle nepohlavními“ eukaryotickými klady 

a jejich pohlavními kontrolami, která měla za úkol otestovat jejich asociaci s prostředími o různé 

biotické a abiotické heterogenitě. Ve stručnosti si představíme všechny důležité aspekty provedené 

analýzy a budeme diskutovat její výsledky, přičemž detaily nalezne čtenář v článku „General 

environmental heterogeneity as the explanation of sexuality? Comparative study shows that ancient 

asexual taxa are associated with both biotically and abiotically homogeneous environments“ (Toman 

& Flegr, 2017a, viz příloha 1 na konci práce). Souvislosti našich objevů s makroevolučními implikacemi 

teorie zamrzlé plasticity potom budeme diskutovat v samotném závěru práce (viz sekce 5, str. 48-50). 

3.1 ODLIŠNÝ CHARAKTER PROSTŘEDÍ POHLAVNÍCH A NEPOHLAVNÍCH ORGANISMŮ 

3.1.1 Teoretický úvod 

Jak jsme rozebrali v předchozí sekci, podle teorie zamrzlé plasticity nepohlavní organismy odpovídají 

na tlaky usměrněného výběru „plasticky“. Darwinovským způsobem nevratně fixují či eliminují nově 

vznikající mutace, což po drobných krůčcích vede k postupným změnám fenotypu. V úvodní fázi 

přizpůsobování může celý proces probíhat poměrně rychle. Dochází totiž ke třídění již přítomné variace, 

tj. různých evolučních linií na základě selektované vlastnosti (např. odolnosti k antibiotiku). Jakmile se 

ovšem vyčerpá různorodost na úrovni koexistujících nepohlavních linií, celý proces výrazně zpomalí, 

protože musí čekat na vznik nových mutací. V důsledku toho jsou nepohlavní druhy schopné sice 

pomalého, ale stabilního, hlubokého a nevratného přizpůsobování podmínkám prostředí (Flegr, 2006, 

2008, 2013, 2015, 2013, 2015; Toman & Flegr, 2017a).  

Evoluční reakce pohlavních organismů na usměrněnou selekci jsou oproti tomu do velké míry 

„elastické“. Díky vysokému genetickému polymorfismu populace na selekční tlaky reaguje nejdřív 

velmi rychle, pouhou změnou v zastoupení již přítomných alel. Jak se ovšem dostávají z rovnovážných 

frekvencí alely udržované v polymorfním stavu balancující selekcí, fitness a potažmo odpověď jedinců 

na selekční tlak klesají. Pokud není selekční tlak extrémně silný a nepůsobí na populaci velmi dlouhou 

dobu, přizpůsobování se nakonec zcela zastaví. Řešením přitom nejsou ani nové mutace, protože 

nemůže docházet k jejich efektivnímu fixování či eliminaci. Po odeznění selekčního tlaku se zastoupení 

alel s frekvenčně závislým vlivem na zdatnost, stejně jako alel s nimi funkčně svázaných, vrací do 

původního stavu. To samé platí pro fenotyp dané populace. Pohlavní druhy jsou proto schopné velmi 

rychlých a vratných reakcí na momentální selekční tlaky, které nedoprovází ztráta genetického 

polymorfismu. Ze stejného důvodu je pro ně ale po velkou část existence druhu problémem výrazně a 
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nevratně se přizpůsobit novým podmínkám (Flegr, 2006, 2008, 2013, 2015, 2013, 2015; Toman & Flegr, 

2017a). 

Z odlišného charakteru adaptivní evoluce pohlavních a nepohlavních organismů je zřejmé, že 

se tyto dva typy organismů mohou podle teorie zamrzlé plasticity lišit i svou úspěšností v různých typech 

prostředí. Dalo by se čekat, že pohlavnost přinese svým nositelům výhodu v prostorově velmi 

různorodých, ostrůvkovitých a nepředvídatelných prostředích, jejichž podmínky často fluktuují 

v opačných směrech. Důležitými zdroji této heterogenity přitom mohou být jak faktory neživého 

prostředí, tak nerovnoměrně rozdělené zdroje či ostatní koevolvující organismy, tj. konkurenti, paraziti 

a predátoři. Sníženou schopnost hlubokého a nevratného přizpůsobení zde zastiňuje trvalá schopnost 

rychle, a přitom vratně reagovat na momentální výkyvy podmínek. Nepohlavní organismy by naopak 

měly být ve výhodě v prostředích prostorově homogenních a dlouhodobě stabilních, jejichž podmínky 

se mění jen pomalu a kde se nenachází velké množství koevolvujících organismů. Vysoký genetický 

polymorfismus a schopnost rychlých vratných reakcí na selekční tlaky zde hrají pouze malou roli. 

Daleko podstatnější je schopnost nevratně se přizpůsobovat, která svým nositelům umožňuje adaptaci 

třeba i na velmi extrémní podmínky prostředí.  

Jak jsem shrnul už ve své magisterské diplomové práci (Toman, 2013) a navazující monografii 

(Toman, 2015, str. 106-161), myšlenka odlišných environmentálních preferencí pohlavních a 

nepohlavních druhů není úplně nová. Stojí v samém jádru některých teorií, které se pokoušejí vysvětlit 

široké zastoupení pohlavního rozmnožování mezi eukaryotickými organismy navzdory jeho zjevným 

nevýhodám. Tyto nevýhody shrnuli například Lehtonen et al. (2012) či Toman (2015, str. 36-38), 

přičemž mezi nejpodstatnějšími můžeme jmenovat časovou a energetickou náročnost meiózy, 

vyhledávání či lákání partnerů i případného spojení dvou jedinců, složitost, rizikovost a náchylnost 

těchto procesů ke škodlivým mutacím, rozpad osvědčených kombinací alel (tzv. segregační a 

rekombinační zátěž), náchylnost na zmenšení populace (tvz. Alleeho efekt), fakt, že pohlavní jedinec 

předává potomkovi pouze polovinu svých alel (tzv. dvojnásobná cena meiózy), nebo to, že by populace 

složená z nepohlavních samic mohla růst dvojnásobnou rychlostí (tzv. dvojnásobná cena sexu).  

Skupina „ekologických teorií dlouhodobého udržování pohlavního rozmnožování“ 

předpokládá, že pohlavní rozmnožování přináší svým nositelům zásadní ekologickou výhodu v souboji 

s nepohlavními druhy. Nejde přitom pouze o souboj s primárně nepohlavními prokaryotickými 

organismy, jejichž prostředí se od podmínek, ve kterých žije většina eukaryot, výrazně liší. Daleko větší 

otázkou je, proč nevytlačí pohlavní eukaryotické organismy nepohlavní klony, které ve velké většině 

pohlavních druhů alespoň občas vznikají a obývají podobná prostředí (Toman, 2015, str. 79-105). 

Tradičně, snad pod vlivem Ridleyho (2007), se ekologické teorie pohlavního rozmnožování dělí na ty, 

které zdůrazňují roli abiotického prostředí a ty, které vyzdvihují vlivy ostatních koexistujících a 

koevolvujících organismů. Ve skutečnosti se však teorie z těchto dvou kategorií vzájemně nevylučují a 

často se dokonce ve svých vlivech mohou prolínat či doplňovat.  
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Mezi teorie, které vyzdvihují vliv ostatních organismů, spadá zejména teorie Červené královny 

akcentující možnost negativní frekvenčně závislé dědičnosti biologické zdatnosti (Hamilton et al., 

1990). Paraziti včetně patogenů (ale do jisté míry také konkurenti a predátoři) se v každé generaci 

přednostně přizpůsobují nejčastějšímu typu hostitele (resp. konkurenta, kořisti). Ve výhodě jsou proto 

vzácnější jedinci. Ti dají základ další generaci, čímž se ale stanou nejčetnějšími a potažmo 

nejvyhledávanějšími. Pohlavní rozmnožování umožňuje svým nositelům v každé generaci vyštěpovat 

vzácné kombinace vlastností, a tak si trvale udržovat náskok před protivníkem. Sexualita však může 

svým nositelům přinést zásadní výhodu i bez frekvenčně závislé dědičnosti zdatnosti, a to díky zrychlení 

evolučních reakcí v koevolučních závodech s ostatními organismy (Dawkins & Krebs, 1979). Výhodu 

pohlavních druhů v souboji s nepohlavními založenou na dlouhodobém udržování vysokého 

polymorfismu a schopnosti rychle vyštěpit vhodné kombinace alel zdůrazňoval také Maynard Smith 

(1993, str. 193-215).  

Důležitou roli abiotického prostředí při udržování pohlavnosti zdůrazňuje například hypotéza 

loterie a její speciální případ, hypotéza sisyfovských genotypů (Williams, 1975). Podle těchto konceptů 

má pohlavní druh výhodu v heterogenním prostředí, protože produkuje různorodé potomstvo. 

Teoreticky tak může vyštěpit jedince ideálně přizpůsobeného pro každý mikrohabitat. Pokud je prostředí 

výrazně proměnlivé v čase, může pohlavní druh vyštěpovat vzácné genotypy výborně přizpůsobené 

momentálním podmínkám, jejichž nositelé dají v extrémním případě základ prakticky celé příští 

generaci – tzv. sisyfovské genotypy (Williams, 1975) či genetickou elitu (Dobzhansky, 1964). Určitou 

variací na tyto koncepty je hypotéza vlastního pokoje (Maynard Smith, 1978, str. 89-110), podle které 

plyne výhoda pohlavních druhů rovněž z produkce různorodého potomstva, v tomto případě ale proto, 

že si vzájemně nepodobní sourozenci tolik nekonkurují o zdroje a zvyšují tak svou inkluzivní zdatnost. 

Zásadní výhody ale možná v heterogenním prostředí může přinášet už samotný větší rozptyl ve 

vlastnostech příslušníků pohlavních populací, díky kterému mají podle hypotézy životem kypícího 

břehu (Bell, 1982, str. 127-142) pohlavní druhy širší ekologickou niku. V neposlední řadě může přinášet 

pohlavnost výhodu v prostředí, kde široce fluktuují podmínky abiotického prostředí. Ať už proto, že se 

jim pohlavní druh dokáže přizpůsobit vyštěpením vhodných kombinací alel (Smith, 1980), nebo proto, 

že se jim nikdy definitivně nepřizpůsobí, nepřijde o svůj polymorfismus a zachová si schopnost rychlé 

reakce na další nečekanou změnu (Roughgarden, 1991). 

Poslední skupina ekologických teorií pohlavního rozmnožování přiznává důležitou roli jak 

biotickým, tak abiotickým faktorům. Určitou kombinaci několika ekologických faktorů uvažovala celá 

řada starších i novějších autorů (viz např. Glesener & Tilman, 1978; Bell, 1982; Roughgarden, 1991; 

Butlin et al., 1999; Colegrave et al., 2002; Kaltz & Bell, 2002; Renaut et al., 2006; Bluhm et al., 2016; 

Otto, 2009; Sharp & Otto, 2016). Někteří například rozvinuli základní myšlenku hypotézy životem 

kypícího břehu v tom smyslu, že výhoda pohlavnosti souvisí hlavně s charakterem faktorů omezujících 

velikost populace (např. faktorů neživého prostředí, zdrojů, nebo parazitů, predátorů a konkurentů). 

Pokud tyto faktory závisí na hustotě populace a zastoupení různých genotypů, jsou ve výhodě pohlavní 
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organismy produkující různorodé potomstvo. Pokud naopak tyto faktory na hustotě populace a 

zastoupení různých genotypů nezávisí, převáží nepohlavní linie (Scheu & Drossel, 2007; Song et al., 

2011). Už Williams (1975, str. 145-146, 149-154, 169) také navrhl, že pohlavní rozmnožování může 

přinášet výhody v obecně fluktuujícím prostředí. Důvodem je paradoxně snížená schopnost nevratně se 

přizpůsobovat momentálně panujícím podmínkám prostřednictvím fixací a eliminací alel, která chrání 

pohlavní druhy před tím, aby při každém výraznějším výkyvu podmínek ztratily svůj polymorfismus a 

následně musely čekat na vznik vzácných mutací. Explicitně ale tuto možnost, jak jsme mohli vidět 

výše, formuloval až Flegr (2006, 2008, 2013, 2015). Podle teorie zamrzlé plasticity se může jednat o 

jednu z hlavních výhod pohlavních organismů oproti jejich nepohlavním příbuzným. Dokonce i když 

vynecháme nespornou výhodu geneticky polymorfních pohlavních druhů plynoucí ze schopnosti rychle 

a operativně vyštěpovat jedince s vhodnými kombinacemi alel, Flegr a Ponížil (2018) dokázali, že 

výhodná může být už samotná schopnost nepodléhat selekčním tlakům prostředí příliš ochotně. Za 

širokého rozmezí proměnlivosti podmínek se totiž v jejich počítačových modelech lépe vedlo druhům, 

které odpovídaly na selekční tlaky tím méně, čím dále se jejich fenotyp vychýlil od původních hodnot. 

Z obecného hlediska se navíc zdá, že všechny výše postulované hypotetické výhody pohlavních druhů 

můžeme převést na společné jmenovatele. Nemusí se tak jednat o separátní konkurenční koncepty, ale 

spíše různé pohledy na jeden fenomén (viz např. Scheu & Drossel, 2007; Otto, 2009; Song et al., 2011; 

Toman, 2013, 2015; Sharp & Otto, 2016; Toman & Flegr, 2017a). 

Hypotetický rozdíl mezi charakterem prostředí, kde by měly být ve výhodě pohlavní a 

nepohlavní druhy, nám tedy umožňuje testovat některé základní předpoklady teorie zamrzlé plasticity. 

První pokus ověřit teorii zamrzlé plasticity na základě literárních dat o ekologii pohlavních a 

nepohlavních druhů jsem podniknul už ve své magisterské práci (Toman, 2013, viz také Toman, 2015). 

Za účelem rigoróznější studie jsme však následně vybrali jednu testovanou hypotézu (nepohlavní druhy 

převládají v obecně [tj. časově i prostorově, bioticky i abioticky] homogenním prostředí), data doplnili, 

nově vyhodnotili a výsledky publikovali formou odborného článku (Toman & Flegr, 2017a, viz příloha 

1). Pokud by pohlavní druhy převažovaly nad nepohlavními pouze v prostředích s velkým množstvím 

koevolvujících organismů, výsledky by podporovaly ty ekologické teorie pohlavního rozmnožování, 

které vyzdvihují roli biotických faktorů při udržování pohlavnosti. Pokud by naopak převažovaly 

pohlavní druhy jen v abioticky velmi heterogenních a proměnlivých prostředích, nasvědčovalo by to 

spíše teoriím zdůrazňujícím výkyvy neživého prostředí. Teorii zamrzlé plasticity, respektive konceptům 

zdůrazňujícím výhodu pohlavního rozmnožování v obecně heterogenním a proměnlivém prostředí, by 

potom nasvědčovalo zjištění, že pohlavní druhy převažují v prostředích charakteristických jak velkým 

množstvím různých biologických protivníků, tak abiotickou nestabilitou a různorodostí. 

3.1.2 Materiál a metody 

Za účelem testování výše uvedené hypotézy jsme uskutečnili srovnávací studii vycházející z literárních 

dat o způsobech rozmnožování a ekologii eukaryotických organismů. Všechny prokaryotické organismy 
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jsou primárně asexuální (v tom smyslu, že neprodělávají amfimixis). Všechna dnes žijící nám známá 

eukaryota jsou naopak primárně pohlavní – jejich společný předek byl s největší pravděpodobností 

pohlavním organismem (Speijer et al., 2015). Přímé srovnání ekologie prokaryot a eukaryot by nicméně 

naráželo na jen těžko překonatelné překážky vyplývající ze zásadních rozdílů ve velikosti, generační 

době, buněčné biologii, životních strategiích a řadě dalších faktorů, které by vliv pohlavnosti mohly 

lehce maskovat. Naštěstí ale existuje řada eukaryotických linií, které buď fakultativně, nebo obligátně 

přešly k druhotně nepohlavnímu rozmnožování (de Meeus et al., 2007; Van Dijk, 2009; Speijer et al., 

2015). Detaily těchto procesů byly rozebrány jinde (viz např. Toman, 2013, 2015), na základě srovnání 

druhotně nepohlavních eukaryot a jejich pohlavních příbuzných však můžeme testovat různé ekologické 

teorie pohlavního rozmnožování. 

Srovnávací studie podobného typu podnikla řada badatelů už před námi. Jak jsme shrnuli 

(Toman & Flegr, 2017a), celá řada z nich se týkala (nebo byla později interpretována jako) testování 

jednotlivých navržených ekologických teorií pohlavního rozmnožování – hypotéz loterie a sisyfovských 

genotypů (Williams, 1975; Hörandl, 2009), hypotézy vlastního pokoje (Garcia & Toro, 1992; Koella, 

1993), teorie Červené královny (Burt & Bell, 1987; Neiman & Koskella, 2009), rychlé odpovědi 

pohlavních druhů na selekci (Becerra et al., 1999), různých výhod pohlavnosti za fluktuujících 

podmínek abiotického prostředí (Maynard Smith, 1993; Griffiths & Butlin, 1995; Schön & Martens, 

2004; Hörandl, 2009; Vrijenhoek & Parker, 2009), nebo hypotézy životem kypícího břehu (Vrijenhoek, 

1984; Burt & Bell, 1987; Griffiths & Butlin, 1995; Domes et al., 2007b; Maraun et al., 2012). Patrně 

nejobsáhlejší podobné srovnání podnikl Bell (1982, str. 160-392), podle kterého ekologická distribuce 

pohlavních a nepohlavních skupin mnohobuněčných živočichů (Metazoa) nejvíce nasvědčuje hypotéze 

životem kypícího břehu.  

Všechny výše uvedené analýzy ale trpí zásadními nedostatky a jejich výsledky jsou dosti 

nejednoznačné. Hlavním problémem je, že většina z nich jsou de facto pouhé kazuistiky – popis 

patrností, které vykazuje náhodně vybraná evoluční linie (často pouhý druh nebo rod) obývající 

partikulární náhodně vybrané prostředí. Studie, které se zabývaly širším spektrem organismů, zase mezi 

zkoumané skupiny zahrnuly i relativně mladé nepohlavní linie, které nemusí být zcela reprodukčně 

izolované od mateřských či příbuzných pohlavních druhů (viz Turgeon & Hebert, 1994; van Raay & 

Crease, 1995; Butlin et al., 1998b; Mantovani et al., 2001; Bogart et al., 2007) či dlouhodobě evolučně 

životaschopné (viz Nunney, 1989; Butlin, 2002; Janko et al., 2008; Vrijenhoek & Parker, 2009), nebo 

dokonce linie, které jsou nepohlavní pouze fakultativně nebo v části jejich geografického rozsahu. 

Dokonce i obsáhlá Bellova (1982, str. 160-392), srovnávací studie je spíše nevýběrovým přehledem. 

V neposlední řadě potom vyvolává pochybnosti zaměření drtivé většiny autorů na pohlavnost, která ale 

mezi eukaryoty nepředstavuje výjimku, takže by fenoménem zvlášť hodným zkoumání měla být spíše 

jejich daleko vzácnější nepohlavnost. 

Ze všech těchto důvodů jsme výrazně zaostřili náš zájem, a to pouze na jistě, dlouhodobě (> 1 

milion let) a obligátně nepohlavní linie eukaryot, které prokázaly svou dlouhodobou evoluční 
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životaschopnost (detaily našeho výběru viz Toman & Flegr, 2017a, příloha 1, a to včetně online 

Supporting Information). Tyto linie bývají nazývány „starobylými asexuály“ (ancient asexuals). Na 

rozdíl od většiny nepohlavních eukaryotických linií, které sestávají pouze z několika mladých druhů 

nebo maximálně rodů, často vykazují větší diverzitu, ale jsou také daleko vzácnější. Důkladný průzkum 

související literatury (detaily našeho výběru viz Toman & Flegr, 2017a, příloha 1, a to včetně online 

Supporting Information) ukázal, že z několika desítek navržených kladů dodnes některými autory 

považovaných za starobyle nepohlavní splňuje naše kritéria pouze 8 skupin: vířníci ze skupiny pijavenek 

(Bdelloidea), lasturnatky skupiny Darwinulidae, několik linií roztočů skupiny Oribatidae, několik linií 

roztočů ze skupin Endeostigmata a Trombidiformes, netíkovitá kapradina Vittaria appalachiana, tři 

druhy strašilek (Phasmatodea) rodu Timema a několik linií rodu mlžů Lasaea. 

Následně jsme určili jejich sesterské (nebo, podle možností, alespoň blízce příbuzné) ekologicky 

srovnatelné pohlavní linie, tj. pohlavní kontroly (detaily našeho výběru viz Toman & Flegr, 2017a, 

příloha 1, a to včetně online Supporting Information). V dalším kroku jsme na základě literárních dat 

shromáždili informace o charakteru ekologického prostředí studovaných starobyle nepohlavních linií a 

jejich pohlavních kontrol (detaily našeho výběru viz Toman & Flegr, 2017a, příloha 1, a to včetně online 

Supporting Information). Poté stačilo už jen vyhodnotit tato data a určit, zda se prostředí starobyle 

nepohlavních linií a jejich pohlavních kontrol liší, respektive zda starobyle nepohlavní linie obývají 

bioticky a/nebo abioticky homogennější a stabilnější habitaty než jejich pohlavní kontroly.  

Určitý problém představoval fakt, že část (5/8) studovaných starobyle nepohlavních skupin byla 

polyfyletická, tj. sestávala z několika příbuzných nepohlavních linií s různými předky. Tyto 

polyfyletické skupiny jsme kvůli blízké příbuznosti jejich dílčích monofyletických linií, ekologické 

podobnosti těchto linií, a tudíž nejspíše i podobnosti faktorů stojících za jejich nepohlavností, do analýzy 

zahrnuli jako jednotlivá pozorování. Jejich celkové vyznění (starobyle nepohlavní skupina obývá 

bioticky/abioticky homogennější/heterogennější prostředí než pohlavní příbuzní) jsme poté založili na 

převládajícím směřování vztahů mezi jejich dílčími monofyletickými liniemi a dílčími pohlavními 

kontrolami (detaily viz Toman & Flegr, 2017a, příloha 1).  

Výsledná data jsme analyzovali v programu R v. 3.1.2 prostřednictvím exaktního 

neparametrického jednostranného binomického testu, který byl také jediným testem, který jsme mohli 

na data našeho typu (párová a binární) při tak nízkém počtu pozorování použít. Ve dvou případech 

(Lasaea a Timema) se nelišil charakter biotického ani abiotického prostředí starobyle nepohlavní 

skupiny a pohlavní kontroly a v jednom případě (Darwinulidae) se nelišil charakter abiotického 

prostředí starobyle nepohlavní skupiny a pohlavní kontroly. Vzhledem k tomu, že tento (indiferentní) 

typ výsledků nedokáže binomický test analyzovat, nejprve jsme tato pozorování vypustili. Ve výsledku 

jsme tak testovali 6 párů na biotickou heterogenitu, 5 na abiotickou a 6 na oba typy heterogenity 

prostředí (resp. obývání bioticky nebo abioticky homogennějšího prostředí). S cílem ověřit robustnost 

výsledků jsme však následně provedli stejný test, jako kdyby indiferentní výsledky ve skutečnosti 

svědčily proti testované hypotéze (neprůkazná starobyle nepohlavní skupina ve skutečnosti obývá 
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bioticky/abioticky heterogennější prostředí), a jako kdyby svědčily proti testované hypotéze, jejíž 

pravděpodobnost ale není 1/2, nýbrž pouze 1/3 (tj. jako kdyby bylo stejně pravděpodobné, že starobyle 

nepohlavní skupiny budou obývat bioticky/abioticky heterogennější prostředí, homogennější prostředí 

a že se jimi obývané prostředí nebude lišit, detaily viz Toman a Flegr, 2017a, příloha 1). 

3.1.3 Výsledky a diskuse 

Jak jsem nastínil už v předchozí podkapitole, naše podmínky pro vymezení starobyle nepohlavních 

eukaryot splnilo 8 skupin: pijavenky (Bdelloidea), Darwinulidae, několik linií Oribatidae, několik linií 

Endeostigmata a Trombidiformes, Vittaria appalachiana, tři druhy Timema a několik linií Lasaea. 

Nedokázali jsme odhalit žádné systematické rozdíly mezi biotickou ani abiotickou heterogenitou 

starobyle nepohlavních Lasaea a Timema ve srovnání s jejich pohlavními kontrolami, což platí i pro 

abiotickou heterogenitu Darwinulidae. Ve všech zbývajících případech však starobyle nepohlavní 

skupiny obývaly bioticky i abioticky homogennější a stabilnější habitaty (detaily včetně konkrétních 

hodnocených faktorů viz Toman a Flegr, 2017a, příloha 1).  

Výsledky tedy ukázaly, že starobyle nepohlavní skupiny obývají ve srovnání s pohlavními 

kontrolami statisticky signifikantně bioticky (6 ze 6, p = 0,016) i abioticky (5 z 5, p = 0,031), a tudíž 

také obecně (6 ze 6, p = 0,016) homogennější prostředí. Pokud by se distribuce starobyle nepohlavních 

linií obývajících buď bioticky, nebo abioticky stabilní prostředí výrazně lišily, mohlo by to svědčit spíše 

ve prospěch biotických, nebo abiotických teorií pohlavního rozmnožování. Podobný výsledek, tj. 

dominantní asociace starobyle nepohlavních skupin s bioticky i abioticky homogennějšími habitaty, 

však jednoznačně svědčí ve prospěch teorií postulujících výhodu pohlavnosti v obecně heterogenních 

prostředích. Alternativní možnost, totiž že jsou mezi sebou biotická a abiotická heterogenita ve 

studovaných prostředích tak silně korelované, že je efektivně nemůžeme rozlišit, vede ke stejnému 

závěru. Výsledky naší ekologické srovnávací studie jsou tudíž v plné shodě s postulovanými 

ekologickými implikacemi teorie zamrzlé plasticity.  

Pokud zahrneme indiferentní výsledky jakožto pozorování svědčící proti testované hypotéze (tj. 

starobyle nepohlavní skupiny, jejichž prostředí se svou biotickou/abiotickou heterogenitou neliší od 

pohlavních kontrol, budeme počítat, jako kdyby obývaly heterogennější prostředí), výsledky se stanou 

statisticky nesignifikantními (6 z 8, p = 0,145; 5 z 8, p = 0,363; 6 z 8, p = 0,145). Tato nízká robustnost 

je ale očividně důsledkem nízkého počtu pozorování a celkový trend je zřejmý i v tomto případě. Pokud 

budeme postupovat stejně, ale pravděpodobnost pozitivního výsledku stanovíme pouze na 1/3 (viz 

předchozí podkapitola), výsledky se stanou hraničně signifikantními (6 z 8, p = 0,02; 5 z 8, p = 0,088; 

6 z 8, p = 0,02). S tak nízkým počtem pozorování bohužel nemůžeme přistoupit k žádným 

sofistikovanějším statistickým analýzám. Vzhledem k tomu, že signifikantní výsledky vydal exaktní 

neparametrický binomický, a tudíž nepříliš citlivý, test, stejně jako faktu, že ani jedno pozorování 

fakticky nesvědčilo proti testované hypotéze, nicméně můžeme uzavřít, že naše data solidně podporují 

testovanou hypotézu. 
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Ještě zajímavější a z evolučně-biologického hlediska podstatnější jsou ovšem výsledky 

explorační části naší studie, ve které jsme se pokusili identifikovat konkrétní organismální adaptace a 

rysy obývaného prostředí, které jsou charakteristické pro starobyle nepohlavní skupiny (detaily viz 

Toman & Flegr, 2017a, příloha 1, a to včetně online Supporting Information). Celá řada z nich totiž 

dokresluje závěry našich teoretických studií o makroevolučních implikacích teorie zamrzlé plasticity, 

kterým se budeme věnovat ve čtvrté sekci práce. 

Zaprvé, prostředí starobyle nepohlavních skupin je velmi bioticky i abioticky stabilní nejen ve 

srovnání s pohlavními kontrolami, ale také obecně. Dále stojí za zmínku, že bioticky i abioticky výrazně 

homogenní prostředí často obývají nejen studované starobyle nepohlavní skupiny, ale také jejich 

pohlavní kontroly. Vzhledem k tomu, že řada těchto kontrol představuje mateřské klady studovaných 

nepohlavních linií a ty zbývající klady blízce příbuzné, můžeme se oprávněně domnívat, že podobná 

prostředí obývali i společní předkové studovaných dvojic. Asociace s abioticky a bioticky stabilními 

habitaty tak může představovat jednu z hlavních preadaptací úspěšného a dlouhodobého přechodu 

k nepohlavnosti. Není bez zajímavosti, že se podobné patrnosti uplatňují také v dalších možných 

starobyle nepohlavních skupinách, u kterých ale s jistotou nemůžeme potvrdit absenci pohlavního 

rozmnožování po nejméně jeden milion let. 

Co se týče konkrétních adaptací studovaných starobyle nepohlavních skupin, překvapivě jsme 

nepotvrdili dvě možnosti, o kterých se dlouhodobě spekuluje. Alternativní způsob výměny genetické 

informace, který bývá často zdůrazňován jako určitá náhražka pohlavních procesů (Butlin et al., 1998a; 

Gladyshev & Meselson, 2008; Boschetti et al., 2011; Debortoli et al., 2016; Schwander, 2016), například 

vykazují pouze pijavenky. U některých možných, ale nepotvrzených starobyle nepohlavních skupin se 

můžeme setkat s parasexuálními procesy. Rozhodně se ale nejedná o faktor, který by mezi nepohlavními 

eukaryoty dominoval. Většího rozšíření mezi starobyle nepohlavními skupinami nedosahuje ani 

„domestikovanost“, tj. navázání symbiotického vztahu s jiným organismem, který domestikantovi 

zajišťuje stabilní podmínky, dostatek zdrojů a zbavuje ho patogenů či parazitů. Typickým příkladem 

tohoto jevu, samozřejmě kromě lidské domestikace řady hospodářských zvířat a plodin, jsou mravenčí 

houbové kultivary ze skupin Tricholomataceae a Lepiotaceae (Mueller et al., 1998). U studovaných 

starobyle nepohlavních skupin se však s tímto vztahem nesetkáme, přičemž se omezuje pouze na několik 

nepotvrzených starobyle nepohlavních linií. 

Široce je mezi starobyle nepohlavními skupinami naopak rozšířená schopnost vytvářet odolná 

přetrvávající stádia. Typickým příkladem jsou pijavenky, které za krizových podmínek vysychají do 

soudečkovitých anhydrobiotických stádií (Pilato, 1979; Ricci, 2001). V této formě mohou přečkat až 

desítky let, dokud se nedostanou do prostředí s dostatkem vody. Bylo ovšem dokázáno, že 

prostřednictvím stejné strategie mohou unikat také patogenům a parazitům (Wilson, 2011). 

S podobnými strategiemi se setkáme u všech starobyle nepohlavních skupin, které obývají z našeho 

pohledu proměnlivá prostředí, stejně jako u několika nepotvrzených starobyle nepohlavních linií. Na 

první pohled by se zdálo, že organismy, které taková přizpůsobení potřebují, vůbec homogenní prostředí 
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neobývají. Právě tyto strategie však svým nositelům zajišťují, že se pro ně jejich prostředí stává 

subjektivně homogenním. Z hlediska organismů samotných totiž objektivní charakter obývaného 

prostředí hraje pouze podružnou roli. Důležité je, jak na ně prostředí skutečně působí. Pokud jsou jeho 

nepříznivé výkyvy schopné přežít v neaktivních stádiích, subjektivně pro ně může být i výrazně 

homogenním. Dokonce až tak, že se vyhnou většině selekčních tlaků a z makroevolučního hlediska 

dojdou stavu morfologické stáze (Pilato, 1979). Právě nedocenění subjektivní homogenity prostředí 

patrně zásadně přispělo k neprůkaznosti dřívějších srovnávacích studií testujících předpoklady 

ekologických teorií pohlavního rozmnožování zmíněných v předchozí podkapitole.  

Všechny starobyle nepohlavní skupiny obývající alespoň částečně vodní habitaty jsou dále 

bentické nebo přisedlé, přičemž je zajímavé, že jejich pohlavní kontroly zahrnují také planktonní druhy 

či druhy s planktonními stádii. Může se jednat o náhodu. Bylo však pozorováno, že bentické druhy 

obecně vykazují menší extinkční rychlost, což patrně souvisí s výrazným omezením přenosu parazitů (a 

tudíž snížením biotické heterogenity prostředí) u přisedlých organismů ve smyslu virové teorie extinkcí 

(Emiliani, 1993a, b). Teoreticky by se tudíž mohlo jednat o další doklad homogennějšího charakteru 

prostředí starobyle nepohlavních skupin. Bentická či přisedlá je potom i řada nepotvrzených starobyle 

nepohlavních skupin.  

Další, neméně zajímavou, patrností je nápadně častá asociace starobyle nepohlavních skupin 

s půdními habitaty a zejména jejich hlubšími horizonty. Některé z těchto skupin, například pijavenky, 

zde dokonce dominují i nad svou pohlavní kontrolou (Pejler, 1995). Důvodem může být snížené riziko 

přenosu parazitů (sensu Emiliani, 1993a, b), nižší frekvence setkávání s konkurenty, predátory a parazity 

(Pilato, 1979; Elliott et al., 1980; Murphy & Tate, 1996; Drake et al., 1998; Fischer et al., 2003; Lavelle 

& Spain, 2003; Paul, 2007) či ochrana před výkyvy abiotických faktorů prostředí (Pilato, 1979; 

Krivolutsky & Druk, 1986; Siepel, 1994). Výše uvedené samozřejmě nemusí platit vždy a všude. Půda 

v malých prostorových měřítcích také často představuje relativně ostrůvkovité prostředí (Ettema & 

Wardle, 2002; Young et al., 2008; Vos et al., 2013). Zdá se ale, že na časoprostorové škále studovaných 

starobyle nepohlavních skupin představuje půda přinejmenším ve srovnání s povrchem, dnem či vodním 

sloupcem za většiny okolností bioticky i abioticky relativně homogenní prostředí. Slabšímu působení 

selekčních tlaků v půdních habitatech ostatně nasvědčuje i morfologická stáze řady jejich obyvatel 

(Pilato, 1979).  

Zcela dominující vlastností všech starobyle nepohlavních skupin je potom absence životních 

strategií zahrnujících intenzivní antagonistické interakce s jinými organismy. Nenalezneme mezi nimi 

žádné typické predátory ani parazity. Často se živí autotrofně nebo saprofyticky, v případě predace jde 

o nespecifické fytofágy či filtrátory. Pravděpodobným vysvětlením je to, že nedokáží v koevolučním 

závodě držet krok s pohlavními organismy (viz Dawkins a Krebs, 1979). 

Sečteno a podtrženo, prostředí asociovaná se starobyle nepohlavními skupinami se mohou 

svými charakteristikami třeba i výrazně lišit – jedná se o habitaty tak různorodé, jako dočasné vodní 

plochy, dna vodních nádrží, či hluboké vrstvy půd. V porovnání s prostředími, která obývají pohlavní 
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příbuzní starobyle nepohlavních skupin, jsou však bioticky i abioticky homogennější. Tento rozdíl je 

přitom i na malém vzorku (8, ale efektivně 6 srovnávaných párů) statisticky signifikantní. Výsledky naší 

srovnávací studie tudíž podporují, i když samozřejmě nepotvrzují, teorie, podle kterých přináší 

pohlavnost výhody v celkově různorodých a proměnlivých prostředích, zatímco nepohlavní 

rozmnožování převažuje ve stabilních a homogenních habitatech. Taková jsou i očekávání teorie 

zamrzlé plasticity.  

Nejdůležitějším bodem celé studie je však poznání, že při vyhodnocování výsledné heterogenity 

prostředí za účelem testování hypotetických výhod (ne)pohlavního rozmnožování musíme brát v potaz 

vlastnosti samotných organismů. Důležitá totiž není objektivní heterogenita obývaných prostředí, ale 

heterogenita subjektivní, tj. charakter a intenzita selekčních tlaků, které ve výsledku na studované 

evoluční linie skutečně působí. Mezi tyto vlastnosti náleží především adaptace konkrétních druhů – 

například výše uvedená schopnost přecházet za nepříznivých podmínek do odolných přetrvávajících 

stádií. Neméně důležité ale mohou být také inherentní vlastnosti evolučních linií – především řádová 

velikost a generační doby jejich příslušníků.  

Rozdíly ve velikosti a generační době patrně mohou za určitých okolností hrát roli i v našich 

měřítkách. Bylo například pozorováno, že červci druhu Nuculaspis californica, tj. krátkověcí 

fytoparazité, jsou lépe přizpůsobení starším stromům douglasky tisolisté (Pseudotsuga menziesii) než 

mladším (Edmunds & Alstad, 1978). Pokud ale mezi sebou srovnáváme pouze eukaryotické organismy, 

nebo dokonce jen jejich mnohobuněčné zástupce, rozdíly ve velikosti či generační době obvykle nejsou 

radikální a většinou je patrně zastiňují jiné faktory. V opačném případě bychom ostatně pozorovali 

jasnou závislost mezi velikostí či délkou generační doby a zastoupením pohlavních druhů či frekvencí 

pohlavního procesu.  

Řádově větší rozdíly ve velikosti a generační době mezi typickými eukaryoty a prokaryoty (viz 

např. Carlile, 1982) by nicméně mohly představovat ultimátní vysvětlení, proč mezi eukaryoty pohlavní 

rozmnožování dominuje. Převážně drobná a krátkověká prokaryota během svého života nenarazí na 

tolik různých ostrůvků prostředí ani nezažijí příliš zásadních výkyvů podmínek. Řádově větší eukaryota 

s delšími generačními dobami však (s výjimkou starobyle nepohlavních skupin obývajících výrazně 

homogenní habitaty) žijí v subjektivně daleko heterogennějším prostředí, kde může pohlavnost přinášet 

zásadní výhody. Pokud se tedy heterogenita nemění v závislosti na škále relativně, ale spíše absolutně, 

přináší pohlavnost výhody až na větších časoprostorových škálách a nelze dokonce vyloučit, že 

dlouhodobé udržování vysokého genetického polymorfismu a elastické reakce na selekční tlaky 

prostředí spojené s pohlavností představovaly nezbytnou podmínku vzniku větších evolučně 

životaschopných organismů s delšími generačními dobami. Právě tento přechod na vyšší časové a 

prostorové škály spojený s ustanovením pohlavního rozmnožování přitom mohl, jak uvidíme dále a 

budeme diskutovat závěru (viz sekce 5), odstartovat celou řadu makroevolučních trendů a v důsledku 

toho stvořit pozemskou biosféru, jak ji známe dnes. 
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4 MAKROEVOLUČNÍ IMPLIKACE TEORIE ZAMRZLÉ PLASTICITY 

Makroevoluční implikace teorie zamrzlé plasticity, které můžeme shrnout v rámci širší teorie zamrzlé 

evoluce1, jsme přezkoumali v sérii teoretických studií. Výsledkem jsou tři odborné články pojednávající 

o různých aspektech zkoumaného konceptu. Na dalších stránkách postupně představím hlavní zjištění, 

kterých jsme se spoluautorem dobrali, jejich souvislosti s dalšími publikovanými evolučně-

biologickými a teoreticko-biologickými koncepty, specifické předpovědi teorie zamrzlé evoluce a jejich 

doklady.  

Tři následující oddíly přibližně odpovídají jednotlivým článkům, jež jsou přiložené na konci práce 

ve formě přílohy. Některá témata, která v článcích představujeme z různých úhlů opakovaně, jsem však 

z důvodu větší přehlednosti shrnul s příslušnými citacemi pouze na jednom místě. Nejprve se budeme 

věnovat fenoménu „makroevolučního zamrzání“ jakožto prvku evoluce evolvability, a to tak, jak jsme 

toto téma pokryli v článku „Macroevolutionary Freezing and the Janusian Nature of Evolvability: Is 

the Evolution (of Profound Biological Novelty) Going to End?“ (Toman & Flegr, 2018a, příloha 2). 

Následně si představíme proces třídění z hlediska stability, jeho charakteristické rysy, vztah 

k přirozenému výběru a zejména makroevoluční implikace včetně efektivní nevratnosti 

makroevolučního zamrzání. Tematicky bude tato kapitola odpovídat článku „Stability-based sorting: 

The forgotten process behind (not only) biological evolution“ (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3). 

Nakonec se dotkneme hlavních makroevolučních důsledků makroevolučního zamrzání, mezi které 

můžeme zařadit mimo jiné zvyšování hierarchické komplexity organismů a jeho doprovodné fenomény, 

nebo zásadní odlišnost prokaryotické a eukaryotické evoluce. Tyto myšlenky jsme představili v článku 

„A Virtue Made of Necessity: Is the Increasing Hierarchical Complexity of Sexual Clades an Inevitable 

Outcome of Their Declining (Macro)evolutionary Potential?“ (Toman & Flegr, 2018b, příloha 4). 

                                                             
1 Terminologická poznámka. Vztah mezi teorií zamrzlé plasticity a teorií zamrzlé evoluce je především 

z historických důvodů poněkud matoucí. Jak vztah obou konceptů chápu já a jak detailněji vyložím 

v podkapitole 4.1.1, teorie zamrzlé evoluce částečně vychází z mikroevoluční teorie zamrzlé plasticity 

a představuje její makroevoluční rozšíření. Zároveň ale jde o širší koncept zastřešující i dříve 
formulovanou teorii zamrzlé plasticity. Kvůli přehlednosti (název práce koneckonců zní Makroevoluční 

a ekologické implikace teorie zamrzlé plasticity) a také kvůli tomu, že i mikroevoluční koncept sám o 

sobě vykazuje široké pole souvislostí, však v následujícím textu zachovám jak termín teorie zamrzlé 
evoluce, tak termín teorie zamrzlé plasticity. Co se týče autora obou konceptů, ten ve svých ranějších 

dílech mluvil pouze o teorii zamrzlé plasticity a jejích makroevolučních implikacích (Flegr 2006, 2008, 

2010, 2013). Později argumentoval, že původní teorie zamrzlé plasticity vlastně představuje konkrétní 
mikroevoluční model v rámci širšího, makroevolučního, konceptu teorie zamrzlé evoluce (viz např. 

Flegr 2015, str. 275-278, 283-286). Nejnověji potom, ve své chystané revizi anglického vydání knihy 

Zamrzlá evoluce (Flegr, osobní sdělení), chápe oba koncepty jako více méně nezávislé evoluční teorie 

spojené klíčovou rolí třídění z hlediska stability (viz kapitola 4.2 a příloha 3). Teorie zamrzlé plasticity 
je podle něj sice důležitým komponentem teorie zamrzlé evoluce, k základnímu předpokladu teorie 

zamrzlé evoluce, makroevolučnímu zamrzání, však může docházet i v důsledku jiných procesů než jen 

těch předpovídaných teorií zamrzlé plasticity (viz podkapitola 4.1.1 a přílohy 2 a 4).  
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Následující text nemá, stejně jako předchozí sekce, ambice stát se vyčerpávající analýzou. Daleko 

spíše se jedná o pomocnou nit, která čtenáři představí hlavní body našeho teoretického bádání a jejich 

souvislosti, přičemž detaily zůstanou k dohledání v přiložených publikacích. Nejširší diskusi našich 

objevů, a to včetně souvislostí ekologických implikací teorie zamrzlé plasticity s těmi makroevolučními, 

potom provedeme v závěru práce (viz sekce 5, str. 48-50). 

4.1 TEORIE ZAMRZLÉ EVOLUCE JAKO PRVEK EVOLUCE EVOLVABILITY 

4.1.1 Makroevoluční zamrzání a teorie zamrzlé evoluce 

V druhé sekci práce jsme viděli, že podle teorie zamrzlé plasticity se v průběhu existence druhů 

postupně hromadí polymorfní alely (Flegr, 2006, 2008, 2010, 2013, 2015). Jedná se zejména o genové 

varianty vykazující frekvenčně závislý vliv na zdatnost a alely, které jsou s nimi spojené v síti 

pleiotropních a epistatických interakcí. Vzhledem k tomu, že se do této sítě genových vazeb zachytí také 

prakticky všechny nově vzniklé alely, nemůže za normálních okolností docházet k efektivní fixaci či 

eliminaci alel působením usměrněné selekce, a tudíž ani graduálnímu přizpůsobování organismů novým 

podmínkám za hranice již přítomného genetického polymorfismu. Jediná cesta, jak se může druh vrátit 

do stavu, kdy bude schopný plasticky odpovídat na tlaky přirozeného výběru, začíná nevýběrovým 

zmenšením populace spojeným například s peripatrickou speciací. Aby došlo k evolučnímu rozmrznutí, 

musí následně populace dlouhodobě přežívat v malém počtu jedinců, což vede k vymizení veškerého 

polymorfismu, a nakonec skokově zvýšit své počty, protože jen ve velké populaci může začít efektivně 

operovat přirozený výběr. 

Zásadním problémem podle teorie zamrzlé plasticity však je, že různé alely rozmrzají s různou 

obtížností (Flegr, 2006, 2008, 2010, 2013, 2015). Některé polymorfní alely mohou ke své fixaci nebo 

eliminaci vyžadovat nerealisticky výrazné zmenšení populace, nebo nerealisticky dlouhé přežívání 

v malém počtu jedinců. Příliš malé populace nemusí být životaschopné. Dokonce ani větší populace ale 

nemají z dlouhodobého hlediska vyhráno. Při dlouhém přežívání v malém počtu jedinců se totiž vlivem 

snížené účinnosti výběru nedokáží efektivně přizpůsobovat podmínkám prostředí, nemluvě o hromadění 

škodlivých mutací působením genetického driftu a efektech inbrední deprese (viz např. Charlesworth & 

Willis, 2009; Flather et al., 2011). Drtivá většina populací tedy vymře, nebo zvýší své počty dřív, než 

úplně ztratí veškerý polymorfismus ve všech genech. Nezáleží přitom, jak jsou k rozmrzání odolné 

nevratně polymorfní alely v absolutním měřítku vzácné. Jakmile se jednou taková alela objeví, proces 

třídění z hlediska stability, který si ve větším detailu představíme v kapitole 4.2, zajistí, že z genofondu 

evoluční linie pohlavních organismů už nevymizí. V průběhu existence dané evoluční linie se proto 

budou podobné alely postupně hromadit.  

Podobná pravidla platí i pro celé organismální znaky kódované mnoha různými alelami. 

Některé, například takové, které kóduje pouze jeden, nebo několik málo genů, patrně mohou podléhat 

evoluci dokonce i v elastické fázi existence druhu (jak jsme viděli v sekci 2). Dalším ke zplastičtění 
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stačí ztráta genetického polymorfismu v několika málo genech. Občas se ale vyskytnou znaky, které by 

ke svému zplastičtění vyžadovaly kompletní ztrátu polymorfismu v tolika různých genech, že k tomu za 

realistických podmínek nemůže nikdy dojít. Podobně jako nevratně polymorfní alely, také tyto 

makroevolučně zamrzlé znaky v průběhu existence evoluční linie pouze přibývají. 

Jak jsme navíc rozvedli v článcích (Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2, 4), výše uvedený proces 

patrně není jediný, prostřednictvím kterého může v makroevolučním měřítku docházet k efektivně 

nevratnému makroevolučnímu zamrzání. Vlivem třídění z hlediska stability se totiž v průběhu existence 

evolučních linií hromadí všechny geny, jejich funkčně provázané skupiny (moduly) a celé znaky 

neodpovídající na tlaky přirozeného výběru. Jedná se například o geny, jejichž sebemenší změna by 

výrazně snížila životaschopnost nebo plodnost organismu, geny, které jsou ve svých účincích složitě 

pleiotropicky spojené s jinými, nebo geny, které jsou ve svých účincích mnohonásobně zálohované, 

takže by ke změně jimi kódovaného znaku bylo třeba simultánní změny na mnoha různých místech 

genomu.  

Procesům, které snižují odpověď určitých genů, modulů a znaků na selekci, se věnoval například 

Rupert Riedl (Riedl, 1977, 1978; Wagner & Laubichler, 2004; Budd, 2006; Schoch, 2010). Podle tohoto 

autora se procesy a elementy spojené s větším počtem důležitějších znaků funkcí, tj. prvky pro 

fungování organismu důležitější a pravděpodobně také fylogeneticky starší, v průběhu času stávají čím 

dál méně proměnlivými. Důvodem je, že jakákoli změna těchto procesů přináší velké riziko 

nefunkčnosti organismu, které stoupá s tím, jak se okolo těchto procesů a elementů v průběhu evoluce 

vyvíjejí nové znaky. Toto rostoucí zatížení všech organismálních znaků nazývá Riedl „evoluční zátěží“ 

(burden). William C. Wimsatt (Schank & Wimsatt, 1986; Wimsatt & Schank, 2004; Wimsatt, 2013) 

v podobném duchu mluví o „vývojovém uzamknutí“ (generative entrenchment), které v zásadě 

odpovídá Riedlově evoluční zátěži, ale je odvozené od načasování v individuálním vývoji a potažmo 

funkční integrace v systému. Zvyšující se uzamknutí zvyšuje riziko, že změna elementu bude škodlivá 

a snižuje pravděpodobnost, že zvýší zdatnost svého nositele. K adaptivní evoluci tudíž může efektivně 

docházet jen na nejméně uzamknutých elementech a, podobně jako u Riedlovy evoluční zátěže, také ve 

Wimsattově konceptu každé rozšíření vývoje zvyšuje uzamknutí předchozích elementů a procesů. 

Jak jsme shrnuli ve větším detailu jinde (Toman a Flegr, 2018b, příloha 4), stejného fenoménu 

si v minulosti povšimlo i několik dalších autorů. Geny a genové moduly, které se uplatňují brzy 

v individuální vývoji, které přímo či nepřímo ovlivňují mnoho různých znaků, procesů a funkcí, které 

spoluvytvářejí znaky a procesy pro fungování organismu důležitější a které spoluvytvářejí znaky a 

procesy fylogeneticky starší, jež v tomto ohledu porůznu vyzdvihují různí autoři, by si však měly 

v zásadě odpovídat. Vyplývá to ostatně už z von Baerových vývojových zákonů (viz Schoch, 2010). 

Typickým příkladem podobných vysoce konzervovaných elementů genetické architektury organismů 

jsou například geny zajišťující základní buněčný metabolismus, mitózu, meiózu, polarizaci tělní osy na 

počátku zárodečného vývoje, rozčlenění zárodku na diferenciálně se vyvíjející regiony, nebo 

organogenezi (Riedl, 1977, 1978; Schank & Wimsatt, 1986; Kirschner & Gerhart, 1998, 2005; Galis & 



21 
 

Metz, 2001; Wimsatt & Schank, 2004; Davidson & Erwin, 2006; Erwin, 2007; Gerhart & Kirschner, 

2007; Wimsatt, 2013, 2015; Hu et al., 2017). Pozdější výzkumy sice ukázaly, že nejranější stádia vývoje 

zárodku mohou podléhat poměrně dynamické evoluci ovlivněné mimo jiné rodičovskými vlivy nebo 

mírou rodičovské investice do zásobních látek ve vajíčku, o něco pozdější, tzv. fylotypové, stadium však 

výše uvedeným kritériím odpovídá v plné míře (Galis & Metz, 2001; Irie & Kuratani, 2014; Hu et al., 

2017).  

Proces hromadění dále neproměnlivých prvků genetické architektury může při makroevolučním 

zamrzání hrát dokonce důležitější roli než přibývání nevratně polymorfních alel. Není totiž limitován na 

mikroevoluční úroveň dynamických výkyvů ve frekvencích alel u pohlavních kladů, ale uplatňuje se na 

všech úrovních organismální organizace (Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2, 4). Nelze ovšem vyloučit, 

že spolu oba výše zmíněné procesy efektivně nevratného makroevolučního zamrzání netriviálně souvisí 

a mohou se dokonce vzájemně posilovat. Bylo například navrženo, že nevratně polymorfní alely 

vytvářejí jakási dlouhodobě stabilní „krystalizační jádra“, okolo kterých se na základě funkčně 

propojených genů mohou ustanovovat dále neproměnlivé prvky genetické architektury organismů 

(Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2, 4). Nejednalo by se ostatně o nic bezprecedentního, neboť existují 

srovnatelné modely vzniku modularity na úrovni genomu (viz např. Pepper, 2000; Pigliucci, 2008). 

Oba výše zmíněné procesy, tj. hromadění nevratně polymorfních alel i dále neproměnlivých 

prvků genetické architektury organismů, přispívají k postupnému makroevolučnímu zamrzání celých 

evolučních linií. Právě myšlenka, že může v průběhu času docházet k hromadění takovýchto 

ireverzibilně zamrzlých elementů a potažmo snižování proměnlivosti celých evolučních linií, stojí 

v základu teorie zamrzlé evoluce (Flegr, 2008, 2010, 2013, 2015). Tento koncept je tedy částečně 

makroevoluční implikací teorie zamrzlé plasticity a částečně tuto teorii v obecnějším rámci zastřešuje. 

Pokud by se alely, geny, genové moduly a znaky dále nepodléhající působení přirozeného výběru 

v průběhu existence evolučních linií jednoduše hromadily, muselo by postupně docházet ke snižování 

evoluční proměnlivosti jejich příslušníků. Na počátku existence každé evoluční linie pohlavních 

organismů by většina znaků zůstávala proměnlivá hodně, pár málo a prakticky žádné vůbec. Nově 

odštěpené druhy, potenciální zakladatelé nových taxonů, by se mohly odlišovat v celé řadě třeba i velmi 

důležitých znaků a disparita i diverzita celého kladu by narůstaly. Vlivem přibývání dále 

neproměnlivých alel, genů, modulů a znaků by se však nově odštěpené druhy mohly proměňovat jen ve 

stále se zmenšujícím okruhu stále odvozenějších a méně důležitých znaků. Vzhledem k tomu, že v rámci 

kladu občas dojdou k vymření i vyšší fenotypově výrazně odlišné taxony, jeho disparita by se měla začít 

časem snižovat, až by z něj nakonec zůstala pouze jedna fenotypově uniformní větev schopná už jen 

vytváření velmi omezených variací na svůj postupně zamrzající motiv. 

K podobnému závěru, stejně jako nutnosti postulovat specifické evoluční procesy schopné 

překonat snižování evoluční proměnlivosti, historicky dospělo několik autorů (viz Riedl, 1977, 1978; 

Arthur, 1982, 1984; Schank & Wimsatt, 1986; Wagner & Laubichler, 2004; Wimsatt & Schank, 2004; 

Budd, 2006; Schoch, 2010; Shcherbakov, 2012, 2013; Wimsatt, 2013), jejichž koncepty ve větším 
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detailu rozebíráme v našich článcích (Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2, 4). Podle novějších názorů 

se však zdá, že proces nemusí vést k tak jednoznačným důsledkům. V průběhu času se totiž alely, geny, 

moduly a znaky odolné k působení selekce jednoduše nehromadí bez ohledu na to, jak ovlivňují další 

evoluční proměnlivost kladů, nýbrž dochází k přinejmenším částečně adaptivní evoluci genetické 

architektury organismů. Tato mapa vztahů mezi genotypem a fenotypem následně kanalizuje a do jisté 

míry optimalizuje další evoluční reakce organismů. V průběhu času tudíž nedochází k prostému 

snižování evoluční proměnlivosti organismů, ale spíše modulaci tohoto aspektu jejich evoluce v procesu 

evoluce evolvability (Schoch, 2010; Brigandt, 2015). 

4.1.2 Evoluce evolvability 

Evolvabilita je klíčovým evolučně-biologickým konceptem s dlouhou historií zkoumání a košatým 

souborem různých chápání (detailně jsme toto téma rozebrali v Toman & Flegr, 2018a, příloha 2). Na 

tomto místě můžeme alespoň shrnout, že rozhodně nepředstavuje jednoduše uchopitelný termín. 

Odborně si evolvabilitu, tj. schopnost podléhat adaptivní evoluci, můžeme definovat například jako 

„kapacitu organismu vyvářet dědičnou selektovatelnou fenotypovou variaci“ (Kirschner & Gerhart, 

1998). Další možné definice uvádíme v již zmíněném článku (Toman & Flegr, 2018a, příloha 2), vesměs 

se ale jedná o variace na stejné téma. Důležitější je, že evolvabilitu můžeme chápat nejméně na dvou 

(Wagner & Altenberg, 1996; Wagner, 2005), ale spíše na třech (Pigliucci, 2008) různých úrovních.  

Na nejzákladnější úrovni lze evolvabilitu vykládat jako pouhý epifenomén množství různých 

genových variant a jejich interakcí, respektive množství přítomné genetické variace a kovariace na 

úrovni genofondu populace. V takovémto pojetí se evolvabilita v zásadě rovná schopnosti odpovídat na 

působení přirozeného výběru, což ovlivňuje zejména různorodost a dědivost znaků. Takto tradičně 

chápe evolvabilitu moderní evoluční syntéza, která vesměs neuvažuje o tom, že by vznik nových variant 

na úrovni genotypu či fenotypu mohl být systematicky vychýlený (viz např. Hansen, 2006; Sniegowski 

& Murphy, 2006; Pigliucci, 2008).  

Evolvabilitu ale můžeme chápat i jako uspořádání vnitřních omezení, například vývojových 

nebo evolučních constraints (zábran či omezení), které určuje, jaká adaptivní fenotypová řešení na 

úrovni druhu jsou vůbec dosažitelná a jaká ne. V neposlední řadě potom můžeme evolvabilitu vykládat 

i jako schopnost tato evoluční omezení překonávat a vytvářet zásadní evoluční novinky (viz např. 

Wagner & Altenberg, 1996; Wagner, 2005; Pigliucci, 2008). V kontrastu k tradičnímu přístupu moderní 

evoluční syntézy tak můžeme evolvabilitu chápat jako soubor procesů, které na mnoha různých úrovních 

kanalizují, jak se budou genetické změny projevovat na úrovni fenotypu – od toho, jaké části genomu 

budou přednostně mutovat a jaké typy mutací zde budou vznikat, přes diferenciální a často dokonce 

epigenetickou regulaci jednotlivých genů nebo interakce vyvíjejících se buněk, tkání či orgánů až po 

reakce těchto procesů na změny vnějších podmínek prostřednictvím vývojové plasticity (viz např. 

Gerhart & Kirschner, 1997; Kirschner & Gerhart, 1998; Hansen, 2003, 2006, 2011, 2016; Rutherford, 

2003; West-Eberhard, 2003; Turner, 2007; Pavlicev & Hansen, 2011; Raff, 2012; Flegr, 2015, str. 38-
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91). Takto pojatá evolvabilita přitom může sama podléhat evoluci, což je jedním ze základních 

teoretických kamenů konceptu „rozšířené evoluční syntézy“ (viz Toman & Flegr, 2018a, příloha 2).  

Procesy kanalizující vznik fenotypové variace obvykle nazýváme genetickou architekturou 

organismů, nebo, ještě lépe, genotypovo-fenotypovou mapou. Důvod je ten, že mají mnoho různých 

úrovní, z nichž některé ovlivňují i jiné typy paměti než genetická – například epigenetická, strukturní, 

nebo kulturní (Markoš, 2002; Kurismaa, 2018). Genotypovo-fenotypová mapa, stejně jako evolvabilita 

samotná, v čase prokazatelně podléhají evoluci (Wagner & Altenberg, 1996; Kirschner & Gerhart, 1998; 

Gerhart & Kirschner, 2007; Pigliucci, 2008; Hansen, 2016). Jedná se o donedávna často opomíjený 

proces, který zásadně ovlivňuje makroevoluci zvláště mnohobuněčných organismů se složitým 

individuálním vývojem. Na evoluci evolvability má vliv celá řada procesů, které shrnujeme v našem 

článku (viz Toman & Flegr, 2018a, příloha 2). V jejím průběhu opravdu může docházet k hromadění 

vývojových a evolučních constraints. Podle řady moderních konceptů však v průběhu evoluce 

evolvability nedochází k jednosměrnému snižování evolvability (jak zastávaly některé starší koncepty, 

viz předchozí podkapitola), nýbrž její optimalizaci.  

Podle řady autorů (Riedl, 1977, 1978; Wagner & Altenberg, 1996; Kirschner & Gerhart, 1998; 

Turney, 1999; Pigliucci, 2008; Davies, 2014; Hansen, 2016) se genotypovo-fenotypová mapa vyvíjí tak, 

aby co nejpřesněji odrážela strukturu fenotypu a selekčních vlivů okolí. Výsledkem je snížení rizika, že 

náhodná mutace bude škodlivá, zvýšení šance, že bude prospěšná a snížení počtu mutací nutných 

k vytvoření adaptivního fenotypu. Nelze dokonce vyloučit, že genotypovo-fenotypová mapa, respektive 

s ní spojená vývojová i environmentální robustnost a constraints, je zcela nezbytná k vytvoření 

jakéhokoli komplexního fenotypu a jeho adaptivní evoluci (Riedl, 1977, 1978; Kirschner & Gerhart, 

1998; Wagner & Laubichler, 2004; Wagner, 2005; Budd, 2006; Schoch, 2010; Davies, 2014; Sharov, 

2014; Brigandt, 2015). Plně se tato myšlenka rozvinula například v rámci konceptu „usnadněné variace“ 

(faciliated variation) (Kirschner & Gerhart, 2005; Gerhart & Kirschner, 2007;), podle kterého je 

genotypovo-fenotypová mapa a potažmo charakter evolučních reakcí, prostřednictvím kterých mohou 

organismy odpovídat na selekční tlaky svého prostředí, optimalizována na základě dřívější evoluční 

zkušenosti dané linie. Veškerá constraints podle tohoto konceptu slouží pouze k výraznějším 

deconstraints na vyšší úrovni. Stejný proces ovšem výrazně omezuje vznik výrazných evolučních 

novinek. Akumulace constraints kanalizuje hloubku a charakter dalších možných evolučních reakcí linií 

a dalo by se tak říct, že optimalizuje jejich mikroevoluční vyhlídky na úkor makroevolučních. 

Evolvabilita na nižší úrovni (ve smyslu vytváření adaptivních fenotypů a schopnosti rychle a operativně 

reagovat na momentální změny podmínek) se zvyšuje na úkor evolvability na vyšší úrovni (ve smyslu 

makroevolučního potenciálu, respektive vytváření zásadních evolučních inovací) (Wagner & Altenberg, 

1996; Kirschner & Gerhart, 1998; Pigliucci, 2008; Sharov, 2014).  

Pro teorii zamrzlé evoluce z podobných úvah plyne důležitý poznatek, že v průběhu evoluce 

evolvability nemusí dlouhodobě docházet k jejímu obecnému snižování, ale pouze poklesu jednoho 

jejího typu, který se vyznačuje pravděpodobností vzniku zásadních evolučních novinek a kterému 
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v našich článcích říkáme makroevoluční potenciál (viz Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2, 4). Tento 

rozdíl mezi různými úrovněmi evolvability se patrně odráží v tzv. paradoxu evolvability, tj. faktu, že i 

přes jasné důkazy konzervativnosti genetické architektury organismů (Kirschner & Gerhart, 1998; 

Davidson & Erwin, 2006) nenaznačují hodnoty dědivosti, jiných „nižších“ kvantitativních metrik 

evolvability, ani mezikladové diverzity zásadním evolučním omezením (Erwin, 2007; Hansen, 2016). 

Důvod je patrně ten, že výraznější limitace vyvstávají až na vyšších taxonomických úrovních 

v makroevoluci (Davidson & Erwin, 2006; Erwin, 2007). Rubovou stranou téhož fenoménu je potom 

pozorování, že mezidruhové a mezikladové rozdíly vyvstávají hlavně ze změn regulačních elementů, 

zatímco vnitroduhové rozdíly ze změn protein-kódujících sekvencí genů (Stern & Orgogozo, 2008, 

2009). 

Jak dále shrnujeme v našem článku (viz Toman & Flegr, 2018a, příloha 2), evoluce evolvability, 

prostřednictvím které se evoluční linie na základě své evoluční zkušenosti de facto učí číst charakter 

svého prostředí, vykazuje nápadnou podobnost individuálnímu učení. Byť k tomuto procesu dochází na 

základě diferenciálního třídění dílčích evolučních linií, ve výsledku se stejně jako u individuálního učení 

zvyšuje efektivita evolučních reakcí na změny prostředí (Davies, 2014; Watson et al., 2014, 2016; 

Lindholm, 2015; Watson & Szathmary, 2016). S trochou nadsázky můžeme označit evoluci za proces, 

při kterém se biosféra prostřednictvím komplexní mnohoúrovňové evoluce evolvability učí, poznává a 

buduje okolní svět i samu sebe. Jak argumentujeme dále (viz Toman & Flegr, 2018a, příloha 2), procesy 

podobného typu můžeme nejefektivněji popsat biosémiotickým přístupem (Markoš & Faltýnek, 2011; 

Markoš & Cvrčková, 2013; Markoš, 2014, 2015; Markoš & Das, 2016). Sémioze představuje schopnost 

interpretace na základě paměti, historie, zkušenosti a kontextu (Markoš, 2014). Evoluční reakce linií 

proto můžeme interpretovat jako výklad podmínek prostředí a jejich změn na základě předchozí 

zkušenosti s cílem vyprodukovat co nejvýhodnější adaptaci. Celá evoluce evolvability potom 

v takovémto rozvrhu představuje jeden velký biosémiotický akt a exemplární příklad biosémiotického 

procesu. S tím souhlasí například fenomény rychlé re-evoluce zdánlivě ztracených, ale momentálně 

pouze neexprimovaných znaků (např. křídel některých strašilek, Whiting et al., 2003, pohlavnosti 

roztočů ze skupiny Crotoniidae, Domes et al., 2007a, nebo vajíček jinak živorodých hroznýšů rodu Eryx, 

Lynch & Wagner, 2010), nebo tzv. paralelních fenotypových variací na základě hluboce sdílených 

vývojových procesů například u rostlin (Vavilov, 1922). Evolvabilitu nicméně ovlivňuje celá řada 

dílčích biosémiotických procesů (interpretace momentálních podmínek na základě různých typů paměti, 

individuální učení, transgenerační přenos zkušeností, kulturní evoluce apod.) a to samé platí i naopak, 

což prozrazuje velmi intimní vztah těchto dvou fenoménů (Shcherbakov, 2012; Hoffmeyer & Stjernfelt, 

2016).  

Zatím není jasné, zda a do jaké míry představuje evoluce evolvability adaptivní proces, výsledek 

náhodných dějů, nebo epifenomén jiných evolučních procesů (viz Kirschner & Gerhart, 1998; de Visser 

et al., 2003; Pigliucci, 2008; Hansen, 2011; Pavlicev & Wagner, 2012; Hansen, 2016). V každém 

případě ale hraje v evoluci evolvability důležitou roli třídění evolučních linií. Linie s optimální 
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evolvabilitou se vyznačují efektivními reakcemi na změny prostředí, což vede jednak ke snížení 

pravděpodobnosti extinkce jejich příslušníků, ale rovněž ke zvýšení pravděpodobnosti odštěpení 

dceřiných linií a obsazení nových ekologických nik. Dlouhodobě tak mohly převážit procesem třídění 

z hlediska stability, druhového výběru, nebo jiné formy selekce kladů (Waddington, 1957; Alberch, 

1991; Dawkins, 1996; Gerhart & Kirschner, 1997; Pigliucci, 2008; Hansen, 2011). Z hlediska teorie 

zamrzlé evoluce je však nejpodstatnější, že mezi hlavní procesy evoluce evolvability patří třídění 

z hlediska stability (viz kapitola 4.2), respektive hromadění těch prvků genetické architektury, které 

odpovídají na selekci jen málo ochotně nebo vůbec (viz Toman & Flegr, 2018a, příloha 2). Tento proces 

navíc zřejmě dále umocňuje tlak na robustnost individuálního vývoje a potažmo nižší úrovně 

evolvability (viz Kirschner & Gerhart, 1998, 2005; Wagner, 2005; Gerhart & Kirschner, 2007; Wimsatt, 

2013).  

I pod vlivem makroevolučního zamrzání však postupně převažují genetické architektury, které 

zajišťují optimální evolvabilitu. Zdá se, že nejběžnějším způsobem, jak podobných výsledků pozemské 

evoluční linie dosahují, je uspořádáním genotypovo-fenotypové mapy do dále jen málo proměnlivých 

kvazinezávislých modulů (Simon, 1962; Lewontin, 1978; Schank & Wimsatt, 1986; Wagner, 1995a; 

Wagner & Altenberg, 1996; Bonner, 1998; Kirschner & Gerhart, 1998; McShea, 2000; Schlosser, 2002, 

2004; Schlosser & Wagner, 2004; Wimsatt & Schank, 2004; Wagner et al., 2005; Callebaut & Rasskin-

Gutman, 2005; Davies, 2014; Melo et al., 2016). Odlišitelné znaky za takové situace kódují přirozené 

skupiny genů silně integrované svými pleiotropními efekty a odlišné od jiných takových skupin (Simon, 

1962; Wagner & Altenberg, 1996; Bonner, 1998; McShea, 2000; Schlosser, 2002; Schlosser & Wagner, 

2004; Callebaut & Rasskin-Gutman, 2005). Podobná meta-adaptace patrně vede jak k optimalizaci 

evolvability, tak obnovení makroevolučního potenciálu (viz kapitola 4.3) na vyšší úrovni organizace 

prostřednictvím nezávislé regulace, kopírování, kombinování, nasazování či odstraňování modulů 

(Carroll, 2005; Hoekstra & Coyne, 2007; Stern & Orgogozo, 2008, 2009; Marshall & Valentine, 2010; 

Hu et al., 2017). Toto modulární uspořádání se následně odráží i na vyšších úrovních organismální 

organizace, viz např. Carroll (2001), nebo kapitola 4.3. 

Jak však uvidíme v kapitole 4.2, problémem je, že k třídění z hlediska stability dochází na všech 

úrovních. Moduly a jejich skupiny se liší ve své proměnlivosti úplně stejně, jako jednotlivé geny a jejich 

skupiny na úrovni nižší. Obnovení makroevolučního potenciálu únikem na úroveň modulárního 

uspořádání je tak pouze dočasným řešením, protože i zde se záhy začnou hromadit makroevolučně 

zamrzlé elementy genetické architektury neodpovídající na tlaky usměrněné selekce. Makroevoluční 

zamrzání spojené s úbytkem makroevolučního potenciálu tak bude probíhat i na vyšší úrovni, což může 

vést k další komplikaci genetické architektury. (Ne)vyhnutelnost tohoto zamrzání, navržené cesty, jak 

jej mohou evoluční linie obejít, ale také řadu zajímavých makroevolučních patrností, které z něj 

vyplývají, rozebereme v kapitole 4.3. 
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4.1.3 Doklady snižování makroevolučního potenciálu 

Pokud v průběhu makroevoluce opravdu klesá makroevoluční potenciál pohlavních evolučních linií, 

měl by se tento proces vyznačovat několika specifickými trendy. Zaprvé bychom měli očekávat, že se 

disparita těchto skupin bude po úvodním nárůstu spojeném se zvýšením druhové bohatosti spíše 

snižovat. Dále bychom mohli čekat, že se bude snižovat samotný potenciál těchto linií pro vytváření 

velkých evolučních novinek, jejich proměnlivost a za určitých okolností možná i rychlost evoluce či 

speciační rychlost (byť, jak jsme viděli v předchozí podkapitole, evolvabilita na nižších úrovních svého 

chápání klesat nemusí). V neposlední řadě by potom u makroevolučně zamrzajících evolučních linií 

měla klesat i vnitrodruhová proměnlivost, nebo lépe její měřitelný projev, vnitrodruhová disparita.  

Všechny tyto trendy byly v průběhu historie v různých kontextech zkoumány (Riedl, 1977, 

1978; Kirschner & Gerhart, 1998; Wagner & Laubichler, 2004; Budd, 2006; Schoch, 2010; Wimsatt, 

2013) a nezřídka extenzivně zdokumentovány (viz např. Rosa, 1899; Erwin et al., 1987; Gould, 1989; 

DiMichele & Bateman, 1996; McShea, 1996; Foote, 1997; Eble, 1998, 1999; Canning et al., 2004; 

Rasnicyn, 2005; Budd, 2006; Glenner & Hebsgaard, 2006; Erwin, 2007; Webster, 2007; Hughes et al., 

2013; Lee et al., 2013). Mezidruhová disparita, zdá se, v souladu s očekáváními zamrzlé evoluce 

nejčastěji na počátku existence evolučních linií explozivně narůstá (Yochelson, 1979; Knoll et al., 1984; 

Saunders & Swan, 1984; Swan & Saunders, 1987; Gould, 1989; Hughes, 1991; Briggs et al., 1992; 

Carlson, 1992; Foote, 1992, 1994, 1995, 1996, 1997, 1999; Foote & Gould, 1992; Lee, 1992; Erwin, 

1994; Wills et al., 1994; Anstey & Pachut, 1995; McGhee, 1995; Wagner, 1995b, 1997; Fortey et al., 

1996; Jernvall et al., 1996; Miller & Foote, 1996; Saunders & Work, 1996, 1997; Sims, 1996, 2000; 

Lupia, 1999; Thomas et al., 2000), v některých případech s „čekací dobou“ několika milionů let 

(Sepkoski, 1979; Tiffney, 1981; Knoll et al., 1984; Marx & Fordyce, 2015). Následně disparita celého 

kladu nejčastěji dlouhodobě stagnuje či osciluje kolem nejvyšší dosažené hodnoty (Carlson, 1992; Lee, 

1992; Wills et al., 1994; McGhee, 1995; Wagner, 1995b; Fortey et al., 1996; Foote, 1997, 1999; Wills, 

1998a, b; Lupia, 1999; Smith & Bunje, 1999; Wills & Fortey, 2000; Ciampaglio, 2002, 2004; 

Labandeira & Eble, 2007; Erwin, 2011). Podobná patrnost odpovídá předpovědím teorie zamrzlé 

evoluce jen zčásti, určité studie ale nasvědčují i tomu, že u některých kladů docházelo po rychlém 

dosažení vrcholné disparity už jen k jejímu snižování (Gould, 1989; Foote, 1992, 1993, 1994, 1999; 

Valentine, 1995; Kirschner & Gerhart, 1998; Lofgren et al., 2003; Hughes, 2007; Marx & Fordyce, 

2015; Oyston, et al. 2015; Hopkins, 2017). Podle rozsáhlejších srovnání Goulda et al. (1987), Hughese 

et al. (2013) a Oystona et al. (2018) je navíc tento průběh charakteristický pro fanerozoické klady 

mnohobuněčných živočichů, byť různé klady vykazují velmi různorodé průběhy disparity a není vůbec 

jasné, jaký proces by za statisticky pozorovanými patrnostmi mohl stát. Z uvedeného trendu ale 

samozřejmě nalezneme i výjimky – několik kladů například vykazuje poměrně komplikovaný průběh 

vývoje disparity (Foote, 1993; Labandeira & Sepkoski, 1993; Dommergues et al., 1996; Wills, 1998a; 

Oyston et al., 2015; Stubbs & Benton, 2016). 
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Pozorované patrnosti ve vývoji mezidruhové disparity mohou mít dvě různá vysvětlení (Erwin, 

1993, 2007; Valentine, 1995; Ciampaglio, 2002, 2004; Wagner, 2010). Podle tzv. vývojových (nebo 

genetických) teorií, mezi které v tomto ohledu spadá i teorie zamrzlé evoluce, stojí za stagnací a 

snižováním disparity kladů jejich klesající schopnost vytvářet zásadní evoluční novinky vyplývající 

z jejich vnitřního ustrojení a trendů, v jejichž směru se toto ustrojení mění (tj. z evoluce evolvability). 

Podle tzv. ekoprostorových teorií stojí za zpomalováním nárůstu disparity, její stagnací, nebo dokonce 

snižováním ekologické důvody, konkrétně klesající množství volných ekologických nik dostupných pro 

obsazení. Problémem je, že se obě vysvětlení nemusí vzájemně vylučovat (Valentine et al., 1996; Erwin, 

2007; Oyston et al., 2018). I tak bychom ale na základě specifických makroevolučních patrností měli 

být schopní rozhodnout, který z výše zmíněných procesů hrál v historii života na Zemi důležitější roli.  

Spíše vývojovým teoriím nahrává například pozorování, že po hromadných vymíráních, která 

doprovázela i velká uvolnění ekologických nik, málokdy docházelo k výraznějšímu nárůstu disparity 

stávajících kladů (Hughes et al., 2013). Stejné závěry podporují také pozorování, že v průběhu existence 

kladů dochází ke snižování jejich fenotypové proměnlivosti. První čtyřnožci (Tetrapoda) měli například 

na rozdíl od pozdějších velmi variabilní počet prstů (Coates & Clack, 1990; Clack, 2006). Moderní savci 

(Mammalia) mají ve srovnání s jinými obratlovci vesměs stabilizovaný počet krčních obratlů (Galis, 

1999; Oyston et al., 2018). Podobně konzervovaná je ve srovnání s ranými zástupci vlastní skupiny také 

stavba hlavy a ústního ústrojí různých dnešních vysokých taxonů členovců (Arthropoda) (Gould, 1989; 

Wills et al., 1995; Wills & Fortey, 2000). Srovnatelné trendy klesající proměnlivosti můžeme podle 

Vermeijho (2015) vysledovat rovněž u počtu hrudních článků raně kambrických trilobitů (Trilobita) 

(Hughes, 1991; Webster, 2007), počtu a pozici plátů raných přisedlých a stélkatých ostnokožců 

(Guensburg & Sprinkle, 2001, 2009; Deline & Ausich, 2011) či rozložení žilek třetího a vyššího řádu v 

listové žilnatině raných krytosemenných rostlin (Doyle & Hickey, 1976). Webster a Zelditch (2011) 

pozorovali nápadně nízkou integraci znaků u kambrických trilobitů. Řadu konkrétních příkladů uvádí 

také Wills a Fortey (2000) a podle McShea (1996), Wagnera (2000) či Oystona et al. (2018) se snižuje 

v průběhu evoluce i celková proměnlivost, respektive frekvence vniku nových znaků, mnohobuněčných 

živočichů. S tím souhlasí pozorování, že disparita kladů klesá zpravidla dlouho před diverzitou, která 

ještě může po nějaký čas narůstat (Smith, 2007; Vermeij, 2015). Wagner (2018) však uzavírá, že celý 

fenomén není tak jednoduchý a evoluce evolvability vede spíše k ustanovení těžko proměnlivých 

modulů sestávajících z korelovaných znaků se souvisejícím vlivem na fenotyp než všeobecnému 

snižování proměnlivosti. 

Vývojová vysvětlení podporuje také asymetrický vznik vyšších taxonů v čase – ať už v rámci 

všech dvoustraně souměrných mnohobuněčných živočichů (Erwin, 2007; Peterson et al., 2009), nebo 

dílčích kladů mnohobuněčných živočichů a rostlin (Erwin et al., 1987; DiMichele & Bateman, 1996; 

Eble, 1999). Stejnému závěru nahrávají rovněž analýzy nasvědčující výrazně zvýšené rychlosti 

molekulární i fenotypové evoluce v raných fázích existence linií (Ruta et al., 2006; Brusatte et al., 2008, 
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2014; Slater et al., 2010; Lloyd et al., 2012; Lee et al., 2013, 2014; Close et al., 2015; Marx & Fordyce, 

2015), byť i zde nalezneme výjimky (Hopkins & Smith, 2015; Slater, 2015; Cooney et al., 2017).  

Zmínit můžeme také další fenomén, který nepřímo podporuje hypotézu o snižování 

makroevolučního potenciálu, a to tzv. efekt entských žen. Podle Quentala a Marshalla (2013), kteří 

studovali několik vymřelých a vymírajících savčích kladů, hraje při vymírání klíčovou roli snížení 

speciační rychlosti. Podobný jev u různých kladů přitom pozorovala i řada dalších autorů (viz např. Van 

Valen, 1973; Marshall & Hecht, 1978; Gilinsky & Bambach, 1987; Bambach et al., 2004; Rabosky & 

Lovette, 2008). Vzhledem k tomu, že na základě fosilního materiálu pozorujeme spíše celé rody než 

druhy, je pravděpodobné, že tito badatelé vlastně zdokumentovali pokles frekvence rozmrzání druhů a 

s tím spojených přechodů do plastické fáze jejich existence. Právě to bychom mohli očekávat, pokud by 

přibývalo nevratně polymorfních alel a makroevolučně zamrzlých znaků.  

Nepřímým dokladem vývojových teorií je rovněž ústup starších taxonů do okrajových prostředí. 

V moři, například, vznikají evoluční novinky a potažmo vyšší taxony přednostně na (bioticky i abioticky 

velmi heterogenních) mělčinách (hlavně tropického pásu) a postupně ustupují do hlubin (Jablonski et 

al., 1983; Bottjer & Jablonski, 1988; Morris, 1989; Jablonski & Bottjer, 1991; McShea, 1994; Jablonski, 

2000, 2005; McKinney & Drake, 2001; Zechman et al., 2010). Podobné patrnosti se ale nejspíše 

projevují také v evoluci rostlin (DiMichele & Aronson, 1992; Wing & Boucher, 1998; Prestianni et al., 

2015; Blomenkemper et al., 2018), nebo obecně, a to častějším vznikem novinek a vyšších taxonů 

v proměnlivém heterogenním prostředí a ústupu linií se sníženým makroevolučním potenciálem do 

okrajových podmínek (Jablonski, 1993, 2000; Kiessling et al., 2010; Jansson et al., 2013) (viz také 

kapitola 3.1).  

Posledním, ale velmi důležitým, dokladem nasvědčujícím vývojovým teoriím je postupné 

snižování vnitrodruhové variability zdokumentované u řady evolučních linií. Důvodem je, že 

vnitrodruhová fenotypová proměnlivost prokazatelně souvisí s mezidruhovou (Webster, 2018). Obecně 

bývá tento jev nazýván Rosaovým pravidlem (Rosa, 1899; Omodeo, 1992), a kromě anekdotických 

dokladů (viz např. Rosa, 1899; Monnet et al., 2012; Frey et al., 2016; Schachat & Gibbs, 2016) mu 

nasvědčuje dlouhá řada různých studií trilobitů a jejich konkrétních znaků (Jaanusson, 1975; Bergström 

& Levi-Setti, 1978; McNamara, 1986; Ramsköld, 1986, 1991; Hughes, 1991, 2007; Hughes et al., 1999; 

Wills & Fortey, 2000; Webster, 2015; Daley & Drage, 2016). Jak jsme detailně shrnuli v článku (Toman 

a Flegr, 2018a, příloha 2), snižování proporce vnitrodruhově polymorfních znaků v průběhu existence 

kladu nejsolidněji podpořila kvantitativní Websterova (2007) studie trilobitů. Trend samotný v tomto 

případě plynul hlavně z rozdílů mezi řády. Ty z nich, které se odvětvily dříve, vykazovaly výrazně větší 

disparitu v rámci svých druhů. Projevil se ale i v rámci těch řádů, které díky své druhové bohatosti 

podobnou analýzu umožnily. Podobný trend se podle některých autorů mohl projevit také v evoluci 

švábů (Blattodea), byť zde výsledky zdaleka nejsou tak přesvědčivé (Vrsansky, 2000; Vrsansky et al., 

2009, 2017; Liang et al., 2012; Oruzinsky & Vrsansky, 2017), nebo některých znaků ordovických 

krinoidů (Foote, 1999; Deline, 2009; Pimiento et al., 2018). Srovnatelné patrnosti známe z evoluce 
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parazitů, kde se Rosaovo pravidlo projevuje jako tendence přecházet od generalismu, přes částečnou 

hostitelskou specializaci až ke specializaci úplné (Eichler, 1948; Klassen, 1992).  

Hypotéze dále nahrává fakt, že vnitrodruhově variabilnější klady mají větší naději na přežití, a 

to zvláště při hromadných vymíráních (Liow, 2007; Kolbe et al., 2011; Webster, 2018). Byť i zde některá 

pozorování svědčí spíše proti (Wills & Fortey, 2000; Webster, 2007; Hopkins, 2011), patrně se jedná o 

důsledek toho, že v těchto případech šlo o průběžná vymírání. Alternativně můžeme spekulovat, zda se 

z hlediska šance na přežití makroevoluční potenciál, vnitrodruhová variabilita a mezidruhová disparita 

v historii kladů nevyvíjejí od hodnot z makroevolučního hlediska příliš vysokých, přes optimální až po 

suboptimální. Tato otázka ale zůstává zcela otevřená. 

4.2 TŘÍDĚNÍ Z HLEDISKA STABILITY 

4.2.1 Přežití stabilnějších 

Přirozený výběr, tj. selekce, nepředstavuje pouze nejdůležitější objev Charlese Darwina (Darwin & 

Wallace, 1858; Darwin, 1859), ale patrně také moderní evoluční biologie vůbec. Samozřejmě je pravda, 

že průběh evolučních dějů ovlivňuje celá řada dalších faktorů (viz např. Gould, 2002; Mayr, 2003; 

Pigliucci & Müller, 2010; Flegr, 2015). Přirozený výběr však nabízí dominantní vysvětlení, jak mohou 

efektivně vznikat a hromadit se účelné vlastnosti, tj. přizpůsobení, organismů. V tomto ohledu je proto 

zajímavé, že přirozený výběr představuje pouze jednu konkrétní manifestaci daleko obecnější 

zákonitosti, která se uplatňuje ve všech systémech s evolucí v širším slova smyslu, tj. pamětí či historií. 

Ať už se jedná o systémy živých nebo neživých, materiálních nebo nemateriálních entit, vždy platí, že 

stabilnější, tj. méně proměnlivé a dlouhodobě perzistentnější, nebo častěji vznikající varianty se v jejich 

rámci budou uchovávat a hromadit, zatímco nestabilní, proměnlivé či řídce vznikající varianty budou 

ubývat.  

Této obecné a na první pohled triviální zákonitosti si v různých typech systémů povšimla dlouhá 

řada badatelů (např. Lotka, 1922a, 1922b; Simon, 1962; Slobodkin & Rapoport, 1974; Wimsatt, 1980; 

Van Valen, 1989; Rappaport, 1999; Michod, 2000; Grand, 2001; Slotine & Lohmiller, 2001; Dawkins, 

2003; Pross, 2003, 2004, 2012; Bouchard, 2008, 2011; Flegr, 2010, 2013; Maynard Smith & Szathmáry, 

2010; Wagner & Pross, 2011; Shcherbakov, 2012; Doolittle, 2014, 2017; Pascal & Pross, 2014, 2015, 

2016; Bardeen & Cerpa, 2015), které, stejně jako jejich poněkud odlišnou terminologii, zmiňujeme 

v našem teoretickém článku (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3). Nejznámější se patrně stala pasáž 

v Dawkinsově knize Sobecký gen (Dawkins, 2003, str. 22), kde autor přímo říká, že: „Darwinovo 

‚přežití zdatnějšího‘ je v podstatě speciálním případem obecnějšího pravidla přežití stabilnějšího“. Až 

na světlé výjimky spojené například s teoriemi vzniku života a přeměnou „perzistorů“ na replikátory 

(Bourrat, 2014), úvahami o ustanovení „gaiánských“ zpětnovazebně regulovaných celoplanetárních 

entit (Doolittle, 2014, 2017), nebo pokusy o redefinici biologické zdatnosti (Bouchard, 2008, 2011) se 

ale této zákonitosti nikdo nevěnoval do větší hloubky ani jí nepřikládal větší evoluční důležitost. Podle 
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většiny evolučních biologů představuje pouze nepříliš zajímavé, nebo dokonce umělé rozšíření pojmu 

přirozeného výběru mimo systémy živých entit (viz např. Okasha, 2006, str. 214, Godfrey-Smith, 2009, 

str. 40 a 104). 

Jak však argumentujeme v našem článku (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3), tento proces ve 

skutečnosti může hrát v různých vyvíjejících se systémech včetně biologické evoluce klíčovou roli. 

Vzhledem k jeho značnému konceptuálnímu neukotvení jsme jej navrhli nazvat tříděním z hlediska 

stability (stability-based sorting, SBS). Určitým problémem zůstává otázka, zda třídění z hlediska 

stability, respektive konstatování, že stabilní přetrvává, zatímco nestabilní mizí, nepředstavuje pouhou 

tautologii. Tautologií toto konstatování nejspíš opravdu je, protože se jedná o výrok platný za všech 

okolností (Grand, 2001, str. 34-38, Pross, 2012; Shcherbakov, 2012; Pascal & Pross, 2014, 2015). 

V jednoduchém, homogenním, systému by byly stejně triviální i důsledky třídění z hlediska stability. 

Důležité však je, že většina systémů, kterými se různé vědní obory zabývají (vesmír, naše planeta, 

biologická evoluce, společnost, kulturní evoluce apod.) takto idealizovaná není a nezřídka vykazuje 

poměrně velkou heterogenitu. Za podmínek, kdy entity tvořící systém složitými způsoby interagují 

s proměnlivým a různorodým prostředím zahrnujícím mimo jiné ostatní takové entity, se však jejich 

stabilita, respektive perzistence v systému, stává proměnlivou a kontextově závislou. Třebaže tedy celý 

systém stále můžeme charakterizovat jeho směřováním k větší stabilitě, konkrétní stavy, kterých v rámci 

tohoto procesu nabývá, mají k jednoduchosti či triviální předpověditelnosti daleko (Pross, 2003, 2004, 

2012; Bardeen, 2009; Wagner & Pross, 2011; Pascal & Pross, 2014, 2015, 2016). Při zkoumání 

jednotlivých systémů, v našem případě biologické evoluce, jsou to přitom tyto konkrétní stavy, které 

nás zajímají. Jak tudíž poeticky uzavírá Shcherbakov (2013): „Tento princip – přežití těch, co přežijí – 

zní jako tautologie, ale je to velká tautologie: Vše, co je opravdu nové, vzniká prostřednictvím tohoto 

principu.“ 

4.2.2 Vztah třídění z hlediska stability a selekce 

Jak podrobněji rozebíráme v článku (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3), všechny formy selekce 

vyžadují, aby entity podléhající tomuto procesu vznikaly množením či kopírováním entit v systému již 

existujících a vykazovaly alespoň nějakou dědičnost rodičovských vlastností (Lewontin, 1970, 1978; 

Okasha, 2006, str. 13-18; Godfrey-Smith, 2009, str. 17-40). Třídění z hlediska stability nic takového 

nevyžaduje. Podléhají mu všechny materiální i nemateriální entity ve všech systémech prodělávajících 

evoluci bez ohledu na jejich původ. K třídění z hlediska stability dochází u entit, které vznikají jedna 

z druhé (organismů a jejich částí v průběhu biologické evoluce či individuálního vývoje, příběhů, 

jazyků, náboženství apod.) i u entit vznikajících zcela nezávisle (sněhových vloček, kosmických těles, 

vtipů, vzájemně izolovaných ekosystémů či civilizací apod.). Stabilnější varianty se přitom hromadí také 

v situaci, kdy méně stabilní entity vznikají častěji.  

Selekce i třídění z hlediska stability probíhají v uzavřených a co do počtu entit stagnujících i 

otevřených a rostoucích systémech. Průběh třídění v těchto dvou typech systémů se liší jen tím, že 
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v prvních jmenovaných stabilnější entity (např. vesmírné objekty) méně stabilní varianty nakonec zcela 

nahradí, zatímco v druhých se dlouhodobě pouze snižuje podíl méně stabilních entit (např. sněhových 

vloček) na úkor stabilnějších. Jediné systémy, kde již nedochází ke třídění z hlediska stability, jsou 

uzavřené systémy s maximálním možným počtem entit, kde již doběhlo do konce a úplně zde převládly 

maximálně stabilní varianty. Rovněž při selekci v otevřených a rostoucích systémech se pouze zvyšuje 

podíl lépe přizpůsobených individuí na úkor hůře přizpůsobených, druhá jmenovaná ale nikdy zcela 

nevymizí. V uzavřených systémech oproti tomu lépe přizpůsobené varianty nakonec zcela převládnou 

(Flegr, 1997). Jak působením třídění, tak působením selekce tudíž bude evoluce rychleji probíhat 

v uzavřených systémech.  

Ve většině systémů dochází pouze k třídění na základě statické stability, tj. nižší 

pravděpodobnosti zániku entit nebo jejich změny v entity jiné. V systémech, ve kterých vznikají nové 

entity z entit starších a dědí alespoň do určité míry jejich vlastnosti, se však dominantní silou stává 

třídění na základě dynamické stability, tj. největšího rozdílu mezi produkcí dceřiných entit a jejich 

zanikáním (Pross, 2003, 2004, 2012; Wagner & Pross, 2011; Pascal & Pross, 2014, 2015, 2016). I 

v tomto procesu jde o zachování původní entity (respektive informace k jejímu vytvoření, viz 

Shcherbakov, 2012). Ne však prostřednictvím statické perzistence, nýbrž kopírování. Darwinův 

individuální výběr (Darwin & Wallace, 1858; Darwin, 1859), stejně jako Dawkinsův mezialelický výběr 

(Dawkins, 2003), druhový výběr (Stanley, 1979; Vrba & Gould, 1986; Gould, 2002) i všechny další 

typy selekce tudíž vlastně představují speciální případy třídění na základě (statické) stability (Dawkins, 

2003; Okasha, 2006, str. 214; Godfrey-Smith, 2009, str. 40 a 104; Bouchard, 2011; Bourrat, 2014; 

Doolittle, 2014). Jak navíc předpokládá Dawkins (2003, str. 22), a namodeloval Bourrat (2014), třídění 

na základě dynamické stability – dále jen selekce – se z třídění na základě statické stability – dále jen 

třídění na základě stability – mohlo postupně vyvinout. 

Bylo by však chybou předpokládat, podobně jako například Pross se svými kolegy (Wagner & 

Pross, 2011; Pross, 2012), že v systémech podléhajících selekci nehraje třídění z hlediska stability 

žádnou roli nebo že pouze určuje hranice, ve kterých může k výběru docházet. Třídění z hlediska 

stability je ve všech ohledech obecnějším procesem (Dawkins, 2003, str. 13), dochází k němu na všech 

úrovních a bez ohledu na původ entit v systému. Podle některých autorů dokonce třídění na základě 

stability v systémech podléhajících evoluci musí zákonitě vést ke stázi (Shcherbakov, 2012, 2013). Zdá 

se ale, že přinejmenším v reálných systémech podléhajících biologické evoluci, tj. systémech 

vykazujících výraznou heterogenitu danou mimo jiné interakcemi jednotlivých entit, celý proces obecně 

nespěje ke statické stabilitě ani maximálnímu zjednodušení entit spojenému s nejvyšší dosažitelnou 

rychlostí a přesností jejich replikace. Konstantní napětí mezi tlakem ke konzervaci informace „jak 

vytvořit dceřinou entitu“ a adaptací na nové podmínky naopak může vést k otevřenému charakteru 

biologické evoluce (de Vladar et al., 2017; Toman & Flegr, 2017b).  

Původní informace „jak vytvořit dceřinou entitu“ se tudíž v průběhu adaptivní evoluce mění, 

rozvíjí a košatí. Jedním z prvních kroků na této cestě mohlo být vytvoření jednoduchých 
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dawkinsovských interaktorů (Dawkins, 2003, str. 28-67), které následoval vznik sofistikovaných buněk, 

mnohobuněčných těl a dalších úrovní, na jejichž bázi může docházet k evoluci včetně kontextově 

závislého výkladu informace samotné (Markoš, 2002; Ostdiek, 2011; Shcherbakov, 2012). Z hlediska 

třídění je však důležité, že si informace „jak vytvořit dceřinou entitu“ uchovává svou historickou 

individualitu. 

Z hlediska adaptivní evoluce je selekce daleko efektivnější než třídění na základě stability. Díky 

tomu, že dceřiné entity dědí vlastnosti svých předchůdců a rychlost produkce potomků závisí na počtu 

výhodných vlastností, zajišťuje selekce postupnou akumulaci a amplifikaci adaptací zvyšujících 

biologickou zdatnost. Třídění z hlediska stability se naopak (až na výjimky, např. některé memy, viz 

Blackmore, 2001) účastní pořád stejný počet stabilních a nestabilních entit bez ohledu na předchozí 

evoluci systému a bez ohledu na momentální stabilitu entit tvořících systém. Postupným hromaděním 

drobných selekčně výhodných vylepšení tak v průběhu biologické evoluce mohou vznikat 

neporovnatelně komplexnější znaky než tříděním z hlediska stability. Tříděním z hlediska stability se 

mohou hromadit pouze náhodné změny zvyšující stabilitu entit. Zatímco výhodné znaky vzniklé 

působením selekce se rychle rozšíří mezi všechny členy populace, takže další výhodná změna s velkou 

pravděpodobností zasáhne jedince již nesoucího změnu předchozí, pravděpodobnost, že by se náhodná 

změna zvyšující stabilitu několikrát objevila u stejné nereplikující se entity, je zanedbatelná. Při 

hromadění výhodných vlastností je tak třídění z hlediska stability výrazně pomalejší a méně efektivní 

než selekce (viz např. Bourrat, 2014; Doolittle, 2014).  

Přesto je možné, že i v biologické evoluci tříděním z hlediska stability vzniká určitá třída znaků. 

Jak rozebíráme v našem článku (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3), jedná se o znaky založené na jedné 

či dvou změnách, často vedlejších důsledcích specifických adaptací vzniklých působením selekce. 

Třídění z hlediska stability v takovém případě funguje jako síto, kterým projdou pouze evoluční linie 

nesoucí znak zvyšující stabilitu (Doolittle, 2014, 2017). Jedním z těchto znaků by mohlo být pohlavní 

rozmnožování, které, jak jsme viděli v kapitole 3.1, přináší svým nositelům řadu nevýhod, ale zároveň 

zajišťuje dlouhodobé udržování genetického polymorfismu spojené se zvýšením dlouhodobé 

perzistence pohlavních linií v heterogenním a proměnlivém prostředí. Vůbec přitom nezáleží na tom, 

jaké byly proximální důvody vzniku pohlavnosti. Mohlo se klidně jednat o partikulární selekční tlaky 

typické pouze pro jedno geologické období (viz např. Toman, 2015, str. 39-64). Vzhledem 

k přednostnímu přežívání pohlavních organismů v heterogenním prostředí zde ale dnes dlouhodobě 

úspěšné obligátně nepohlavní linie prakticky nenalezneme. Další organismální vlastnosti, které mohly 

převládnout kvůli výhodě z hlediska stability, zahrnují některé formy altruistického chování, nebo třeba 

extrémně konzervovaný genetický kód (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3). 

Třídění z hlediska stability tudíž v biologické evoluci nedokáže vytvořit tak spektakulární 

adaptace jako selekce. Za všech okolností má ale poslední slovo (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3). 

Lidský mozek, například, bývá považován za jeden z vrcholů biologické evoluce. Vzhledem k tomu, že 

náš druh mohou mimořádně rozvinuté kognitivní schopnosti dovést k záhubě – ať už prostřednictvím 
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ničivé nukleární války, nebo třeba vytvoření tak husté populace, že umožní šíření extrémně virulentních 

patogenů – se však lehce mohou ukázat jako dlouhodobě stabilnější ty druhy a evoluční linie, které 

rozvinutou nervovou soustavu, například kvůli různým vývojovým constraints, vůbec nevytvářejí. Ze 

stejného důvodu se vlastnosti fixované působením třídění z hlediska stability jeví nápadně „plánované“ 

a jejich vysvětlení působením přirozeného výběru neuspokojivá. Na rozdíl od selekce totiž třídění 

z hlediska stability projevuje daleko menší míru oportunismu. Jeho působením se nefixují momentálně 

výhodné adaptace, které ale ve střednědobém až dlouhodobém měřítku mohou fitness snižovat nebo 

dokonce zvyšovat pravděpodobnost vymření kladu, nýbrž vlastnosti výhodné v nejdelším časovém 

měřítku.  

Když se vrátíme k výše zmíněnému příkladu s pohlavností, sobečtí nepohlavní mutanti 

samozřejmě mohou získat krátkodobou výhodu a v některých pohlavních populacích dokonce i 

převládnout. Známe ostatně celou řadu druhů a rodů, které druhotně přešly k nepohlavnosti (Butlin, 

2002). Podobnému „převratu“ přitom nemůže zabránit ani druhový výběr, který je v pohlavních 

populacích až na určité speciální případy vždy slabší než výběr individuální (Williams, 1966). 

Působením třídění z hlediska stability však nakonec převládnou ty linie, které vykazují specifické 

vlastnosti zabraňující ztrátě znaku zvyšujícího jejich stabilitu. Tyto „pojistky“ se přitom vyvinuly pod 

zcela odlišnými selekčními tlaky, představují vedlejší důsledek jiných adaptací, nebo dokonce spandrely 

(Gould, 2002), tj. nevyhnutelné důsledky topologické, fyzikální či biochemické báze organismů. 

V případě savců představuje pojistku proti ztrátě pohlavnosti genetický imprinting (Bartolomei & 

Tilghman, 1997), přičemž podobné vlastnosti nalezneme také u několika dalších skupin (Hurst & Peck, 

1996). V případě pohlavního rozmnožování ale mohla roli jakési „měkké pojistky“ sehrát už samotná 

evoluční výhoda pohlavních organismů v heterogenních prostředích (viz kapitola 3.1). Další vlastnosti, 

které se mohly v biologické evoluci fixovat působením třídění z hlediska stability, stejně jako možné 

pojistky proti jejich ztrátě, diskutujeme v článku Toman & Flegr (2017c, příloha 3). 

4.2.3 Makroevoluční důsledky třídění z hlediska stability 

V našem článku (Toman & Flegr, 2017c, příloha 3) jsme detailně rozebrali celou řadu mikroevolučních, 

makroevolučních, ekologických, geofyziologických a kulturních fenoménů, které můžeme 

nejefektivněji vysvětlit působením třídění z hlediska stability. Jako hromadění kontextově stabilních 

genových variant odolávajících eliminaci ostatně můžeme popsat už samotnou akumulaci polymorfních 

alel, kterou předpokládá teorie zamrzlé plasticity a která souvisí s přechodem druhu do elastické fáze 

jeho existence (viz sekce 2). Nejzávažnější důsledek třídění z hlediska stability pro biologickou evoluci 

nicméně představuje již zmíněné makroevoluční zamrzání, tj. hromadění ireverzibilně polymorfních alel 

a znaků, které tyto alely kódují, spojené s nevratným hromaděním dále neproměnlivých prvků genetické 

architektury organismů (viz podkapitola 4.1.1). 

Jak jsme viděli v předchozí podkapitole, v systémech podléhajících biologické evoluci může 

efekty třídění z hlediska stability dočasně maskovat spektakulárně se projevující přirozený výběr. 
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K třídění z hlediska stability ale i tak dochází na všech úrovních všech systémů podléhajících evoluci. 

Vzhledem k tomu, že má třídění z hlediska stability nad přirozeným výběrem vždy poslední slovo, 

efektivně se mu nelze nijak vyhnout. Makroevoluční zamrzání v průběhu evoluce evolvability by tak 

mělo teoreticky postupovat až do doby, kdy se evoluční linie stanou zcela neschopnými produkovat 

zásadní evoluční inovace a budou vytvářet pouze drobné variace na postupně zamrzající fenotypový 

motiv, a to i přes určitou optimalizaci evolvability doprovázející evoluci genetické architektury 

organismů (viz podkapitola 4.1.2).  

K podobnému procesu možná došlo u některých dnes druhově chudých a z fenotypového 

hlediska velmi uniformních linií, jako jsou například dnešní dvojdyšní (Dipnoi) (Lloyd et al., 2012). 

Samozřejmě je možné, že v nejdelším časovém měřítku dojde působením třídění z hlediska stability 

k vytřídění linií, které vůbec evolučně nezamrzají, tj. linií nepohlavních. Na Zemi se tak za nějaký čas 

možná setkáme pouze s primárně nepohlavními prokaryoty a možná několika liniemi druhotně 

nepohlavních eukaryot. Než však biologická evoluce dospěje do těchto extrémů, je pravděpodobné, že 

v selekční výhodě budou linie schopné produkovat výrazné evoluční novinky, tj. klady, které si dokázaly 

zachovat velkou část svého makroevolučního potenciálu či makroevoluční potenciál alespoň částečně 

obnovit. Příklady různých evolučních procesů, které mohou zpomalit ubývání makroevolučního 

potenciálu či jej částečně nebo úplně obnovit, stejně jako důsledky těchto procesů pro makroevoluci 

eukaryot, jsme shrnuli a obšírně diskutovali v článku Toman & Flegr (2018a, příloha 2) a (zejména) 

Toman & Flegr (2018b, příloha 4). Detailně se jim budeme věnovat v kapitole 4.3. Na tomto místě ale 

zbývá diskutovat, zda makroevoluční zamrzání nedokáže zastavit druhový výběr. 

Linie vykazující vyšší makroevoluční potenciál by si měly uchovávat schopnost produkovat 

zásadní evoluční novinky. Ze statistického hlediska by proto měly častěji podléhat speciacím a nově 

odštěpené dceřiné druhy v rámci těchto linií by měly být schopné relativně výraznějších reakcí na změny 

podmínek, obsazení úplně nových ekologických prostorů či vytváření zcela nových životních strategií. 

V důsledku toho by příslušníci těchto linií měli vykazovat nižší pravděpodobnost extinkcí a častěji 

podléhat explozivním radiacím. Čistě teoreticky by proto linie, které z nejrůznějších důvodů vykazují 

vyšší makroevoluční potenciál, měly převážit v procesu druhového výběru (Stanley, 1979; Vrba & 

Gould, 1986; Gould, 2002), tj. selekce na co největší rozdíl mezi pravděpodobností vymření a 

odštěpování nových druhů, a nakonec makroevolučně více zamrzlé linie nahradit. Zejména v 

eukaryotických populacích však patrně druhový výběr k zastavení makroevolučního zamrzání hned 

z několika důvodů nestačí (viz Toman & Flegr, 2017c, 2018a, b, přílohy 2, 3, 4). 

Hromadění nevratně polymorfních alel a dále neproměnlivých prvků genetické architektury 

v průběhu evolučního zamrzání má jednosměrný efektivně nevratný charakter. K podobným změnám 

dochází neustále na všech úrovních u všech evolučních linií, přičemž většina takovýchto změn snižuje 

makroevoluční potenciál a potažmo pravděpodobnost vytváření výrazných evolučních novinek jen 

velmi mírně. Z hlediska selekce se tak jeví neutrálně a jejich akumulaci se nelze vyhnout „evolučním 

průřezem“ (Wimsatt & Schank, 2004). Jedná se vlastně o proces do velké míry analogický akumulaci 
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slabě škodlivých mutací působením Mullerovy rohatky (Muller, 1964). Působením Mullerovy rohatky 

se v malých a středně velkých populacích hromadí mírně škodlivé mutace, neboť vznikají u všech 

jedinců a zůstávají pod rozlišovací schopností přirozeného výběru. Působením „makroevoluční rohatky“ 

(Toman & Flegr, 2018b, příloha 4), se hromadí změny mírně snižující makroevoluční potenciál, neboť 

vznikají ve všech evolučních liniích a unikají působení druhového výběru.  

Akumulaci mírně škodlivých mutací působením Mullerovy rohatky se mohou vyhnout (zejména 

prokaryotické) organismy vytvářející početné populace, u kterých přirozený výběr zachytí i velmi slabě 

škodlivé mutace (Lynch et al., 1993). Nepohlavní prokaryotické organismy, u kterých druhový výběr 

de facto odpovídá individuálnímu (každý jedinec zde zakládá svou vlastní evoluční linii) a které tradičně 

vytvářejí obrovské populace s velkou účinností selekce, v souladu s tím patrně dokážou zachytit a 

eliminovat také změny, které jen velmi mírně snižují makroevoluční potenciál. U pohlavních eukaryot, 

a zejména jejich složitých mnohobuněčných zástupců, kteří za normálních okolností vytvářejí daleko 

menší populace a u kterých představuje druhový výběr daleko slabší faktor, ale patrně většina z těchto 

změn zůstane pod rozlišovací schopností selekce a bude se akumulovat genetickým driftem. A to jsme 

zanedbali realistickou možnost, že makroevolučně zamrzlý element může svému nositeli přinášet 

individuální výhody (například zvýšenou vývojovou robustnost, viz podkapitola 4.1.2). Vzhledem 

k tomu, že individuální selekce je zpravidla silnější než druhová (Williams, 1966), taková situace může 

eliminaci makroevolučně zamrzlých prvků dále komplikovat. Jak navíc uvidíme v kapitole 4.3, 

makroevoluční zamrzání může dále umocňovat postupně se komplikující genetická architektura 

mnohobuněčných organismů. Makroevoluční zamrzání by tudíž mělo být charakteristické pro pohlavní 

eukaryotické organismy a mezi nimi zejména pro komplexní mnohobuněčné organismy 

s mnohoúrovňovou genetickou architekturou. 

Hromadění škodlivých mutací prostřednictvím Mullerovy rohatky samozřejmě dokážou 

organismy zpomalit nebo dokonce zastavit prostřednictvím pohlavního procesu, který v každé generaci 

obnovuje rozdíly v počtu škodlivých mutací mezi jedinci (Muller, 1964; Kondrashov, 1982). Žádný 

podobný proces na úrovni celých evolučních linií ovšem neznáme. Vzhledem k tomu, hromadění 

škodlivých mutací může výrazně snížit životaschopnost populací a v extrémním případě je až dohnat 

k vymření (viz např. Chao, 1990), nelze vyloučit, že podobně závažné důsledky může mít pro 

makroevoluční potenciál pohlavních, tj. eukaryotických, evolučních linií a potažmo jejich evoluční 

životaschopnost nijak nekorigované hromadění makroevolučně zamrzlých elementů. 

4.3 DŮSLEDKY MAKROEVOLUČNÍHO ZAMRZÁNÍ 

4.3.1 Vyhnutí se makroevolučnímu zamrzání 

V minulé kapitole jsme viděli, že makroevoluční zamrzání patrně nemůže v pohlavních populacích 

eukaryotické velikosti zastavit či efektivně zpomalit ani druhový výběr. Faktu, že podobnému procesu 

opravdu dochází, ostatně napovídají už pozorování snižování makroevolučního potenciálu, 
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proměnlivosti kladů a mezidruhové i vnitrodruhové disparity, které jsme shrnuli v podkapitole 4.1.3. 

Přesto je zřejmé, že klady pozemských organismů stále dokáží vytvářet evoluční novinky a 

přinejmenším zatím tak svedly proces snižování makroevolučního potenciálu korigovat. V tomto ohledu 

se nabízí několik možností. 

Zaprvé je možné, že evoluce evolvability ve skutečnosti nevede (pouze) ke vzniku 

makroevolučně zamrzající modulární genetické architektury organismů (Toman & Flegr, 2018a, b, 

přílohy 2, 4). Nelze vyloučit, že dlouhodobě úspěšnější mohou být jiné způsoby organizace genotypovo-

fenotypové mapy, například takové, které nepodléhají makroevolučnímu zamrzání v tak vysoké míře. 

Této možnosti nasvědčuje například pozorování, že genetické architektury s nejvýraznějším 

modulárním uspořádáním, tj. minimálním počtem pleiotropních interakcí mezi moduly, nemusí nutně 

oplývat nejvyšší evolvabilitou. Z hlediska evolvability patrně hraje větší roli směřování a struktura 

těchto interakcí (Hansen, 2003; Rasskin-Gutman, 2005). Podle některých autorů z tohoto důvodu mohou 

evoluční novinky vznikat i jinak než přestavbou modulárně uspořádaných elementů genetické 

architektury, například prostřednictvím sekundární fixace adaptivních variant fenotypové plasticity 

v genotypu, relativně drobných, ale klíčových adaptací, výrazné skokové přestavby individuálního 

vývoje (hopefull monsters), nebo tandemové evoluce volně propojených znaků (correlated progression) 

(Hansen, 2003; Budd, 2006; Kemp, 2007; Sharov, 2014). Prakticky všechna tato „alternativní“ řešení 

ale do určité míry spoléhají na redundanci funkcí, která vyplývá z modulárního uspořádání genotypovo-

fenotypové mapy. Také z empirických studií vyplývá, že výrazně modulární uspořádání u komplexních 

organismů se složitými adaptacemi naprosto převládá. Jak jsme viděli už v podkapitole 4.1.2, důvod je 

patrně ten, že poskytuje svým nositelům velmi výrazné krátkodobé až střednědobé výhody z hlediska 

individuálního výběru (např. výraznou robustnost vývoje) i evolvability v jejím nižším pojetí (tj. 

optimalizace evolvability z krátkodobého až střednědobého hlediska). Vznik složitých adaptací 

nemodulárním způsobem tak zůstává teoretickou možností, prakticky ale v živé přírodě vždy převáží 

inherentní výhody modulárního uspořádání. 

Další možností, jak mohou evoluční linie částečně obejít makroevoluční zamrzání, je 

prostřednictvím nové kombinace několika nepříliš proměnlivých do velké míry zamrzlých znaků 

(Toman & Flegr, 2017c, 2018a, b, přílohy 2, 3, 4). Podobná situace může nastávat relativně často, 

z dlouhodobého hlediska však má patrně největší šanci na úspěch při vzniku nové ekologické strategie 

nebo expanzi do nového, dosud neobsazeného, prostředí. Typickým příkladem je masivní rozvoj aktivní 

predace mnohobuněčných živočichů v kambriu (viz např. Bengtson, 2002), nebo opakované expanze 

různých skupin na souš (viz např. Selden & Edwards, 1989) či k aktivnímu letu (viz např. Norberg, 

2007). „Experimentující“ linie jsou totiž v podobné situaci do velké míry chráněné před selekčními tlaky 

konkurentů, parazitů a predátorů, takže mohou dlouhodobě přežívat a přizpůsobovat se novému 

prostředí třeba i s fenotypy, které by v původním prostředí byly suboptimální. Podobná situace může 

vést až k fenoménu mozaikovité evoluce (de Beer, 1954), tj. situaci, kdy do nového prostředí či k nové 

ekologické strategii expanduje několik linií s různými kombinacemi znaků. 
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Nemyslitelná není ani situace, že čas od času určitý zdánlivě nevratně zamrzlý element rozmrzne 

(Toman & Flegr, 2017c, 2018a, b, přílohy 2, 3, 4). Jak jsme viděli výše (viz podkapitola 4.1.1), efektivně 

nevratně polymorfní alely i ostatní zamrzlé elementy genetické architektury se v pravděpodobnosti, že 

budou podléhat adaptivní evoluci, mezi sebou liší. S určitou pravděpodobností se může ztratit 

polymorfismus i v alelách vykazujících velmi silný frekvenčně závislý vliv na zdatnost. Tato 

pravděpodobnost je pouze limitně nízká (viz podkapitola 4.1.1). Často se také mluví o tom, že určité 

pozdější adaptace mohou přímo či nepřímo uvolnit selekční tlaky, které držely určitý element 

genotypovo-fenotypové mapy v zamrzlém stavu (viz např. Wimsatt & Schank, 2004; Budd, 2006; Melo 

et al., 2016). Tyto faktory, které sahají od prozaického snížení velikosti populace, přes zálohování funkcí 

až k přítomnosti různých nápravných mechanismů typu chaperonů, jsme vyčerpávajícím způsobem 

shrnuli v článku (Toman & Flegr, 2018a, příloha 2). Podobné události se mohly uplatnit například na 

počátku evoluce ptáků (Dececchi & Larsson, 2013) či krytosemenných rostlin (Simonin & Roddy, 

2018). 

Výraznější evoluční rozmrznutí jsou patrně vázaná na změny individuálního vývoje (Toman & 

Flegr, 2017c, 2018a, b, přílohy 2, 3, 4). V důsledku heterochronické změny (zejména neotenie) může 

organismus expandovat do nového prostředí. Rovněž při ní dochází k uvolnění některých vývojových 

modulů pro nové účely (Raff & Wray, 1989; Budd, 2006). Podobné události mohly sehrát důležitou roli 

například při diverzifikaci hlavních kladů strunatců (Chordata) (Hu et al., 2017). Změny, při kterých 

může docházet k hlubokým přestavbám celého tělního plánu, jsou ale patrně velmi vzácné a vázané na 

radikální zjednodušení individuálního vývoje. Pro tento evoluční fenomén se vžil název sakulinizace, a 

kromě známých kořenohlavců (Rhizocephalia) (Glenner & Hebsgaard, 2006) se s ním můžeme setkat 

například u výtrusenek (Myxozoa) (Canning et al., 2004) a kousáním či pohlavně přenosných rakovin 

savců (Murchison, 2008). Tyto z vývojového hlediska radikálně zjednodušené organismy se mohou stát 

zakladateli nového, zpočátku evolučně velmi plastického, kladu. Vzhledem k tomu, že neznáme žádnou 

velkou, různorodou a úspěšnou taxonomickou skupinu, která by od konce kambria vznikla v důsledku 

výrazné změny tělního plánu při sakulinizaci, je ale pravděpodobné, že z makroevolučního hlediska 

mají tyto události pouze omezenou roli (Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2 a 4). 

Třebaže známe konkrétní příklady všech výše zmíněných procesů, nezdá se, že by některý z nich 

dokázal kompletně zastavit makroevoluční zamrzání. Všechny dnešní úspěšné klady eukaryotických 

organismů jsou patrně potomky linií, které prošly některým z nich. I tak se u nich ale ve statistickém 

měřítku uplatňují výše zmíněné doklady snižování makroevolučního potenciálu (viz podkapitola 4.1.3). 

Důvod je nasnadě. Třídění z hlediska stability, které hraje při makroevolučním zamrzání hlavní roli, 

působí stále a na všech úrovních (viz podkapitola 4.2.3). Pravděpodobnost, že zamrzlý element podlehne 

změně, je přitom vždy nepřímo úměrná míře jeho zamrznutí. Makroevoluční potenciál eukaryotických 

linií tak může i přes občasná rozmrznutí slaběji zamrzlých elementů pouze klesat. Kombinace několika 

do velké míry zamrzlých znaků a jednoduché heterochronické změny mají potenciál zvrátit snižování 

makroevolučního potenciálu pouze velmi lehce a sakulinizace jsou podle všeho velmi vzácné, přičemž 
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navíc nemusí vždy vést ke vzniku velkého kladu s obnoveným makroevolučním potenciálem. Když se 

ještě jednou vrátíme ke srovnání s Mullerovou rohatkou, výše uvedené procesy de facto představují 

obdobu zpětných mutací v genetickém modelu hromadění slabě škodlivých mutací u nepohlavních 

organismů (Lynch et al., 1993). Občas k nim samozřejmě může docházet a takové změny mají potenciál 

napravit funkci mutací poškozeného proteinu. Reálně jsou ale tak vzácné, že z evolučního hlediska hrají 

pouze malou roli (Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2 a 4). 

4.3.2 Postupy na novou úroveň hierarchické organizace 

Jediným způsobem, prostřednictvím kterého může evoluční linie efektivně obnovit svou evolvabilitu, 

tak patrně zůstává postup na vyšší stupeň hierarchické organizace. K podobné události může dojít hned 

několika různými cestami. Vždy je ale charakteristická tím, že se v jejím důsledku stává původní entita 

jen omezeně proměnlivým modulem v rámci vyššího celku vykazujícího obnovený makroevoluční 

potenciál (McShea, 1996, 2001a, b, 2015; Sterelny, 1999; McShea & Changizi, 2003; Marcot & 

McShea, 2007).  

Přechodům na vyšší úrovně hierarchické organizace jsme se obsáhle věnovali hlavně v článku 

Toman a Flegr (2018b, příloha 4), ale okrajově také v Toman a Flegr (2018a, příloha 2). 

Nejpodstatnějším důsledkem těchto událostí je přirozená modularita organismů vyšší úrovně. Tyto 

organismy sestávají z vnitřně do velké míry zamrzlých a vzájemně kvazinezávislých jednotek (Carroll, 

2001), které ale mohou ve své evoluci nezávisle regulovat, zmnožovat, kombinovat, nebo nasazovat na 

jiných místech těla, v jiných částech individuálního vývoje či v jiných kontextech (Simon, 1962; 

Lewontin, 1978; Schank & Wimsatt, 1986; Bonner, 1988; Wagner & Altenberg, 1996; McShea, 2000; 

Schlosser, 2002, 2004; Schlosser & Wagner, 2004; Callebaut & Rasskin-Gutman, 2005; Melo et al., 

2016). Právě tato kombinatorika otevírá organismům vyšší úrovně nové evoluční možnosti, díky čemuž 

vykazují obnovený makroevoluční potenciál. 

Z makroevolučního hlediska mohou přechody na vyšší úroveň hierarchické organizace nastávat 

relativně často. Jednotlivé přechody se mezi sebou ale výrazně liší co do množství inherentních 

evolučních omezení (Nedelcu & Michod, 2004; Calcott, 2008). I ty nejperspektivnější linie vyšší 

hierarchické úrovně zpočátku trpí celou řadou problémů, které je mohou zásadně znevýhodňovat 

v konkurenci organismů původní úrovně (Queller, 2000; Michod, 2000, 2007; McShea, 2001a; Michod 

& Nedelcu, 2003; Michod & Herron, 2006; Calcott, 2008; Godfrey-Smith, 2009; Queller & Strassmann, 

2009; Corning & Szathmary, 2015). Jak uvidíme dále, tato znevýhodnění plynou například z nízké 

integrace prvků nižší úrovně, rizika jejich sobeckého jednání, nebo přílišné podobnosti. Jisté je, že 

dlouhodobě úspěšné přechody na vyšší úroveň hierarchického uspořádání jsou v historii pozemského 

života poměrně vzácné (viz např. Novák, 1982; Szathmáry & Maynard Smith, 1995; McShea, 1996, 

2001a, b, 2015; Pettersson, 1996; Knoll & Bambach, 2000; Michod, 2000; Calcott & Sterelny, 2001; 

McShea & Simpson, 2001; McShea & Changizi, 2003; Jablonka & Lamb, 2006; Okasha, 2006; Marcot 

& McShea, 2007; Maynard Smith & Szathmáry, 2010; Bouchard & Huneman, 2013; Buss, 2014; 
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Corning & Szathmary, 2015; Szathmáry, 2015). Snižování makroevolučního potenciálu na jedné úrovni 

však stále výrazněji zvýhodňuje entity, které tento faktor dokáží obnovit. Díky tomu mohou nakonec 

uspět a rozvinout se třeba i zpočátku značně suboptimální řešení postupu na vyšší úroveň hierarchické 

organizace. 

Zásadním makroevolučním problémem však je, že makroevoluční zamrzání vlivem třídění 

z hlediska stability pokračuje i na nové, hierarchicky vyšší, úrovni (Toman & Flegr, 2018b, příloha 4). 

Samozřejmě platí, že akumulace nevratně polymorfních alel a jejich skupin, které jsme se blíže dotkli 

v podkapitole 4.1.1, probíhá pouze na úrovni populace pohlavních organismů. Ke hromadění dále 

neproměnlivých elementů genetické architektury však dochází na všech úrovních. Tento proces se 

projevuje postupnou integrací kompozitního organismu vyšší úrovně. Původně jasně modulární stavba 

zaniká, dochází ke vzniku nových pleiotropních vazeb, prvky se specializují, rostou jejich vzájemné 

rozdíly, vznikají mezi nimi nové vazby a nové společné způsoby regulace (Lewontin, 1978; Bonner, 

1988, 1998; Wagner & Altenberg, 1996; McShea, 2000, 2002, 2015; Schlosser & Wagner, 2004; 

Callebaut & Rasskin-Gutman, 2005; McShea & Anderson, 2005). Typickým příkladem tohoto jevu jsou 

evoluční proměny buněk zelenivek (Chlorophyceae) ze skupiny Volvocales (Nedelcu & Michod, 2004), 

nebo tělních přívěsků členovců (Shubin et al., 1997).  

Dále neproměnlivé vazby a prvky se, podobně jako předtím na nižší úrovni, hromadí procesem 

třídění z hlediska stability a spolu s tím klesá i makroevoluční potenciál evoluční linie. Nakonec 

organismus vyšší hierarchické úrovně sám makroevolučně zamrzá a jedinou efektivní cestou z této 

„slepé uličky“ se stává další postup na ještě vyšší úroveň hierarchické organizace. Na tento proces, který 

je charakteristický tříděním z hlediska stability, má přitom vliv jak selekce na různých úrovních, tak 

neutrální mechanismy typu Zero Force Evolutionary Law (McShea & Brandon, 2010). Dokonce je 

možné, že rostoucí komplexita genetické architektury pohlavních eukaryotických organismů 

makroevoluční zamrzání na každé další úrovni ještě umocňuje (viz podkapitola 4.3.3). Zatím nevíme, 

jestli existuje nějaký horní práh, za kterým již bude další zvyšování hierarchické úrovně nemožné. 

V historii pozemského života se nicméně tento fenomén mnohokrát opakoval, a to i ve stejných 

evolučních liniích (McShea, 2001b). 

Různým typům přechodů na vyšší úroveň se obsáhle věnujeme v článku Toman & Flegr (2018b, 

příloha 4). Stručně však můžeme shrnout, že prvním typem postupu na vyšší úroveň hierarchické 

komplexity je vnitřní modularizace organismální struktury a fungování. Na nejnižší úrovni se vnitřní 

modularizace projevuje jako ustanovení genetických, vnitřně silně propojených ale vzájemně 

kvazinezávislých modulů zodpovědných za vývoj, stavbu a fungování organismu. Celou řadu genově 

regulačních (např. regulace transkripce), signálních (např. dráhy hedgehog, TGFβ, Wnt, RTK či Notch) 

či pozičních (např. Hox či Pax geny) modulů přehledně shrnuje například Schlosser (2004). Na vyšších 

úrovních organizace se potom může jednat o buňky, tkáně, orgány, celé tělní články, nebo dokonce 

systémové moduly typu hormonálního řízení vývoje (Schlosser, 2004).  
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Tento proces je přirozenou součástí evoluce evolvability, respektive formování genotypovo-

fenotypové mapy, a tak jsme jej de facto již popsali v podkapitole 4.1.2. Na počátku každé vnitřní 

modularizace patrně stojí parcelace, respektive multiplikace již existujícího modulu či modulů dané 

úrovně (genů, fyziologických či vývojových drah, buněk, tělních článků apod.) (Wagner, 1989a, b; 

Wagner & Altenberg, 1996). V průběhu další evoluce dochází k integraci modulů, modulární charakter 

na dané úrovni se stírá a ustanovují se modulární celky stále vyšší úrovně (McShea, 2002, 2015; McShea 

& Anderson, 2005). Procesy parcelace a integrace se tak na následujících úrovních jakoby střídají 

(Wagner & Altenberg, 1996; Kirschner & Gerhart, 1998; Eble, 2005). Výsledkem je, že se dnes, 

zejména u mnohobuněčných organismů se složitým individuálním vývojem, můžeme setkat 

s komplexní mnohoúrovňovou genotypovo-fenotypovou mapou sestávající z různých vývojových, 

morfologických a funkčních modulů (viz např. Callebaut, 2005; Callebaut & Rasskin-Gutman, 2005; 

Wagner et al., 2005; Lorenz et al., 2011). Ta se projevuje jak genetickou modularitou, tak modulárním 

uspořádáním tělní stavby (např. segmentací) a fungování.  

Extrémním případem stejného fenoménu jsou i duplikace celého genomu, ke kterým 

v některých liniích dochází relativně běžně a které patrně hrály důležitou roli v počátcích evoluce 

obratlovců (Vertabrata) nebo paprskoploutvých ryb (Actinopterygii) (Meyer & Van de Peer, 2005). 

V neposlední řadě bychom mohli do stejné kategorie bychom zařadit i vznik nových způsobů dědičnosti, 

tj. uložení, přenosu a (re)interpretace informace – od editace genů, přes vznik chromozomů a buněk 

prokaryotického či eukaryotického typu, strukturní a epigenetické dědičnosti nebo zárodečného vývoje 

mnohobuněčných organismů až po individuální učení a složité vzorce chování (Szathmáry & Maynard 

Smith, 1995; Markoš, 2002; Maynard Smith & Szathmáry, 2010; Szathmáry, 2015; Kurismaa, 2018). 

Druhou cestou, jak mohou organismy přejít na vyšší úroveň hierarchické komplexity, je 

spojením několika původně nezávislých entit nižší úrovně. Jak jsme shrnuli (Toman & Flegr, 2018b, 

příloha 4), Queller (Queller, 1997, 2000) nazval tyto procesy fraterálními a egalitářskými přechody 

v individualitě. Fraternální přechody se vyznačují tím, že se při nich spojují v entitu vyšší hierarchické 

úrovně identičtí nebo vzájemně blízce příbuzní jedinci. Často jde o klony, nebo potomky jednoho 

individua. Podobným způsobem nejspíše vznikly buněčné kompartmenty sestávající ze stejných 

molekul, kolonie jednobuněčných prokaryot a eukaryot, mnohobuněčné organismy, nebo kolonie 

mnohobuněčných organismů včetně organismů eusociálních. Exemplárním příkladem fraternálního 

přechodu v individualitě je vznik koloniálních trubének (Choanoflagellata) a evoluce jedné jejich linie 

v mnohobuněčné živočichy (Budd & Jensen, 2017).  

Egalitářské přechody na vyšší úroveň hierarchické organizace jsou charakteristické tím, že se 

při nich spojují dvě nebo více vzájemně nepříbuzných entit nižší úrovně. Konkrétně se tak jedná o 

nejrůznější symbiotické vztahy a symbiogenetické události sahající od soužití hub s rostlinami (ať už ve 

formě mykorhizy nebo lišejníků) či mravenčími (Formicidae), termitími (Isoptera) a kůrovčími 

(Scolytinae) pěstiteli, přes spolupráci jednobuněčných organismů s termity, přežvýkavci (Ruminantia), 

krvesajným a mízosajným hmyzem či ostatními mnohobuněčnými organismy ve formě střevní 
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mikroflóry, symbiózu obrněnek (Dinoflagelalta) s korálnatci (Anthozoa) a kvetoucích rostlin 

s opylovači až po symbiózy jednobuněčných organismů či vznik endosymbiotických organel typu 

mitochondrií a plastidů. Procesy podobného typu ale mohly sehrát důležitou roli také při formování 

buněčných kompartmentů sestávajících z různých molekul či vzniku chromozomu spojením různých 

genů. Exemplárním příkladem podobného procesu je pohlcení α-proteobakteriálního předka dnešní 

mitochondrie organismem z příbuzenstva archeí (Archea), které dalo základ moderní eukaryotické 

buňce (Martin et al., 2015). 

Oba typy přechodů v individualitě vykazují z hlediska selekce a evoluční životaschopnosti 

výsledných organismů specifické výhody a rizika. U fraternálních přechodů například tolik nehrozí 

rozpad kompozitní entity v důsledku sobeckého jednání jednotlivých konstitutivních entit, původních 

samostatných organismů (viz např. Michod, 2000, 2007; Queller, 2000; Michod & Nedelcu, 2003; 

Michod & Herron, 2006; Calcott, 2008; Godfrey-Smith, 2009; Queller & Strassmann, 2009; Corning & 

Szathmary, 2015). Ty totiž v tomto případě sdílí většinu genetické informace. Ze stejných důvodů se ale 

počáteční výhody fraternálně vzniklých entit vyšší úrovně omezují pouze na zvětšení objemu a s tím 

související fyziologické či metabolické výhody (Bonner, 1988, 1998; Queller, 1997; Calcott, 2008). 

Všechny další adaptace jsou až druhotné a vyplývají z eventuální specializace konstitutivních entit (viz 

např. Bonner, 1988, 1998, 2003; Szathmáry & Maynard Smith, 1995; Queller, 1997; Calcott, 2008; 

Maynard Smith & Szathmáry, 2010; Simpson, 2012; Corning & Szathmary, 2015; Szathmáry, 2015). 

Výhody a nevýhody egalitářských entit jsou zrcadlově obrácené. V důsledku vzájemné 

nepříbuznosti konstitutivních entit jin neustále hrozí vnitřní konflikt plynoucí ze sobeckého jednání 

jednotlivých elementů nižší hierarchické úrovně. Ze stejných důvodů může být výrazně obtížnější a 

časově náročnější jejich vzájemná integrace, kterou podmiňuje spravedlivá alokace zdrojů a vzájemná 

existenční závislost entit (viz např. Szathmáry & Maynard Smith, 1995; Michod, 2000, 2007; Queller, 

2000; Michod & Nedelcu, 2003; Michod & Herron, 2006; Calcott, 2008; Godfrey-Smith, 2009; Queller 

& Strassmann, 2009; Maynard Smith & Szathmáry, 2010; Corning & Szathmary, 2015; Szathmáry, 

2015). Spojení nepodobných, ale funkčně komplementárních entit nicméně od počátku vykazuje zásadní 

synergické výhody, které se v průběhu další evoluce mohou dále rozvíjet.  

4.3.3 Makroevoluční souvislosti teorie zamrzlé evoluce 

V předchozí podkapitole jsme viděli, že makroevoluční zamrzání může zásadně ovlivňovat průběh 

makroevoluce. Na tomto místě shrneme široké spektrum dosud záhadných makroevolučních fenoménů 

a patrností, pro které teorie zamrzlé evoluce nabízí koherentní vysvětlení (detaily viz Toman & Flegr, 

2018b, příloha 4). 

Jak jsme zmínili už výše, samotný fenomén makroevolučního zamrzání dokáže vysvětlit 

pozorované trendy snižování makroevolučního potenciálu, proměnlivosti kladů i mezidruhové a 

vnitrodruhové disparity (viz podkapitola 4.1.3). Myšlence, že v průběhu evoluce evolvability mohou 

přibývat evoluční omezení snižující potenciál evolučních linií pro vytváření zásadních evolučních 
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novinek, se věnovala řada autorů (viz podkapitola 4.1.1). Jediný, kdo před námi uvažoval o možnosti 

úplného vyčerpání makroevolučního potenciálu a řešení této situace postupem na vyšší úroveň 

hierarchické komplexity, byl však patrně Wimsatt (2013).  

Nejnápadnější implikací teorie zamrzlé evoluce je makroevoluční trend zvyšování hierarchické 

komplexity organismů. Jak rozebíráme v článku (Toman & Flegr, 2018b, příloha 4), trendy v komplexitě 

je poněkud obtížné přesně specifikovat. I tak je ovšem zřejmé, že se komplexita organismů 

přinejmenším v některých vymezeních historicky zvyšovala. Nejprůkaznější je právě zvyšování 

hierarchické komplexity, tj. nárůst maximální dosažené hierarchické úrovně organismů prostřednictvím 

modulárního zahnízdění jednotek nižší úrovně v jednotce úrovně vyšší (McShea, 1996, 2001a, b, 2015; 

Sterelny, 1999; McShea & Changizi, 2003; Marcot & McShea, 2007). Tento trend historicky 

komentovala řada autorů (viz např. Novák, 1982; McShea, 1991, 1994, 1996, 2001a, b; Szathmáry & 

Maynard Smith, 1995; Pettersson, 1996; Knoll & Bambach, 2000; Michod, 2000; Calcott & Sterelny, 

2001; Jablonka & Lamb, 2006; Okasha, 2006; Marcot & McShea, 2007; Maynard Smith & Szathmáry, 

2010; Bouchard & Huneman, 2013; Buss, 2014; Corning & Szathmary, 2015; Szathmáry, 2015). 

Nejznámějším konceptem v této oblasti je patrně koncept velkých evolučních přechodů (major 

transitions in evolution) (Szathmáry & Maynard Smith, 1995; Calcott & Sterelny, 2001; Maynard Smith 

& Szathmáry, 2010; Corning & Szathmary, 2015; Szathmáry, 2015). Nalezneme ale i řadu alternativních 

přístupů (McShea, 1991, 1994, 2001a, b; Pettersson, 1996; Knoll & Bambach, 2000; Michod, 2000; 

McShea & Simpson, 2001; Jablonka & Lamb, 2006; Buss, 2014; Corning & Szathmary, 2015), mezi 

kterými není bez zajímavosti teorie sociogeneze českého evolučního biologa Vladimíra J. A. Nováka 

(1982). 

V průběhu času byla navržena celá řada vysvětlení trendu zvyšování (hierarchické) komplexity 

organismů (viz např. McShea, 1991; McShea & Simpson, 2001; Marcot & McShea, 2007; Corning & 

Szathmary, 2015). Tato vysvětlení můžeme rozlišit na (1) nehnané, (2) externalistické (darwinovské) a 

(3) internalistické (nedarwinovské) koncepty (McShea, 1991; Corning & Szathmary, 2015). Podle 

nehnaných vysvětlení je trend de facto výsledkem náhody, a to buď prostých náhodných změn 

komplexity organismů v evoluci, nebo difuze této vlastnosti během evoluce v přítomnosti dolní 

neprostupné hranice komplexity (tento model zpopularizoval Gould, 1996, jakožto „efekt zdi“). Podle 

externalistických vysvětlení je postup na vyšší úroveň hierarchické komplexity výhodný z hlediska 

některé formy selekce. Podle internalistických vysvětlení jsou postupy na vyšší úrovně hierarchické 

organizace důsledkem vnitřního ustrojení organismů, například jejich vývojových mechanismů a 

souvisejících vývojových a potažmo evolučních omezení.  

Teorie zamrzlé evoluce zcela nezapadá ani do jedné z těchto kategorií. Přechod na vyšší úroveň 

hierarchické komplexity je sice podle našeho konceptu selekčně výhodný, nejedná se ale o okamžitou 

individuální výhodu, nýbrž dlouhodobou výhodu celé linie v druhovém výběru plynoucí z obnovení 

makroevolučního potenciálu. Zároveň ale můžeme koncept označit i za internalistický, neboť motorem 

postupů na vyšší hierarchické úrovně jsou změny vnitřního ustrojení organismů, konkrétně 
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makroevoluční zamrzání evolučních linií. V každém případě se trend podle teorie zamrzlé evoluce jeví 

po většinu času nehnaný. Pouze v situaci, kdy poklesne makroevoluční potenciál na dané úrovni pod 

kritickou mez, dramaticky stoupá šance, že entita vyšší hierarchické úrovně s obnoveným 

makroevolučním potenciálem bude evolučně životaschopná a založí nový velký úspěšný klad. V 

globálním McSheaově (McShea 1994, 1998; Marcot & McShea, 2007) rozvrhu bychom tudíž trend 

zvyšování hierarchické komplexity zapříčiněný tříděním z hlediska stability a souvisejícím 

makroevolučním zamrzáním mohli označit za hnaný ve velkém měřítku (driven at the large scale).  

Některá z navržených vysvětlení trendu se teorii zamrzlé evoluce blíží. Za zmínku stojí zejména 

historické koncepty Edwarda D. Copeho a Williama K. Gregoryho (které shrnuje např. Daniel W. 

McShea, 1991), kteří zdůrazňovali roli multiplikace a diverzifikace modulárních celků v evoluci, nebo 

Saunderse a Ho (1976, 1981), podle kterých může být zdrojem trendu asymetrie mezi snadným 

přidáváním komponent a jejich obtížným odebíráním kvůli jejich integraci v rámci celku. Našli se i 

autoři, kteří trend pokládali za důsledek druhového výběru (Wagner, 1996; McShea & Changizi, 2003; 

Marcot & McShea, 2007). Nikdo z nich jej ovšem nespojil s klesající evolvabilitou či makroevolučním 

potenciálem. Již zmiňovaný Wimsatt (2013) sice uvažoval o možném úniku z pasti snižování 

evolvability na vyšší hierarchickou úroveň, v rámci svého obecného konceptu se však vůbec nevěnoval 

myšlence, že by se tento proces mohl opakovat, vést k celému makroevolučnímu trendu či některým 

dalším makroevolučním fenoménům. Není přitom bez zajímavosti, že podle teorie zamrzlé evoluce vede 

evoluce evolvability explicitně k modulární stavbě a fungování organismů. To podle řady ostatních 

konceptů zdaleka nemusí být samozřejmé. 

S makroevolučním trendem zvyšování hierarchické komplexity organismů se navíc volně pojí 

několik záhadných makroevolučních fenoménů. V první řadě jde o rozrůznění a specializaci jednotek 

nižší úrovně, které zpravidla následují postup na vyšší úroveň. To se zpočátku projevuje zvýšením počtu 

různých částí na bezprostředně nižší úrovni a rozdílů mezi nimi. Stejné procesy ale v průběhu času 

vedou ke zjednodušování elementů na nižších úrovních organizace, ztrátě jejich komplexity a stupňů 

volnosti až do zcela neproměnlivého, strojového, stavu. Nejhlubší elementy genetické architektury 

v důsledku toho mohou reagovat na selekční tlaky zpravidla jen velmi omezeně či v předem 

kanalizovaném směru (Schank & Wimsatt, 1986; McShea, 2002, 2015; McShea & Anderson, 2005). 

Speciální případ téhož jevu, konkrétně postupná redukce počtu seriálně se opakujících částí těla, jejich 

specializace a integrace, byl už dříve popsán jako tzv. Willistonovo pravidlo (Gregory et al., 1935). Tyto 

dva fenomény se ke zvyšování hierarchické komplexity pojí tak silně, že je McShea (2015) označil za 

„evoluční syndrom“ – makroevoluční patrnost, která si eminentně žádá společné vysvětlení.  

Právě toto vysvětlení přitom nabízí teorie zamrzlé evoluce, ze které existence McSheaova 

evolučního syndromu vyplývá vlastně samozřejmě. Snižování makroevolučního potenciálu vlivem 

třídění z hlediska stability na každé úrovni hierarchické komplexity vede k rostoucímu tlaku na další 

postupy. V důsledku těchto postupů dochází ke zmnožování entit bezprostředně nižší úrovně. I na nové 

úrovni nicméně dochází v průběhu evoluce evolvability k třídění z hlediska stability. To má nejprve 
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formu rozrůzňování, specializace a ztrát redundantních funkcí u entit na této úrovni a později stírání 

modularity, integrace, zjednodušování a „strojovatění“ entit na této úrovni a úrovních nižších (Toman 

& Flegr, 2018b, příloha 4). Rubovou stranou stejného procesu je střídání procesů parcelace a integrace 

na sousedních hierarchických úrovních zmíněné v předchozí podkapitole. Třebaže si různí autoři tohoto 

fenoménu všimli (Wagner & Altenberg, 1996; Kirschner & Gerhart, 1998; Eble, 2005), až teorie zamrzlé 

evoluce pro něj nabízí přirozené vysvětlení. Postup na vyšší úroveň má vždy za následek vznik 

modulárního celku parcelací. Jeho části se ale na této úrovni specializují, integrují a ztrácí svůj 

modulární charakter, což následuje další zvýšení hierarchické komplexity.  

Další zajímavou patrností je, že se frekvence přechodů na vyšší úrovně komplexity v historii 

pozemského života postupně zrychluje (McShea, 2001a, b, 2015; McShea & Changizi, 2003). Zvlášť 

markantní jsou dvě skoková zrychlení před asi 1,2 miliardou let, tj. v neoproterozoiku, a 540 miliony 

let, tj. v kambriu (Carroll, 2001; McShea & Changizi, 2003; McShea, 2015). Trend se navíc podle 

dostupných údajů nejvýrazněji projevoval u pohlavních eukaryotických organismů a zejména jejich 

komplexních mnohobuněčných zástupců. Ani tyto fenomény by nás podle teorie zamrzlé evoluce 

neměly překvapovat (Toman & Flegr, 2018a, b, přílohy 2 a 4). Po skokovém úvodním nárůstu spojeném 

se vznikem prokaryotické buňky maximální dosažená úroveň hierarchické komplexity více méně 

stagnovala. Jak jsme viděli v podkapitole 4.2.3, prokaryotické organismy dokáží díky svým velkým 

populacím, ve kterých hraje velkou roli selekce včetně selekce na makroevoluční potenciál, 

makroevolučnímu zamrzání efektivně vzdorovat. Občas sice vytvářejí komplexnější formy (McInerney 

et al., 2011) nebo kolonie a jednoduché mnohobuněčné útvary (Claessen et al., 2014), absence tlaku 

k postupům na vyšší úrovně hierarchické komplexity však vede k tomu, že má jejich evoluce spíše 

„dvourozměrný“, tj. v nepřítomnosti silných selekčních tlaků pomalý a stabilizující, charakter (McShea, 

2001a, b, 2015; McShea & Changizi, 2003; Marcot & McShea, 2007).  

Trend zvyšování hierarchické komplexity proto výrazně zrychlil až se vznikem pohlavního 

rozmnožování v průběhu eukaryogeneze, který můžeme datovat s největší pravděpodobností právě do 

období neoproterozoika (Carroll, 2001; McShea & Changizi, 2003; McShea, 2015). Pohlavnost 

umožňuje akumulaci efektivně nevratně polymorfních alel. Menší velikost eukaryotických populací 

spojená s nižší účinností selekce, stejně jako omezení kompetice mezi evolučními liniemi na základě 

zbývajícího makroevolučního potenciálu na relativně slabý druhový výběr, navíc (možná synergisticky, 

viz podkapitola 4.1.1) usnadnily hromadění dále neproměnlivých elementů genetické architektury a 

vydláždily tak cestu makroevolučnímu zamrzání. Ultimátním výsledkem těchto změn se stal 

„trojrozměrný“ charakter eukaryotické evoluce, která se oproti prokaryotické vyznačuje výrazně 

odlišnou dynamikou, trendem zvyšování hierarchické komplexity a výše uvedenými doprovodnými 

makroevolučními fenomény (Knoll & Bambach, 2000; Carroll, 2001; Butterfield, 2007; Toman & Flegr, 

2017a, příloha 1).  

Druhé zrychlení trendu je potom nejspíše spojené se vznikem složitého individuálního vývoje 

mnohobuněčných organismů, jejichž vznik těsně předcházel kambriu (McShea, 2001a, b; Davidson & 
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Erwin, 2006). Komplexifikace genotypovo-fenotypové mapy totiž zvyšuje evoluční zátěž a vývojové 

uzamknutí nižších úrovní (viz podkapitola 4.1.1), přičemž evoluční zamrzání může podporovat i 

rostoucí počet interakcí a sdílených regulací na dané úrovni organizace i mezi úrovněmi (viz např. 

Thomas, 2005). To vše může dále umocňovat selekce na vyšší robustnost vývoje (Kirschner & Gerhart, 

1998; Von Dassow & Meir, 2004; Schoch, 2010; Wimsatt, 2013; Brigandt, 2015) a integraci bránící 

sobeckému jednání kvazinezávislých konstitutivních elementů (Szathmáry & Maynard Smith, 1995; 

Michod, 2000; McShea, 2001a, b; Michod & Herron, 2006). Stejné procesy by mohly stát i za 

pozorovaným průběžným zrychlováním trendu v průběhu evoluce (McShea, 2001a, b, 2015; McShea & 

Changizi, 2003). Celá výše popsaná patrnost se potom odráží i v zásadním rozdílu mezi 

„dvojdimenzionálním“ charakterem pre-neoproterozoicé (a hlavně prekambrické) a 

„trojdimenzionálním“ charakterem fanerozoické evoluce (Knoll & Bambach, 2000; Carroll, 2001; 

Butterfield, 2007; Toman & Flegr, 2017a).  
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5 ZÁVĚR 

V druhé sekci práce jsme si stručně představili teorii zamrzlé plasticity. Podle tohoto konceptu se v 

evoluci pohlavních druhů střídají dlouhá období stáze, během kterých reagují populace na selekční tlaky 

pouze elastickou změnou ve frekvenci již přítomných alel, s krátkými obdobími plastické evoluce, 

během kterých může docházet k fixaci a eliminaci alel působením usměrněného výběru. Nepohlavní 

druhy by si podle tohoto konceptu sice neměly dlouhodobě udržovat tak vysoký genetický 

polymorfismus, zase by ale měly vykazovat potenciál plasticky reagovat na selekční tlaky v průběhu 

celé své existence.  

Z těchto rozdílů mezi pohlavními a nepohlavními druhy vyplývá možnost odlišných 

environmentálních preferencí obou skupin. Zatímco nepohlavní druhy by měly mít výhodu v bioticky i 

abioticky velmi stabilním a homogenním prostředí, evoluční elasticita pohlavních druhů by jim měla 

přinášet výhodu v bioticky i abioticky heterogenních a proměnlivých habitatech. Nelze dokonce 

vyloučit, že tento faktor stojí za dlouhodobým udržováním pohlavního rozmnožování u eukaryot i 

navzdory jeho zjevným nevýhodám. Jak jsem shrnul v třetí sekci věnované ekologickým implikacím 

teorie zamrzlé evoluce, tuto hypotézu jsme testovali na základě literárních dat prostřednictvím 

srovnávací studie prostředí obývaných starobyle nepohlavními liniemi eukaryot a jejich příbuznými 

pohlavními kontrolami. Výsledky publikované studie (Toman & Flegr, 2017a, příloha 1) tuto hypotézu 

statisticky významně podpořily (biotická heterogenita p = 0,016, abiotická heterogenita p = 0,031, 

obecná heterogenita p = 0,016). Jako zásadní se přitom ukázalo vycházet z heterogenity prostředí, kterou 

organismy skutečně zažívají v aktivním stavu, nikoli například ve formě klidových či dormantních 

stádií, tj. heterogenity subjektivní. Kromě toho se nám podařilo vytipovat několik konkrétních adaptací 

a environmentálních preferencí, které starobyle nepohlavním organismům umožňují subjektivní 

heterogenitu prostředí snižovat. 

Ve čtvrté sekci práce, která vychází z našich teoretických studií (Toman & Flegr, 2017c, 2018a, 

b, přílohy 2, 3, 4), jsme se věnovali makroevolučním implikacím teorie zamrzlé plasticity. Jedná se 

především o fenomén makroevolučního zamrzání, tj. postupného snižování makroevolučního potenciálu 

pohlavních linií. Makroevoluční zamrzání může mít řadu příčin. Především ale vyplývá z hromadění 

efektivně nevratně polymorfních alel, které nejsou schopné přejít do plastického stavu za žádných 

realistických okolností, a hromadění dále neproměnlivých prvků genotypovo-fenotypové mapy 

v průběhu evoluce evolvability jednotlivých linií. Jednotlivé příčiny se navíc mohou za určitých 

okolností synergisticky podporovat.  

V souladu s tím jsem se nejprve v kapitole 4.1 věnoval naší studii (Toman & Flegr, 2018a, 

příloha 2) pojednávající o fenoménu evoluce evolvability a společných rysech genetické architektury 

(genotypovo-fenotypové mapy) různých organismů. Viděli jsme, že evoluce evolvability je v zásadě 

biosémiotický proces, který kanalizuje evoluční změny a usnadňuje adaptaci evolučních linií. 

Společnými atraktory evoluce evolvability jsou robustnost a modularita, přičemž evolvabilita se vyvíjí 
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v závislosti na evoluční zkušenosti dané linie. Vedlejším důsledkem stejného kanalizačního procesu je 

však vznik a hromadění evolučních constraints, které mohou vést až k úplnému vyčerpání 

makroevolučního potenciálu, tj. schopnosti vytvářet výrazné evoluční novinky. Tento fenomén přitom 

není čistě teoretický – jak jsme doložili, projevoval se v historii života mj. snižováním proměnlivosti 

evolučních linií nebo jejich mezidruhové a vnitrodruhové disparity.  

Klíčovým, ale doposud značně opomíjeným, procesem evoluce evolvability je třídění z hlediska 

stability. Popisu tohoto fenoménu, jeho specifik, vztahu k přirozenému výběru a (makro)evolučních 

důsledků jsme se věnovali v následující kapitole 4.2 vycházející ze studie (Toman & Flegr, 2017c, 

příloha 3). Z hlediska makroevolučních implikací teorie zamrzlé plasticity je nejpodstatnější, že se 

vlivem třídění z hlediska stability na všech úrovních biologické evoluce neustále hromadí stabilnější 

prvky, tj. prvky, které vykazují menší pravděpodobnost svého zániku nebo změny v prvky jiné.  

Evoluční linie s vyšším makroevolučním potenciálem mají větší pravděpodobnost odštěpení 

zásadně odlišných dceřiných druhů, odstartování adaptivních radiací či osídlení nových prostředí. 

Makroevoluční zamrzání by tudíž teoreticky mohl zastavit druhový výběr. Prokaryotické organismy 

s velkými populacemi, kde řídí selekce osud změn i jen velmi lehce postihujících makroevoluční 

potenciál, každý jedinec zakládá vlastní evoluční linii a u kterých druhový výběr na základě 

makroevolučního potenciálu v zásadě odpovídá individuální selekci, nejspíše na tomto základě opravdu 

dokáží makroevoluční zamrzání efektivně zpomalit. U pohlavních organismů, které mají zpravidla 

daleko menší populace, druhovým výběrem jsou ovlivňovány jen slabě a drobná snížení 

makroevolučního potenciálu hromadí pod rozlišovací schopností selekce, však makroevoluční zamrzání 

nejspíše představuje efektivně nevratný „rohatkovitý“ proces a pokračuje v plné síle.  

Jak jsme rozebrali dále v kapitole 4.3 podle článku Toman a Flegr (2018b, příloha 4), alternativy 

zamrzající modulární genetické architektury jsou sice představitelné, kvůli jejím přirozeném výhodám 

se ale v reálném světě prakticky nevyskytují. Ani jiné relativně jednoduché cesty, jak se vyhnout 

makroevolučnímu zamrzání či obnovit makroevoluční potenciál, patrně v evoluci nehrají zásadní roli. 

Za určitých okolností může docházet k perspektivní kombinaci několika do velké míry zamrzlých 

elementů tělní stavby či fungování, nebo rozmrzání některých takovýchto komponentů. Další možností, 

která může vést k dílčímu obnovení makroevolučního potenciálu, jsou heterochronické změny vývoje a 

zejména jeho radikální zjednodušení. Žádný z těchto procesů však nejspíše v dlouhém časovém měřítku 

nedokáže makroevoluční zamrzání zastavit.  

Jedinou efektivní cestou ze „slepé uličky“ tak patrně zůstává postup na vyšší úroveň 

hierarchické organizace. Ten může mít podobu vnitřní modularizace organismální stavby či fungování 

včetně vzniku nového způsobu dědičnosti, nebo fraternálního či egalitářského přechodu v individualitě. 

Přirozeně modulární organismus vyšší úrovně oplývá obnoveným makroevolučním potenciálem. 

Třídění z hlediska stability však účinkuje i na této úrovni, a tak pomalu dochází ke specializaci jeho 

konstitutivních elementů a jejich integraci doprovázené ubýváním makroevolučního potenciálu a 

rostoucím tlakem na další postup na ještě vyšší úroveň hierarchické komplexity. Výsledkem tohoto 
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procesu je podle teorie zamrzlé evoluce známý makroevoluční trend zvyšování hierarchické komplexity 

v historii pozemského života. Stejné vysvětlení ale patrně může mít i řada jeho doprovodných fenoménů 

včetně McSheaova evolučního syndromu, modulárního charakteru organismů, postupného zrychlování 

trendu se dvěma velkými skoky v neoproterozoiku a kambriu, jeho typičnosti pro eukaryota a zejména 

jejich komplexní zástupce, odlišnosti pre-neoproterozoické (a hlavně prekambrické) evoluce od post-

neoproterozoické (a hlavně fanerozoické), nebo odlišného charakteru evoluce prokaryot a eukaryot. 

Žádný jiný koncept přitom nenabízí koherentní vysvětlení pro tak široké spektrum dosud spolehlivě 

nevysvětlených makroevolučních fenoménů. 

 

Z předchozích řádků vyplývá, že teorie zamrzlé plasticity, respektive její zastřešující koncept, 

teorie zamrzlé evoluce, dokáží koherentně vysvětlit řadu záhadných ekologických a makroevolučních 

fenoménů sahajících od udržování sexuality až po trendy v evolvabilitě a hierarchické komplexitě. Když 

se navíc s ohledem na makroevoluční implikace teorie zamrzlé plasticity vrátíme k výsledkům naší 

první, ekologické, studie (Toman & Flegr, 2017a, příloha 1), začíná se rýsovat dosud neodhalený 

komplexní obrázek evolučních dějů, které v období proterozoika mohly vést k zásadní změně evoluční 

dynamiky a vzniku moderní formy pozemské biosféry.  

Eukaryotické organismy se od svých prokaryotických předků liší v bezpočtu různých ohledů. 

Základní rozdíl nicméně spočívá v odlišné životní strategii těchto dvou skupin pozemského života 

(Carlile, 1982; Ward & Brownlee, 2000, str. 83-112, Cohan & Koeppel, 2008; Schulze-Makuch & Irwin, 

2008, str. 43-64). Bez ohledu na nezřídka velké vnitroskupinové rozdíly, typická eukaryotická buňka je 

zhruba desetkrát delší než prokaryotická, což znamená zhruba tisícinásobný objemový rozdíl (Carlile, 

1982). Také generační doby prokaryot bývají výrazně kratší. Byť výjimečně nalezneme i populace, ve 

kterých dosahují desítek až stovek let (viz např. Kuhn et al., 2014), výjimkou nejsou generační doby 

okolo dvaceti minut. Ty umožňuje menší velikost buněk, která neklade tak velké časové nároky na difuzi 

metabolitů. Výsledkem je kapacita pro výrazně vyšší intenzitu metabolismu, růstovou a reprodukční 

rychlost prokaryotických organismů ve srovnání s eukaryotickými (Carlile, 1982). Nejkratší mitóza 

oproti tomu eukaryotům trvá kolem hodiny (Carlile, 1982) a meióza okolo deseti hodin (Flegr, 2005, 

str. 243). Prokaryota jsou tudíž ve své podstatě typickými r-stratégy uzpůsobenými na život v prostředí 

s nerovnoměrným přísunem zdrojů, kde jsou ve výhodě linie schopné nejrychlejšího množení. 

Eukaryota jsou oproti tomu přirozenými K-stratégy uzpůsobenými na život v bioticky a abioticky 

proměnlivém a heterogenním prostředí s malým konstantním objemem strukturovaných zdrojů (Carlile, 

1982).  

S prostorovou a časovou škálou se patrně zvyšuje heterogenita prostředí. Celá tato obecná 

problematika na pomezí teoretické ekologie a evoluční biologie by si zasloužila větší pozornost 

badatelů. I tak nicméně můžeme shrnout, že se prostorová a časová heterogenita v tomto ohledu poněkud 

liší. Z prostorového hlediska může panovat vysoká heterogenita prostředí na velkých i malých škálách. 

Půda (Ettema & Wardle, 2002; Lavelle & Spain, 2003; Paul, 2007; Young et al., 2008; Vos et al., 2013), 
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povrch (Jiang, 2015), nebo dokonce vodní sloupec (Stocker, 2012) mohou být například velmi 

ostrůvkovité i ve velmi malém měřítku. Rozsáhlejší srovnání prostorové heterogenity sahající přes 

několik úrovní jsou však vzácná a zůstává tak otázkou, nakolik je podobně fraktální charakter prostředí 

typický. Prodloužení generační doby oproti tomu musí nutně vést k subjektivnímu zvýšení temporální 

heterogenity, tj. zažívané proměnlivosti, prostředí – dlouhověké organismy se během vlastního života 

vždy setkají s více výkyvy podmínek. To se navíc může zpětně promítat do subjektivní prostorové 

heterogenity, protože takové organismy mají potenciál během svého života narazit na větší množství 

různých ostrůvků prostředí. Nepřímým dokladem výše uvedených skutečností je například fakt, že 

prokaryotické organismy vykazují jen slabé nebo žádné biogeografické patrnosti, zatímco tento faktor 

hraje důležitou roli u eukaryotických, a především mnohobuněčných eukaryotických, organismů (Ragon 

et al., 2012).  

Bez ohledu na to, z jakých proximálních důvodů eukaryotické organismy dosáhly větších 

tělesných velikostí a delších generačních dob, je tedy takřka jisté, že právě tato obecná změna vedla 

k výraznému zvýšení subjektivní heterogenity jejich prostředí. Pro život v heterogenním prostředí je 

však klíčová schopnost rychlých, a přitom vratných reakcí na různorodé a neustále se měnící podmínky. 

Obývání větších časových a prostorových škál tak vytvořilo tlak na dlouhodobé udržování genetického 

polymorfismu. Právě tuto vlastnost má, jak jsme viděli v kapitole 3.1, pohlavnost. Sexualita se tudíž 

mohla bez ohledu na proximální důvody svého vzniku stát ideální preadaptací na život ve vyšších 

časových a prostorových škálách a postupně se u eukaryot fixovat jako nezbytná metaadptace. Tomu 

mohla dále napomoci i tendence eukaryotických organismů vstupovat do bioticky intenzivních interakcí 

typu predace a parazitace (Carlile, 1982). Dominantní zastoupení pohlavních zástupců mezi 

eukaryotickými organismy, třebaže je ve většině skupin druhotný přechod k nepohlavnosti možný 

(Toman, 2015, str. 79-105), tuto hypotézu jen podporuje.  

Stejné procesy, tj. pohlavnost, prodloužení generační doby, zvětšení velikosti a zmenšení 

populačních četností nicméně v delším časovém měřítku vydláždily cestu makroevolučnímu zamrzání, 

které nepohlavní prokaryotické organismy s obrovskými populacemi pod silným vlivem selekce tolik 

nepostihuje (viz podkapitola 4.2.3). Výsledkem byl jednak tlak na komplikaci, a zejména modularizaci, 

genotypovo-fenotypové mapy (viz podkapitola 4.1.2), v delším časovém měřítku ale hlavně 

k přechodům na vyšší úrovně hierarchické komplexity s obnoveným makroevolučním potenciálem (viz 

podkapitola 4.3.2). Vzhledem k tomu, že makroevoluční zamrzání probíhá na všech úrovních a 

s komplikací genotypovo-fenotypové mapy možná ještě zrychluje, výsledkem se stal trend zvyšování 

hierarchické komplexity organismů výrazně akcelerující od neoproterozoika až kambria. Vedlejšími 

důsledky stejného procesu je několik makroevolučních fenoménů, z nichž některé McShea shrnul pod 

názvem makroevoluční syndrom (viz podkapitola 4.3.3).  

Zvyšování hierarchické komplexity organismů přitom v dlouhém časovém měřítku přímo 

(vlivem vytváření nových životních strategií, obsazování nových prostředí apod.) i nepřímo 

(prostřednictvím koevoluce s organismy nižších úrovní, spoluvytváření nových prostředí a ovlivňování 
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ekologických podmínek) vedlo k zásadnímu přebudování ekologického prostoru naší planety, radikální 

změně dynamiky evoluce a dramatické změně biosféry (Knoll & Bambach, 2000; Carroll, 2001; 

Butterfield, 2007; Toman & Flegr, 2017a). Zdánlivě triviální zvětšení tělesné velikosti a prodloužení 

generační doby u prvních eukaryot tak mohlo spustit celé domino vedlejších efektů, které vedly až ke 

vzniku pozemské biosféry, jak ji známe dnes. 

Celou tuto hypotézu je třeba zatím brát s rezervou. Ne všechny organismy například pasují do 

poněkud zjednodušené ekologicko-evoluční dichotomie mezi prokaryoty a eukaryoty uvedené výše. 

Rovněž je jasné, že prokaryotické organismy prodělaly po vzniku eukaryot stejně intenzivní evoluci 

jako eukaryota samotná. Při našich úvahách tudíž musíme vycházet z ekologie a životních strategií 

eukaryot co nejpodobnějších neoproterozoickým zástupcům. Pokud ale bude postulovaný rozvrh 

částečně, nebo úplně podpořen, může mít závažné implikace hned pro několik oborů.  

Žádné doposud provedené počítačové simulace ani laboratorní experimenty otevřené evoluce 

například dosud bez silného tlaku umělého výběru nereplikovaly růst (hierarchické) komplexity 

organismů. Pro tyto neúspěchy byla samozřejmě navržena řada vysvětlení, nelze ale vyloučit, že růstu 

(hierarchické) komplexity tyto zjednodušené modely dosáhnou až když inkorporují faktor 

makroevolučního zamrzání a obnovy makroevolučního potenciálu postupem na nové úrovně 

hierarchické organizace (Toman & Flegr, 2017b, 2018b, příloha 4). Teorie zamrzlé evoluce také může 

výrazně usměrnit naše očekávání ohledně fosilního záznamu. Pokud je trend zvyšování (hierarchické) 

komplexity charakteristický pouze pro pohlavní organismy, nemáme žádný důvod očekávat 

komplexnější organismy ve vrstvách z doby před vznikem eukaryot. Zároveň se nemusíme podivovat, 

proč s výjimkou eukaryot prokaryotické organismy nikdy nevytvořily hierarchicky komplexnější těla 

organizovaná na mnoha různých úrovních. Může se totiž jednat o specifický vedlejší produkt evoluce 

pohlavních makroevolučně zamrzajících linií.  

Ještě závažnější jsou potom astrobiologické implikace našeho konceptu. Evoluce evolvability, 

stejně jako třídění z hlediska stability, představují fenomény, kterým musí nutně podléhat všechny živé 

systémy. Pokud tedy představoval vznik velkých eukaryotických buněk s dlouhou generační dobou, 

které kvůli životu v heterogenním prostředí větších časových a prostorových škál potřebují udržovat 

vysoký genetický polymorfismus prostřednictvím pohlavního rozmnožování, výjimku, nebo pokud 

existují nějaké jiné procesy, které velkým a dlouhověkým organismům umožní dlouhodobě přežívat i 

bez makroevolučního zamrzání, nemáme žádný důvod očekávat ve vesmíru velké zastoupení 

komplexních forem života. Samozřejmě zatím můžeme vycházet pouze ze vzorku naší Země. Fakt, že 

zde život vznikl záhy po zformování planety (před asi 4 miliardami let), zatímco trend zvyšování 

hierarchické komplexity organismů efektivně odstartoval až zhruba o 2,8 miliardy let později, nicméně 

nenasvědčuje, že by vznik velkých a dlouhověkých eukaryotických organismů eukaryotického typu byl 

zákonitý. Není přitom bez zajímavosti, že ke stejnému závěru ohledně frekvence komplexního života 

ve vesmíru dospěli také Ward a Brownlee (2000). 

 



51 
 

Úplným závěrem můžeme zmínit několik možností dalšího testování našich teoretických 

konceptů. Řadu z nich jsme nastínili už v našich publikacích (Toman, 2015; Toman & Flegr, 2017a, b, 

c; 2018a, b, přílohy 1, 2, 3, 4). Jako první se nabízí testování reálné existence, síly a rozšíření 

prezentovaných makroevolučních trendů – trendu snižování makroevolučního potenciálu, fenotypové 

proměnlivosti v rámci kladů, mezidruhové a vnitrodruhové disparity, nebo zvyšování hierarchické 

komplexity organismů v evoluci. Jak jsme viděli v podkapitolách 4.1.3 a 4.3.3, podpora těchto trendů 

v provedených studiích rozhodně není stoprocentní. Případné detailní charakteristiky těchto trendů nás 

navíc mohou nasměrovat při dalším bádání. To samé se týká procesů stojících za evolucí evolvability, 

kterým se věnuje hlavně obor evoluční a vývojové biologie (Evo-Devo). Proti našemu konceptu by 

například svědčilo, pokud by evoluce evolvability u různých kladů nevykazovala žádné společné 

patrnosti, nebo kdyby rané fáze (nikoli však úplně nejrannější, viz Galis & Metz, 2001; Irie & Kuratani, 

2014; Hu et al., 2017) individuálního vývoje nebyly konzervovanější než ty pozdní.  

V úvahu připadají i pozitivní testy našeho konceptu. Ten je příliš rozsáhlý, než aby ho bylo 

možné testovat jako celek. Můžeme se ale zaměřit na jednotlivé hypotézy. Rozhodně by bylo možné, 

například prostřednictvím počítačového modelu, ověřit, zda a za jakých okolností může třídění elementů 

tělní stavby či fungování z hlediska stability na jedné úrovni vést ke zvyšování hierarchické komplexity. 

V obecnější rovině by potom bylo přínosné simulovat evoluci evolvability při zahrnutí námi 

postulovaných fenoménů včetně třídění z hlediska stability. V neposlední řadě by šlo prostřednictvím 

numerického modelu přezkoumat rozmezí podmínek – populačních četností, síly druhového výběru, 

frekvence pohlavního rozmnožování apod. – za kterých operuje makroevoluční zamrzání principem 

„makroevoluční rohatky“.  

Kromě toho by bylo zajímavé porovnat evoluční dynamiku pohlavních a nepohlavních linií. 

Podle teorií zamrzlé plasticity a zamrzlé evoluce by se evoluce pohlavních organismů měla vymykat 

svým elastickým charakterem, tendencí k makroevolučním zamrzání, růstem hierarchické komplexity a 

dalšími výše zmíněnými charakteristikami. Prvním pokusem v tomto směru vlastně byla už ekologická 

srovnávací studie (Toman & Flegr, 2017a, příloha 1) popsaná v kapitole 3.1. Kromě toho bychom však 

mohli srovnávat například mezidruhovou disparitu (starobyle) nepohlavních skupin oproti jejich 

příbuzným pohlavním kontrolám. Podle teorie zamrzlé evoluce bychom mohli očekávat, že nepohlavní 

linie, a zvláště dlouhodobě úspěšné a rozrůzněné klady starobyle nepohlavních organismů, budou díky 

permanentně plastickému charakteru své evoluce prostému makroevolučního zamrzání vykazovat větší 

proměnlivost a potažmo rozptyl měřených vlastností, tj. mezidruhovou disparitu. O podobné srovnání 

na základě literárních dat jsem se již pokusil (Toman, 2013). Konkrétně jsem se zaměřil na rozmezí 

teplotních mezí aktivity starobyle nepohlavních eukaryotických kladů a jejich pohlavních kontrol. Kvůli 

malému množství spolehlivě identifikovatelných starobyle nepohlavních kladů, jejich poměrně 

obskurnímu charakteru a malé probádanosti jsem však bohužel nedošel k žádným statisticky 

významným výsledkům. Experimentální měření tolerancí různých faktorů prostředí mezi příslušníky 

pohlavního a nepohlavního kladu by však mohlo představovat nadějnější přístup.  
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Přínosná by mohla být také kvantitativní studie zaměřená na identifikaci makroevolučních jevů 

postulovaných teorií zamrzlé evoluce. Podle našeho konceptu bychom měli v každém časovém řezu 

nalézt silně zamrzlé a nepříliš proměnlivé evoluční linie s nízkou disparitou, stejně jako linie, které 

nedávno svůj makroevoluční potenciál obnovily a vykazují velkou proměnlivost i disparitu. První 

jmenované klady by mohly v průběhu geologického času svůj makroevoluční potenciál vzácně 

obnovovat, zatímco druhé by jej za průběžného snižování své disparity měly ztrácet. Výsledné patrnosti 

v disparitě a potažmo diverzitě by mělo být možné odhalit a studovat na základě paleontologických či 

fylogenetických dat. 

Neméně zajímavé se jeví srovnání primárně pohlavních eukaryotických druhů s primárně 

nepohlavními druhy prokaryotickými. Podobná studie by samozřejmě byla snížená tím, že u prokaryot 

nenalezneme žádné blízce příbuzné pohlavní druhy. Případné rozdíly mezi oběma velkými skupinami 

tak mohou jít na vrub jiným faktorům než přítomnosti nebo nepřítomnosti pohlavního rozmnožování. 

Na druhou stranu jsou ale prokaryota, na rozdíl od mladých druhotně nepohlavních eukaryotických linií, 

nepohlavnímu způsobu života dokonale přizpůsobená a evolučně životaschopná. Nejproveditelnější by 

patrně bylo srovnání subjektivní heterogenity prokaryotického a eukaryotického prostředí podobné 

studii Toman & Flegr (2017a, příloha 1). Podle našeho konceptu by se mělo prostředí pohlavních 

eukaryotických druhů obecně vyznačovat větší relativní časovou a prostorovou heterogenitou. Zásadní 

otázkou také je, jak se prostorová a časová heterogenita prostředí mění s měřítkem, a to zejména na 

mikroskopických škálách. V tomto ohledu ale samozřejmě musíme počítat i s adaptacemi samotných 

organismů, tj. zkoumat subjektivní a nikoli objektivní heterogenitu jejich prostředí.  

V neposlední řadě potom můžeme získat zajímavé vhledy do evoluční dynamiky různých 

živých systémů studiem jiných systémů podléhajících evoluci – například kultury, nebo jejích 

konkrétních aspektů jako jsou technologie, společnosti, instituce, jazyky či nauky. Také tyto systémy 

hromadí ve své historii prvky tříděním z hlediska stability, což se může (samozřejmě s nutnými 

specifiky) projevovat různými variacemi na optimalizaci jejich evolvability včetně vnitřní modularizace 

(jazykových prvků, institucí apod.) za současného snižování pravděpodobnosti zásadních změn. Také 

v těchto případech může být radikální změna možná pouze po výrazném zjednodušení celého systému. 

O podobné vhledy jsme se pokusili v našich článcích (Toman & Flegr, 2017c, 2018a, b, přílohy 2, 3, 4). 

 

Teorie zamrzlé plasticity se týká samotných základů biologické evoluce. Její ekologické a 

makroevoluční implikace dokáží koherentně vysvětlit bezprecedentně dlouhou řadu záhadných 

evolučních fenoménů. Z konceptuálního hlediska navíc propojuje mikroevoluční ekologicko-genetické 

bádání ve stylu moderní evoluční syntézy s makroevolučně-paleontologickými úvahami o evoluci 

evolvability charakteristickými spíše pro evoluční a vývojovou biologii či rozšířenou evoluční syntézu. 

Kromě toho má silnou návaznost na biosémiotiku a další hraniční evolučně-biologické koncepty. 

V budoucnu by tak mohla posloužit jako svorník těchto nezřídka protichůdných ale nikoli 

nekompatibilních přístupů a odrazový můstek pro další bádání na poli evoluce evolvability.  
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