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Abstrakt

Pohlavni rozmnozovani je jednim z nejzajimavéjSich biologickych fenomént. Dodnes se zadné teorii
nepodafilo kompletné vysvétlit jeho Siroké rozsifeni napii¢ eukaryotickymi klady navzdory jeho vyraznym
nevyhodam (napfiiklad dvojnasobné cené sexu). Mizeme rozlisit tfi okruhy pfistupt K feseni tohoto problému —
teorie molekularné-biologické, genetické a ekologické. Posledni jmenované jsou dnes nejrozvinutéjsi a
predpoklada se, ze pravé mezi nimi lezi odpovéd na zahadu sexu. VétSina teorii se navzajem nevylucuje a je
mozné je spojit, nebo mohou piisobit zarovei. Prostfedi abioticky stala a bez biotickych interakci (tj. homogenni)
by podle teorii mé¢la upiednostiiovat druhy s nepohlavnim zplsobem mnozeni, prostiedi abioticky proménliva a
s velkym mnozstvim biotickych interakci (tj. heterogenni) naopak druhy pohlavni. Podporou téchto domnének je
mimo jiné i fenomén prerusovanych rovnovah a fada jeho vysvétleni, naptiklad hypotéza plus ¢a change P. R.
Sheldona, nebo teorie zamrzlé plasticity J. Flegra. V soucasnosti existuje velké mnozstvi empirickych dat, ktera
jsou s uvedenou tezi v souladu. Prostfedi vyrazné homogenni (zejména rtizna extrémni prostiedi) ziejmé opravdu
upfednostiiuji nepohlavni organismy — at uz primarné nepohlavni prokaryota, nebo sekundarné¢ nepohlavni
eukaryota. Naopak ve vét$in¢ biotopu planety Zemé, které se nachazeji nékde mezi obéma extrémy, se pattern
zda slaby a velmi tézko testovatelny na jednoduchych biogeografickych studiich rozSifeni pohlavnich a
nepohlavnich druht. Slibn&jsi jsou v tomto ohledu studie s vétsim ¢asovym a prostorovym piesahem nebo studie
starobyle asexudlnich klada.

Kli¢ova slova: Sex, pohlavni rozmnozovani, nepohlavni rozmnozovéni, prostfedi, prokaryota, eukaryota,
ekologie, evoluce

Abstract

Sexual reproduction is one of the most interesting biological phenomena. No theory has ever entirely
explained its wide occurrence among Eukaryotic clades despite its clear disadvantages (e.g. twofold price of sex).
Theories can be divided into three groups according to the approach to solve this problem — molecular, genetic
and ecological (environmental). Environmental theories are slightly preferred in the last decades and the opinion
that the key to the sex enigma lies among them is widely accepted. Most of the environmental theories do not
counter each other and there is possibility either to integrate them in several ways or presume that several of these
theories might act simultaneously. According to theories, abiotically stable environments without biotic
interactions (homogenous) should be suitable for and select for asexual species, whereas environments abiotically
variable and rich in biotic interactions (heterogenous) should be suitable for and select for sexual species. The
anagenetic phenomenon of punctuated equilibria and some of its explanations, e.g. P. R. Sheldon’s Plus ¢a
change hypothesis or J. Flegr’s Frozen plasticity theory, also supports this division. There is a vast amount of
empirical data supporting this division in ecological studies. Clearly homogenous environments (especially the
extreme environments) probably favorize asexual organisms — either primary asexual Prokaryotes or secondary
asexual Eukaryotes. Most of the remaining habitats on Earth lies somewhere between the two extremes and the
pattern of predomination of sexual or asexual organisms is weak and practically indistinguishable in simple
biogeographic studies of the sexual and asexual species spatial distribution. Studies of larger spatial and temporal
extend or studies of ancient asexuals are much more promising in this way.

Key words: Sex, sexual reproduction, asexual reproduction, environment, Prokaryotes, Eukaryotes, ecology,
evolution



1 Uvod

Pohlavni rozmnozovani je jednim z nejzajimavéjSich fenoménd nejen v evoluéni biologii, ale v celé biologii
vubec. Po objevu nepohlavniho rozmnozovéni, kterym se velmi Uspé€Sné muze mnozit fada organismd, se
existence sexu stala zahadou. Pohlavni rozmnoZovani je totiz z nejrizné€jsich divodt oproti svému protéjsku
velice nakladné. Cely problém vtipné glosoval G. C. Williams: ,,Nikdo prozatim nenavrhl mechanismus, ktery by
alespon vzdalen¢ vyrovnaval nevyhody pohlavniho rozmnoZovani... Nemoznost sexu se zda byt pevné teoreticky
podpofena... Avsak o€ividné tento zavér musi byt chybny* (volné pielozeno podle Williams (1975, str. 11)).
Ackoli se v priabehu poslednich desetileti se o vysvéetleni vzniku a udrzovani sexuality pokousely stovky badateld,
nikdo z nich nedospél k definitivnimu rozuzleni.

Ja se v nasledujici praci soustfedim zejména na praci védcl, ktefi se snazi vysvétlit zahadu pohlavniho
rozmnozovani prostfednictvim riznych ekologickych teorii, tedy takovych, které vidi v sexu mechanismus
poskytujici jedincim ¢i druhiim ekologickou vyhodu. Cilem prace je pfezkoumat mozné souvislosti mezi
charakterem prostiedi a médem rozmnozovani, ktery uptednostiiuje (tj. pohlavni, nebo nepohlavni). Prvni ¢asti
prace bude teoreticky uvod do problematiky, kde vymezim jednotlivé terminy a celkové shrnu fenomén
pohlavniho rozmnozovani, jeho vznik, rozsifeni a charakteristiky, véetné jeho ziejmych nevyhod. V druhé casti
prace popiSu teorie pohlavniho rozmnozovani se zamétfenim na ekologické modely a je testujici studie. Pro
celkovy obraz vSak zminim i zbyvajici okruhy teorii a jejich pfesahy. Neni tajemstvim, Ze zatim neexistuje jedna
vSeobecné pfijimana teorie vysvétlujici fenomén pohlavniho rozmnozovani. Jak ukdzu, je pravdépodobné, ze
pravdu ma nékolik teorii, které se nejen nevylucuji, ale v mnoha bodech i dopliuji. To plati i pro jejich predikce,
prace se pokusim tyto predikce shrnout a nejdiive teoreticky a poté i v souvisejicich ekologickych studiich
zZ terénu nalézt tato prostfedi. V praci tohoto rozsahu by bylo netinosné provadét rozsahlou srovnavaci studii, at’
uz napti¢ fylogenetickymi skupinami, nebo napfic¢ vSemi prostfedimi. Proto, s vyhledem na dalsi praci, roz¢lenim
posledni ¢ast podle rlznych pftistupll k feSeni problému, piicemz prozkoumam uZiteCnost a piinosnost
jednotlivych pfistupi a ur¢im, které jsou vhodné&jsi nez jiné. Nesoustfedim se jen na jednu taxonomickou skupinu,
ale pokusim se zahrnout co nej$irsi spektrum organismd.

Z ptedchazejicich radka je ziejmé, Ze se jedna o velice Siroké téma. Proto se snad mohou nekteré pasaze zdat
zjednodusujici a pfili§ povSechné. Domnivam se vSak, Ze, jako u vSech komplexnich témat, by bez urcitych
zjednoduseni nebylo mozné praci dokoncit ve snesitelném rozsahu. Cilem této prace je podat uceleny souhrn
poznatkil této nepochybné zajimavé oblasti evolucni biologie a vytvofit tak zaklad k dal$imu zkoumani v této

oblasti.



2 Pohlavni rozmnozZovani

2.1 Vymezeni pohlavniho rozmnoZovani

V dal§im textu budu pouzivat terminy pohlavni rozmnoZzovani a sex jako synonyma. Myslet jimi budu
vyhradné amfimixis, proces skladajici se z meidzy a syngamie dvou pohlavnich bunék zpravidla dvou rtiznych
jedinct stejného druhu, charakteristicky segregaci a rekombinaci, typicky pro doménu eukaryota (Eukaryota)
(Flegr 2005, str. 242). Néktefi, zejména americti, autofi oznacuji za sex i nejriznéj$i parasexualni procesy
(konjugaci, transformaci a transdukci prokaryot), napt. Redfield (2001), nebo nepohlavni procesy sekundarné ze
sexu odvozené (automixis, apomixis, gynogeneze ¢i hybridogeneze; souhrnné partenogeneze). Parasexudlni
procesy vsak s nejvetsi pravdépodobnosti nejsou s takto definovanym sexem viibec homologické (alespon z velké
Casti, viz kapitola 2.2). Prokaryota jsou, na rozdil od eukaryot (viz kapitola 2.3), organismy primarn¢ nepohlavni.
Sekundarné odvozend nepohlavnost nekterych eukaryot (tj. zejména riizné formy partenogeneze) sice ma svij
pfedstupenn v pohlavnim rozmnoZovani, ale nékteré z jeho dulezitych charakteristik vzdy ztratila (Simon et al.
2003). Jako nepohlavni rozmnozovani budu oznacovat jakykoli zpiisob mnozeni, ktery nespliiuje podminky sexu,
jak jsem ho definoval vyse. Nepohlavni ale neni vzdy synonymem terminu asexualni. Néktefi autofi vyhrazuji u
eukaryot termin asexudlni vyhradné pro vegetativni mnozeni. U prokaryot jsou terminy nepohlavni a asexualni
synonymni, stejné tak v teoretickych modelech. Ne vSechny druhy jsou vyhradné (obligatn€¢) pohlavni ¢i
nepohlavni. Neopominutelnym fenoménem je fakultativni pohlavni rozmnozovani (viz kapitola 2.3). Pokud vsak
nebude uvedeno jinak, terminem nepohlavni druhy budu v textu oznacovat druhy obligatn€ nepohlavni, terminem
pohlavni potom druhy obligatn¢ pohlavni.

Nelze se alespon struéné nezastavit u tzv. parasexualnich procest, které fada badatelti, napi. Redfield
(2001), z ruznych hla srovnava s pohlavnim rozmnozovanim. Mechanismem parasexualnich procest prokaryota
Casto zazivaji pro né charakteristicky intenzivni horizontalni genovy transfer, jak shrnul Maynard Smith (1990).
Z tohoto duvodu jsou prokaryotické genomy vétSinou pestrou mozaikou sekvenci z nejrizngjsich linii, viz napft.
Zhaxybayeva et al. (2006). Adaptivni povaha parasexualnich procest prokaryot je dodnes sporna. Nekteti
badatelé je povazuji za adaptivni vlastnost prokaryotickych organismti (Marko§ & Hajnal 2007, str. 227-235).
Vétsinovy nazor vsak zni, Ze rekombinace je pravdépodobné vedlejSim efektem proteint zajist'ujicich replikaci a
reparaci a transdukce a konjugace je zpusobena ruznymi parazitickymi agens (Dubnau 1999). Nejzajimavéjsi je
z tohoto hlediska fenomén transformace. Bylo zdokumentovano, Ze né€které bakterie za krizovych situaci
pouzivaji transformaci, dostavaji se do stavu kompetence a vysavaji DNA z okoli, coz shrnul napf. Dubnau
(1999). Donedavna se tato ¢innost témét bez vyjimky interpretovala jako snaha ziskat novy geneticky material
pro feSeni aktualnich problémi, naptiklad s cilem zisku novych gent (Levin & Bergstrom 2000), nebo templatu
pro reparaci poskozené DNA (Michod, Wojciechowski & Hoelzer 1988). Jev ale lze ve vétsiné piipadu nejlépe
vysvétlit jako reakci na nedostatek potravy (Redfield 1993). Krizové podminky totiz ¢asto byvaji v laboratofi
vyvolavany nedostatkem urcitého substratu a bakterie potom pfijima DNA z okoli s cilem ziskat nukleotidy jako
ziviny (Macfadyen et al. 2001). Dnes$ni mainstreamovy nazor tak zni, ze pfijimani cizi DNA do buiiky je spiSe
rizikovou &innosti, které se bakterie co nejdéle snazi vyhnout. Sance, Z¢ DNA, kterou by bakterie chtéla

zakomponovat do své genetické informace, ji pfinese uzitek, je velmi mala v porovnani s rizikem, ze ji naopak



uskodi ¢i piimo zabije (Redfield 2001). Horizontalni genovy transfer je dolozen i od nékterych eukaryot (Loftus
et al. 2005, Carlton et al. 2007), zfejmé zde ale hraje mensi roli.

Sex je zmnoha hledisek velmi nevyhodny zplisob mnoZeni. Pohlavni rozmnoZovani samo o sobé je
bezesporu naro¢né na molekularni vybavu organismu, energii i ¢as (Flegr 2005, str. 243). Pokud se jedinec
neoplodiuje sam, musi hledat partnera. Dlouhé cesty jsou spojeny s rizikem predace (Rowe 1994), fyzické
spojeni s partnerem zase hrozi pfenosem parazitd (Hastings 1999). Sexualni druh, ktery vyZaduje oplodnéni od
ciziho jedince, je také daleko nachylnéjsi na zmenseni velikosti populace — samec a samice se musi najit a
existuje zde prahova hodnota hustoty Zivotaschopné populace. Tento fenomén se nazyva Alleeho efekt
(Courchamp, Clutton-Brock & Grenfell 1999). Pokud je druh gonochoristicky, neziidka ,,plati dvojnasobnou
ekologickou cenu samct (Maynard Smith 1978, str. 1-10). Neproduktivni samci sami potomstvo nevytvari, jsou
tieba jen k oplodnéni. Populace slozena z mutantnich partenogenetickych samic, které by nepotiecbovaly
oplodnéni od samce, by se mohla mnozit dvojnasobné rychle. Dvojnasobna cena samcii se vSak netyka
izogametickych organismii s vnéj$im oplozenim, hermafroditi a jednobunéénych organismi. Navic se ji lze
vyhnout i za standardnich okolnosti. Napfiklad tim, Ze samec vklada do péce o mlad’ata tolik energie, Ze s jeho
pomoci samice vyvede dvojnasobny pocet mlad’at. Oproti tomu dvojnasobné genetické cené sexu (Williams &
Mitton 1973, pievzato z Uyenoyama 1984) se u pohlavniho rozmnozovani nelze vyhnout nikdy. Jedinec pii
pohlavnim procesu ptfeda potomkovi pouze polovinu svych genti, druhd polovina pochdzi od partnera. Pohlavni
jedinec musi ve srovnani s nepohlavnim pro stejny reprodukéni tspéch vyprodukovat dvojnasobné mnozstvi
potomkt. V neposledni fadé také sex rozbiji vyhodné a zjevné uspésné (rozmnozi se jen jedinci, ktefi se tispésné
dozili reprodukéniho véku) kombinace alel (Crow 1970). I kdyZ se jen u mala pohlavnich druhl projevuji
vSechna zminéna negativa v plné mifte, stale jsou sexualni druhy oproti nepohlavnim vysoce znevyhodnény.
Vétsina studii pocita s dvojndsobnou cenou sexu, ale pfinejmensim v nekterych piipadech (ale dost mozna
vétSinou) je cena jeSté vysSi. Presto je naprostd vétSina eukaryotickych druhl pohlavni. Teorie pohlavniho

rozmnozovani se snazi vysvétlit tento paradox.

2.2 Vznik pohlavniho rozmnozZovani

Sex témér jist¢ nevznikl nardz v dnes$ni podobé. Pohlavni rozmnozovani se s velkou pravdépodobnosti
vyvinulo v souvislosti s eukaryogenezi (vznikem eukaryotické buniky) (Forterre 2011), a to ziejmé v nékolika
krocich (Cavalier-Smith 2002a). Molekularni kofeny sexu lezi v nékolika nezavislych procesech, které ptivodné
viubec nemusely byt spojeny s rozmnozovanim (Cavalier-Smith 2002a, Wilkins & Holliday 2009). Vsechny
recentni hlavni eukaryotické klady (Simpson & Roger 2004) jsou s nejvétsi pravdépodobnosti primarné pohlavni
(Dacks & Roger 1999, Ramesh, Malik & Logsdon 2005). Z molekularni podobnosti pohlavniho procesu u vsech
dne$nich zastupci eukaryot také mizeme usuzovat, ze sex-zajiStujici molekularni aparat u LECA (Last
Eukaryotic Common Ancestor; spole¢ny predek vSech recentnich eukaryot) se od toho dne$niho piili§ nelisil
(Cavalier-Smith 2002a). Tudiz, vzhledem k v§eobecnému rozsiteni sexuality a jeji molekularni homologii u vSech
skupin eukaryot, mizeme o LECA prohlasit, ze byl snejvétsi pravdépodobnosti pohlavnim organismem.
Pohlavni rozmnozovani typické pro recentni eukaryota je tedy homologicky proces, vzniklo pouze jednou.

Problematika eukaryogeneze je neobyc¢ejné komplikovana a v sou¢asné dobé nelze oznacit jeji stav jinak,
nez jako vrcholné krizové obdobi tohoto odvétvi védy, viz Forterre (2011). S absolutni jistotou o vzniku

eukaryotické bunky nevime témét nic. Aniz bych na tomto misté dal rozebiral skali riznych hypotéz, podrzim se
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konzervativniho pohledu, ze pfedkem cukaryotické bunky je organismus z blizkosti (¢i pfimo vnitini skupina)
domény archea (Archaea), zatimco pfedchiidcem mitochondrie je blize nespecifikovana a-proteobakterie. Pokud
bychom dokazali nalézt kofen eukaryot, at’ uz uvnitf archei, nebo na pozici jejich sesterské skupiny, mohli
bychom hledat u archei hypotetické ,,predstupné pohlavniho rozmnozovani. Timto zplisobem muiZzeme
identifikovat kandidata na proces homologicky pohlavnimu rozmnozovéani. Je jim specificka archeélni konjugace,
popsana napiiklad od Halobacterium volcanii (Rosenshine, Tchelet & Mevarech 1989) nebo Sulfolobus
solfataricus (Frols et al. 2008, Frols, White & Schleper 2009). Archea ji zfejmé vyuZzivaji k opravé
dvoutetézcovych zlomti DNA za kritickych podminek vyvolanych naptiklad ptisobenim UV paprski (Frols et al.
2008, Frols et al. 2009). V eukaryotické meidze se taktéz tvoii dvoufetézcové zlomy, takze by archealni
konjugace mohla byt jednim ze zakladnich kamenti pohlavniho rozmnozovani (Gross & Bhattacharya 2010).
Vzhledem k obrovskému mnozstvi nejasnosti ohledné fylogenetické pozice eukaryot bychom vsak zatim méli mit
tuto moznost spise za spekulativni.

Vznik sexu se miizeme pokusit datovat podle paleontologickych nalezl. Prvni eukaryotim podobné fosilie
akritarchti pochazi zhruba z obdobi pozdniho paleoproterozoika a raného mesoproterozoika pred asi 1800 az 1650
miliony let (Knoll et al. 2006). Akritarchové jsou souhrnnou skupinu pro mikrofosilie organismi uzavienych
v pevnych sténach z organického materialu (Knoll et al. 2006). Kvili jejich spiSe eukaryotické velikosti a
nekterym dal$im morfologickym znaktim, které se ale zdaleka nemusi vyskytovat u vSech zastupcii — jde témer
jist€ o sbérnou polyfyletickou skupinu, se paleontologové priklani k jejich zafazeni do domény eukaryota. Nalez
eukaryotim podobnych organismil vSak automaticky neimplikuje, Ze do stejného casového iseku miizeme fadit i
vznik sexu v jeho dnesni podobé. Pokud se ale néktery fosilni organismus podati s velkou davkou jistoty zafadit
do nékteré z recentnich eukaryotickych skupin, objev zminéné fosilie ndm (vzhledem k tomu, ze LECA ziejmé
byla pohlavni organismus) poodhali dolni hranici vzniku pohlavniho rozmnozovani. Idedlni je situace, kdy se
nam podaii ve fosilnim materialu objevit pfimo gonady, gamety nebo zygoty ¢i dalsi pohlavni stadia organismu
(Butterfield 2000, Budd 2008). Jeden z prvnich kandidatd na celkem spolehlivé zafazeni do recentni taxonomické
skupiny je Bangiomorpha pubescens, zkamenélina z vrstev starych zhruba 1200 miliond let (Butterfield 2000).
Jedna se o fosilii velmi podobnou recentnim vlaknitym ruducham (Rhodophyta), zvlasté rodu Bangia. Zatazeni
podporuje cela fada presvédcivych synapomorfii na bunééné a ontogenetické urovni. Rizné druhy filamentu,
prokazateln¢ nalezejicich stejnému druhu, odpovidaji gametofytu (haploidni pohlavni fazi) recentniho rodu
Bangia. Mezi filamenty mtZzeme rozli$it samiéi, sam¢i ¢i nepohlavni zastupce, ptipadné rozmnozovaci stadia. Na
druhou stranu se mezi fosiliemi nepodatilo identifikovat diploidni sporofyt. Sporofyt ma u modernich ruduch
odlisny habitus nez gametofyt, a tak se i vtomto pfipadé nemusel zachovat vlivem rustu na odlisném,
nefosilizujicim, podlozi. Na cely nalez to ale vrha stin pochybnosti. Nelze vyloué¢it moznost, Ze se jedna o zatim
nepoznaného bizarniho prokaryota (naptiklad sinici podobnou rodu Oscillatoria) (Cavalier-Smith 2002b, str. 38).
Ve svrchngjsich vrstvach z obdobi pred zhruba 1 miliardou let se mnozi podobné nalezy, které byvaji ptisuzovany
riznym mnohobunéénym ,,fasam® (Butterfield 2000, Knoll et al. 2006). Nejspolehlivéjsim dokladem pohlavniho
organismu by mohla byt nezvratna fosilie mnohobunécného zivocicha (Metazoa). Nejstarsi takovou zkamenélinu
nedavno poskytl americky tym zkoumajici australské stromatolitové vapence z obdobi zhruba pted 650 miliony
let, ktery snejvetsi pravdépodobnosti objevil nejstar§i nalezené organismy na Urovni dneSnich houbovct

(Porifera) — nejbazalnéjsi skupiny Metazoa (Maloof et al. 2010). V ptipad¢, ze zavrhneme jako nespolehlivy i
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tento nalez, zbyvaji makroskopické fosilie z obdobi ediakary, napiiklad z formace Doshantuo v jizni Cing. Diky
unikatnim podminkam se zde zachovaly vyborné fosilie nejriiznéjSich eukaryot, zahrnujici mimo dospélce i
pravdépodobna embrya ¢i vajicka mnohobunéénych Zivocichti. Spodni vrstvy této formace spadaji do obdobi
pied asi 630 az 565 miliony let (Budd 2008).

Existuje mnoho modelt pro vznik pohlavniho rozmnoZzovani a ja zde ukézu spise reprezentativni prifez,
nez vycéerpavajici seznam. Velka cast pfednosti pohlavniho rozmnozovani, na rozdil od nevyhod, témér jiste
nemohla fungovat od pocatku; faktory vzniku pohlavnosti mohou byt odlisné od faktort jejiho udrzovani (West,
Lively & Read 1999). Modely vzniku pohlavniho rozmnozovani maji vesmeés mechanomorfni povahu, snazi se
vysvétlit vznik sexu jako ,,dominovou® soustavu na sebe navazujicich kroki, kdy jedna zména vytvari problém,
ktery nasledné¢ fesi zména dalsi. To dobie koresponduje s poznatkem, ze sex ma své molekularni kofeny
v nékolika nezavislych procesech (Cavalier-Smith 2002a, Wilkins & Holliday 2009). Sex je v téchto piipadech
jakymsi slepencem adaptaci feSicich aktualni problémy bunky. Jako uvodni spousté¢ obvykle plisobi né&jaky
S rozmnoZovanim puvodné nesouvisejici proces. V tvahu pfichazi naptiklad adaptace na dlouhd obdobi
hladovéni prostiednictvim zesloziténi zivotniho cyklu (Cavalier-Smith 2002a), nebo invaze manipulativniho
parazita (Bell 2001, Bell 2006, Forterre 2011). Dalsi teorie, které si muzeme oznadit jako reparacni, povazuji za
zasadni faktor zmény abiotického prostfedi planety Zemé — napiiklad nardst obsahu kysliku v atmosféte
pusobenim autotrofnich bakterii (Gross & Bhattacharya 2010). Pohlavni proces je v tomto pfipadé primarné
adaptaci k opravam genetického materialu (zejména dvoufetézcovych zlomt) ¢i obranou proti jeho dalsi
degradaci (vznik odolnych polyploidnich stadii) a vSechny dalsi vlastnosti ziskal az sekundarné, a to bud’ v pfimé
souvislosti se svou primarni funkci, nebo i zcela nezdvisle. Dilezitou postavou na stran¢ reparacnich teorii je i
Bernstein, ktery se ale roli sexu vreparaci DNA vénuje obecné¢ a neuvazuje zadny konkrétni ,,spoustéc™
(Bernstein, Byers & Michod 1981, Bernstein 1983).

Teorie vzniku pohlavniho rozmnozovani dokazi dobfe vysvétlit molekularni kofeny procesii
doprovéazejicich pohlavni rozmnozovani a jeho proximalni vyhody. Jejich velkou slabinou je ale neschopnost
identifikovat dlouhodobé vyhody pohlavnosti. Modely vzniku pohlavnosti ndm nefeknou, z jakého divodu se
sexualni organismy Casem staly dominantni slozkou naprosté vétSiny pozemskych ekosystémi, aniz by po
vyvazani se ze specifickych podminek zptsobivsich vznik sexu (a specifickych pro kazdou teorii jeho vzniku)
masivné tihly zpét k nepohlavnosti. Pokud maji tyto modely ambice vysvétlit nejen vznik, ale i udrzovani
pohlavniho rozmnozovani, musi zahrnovat n¢jaké evoluéni omezeni (constraint), které organismiim znemoznuje
pfechod k nepohlavnimu mnozeni. U savci (Mammalia) je myslitelny naptfiklad genomovy imprinting
Znemoznujici partenogenetické rozmnozovani. Zarodek potiebuje pro GspéSny vyvoj odlisny imprint ze strany
matky a otce, coz shrnuli Bartolomei & Tilgham (1997). Podobny mechanismus snad znesnadiuje partenogenezi
nahosemennych rostlin (Gymnospermae); pro zdarny vyvoj zarodku jsou tfeba organely z otcovské gamety
(Neale, Marshall & Sederoff 1989). Nekteré dalsi pripady shrnuli Hurst & Peck (1996), jde vsak vesmés o
taxonomicky izce vymezené skupiny. Mezi ostatnimi pohlavné se rozmnozujicimi organismy nalézame velké
mnozstvi skupin, které sekundarné presly k nepohlavnimu rozmnoZzovani. Zajimavy je vSak fylogeneticky pattern
sekundarné nepohlavnich skupin. Az na nékolik malo vyjimek (viz kapitola 2.4) jde o drobné a mladé ,,koncové
vétve* stromu zivota (Butlin 2002). Pravé z tohoto charakteristického patternu vyplyva nejpravdépodobnéjsi dnes

uvazované evolu¢ni omezeni — druhovy vybér. Nepohlavni klad miZe prohrat v dlouhém casovém horizontu
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s pohlavnim kladem z divodu castéjsi extinkce nebo niz§i miry speciace; napiiklad klady generujici evolu¢né
nezivotaschopné, ale kratkodobé tspésné nepohlavni klony jimi mohou byt nahrazeny a dohnany k extinkci
(Nunney 1989). MozZnosti je i sniZeni selek¢niho tlaku na opravné mechanismy a jejich degradace, zptisobené
jejich sniZzenou potitebou po ptechodu k pohlavnimu rozmnozovani (které mtze v populaci efektivné odstrafiovat
Skodlivé mutace, viz kapitola 3.3); pfechod k sekundarni nepohlavnosti by v takovém ptipadé znamenal velky

narust mutacni zatéze (Holsinger & Feldman 1983).

2.3 Taxonomické rozsireni pohlavniho rozmnoZovani

Amfimixis se vyskytuje pouze u eukaryot. Doneddvna se zdala pravdépodobnou moznost, ze existuji
recentni primarné asexudlni linie eukaryot — vétve, které se oddélily od eukaryotického stromu jesté ped vznikem
pohlavniho rozmnozovani (Cavalier-Smith 2002a). Tato variace na hypotézu archezoa (tj. Ze existuji primarné
amitochondrialni eukaryota) vSak, stejné jako samotna hypotéza archezoa, nedavno padla, jak shrnuli Embley &
Martin (2006). Ve vsech hlavnich kladech eukaryot (Simpson & Roger 2004) nalézame pohlavni rozmnoZovani,
2005). U tady hypoteticky nepohlavnich skupin se podafilo objevit doklady o tom, Ze dodnes krypticky jsou, ¢i
v minulosti byli, pohlavni. Z posledni doby mohu jmenovat naptiklad exkavata Giardia intestinalis (Ramesh et
al. 2005), zelené tasy Ostreococcus spp (Grimsley et al. 2010) a Chlorella variabilis (Blanc et al. 2010),
vieckovytrusnou houbu Aspergillus fumigatus (O'Gorman, Fuller & Dyer 2009) ¢i bazalniho opistokonta
Pseudoperkinsus tapestis (Marshall & Berbee 2010). Samoziejmé nemuizeme definitivné vyloucit existenci
primarn¢ asexualnich (stejn¢ jako primarn¢ amitochondrialnich) eukaryot, kterd jsme jeSté neobjevili; takova
moznost je ale pouze teoreticka.

Neoddiskutovatelnym fenoménem je existence fakultativniho pohlavniho rozmnozovani. Ve skutecnosti je
ziejmé nejrozsirenéjSim modem rozmnozovani mezi eukaryoty, protoze ho vyuziva vétSina protistnich skupin
(Dacks & Roger 1999), ale i fada dalsich linii (Bell 1982, str. 150-331). Obligatni sexualni rozmnozovani je u
protisti naopak vzacné. Vyhody takovéto strategie jsou ziejmé. Po vétSinu ¢asu jedinci t€zi z vyhod nepohlavniho
rozmnozovani a sexudlnim cyklem si projdou jednou za mnoho generaci, ptipadn¢ jim produkuji jen Cast
potomstva (Hurst & Peck 1996). Ve vétsiné matematicko-parametrickych modelt vychazi fakultativni sexualita
jako nejvyhodnéjsi mod rozmnozovani za vétSiny situaci. UZ rychly pfehled konkrétnich studii ukazuje, Ze i
relativné maly podil pohlavniho rozmnozovani by teoreticky stacil k zastaveni Mullerovy rohatky a pro ptekonani
problému selekce ve prospéch dvou mutaci (Pamilo, Nei & Li 1987); dostacoval by ke spojovani vyhodnych alel
segregaci a rekombinaci (Green & Noakes 1995); poskytuje vyhodu dokonce i za fady nastaveni syntetického
modelu redukce mutaéni zatéze-Cervena kralovna (Lively & Howard 1994, Howard & Lively 1998) a tak dale.
Otazkou tak spiSe je, pro¢ se vSechny pohlavni organismy nerozmnozuji fakultativné pohlavné. Rlizné teorie
vysvétluji tento fakt roizné (viz kapitola 3). Re$enim mize byt napiiklad existence evolu¢nich omezeni, které
znemoznuji ¢i vyrazné znesnadiuji pfechod od pohlavniho k nepohlavnimu rozmnozovani (naptiklad zminény
savéi imprinting (Bartolomei & Tilghman 1997), nebo biparentalni pfenos organel do zarode¢né buiiky (Neale et

al. 1989)). Cely problém ale zatim nema uspokojivé v§eobecné vysvétleni.



2.4 Druhotné ztraty pohlavniho rozmnoZovani

Druhotné ztraty pohlavniho rozmnozovani jsou bézné, je jich zdokumentovana celd fada. Naprosta vétSina
z nich vSak ptedstavuje pouze jednotlivé populace, druhy ¢i maximalné rody. Na fylogenetickém stromu zivota
by predstavovaly pouze ,.koncové vétve® (Butlin 2002). Tradi¢ni vysvétleni fika, Ze pifechod k nepohlavnosti je
pro druh slepou ulickou a velmi brzo dovede druh k vymfeni. Cely pattern vSak mtize byt teoreticky zptisoben i
tim, Ze by se druh po fad¢é generaci nepohlavniho mnozeni opét vratil k pohlavnimu rozmnozovani (Normark,
Judson & Moran 2003). Jakkoli se tato moznost zda nepravdépodobna, nemtizeme ji a priori vylouéit. V tomto
pfipad¢ ale nejspise byla naSe intuice spravnd; vyzkumy ukazuji, Ze sekundarné nepohlavni druh ztraci schopnost
vratit se k sexualité pfekvapivé brzo (Carson, Chang & Lyttle 1982, Gottlieb & Zchori-Fein 2001). Sekundarné
nepohlavni linie tedy opravdu ve vétsiné ptipadi relativné brzy vymira. Moznosti, pro¢ se tomu tak déje, je cela
fada a de facto odpovidaji jednotlivym teoriim o vyhodach pohlavnosti (viz kapitola 3). Nekolika kladiim se
podaftilo nastrahdm nepohlavnosti pro delsi ¢asova obdobi vyhnout. Jedna se o tzv. starobyle nepohlavni skupiny
(ancient asexuals), které si sviij status udrzuji velmi dlouho (fadové miliony let a vic) (Welch & Meselson 2000,
Butlin 2002), a tudiz museji mit n&jakou adaptaci (¢i kdysi musely mit preadaptaci) ke zdarnému dlouhodobému
prechodu k nepohlavnosti. MiZeme sestavit dlouhy seznam kandidatli na starobyle nepohlavni linie, nicméné
vétSina kandidati je znacné nejista; detailni seznam sestavili naptiklad Normark et al. (2003). Nejjist&jsi a
relativné nejprozkoumané;jsi mezi vét§imi skupinami jsou vifnici (Rotatoria) tfidy Bdelloidea (Welch & Meselson
2000), lasturnatky (Ostracoda) cCeledi Darwinulidae (Butlin, Schon & Martens 1998) ¢i houby z ¢eledi
Lepiotaceae a Tricholomataceae, které si ve svych hnizdech péstuji nékteré druhy mravencd (Currie, Mueller &
Malloch 1999a, Currie et al. 1999b); mezi drobngjsimi skupinami nalezneme napiiklad nékteré kapradiny,
mékkyse, rozto¢e, hmyz, hlisty, houby, obojzivelniky a fadu prvokia (Normark et al. 2003). Dtvody jejich
uspésnosti v nekterych piipadech relativné dobie odpovidaji teoretickym konceptim o vyhodach pohlavnosti.

Moznym vysvétlenim uspéchu starobyle asexualnich linii se budu vénovat v kapitole 4.2.3.



3 Teorie
3.1 Ruazné pristupy k tvorbé teorii a jejich zmény v Case

Béhem poslednich dvou stoleti se fenomén Sirokého rozsifeni pohlavniho rozmnoZovani na tkor
nepohlavnosti snazilo vysvétlit vice nez dvacet hlavnich teorii a bezpocet jejich modifikaci ¢i teorii menSinovych
(Kondrashov 1993). Chronologicky mizeme vidét tiéi piistupy k feSeni problému. Prvni a dodnes trvajici je
klasicky pfistup, tvorba novych teorii a jejich testovani na empirickych pozorovanich v pfirod¢, at’ uz z oboru
popisné biogeografie (Griffiths & Butlin 1995, Dorken & Eckert 2001), nebo cilenych experimenti (Lively
1987). O néco pozdé&ji pribyl dalsi piistup, matematicko-parametricky, snazici se o matematicky popis teorii a
definujici rozmezi parametrti, za kterych jednotlivé teorie dokazi problém vysvétlit (Charlesworth 1976, Misevic,
Ofria & Lenski 2010). Vyhodou matematicko-parametrického pfiistupu je jeho exaktnost a operativnost,
nevyhodou pfiliSna zjednoduseni komplexnich ptirodnich jevi a pfili§ Casto uzké zaméteni. Podminky (mutacni
rychlost na genom na generaci, genové interakce, velikost populace, sila selekce, smér selekce a jeho zmény
v Case, vliv parazitll na fitness aj.), za kterych je pohlavni rozmnoZovani vyhodné, vesmés vychazeji ve velmi
uzkém rozmezi hodnot a je velice nepravdépodobné, ze by se takovy stav mohl v pfirodé dlouhodobé a v§eobecné
udrzovat (West et al. 1999). Zadna jedna teorie se po definovani piedpokladii, za kterych by pohlavnost
vysvétlila, nezda pravdépodobnou. Vychodiskem z krize mize byt syntéza. Ukazuje se, Ze¢ mnoho teorii se
navzajem dobfe dopliiuje; zejména rizné ekologické teorie (viz kapitola 4.1) (West et al. 1999), ale i zdanlivé
vzdalenéj$i modely, jako napiiklad hypotézy o redukci mutadni zatée a teorie Cervené kralovny (Lively &
Howard 1994, Howard & Lively 1994, Howard & Lively 1998). Rozmezi podminek se tak roz§ifuje na realistické
hodnoty (West et al. 1999). Tieti pfistup je novinkou poslednich let. V uréitych ptipadech muZzeme vyuzit
postupti molekularni biologie a studovat urCité genomové charakteristiky — napiiklad charakter nukleotidové
substituce, jak provedli Welsch & Meselson (2001) na vitnicich skupiny Bdelloidea. Rtizné teorie davaji rizné
predpovédi pro charakter substituci a tyto predpovédi miizeme ovefovat na konkrétni sekvenci (viz kapitola
4.2.3).

Teorie snazici se vysvétlit Siroké rozsifeni pohlavniho rozmnozovani miizeme podle riznych hledisek
rozdelit do nekolika kategorii. V této praci zamefené na ekologické souvislosti pohlavniho rozmnozovani jsem se
po vzoru Ridleyho (2007) rozhodl rozdélit teorie do tii okruhu, zhruba odpovidajicim jednotlivym biologickym
oborim. Samoziejmé existuji i dalsi, exaktnéj$i, pfistupy, délici teorie podle jin¢ho kli¢e, naptiklad

Kondrashoviiv (1993) nebo Flegruv (2005, str. 246).

3.2 Teorie molekularné-biologického okruhu

Tzv. ,,molekularné-biologické teorie” jsem zminil v kapitole 2.2. Teorie z tohoto okruhu dokazi dobie
vysvétlit molekuldrni koteny procesti doprovazejicich pohlavni rozmnozovani, jeho vznik a proximalni vyhody.
Kupftikladu Gross & Bhattacharya (2010) navrhuji ve své teorii molekularni kofeny sexu (archealni konjugace),
selekéni tlak (genotoxické prostiedi vlivem vysoké hladiny UV zéfeni pronikajiciho bezozénovou atmosférou a
souvisejici vznik toxickych sloucenin kysliku) i mechanismus vzniku pohlavniho rozmnozovéani (hypertrofie
archealni konjugace k opravé poskozené DNA a tvorbé odolnych polyploidnich stadii, postupné ustaleni
mechanismu a vznik mei6zy). Jejich velkou slabinou je ale neschopnost nalézt dlouhodobé vyhody pohlavnosti (k

predchozimu ptikladu — Pro¢ sex udrZovat potom, co se vytvorila ozonova vrstva chranici povrch Zemé pied UV
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zafenim?) a vysvétlit fakt, Ze navzdory Castym ztratam pohlavnosti jen velmi malo takovych linii dokazalo piejit
k sekundarni nepohlavnosti evoluéné usp&$né (tzv. starobyle nepohlavni linie), zatimco vSechny ostatni brzy
dosly k extinkci (Butlin 2002). Jak jsem zminil, teorie z tohoto okruhu obvykle zahrnuji néjaké evolu¢ni omezeni,
které konkrétni taxonomické skupiné znemoziiuje pfechod k nepohlavnimu mnozeni (Neale et al. 1989, Hurst &
Peck 1996, Bartolomei & Tilghman 1997). Pozorovani z piirody vSak ukazuji velmi Casté ztraty pohlavnosti u
nejruznéjsich linii, takze vétSina myslitelnych evolu¢nich omezeni, odvozenych u konkrétnich skupin (napf. savci
genomovy imprinting), nedokaze vysvétlit problém v celé §ifi. Jedinym myslitelnym vSeobecnym omezenim je
druhovy vybér a selekce na vyssi taxonomické jednotky; nepohlavni druhy (azZ na starobyle nepohlavni linie) by
Z n¢jakého divodu musely byt v evoluénim ¢asovém horizontu odsouzeny k zahub¢ (Holsinger & Feldman 1983,
Nunney 1989). Samotny mechanismus takovéto selekce si ale stejné zasluhuje vysvétleni, které mohou dat jen

dalsi teorie ze zbyvajicich dvou okruhd.

3.3 Teorie genetického okruhu

Druhou skupinu teorii mizeme oznacit jako ,.genetickou”. Pivodni uvaha zné€la, Ze prostfednictvim
pohlavniho rozmnoZovani se udrzuje diploidie (Lewis & Wolpert 1979, Kondrashov 1993) se v§emi vyhodami z
toho plynoucimi (napf. rychlejsi evoluce novych gentl, udrzeni polymorfismu). Pfi rekombinaci se k sobé mohou
dostat dvé vyhodné mutace, nebo se naopak vyhodna mutace mize zbavit pfi segregaci sousedstvi mutace
Skodlivé (Kondrashov 1993). Procesem segregace a naslednou syngamii se mohou v jedinci sejit dvé vyhodné
recesivni alely (Kirkpatrick & Jenkins 1989, Wiener, Feldman & Otto 1992). Oba procesy zrychli evoluci druhu.
Takova tivaha je vSak chybna; zminéné procesy by trvaly velmi dlouho a mezitim by v populaci piisobenim
individualniho vybéru pievladli nepohlavni mutanti (Williams 1974, str. 92-124). Navic pohlavni rozmnozovani
stejné efektivné vyhodné mutace spojuje, jako rozpojuje (Crow 1970). Daleko pravdépodobnéjsi je moznost, ze
pohlavni rozmnozovani slouzi k odstranovani Skodlivych mutaci, snizuje muta¢ni zatéz. Na tomto zaklade
vznikla muta¢né stochasticka hypotéza, znama jako hypotéza Mullerovy rohatky (Muller’s ratchet) (Muller
1964). V genofondu druhu se v ¢ase hromadi mirné negativni mutace, které na rozdil od vyrazné skodlivych
mutaci ovlivituji fenotyp jen velmi lehce a zejména v malych populacich (ale dost mozna ve vSech konecné
velkych populacich (Gordo & Charlesworth 2000)) uniknou pusobeni selekce (Ohta 1993). Tak se postupné
nezvratné zhorSuje primérna zivotaschopnost jedincti nepohlavniho druhu. Pohlavni rozmnozovani vSak ndhodné
mutace rozdeluje mezi potomky, takze jedinci se zvySenym poctem Skodlivych mutaci budou pisobenim selekce
eliminovani (Crow 1970). Tak se postup Mullerovy rohatky zastavi, nebo alespont zpomali. S nardstem hodnot
pozitivni epistaze (tj. kazda dalsi Sskodliva mutace pasobi vétsi Skody, nez predchozi) mezi Skodlivymi mutacemi
se postup rohatky zpomaluje a i Gc¢innost pohlavniho rozmnozovani v jejim zpomaleni se stuptiuje; v extrémnim
ptipadé, kdy kazda dalsi mutace znamena smrt, se rohatka zastavuje i bez nutnosti rekombinace (Charlesworth,
Morgan & Charlesworth 1993). Extenzi puvodni hypotézy je mutaéné deterministicka hypotéza, znama jako
hypotéza Kondrashovovy sekerky (Kondrashov’s hatchet) (Kondrashov 1982, Rice 1999). Ta ve zkratce tvrdi, ze
sex vyrazné zvySuje efektivitu selekce proti pozitivné epistatickym $kodlivym mutacim. Plisobenim rekombinace
se v populaci vyStépuji jedinci s v€tsim i mensSim pocétem Skodlivych mutaci nez rodice, pfi¢emz jedinci
mutacemi vice zatizeni maji za zminénych podminek vyrazné snizenou zdatnost a s jejich smrti je z populace
odstranéno mnoho negativnich mutaci. Vysvétleni sexuality jako systému puisobicimu proti akumulaci $kodlivych

mutaci bylo intenzivné zkoumano a za uréitych nastaveni muta¢ni rychlosti U (pocet mutaci vétsi nez jedna na
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genom na generaci), frekvence zpétnych mutaci, pozitivni epistdze mezi $kodlivymi mutacemi a velikosti
populace (mala efektivni velikost populace) mize teoreticky dobfe fungovat (Kondrashov 1993). V soucasnosti je
toto feSeni povazovano za jedno z nejpravdépodobnéjSich vysvétleni udrzeni sexuality. Nicméné teoretické
modely jej pfedpokladaji jen za splnéni zminénych predpokladd, jejichZ naplnéni v ptirodé je sporné. Mutacni
rychlost se pohybuje v $irokém intervalu od 0,1 do 3 a lisi se i v ruznych regionech jednoho genomu (Kondrashov
2001); pozitivni epistaze asi neni prilis Casta (Peters & Keightley 2000). Problémem vsech teorii z této skupiny je
fakt, ze jen tézko mohly byt prvotni pfi¢inou vzniku pohlavniho rozmnozovani. Navic jejich efekty se vesmés
projevi az za relativné dlouhou dobu, ktera je zfejme tak dlouhd, Ze by je diive vytlacil nepohlavni klon. Pouze
Vv ptipadé silné pozitivni epistaze mezi skodlivymi mutacemi se projevuje i kratkodoba vyhoda (Kondrashov
1993). Genetické efekty vSak mohou pusobit v souéinnosti s dal§imi navrzenymi mechanismy a rozsifovat okruh
podminek, za kterych pohlavnost mohla vzniknout v nasledujicich modelech (West et al. 1999).

Zajimavym dusledkem pohlavniho rozmnozovani je vznik fenoménu druhovosti jakozto vedlejsiho
produktu pohlavnosti. Zatimco prokaryota sestavaji spiSe zt¢zko odlisitelnych jednotlivych linii (jejichz
nedokonalou druhovou kohezi zajistuje centripetalni selekce a Cas od Casu evolu¢ni vymeteni), pravé druhy
(jejichz druhovou kohezi zajistuje existence reprodukéné izola¢nich barier) zname jen od eukaryot (Mayr 2009,
str. 197-204). Je pravdépodobné, ze anageneze pohlavnich druhtt muze (Watson, Weinreich & Wakeley 2011),
nebo dokonce zpravidla musi (Bernstein et al. 1985), postupovat po vétsich krocich. Timto zplisobem muze
pohlavni druh pfeskocit tidoli v adaptivni krajin€ a teoreticky obsadit i globalni optima (zatimco nepohlavni druh
obsadi jen lokalni optima). Pohlavni rozmnozovani a snim souvisejici zmény genomové architektury a
ontogenetickych procest také mohou byt prerekvizitou pravé mnohobuné¢nosti (Lewis & Wolpert 1979,

Butterfield 2000). Oba tyto mechanismy by hypoteticky mohly poskytovat druhu vyhodu v druhovém vybéru.

3.4 Teorie ekologického okruhu

Zbyvajici skupinu teorii miizeme oznacit jako ,,ekologickou®, protoze vSechny teorie povazuji za zésadni
faktor zvyhodnujici pohlavni rozmnozovani abiotické ¢i biotické tlaky prostiedi. Dale nastinim prifez
nejvyznamnéjs$imi teoriemi s jejich silnymi a slabymi misty.

Nejstarsi vysvétleni pohlavniho rozmnozovani jej objasiiovalo jako prostfedek urychleni evoluce druhu
pomoci kombinace prospésnych vlastnosti rodi¢t v potomkovi. Podle Weismanna (1889, ptevzato z Ridley 2007,
str. 33) je sex zdrojem individualni variability, jenz dodava material, s nimz pracuje piirodni vybér. Jako
hypotézu shrnul tento nazor Bell (1982, str. 91-101) a pojmenoval jej hypotézou vikate z Bray, podle anglického
duchovniho proslaveného schopnosti velmi rychle reagovat zménou svého vyznani na aktualni zménu na tring.
Hypotéza je ve své jednoduché podobé vyvracend. Pocita totiz se skupinovym vybérem, ktery je témét vzdy
slabsi nez vybér individualni (Williams 1974, str. 92-124). Nepohlavni mutant by diky sobecké vyhod¢ vytlacil
vSechny pohlavni jedince bez ohledu na to, jak by sexualita mohla byt vyhodnd nékdy v budoucnu. Navic
evolu¢ni novinky vzniklé rekombinaci maji jen nizkou dédivost (Becerra, Brichette & Garcia 1999). Pohlavni
rozmnozovani také zfejmé musi poskytovat predevSim kratkodobou selekéni vyhodu nad nepohlavnim
(Kondrashov 1993). Nasledujici teorie se tedy snaZzi obejit bez skupinového vybéru.

Jednou z moZnosti je, Ze pohlavnost zvySuje inkluzivni zdatnost pohlavniho jedince. Znamy model, ve
kterém zvySuje sex zdatnost potomkt pohlavné se rozmnozujiciho paru, je teorie loterie (téz Best man). U jejiho

zrodu stal Williams (1975, str. 15-61). Sexualitu vidél jako prostiedek tvorby rtiznorodého potomstva, coz je
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vyhodné v prostiedi, kde se potomek Casto dostane do prostiedi odlisného od rodi¢ova. Pohlavni rozmnozovani
tedy bude vyhodné v prostiedi, které je heterogenni (napiiklad sestava z mnoha mikrohabitatd s odliSnymi
podminkami). Pfi nahodné disperzi potomkd ma pohlavni druh produkujici riznorodé potomstvo $anci, ze se
mezi jeho potomky nalezne zvlast vhodny jedinec pro kazdy konkrétni mikrohabitat, ktery vytlaci ostatni
suboptimalni zastupce. Oproti tomu nepohlavné se rozmnozujici druh md moznost ptizptisobit se jednomu typu
stanovisté, nebo primérnému stanovisti. V prvnim ptipadé by prosperoval pouze na tizce vymezenych mistech, v
druhém piipad¢ by dokonce mohl byt celkové vytlacen pohlavnim druhem. V homogennim prostfedi by ale
naopak mél nepohlavni druh vyhodu, protoze by nevystépoval suboptimalné ptizplisobené jedince, jak nazorné
shrnul Flegr (2005, str. 258). Model muZeme nazirat (1) z ¢asového hlediska (model msice-vifnik (Williams
1975, str. 15-25)): dokud je prostiedi predvidatelné, tak je vyhodné rozmnozovat se nepohlavné; v situaci t€zko
predvidatelnych zmén naopak pohlavné. Dal§i moZnosti (2) je nazirat jej z prostorového hlediska (model jahoda-
koral (Williams 1975, str. 26-34)): rozmnozovani na konkrétnim ostruvku je nejvyhodnéjsi nepohlavni, pokud se
ale chysta organismus vyslat disperzni stadia daleko na jiné mikrohabitaty, vyhodna je naopak sexualita. Pfipadné
(3) mize byt sexualita vyhodna, pokud je prostiedi husté obsazeno a o kazdé volné misto soutézi mnoho
uchazecu. V tom piipadé je tieba vystépit vyborné adaptovaného jedince (model jilm-usttice (Williams 1975, str.
35-43)). V piirodé bychom podle této teorie o¢ekavali, ze sexualni druhy budou piednostné malé a budou zit
V heterogennim prostiedi (napt. velkych nadmotskych vysek ¢i zemépisnych $itek, v ruderalnim prostedi nebo
periodicky se ménicim prostiedi). Zpocatku se teorie zdala dobie podpoiena empirickymi poznatky (Williams
1975), ¢asem byl ale jeden po druhém zpochybnén. Posledni ranu teorii loterie zasadil Bell (1982). Srovnanim
ekologie dlouhé fady mnohobunécnych zivoCichti dospél k zavéru, Ze pohlavni druhy ptednostné obyvaji
prostfedi naprosto opa¢ného charakteru, nez predpovida Williamsova teorie (Bell 1982, str. 377-378). Je vsak
otazkou, nakolik prikazné je Bellovo srovnani (viz kapitola 4.2.1). Pokud je selekce na konkrétnim mikrohabitatu
silnd a prezije jen ten opravdu nejlepsi, model teoreticky mize fungovat (Bell 1982, str. 104-121).
Z matematickych modelll vSak dale vyplyva, Ze pro vyhodu sexualné se rozmnozujicich druhti by byly tfeba
velmi Casté a silné fluktuace prostiedi v ¢ase do opacénych extrému — Situace v ptirodé spiSe neoc¢ekavatelna
(Maynard Smith 1978, str. 89-96, Charlesworth 1976). Stejnou podminku potvrdily i vyzkumy s ,,digitalnimi
organismy“ (Misevic et al. 2010). Ani heterogenita v prostoru se sama o sobé nezda byt dostate¢nym vysvétlenim
(Maynard Smith 1978, str. 96-99). Teorie loterie ve své pivodni podobé tak byla opusténa. Nicméné urcitym
zpusobem z ni vét§ina nasledujicich teorii vychazi.

Jako na specialni ptipad predchozi teorie se mizeme divat na situaci, kdy pohlavni rozmnozovani
vystepuje jedince mimotadné dobie prizpisobené momentalnim podminkam proménlivého prostiedi, tzv.
genetickou elitu (Dobzhansky 1964) nebo sisyfovské genotypy (Williams 1975, str. 35-43, 44-61). Takovi jedinci
mohou mit nékolikanasobné vic potomkil nez ostatni, suboptimalni, zastupci. Sisyfovské genotypy se v populaci
vystépuji ptisobenim segregace a rekombinace, jejich genotyp je vSak plisobenim stejnych procest dédi¢ny jen
velmi omezeng, takze se elitni jedinci vzdy znovu nezavisle vystépuji v kazdé generaci. Teorie ale trpi znacnymi
omezenimi. Je aplikovatelna jen na druhy s obrovskymi populacemi a velkym rozmnozovacim potencialem, u
nichz se dospélosti dozije pouze zlomek jedinct, ktefi se ale dokazi rozmnozit az na nosnou kapacitu prostiedi
bez ohledu na jejich ptivodni pocet (pocet jedincii v jedné generaci nezavisi na poctu jedincti v generaci

predchozi). Také musime predpokladat, ze u téchto druhii hraje v pteziti jedince roli opravdu zminéna vysoka
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prizpusobenost aktualnim podminkam prostedi a ne pouha nahoda. U vSech ostatnich druhi, které nespliiuji dané
pfedpoklady, by se pohlavni rozmnozovani muselo udrzovat plisobenim evoluénich omezeni. Nemizeme
vyloucit, 7e mechanismus genetické elity je vyhodny pro druhy suréitymi charakteristickymi Zivotnimi
strategiemi, ale vzhledem k velkému mnozstvi piedpokladti se nezda dostateénym vysvétlenim celého fenoménu
pohlavniho rozmnoZzovani.

Z jiného uhlu se na problém podivali Bell a Ghiselin (Bell 1982, str. 127-142). Vyzdvihnuli fakt, ze
potomci pohlavniho paru maji diky variabilit¢ SirSi ekologickou niku, nez nepohlavni klony. Bell svlij model
nazval teorii zivotem kypiciho biehu a ve svém srovnani mnohobunéénych zivodichti dospél k nazoru, ze
vysledky nejlépe ze vSech teorii odpovidaji pravé této teorii (Bell 1982, str. 377-378, 385). Navrhovany
mechanismus je de facto pfima ekologicka konkurence mezi skupinami nebo druhy. Teorie vSak ma cetné
problémy. Neni napiiklad jasné, jaka by byla individualni vyhoda jedince; pro¢ by mél mit jedinec dozivsi se
dospélosti a tudiz Gspésny ,.chtit“ rozmélnit sviij genom rekombinaci (Ridley 2007, str. 56). Za uréitych
podminek stanovisté ale mohou pohlavni a nepohlavni druhy koexistovat, ve velmi specifickém ptipadé by mohl
pohlavni druh nepohlavniho konkurenta i vytlacit, coz ukazaly matematické modely (Lomnicki 2001). Matoucim
aspektem teorie zivotem kypiciho biehu je, ze v ramci ni badatelé ¢asto pocitaji i s inkluzivni vyhodou jedinct
pohlavniho druhu plynouci z omezené kompetice jeho riznorodych potomkid. Jedna se v podstaté o tentyz
mechanismus jako zminéné $irsi ekologické niky na trovni druhu, jen pievedeny na uroveil jednotlivych jedinct.
Tento mechanismus je vSak z hlediska selek¢ni vyhody odlisny od ptivodniho a na jeho zakladé je postavena jina
teorie — o néco pozdéji popsany model vlastniho pokoje (viz dale). Z tohoto diivodu vznikaji nejasnosti ohledné
vymezeni teorii zZivotem kypiciho bfehu a vlastniho pokoje, i v odbornych kruzich fada autorti bud’ druhou teorii
vilbec nezmifnuje a obé sméSuje v jakysi Siroce pojaty Zivotem kypici bieh (Ridley 2007, str. 55-58), nebo
dokonce pod hlavickou zivotem kypiciho biehu testuje teorii vlastniho pokoje (Koella 1993). Domnivam se, ze
bychom méli mezi dvéma teoriemi rozliSovat, a pokud to z néjakého diivodu odmitame, alesponi vzdy uvést, jak
Siroce teorii Zivotem kypiciho biehu pojimame.

Maynard Smith (1978, str. 99-108) vyzdvihnul hypoteticky omezenou kompetici mezi variabilnimi
potomky pohlavné se rozmnozujiciho paru v heterogennim prostiedi. Model je znam jako teorie vlastniho pokoje
(téz ostrych loktt). Potomci pohlavniho paru se mezi sebou odlisuji v ekologickych narocich. V heterogennim
prostfedi si tedy rtznorodi potomci pohlavniho paru nekonkuruji v tak vysoké mife jako téméf identické
nepohlavni klony a maji vyss$i inkluzivni zdatnost. Testovani tohoto modelu shrnuli a sviij vlastni vyzkum
provedli Garcia & Toro (1992); teorii podporuji jen nékteré experimenty, pficemz jiné byly nepruikazné ¢i
dokonce predikcim modelu odporovaly. Model vlastniho pokoje vSak ma fadu problému. Napiiklad jej lze
uplatnit jen na druhy, kde si pfednostné konkuruji potomci jednoho paru. Dale bychom podle néj oéekavali, ze
prednostné budou pohlavni druhy s velkym mnoZstvim navzajem si konkurujicich potomkd; v tomto bod¢ ale
pozorovani ale nasvédcuje spiSe opaku (Bell 1982, str. 150-331). Dale bychom ptedpokladali, ze organismy
s velkym poctem navzajem si konkurujicich potomkti budou mit tendenci produkovat riznorodéjsi potomstvo.
Pocet rekombinaci ale (pfinejmensim u savcll) nesouvisi s po¢tem mlad’at (Burt & Bell 1987). U krytosemennych
rostlin (Magnoliophyta) vysledky podobného srovnani zdanlivé teorii vlastniho pokoje nasvédcuji (Koella 1993),
intenzivnéj$i byla rekombinace u druhl s nedisperznimi semeny a u druht jejichZ semena roznaseji zivocichové

(ktefi je mohou hromadit na jednom mist¢), nicmén¢ jde zaroven o druhy s malym poctem velkych semen (a
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nikoli velkym po¢tem navzajem si konkurujicich potomki), takze pomérné jednostranna interpretace autord muize
byt pfinejmensim undhlena. V kazdém piipad¢ bych ani jedné ze zminénych dvou studii neptikladal zasadni
vyznam — prvni zahrnovala pouze 32 druht savct (i kdyz pomérné Siroce pokryvajicich fylogenetickou diverzitu
skupiny), druha 194 druhi rostlin (z nichZ ale téméf polovina spadala do Celedi Fabaceae a desetina do velmi
specifické celedi Poaceae, navic vSechny vzorky bez vyjimky spadaji pouze mezi korunové krytosemenné). Tak
zejména v druhém piipadé vyvstava podezieni, zda vysledky neovlivnil hlavné vybér vzorki.

V soucasnosti je patrné nejznaméjs$im a nejfavorizovangj$im modelem vyhod sexuality model negativni
dédinosti zdatnosti, znamé&jsi jako teorie Cervené kralovny. Princip Cervené kralovny vychazi
z paleontologického objevu van Valena (1973), ktery vyzkumem moiskych fosilii dospél k zavéru, ze
pravdépodobnost vymfeni zivocisné celedi se s Casem neméni. Za vétsinu ,,heterogenity” prostfedi a zmén sméru
selekce v Case totiz mohou byt zodpovédné ostatni organismy. Pokud by hlavnim protivnikem Zzivocichi bylo
stabilni abiotické prostiedi, cekali bychom, Ze se mu v fad¢ piipadt s Casem lépe pfizptisobi a klesne riziko jejich
extinkce. Empiricka data tomu ale nenasvédcuji. Pravdépodobnéjsi je, Ze hlavnim protivnikem organismil jsou
jiné organismy a druhy tak vedou nikdy nekonéici souboj mezi sebou. Van Vallen teorii pojmenoval podle
postavy Cervené kralovny (podle $achové figurky, kterd ma ve Velké Britanii tradi¢né ervenou barvu, zatimco v
kontinentalni Evropé Cernou; v Ceském piekladu romdnu a Ceské védecké terminologii je vSak zazity piimy
preklad z anglického originalu, tj. Cervena krdlovna) zroménu , Alencina dobrodruzstvi v Fisi divii a Za
zrcadlem “ od Lewise Carrola. Inspiraci mu byla zejména pasaz, kde Alenka s Kralovnou bézi jako o zdvod, ale
ptesto se nehnou z mista: ,, Nu, zde, jak vidite, potiebujete bézet, kolik dovedete, abyste ziistala na misté. Chcete-li
se dostat nékam jinam, musite utikat alespor dvakrat tak rychle! (Carrol 1996). Pfedpokladem modelu Cervené
kralovny je, ze za vétSinu selek¢nich tlaki jsou odpovédné biotické interakce (Bell 1982, str. 143-156).
Protivniky mohou byt naptiklad predatofi, hypoteticky vnitrodruhovi ¢i mezidruhovi konkurenti, nejlépe ale
podmince odpovida faktor parazitismu; viz Hamilton, Axelrod & Tanese (1990). V tom piipadé je mozné, ze
v fad¢ pripadd genotyp vyhodny (a tudiz hojny) v jedné generaci, bude velmi nevyhodny v generaci dalsi, protoze
se na n¢j protivnik adaptuje. Pfedstavme si hypotetickou variabilni nepohlavni populaci a letalniho parazita. Prvni
vlnu parazitace ptezije jen nékolik rezistentnich jedinct, ktefi daji zaklad dalsi generaci. Ta je v8ak uz z hlediska
rezistence Kk parazitovi uniformni a vydana napospas dal$i viné parazitismu. Jakékoli nova rezistence muze
vzniknout jen pomalym hromadénim mutaci. Sex vSak v populaci udrzuje polymorfismus, v malé mife se po
dlouhou dobu udrzuji i momentalné¢ nevyhodné alely; pohlavnim rozmnozovanim vznika variabilni potomstvo.
Variabilita se projevuje i v odolnosti proti parazitim (piipadné ve strategii dalSich biotickych interakci), takze
alespofi mala ¢ast potomstva je v kazdém piipadé oproti konkrétnimu parazitu rezistentni (Hamilton et al. 1990).
Pohlavni rozmnoZovani je u¢inny proces generujici v kazdé generaci riiznorodé potomstvo. Cervenou kralovnu
podporuje fada vyzkumu a vyznam parazitismu je nezpochybnitelny. Nasvédcuje ji naptiklad pozitivni zavislost
mezi generacni dobou druhu a poctem rekombinaci (Burt & Bell 1987). Mezi vysoce polymorfni geny patii fada
téch, které koduji zalezitosti spjaté s imunitou (Hughes et al. 1994, Hughes & Yeager 1998). Pocitacové modely
frekvencné zavislou selekci ze strany paraziti a jeji moznou roli v udrzeni sexuality potvrdily; funguje i u
organismu s nizkou plodnosti, piekryvajicimi se generacemi, za realistickych podminek rozlozeni zdatnosti,
realistické proménlivosti prostiedi a vysoké frekvence vzniku nepohlavnich klond (Hamilton et al. 1990). Na

rozdil od zmén abiotického prostiedi (teorie loterie) ma koevoluce hostitel-parazit tendenci produkovat fluktuace
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selekce v mife teoreticky favorizujici pohlavni rozmnozovani (Nee 1989). Cervené kralovné nasvédéuji i
vysledky ekologickych studii. Néktefi kratkovéci parazité (napiiklad cervei (Coccoidea)) jsou udajné 1épe
piizptsobeni star§im stromtim (napiiklad borovice douglasky tisolisté (Pseudotsuga menziesii)), nez mladSim
(Edmunds & Alstad 1978, pievzato z Ridley 2007, str. 71). Klasicka studie pochazi od Livelyho (1987), ktery
vyzkumem riznych sladkovodnich ekosystémli na Novém Zéland€ dospél k zaveru, ze zastoupeni pohlavnich a
nepohlavnich jedincti v populacich plze Potamopyrgus antipodarum a pattern jejich parazitace odpovidaji
predpokladim teorie Cervené kralovny (vét§i zastoupeni nepohlavnich jedincti az celé nepohlavni populace
v proménlivych vodach typu potokill, kde je zarovenn méné parazitl; opacny pattern ve stabilnich jezerech).
Z dalsich studii mohu jmenovat naptiklad vyzkum parazitace pohlavnich a nepohlavnich populaci mexickych
halan¢ika Poecilopsis monacha (Lively, Craddock & Vrijenhoek 1990), australskych gekont Heteronotia binoei
(Moritz et al. 1991) ¢i karasu Carassinus auratus (Hakoyama et al. 2001); riziko parazitismu by mohlo souviset i
s frekvenci polyandrie u socialniho blanokiidlého hmyzu, coz ukazala studie na ¢melacich Bombus terrestris
(Baer & Schmid-Hempel 1999). Ve viech zminénych studiich se potvrdily predpoklady teorie Cervené kralovny.
Spolu s hypotézami o redukci mutaéni zatéze patii dnes Cervena kralovna k nejzkoumandjsim a
nejfavorizovanéj$im teoriim pohlavniho rozmnozovani (West et al. 1999). Stale vSak zistava otazkou, do jaké
miry je teorie schopnd bezezbytku vysvétlit fenomén pohlavniho rozmnozovani. V nekterych studiich se
predpoklady teorie Cervené kralovny nepotvrdily, napiiklad vyzkum Zivorodek sexualniho druhu Poecilia
latipina a piibuzného nepohlavniho druhu Poecilia formosa neukazal Zadnou souvislost parazitace a sexu (Tobler
& Schlupp 2005). Pochybnosti vyvolava i fakt, Ze teorie ptedpovida pravidelné popula¢ni cykly vyvolané
parazity (Bell & Maynard Smith 1987). Ty ale nachdzime jen u minima druhi. Casto ovliviiuje velikost populace
vyrazné&ji abiotické prostiedi (Varley 1970). Aby model teoreticky fungoval, je také téeba, aby parazité velmi
vyrazné snizovali fitness své obéti (Howard & Lively 1994), nebo aby se Vv populaci hostitele rozmnozili
vyhradné nejzdravéjsi jedinci (Hamilton et al. 1990).

Specifickou teorii je model Bozich mlynt, u jehoz zrodu stila Williamsova a Price, formulovany
Maynardem Smithem (1993, str. 203-204). Hypoteticky nepohlavni klon ma zpoc¢atku v populaci pohlavnich
organismu velkou vyhodu, trvalo by ovSem mnoho (stovek) generaci, nez by pohlavni zastupce vytlacil. Pohlavni
linie vSak vytvari diky segregaci a rekombinaci relativné rychle vhodné adaptace, takze dokaze vyrovnat piivodni
vyhodu nepohlavniho klonu dfive, nez je jim sama vytla¢ena. Fakt, Ze stejné procesy vytvorené adaptace opét
roz§tépuji, neni z kratkodobého hlediska v nicem nevyhodny. Pod selekénim tlakem se vyhodné genotypy
v kazdé generaci znovu vystépuji, obvykle dokonce projevuji vyznivajici dédi¢nost. Efekty zdokumentoval
napfiiklad Brecerra (1999) na experimentu mezidruhové kompetice dvou kmeni octomilek (Drosophila), v némz
sexualni linie ziskala vyhodu uz po Sesti generacich. Model obecné vyzdvihuje mikroevoluc¢ni plasticitu
pohlavnich druht umoznénou segregaci, rekombinaci a udrzovanim vysokého polymorfismu v populaci. Pohlavni
organismy diky ni dokézi rychle reagovat na kratkodob¢ a Casto vratné zmény prostfedi. Sexualita obecné udrzuje
Vv nizké frekvenci i momentalné nevyhodné alely (Hamilton et al. 1990), coz umoziuje rychlé, ale reverzibilni
reakce na zmény prostiedi. Jak poznamenal o charakteru evoluce pohlavnich a nepohlavnich druhti Flegr (2006,
str. 221-224, 240-243, 245-246), schopnost rychlé reakce pohlavnich druhti na zménu podminek (abiotickych i
biotickych) ziejmé poskytuje sexualité zna¢nou kratkodobou vyhodu. Oproti tomu zdrojem variability nepohlavni

linie jsou pouze mutace. Nepohlavni druh reaguje na selek¢ni tlak pomaleji, ale nevratné. V Case ztraci
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variabilitu, coz je z hlediska adaptace na kratkodobé a reverzibilni zmény prostfedi nevyhodné. Naopak na
dlouhodobé selekéni tlaky ziejmé reaguji ochotnéji nepohlavni linie se stejnou mirou polymorfismu. Modelu
nahrava pozorovani, ze pohlavni druh jako celek ma obvykle Siroké geografické rozsifeni, zatimco jim odstépené
partenogenetické rasy jsou neziidka adaptované pouze na lokalni podminky specifického stanovisté (Maynard
Smith 1993, str. 204). V jinych ptipadech ale naopak partenogeneticka linie dosahla SirSiho geografického

rozsifeni nez nepohlavni, naptiklad u polyploidnich rostlin (van Dijk 2003).
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4  Prostredi

4.1 Predikce ekologickych teorii o prostiedi favorizujicim pohlavni a nepohlavni druhy
41.1 Teoretické odvozeni charakteru prostiredi favorizujiciho pohlavni, nebo nepohlavni rozmnoZovani

Vsechny organismy ziji v neustalych interakcich s okolnimi biotickymi a abiotickymi faktory, které tvofi
jejich Zivotni prostfedi. Pokud maji ohledné pohlavniho rozmnozovani pravdu ,.ekologické teorie” (viz kapitola
3.4), opravnéné bychom mohli oCekavat, ze urcita prostiedi budou favorizovat pohlavni druhy, zatimco jina
druhy nepohlavni. Ve zbytku prace se pokusim odhalit, jestli tomu tak opravdu v pfirod¢ je a zda existuji n¢jaké
konkrétni rysy prostiedi favorizujici jeden, nebo druhy méd rozmnoZzovani.

V predchozi kapitole jsem prozkoumal ruzné ekologické teorie a zjistil, Zze velka vétsina z nich (jen s
vyjimkou vikatre z Bray) nikdy nebyla Gplné vyvracena a spiSe byly jen opustény ve prospéch teorii zdanliveé
vysvétlujicich problém 1épe a objasiiujicich SirSi spektrum fenoménti. Pro kazdou ze zminénych teorii existuji
studie sv&d&ici pro i proti, jen nékteré teorie jsou podpotené 1épe (napi. Cervend kralovna). Z toho diivodu se
nekteti vyzkumnici ptiklanéji spiSe k syntetizujicimu pfistupu, nez ke snaze testovat jednotlivé uzce zamétrené
modely (West et al. 1999). Tento ptistup se setkal s pozitivni odezvou (Birky 1999, Butlin, Schon & Martens
1999, Rice 1999). N¢kteti propojuji dokonce teorie z riznych smérti (napt. hypotézy o redukci mutacni zatéze s
Cervenou kralovnou (Lively & Howard 1994, Howard & Lively 1998)), pro tuto praci je vsak klicové
navrhované spojeni teorii z ekologického sméru, s kterym fada zastanct syntetizujictho sméru operuje témer
automaticky (West et al. 1999, Butlin et al. 1999). V podstaté jedinym velkym odpiircem tohoto konceptu je
Kondrashov (1993), ale i ten je s postupujicim &asem znatelné smiilivéjsi (Kondrashov 1999). Udajné i van
Valeniiv ,,novy evoluéni zakon“ (Van Valen 1973), na jehoz zakladé vznikla teorie Cervené kralovny, v pvodni
formé zahrnoval ,,v§echny zmény prostiedi, biotické i abiotické, parazity, predatory i konkurenty* (Butlin et al.
1999). Syntetizujiciho pfistupu se podrzim i ja, protoze pro analyzu souvislosti mezi charakterem prostiedi a
pohlavnosti ¢i nepohlavnosti druhu se zda byt velmi piinosnym. Pro teorie z genetického okruhu nehraje
charakter prostfedi zvlastni roli, a proto se jimi uz dale nebudu zabyvat. Predikce ekologickych teorii pro
charakter prostiedi favorizujici pohlavni ¢i nepohlavni druhy maji §iroké priniky a dokonce se mohou i vhodné
doplnovat (viz dale). Ackoli n¢které zminéné teorie uvazuji spise biotické tlaky, zatimco dalsi tlaky; nékteré
pfisuzuji pohlavnimu druhu vyhodu ve vys$Sim polymorfismu, zatimco jiné jedinciim pohlavniho druhu veétsi
inkluzivni zdatnost; v fad¢é pifipadd se mezi sebou jednotlivé modely nevylucuji a mohou ukazovat na realné
existujici prostiedi.

Po zjednoduseni se nam rysuji dva pomysiné extrémy podle vSech uvedenych teorii teoreticky
uprednostiujici pohlavni a naopak nepohlavni druhy. Na jedné stran€ lezi stdlost, predvidatelnost, homogennost a
mdlo biotickych interakci (tato prostiedi budu dale pro zjednoduieni oznadovat jako HOMOGENNI). Takovato
prostedi favorizuji nepohlavné se rozmnozujici druhy (Flegr 2006, str. 221-224, 240-243, 245-246). Nejlepsi
strategii je zde co nejlépe se prizplisobit neménnym, ptipadné predikovatelné (naptiklad cyklicky) se ménicim,
podminkam. Druhy favorizované témito prostiedimi plodi potomstvo klonalnim zptsobem, coz jim kromé velmi
rychlého mnoZeni umoziluje udrzet si maximalni ptizptisobeni ziskana v pribéhu minulych generaci, protoze
predavaji genom jako jeden celek podléhajici selekci (Weider 1993). Vyvijeji se zptisobem klasické darwinovské

gradualistické selekce, tedy hromadénim vice mén¢ drobnych zmén v genomu plsobenim mutaci. Selekci
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podléhaji stejnou mérou a stejnym zpusobem po celou dobu existence ,,druhu®, pravdépodobnost anagenetické
(fenotypové) zmény nesouvisi s vyskytem speciaci (Flegr 2010). Tento mod evoluce jim umoziiuje se do velké
hloubky a témé&i dokonale pfizpusobit danym podminkam prostiedi (Flegr 2006, str. 221-224, 240-243, 245-246).
Dalo by se fict, ze jsou evoluc¢né plastické (Flegr 1998, Flegr 2010). OvSem za cenu toho, Ze adaptace probiha
relativné dlouho, pouhym hromadénim mutaci. Pohlavni druh by v tomto prostfedi mél jen mélo vyhod (nebo
vibec zadné), protoze potomci i toho nejlépe adaptovaného jedince by kvili segregacni a rekombinaéni zatézi
(Crow 1970) doprovazejici pohlavni rozmnozovani zdédili jen ¢ast jeho uspésného fenotypu. Pravdépodobné by
byl vytlacen nepohlavni linii, coz mize byt pfi¢inou mnoha sekundérnich ztrat pohlavnosti nebo piechodi
k fakultativnimu sexu.

Na druhé stran¢ pomyslné skaly prostfedi se nachazeji proménlivost, nepredvidatelnost, heterogenita a
hodné biotickych interakci (tato prostiedi budu dale pro zjednoduseni oznadovat jako HETEROGENN(). V tomto
prosttedi by mél veliké problémy naopak nepohlavni organismus. Jakékoli ,,trpélivé a precizné® selekci
zdokonalované znaky zde témét ihned pfijdou vnive¢. V tak nestalém prostfedi se uz po malém posunu (at’ uz
v Case nebo prostoru) jedinec dostane do vyrazné odliSného prostiedi s vyrazné odlisnymi pozadavky na jeho
adaptivni vlastnosti (at’ uz zménou biotickych nebo abiotickych tlaki). Idedlni by naopak bylo mit v zasob¢ velké
mnozstvi riznych vlastnosti, které by vtomto prostiedi mohl v kazdé generaci pohotové ,promichavat a
prostiidavat®. Stale by tak nachdzel nejriznéjsi varianty a kombinace vlastnosti pro své potomky, z nichz nékteré
by pomérné¢ dobie odpovidaly momentalnimu prostfedi. Pravé tuto ulohu s velkou pravdépodobnosti hraje
pohlavni rozmnozovani. To umoziuje mit v genofondu druhu uloZenou velkou variabilitu a v kazdé generaci ji
sexem promichévat pomoci segregace a rekombinace. Z toho vyplyva schopnost rychle a pfitom reverzibilné
reagovat na okamzité selekéni tlaky (Hamilton et al. 1990, Maynard Smith 1993, str. 203-204, Flegr 2006, str.
221-224, 240-243, 245-246, Flegr 2010). Alely kodujici momentalné nevyhodné znaky se v populaci pohlavniho
druhu dlouhou dobu drzi v malém zastoupeni, coz dava moznost reakce i na opétovnou zménu podminek
(zatimco nepohlavni druh reaguje pomaleji a zaroven se jakékoli v danou chvili nevyhodné znaky u néj selekci
ztraci). Pohlavni druhy vSak za to plati jistou evoluéni rigidnosti (elasticitou) (Flegr 1998, Flegr 2010), protoze i
ten nejlepsi vystépeny fenotyp se vlivem segregace a rekombinace Casem ,,rozpusti® mezi ostatnimi (Crow 1970),
namisto aby dal zaklad nové linii jako u nepohlavnich organismil. Ze stejného diivodu pohlavni organismy také
ziejm& nedokazi selekci zménit zakladni fenotypové rysy (napiiklad metabolické drahy nebo adaptace
k extrémnimu prostiedi), které naopak primarné asexualni prokaryota mohou v dlouhém ¢asovém horizontu
modifikovat (Flegr 2006, str. 221-224, 240-243, 245-246, Cohan & Koeppel 2008). Podle nékterych modeld je
vyhodou sexualniho druhu nejen to, co bychom mohli nazvat elasticitou, ale i samotna tendence pohlavniho
druhu v heterogennim prostiedi nepodléhat rychle selekci, ktera se projevuje v delSim ¢asovém meéfitku vyssi a
relativné stalou rychlosti rustu populace (Roughgarden 1991).
rozdil od nepohlavnich organismi, pfevazn¢ punktuacionalisticky charakter. Pretrzit¢ého pribehu evoluce u
eukaryot si jako prvni vSimli paleontologové Eldredge & Gould (1972) a nazvali jej pferusovanou rovnovahou.
Tento jev se projevuje nahlym stiidanim druhti ve fosilnim zaznamu, coz bylo dfive vysvétlovano vyhradné
neuplnosti fosilniho zdznamu. Okolo teorie preruSovanych rovnovéh se zahy rozpoutala ziva diskuze; viz Schopf,

Hoffman & Gould (1983); ktera zcela neutichla dodnes. Prerusovany pattern je dnes dobie zdokumentovan i
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z komplexnich studii vyborné zachovanych skupin (Cheetham 1986), takze jeho existenci nelze jednoduse
popirat. Na druhou stranu existuji stejné presvédcivé doklady pro gradualisticky prubéh evoluce, zejména od
planktonnich organismti (Sorhannus et al. 1988, Wei & Kennett 1988, Lazarus et al. 1995). Cela véc tak ziejmé
skupin prokazateln¢ castéjsi (Erwin & Anstey 1995, pievzato z Benton & Pearson 2001). Fenomén
prerusovanych rovnovah je zptisoben tim, Ze pohlavni druhy klasickym zptisobem podléhaji selekci jen po kratky
cas pii svém vzniku (kdy ziskaji svlyj charakteristicky fenotyp) a po zbytek doby existence se dale pfili§ neméni
(Eldredge & Gould 1972). Mozné vysvétleni poskytl napt. Flegr (1998, 2010) v teorii zamrzlé plasticity. Na
selekci sice reaguji pohlavni druhy za kazdych okolnosti, ale obvykle maji tendenci byt spise ,,elastické™ ve svych
vlastnostech; po skonceni selekéniho tlaku se vraci do ptivodniho stavu. Pattern prerusovanych rovnovah s velkou
pravdépodobnosti souvisi pravé s rekombinaci a pohlavnim rozmnozovanim. Vyhodné kombinace alel jsou znovu
a znovu rozbijeny, coz vede k jejich ,,zadratovani a sofistikovanym zplsobtim regulace, pleiotropii a genetické
epistazi (Azevedo et al. 2006). Nakonec je adaptivni evoluce mozna jen za zvlastnich pfilezitosti v obdobi
existence druhu, kdy popula¢ni hustota a geneticka variabilita poklesnou, geny se ocitaji pokazdé v podobném
prostfedi a selekce tak miize plné zapisobit. Timto zpisobem vznika novy druh, coz se déje obvykle alopatricky
— peripatricky na okraji arealu (Flegr 1998, Flegr 2010). Elegantné vysvétluje vznik fenoménu pieruSovanych
rovnovah i hypotéza plus ¢a change, ktera tvrdi, Ze heterogenni prostiedi s mnozstvim zmén selektuje na relativné
inertni linie, které se, pokud zmény nedosahnou kritickych prahovych hodnot, v ¢ase piilis§ neméni (Sheldon
1996). Model dava rtzné predikce pro prubéh evoluce v heterogennich (punktuacionalistickd) a homogennich
prostfedich (gradualistickd) a je zcela slucitelny s pfedstavou, ze za neochotu druhu odpovidat na selekci
permanentni zménou fenotypu muze pohlavni rozmnozovani (¢i Ze by dokonce mohlo byt adaptaci na podobna
prostiedi).

Pohlavni druhy tedy maji ziejmé v heterogennim prostiedi vyhodu. Nicméné i nepohlavni druhy zde
mohou prezit nebo dokonce prosperovat. Museji ale vyuzivat specifické strategie — naptiklad rychle kolonizovat
nové ostruvky prostiedi, ve kterych se, pokud dorazi prvni, diky své nepohlavnosti dokazi rychle namnozit
(Weider 1993). Po n&jaké dobé je pohlavni druhy obvykle vytlaci (Griffiths & Butlin 1995). V mezidobi uz ale
nepohlavni druh s velkou pravdépodobnosti stacil vyslat disperzni stadia do okoli (at’ uz prostorem na sousedni
ostrivky, nebo do budoucnosti pomoci vytrvalych stadii) a cely cyklus kolonizace rozjeli znovu od zacatku.
Podobné vysvétleni by bylo mozné aplikovat i na dynamiku rozsifeni prokaryot na vétsiné prostredi nasi planety,

ktera o¢ividné spadaji spise do kategorie heterogenni, a pfesto tu prokaryota nalézame.

4.1.2 Mozna uskali vyzkumu a iivod ke konkrétnim pozorovanim

Pfi uvazovani o heterogennich a homogennich prostfedich se nevyhneme tfadé piekazek. Predevsim je
nutné heterogenitu vhodné definovat, nebot” existuje fada alternativnich definic, z nichz vét§ina by zde byla zcela
nevhodna (napf. pocet koexistujicich druhti); problematiku shrnuli napf. Li & Reynolds (1995). V této prdci
navrhuji heterogenitu chdpat jako souhrn proménlivosti v prostoru a promeénlivosti v case, pricemz zejména
druhou jmenovanou miizeme vyjadrit i jako (ne)predvidatelnost zmén. Obé tyto proménlivosti mohou byt
zpusobovany jak abiotickymi faktory, tak biotickymi faktory.

Dalsim velkym problémem je srovndvani zivotnich prostfedi rizné velkych organismd. Je

pravdépodobné, ze mira heterogenity prostiedi se ve vét§iné piipadt s métitkem méni (napf. prostiedi velkych
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savcl, roztocd, pudnich mikroorganismi — vSe na jednom habitatu) a rizné velké organismy tak nelze jednoduse
srovnavat podle néjaké spole¢né heterogenity prostiedi.

Dalsi ptekazkou v naSem badani jsou metodické problémy studia vyhodnosti sexuality. Naprosta vétSina
studii se totiz soustfeduje na rozdil mezi uritym eukaryotickym primarn€ sexualnim druhem a (nejlépe
pfibuznym) druhem ¢&i populaci, ktery pohlavnost sekundarné ztratil. Tak byly piezkoumany cetné
mnohobunécné organismy — napiiklad cévnaté rostliny (Tracheophyta) vyssich nadmotskych vysek (Gugerli
1998) a zemépisnych sitek (Dorken & Eckert 2001), n¢které houby (Chapela et al. 1994), fada obratlovcu (Lively
et al. 1990), bezobratlych (Lively 1987) a dalsi organismy (viz kapitola 4.2.1). Velkou vyhodou pro studium je
zde existence sesterskych pohlavnich druhd nebo linii a relativni pfistupnost makroskopickych organismd.
Nem¢li bychom ale zapominat, Zze sekundarné nepohlavni druhy mohou reprezentovat velmi specifické pripady
nepohlavnosti vzniknuvsi ptisobenim velmi specifickych mistnich selekénich tlakid. Sekundarni ztraty pohlavnosti
také charakterizuje zminény pattern ,,koncovych vétvi® stromu zivota (Butlin 2002). Nepohlavni populace ¢asto
vznikaji, ale témét se stejnou frekvenci brzo zanikaji. Velmi Casto jde spiSe o riizné nepohlavni linie ve stavu
vzniku, nez dokonale pfizptisobené nepohlavni klady. Je otazkou, do jaké miry u nich mizeme odhalit né¢jaké
fundamentalni pfedpoklady pfechodu k nepohlavnosti. SpiSe objevime né&jakou mistni specifickou vyhodu, jako
napfiklad u zminénych cévnatych rostlin. Obecna pticina sekundarni ztradty pohlavnosti napti¢ vSemi takovymi
studovanymi skupinami mozna ani neexistuje. Problému si je védoma fada vyzkumnikd, kteti varuji, Ze musime
srovnavat pohlavné se rozmnoZzujici organismy se skute¢n€ a dlouhodobé nepohlavnimi, které jsou nepohlavnosti
dokonale piizpusobené (Maynard Smith 1986, Kondrashov 1993). Je otazkou, do jaké miry vétSina sekundarné
nepohlavnich druhti tuto podminku spliiuje; kompletné asi jen starobyle nepohlavni linie. Zfejmé nikdo zatim
nenavrhl srovnavat primarné sexualni druhy s druhy primarné asexualnimi, prokaryotickymi (viz dale), pricemz
ty spliuji ze ztejmych diivodii podminku ptizplsobeni nepohlavnimu Zivotu dokonale (v mnoha ohledech jisté
nejsou prokaryota a eukaryota srovnatelnd, ale porovnani charakteru jednémi ¢i druhymi preferovaného prostredi
je jisté mozné). Z recentniho rozsifeni sekundarné nepohlavnich druhil tedy pravdépodobné moc nevycteme
(Kondrashov 1993).

Jinak tomu ale je, pokud se rozhodneme studovat historickou dynamiku rozsifeni pohlavnich a
nepohlavnich populaci ¢i druhd (Griffiths & Butlin 1995). Také se miizeme soustiedit na starobyle nepohlavni
linie, které ,,prokazaly”, Ze z n€jakého dlivodu je pro n¢ dlouhodoba absence pohlavnosti pfekonatelna ¢i dokonce
vyhodna a nepohlavnimu zptsobu Zivota jsou dokonale piizptisobeny (Welch & Meselson 2000, Butlin 2002).
Studium sekundarnich ztrat pohlavnosti s cilem odhalit vyhody sexuality tedy nemusi byt tak beznadé&jné, jak by
se mohlo pfi studiu konkrétnich piiklad®i na prvni pohled zdat.

Zdaleka nejzajimavéjsi by ale byl pfistup, kdy bychom porovnavali primarné pohlavni eukaryotické
druhy s primarné nepohlavnimi prokaryotickymi druhy. Primarni asexualita prokaryot a primarni sexualita
(recentnich) eukaryot jsou dv¢ odlisné, ale velmi uspésné Zivotni strategie; kazda je vyhodna v odlisSném prostredi
a z kazdé plynou jiné vyhody a nevyhody (Markos & Hajnal 2007). Primarné asexualni prokaryota jsou fadové
mensi nez jednobunécnd eukaryota a ta zase nez mnohobunécéné organismy. Zde vyvstava vice nez kde jinde
zminény problém meéfitka. Je totiz mozné, Ze heterogenita prostfedi souvisi s métitkem. Pokud ano, zlstava
otazkou, zda ma abiotické prostiedi tendenci stavat se se zvétSujicim se mefitkem ¢im dal prostorove

heterogennéjS$im (coz se na prvni pohled zd4 pravdépodobnéjsi), nebo naopak. Z €asového hlediska by prostredi
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malych organismti mohla byt homogenné;si vlivem jejich kratSich genera¢nich dob — stejné dlouhé fluktuace jsou
pro n¢ subjektivné delsi. Co se biotické slozky heterogenity tyce, situace je zcela nejasna. Pokud by vSak
heterogenita prostiedi skute¢né rostla s prostorovym méfitkem, potom by se vznikem fadové vétSich eukaryot
mohl souviset vznik sexu prave jako adaptace na heterogenitu prostiedi. V praxi by mozna bylo uskutecnitelné
porovnavani protistnich eukaryotickych druhti s prokaryotickymi druhy, nebot’ ty se svou velikosti neziidka
alespon blizi (napf. néktefi planktonni zastupci (Grimsley et al. 2010)). Nanestésti podobny pftistup, pokud je mi
znamo, nezvolil nikdo. U prokaryot logicky nenajdeme sesterské druhy nebo linie s pohlavnim rozmnozovanim,
jako tomu je u sekundarnich ztrat sexuality. Na druhou stranu jsou prokaryota nepohlavnimu zptsobu zivota
dokonale pftizplisobena. Proto musime zvolit jinou metodiku. Pokud existuji n¢&jaka prostfedi prevazné, nebo
vyhradné obyvana prokaryoty na ukor eukaryot, mizeme s pomérn¢ velkou jistotou usuzovat, Ze v takovych
prostfedich je nepohlavni rozmnozovani vyhodné. Podle neodarwinistického paradigmatu totiz nemame Zadny
apriorni divod domnivat se, Ze by u eukaryot méla fungovat adaptivni evoluce jinak nez u prokaryot; Ze by
cukaryota nemeéla byt schopna dosahnout stejnych adaptaci svému prostiedi jako prokaryota. Pfesto ziejme
existuji prostfedi obyvana vyhradné prokaryoty, napf. néktera tzv. extrémni prostiedi (Schulze-Makuch & Irwin
2008, str. 52-63).

Jaké konkrétni habitaty mizeme zatadit do prvni skupiny (heterogenni), nebo do druhé skupiny
(homogenni)? Naprosta vétsina makroskopickych biotopti bude patrné spadat do prvni kategorie. Navic je mozné,
Ze stabilni a homogenni podminky abiotického prostiedi budou neziidka sméfovat ke vzniku spoleCenstev
s velkym mnozstvim biotickych interakei (parazitismu, souboje mezi sourozenci atd.) a celkovy charakter ziistane
heterogenni. Nejryzejsi prosttedi homogenniho typu pravdépodobné nalezneme na specifickych mistech nasi
planety. Jedna se o prostiedi, ktera maji sice extrémni, ale jinak celkem stabilni a homogenni podminky a také
ziejmé omezené biotické interakce (Bell 1982, str. 383-385). Mohli bychom je oznadit za extrémni a mistni
organismy za extremofilni, souhrnné o nich pojednali napf. Rothschild & Mancinelli (2001). Konkrétné se jedna
o prostredi uvniti zemské kury (Lippmann-Pipke et al. 2011); dlouhodobé zamrzla prostiedi oblasti polt (zejména
interiér antarktického kontinentalniho ledovce nebo pod nim lezici jezera tekuté vody) (Priscu et al. 1999, Karl et
al. 1999, Christner et al. 2000, Sheridan, Miteva & Brenchley 2003), prostiedi extrémné vysokych teplot (Kelley
et al. 2005); vysoce slana (Perez et al. 1994), kysela (Schleper et al. 1995), zasadita (Kelley et al. 2005), ale i
dalsi. Oznacovat je za extrémni je v§ak mimotadné antropocentrické. My jako eukaryotické organismy jednoduse
povaZujeme za extrémni ty biotopy, které neodpovidaji nasemu vlastnimu prostiedi. Z pohledu ,,extremofilnich*
druhli by mozna naopak nase prostiedi bylo extrémnim a ¢lovek a ostatni pohlavni druhy by byli prizptisobeni na
extrémng¢ heterogenni a proménlivé prostiedi. Jako kandidati na homogenni prostiedi dale prichazeji v tivahu i
jina prostfedi nez extrémni, pokud by spliiovala podminky na abiotickou stabilitu a malo biotickych interakci (viz
kapitola 4.2.4).

Bez konkrétnich dokladii by vySe uvedené domnénky nebyly ni¢im vic nez spekulacemi. Proto
V nasledujicim oddile blize pfezkoumdm nckteré studie, které se souvislostmi mezi charakterem prostiedi a
pohlavnosti zabyvaly ¢i se ho dotkly. VycCerpavajici piehled by byl nad moZznosti i povoleny rozsah bakalarské
prace. Proto se s vyhledem na mozné budouci rozsahlejsi srovnani soustfedim piedevSim na rGzné piistupy
k problému s cilem prozkoumat jejich vhodnost a piinosnost. Nejprve se soustfedim na klasicky pfistup,

biogeografické studie korelace pohlavnosti s vlastnostmi prostiedi (kapitola 4.2.1). Dale zminim studie s vét§im

21



prostorovym a ¢asovym piesahem studujici dynamiku populaci (kapitola 4.2.2). V neposledni fadé piezkoumam
nékteré doklady od starobyle nepohlavnich linii (kapitola 4.2.3). Nakonec se pokusim prozkoumat, zda né&jaka

prostiedi favorizuji primarné asexualni prokaryota a nakolik je tato oblast viibec zkoumatelna (kapitola 4.2.4).

4.2 Konkrétni pozorovani
4.2.1 Klasické jednodruhové az vicedruhové studie korelace pohlavnosti s prostiedim

Vyzkum jednotlivych pfipadd ztraty pohlavniho rozmnozovani je i ptes své nedostatky (viz kapitola
4.1.2) smérem nejprozkoumané;jsim.

Casto studovanou skupinou organismi jsou krytosemenné rostliny, konkrétné mozny latitudinalni a
altitudinalni gradient vyskytu pohlavniho rozmnoZovani (Bliss 1962). Jejich vyhodou je kromé ostatnich
prednosti makroskopickych organismi Casta schopnost zastupcli mnozit se pohlavné i nepohlavné. Se zvétsujici
se vzdalenosti od rovniku a stoupajici nadmoiskou vyskou stoupa heterogenita abiotického prostiedi (Bell &
Bliss 1980). Pokud uvazujeme jen podminky abiotického prostiedi (pro tuto chvili vynechame biotické
interakce), v takovych prostiedich by teoreticky mély mit vyhodu sexualni organismy (viz kapitola 4.1.1). Avsak
u krytosemennych rostlin do véci vstupuji dalsi, ziejmée jeste¢ vyznamnéjsi, faktory. Se vzdalenosti od rovniku a
stoupajici nadmotskou vyskou totiz vlivem tvrdych abiotickych podminek a kratsi sezony ubyva hmyzu (Insecta)
— hlavniho opylovace; stejné podminky rovnéz mohou znesnadnit az znemoznit ispésnou tvorbu nebo kliceni
semen (Barrett 1980, Arroyo, Primack & Armesto 1982, Garcia et al. 2000). SniZena Sance tspésného pohlavniho
rozmnozeni tak zvyhodiiuje nepohlavni rozmnozovani, vytvari adaptace k vegetativnimu rozmnozovani nebo
samosprasnosti, coz v souhrnném ¢lanku zmifiuje Bliss (1962). Rostliny se musi vypofadat se dvéma
protichidnymi selek¢énimi tlaky (Gugerli 1998); v heterogennim prostiedi by bylo teoreticky vyhodné&jsi
produkovat potomky sexualnim zptisobem, kviili nedostatku opylovact je ale asto vyhodnéjsi nespoléhat na n¢ a
rozmnozit se alespoit nepohlavné. Rdesno zivorodé (Polygonum viviparum) prikazné se vzdalenosti od rovniku
vice investuje do vegetativnich rozmnoZzovacich cibulek (Bauert 1993), coZz naznacuje latitudinalné rostouci roli
klonalniho mnoZeni. Rada vyzkumt ukazuje, e vysokohorské rostliny maji adaptace k samospraseni a trpi méng
negativnimi efekty zné&j plynoucimi — napftiklad inbredni depresi (Husband & Schemske 1996). Porovnani
rozmnozovani jednotlivych populaci Decodon verticillatus, rostliny z ¢eledi kyprejovitych (Lythraceae), na
pétisetkilometrovém transektu Novou Anglii, ukazalo, ze severni populace maji silné¢ redukovany vsechny
komponenty pohlavniho mnozeni, ale navic i snizenou schopnost vegetativniho mnozeni (Dorken & Eckert
2001). Geneticka analyza ukazala, ze mnozeni je u severnich populaci téméi kompletné nepohlavni. Za jev neni
zodpovédné jen prostiedi, protoze cely efekt se potvrdil i na srovnani jiznich a severnich jedinct za
kontrolovanych podminek ve skleniku. Rozdily mezi jedinci ze severnich a jiznich populaci se pii péstovani za
stejnych podminek sice stiraji, av§ak nejmén¢ 20 % variability v komponentech pohlavniho mnozeni zlstava, za
coz je zodpovédny geneticky zaklad. Naopak za rozdily ve vegetativnim mnoZeni je zfejmé zodpovédné jen
prostiedi. Vyzkumem polyploidnich rostlin védci dosli k zavéru, ze velice Casto je nova nepohlavni polyploidni
v souhrnném ¢lanku naptiklad van Djik (2003). V kontrastu s tim ale zadny vyssi rostlinny klad neni starobyle
nepohlavni a plati zd¢ opét pattern ,.koncovych vétvi“ (Butlin 2002); nepohlavni linie jsou z n€jakého divodu

velmi Casto dlouhodobé evolu¢né nezivotaschopné. Z ptedchazejicich piikladii by se mohlo zdat, ze omezeni
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opylovaci (a kli¢ivosti) jsou dominantnim faktorem pievazujicim i teoretické vyhody sexuality v heterogennich
prostfedich. Na druhou stranu ale mame jasné diikazy, Zze i pfevazné nepohlavné se rozmnozujici druhy si
dlouhodobé ¢i trvale udrzuji schopnost pohlavniho mnozeni, které preferuji. Doklady poskytl vyzkum arktickych
a alpskych rostlin (Molau 1992). Cela fada druht, o kterych se tradi¢né myslelo, Zze se rozmnozuji vyhradné
vegetativng, ve skutecnosti ¢as od Casu prochdzi sexualnim procesem, ktery jedinci obvykle preferuji pred
nepohlavnim mnoZenim. To na mnoha mistech usti v pfekvapivou genetickou variabilitu porost, diive
povazovanych za klonalni. Do celé problematiky dale vstupuji i konkrétni charakteristiky mistniho prostiedi a
predispozice konkrétnich rostlin. Vyzkum na Ostrové krale Kristiana (King Christian Island) v Kanadé ukazal, ze
prestoze jde o arktické spolecenstvo rostlin, pouze zhruba tfetina mistnich druhti se dokaze rozmnozovat
vegetativné a z toho pouze tii druhy s rozumnou efektivitou (Bell & Bliss 1980). Az na jeden druh vsichni mistni
zastupci kvetou, byt zpravidla neuspésné. Nekteré vyzkumy neprokazaly zadnou statisticky vyznamnou zavislost
mezi vySkovymi gradienty a zplsobem rozmnozovani, ani pfevahu rozmnozovani nezavislych na opylovacich
V heterogennim prostiedi (Gugerli 1998). Jiné studie zase zpochybiuji ubytek opylovaci s nadmoiskou vyskou a
zdlraznuji, ze (pfinejmensim v tropech) jde spiSe o zménu zastoupeni riznych hmyzich skupin (Warren, Harper
& Booth 1988). Navic souvislost mezi mnozstvim opylovaéu a pravdépodobnosti opyleni nemusi byt jednoducha
a za jistych okolnosti se rostliny vysokych a nizkych nadmotskych vysek v pravdépodobnosti opyleni hmyzem
nemusi lisit (Arroyo, Armesto & Primack 1985). Navic nemusi existovat obligatni zavislost na hmyzu jako
opylovaci ani u hmyzosprasnych druhu (Berry & Calvo 1989). U krytosemennych rostlin se tedy ziejmé uplatiiuji
je obtizné a k vyzkumu fenoménu pohlavniho rozmnozovani jsou v tomto sméru ziejmeé vhodnéjsi jiné skupiny
organismu ¢i jiné typy studii.

Existuji 1 studie zkoumajici na rostlinach jiné aspekty rozmnozovani nez zminéné vysSkové a latitudinalni
gradienty. Ur€ité vyzkumy tdajné ukazuji, ze Cervci (Coccoidea; kratkovéci parazité) jsou 1épe ptizpisobeni
star§im stromtim borovice douglasky tisolisté (Pseudotsuga menziesii; organismus s dlouhou genera¢ni dobou),
coZ by nasvédéovalo vychodiskiim teorie Cervené kralovny a ukazovalo na zasadni roli biotickych interakci
(Edmunds & Alstad 1978, ptevzato z Ridley 2007, str. 71).

Z vyzkumu na bezobratlych zivo¢isich mohu jmenovat napiiklad klasickou studii Livelyho (1987), ktery
vyzkumem rtznych sladkovodnich ekosystémti na Novém Zélandé dospél k zavéru, ze zastoupeni pohlavnich a
nepohlavnich populaci plze Potamopyrgus antipodarum nejlépe odpovida predpokladim teorie Cervené
kralovny. Ve stojatych vodach s vétSim zastoupenim paraziti byly populace plze prednostné pohlavni,
Vv tekoucich vodach s mén¢ parazity naopak nepohlavni. Vyzkum sexuality u obratlovci predstavuje naptiklad
studie t¢hoz vyzkumnika na mexickych halanéicich Poecilopsis monacha, u nichz rovnéz nasel doklady pro teorii
Cervené kralovny (Lively et al. 1990). Ryba tvoii kromé klasické sexudlni populace dva rizné klony
nepohlavnich triploidnich gynogenetickych jedinct. Jedinci hojnéjsiho z klont byli prokazatelné rychleji a vice
parazitovani nez zastupci sexualni populace této ryby, s vyjimkou situace, kdy byla sexualni populace vyrazné
inbredni a tudiz geneticky uniformni. Pozorovéni jako celek dobie odpovida frekvencné zavislé selekci,
,zavodiim ve zbrojeni® v systému hostitel-parazit a tudiz predpokladiim teorie Cervené kralovny. Je mozné
vyjmenovat celou fadu dal$ich podobnych studii, z nichz n¢které jsem uvedl v kapitole 3.4. Neni nahodou, zZe se

vétSina studii na zivociSich vztahuje k Cervené kralovné. Tento model je v posledni dobé ziejmé nejzkoumaneéjsi.
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Nejuplnéjsi vyzkum tohoto typu provedl Bell (1982, str. 150-331), kdyZ sestavil katalog nejriznéjsich
druhit mnohobunéénych Zivoc¢ichil, ve kterém je srovnaval podle ekologie a zptisobu rozmnozovani. Za cil si dal
overit ekologické doklady pro rizné teorie pohlavniho rozmnozovani a tak odhalit tu, ktera pozorovani odpovida
nejlépe. Ze srovnani vyplynulo, Ze nepohlavni druhy €astéji obyvaji naruSena prostiedi, vysoké nadmotské vysky,
vysoké zemépisné Sitky, sladké vody a maji obecné menSi hmotnost téla. Pokud tedy podle autora mizeme
z ekologickych pozorovani viibec néco usuzovat, potom zminéna zjisténi interpretuje jako dtikaz, Ze nepohlavni
druhy neobyvaji ptrednostné homogenni prostiedi. Bell postupné vyvraci riizné teorie sexu véetné teorie loterie a
Cervené kralovny, az nakonec dochazi k piesvédéeni, Ze nejlepsim vysvétlenim jeho srovnani je teorie Zivotem
kypiciho biehu. Je vSak tieba kriticky zhodnotit, jak prikazny zminény vyzkum je. Bell totiz uvazoval z hlediska
ekologie tak Siroké kategorie jako ,,sladka voda“ vs. ,,oceany*, ,,vysoké nadmotské vysky* vs. ,,nizké nadmoiské
vysky®, ,,vysoké zemépisné §itky* vs. ,,nizké zemépisné Sitky™ ¢i ,,ruderalni prostiedi® vs. ,klimax®. Prvni ze
dvou moznosti vzdy oznacil za heterogenni prostfedi a druhou za homogenni. Navic vybér druhli nebyl
reprezentativni, ze zfejmych divodi se zde objevuji jen ty, které byly v minulosti zkoumany. Cely tento pfistup
se zda velmi naivni, piestoze si lze jen tézko predstavit jiné proveditelné usporadani podobného srovnani. Je
velmi pravdépodobné, Ze nezbytné zjednoduSeni na tyto distinktni kategorie zakrylo jakékoli patterny. Mozny
signal se pravdépodobné ztratil v informa¢nim Sumu jednotlivych specidlnich piipadi, podobné jako u
krytosemennych rostlin (viz diive). Bellovy kategorie jsou pfili§ zevSeobeciiujici a neberou ohled na Skalovitost
ptirody (viz kapitola 4.1.2). Navic organismy nebojuji jen s abiotickym prostiedim svého habitatu, ale také (a
mozna predevsim) s ostatnimi organismy, ¢imz se celé srovndni komplikuje. Bell také bohuzel viibec neuvazuje
primérné asexualni prokaryota, potazmo vyznam toho, kdyz je prostfedi obyvano pfevazné, nebo vyhradné jimi.
Zminény vyzkum je tak sice skvélym informacnim pramenem pro dalsi studie, ale z uvedenych divodi bychom

se meli vyhnout unahlenych interpretaci jeho vysledk.

4.2.2 Studie s vétS§im ¢asovym a prostorovym piesahem

Jak je zfejmé z predchozich pfiklad, studiem recentniho rozsifeni sekundarn€ nepohlavnich druhti a
studovat jednotlivé ptipady ztraty pohlavnosti je komplexni vyzkum s vétSim ¢asovym a prostorovym piesahem,
jaky byl proveden naptiklad na zdklad¢ subfosilnich lasturnatek z 34 vrtnych jader sladkovodnich sedimentii
z obdobi holocénu (konkrétni sedimenty pochazely z obdobi pied zhruba 10 000 let az 5000 let) v Evropé
(Griffiths & Butlin 1995). Lasturnatky jsou vodni korysi, ktefi obsazuji efemérni i dlouhotrvajici vodni télesa.
Sladkovodni zastupci maji vysokou tendenci tvofit nepohlavni populace a druhy (Bell 1982, str. 249-265), jedna
jejich Celed” (Darwinulidae) je pravdépodobné starobyle nepohlavni (Butlin et al. 1998) (viz kapitola 4.2.3).
Inkrustované schranky se dobfe zachovavaji ve fosilnim materialu, kde 1ze dobfe rozeznat samce a samice a
potazmo pohlavni a nepohlavni druhy, coZz z lasturnatek déla vyborny modelovy druh pro studium vyhod
pohlavnosti (Griffiths & Butlin 1995). Spoleéenstva lasturnatek velmi rychle odpovidaji na zmény prostiedi
(Forester et al. 1994). Obdobi od konce posledni doby ledové bylo v Evropé charakteristické neustalymi zménami
teploty, vlhkosti i celkového charakteru prostiedi (Mayewski et al. 2004). Teoreticky bychom tedy oéekavali, ze
pohlavni druhy budou ve vyhodé (viz kapitola 4.1.1). Vysledky studie ukazuji, Ze pohlavni i nepohlavni druhy
jsou Casté a neziidka koexistuji spolu v jednom vodnim télese. Ani jedna skupina nevykazuje trend k osidlovani

spiSe do¢asnych, nebo naopak dlouhotrvajicich vodnich nadrzi. Pohlavni druhy jsou ale obecné pritomny cCasteji,
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jsou V priiméru pocetnéjsi a vykazuji mensi fluktuace v populacni pocetnosti nez druhy nepohlavni. Viechny tyto
trendy jsou vysoce signifikantni. Z toho miizeme usuzovat, Ze dokonce uz v obdobi fadové tisici let se projevi
vyhoda sexualnich druhi. Po¢etnost nepohlavnich linii naznacuje, Ze lasturnatky Casto odsté€puji nepohlavni linie
nebo Ze v nejkrat§im casovém useku je vyhodna nepohlavnost; nejpravdépodobnéji ale plati oboji. Schopnost
rychlé odezvy sexualnich druhtl na zmény prostiedi je nejlepS$im vysvétlenim ziskanych dat. Z divodu
pozorované Cetnosti nepohlavnich linii se nezda prili§ pravdépodobné vysvétleni ve stylu teorie Zivotem kypiciho
brehu. Pokud by omezeni konkurence mezi potomky piindselo takovou vyhodu, nepohlavni linie bychom
necekali ve fosilnim zaznamu tak ¢asto. V ivahu by pfichazela i moznost, Ze se nepohlavni lasturnatky 1épe a
rychleji $ifi. Avsak vyzkum rovnéz ukazal, Ze spiSe opak je pravdou a Castg&ji se na lokalité objevi prvni sexualni
druhy. Efekt byl lehce signifikantni, ale ne tak konzistentni jako ostatni; je tedy mozné, ze se jedna o artefakt a
my o prvnim piichodu nemizeme usuzovat nic. Teorii Cervené kralovny neodpovidd neexistujici preference
nepohlavnich druhti pro efemérni vody (s méné parazity) a pohlavnich pro dlouhotrvajici (s vice parazity).
Geneticka vysvétleni pozorovanych jevl se zdaji byt nejméné pravdépodobna. Podobny typ studie ma vsSak i své
slabiny. Napfiklad ve fosilnim zdznamu jen tézko rozezname prostorovou heterogenitu uvniti jednoho vodniho
télesa, neékteré druhy mohou uniknout nasi pozornosti kviili nekompletnimu fosilnimu zdznamu, nepohlavni
,druhy“ mohou ve skute¢nosti reprezentovat nékolik nezavislych klonalnich linii (Butlin & Menozzi 2000),
fosilni zdznam mlze zaCinat az néjakou dobu po vzniku vodniho télesa (nicméné fosilni zdznam témeét vzdy
zatina po n&jaké vyrazné zméné abiotického prostredi) (Griffiths & Butlin 1995) a tak dale. Vzhledem
k mnozstvi dat a faktu, Ze se druhy velmi dynamicky ve vodnich télesech sttidaji, je ale celkové vyznéni této
studie velmi presvédcivé. Ukazuje se, Zze vyzkumem na velké ¢asové a prostorové Skéle se miizeme dobrat velice
uziteCnych poznatkii a pravé to mize byt jedna z cest porozuméni zdhad¢ pohlavniho rozmnozovéni. Dalsi
vyzkum na srovnatelnych modelovych organismech by byl vice nez zddouci; nabizeji se naptiklad srovnatelné

rozsahlé zaznamy holocennich mekkyst (Lozek 2009).

4.2.3 Starobyle nepohlavni linie

Pomérné zajimavé pro vyzkum vyhod sexuality jsou i starobyle nepohlavni linie (Maynard Smith 1986).
U nich si totiZ na rozdil od vétSiny ostatnich sekundarné nepohlavnich linif miZzeme byt jisti, Ze se nejedna jen o
néjaké kratkodobé, v delsim ¢asovém métitku nezivotaschopné, mutantni linie. Starobyle nepohlavni linie si sviij
status udrzuji velmi dlouho (¥fadové miliony let a vic) (Welch & Meselson 2000, Butlin 2002). Existuje dlouhy
seznam kandidatd na starobyle nepohlavni linie, ale o statusu celé fady téchto skupin panuji pochybnosti.
Komplexni seznam kandidata sestavili napiiklad Normark et al. (2003). Nejjistéjsi a relativné nejprozkoumané;jsi
mezi vétsimi skupinami jsou Bdelloidea (Welch & Meselson 2000), Darwinulidae (Butlin et al. 1998) ¢i houby
z Geledi Lepiotaceae a Tricholomataceae, které si ve svych hnizdech péstuji mravenci (Currie et al. 1999a, Currie
et al. 1999b); mezi drobnéj$imi skupinami nalezneme napiiklad nékteré kapradiny, mékkyse, roztoce, hmyz,
hlisty, houby, obojzivelniky a fadu jednobunéénych eukaryot (Normark et al. 2003).

Vzhledem k dlouhotrvajici nepohlavnosti museji mit starobyle nepohlavni linie néjakou adaptaci (¢i kdysi
musely mit preadaptaci) k Gispésnému trvalému piechodu k nepohlavnosti. Tyto preadaptace mohou zahrnovat
napiiklad kratké generaéni ¢asy (Tooby 1982), vysoky polymorfismus dosazitelny i bez sexu (napf. hybridizaci)
(Brown, Kwan & Shero 1995) ¢i vysoce strukturované populace (Ladle, Johnstone & Judson 1993). Cela fada

vyzkumniki navrhla genetické nebo molekularni mechanismy, ve kterych by se mohl skryvat jejich tspéch, coz
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shrnuli napf. Schon & Martens (2003) nebo Normark et al. (2003). Naptiklad hromadéni skodlivych mutaci se 1ze
vyhnout vyraznym omezenim mutaéni rychlosti, coz bylo zdokumentovano (pfes jisté pochybnosti (Gandolfi et
al. 2001)) jako zpomalena molekularni evoluce (na piikladu nuklearniho regionu ITS1) u lasturnatky Darwinula
stevensoni (Schon et al. 1998). Mezi viiniky Bdelloidea byl objeven piekvapivé intenzivni horizontalni genovy
ptenos (Gladyshev, Meselson & Arkhipova 2008), ktery by teoreticky mohl nahradit absenci pohlavniho
rozmnozovani. Nas vSak zajimaji ekologické mechanismy, jez byly také mnohokrat zminény v téchto
souvislostech. Neschopnost odpovidat na rychlé reakce protivnika mutize byt suplovana napiiklad vysokou
disperzi v ¢ase a prostoru (Ladle et al. 1993), nebo stadii anabidzy ocistujicimi organismus od parazitt (Wilson
& Sherman 2010). Také byla vynesena na svétlo zajimava moznost, ze Bdelloidea mohou byt tak evolucné
uspésna proto, ze ziji v relativné stabilnim prostfedi upfednostiiujicim nepohlavnost (Welch & Meselson 2001).
Zminéna moznost byla testovana oproti konkuren¢ni mutac¢ni hypotéze na nukleotidovych sekvencich proteinu
hsp82 porovnanim Bdelloidea se sesterskou skupinou Monogononta. ZvySené mnozstvi nesynonymnich
substituci (1) by indikovalo snizenou schopnost Bdelloidea odstraiiovat (slab&) Skodlivé mutace hromadéné
v disledku téméf neutralni evoluce (Ohta 1993). Zvysené mnozstvi synonymnich mutaci (2) by znaéilo malou
miru adaptivni evoluce a tudiz stabilni (biotické i abiotické) prostfedi. Snizena mira synonymnich mutaci (3) by
znacila obecné sniZzenou mutacni rychlost zpomalujici akumulaci skodlivych mutaci. Snizena mutacni rychlost (3)
se nepotvrdila, ale bohuzel nebylo mozno rozhodnout ve prospéch zadné ze dvou zbyvajicich hypotéz (1,2),
nebot’ pozorované efekty nebyly signifikantni. Pfesto je podobny metodicky ptistup inspiraci pro budouci
vyzkumy u starobyle nepohlavnich linii. Status celé ¢eledi Darwinulidae jako archaicky nepohlavni byl nedavno
zpochybnén nalezem samct rodu Vestalenula v Japonsku, ¢imz se potvrdila vice nez sto let stara pozorovani
(Smith, Kamiya & Horne 2006). Poznatek, Zze za extrémné vzacnych okolnosti mohou ur€ité druhy celedi
Darwinulidae tvorit samce, je vSak z hlediska vyzkumu ekologickych souvislosti sexuality pfinejmensim stejné
zajimavy, jako kdyby byli opravdu starobyle nepohlavni. Miizeme se ptat naptiklad proc¢ a za jakych okolnosti ke
vzniku samct dochazi. Houby mravencich farmart (Agaricales: Lepiotaceae, Tricholomataceae) mohou byt
nepohlavni z divodu dlouhotrvajiciho souziti s mravenci (Chapela et al. 1994). Mlada kralovna si do nového
hnizda nenese jen kultivar houby, ale i specifickou filament6zni bakterii, ktera produkuje antibiotika specificka
na hlavni patogen jejich hub — vieckovytrusnou houbu rodu Escovopsis (Currie et al. 1999a, Currie et al. 1999b).
Tak mravenci chrani houbu pied utokem patogenu a dopady plynoucimi zteorie Cervené kralovny. Bylo
dokazano, ze Escovopsis je virulentnéjsi u starSich kultivarG mravenéich hub, nez u mladSich (Currie et al.
1999a). Mimoto uvnitié hnizda panuji stabilni a pfihodné podminky pro rust houby, stejné v kazdé generaci.
Zajimavou moznost vyzkumu skryva i kory$s Artemia parthenogenetica, skupina starobyle nepohlavnich linii
ozna¢ovana za druh, Zijici v hypersalinnim extrémnim prostiedi (Perez et al. 1994). Pravé stabilni prostiedi, navic
s malo biotickymi interakcemi, by mohlo zvyhodiiovat jeho nepohlavnost.

Neméli bychom zapominat, ze u celé fady linii je dodnes sporné, zda viibec jsou starobyle nepohlavni ¢i
jak dlouho. Také se, pfinejmens$im pii nyné&j$im stavu poznani, zda, Ze neexistuje jeden univerzalni dtvod
umoziujici linii starobylou asexualitu. U mnoha z nich se tim divodem zda byt Zivot v homogennim prostiedi, u
dalsich jiné mechanismy. V neposledni fadé o celé fadé téchto skupin vime pfili§ malo a o divodech jejich
nepohlavnosti miZeme jen spekulovat. Ve vyzkumu starobyle asexualnich linii mdme mnoho zajimavych, le¢

osamocenych, pozorovani a zatim velmi malo rozsahlejSich studii. Podobné tomu je i v nasledujici podkapitole.
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4.2.4  Extrémni prostiredi

Podminky homogenniho prostiedi mohou dobfe spliiovat tzv. extrémni prostfedi jakozto biotopy
s relativné stabilnimi podminkami (Bell 1982, str. 383-385) a zaroven se slabymi biotickymi tlaky (Tobler et al.
2007), ¢imz by zvyhodiovala nepohlavni organismy. Vénoval se jim napiiklad i Bell (1982, str. 383-385) ve své
studii. Eukaryota abioticky i bioticky stabilnich prostiedi by se teoreticky méla rozmnozovat ptednostné
nepohlavné. Bell sice v podobnych habitatech objevil fadu sekundarné nepohlavnich druhti, ale nakonec dospél
k zavéru, ze tyto doklady nejsou prukazné. Zduraziuje, ze nemame zadné doklady pro to, ze by konkrétni
sexudlni druh po ptechodu k Zivotu v extrémnim prostfedi pohlavni rozmnozovani ztratil. Také namité, ze jim
navrhovana prostfedi (horké prameny, vysoce kysela ¢i sland jezera, jeskyné) ve skutenosti nemaji dostate¢né
stabilni podminky. V tom mé ziejmé pravdu, ale na Zemi existuji i prostfedi, kterd ob&é podminky (abiotickou
stabilitu i malo biotickych tlak®l) spliiuji. Jen se musime poohlédnout jinde — naptiklad na vyrony horkych vod na
moiském dné — tzv. kufaky (Marko$ & Hajnal 2007, str. 104-107), habitaty v zemské kiafe (Marko$ & Hajnal
2007, str. 107-109, Lippmann-Pipke et al. 2011), prosttedi uvnité ledovct (Priscu et al. 1999, Karl et al. 1999,
Christner et al. 2000, Sheridan et al. 2003) a dalsi (viz dale).

Bell také zcela opomiji prokaryota (Eubacteria i Archaea), primarné asexualni skupiny organismd, které
nez eukaryota (viz dale). Navic maji nesrovnatelné vétsi diverzitu zakladnich metabolickych drah (Cohan &
Koeppel 2008). Tento fenomén je ale zdhadou, uvédomime-li si, ze podle neodarwinistického paradigmatu
nemame zadny apriorni divod domnivat se, Ze by u eukaryot méla fungovat adaptivni evoluce jinak nez u
prokaryot; ze by eukaryota neméla byt schopna dosahnout stejnych adaptaci extrémnimu prostiedi jako
prokaryota. Ptesto jich nedosahuji (Schulze-Makuch & Irwin 2008, str. 52-63). Kdyby §lo o jeden faktor, mohli
bychom piemyslet nad riznymi konkrétnimi evolu¢nimi omezenimi. ProtoZe ale jde o velké mnozstvi faktord,
jejichz extrémni hodnoty eukaryota nezvladaji, domnivdm se, Ze musime hledat obecné vysvétleni. Je
pravdépodobné, Ze za tuto neschopnost eukaryot zmenit zdklady svého fungovani je zodpovédné pohlavni
rozmnozovani (viz kapitola 4.1.1) (Flegr 2006, str. 221-224, 240-243, 245-246). Sexualita umoziuje relativné
rychlé reakce na zmény abiotického nebo biotického prostfedi prostfednictvim segregace a rekombinace; stejné
procesy ale zfejmé brani uspésné hluboké adaptaci na stabilni podminky. Proto se domnivam, Ze mame padné
divody zahrnout prokaryotni organismy do studii pohlavnosti. Jejich obrovskou vyhodou pro studium sexuality
je, ze jsou nepohlavnimu zptisobu Zivota dokonale prizptisobeny. Na druhou stranu u nich logicky nenajdeme
sesterské druhy nebo linie s pohlavnim rozmnozovanim, jako tomu je u sekundarnich ztrat sexuality. Pokud ale
existuji né¢jaka prostfedi prevazné, nebo vyhradné obyvana prokaryoty na tkor eukaryot, miizeme s pomérné
velkou jistotou usuzovat, ze v takovych prostfedich je nepohlavni rozmnozovani vyhodné. Vyzkum ekologickych
souvislosti sexuality porovnavanim prostfedi obyvanych pievazné prokaryoty ¢i eukaryoty z metodickych divodu
nikdo ve vétsi mife neprovadél. V nasledujicim textu tak zminim jen izolované poznatky, které ale mohou
poskytnout zajimavou informaci.

V nasledujicich odstavcich uvedu myj. nejzazsi limity riznych faktort, které jsou jesté slucitelné s zivotem
jak prokaryotickych, tak eukaryotickych organismi. Pokud u nich nebude uvedeno jinak, ¢erpal jsem z knihy

Schulze-Makucha & Irvina (2008, str. 52-63).
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Nejvyssi teplota, pti které organismy dokazi aktivovat je obvykle totozna s limity preziti. Z eukaryot drzi
rekord ruducha Cyanidium caldarium, ktera je aktivni i za teplot okolo 60 °C. Nad teplotou limitni pro eukaryota
jsou prosttedi obyvana vyhradn& prokaryoty. Archea druhu Pyrolobus fumarii preziva i za teploty 113 °C, urité
hypertermofilni eubakterie (strain 121) dokonce pfi 121 %C. Komplexni terénni pozorovani pochazeji z vyzkumu
moiskych Gernych kuiakd (Spiess et al. 1980, Kelley et al. 2005). Mikrobiologicky priizkum interiéru 302 °C
moiského kutdku Finn z hlubokomoiského zlomu Juan de Fuca odhalil pocetna prokaryotickda spolecenstva
prosperujici pii extrémnich teplotach, snad i pres 200 °C (Schrenk et al. 2003). Je evidentni, e nejextrémngjsi
prostfedi obyvaji vyhradn¢€ prokaryota. Mezi prostiedi charakteristicka vysokou teplotou obyvana termofily a
hypertermofily miizeme zahrnout nejriznéjsi povrchova jezirka a vyvery termalnich prament ¢i dalsi povrchové
struktury souvisejici s vulkanismem, stejn¢ jako podmotské vyvéry (tzv. kufaky) a tektonicky aktivni prostiedi
hlubokomoiskych hibeti (Schulze-Makuch & Irwin 2008, str. 53, 55-56). Abiotickou stabilitou a nizkou mirou
biotickych interakci se ale vyznacuji néktera z nich, naptiklad povrchova horka jezera mohou podminky relativné
rychle meénit. Pfesto obecn¢ mezi termofilnimi eukaryoty nachdzime napadné velky podil nepohlavnich druht
(Bell 1982, str. 383-384).

Co se extrémné kyselych nebo zasaditych prostfedi tyce, né€které druhy vieckovytrusnych hub rodu
Cephalosporium nebo ruducha Cyanidium caldarium snasi i pH 0, fada viinik a protistd pH 10. Hlist Hadé
octové (Turbatrix aceti) roste i pti pH 3,5 - 9, pteziva pH 1,6 - 11. Archea druhu Ferroplasma acidarmanus
(Edwards et al. 2000) snasi pH 0, archea druhu Picrophilus oshimae a torridus dokonce pH -0,06 (Schleper et al.
1995). Sinice rodu Plectonema snasi pH 13, archea druhu Natrobacterium pH 10,5. Mikrobialni spole¢enstva
prokaryotnich organismu z jezera Magarin v Jordansku Ziji v hyperalkalickém prostiedi s vykyvy az k pH 12,9
(Pedersen et al. 2004). Nékteré horké prameny na moiském dné stiedniho Atlantiku hosti prokaryoticka
(pfevazné archealni) spoleCenstva, pficemz pH se pohybuje stabilné mezi 9 a 11 (Kelley et al. 2005).
Nejextrémnéjsi prostredi tohoto typu opét obyvaji vyhradné prokaryota.

Nejnizi teplota, pii které je schopen aktivovat eukaryoticky organismus je -16 °C az -18 °C, coZ bylo
zaznamenano u nekterych hub a himalajského ledovcového pakomara rodu Diamesa (Koshima 1984). Oproti
tomu nékteré doklady sv&déi pro aktivitu prokaryot i pfi zhruba -40 °C (Campen, Sowers & Alley 2003). Ledové
prostfedi obyvana kryofilnimi organismy jsou riiznoroda a ja se pro zjednoduseni soustfedim pouze na sezonni
periodicky zamrzajici oblasti oceani (Helmke & Weyland 1995, Bowman et al. 1997, Junge, Eicken & Deming
2004) v oblasti polu a na prostiedi uvnitt ledoveu (Priscu et al. 1999, Karl et al. 1999, Christner et al. 2000,
Sheridan et al. 2003); vyhnu se sezonnimu chladu, permafrostu a podobné. U kontinentalniho i horského ledovce
se potom li§i jeho exponovany povrch (kterému se dale vénovat nebudu), interiér a spodni vrstvy v kontaktu
s podlozim. Sezénné zamrzlé oblasti oceanti jsou dynamické biotopy vytvarejici se znovu kazdy rok (Junge et al.
2004). Vnitini struktura sestava z Clenitého prostredi kanalki a port s vymrzlou solankou. Pisobenim gradientt
salinity, zivin, svétla a teploty zde vznika prostfedi husté osidlené¢ mikroskopickymi organismy. V lét¢ zde
prevazuji penatni rozsivky a dalsi pfevazné fotoautotrofni protistni organismy (Bowman et al. 1997). V zimé
uvniti ledu mezi aktivnimi organismy nalezneme prevazné chemoheterotrofy prokaryotniho pivodu (Helmke &
Weyland 1995, Junge et al. 2004), ale i n¢které eukaryotni protisty (Bowman et al. 1997, Mock & Thomas 2005).
Konkrétné se jedna o zastupce eubakterii (hlavné Cytophaga, Flavobacteria, Bacteroides) i archei (Junge et al.

2004). Oproti tomu ledovec je dlouhodobé stabilnim prostfedim, netvoii se zde kanalkovita struktura ledu a
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organismy jsou tu obecné vzacnéjsi, metabolicky pasivnéjsi a vyhradné prokaryotni (Priscu et al. 1999, Karl et al.
1999, Christner et al. 2000, Sheridan et al. 2003). Ur¢ité prokaryotni mikroorganismy dokazi dlouhodobé pieZivat
jen z plynu difundujicich krystalovou miizkou ledu, ktery je obklopuje (Rohde & Price 2007). Jisté doklady
svéd¢i pro metabolismus probihajici i ve vrstvach ledu o teploté -40 oC, zejména pokud je pfitomen horninovy
podklad ¢i mineralnich castice (Campen et al. 2003). Organismy tedy zjevné v ledu nejen piezivaji, ale
prinejmensim v n€kterych piipadech i aktivné metabolizuji. Oblast kontaktu kontinentalniho ledovce s podlozim
je nesmirn¢ zajimava, ale bohuzel nejméné prozkoumana. Pokud led dosahne urcité mocnosti, zvySeny tlak na
podlozi zkapalni jeho hrani¢ni vrstvu a ledovec zaéne po horning ,,klouzat®. Hrani¢ni plasticka vrstva s dostupnou
vodou v kapalném stavu a mnozstvim zivin z podkladu je obydlena prokaryotickymi mikroorganismy (Skidmore,
Foght & Sharp 2000). Za ur¢itych topografickych a tektonickych podminek prostiedi vznikaji pod kontinentalnim
ledovcem unikatni subglacialni jezera (Siegert et al. 2005, Bell et al. 2006). Celé prostiedi subglacialnich jezer je
pravdépodobné dlouhodobé vysoce stabilni (Christner et al. 2006). Klid narusuji jen dva procesy. Voda v jezete
pomalu cykluje, ze svahi pod tlakem stéka plastickd vrstva spodni ¢asti ledovce, zatimco voda z hladiny je
vytlatovana vzhuru (Siegert et al. 2000, Bell et al. 2007). Dale mohou byt n€kdy jezera propojena subglacialnimi
periodickymi fekami, které vyrovnavaji tlak ledovce na jedno jezero upusténim vody do t€lesa sousedniho nebo
do mote (Wingham et al. 2006). O bioté téchto jezer mame pouhé naznaky, ale je pravdépodobné, Ze sestava
vyhradné z prokaryotickych organismii; fylogeneticka analyza genti pro 16S RNA odhalila zejména eubakterialni
skupiny Proteobacteria a Actinobacteria (Priscu et al. 1999). Dalsi planovany vyzkum je vice nez vitany. Pokud
se pokusime o souhrn poznatkli ze zminénych ledovych biotopli, dosp&jeme k zavéru, ze ledova prostiedi
promeénliva a relativné husté osidlend (tj. s velkou biotickou i abiotickou heterogenitou) jsou Casto obyvana
protisty, zatimco prostiedi stabilni vyhradné prokaryoty. Zatim se ale jedna o pouhy souhrn osamocenych
pozorovani a je tieba dalSich studii.

Podminky extrémniho prostfedi velmi dobie spliiuji i prostiedi uvnitt zemské kiiry. Z konkrétnich studii
mohu jmenovat napiiklad nékolik vyzkumu ,.hlubokych biosfér z formace Witwatersrand Basin v Jizni Africe,
kde jsou rizné hluboké vrstvy zemské kiry az do hloubky okolo tfi a pul kilometru pfistupné diky siti zlatych
dolt. Vrstvy z hloubek do zhruba jednoho kilometru odhalily spoleCenstva metanogennich prokaryot a sulfat-
redukujicich eubakterii. Hlubsi vrstvy do zhruba tii kilometrti potom druhové chudsi a fid¢eji osidlené biotopy
s blize neur¢enymi spoleéenstvy chemoautotrofnich prokaryot (Moser et al. 2003, Ward et al. 2004, Gihring et al.
2006). U v8ech téchto organismi se jedna vyhradné o prokaryota; druhové sloZeni a dal$i specifika téchto
habitatti nebudu na tomto misté dale popisovat, ptislusné informace jsou vSak dostupné v uvedenych pramenech.
V jinych podobnych prostiedich nalezneme i eukaryotické organismy. Analyza podzemni vody z hloubek okolo
200 — 400 metrt pod Baltskym motem odhalila kromé prokaryot i n€kolik druhii eukaryot — pravé kvasinky,
kvasinkovité houby a hlenkovité organismy (Ekendahl et al. 2003). Kvasinky jevi fyziologické i morfologické
adaptace na podobny habitat, takZze nemtzeme jejich pfitomnost piipsat pouhé nahod¢ ¢i kontaminaci. Nedavny
prizkum ve vice nez kilometrovych hloubkach v Jihoafrickych zlatych dolech objevil dokonce mnohobunééné
organismy — hlisty (Nematoda) (Borgonie et al. 2011). Ve vod¢ z vrtu o hloubce 1300 metri se podatilo objevit
zcela novy druh Halicephalobus mephisto, dalsi vrt o hloubce 900 metr obsahoval dva uz dfive objevené druhy
hlistli, posledni o hloubce 3600 metrti nesl stopy DNA dalsiho pravdépodobné nového druhu. Neni bez

zajimavosti, ze ze zminénych druhl byly dva (tj. oba, které se rozmnozovaly i za laboratornich podminek)
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partenogenetické. Samoziejmée proti tomuto poznatku lze vznést fadu pfipominek, napiiklad si zatim nemiZzeme
byt jisti, zda jsou vyhradné partenogenetické i ve svém pfirozeném prostiedi, nicméné se zde rysuje dalsi mozny
smér badani. Neméné zajimava je analyza motskych usazenin (Wilms et al. 2006). Mélce pod povrchem
nalezneme bohata spolecenstva archei, eubakterii i eukaryot. Se zvySujici se hloubkou se spoleCenstva méni a
eukaryotim vyrazn€ ubyva diverzita, ale je$t€¢ ve 360 cm pod povrchem byla v malé mife detekovatelna.
Nepozname vsak, nakolik jsou ve vétsich hloubkach aktivni a nakolik jen prezivaji v klidovych stadiich, stejné
jako zatim nezname jejich zpiisob rozmnozovani. I jiné vyzkumy naznacily, ze v klite motského dna mize byt
veétsi zastoupeni eukaryotickych organismi. Studie hlubokomotskych vyvielin objevila znamky biogennich
struktur identifikovanych jako pozistatky endoliticky rostoucich hub (Schumann et al. 2004). Identifikace
zalozena na morfologickych charakteristikach (vétveni vlaken, charakter sept a vzhled centralnich p6rtl) neni
nezpochybnitelna, ale i kdyby se nejednalo o houbové organismy, nalez by byl stale dilezity. Pfitomnost
eukaryot ve vSech jmenovanych prostiedich je obzvlasté¢ zajimava, protoze nabizi moznost testovat, zda
v podobném prostiedi vétsina ptivodné pohlavnich druhti nepiejde k nepohlavnimu rozmnozovani.

Extrémni prostfedi jsme si definovali jako prostiedi stald v ¢ase a s relativn€ malym pocétem biotickych
interakci, kterym jsou jejich obyvatelé vystaveni. Mohou tyto podminky spliovat i n&jaka jina prostfedi na Zemi,
ktera bézn€ za extrémni nepovazujeme? Mizeme piedbézné uvazovat o nekolika kandidatech. Naptiklad
v souvislosti s nedavnym objevem obrovskych mnohobunéénych archealnich filamenti Zijicich v symbidze s y-
proteobakteriemi v sulfidem bohatych mélkych vodach tropickych mangrovovych porosti. Tato konsorcia ziji
vyhradné v oblastech se stabilnim pH v okolnim kalu (Muller et al. 2010). V podobnych habitatech, kde se pH v
Case nepiedvidatelné méni, ziji v symbidze s bakteriemi protistni druhy nalevniku (Cilliata) (Laurent et al. 2009).
Spekulovat miizeme i o prostfedi eufotické zony vodniho sloupce stabilnich vodnich téles (zejména oceanu) a
mistnim planktonu (Marko§ & Hajnal 2007, str. 97-104). Mistni eukaryota sice pohlavnost ¢asto zachovavaji, ale
jedna se vesmés o fakultativni sexualitu s pohlavnim procesem jen za specifickych podminek (Grimsley et al.
2010). Muze s tim souviset i fakt, ze fada mistnich protist (spolu S bakteriemi soucast tzv. pikoplanktonu) patii
mezi nejmensi a nejjednodussi eukaryota, ktera se mnozstvim znakd a potazmo zpusobem zivota blizi
prokaryotim (Grimsley et al. 2010). Na druhou stranu biotické interakce jsou v tomto prostiedi spiSe bohatsi
(Gaedke et al. 2010), takZe interpretace nemize byt piili§ jednoducha. Charakter prostiedi s malo abiotickymi
zménami a malo biotickymi interakcemi by do jisté miry mohly mit i moiské hlubiny, v nichz byly naptiklad
nedavno objeveny mimo prokaryotickych organismi v ptekvapivém mnoZstvi i eukaryota (Lopez-Garcia et al.

2001).
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5 Zavér

Existence pohlavniho rozmnozovani zdstava, celé ptildruhé stoleti od doby, kdy si védci poprvé uvédomili,
jaky ,luxus® ptedstavuje, stale zahadou. Nicméné, V posledni dobé€ pfibyva o tomto fenoménu zrychlujicim se
tempem obrovské mnozstvi poznatkli ze vSech myslitelnych biologickych oborti. VSechny myslitelné teorie i
nejruznéj$i myslitelné poznatky tak snejveétsi pravdépodobnosti mame pied sebou a k odhaleni zihady
pohlavniho rozmnozovani se je staci naucit spravn¢ ¢ist.

V kapitole 3 jsem zminil tfi rizné okruhy teorii snazicich se vysvétlit fenomén pohlavniho rozmnozovani a
vSechny tii okruhy pravdépodobné hraji svou roli. Molekularné-biologické teorie dokazi velmi dobie vysvétlit
vznik fenoménu pohlavniho rozmnozovani, protoze u fady dnes fungujicich vyhod sexu (které uvazuji ostatni
teoretické okruhy) si jen t€Zko dovedeme predstavit, ze by stejnym zpisobem fungovaly i v prvopocatcich (napf.
pusobeni proti Mullerové rohatce aj.). Mezi genetickymi teoriemi je nékolik dobfe podpotenych konceptt, které
ale samy o sob¢ nedokazi vysvétlit zjevné ekologické korelace pohlavniho rozmnoZovani. Mohou vsak snadno
Vv teoriich ekologického okruhu. Na tomto poli miizeme vysledovat dvé protichiidné tendence zastdvané dvéma
skupinami badatelt — voldni po dobfe testovatelnych distinktnich teoriich s diskrétnimi ptredpoveéd'mi
(Kondrashov 1993, Kondrashov 1999), a naopak snaha o syntézu riznych teorii a pluralisticky pfistup (napf.
West et al. 1999, Butlin et al. 1999, Rice 1999, Birky 1999). Je velmi pravdépodobné, Ze pravda lezi spiSe na
strané druhych jmenovanych. Cela historie zkoumani pohlavniho rozmnozovéani pfipomina jiné velké
intelektualni vyzvy — od zdanlivé jednoduchého, avSak mylného feSeni, pfes stddium mnoha dil¢ich a zdanlivé
odporujicich si teorii aZ po kone¢nou syntézu ¢i existenci né€kolika mechanismti bok po boku (Birky 1999). Jak se
zda, mnoho konceptil, zejména z ekologického okruhu skutecné lze sjednotit pod jeden teoreticky ramec (napft.
biotické interakce z teorie Cervené kralovny a Bozich mlynt, abiotické z teorie loterie). Nékteré teorie vsak
ziejmé zustanou stat vedle a mohou reprezentovat urcité specialni ptipady ¢i mohou byt Casem vyvracené. Neni
vylou€eno ani to, ze na ruznych urovnich (jedinec, populace, druh) mohou spolupisobit odlisné mechanismy
zvyhodnujici sexualitu (Birky 1999).

Nastésti pro studium souvislosti mezi charakterem prostfedi a médem rozmnozovani, ktery favorizuje, jsou
predikce jednotlivych ekologickych teorii slucitelné. Heterogenni prostfedi (at’ uz z ¢asového nebo prostorového
hlediska ¢i se zdrojem proménlivosti v biotickych nebo abiotickych interakcich) podle vSech teorii selektuje ve
prospéch pohlavniho rozmnozovani. Na druhé strané¢ prostfedi ve vSech ohledech homogenni uptednostiuje
nepohlavni druhy. Je jisté, Ze naprosta vétSina prostfedi na Zemi bude v néjakém ohledu heterogenni a tak zbyva
Biotické nebo abiotické interakce? Jak mezi sebou rtizné faktory interaguji?). Proto jsou tak zajimava prostiedi,
ktera jsou skutecné homogenni, tj. bioticky i abioticky stala. Jedna se zejména (i kdyz ziejmé ne bez vyjimky) o
tzv. extrémni prostiedi. Tato prostfedi jsou vSak zatim malo probadana, jak co se ty¢e zdejSich organismi a jejich
interakci, tak i abiotickych podminek. Jakykoli dal$i vyzkum, zejména se zaméfenim na zplisob rozmnozovani
zdejSich organismd, by jisté pfinesl cenné poznatky. Mezi biogeografickymi studiemi nalezneme tadu téch, které
nasveédcuji souvislosti pohlavnosti s heterogennim prostfedim, mnoho ostatnich ale takovou zavislost neobjevilo

¢i ukézalo vztah opacny. VétSina studii o zavislosti mezi prostfedim a moédem rozmnoZzovani byla provedena v
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,,normalnim® prostfedi (tedy v prostfedi nékde mezi obéma extrémy, homogenitou a heterogenitou). Zde se
uplatiiuje mnozstvi Casto protichtidnych vliva (které naptiklad mohou zptsobit kratkodoby rozvoj nepohlavniho
klonu), a proto klasicky pristup — kratkodobé korelaéni studie (provedené napf. na latitudinalnich a altitudinalnich
gradientech pohlavnosti rostlin) nedavaji pfili§ presvéd¢ivé vysledky. Bud’ nejsou trendy signifikantni, nebo
vychazeji nejriznéjsi ekologické souvislosti pohlavnosti. Dusledkem této situace je, ze ,,témét kazdd hypotéza
dokaze s trochou duavtipu vysvétlit jakoukoli ekologickou korelaci® (West et al. 1999) a ze souboje hypotéz se
stava spisSe souboj osobnich piesvédceni. Podle mého nazoru za riznorodé vysledky mohou zejména nejriznéjsi
konkrétni vlivy pusobici v daném case a konkrétnim habitatu na studovany druh, a které v téchto studiich
nerozezname od dlouhodobych trendii. Tomu nasvédcuje i pozorovani o ¢astém vzniku nepohlavnich linii, ale
studie s vétsim ¢asovym a prostorovym piesahem, ve kterych se skute¢né projevily vysoce signifikantni trendy.
Také muze byt vysoce informativni studium jednotlivych starobyle asexualnich linii, sekundarn¢ asexualnich
kladut, které jsou vsak prokazatelné evolucné zivotaschopné. Priinou této zivotaschopnosti miize v fadé pripadd
byt pravé zivot v homogennim prostiedi. Posledni navrzeny smér vyzkumu, studium vysoce homogennich, v¢etné
extrémnich, prostiedi, jsem jiz zminil.

Na nyng&jsi, ¢asto fragmentarni, poznatky v oblasti ekologickych souvislosti pohlavniho rozmnozovani by
V budoucnu bylo mozné navazat v celé fad¢ smeérii. Jakakoli budouci korelacni studie by méla stat na dikladné
znalosti ekologie druhu v celém arealu a pokud mozno za co nejdelsi dobu, ¢imz by se alesponn Castecné
eliminovaly rusivé vlivy. Mozné by bylo i srovnani médu rozmnoZovani mnoha druhti podle Bellova (1982)
vzoru, napiiklad formou metastudie, s ponékud mensim fylogenetickym zabérem, ale exaktnéjsi a s lepSim a
detailngj$im pojetim heterogenity prostfedi. Velmi piinosné by byly dalsi studie s velkym casovym a
prostorovym piesahem, po vzoru vyzkumu Griffithse & Buttlina (1995) na lasturnatkach ¢i dalsi vyzkum
starobyle asexualnich linii. Mozna nejptinosnéjsi by vSak byla srovnavaci studie ¢i metastudie druhii obyvajicich
hypoteticka homogenni prostredi, kterd by objasnila, zda naptiklad eukaryotické druhy extrémnich prostiedi
netihnou k nepohlavnosti, nebo zda nezabiraji prokaryotické druhy v prostiedi homogennim ale nikoli extrémnim
Sirsi spektrum nik, nez v prostfedi heterogennim. Také by bylo mozné ovéfit, zda pohlavni druhy nejsou diky
vnitrodruhové variabilit¢ a ,elastické” odpovédi na selekci schopny zit za S§irSiho rozmezi podminek

heterogenniho prostiedi, nez druhy nepohlavni (Flegr, osobni sdéleni).
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