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Abstrakt

Viceuroviiova selekce je pokusem o sjednoceni rozdilnych piistupti k problému trovné
selekce. Tato prace zkoumd principy, vychodiska, varianty a problémy této koncepce.
Zvlastni daraz je kladen na vztah této teorie ke genocentrizmu a prezentaci evidence

obhajujici uziteCnost vicetroviiové selekce pii analyze evolu¢nich zmén.

Abstract

Multilevel selection is an attempt to unify different approaches to the Level of selection
problem. This paper examines the principles, starting points, variants and problems of this
concept. Particular emphasis is placed on the relationship of this theory to Gene’s-eye view
and the presentation of evidence of the usefulness of Multilevel selection in analyzing

evolutionary changes.
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1. Uvod

V klasické evolu¢ni teorii je jednotkou selekce (unit of selection) organizmus, tedy
jedinec. Ten se ucastni kompetice s ostatnimi jedinci v populaci. Jinak fe¢eno organizmus se
snazi pro sebe ziskat co nejvice zdroji, a zvysit tak pocet svych potomku. Z pozice jedince

vsak nebylo mozné vysvétlit nékteré univerzalné rozsitené fenomény, napiiklad spolupraci.

S rozvojem genetiky v poloving 20. stoleti vyslo najevo, Ze selekéni proces ma za nasledek
zmény ve frekvenci gent v populaci. To vedlo v60. a 70. letech kposunu dirazu
z jednotlivce na geny, piedevsim diky pracim G. C. Williamse, W. D. Hamiltona a popularné
R. Dawkinse. Tento obrat v nasledujicich desetiletich vyustil do konfliktu mezi zastanci
genocentrizmu (gene’s-eye view),! ktery povazuje za jednotku selekce gen, a privrzenci
skupinové selekce (group selection),? pro které je jednotkou selekce skupina organizmii. Oba
tyto piistupy pak nabizeji vysvétleni vySe zminovanych fenoménd, se kterymi si individualni

selekce nevi rady.

Ve snaze o sjednoceni vzniklych pfistupt k problému trovné selekce piedstavili v roce 1988
J. Damuthové a I. L. Heisler tzv. viceuroviiovou selekci (multilevel selection, MLS). Ta pocita
se situaci, kdy Kk ,.(...) selekci dochazi soucasné na vice nez jedné urovni*® (1988).* Nesnazi
se tedy upfednostiiovat jedinou skupinu entit (geny, jednotlivce, skupiny), ale za jednotku
selekce, v zavislosti na situaci a vyhodnosti vysvétleni, povazuje rizné entity na ruznych
trovnich vysvétleni/reality.® V devadesatych letech pak D. S. Wilson a E. Sober vzkiisili

V ramci své obhajoby skupinového vybéru i tuto koncepci.®

Cilem této prace je popsat koncepci vicetiroviiové selekce, jeji principy a vychodiska. Teorie

je vsouladu s literaturou délena na dvé dil¢i ¢asti (MLS1 a MLS2). Dilezitym bodem je

! Tento ptistup je problematizovan v kapitole Genocentrizmus a redukcionizmus.

2 Viz kapitolu 2.2.3.

3 (...) selection is occurring simultaneously at more than one level.“

4 U cizojazy¢né literatury byl pofizen vlastni preklad. Originalni znéni je vzdy uvedeno v poznamce pod Carou.

® Ve skute¢nosti je obtizné ¥ici, kdo s danou teorii pfiSel jako prvni. Pojem viceiroviiovd selekce je v daném
kontextu jiz diive zmitiovan napiiklad v praci A. Arnolda a K. Fristrupa The theory of evolution by natural
selection: a hierarchical expansion (1982). Podle Google Books Ngram Viewer se pak obdobna spojeni ve vétsi
mife objevuji Vv literatufe n€kdy od pocatku 80. let (Anon, 2013).

6 Viz kapitoly 2.2.3. a 4.4.



obhajoba modelu viceuroviiové selekce vu¢i jinym pfistupim a jeji slucitelnost

s genocentrizmem. Na n¢kolika mistech se prace dotyka i problémut koncepce a jeji kritiky.



2. Selekce

Viceuroviova selekce se uz podle nazvu zabyva mnohymi tématy spjatymi s jednotkou
(resp. trovni) selekce. Proto je pied piechodem k popisu této teorie (kapitola 3.) nutné zminit

nejznaméjsi pristupy k feSeni problému selekce.

2.1. Jednotka selekce

Problém urovné selekce (level of selection) je jednim ze zakladnich problému teoretické a
evolu¢ni biologie. Jde o to, na jaké drovni se v biologické evoluci odehrava zékladni proces,
ktery formuje organizmy. Podle S. Okashy lze tento problém rozdé€lit na t¥i dil¢i faktory
(podrobngji viz nize): (1) abstraktni povaha principi prirozeného vyberu, (2) hierarchicka
organizace entit, (3) problém adaptaci (2013, s. 10, 11).

Pokud chceme co nejaspornéji hovoftit o evolu¢né biologickém vyvoji bez ohledu na Groven
popisu, musime predpokladat nékolik podminek. Ty jako prvni shrnul v ¢lanku The units of
selection R. Lewontin (Lewontin, 1970; dale pak D. T. Campbell, 1983; D. Dennett, 1996).
Jde o principy variace, replikace a selekce. Pravé tato axiomatizace evolu¢niho vyvoje

predstavuje abstraktni povahu nékolika malo zdakladnich principii prirozeného vybéru (1).

Princip replikace znamend, Ze vlastnosti organizmi musi byt dédény. Dal$im nezbytnym
principem je variabilita potomstva. Potomci tedy dédi vlastnosti rodici, ale zaroven se lisi jak
od rodi¢t, tak sami mezi sebou, coz vede k jejich rozdilné biologické zdatnosti — tedy
schopnosti mit dal§i potomky. Zde jiz pisobi selekce, kterd se ,,stard o to, aby do dalsi

generace pietrvaly pouze nékteré vlastnosti, tedy pouze néktefi jedinci.

Pro Darwina, tedy i klasicky darwinizmus, byl jednotkou pfirozené¢ho vybéru (selekce)
jedinec (organizmus). Jedinci spolu soupeii o to, kdo z nich se pomnozi a da vzniknout dalsi
generaci. Mendelovy objevy na poli genetiky a objeveni principu mutace vsak v prabéhu 1.
poloviny 20. stoleti obratily pozornost na dédicnost vloh. Pravé studium dédicnosti a
distribuce vloh v populaci vedlo ke vzniku populacni genetiky. Tento obrat ke genetice
spole¢n¢ s dlirazem na gradudlni evoluéni zmény a statistickou, kvantitativni analyzu
genovych frekvenci v populaci postupné vyustil v tzv. Moderni evolu¢ni syntézu (jinak také
evoluéni syntéza nebo neodarwinisticka syntéza) a postupné i v moderni podobu

neodarwinizmu.



Pfenos durazu na geny vdruhé poloviné 20. stoleti oznacujeme souhrnné jako
genocentrizmus. V opozici k tomuto pohledu na biologickou evoluci stoji pfistup, ktery klade
diraz na roli skupinového vybéru. Jistym sjednoceni téchto piistupti muze byt kompletni
axiomatizace klasického darwinizmu, kterou provedla M. B. Williamsova (1970). Pokud jde o
pfedmét této axiomatizace, Lewontin mluvi o tom, Ze takto axiomatizovanou teorii lze
aplikovat na ,,(...) geny, organizmy, populace a z druhé strany na probiotické molekuly a

“7 (1970, s. 2), coz jsou nékteré z entit Okashou zmitiované biologické hierarchie

ekosystémy
(2). Sam Lewontin danou axiomatizaci jesté zazil a precizoval (viz niZe a vySe v kapitole 2.1.

Jednotka selekce).

Poslednim problémem, ktery vychézi z Okashovy Klasifikace, je vznik adaptaci. Tedy
vlastnosti, které vznikaji ucelné s cilem zvySeni biologické zdatnosti organizmu.
Piedpokladem je, ze komplexni adaptace vzniknou vzdy, kdyz jsou aplikovany tii zakladni
Lewontinovy evolu¢ni principy, tedy evolucni algoritmus. Algoritmus je aplikovan na nékteré
z Urovni jedinec/gen/skupina. Mluvime tedy o Urovni selekce. Dand entita hierarchie, na
kterou je algoritmus aplikovan, se stava jednotkou selekce. Komplikace vsak nastava, pokud
je adaptace pro danou entitu nevyhodna. Ptikladem je altruistické chovani jednotlivce, které je
pro jednotlivce nevyhodou, avsak pro entitu na jiné Grovni hierarchie, tedy pro skupinu, je

altruismus ptinosny. Pravé toto Okasha nazyva problém vzniku adaptaci (3).

2.2. Urovné selekce

Zékladni rozdé€leni urovni selekce byva nejcastéji na vnitrodruhovy a mezidruhovy vybeér.
Vnitrodruhovy vybér miZe zahrnovat individudlni selekci, skupinovy vybér a ptibuzensky
vybér a soupeti v ném piedev§im jedinci o pienos svych gent do dalsi generace. Jde tedy o
postupny proces piizptisobeni se danym podminkam a dulezitou silu darwinizmu. Mimo
urovenl druhu hovofime o mezidruhovém vybéru. V ném spolu soupefi druhy o to, ktery

z nich se v danou chvili vice hodi pro ur€ité prostredi (Flegr, 2009, s. 112).

7 ,(...) genes, organisms, populations, species, and at opposite ends of the scale, prebiotic molecules and
ecosystems.*



2.2.1. Individualni selekce

Individuélni selekce je hlavni Groven, na které vysvétluje teorii ptirodniho vybéru Darwin.
Pravé mezi jednotlivci v ramci populace probihd piirodni vybér. Jednotlivei se mnozi,
pficemz jejich vlastnosti jsou pfenaseny do dal§i generace. Pfitom nenalezneme dva shodné
jedince, coz dava moznost prostfedi, aby ztéchto jedincii ,,vybiralo®“ ty zdatnéjsi. Jiz

Darwinovi bylo jasné, Ze za proménlivosti jednotlivctl musi byt jesté néco hlubsiho.®

, At jiz je pFicina kazdé drobné odchylky potomkii od rodicovské formy jakdkoliv, a kazda musi mit
néjakou pricinu, divodné se domnivame, Ze je to pravé neustdlé hromadeni takovychto prospésnych

vvvvvv

odchylek prirodnim vybérem, které dava vzniknout vsem diileZitéjsim uzpiisobenim stavby v souladu se

zvyky kazdého druhu. (Darwin, 2007 [1859] , s. 187)

Pojeti selekce na drovni jedince (organizmu) se zda jako nejintuitivngjsi, a jak vidime,
vyzadovala si ho i Darwinova neznalost pfesnych mechanizmt dédi¢nosti a proménlivosti.
Sam vsak pozdéji jako nositele dédi¢nosti navrhoval hypotetickou ¢astici. Té dal ndzev
,gemule“. Darwin jejich vlastnosti odvodil z pozorovani dédi¢nosti a ze studia literatury
(ptedevsim J. B. Lamarcka), pficemz 1 ¢astecné spekuloval. Podobnost s vlastnostmi gent je
vsak az zarazejici.

., Predpokldadam, Ze buriky, pied jejich proménou ve zcela netecny nebo tzv. ,,zformovany material «,°
odstépi zrnka nebo atomy, které volné cirkuluji systémem, a pokud jsou spravné vyZivovdny, tak se
délenim rozmnozi a dale se pak vyvinou ve stejné buiiky, jako jsou ty, Z nichz pochdzi. Tyto granule,
pro zretelnost je nazyvejme bunky-gemule, nebo protoze bunécnd teorie jesté neni dostatecné
etablovdina, prosté gemule. JSOU prendseny z rodicii na potomky a plné se rozvinou v generaci, kterd
uspéje. Casto jsou ale prendseny v dormantnim stavu skrze mnoho generaci, a aZ poté se projevi. (...)
Gemule jsou odstépovany jakoukoli bunikou nebo jednotkou, nejen v dospélosti, ale ve vSech fazich
vyvoje. “% (Darwin, 1868, s. 374)

8 To, zda Darwin ptipousti kromé& individudlni Grovné i dalsi urovné selekce, je v soucasné literatufe stale
predmétem sporu (Ruse 1980, s. 615; individudlni interpretace) vs. (Borrello, 2005; Sober, 2011; Pievani, 2014;
interpretace skupinova).

% Tady miizeme hovofit o somatické linii buné&k.

10T assume that cells, before their conversion into completely passive or "formed material," throw off minute
granules or atoms, which circulate freely throughout the system, and when supplied with proper nutriment
multiply by self-division, subsequently becoming developed into cells like those from which they were derived.
These granules for the sake of distinctness may be called cell-gemmules, or, as the cellular theory is not fully
established, simply gemmules. They are supposed to be transmitted from the parents to the offspring, and are
generally developed in the generation which immediately succeeds, but are often transmitted in a dormant state
during many generations and are then developer. (...) Gemmules are supposed to be thrown off by every cell or
unit, not only during the adult state, but during all the stages of development.*

9



Po genetickych objevech na poc¢atku 20. stoleti byla v pribéhu 30. a 40. let 20. stoleti R.
Fisherem (1930), J. B. S. Haldanem (1932) a S. Wrightem teorie individudlni selekce
upravena pro jeden lokus. Pozdéji doslo k modifikaci, kterd vzala v Uvahu tzv. frekvenéné
zavislou selekci (Wright, 1942). Tim tedy dochazi ke vzniku neodarwinizmu v podobé vyse

zminéné (kapitola 2.1.) Moderni evolu¢ni syntézy.

2.2.2. Genocentrizmus, redukcionizmus a p¥ibuzensky vybér
Pohled na evoluci z hlediska genu lze vystopovat uz ve zminéné (viz ptredchozi kapitolu)

Fisherové knize (1930).!! Fisher zde piedklada pohled na piirodni vybér jako na silu
vybirajici geny pro konkrétni alely.*? Biologickou evoluci Ize pak vnimat jako zménu ve

frekvenci gend.

Takovy piistup se v 60. letech 20. stoleti zdal vhodny i Hamiltonovi, ktery v ném navic vidél
feSeni problému s altruismem. Pokud je biologicka evoluce vedena zménami ve frekvenci
gend, pak by v genofondu po ur€ité dobé mély pievazit geny, které se budou mit snahu
mnozit za jakoukoli cenu, sobecké geny. Cestou k tomu by mély byt geny, které svého
altruistické chovani. Hamilton pfisel i s feSenim tohoto problému, kterym je pfibuznost
jedinct. Ta vsak z hlediska individuélni selekce fenomén altruismu nevysvétluje. Pak by
prevazili ve skupiné jednotlivci sobci. Je tieba piejit na uroven gent, kdy ptibuzni, ktefi
spolu sdili altruistické geny, maji vétsi tendenci si pomahat, a tak piedavaji do dalsi generace
s vétsi pravdépodobnosti nejen geny Vvlastni, ale i ty z tél ptibuznych, coz dava témto gentiim

vyhodu proti tém v télech sobcii. Tento proces je zndm jako pribuzensky vybér (Kin selection).

Hamilton pfiSel i s konceptem inkluzivniho fitness. Vysledné fitness jednotlivce se podle
tohoto piistupu skladd z jeho fitness a z vlivu jednotlivce na fitness ostatnich jedinci
v populaci. Model inkluzivniho fitness a modely poéitajici s fitness jednotlivych gend jsou
matematicky ekvivalentni. Vyse zminovany Williams (1966), a pozdéji i popularné Dawkins
(1976) tento genocentricky pfistup, ktery byl do té doby predev§im feSenim problému

altruismu, jeste rozsitili a zacali jim vysvétlovat vznik veskerych adaptaci.

1 Podle J. S. Goulda Moderni syntéza zagala jiz Fisherovym ¢lankem The correlation between relatives on the
supposition of Mendelian inheritance (Fisher 1919).

12 pozd&ji jsou zakomponovény i dalsi dilleZité procesy. Napf. geneticky drift a vliv migrace.

10



Pokud by se selekce v evolu¢éni biologii omezila pouze na troven genu, pak by pro
vicetrovitovou selekci v biologii nebylo misto. To vSak nepfipousti hned nékolik autorQ
(Maynard Smith & Szathmary 1995; Sober & Wilson 1998; Gould 2002). Rozlisuji selekci na
trovni gentl od genocentrického pohledu na evoluci.'® Pokud k selekci dochazi mezi geny
uvnitf jednoho organizmu, pak autofi hovoii o selekci na urovni genii (genic level). Piikladem
jsou napiiklad vSechny geny a elementy genomu, které ziskavaji selekéni vyhodu nad
ostatnimi geny v genomu.* Pokud jde o selekci na vysg§ich Girovnich, tedy mezi organizmy,
skupinami nebo koloniemi nebo i vyse, a zaroven lze tuto zménu zaznamenat jako zménu ve
frekvenci genii, tak o téchto procesech hovoiime jako 0 genocentrizmu (gene‘s-eye view;

jinak také o pohledu z hlediska gent).

Podle Okashy je klasickym ptikladem uplatnéni genocentrizmu pravé piibuzensky vybér
(2013, s. 148). Tim, ze svym chovanim nositel genu pro altruiSmus pomaha ptenosu toho
genu do dalSi generace, se totiz nijak neméni vzajemny vztah mezi ostatnimi geny v genomu

tohoto jedince. Nejde tedy o selekci na Girovni gent, ale spise vyse, naptiklad mezi jedinci.

2.2.3. Skupinova selekce

Skupinova selekce se zabyva vlivem skupiny organizml nebo vymezenych populaci na
evoluci vlastnosti organizmi (Maynard Smith, 1976). Jak uz jsme popsali vyse, nejc¢astéji se o

ni hovoii v souvislosti s vnitrodruhovou selekci.

O skupinové selekci vlastné hovoii uz Darwin, kdy ji zminuje jako jedno z moznych feSeni
problému altruistického chovani (Darwin, 1871). Z pohledu jednotlivce totiZ nelze vysvétlit
jeho snahu o nesobecké chovani, které tak ¢asto v ptirodé pozorujeme. Wilson ve své praci A
theory of group selection (1975) vysvétluje ptitomnost nesobeckého jednani, které u
jednotlivet pozorujeme. Pokud se jednotlivec ve skupiné chovéa nesobecky, pak je nutné
zbytkem skupiny zneuzivan a jeho fitness klesa na ukor téch ostatnich. Pocet altruistickych
jedincu ve skupiné by tak mél v pribéhu generaci klesat, coz se vSak nedéje. Wilson nabizi
jiné vysvétleni nez Williams. Pokud se na problém podivame z hlediska skupiny, tak pfi
kompetici mezi skupinami budou mit vyhodu dobte fungujici skupiny. To jsou spise ty, které

mayji vyssi podil altruist. Ty by tedy mély byt z hlediska skupinové selekce uptednostiiovany.

13 Doposud jsme takto nerozliSovali a hovofili pouze o genocentrizmu.
14 Miize jit napiiklad o transpozibilni elementy, ale i o geny v jinych organelach bunék atd.

11



Sobciim se tedy daii uvniti skupiny. Altruistim ve skupinach, které se ucastni kompetice
s jinymi skupinami. Jak tento rozpor vysvétlit? Jak zajistit, aby se ve skupiné nesobeckych
jedincti nevyskytli sobci, kterym by se tam velmi dobfe datilo? Takovou namitku vznesl uz
Williams ve své knize Adaptation and Natural Selection (1966). Ptipousti sice, ze skupinovy
vybér (between-group selection) altruistického chovani je teoreticky mozny, ale ve
skute¢nosti neni dostate¢né silny, aby pievazil nad sobeckosti selektovanou na urovni gend.
Podle n¢j lze veskeré vyhody (adaptace) na ukor jednotlivce vysvétlit individudlni nebo

piibuzenskou selekci (1966).

Lewontin (1970, s. 8, 9) kritizuje skupinovou selekci skrze rozdilné vlastnosti jednotek
selekce. Organely, gamety a haploidni organizmy jsou piendSeny do dalsi generace témet
vzdy nezménéné. Maji tedy vys$si miru dédivosti nez segregaci a rekombinaci podléhajici
diploidni sexudlni organizmy. Stejné tak jednotlivec ma vétsi dédicnost nez populace a
spoleCenstva. Navic sila pfirodniho vybéru na rtznych arovnich zavisi na délce Zivotniho
cyklu na dané drovni. Gameta méa stejnou délku cyklu jako jednotlivec. Ale populace méa
obvykle delsi trvani nez jednotlivec, tudiz populacni vybér je obvykle slabsi nez vybér
individualni.

Pravé z diivodu malé sily skupinového vybéru se v priibéhu 70. a 80. let biologové domnivali,
ze pro vysvétleni evolucnich fenoméntl neni tieba. D. S. Wilson se ale nevzdal a v roce 1994
prezentoval spolec¢né s E. Soberem obhajobu vyznamu role skupinové selekce v podobé
¢lanku Re-introducing Group Selection to the Human Behavioral Sciences. V ném obhajovali
roli skupinového vybéru ptfedev§im ve vztahu ke spolecensko-védnim otazkam, napiiklad
fenoménu altruizmu. Podle nich jsou naopak skupinové-selekéni modely upiednostiiovany

biology, kteti véfi v altruistickou povahu ¢lovéka, ktera stoji v opozici k jeho individualizmu.

O ¢tyti roky pozdé&ji publikuji knihu Unto Others: The Evolution and Psychology of Unselfish
Behavior. V ni rozvijeji pfedchozi tvahy se zamérem nahradit teorii ptibuzenské selekce
teorii vicetiroviiové selekce S tim, Ze predkladaji argumenty pro ,,(...) pluralitu pfi¢in evolu¢ni
zmény, kterd se mize [ona zména], a vyskytuje, v mnoha rozli¢nych kombinacich*!® (1998,

5.331; zavorka je neptivodni).

Wilson se Soberem fesi vySe zminény rozpor mezi pfibyvanim sobcii uvnitt skupiny a vyssi

zdatnosti skupin svice altruisty. Altruistd sice ubyva uvitf skupiny, ale skupiny s vice

15 _(...) plurality of causes of evolutionary change, which can and do occur in different combinations.*
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piezivajicimi altruisty se prosazuji Iépe ve skupinovém vybéru. To vede ke zvySovani poctu
altruistd v globalni populaci. S namitkou kterou vznesl napiiklad Lewontin (viz vySe), ze
skupinovy vybér je pfilis slaby, se vypotadavaji podminkou, Ze ,,(...) rozdilnost fitness skupin
(...) musi byt tak silna, aby pievazila nad rozdilnosti fitness jednotlivct uvnitt skupiny (...)
Altruismus se [tak] miZe vyvinout, pokud je proces skupinové selekce dostateéné silny*“!®

(Sober & Wilson 1998, s.26, 27; zavorka je neptivodni).

Lewontin pak v recenzi (1998) na jejich knihu shrnuje hlavni argument tak, ze pokud ma
néjaka skupina nahodou (dasledkem skupinové selekce) vétsi frekvenci altruistt, a v dasledku
i vice potomkul, pak i pfes selek¢ni tlak proti altruistim uvnitf této skupiny muiize byt

prevazujici charakteristikou této skupiny (druhu) altruismus.

Blize dnesku je kritika Jerryho Coyna, ktery se poukazuje na neschopnost skupinové selekce

dat za vznik altruismu.

., To, Ze skupinova selekce neni mezi evolucionisty Siroce prijimana, ma nekolik ditvodii. Prvnim je jeji
neefektivita pri vzniku ucelnych viastnosti, které maji byt nevyhodné pro jednotlivce, ale vvhodné pro
skupinu, jako napiiklad altruismu. Skupiny formuji nové skupiny mnohem méné castéji, nez jednotlivé
organizmy vytvareji své potomky. Tudiz je nepravépodobné, Ze by skupinova selekce prevazila nad
tendenci podvodnikit skrze prirodni vybér ve skupiné precislit altruisty. Dale mame velmi malou
evidenci, ze skupinova selekce viitbec vedla k evoluci néjakych ucelnych vlastnosti. A nakonec,
prosocialnost se da vysvetlit dalsimi, mnohem vhodnéjsimi, evolucnimi silami, jako je treba reciprocni

altruismus vznikly primou selekci mezi jednotlivci. “*" (Coyne, 2011, s. 24)

Lewontin dodava, ze skupina selekce je odmitana téméf vSemi evoluénimi biology (1998).
Takovy pfistup prominentnich biologl podle mé ptedstavuje pro skupinovou selekci pomérné
velky problém. A protoze pfijeti skupinové selekce je v omezené mife nutné i1 pro

vicetrovitovou selekci, pfedstavuje tato kritika potencialni problém 1 pro tuto teorii.

Vedle skupinové selekce existuji jeSt€ dalsi varianty selekce na vySSich trovnich. Napiiklad

druhova selekce, kterd se zabyvd spiSe makroevoluénimi trendy evoluce velkych

16 the differential fitness of group (...) must be strong enough to counter the differential fitness of individuals
within group (...) Altruism can evolve if the process of group selection is sufficiently strong.*

17| Group selection isn’t widely accepted by evolutionists for several reasons. First, it’s not an efficient way to
select for traits, like altruistic behavior, that are supposed to be detrimental to the individual but good for the
group. Groups divide to form other groups much less often than organisms reproduce to form other organisms,
so group selection for altruism would be unlikely to override the tendency of each group to quickly lose its
altruists through natural selection favoring cheaters. Further, we simply have little evidence that selection on
groups has promoted the evolution of any trait. Finally, other, more plausible evolutionary forces, like direct
selection on individuals for reciprocal support, could have made us prosocial.*
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taxonomickych skupin (klad). Podle ni je vyznamnou selekéni silou mezidruhovy vybér

(podrobnéji viz kapitola 4.5.).

2.2.4. Realizmus proti pluralizmu

Vidéli jsme, ze s postupem biologickych objevl doSlo ke zménam ve vnimdni primarni
urovné selekce. Z filozofického hlediska pak stoji za zminku jest¢ dva mozné, vzajemné
odlisné pfistupy, které vzniklou pluralitu tirovné selekce fesi. Jejich vztah je pted prechodem

k vicetiroviiové selekci nutné popsat.

Realizmus v tomto kontextu tvrdi, Ze rozhodnuti, jaka urovei je v selekci primarni, je otdzkou
faktu, tato otazka je tedy fesSitelna a odpovida realité. Pluralisté na druhou stranu odmitaji dat
prednost pouze jedné Urovni, povazuji to spiSe za otazku dohody a snhahy projektovat

zminovan¢ selekéni trovné i do biologické reality.

Jednou z variant pluralizmu je, Ze k selekci muze dochazet na rtiznych trovnich, tudiz volbu
urovné prizpusobujeme piipad od piipadu. Dal§i zndma verze tika, ze k selekci muze
dochéazet na né€kolika urovnich zaroveil. Je ziejmé, ze pro vicetroviiovou selekci je jedna z
forem pluralizmu nezbytna. Ob¢ verze jsou pak v rozporu s realizmem, ktery striktné trva na
preferenci pouze jedné urovné selekce. Tato forma realizmu je vtomto kontextu nékdy
nazyvana ,,monizmus‘ a pfipustit jeji spravnost by znamenalo popfit moznost viceliroviiové

selekce (Okasha, 2013, s. 126).

Treti nejsilngjsi verze pluralizmu tvrdi, Zze preference né&jaké z Urovni selekce je pouze
otazkou domluvy a neexistuje ontologicky fakt, ktery by mezi nimi rozhodl. Tuto verzi lze
jesté rozdelit na slabsi, kdy tento fakt neexistuje pouze pro néjaky konkrétni pfipad. A na

silngj$i, kdy tento rozhodujici fakt neexistuje pro zadny ptipad selekce.

Je nutno fici, ze vétSina biologli jsou podle Okashy realisty (2013, s. 127). Znaméj$im
pluralistou je snad jen L. Buss. Ten tvrdi, Ze ,,(...) volba mezi (...) jednotroviiovym [a] (...)
viceuroviiovym piistupem je otazkou jazyka“'® (1987, s.177, [doplnéno]). Okasha navic

nepfipousti platnost argumenti pluralistl proti realizmu:

18 (...) the choice between (...) a single unit of selection [and] (...) multiple units of selection, is a choice of
language.*
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1.

2.

Na kauzalni roving pluralisté nominalisticky tvrdi, Ze kauzalita je jen otazkou jazyka a
volba mezi modely svéta tedy volbou na zaklad¢ uzite¢nosti. Volba mezi kauzalnimi

vysvétlenimi podle né¢j musi byt otazkou empirickych fakti (2013, s. 128, 129).

Déle néktetfi pluralisté mohou popirat i samu existenci hierarchického uspotadani
biologického svéta nebo alespoii jednoznacnost tohoto uspotfddani. Naptiklad u
bakterialni kolonie neni podle nékterych autorti (Shapiro, 1988; Szathmary & Wolpert,
2003)*° jasné, zda ji mame brat jako soubor jednotlivcl, a nebo jako skupinu. Podle
Okashy je vsak vyskyt selekce na riznych urovnich hierarchie objektivné potvrditelna.
Problém by mohla piedstavovat pouze formalizace piechodu zjedné urovné na
druhou. Takovym piechodim #ik& Sedé zomy. Jejich existence je vSak podle néj
nepiekvapiva. Ba co vic je nutnd, protoze samotnych charakter evolu¢niho vyvoje vedl
v minulosti k nutnym ptechodiim naptiklad od jednobunéénych k mnohobunéénym,

coz nutné vytvafi i entity, které uviznou v téchto sedych zénach (2013, s. 130).

Tteti argument vychazi z faktu, Ze konkrétni evolu¢ni fenomén Ize Casto matematicky
vyjadtit riznymi zpusoby. Pokud jsou tyto rizné zplsoby kompatibilni, pak pro
realizmus nevznika zadny problém. Jde prosté jen o dva spravné popisy svéta.
Zajimavy je vSak piipad, kdy jsou tyto modely nekompatibilni. Pokud pak neexistuje
fakt, ktery by rozhodl ve prospéch jednoho z model, musime se podivat na vlastnosti
téchto modeld. V tom piipadé rozhoduje prediktivni sila, jednoduchost vysvétleni

apod. (Okasha, 2013, s. 133, 134).

Navic lze napiiklad analyzou Kerrova a Godfrey-Smithova modelu evoluce dospét zaveru, ze
dynamiku evolu¢niho systému lze rovnocenné popsat, jak z urovné fitness nizSich entit
(napiiklad gent), tak i z urovné kombinujici nizsi entity a jejich skupiny. Oba popisy jsou

pfitom matematicky ekvivalentni (2002).

Okasha shrnuje toto svoje zkoumani explicitnim tvrzenim, ze vicetroviovitost selekce je
otazka, kterou lze rozhodnout empirickym zkoumanim, a i vySe zminéné argumenty hovoii
V jeji prospéch. Pouze v piipad¢, Ze skupiny jsou velmi volnymi seskupenimi jednotlivcd, je
jejich empiricky status v ohroZeni. V tomto piipadé tedy neni jasné, jestli mtizeme hovofit o
vicetroviiovitosti nebo klasické jednotroviiové selekci. Jediné zde je prostor pro filozofické

zkouméani (2013, s.138).

1% CoZ neznamena, Ze jsou nutné pluralisty.
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., Abstraktni povaha principii prirodniho vybéru v kombinaci s hierarchickou povahou biologického
svéta, naznacuje, Ze selekce miize pusobit i na jinych urovnich nez jen z hlediska individualniho

organizmu; (...) (Okasha, 2013, s. 12). %

20 The abstract character of the principle of natural selection, combined with the hierarchical nature of the
biological world, implies that selection can operate at levels other than that of the individual organism; (...).“
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3. Viceuroviova selekce

Dostavame se k jadru zajmu prace, kterym je viceuroviiova selekce. V knize Unto
Others Sober s Wilsonem vysvétluji, pro¢ podle nich ma viceuroviiova selekce své misto
V evolucéni biologii a socialni psychologii. Nejenom, ze diky ni Ize vysvétlit prosocialnich
chovéni ¢lovéka a i to ,,(...) pro¢ pozorujeme vyjime¢nou rozmanitost skupinové selekce®?*
(1998, s. 158), napiiklad ,,proces kdy nékteré skupiny nahrazuji skupiny jiné*?? (1998, s. 193).

Tento proces nazyvaji kulturni skupinova selekce (cultural group selection).?

Jak uz jsme zminili (kapitola 2.2.3.), prvky vysvétleni selekce na vice urovnich biologické
hierarchie najdeme uz u Darwina. Pozdéji byl, podle Goulda, zastincem tohoto pfistupu i A.
Weismann. Ten povazoval ,,(...) rozsifeni principu ptirodniho vybéru mezi vSechny stupné

zivého za typickou vlastnost svych teorii (...)* (cit. podle Gould 2002, s. 223).%

Jak uz jsme zminili v Gvodu (kapitola 1.), divodem pro etablovani vicetroviiové selekce byl
predev§im konflikt vysvétleni selekce z riznych trovni. Jiz Arnold a Fristrup ve své praci
zminuji, Ze motivaci pro jejich piistup je lepSi zakomponovani hierarchického modelu do
zaklada evoluéni teorie (1982, s. 113). Pravé tento model je zakladem pro rozvoj teorie
viceuroviiové selekce. Aby tato teorie ale byla pfinosnou, musi prokazat, ze selekéni

vysvétleni z jinych Urovni biologické hierarchie jsou nezbytnd. Jinak feceno:

, Abychom ospravedinili prisnéjsi naroky na vysvétlujici roli hierarchické struktury v evolucni teorii,
meli bychom (1) ukazat, Ze jsou zde hierarchicky rozlozené evolucni jevy, které nejsou pokryty
selekcnimi teoriemi zaloZenymi na genu nebo organizmu a ukdzat (2), Ze existujici teorie miize byt
upravena tak, aby zahrnovala vsechna problematickd pozorovani takovym zpiisobem, ktery bude

odrazet prirozenou biologickou hierarchii“* (Arnold & Fristrup, 1982).

2L (...) why they have experienced a unique variety of group selection.*
22 | the process of some groups replacing other groups.*

23 Tento proces ilustruji na ptikladu kmene Dinka, ktery byl vytlaten kmenem Nuer, protoZe kmen Nuer mél pro
vétsi skupiny 1épe vyhovujici organizaci (Sober & Wilson 1998, 5.189).

24 (...) extension of the principle of natural selection to all grades of vital units is the characteristic feature of
my theories (...).“

%5 "In order to justify a more rigorous statement of the explanatory role of hierarchical structure in evolutionary
theory, we shall (1) show that there are hierarchically distributed evolutionary phenomena that are not accounted
for by gene and organism-based selection theories, and (2) demonstrate that existing theory can be modified to
account for these problematic observations in a way that mirrors the natural biological hierarchy."
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Jednu z nejaspornéjsich podminek pro hierarchické uvazovani selekce vyslovuje D. McShea.
Ten tika, Ze jednotlivce/entity nizsiho fadu/Casti a skupiny/entity vyssiho fadu/celky (slozené
s téchto jednotlivcil), 1ze z hierarchického hlediska rozliSovat, pokud dochazi k interakcim

mezi temito castmi celku (2001, s. 208).

Podle Okashy je takova obecnost na misté, protoze se jedna o abstraktni problém. Vétsina
autoru ale podle né&j interakce specifikuje na interakce, kde entity nizsiho radu mezi sebou
interaguji tak, zZe to ovliviiuje jejich fitness (Okasha, 2013, s. 41). A dodava, Ze stejnou
podminku vlastné vyslovuji i Sober a Wilson (1994), ktefi tvrdi, Ze pokud skupiny organizmt
navzajem neovliviiuji svoje fitness, pak je nemuZeme povazovat za skupiny. Okasha navic
dodava, ze pozadavek na zpiesnéni podminek napiiklad tim, ze budeme usilovat, aby skupiny
byly ve skupinové selekci definovany skrze své vlastnosti je nesplnitelny. Skupiny by pak
byly definovany naptiklad skrze schopnost adaptace. To je ale pravé vlastnost, kterd se

objevuje se skupinovou selekci, ktera skupiny samotné utvari (2013, s. 43).

Druhou podminkou pro hierarchicky popis selekce je pak pro McShea schopnost samostatné
prezivat (2001, s. 208). Takovou podminku alespon teoreticky spliuji napiiklad bunky a
organely, ale uz ne celé organy, které tak nemohou byt samostatnou selekéni jednotkou. Tato
omezujici podminka je nutnd, protoze jinak by biologickéd hierarchie byla chapéna pfili§
Siroce. Navic je v souladu stzv. evolucnimi prrechody (evolutionary transitions) tak, jak je

chapou Maynard Smith a Szathmary (1995). Okasha tedy podminky shrnuje takto:

»Evoluéni prechody se objevuji, pokud se urCity pocet entit niz§iho fadu, pivodné schopnych

samostatné prezivat a mnozit se, shlukne do vétsiho celku.“% (2013)

To pak tedy samoziejmé vede ktomu, Ze na kazdé nové urovni, kterou chceme do
hierarchického modelu vicetroviiové selekce zahrnout, musi byt entity, které podléhaji

variabilité, replikuji se a jsou selektovany, tak jak o tom hovoti Lewontin.

3.1. Emergentni vlastnosti, fitness a dédi¢nost

Emergentni vlastnosti podle n¢kterych teoretikli vznikaji tehdy, kdyZ spolu skupina entit niZsi

urovné interaguje a vytvori novou entitu vyssi urovné, ktera ma vlastnosti, kterou nelze

% Evolutionary transitions occur when a number of lower-level entities, originally capable of surviving and
reproducing alone, become aggregated into a larger unit.*
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viceurovinové selekce™ (2015, s. 137). Podle n¢j je pro vznik adaptace (tu je mozné chapat
jako emergentni vlastnost) na dané (vyssi) urovni nutna selekce pravé na této Urovni. Tyto
emergentni vlastnosti jsou pak vysledkem Lewontinova univerzalniho evolué¢niho algoritmu
(kapitola 2.1). Navic miize byt takto nové vznikld adaptace ohrozovana selekci na urovni
niz§i. Proto je pro napf. skupinovou selekci nutny vyvoj mechanizmu (také emergentni
vlastnost), ktery zabrani disruptivni selekci na niz§i urovni (tamtéz). Podle Okashy ale
emergentni vlastnosti vzniklé na dané Urovni nejsou tieba k selekci na této drovni (2013, s.
48).

Proti této emergentni fitness stoji fitness agregované, kterd je dana sumou vlastnosti
jednotlivet ve skupiné (napf. primérna frekvence gent). Tento spor je dulezity z hlediska
dvojiho chapani viceuroviiové selekce. Nejprve se ale podivejme na tento problém z pohledu
fitness. Fitness jednotlivce je pomérné neproblematické a je dano poctem potomkii tohoto

jednotlivce (nejcastéji) za jednu generaci.

A) Fitness skupiny Ize ale vnimat jako primeérné nebo celkové fitness clenit skupiny. Takze je

odvozeno od poctu jednotlivcl v dalsi generaci.

B) Ale i jako pocet skupin, které jsou potomkem dané skupiny jako celku. Tady je pak
zdatngjsi ta skupina, ktera do dalSi generace pienese vice skupin (v poméru k ostatnim

skupindm).

To vsak vede ke dvojimu chapani viceuroviovitosti na tomto stupni hierarchie, o kterém

pojednava dalsi kapitola.

3.2. Typy viceuroviové selekce

V jiz zminované praci Damuthova s Heislerem (1988, kapitola 1.) rozlisuji dva dosavadni
piistupy k viceuroviovitosti v evolu¢ni biologii. Je o skupinovou selekci (group selection;
kapitola 2.2.3.) a druhovou selekci (species selection; kapitola 2.2.3. a podrobné kapitola
4.5.). Oba pristupy spojuje to, ze ptipoustéji pusobnost pfirozeného vybéru i jinde nez jen
mezi organizmy. Jednotkami selekce tak mohou byt jakékoli entity v mnoziné, ve které tyto
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entity maji rozdilna fitness. Pokud jsou tyto rozdily ve fitness alesponi ¢asteéné dédi¢né, pak
se vlastnosti populace tvorené témito jednotkami mohou vyvijet, pfizpiisobovat v odpovédi na
selekci (Lewontin, 1965; Lewontin, 1970). Vznikaji tedy adaptivni vlastnosti na rovni druht

a taxontl, coZ muze byt povazovano za makroevoluc¢ni mechanizmus.

Hlavnim z4ajmem puvodniho ¢lanku Damuthove a Heislera vSak nebylo explicitné formulovat
teorii viceurovilové selekce, ale predevsim se pokusit vyrovnat s nékterymi problémy, které se

v té dobé vyskytovaly v literatuie a tykaly se role selekce (1988, s. 408, 409).

Modely skupinové selekce pracuji predevsim s prvnim pojetim skupinového fitness (A). Tedy
s pramérnym fitness jednotlivcl ve skupiné. To je pravdépodobné dano tim, ze tyto modely
vysvétluji evoluci z pohledu individudlniho fenotypu (Damuth & Heisler, 1988; Okasha,
2013, s.55).

Druhové selekce pak byva definovana druhym zplsobem (B) a po¢tem nové vznikajicich
druhii. Dlvod je v tomto pfipadé¢ makroevolucni, tedy vysvétlit zmény frekvenci druhd, ne
jednotlivet. V tomto ptipadé tedy nejde o adaptovanost jedincl, ale o schopnost druhid

prezivat a speciovat (Okasha, 2013, s. 55).

Rozdil mezi obéma fitness tedy kopiruje rozdil agregovaného a emergentniho fitness. Fitness
A je agregované. Pocita s vlastnostmi jednotlivci. Fitness B je emergentni, protoZe se netyka
vlastnosti jednotlivc. Okasha k tomu fika, ze: ,,I kdybychom znali fitness a kompletni
fenotyp kazdého organizmu daného druhu, (...) nemohli bychom s jistotou predikovat Sanci

druhu na preziti a speciaci.“?’ (Okasha 2013, s.56)

3.3. Dva druhy viceuroviiové selekce

Z tohoto dvojiho pojeti fitness vychazeji dva zakladni druhy viceturoviové selekce, tak jak
s nimi pfisli ve své piivodni praci Damuthova s Heislerem (1988; kapitola 1.). MLS1 popisuje
situace, kdy nam jde o frekvenci a fitness jednotlivci ve skupiné/skupinach. Frekvence a
fitness jednotlivct je pak rozhodujici pro fitness skupiny jako celku. Okasha (2013, s. 56, 57)
tuto situaci ptirovnava k pojeti skupinového modelu D. S. Wilsona pro vysvétleni altruismu

(1975, podrobngji v kapitole 2.2.3.). Uvniti skupiny maji altruisté niz$i fitness nez sobci.

27 Even if we knew the fitness and complete phenotypic description of every organism in species, (...) we could
not necessarily make any prediction about the species’ chance of survival and speciating.*
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Avsak skupiny, které maji vice altruistli maji 1 vétsi fitness A. Prispivaji tedy vice potomky
k celkové populaci. Selekce uvniti skupiny preferuje sobce, avSak selekce mezi skupinami
zvyhodiuje altruisty. Vysledek zavisi na rovnovaze téchto dvou selekénich sil. Protoze cilem
tohoto pfistupu je vysvétlit vyskyt fenoménu altruismu, ktery je zde, v souladu s fitness A,
vysvétlen ze dvou selekénich trovni (jedinec a skupina). Toto pojeti vSak nefikda nic o

frekvenci skupin v 8irsi populaci.

K tomu je tieba fitness B a z néj vychazejici MLS2. MLS2 jde o stupen vySe a zajima se o
skupinu jako o samostatn¢ se vyvijejici jednotku. Sleduje sice frekvence jednotlivych typi
jedincti (predevsim jejich znaky) uvnitt skupiny, avSak jen proto, aby vysvétlila frekvenci
riznych typt skupin v Sir§i populaci. Pfikladem miize byt hypotéza D. Jablonskiho (1987), ve
které vysvétluje vetsi geografické rozsiteni druhtt meékkysa v pozdni kiidé pomoci druhoveé
selekce. Druhy, které v tomto obdobi obyvaly vétsi arealy, mély i pocetnéjsi zastoupeni
v ramci kladu. Vysvétlenim je vyssi fitness B u skupin s vysSimi arealy, pfi¢emz schopnost
obyvat vétsi arealy (mobilita apod.) by méla byt dédi¢nou vlastnosti jedincti daného druhu.
Druhy pak v disledku toho maji i vyssi Sanci odstépit druhy nové. Hypotéza tedy nefika nic o
frekvenci odlisnych typt jedinct ve skuping, o jejich vlastnosti se zajima pouze v souvislosti
s vlastnostmi druhu jako celku. Tyto dvé selekéni urovné pak vedou podle Okashy (2013, s.
57) k odlisnym evolu¢nim zménam odlisnych selekénich jednotek (jedinec — druh) a jsou
zakladem MLS2. V piipadé¢ MLS2 je tedy skupinové fitness dano poétem novych skupin.
Skupiny s vyssim skupinovym fitness (B) tedy maji vice potomki. Tim se udrzuje vztah rodi¢
— potomek. Roli skupin v MLS1 vSak neni produkce vice skupin novych, ale tvorba takové
populacni struktury skupiny, kterd ovlivni fitness jejich jedinct. Skupiny se tedy objevuji

s dalsi generaci znovu, avSak neni mezi nimi udrzovan vztah rodi¢ — potomek (tamtéz).
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4. Problemy MLS

Slozity a komplexni charakter vicetroviiové selekce vede k mnoha problémim. Na tomto

miste si nékteré z nich pfedstavime a prezentujeme i mozna fesSeni, kterd autofi nabizeji.

4.1. MLSI1 neni viceuroviova?

Podle nékterych autort (Maynard Smith, 1976; Vrba, 1989) ale MLS1 ,,(...) viibec netvoii
opravdovou viceuroviiovou selekci“?® (Okasha, 2013). Jinak fe¢eno pro MLS1 je podstatna

cvwr

hovotit pouze o jedné trovni selekce. Okasha na to odpovida takto:

1. VétSina modelti skupinové selekce by pak viibec neméla co do ¢inéni se skupinovou

selekci, protoze vétsina téchto modeld funguje prave takto (MLS1).

2. Zamé&feni MLS1 na jednotlivce a jejich frekvenci v rdmci skupiny neznamena, ze by
nefikala nic o skupinové urovni. Pfedev§im vzhledem k socidlnimu chovéni je dillezité
nejdiive pochopit evoluci chovani jednotlivee, diky ¢emuz je nasledné mozné vysvétlit

samotnou existenci a funk¢nost skupin. (Okasha, 2013, s. 59)

Je tieba fici, ze MLS1 a MLS2 nejsou zaménitelné piistupy k viceuroviiové selekci a oba maji
svij specificky vyznam. Do velké miry hraji roli pfi popisu evoluénich fenomént, ale zda se,
7e maji i oporu v evidenci. Nejde tedy jen o dva mozné epistemické ptistupy. I kdyz pfi volbé
jednoho nebo druhého je podstatné to, jaké otazky si pii vyzkumu klademe (Damuth &
Heisler, 1988, s. 411).

4.2. Kauzalita u MLS

Pti obycejné selekci na jedné Grovni neni kauzalita vazny problém. Vyskyt dédicného znaku
vede ke zméné fitness. Problém muze nastat snad jen v tom, zda a jakym mechanizmem je
dana vlastnost selektovana. Vicetroviiova selekce vnasi do hry vice tirovni, coz pfinasi nutné
i kauzalni problémy. Zde si musime dat pozor i na Groven, na niz K selekci znakti dochazi.

Lze selekci na vy$si Grovni plné vysvétlit/redukovat pomoci selekce na niz§i irovni? Jsou

28 (...) does not constitute ‘real’ multi-level selection at all.
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fenomény na vyssich a nizSich Grovnich kauzalné oddélené nebo provazané? Jakou roli hraje
reciproké kauzalita? Okasha shrnuje tyto otadzky do jedné a pta se: ,,(...) kdy souvislost znakt
s fitness ukazuje na pfimou selekci na dané urovni a kdy je tato souvislost naopak vedlej$im

produktem piimé selekce na jiné Grovni hierarchie?*?® (2013, s.78, 79)

Pravdépodobné se shodneme, Ze u mnoho skupinovych fenoménti vznika diky selekci na nizsi
arovni. To je vlastné i redukcionisticky zaklad MLS1. Problém by ale mohl nastat v opa¢ném
piipadé, kdy selekce na vyss§i trovni ovliviiuje vlastnosti jednotek na niz$i urovni, ¢im se
situace komplikuje. A tifeti moZnou variantou je pravé neredukcionisticka MLS2, ktera
predpoklada bottom-up nezévislou entitu na urcité arovni. Jeji projevy nejsou zavislé na
niz8ich urovnich, ale spiSe na konfiguraci okolniho prostiedi, tedy napiiklad jinych entit na

dané urovni. Jde tedy o pfistup kontextualisticky, aZ holisticky.

4.3. Genocentrizmus a MLS, role kauzality, kontextualni zavislost genu

Tim se dostadvame k problému genocentrizmu a redukcionizmu ktery jsme fesili v kapitole

2.2.2. Na tomto misté ho vsak jiz budeme vnimat v kontextu vicetiroviiové selekce.

Podle mnozstvi autord (Sober & Lewontin, 1982; Brandon, 1990; Gould, 2002) je
genocentrizmus problematicky, protoZe jen popisuje dany proces selekce na riznych Grovnich
jako zménu ve frekvenci genti mezi generacemi, ale nevysvétluje kauzalni procesy, které za
nim stoji. Kauzalné potentni jsou v tomto ptipadé pouze vysvétleni pomoci zminéné (kapitola
2.2.2) genic Grovné, protoze jen zde figuruji geny jako kauzalni agenti a z jejich pohledu lze
dané procesy popisovat. Takovych piipadi je navic relativné malo (Maynard Smith &
Szathmary, 1995; Sober & Wilson, 1998; Hurst & Werren, 2001; Gould, 2002).

Genocentrizmus, tedy pohled na evoluci jako na zménu frekvence genti, pro vicetroviiovou
selekci viibec nepiedstavuje problém, protoze k selekci mize dochazet na jakékoli Grovni a
zaroven lze tuto zménu vzdy pozorovat na urovni gend. Ty vSak nejsou kauzaln€ potentni.
Viceuroviiova selekce a genocentrizmus jsou tedy kompatibilni. (Buss, 1987; Okasha, 2013,
s.153). Podle Okashy ptedevs§im proto, ze gen lze v mnoha pfipadech vnimat jen jako soucéast
genomu. Gen se tedy musi ptizpusobit. Tlak na celek a stfet zajmt mezi geny je nuti utlumit

mezigenovou kompetici. A prave tento proces pak popisuje vicetroviiova selekce (tamtéz).

2 (...) when is a character-fitness covariance indicative of direct selection at the level in question, and when is
it a by-product of direct selection at another hierarchical level?*
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Genocentrizmus navic podle Okashy neni univerzalné platny pro evoluci na vSech urovnich.

Vedou ho k tomu nésledujici namitky nékolika autort.

Prvnim divodem je dnes jiz prokdzand dédi¢nost bez zmény ve frekvenci gent, jako
naptiklad transgeneracni epigenetickd dédi¢nost, kulturni pfenos a dalsi (Boyd & Richerson,
1985; Avital & Jablonka, 2000). Oponenti této namitky tvrdi, ze tyto procesy jsou velmi
vzacné (Dawkins, 2004; Cronin, 2005). Nejsem si jist, zda takové vyvraceni opravdu obstoji,
protoze nevyvraci podstatu zminované namitky. Je také dualezité si uvédomit, ze tato kritika
genocentrizmu neznamena nutné piijeti skupinové selekce jako vadci sily kulturni zmény.
Kulturni evoluce se v konkrétnich pfipadech (napf. skupinova migrace) muze fidit ponékud
jinymi procesy nez evoluce biologicka. Jablonka (Jablonka, 1994) dale tvrdi, Ze v prub¢hu
evoluce dochazi postupné k zvySovani vyznamu skupinového vybéru na ukor vnitroskupinové
(within-group) kompetice. Tento proces vedl naptiklad ke vzniku mnohobunéénych, kteti jsou
na buné¢né urovni schopni potlacit vnitroskupinovou kompetici a efektivné spolupracovat.

Otazkou je, zda i toto by genocentrizmus nebyl schopen vysvétlit.

Druhou ndmitkou podle Sobera (1984) je, Ze organizmy nejsou vzdy diskrétni jednotky (focal
units). To znamend, ze sice hovoiime o frekvenci genti daného organizmu, ale ne vSechny
zmény ve frekvenci genli u organizmu vedou ke zménam fenotypu a opaéné. Tloustnuti
mohou byt kanalizovany do stejnych fenotypi (Rutherford & Lindquist 1998). Navic Arnold
a Fristrup (1982) upozoriuji, Ze si lze predstavit ptipad druhové selekce, kde dva druhy maji
jinou pravdépodobnost extinkce, ale stejné frekvence gentl, takze zména ve frekvenci genil
jako kauzalni vysvétleni tohoto druhového rozdilu nepostacuje. Otazkou podle mého nazoru
zUstava, zda by tento problém nevyfesilo rozsifeni definice biologické evoluce jako zmény ve
frekvenci genti v populaci z generace na generaci. Pficemz v§e mimo tuto zménu by uZz

striktné dédno nebyla biologicka evoluce.

Tteti moznou namitkou proti genu, jako vSevysvétlujicimu kauzalnimu agentu, by mohla byt
tzv. kontextova zavislost (context-dependence) genu. Sober s Lewontinem (1982, s. 122)
namitaji, ze efekt alely na fitness organizmu zavisi na kontextu, ve kterém se alela vyskytuje,
tedy primarné na ostatnich genech. Alela A mize v kontextu nékterych genti zvySovat fitness
organizmu. V kontextu jinych gent ale muze stejné tak fitness snizovat. To vede K tomu, ze
nema jednoznacnou kauzalni roli (uniform causal role) a sdm nemuze byt pfedmétem selekce.

Sterelny a Griffiths (1999) na to odpovidaji, Ze z hlediska genu je u diploidnich organizmii uz
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1 dokonce jen protéjsi alela soucasti prostiedi zkoumané alely. Pokud tedy souhlasime, ze
fitness biologické jednotky je zavislé na prostfedi, nemély by byt ani interakce mezi geny
samotnymi povazovany za nic vyjimecného a pro genocentrizmus nepfedstavuji problém.
Podle Okashy (2013, s. 166) lze tyto dva pohledy na genocentrizmus sjednotit a vysvétlit tak,
7e tento piistup ma sice jistou prediktivni silu, z epistemologického hlediska tedy pomaha
produkovat modely, které mohou byt k né¢emu uzite¢né. Z&roven vsSak genocentrizmus
nevysvétluje procesy, ke kterym mezi geny dochazi, tudiz ani nevysvétluje, ktery gen je
V jakém kontextu kauzalné potentni. To ve shodé s MLS1, kde je fitness jednotek, a tedy
skupiny, zavislé na fitness ostatnich jednotek uvnitf skupiny, vede k tomu, ze v dasledku

nejsme schopni rozhodnout, na které arovni primarné k selekci dochazi.

Je tedy genocentricky pohled na evoluci pfinosny? Zda se, Zze ¢im vice je kladen diiraz na
kontextovou zavislost a epistatické interakce, tim méné je genocentrizmus uzite¢ny. Nic to ale
nefika o umisténi selek¢niho procesu, ten je na tom naprosto nezavisly (Okasha, 2013, s. 169).
V kapitole 4.6 si ukazeme, Ze existuji ptipady, kde by mohla byt vicetroviiova selekce pii

analyze biologickych fenomént piinosnéjsi nez genocentrizmus.

4.4. Skupinova selekce a MLS

Problematice skupinové (a ¢aste¢né i druhové) selekce jsme se jiz dotkli v kapitole 2.2.3.
Argumenty ve prospéch viceuroviiové selekce jsou silné spjaty s argumenty pro skupinovou
selekci. Sober s Wilsonem (1998), jak vime z kapitoly 2.2.3, zalozili svou novodobou
obhajobu vicetroviiové selekce mimo jiné na tom, Ze se v né€kolika bodech pokusili ukazat,
pro¢ je skupinova selekce uzitecnym piistupem k popisu evolu€nich zmén. Tyto argumenty

ted’ podrobngji prozkouméame (rozdé€leni viz Okasha, 2013, s. 177, 178):

1. Piestoze podminky pro rozvoj altruismu skupinovou selekci nejsou Gasté, skupinova

selekce je diilezitou silou pro evoluci altruistického chovani.

2. Wilson se snazi nahradit tradi¢ni chapani skupinové selekce, kde skupinou je chapan
predevSim dém. Ten je vicegeneracni, geograficky ohrani¢eny a reprodukéné
izolovany. Nahrazuje ho skupinou se spolecnym znakem (trait group), ktera je mensi,

nema tak dlouhé trvani a je proménlivéjsi. Tim se vyhyba namitce, Ze altruismus

nemuze vzniknout vnitroskupinovou selekci, protoze zde nutné pievazi sobci.
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3. Dalsi argument je spiSe konceptualni. Pfichazi s tim, Ze ptibuzenska selekce je vlastné

jen variantou skupinove selekce.

4. Kulturni selekce podle autort také spiSe upiednostituje skupinovou selekci, protoze
kulturni variabilita neni, na rozdil od genetické, tolik naruSovana migraci mezi
skupinami.®® Navic naptiklad lidské kulturni skupiny mohou za pomoci socialniho

trestani snizovat pocet sobct ve skuping.

5. Skupinova selekce je pak podle nich nutnd i Kk ptfechodu od jednobunéénych
k mnohobunéénym, protoze jinak nelze vysvétlit mechanizmus, kdy se jednobunééni
vzdavaji své sobeckosti ve skupiné (Michod, 2000). Tento argument by asi popieli ti,
kteti uptfednostiiuji roli ptibuzenské selekce v tomto pfechodu k mnohobunécnosti.
Ale podle nékterych autoru (Margulis, 1981; Maynard Smith & Szathméry, 1995)
mohou kooperujici skupiny vzniknout i bez piibuznosti. Naptiklad eukaryota se
vyvinula symbidézami nepiibuznych prokaryot, stejn¢ jako chromozomy spojuji

nezavislé replikatory.

4.5. Druhova selekce a MLS

N. Eldredge a J. S. Gould ve své praci Punctuated equilibria: an alternative to phyletic
gradualism (1972) oddélili mikro a makroevolu¢ni procesy. Tvrdili pfitom, ze ne vSechny
makroevolu¢ni procesy jsou dusledkem procesi mikroevoluc¢nich. To vede k hledani
odlisnych selekénich procest 1 na urovni druh@. Protoze druhy jsou odlisné, odlisna je 1 jejich
mira speciace a extinkce. To vSak neni vzdy dusledek vnitrodruhové selekce (naptiklad

odlisnych geni), ale spiSe toho, Ze druh sam Ize vnimat jako selekéni jednotku.

Eldredge s Gouldem tento princip ukazuji na ptikladu zvétSujicich se t&l mnoha linii saved. K
morfologickym zménam pii speciaci sice dochazi nahodné. Druh koné tedy napiiklad nema
veétsi Sanci, ze jeho nové linie budou mit vétsi téla. Pokud ale druhy vétsich koni ptezivaji 1épe
nez téch mensSich nebo zanechavaji vice sesterskych druhii a zaroven je télesna velikost
dédi¢na na trovni druhu, pak bychom méli pozorovat zvétSovani t€l koni v daném kladu. A to

1 pfesto, Ze uvnitt druhu k zddnym zméndm nedochézi.

%0 Je nutné dodat, Ze toto tvrzeni je pomérné problematické.
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Ke vzniku druhové selekce je nutné, aby druh mohl byt vniman jako jednotka selekce ve
smyslu tii Lewontinovych pozadavkii na axiomatizace biologické evoluce (kapitola 2.1
Jednotka selekce). Dale je jasné, ze druhy jako jednotky maji odlisné fitness. Neni vSak jasné,
zda je to zplisobeno selekci na urovni druhti samotnych, nebo na jiné (nizsi) urovni. Je tedy
tteba prokazat, ze rozdily ve fitness druhi jsou zptsobeny jejich druhovymi vlastnostmi, coz

by nasledné vedlo ke druhové selekci.

V kapitole 3.3. Dva druhy vicetroviiové selekce jsme jiz mluvili o Jablonskiho pfikladu druha
s vétsim arealem rozsifeni, které v dusledku toho maji vétsi tendenci ke speciaci. Zde vsak
muze byt problém se zminovanou kauzalitou. V piipadé druhové selekce totiz neni piili§
jasné, co je zpusobeno ¢im. A tedy zda je rozdil ve fitness druhti zplsoben opravdu

skupinovou selekci nebo nekterym z mnoha jinych biologickych a ekologickych procest.

Vrba dava jako podminku schopnost druhové selekce pracovat proti selekci na nizSich
arovnich (1989, s. 115). S tim souhlasi i Okasha (2013, s. 207). Naopak ale vystupuje proti
nutnosti tvorby emergentnich vlastnosti druht pomoci druhové selekce. Agregované fitness je
v tomto piipadé podle Okashy dostacujici. Dobie to I1ze podle néj ilustrovat na piipadu dvoji
ceny sexu (Maynard Smith, 1978). Selekce na trovni organizmu sice preferuje asexualni
rozmnozovani, protoze je méné nakladné a dovoluje jedincim se rychleji rozsitit, na urovni
druhu je vSak upfednostnéna sexualita, protoze urychluje odpovéd’ na zmény prostiedi.
Druhovéa selekce je tedy v opozici k selekci organizmti. Nedochdzi u ni vSak ke vzniku
emergentni vlastnosti, protoze druh je v tomto piipadé agregatem sexualné se rozmnoZzujicich

jednotlived.

Konkrétni ptiklady podporujici existenci druhové selekce zminuji ve své praci 1 napiiklad
Arnold s Fristrupem. Prvni se tyka plzi. Druhova diverzita téch, jejichz larvy se Zivi
planktonem, neni tak velka, jako téch, u kterych jsou nuceny se zivit jinak. A protoze fitness
jednotlivett v obou skupindch jsou shodné, lze tento fenomén pfipsat pusobeni druhové
selekce (1982, s. 114). Dalsim piikladem je experiment se dvéma druhy sarancat. Ty jsou
umistény do prostfedi s omezenymi zdroji, takze se v Case neméni pocet jedinct. Stejné tak
pravdépodobnost pieziti a speciace je u obou druhu (i u skupin uvniti druhu) stejna. Nakonec
jednomu druhu vlozime do genotypu alelu, kterd mu zvysi pravdépodobnost speciace. Po Case
zjistime, Ze skupina se ,,speciacni alelou” obsahuje vice druhl. Tento fenomén ale nelze
piipsat rozdilu fitness na urovni jednotlivce, protoZze jejich pocet se, stejné jako prostiedi,

nezménil (1982, s. 114, 115).
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Tyto fenomény sice nelze vysvétlit selekci jedince, ale Casto je Ize vysvétlit z trovné gend.
Takovym piikladem je i analyza Cetnosti speciace a diverzity u ptakd a plazi (Eo &
DeWoody, 2010). Ta gzjistila, ze evoluc¢ni rychlost zmén mitochondridlniho genomu je
pozitivné korelovana s rychlosti speciace a s druhovou bohatosti. Druhovou selekci by
V tomto piipadé tedy bylo mozné popsat z arovné genu, avsak protoze jde pouze o korelaci,
nelze zde fici nic bliz§iho o kauzalité ve smyslu kapitoly 4.2 a musime se tedy spokojit pouze
s vysvétlenim, které je v souladu s vySe uvedenou (kapitola 2.2.2) definici genocentrizmu,
ktera pocita s moznosti, ze vétSinu evolucnich zmén lze popsat 1 jako zménu ve frekvenci

genll mezi generacemi.

4.6. Dalsi evidence a prinos MLS
Podle prace C. J. Goodnighta (2015) je pro viceuroviiovou selekci (a ¢asteéné i skupinovou

selekci) nutné splnit 3 zakladni kritéria. Pak by mohla byt povazovana za uzite¢nou. Témi
jsou efektivita skupinove selekce, to, zda ji lze pozorovat v pfirodé a zda nelze ji popisované

mechanizmy vysvétit jinak, naptiklad ptibuzenskou selekci.

Pfi analyze experimentll na otazku efektivity odpovida kladng&. Skupinova selekce tedy je
efektivnim popisem biologickych fenomént, a to piedev§im v piipadech, kdy nahrazuje
selekci individuélni. Zaroven ale kritizuje absenci zapracovani efektu nepfimych vlivii gent
(indirect genetic effects), tedy stavu kdy genotyp jedince ovliviiuje nejenom jeho vlastni
fenotyp, ale i fenotyp jedinct jinych, do této teorie (Goodnight, 2015, s. 1735).

S druhou otézkou se vyporadava sérii studii, které zkoumaly vicetrovitovou selekci u rostlin
(Stevens et al., 1995; Kelly, 1996; Aspi et al., 2003; Donohue, 2003; Donohue, 2004; Weinig
et al., 2007), ¢lenovca (Breden & Wade, 1989; Tsuji, 1995; Herbers & Banschbach, 1999;
Eldakar et al., 2010; Pruitt & Goodnight, 2014), ptakt (Laiolo & Obeso, 2012) a u ¢lovéka
(Moorad, 2013). Jedna studie (Pruitt & Goodnight, 2014) dokonce identifikovala adaptace na
arovni kolonii. Samotna ¢etnost viceuroviiové selekce i pfes mnozstvi studii dle mého nazoru

zUstava nejasnou.

Na tieti otazku pak sice v souladu s nasimi predchozimi zjisténimi odpovida, Ze viceurovitova
selekce je matematicky ekvivalentni a kompatibilni s pfibuzenskym vybérem. Avsak

upozoriuje, Ze piibuzensky vybér uvadi spise, kde se populace ustali s ohledem na svoje
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idealni fitness, kdezto viceuroviiova selekce ukazuje, jak se populace bude ménit v budoucnu.

Tedy jak bude populace odpovidat na vzniklé selekéni tlaky.

Jak jsme uz zminili (viz kapitola 4.4. a 4.5.), mnoho biologickych fenoménu lze vysvétlit jak
pomoci piibuzenské selekce, tak pomoci skupinového vybéru. Tyto dvé urovné popisu jsou
matematicky ekvivalentni. Studie J. M. Biernaskieho a K. R. Fostera (2016) ukazuje, ze
pomoci vnitroskupinového a skupinového vybéru lze vysvétlit napiiklad troven agrese
kolonii socialnich pavoukt. Pfi své interpretaci dat se vSak kloni k pluralizmu. Vysvétlenim
tedy podle nich muze byt klidn€ i ptibuzenska selekce. Uznavaji ale, ze role mezidruhového
vybéru je do uréit¢é miry nutnd, coz piimo podporuje moznost vysvétleni pomoci
viceuroviové selekce. Na druhou stranu se jim ale nepodaftilo prokazat, ze by se v disledku
skupinového vybéru tvotily n€jaké skupinové adaptace. CoZ je v rozporu s vyse uvedenymi

zjiSténimi Pruitta a Goodnighta.

Goodnight se pak ve své préaci vénuje i Lewontinovym podminkdm jednotky selekce a
aplikuje je na troven somatickych bunék. Konkrétné¢ ukazuje evoluci na rakovinnych
bunkach, které podle n¢j dana kritéria spliuji a jsou prikladem pfirodniho vybéru na urovni

somatickych bun¢k a podporuji tedy i teorii viceuroviiové selekce (Goodnight, 2015, s. 1741).

Dalsim ptikladem, kdy se modely vicetroviiové selekce mohou ukazat jako uZitecné, je tzv.
fenotypova plasticita. Tu Ize popsat jako schopnost genotypu produkovat odli$ny fenotyp v
reakci na zménu podminek. Tento proces nelze plné€ vysvétlit zménou ve frekvenci gend,
protoZe ty se se zménou fenotypu neméni. Jednodussi a mozna nezbytné je tedy vysvétleni
Z jiné Urovné nez z urovné genocentrizmu. A to i tfeba s ohledem tfeba na vySe uvedené

rakovinné buriky, které lze také vnimat jako fenotyp.

Nakonec jesté zopakujme OkashGv argument ve prospéch viceuroviiové selekce. Okasha
tvrdi, Ze viceuroviiova selekce 1épe vysvétluje potlaceni sobeckosti ¢asti kooperujiciho celku
(2013, s. 150, 151). Prave takto nekdy byva vysvétlovana férovost meidzy nebo uniparentalni
dédi¢nost mitochondrii (Haig & Grafen, 1991; Hurst & Hamilton, 1992). Tyto procesy podle
néj maji minimalizovat Skodlivé dopady selekce na niz§ich urovnich ve prospéch zachovani

jednoty celku.
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5. Zavér

Prvni ¢ast prace rekapituluje problematiku urovné (kapitola 2.2.) a jednotky selekce (2.1.)
a slouzi tak jako vstup do problematiky teorie viceuroviiové selekce, ktera je hlavnim
tématem této prace. Ukazuje se, Ze motivaci pro vznik teorie byla snaha o sjednoceni zdanlivé
protichiidnych pozic — piedev§im genocentrizmu a skupinové selekce. V prubéhu prace se ale
déle ukazuje, ze pozice genocentrizmu a skupinové selekce poskytuji, a to pfedev§im na
teoretické roving, ekvivalentni vysvétleni evolucnich fenoméni a jsou do velké miry
slucitelné. To je mozné rozdélenim vicetroviiové selekce na dvé casti (kapitoly 3.2. a 3.3.),
jasnym vymezenim problematiky kauzality (kapitola 4.2.) a genocentrizmu a genic trovné
(kapitola 4.3.). Dale se na mnozstvi ptikladi ukazuje (pfedevsim kapitola 4.), ze mohou nastat
ptipady, kdy at’ uz skupinova nebo i druhova selekce pfedstavuji vyhodnou alternativu ke
genocentrickému paradigmatu. Vklad viceuroviiové selekce by tedy mohl byt i v tom, Ze
v n¢kterych piipadech jednoduseji a elegantnéji vysvétli fenomény, u kterych dochazi ke
stfetavani nékolika rGznych urovni selekce. Navic se zda, ze pro konzistentni teorii
viceuroviové selekce nepfedstavuje problém ani absence adaptaci vzniklych selekci na dané

urovni, tedy naptiklad na Grovni druhu nebo skupiny.
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