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1. Úvod



Evoluční biologie se snaží zodpovědět základní otázky o existenci života: kdy, kde a jak život začal, proč existuje tolik druhů (nebo také sobeckých genů), proč se od sebe tak liší a jak se přizpůsobují podmínkám prostředí. Tyto ve své podstatě jednoduché otázky skrývají množství dílčích problémů zahrnujících tak odlišné otázky, jako jsou náhodné posuny četnosti alel v populaci nebo strategie chování jedinců v lidské společnosti. Právě zásah do starých představ o člověku, narušení morálních hodnot, relativismus a nejistá budoucnost člověka byly vždy příčinou odporu proti darwinismu. Avšak poznání, že evoluce je založena na přežití lépe adaptovaného, nám nijak nebrání zachovat si strukturu naší společnosti. Evoluční biologie totiž současně dokazuje, že zásady chování, které zachováváme, se zde vyvinuly, protože pouze společnosti, které je dodržovaly, dosud existují.



Seriózní vědecká diskuse o existenci evoluce a platnosti Darwinovy teorie skončila před 100 lety a ve svém projevu v roce 1996 uznal Darwinovu teorii za hodnou studia i Jan Pavel II. Přesto je fakt evoluce uznáván mezi lidmi omezeně (podle průzkumu Gallupova ústavu v roce 1991 47% respondentů v USA věřilo, že Bůh stvořil Zemi v posledních 10 000 letech). Část lidí nikdy nedospěla do stádia, kdy by cítili potřebu si úvodní otázky položit, natož pak zodpovědět, část lidí má tendenci věřit autoritám, které potkali a obsah sdělení je pro ně podružný ve srovnání s osobou sdělujícího. Možnost evoluci pochopit je výsadou, kterou poskytuje jeden z posledních evolučních vynálezů, schopnost abstraktního myšlení, a je věcí každého, jak svět kolem sebe vnímá. Cílem tohoto materiálu je přiblížení některých současných pohledů na evoluci.    



Kurz evoluční biologie přednášený pro magisterské  studium učitelských kombinací je věnován zevrubnému přehledu mikroevolučních i makroevolučních mechanismů. Tento text je provizorním řešením nedostatku jiných učebních materiálů v českém jazyce, které by byly věnovány speciaci a  makroevolučním mechanismům a mimo to obsahuje stručný přehled názorů na evoluci a vývoj života na Zemi. Další probíraná témata, především mikroevoluční mechanismy, jsou diskutována ve skriptech Flegr (1998).





















































�2. PŘEHLED EVOLUČNÍCH TEORIÍ





2.1. Predarwinistické období



	Zájem člověka o prostředí, ve kterém žije, a snaha vysvětlit pozorované jevy jsou velmi starého data a totéž je možné říci o evolučních teoriích. První evoluční teorie pocházejí již ze starého Řecka. Anaximander (6. století př. n. l.) hovořil o tom, že člověk je ryba, která začala žít na souši. Dalším výrazným zastáncem evoluce v řecké filosofii byl Empedocles (5. století př. n. l.), který v podstatě objevil princip přirozeného výběru. Vycházel z představy, že existují nezávisle různé orgány, které se náhodně sestavují do organismů. Předpokládal, že většina vzniklých organismů jsou monstra neschopná života a vyhynou, avšak část z nich je velmi dobře přizpůsobena podmínkám, v kterých žijí, a ti dostanou příležitost se reprodukovat (princip přežití zdatného, srovnej s fitness). Aristoteles (4. stol. př. n. l.) tyto teorie nezastával a i když je autorem prvního systému živých organismů, jeho teorie samoplození (mouchy vznikají samovolně z hnoje a pod.) a kompletní gradace od nižších forem existence k vyšším byla krokem zpět.

Následující dvě tisíciletí je možno v Evropě z hlediska vědeckého poznání označit jako dobu temna. Za jedinou autoritu byl považován popis stvoření světa v bibli a z těchto údajů se vyvozovaly závěry o tom, kdy byl stvořen svět (např. člověk v 9,00 hod 26. 10. 4004 př. n. l.). Nezávislé zkoumání bylo nemožné vzhledem k totalitní moci církve propojené se světskou mocí. Přitom argumentem proti jakémukoliv zkoumání byl názor, že člověk nemá právo zkoumat činnost Stvořitele. Rozvoj poznání v 18. století byl v podstatě omezen spíše na katalogizaci pozorovaného života (Scala Naturae, práce Linného). Rozsah tohoto tabuizování byl postupně omezován a posledním ústupkem je vyhlášení papeže Jana Pavla II. z roku 1996, že církevní učení není v rozporu s teorií evoluce. V současnosti přinejmenším oficiální vedení katolické církve omezilo svůj odpor především vůči zkoumání samotného počátku života a vzniku vědomí (ztotožňovaného s duší). Přitom používané argumenty se ve srovnání se středověkem podstatně nezměnily.         



	Úvahy o evoluci se objevily v Evropě znovu v 17. a 18. století, kdy došlo k velké akumulaci poznatků z paleontologie, srovnávací morfologie a anatomie. Nálezy vyhynulých organismů byly ve zřetelném rozporu s oficiálně hlásanou teorií, že Bůh stvořil konečný počet druhů, které se nemění, neštěpí a nemohou vyhynout. Rovněž podobně neudržitelná byla představa, že svět je starý 6 000 let. Jako možné vysvětlení byla předložena katastrofická teorie (stvoření, potopa, nové stvoření). V té době se především v geologii prosazuje teorie uniformitarismu. Základem je představa, že stejné procesy jsou příčinou minulých i současných událostí a pouze dlouhodobé působení těchto procesů je příčinou i takových jevů, jako je tvorba pohoří. Stále však existoval odpor proti aplikaci této teorie na živé organismy (Charles Lyell, James Hutton).  





LAMARCKISMUS - Jean Pierre Lamarc (1744-1829)

Zastával myšlenku, že druhy se mění. To byl v jeho době převratný a odvážný názor a Buffon, který sám k podobnému názoru došel před Lamarkem, si jej netroufl zveřejnit ani na konci života ze strachu před církví. Lamarkovy názory se nikdy nestaly ve Francii populární a mnohem více byl uznáván Georges Cuvier, který hlásal neměnnost druhů a jejich nezávislý vznik. 



Lamarc vyšel z následujících předpokladů:

Linie přetrvávají nekonečně dlouho, nemohou vyhynou, pouze se mění z jedné formy na druhou. 

Fosílie jsou pozůstatky bazálních částí existujících linií.

Primárním mechanismem změn byla nespecifikovaná vnitřní síla, která nutí individua produkovat poněkud odlišné potomky.

Nové znaky se rozvíjejí na základě používání a cviku a jsou tedy důsledkem tlaku prostředí. Podstatný rozdíl však spočívá oproti darwinismu v tom, že předpokládá dědičnost i znaků získaných během života jedince. Představa, že získané vlastnosti jsou dědičné, se nazývá LAMARKISTICKÁ EVOLUCE









Proti lamarkistické revoluci svědčí následující fakty:

nemožnost zpětného toku genetické informace od proteinů k DNA - neznáme žádný mechanismus, který by  to umožňoval

weismannovská bariéra - už v 19. století Weissmann  upozornil na fakt, že u mnohobuněčných organismů je oddělena germinální a somatická buněčná linie - například počet vajíček v těle savců a ptáků je určen již  v průběhu embryonálního vývoje a v době narození jedince jsou již vajíčka v první fázi meiózy. Weissmannovská bariéra byla zpochybňována objevem  retrovirů, které jsou schopny přenést informaci z jedné buňky - potenciálně i somatické - do jiné buňky - germinální. Předkládané důkazy však byly zpochybněny - případ paternální dědičnosti imunologické reakce se dnes vysvětluje přenosem specifických protilátek v ejakulátu  samce a následným vyvoláním imunologické reakce. Podle současných poznatků velmi pravděpodobně existuje i určitý horizontální přenos genetické informace, avšak rozsah tohoto přenosu je velmi omezený. 

genetická informace není plánek, ale návod na ontogenesi. Tak jako nemůžeme návod na upečení koláže modifikovat, abychom pekli koláč s ukousnutým rohem, tak je  nemodifikovatelná genetická informace - je to pouze plán -  sekvence nutných vývojových kroků, nikoliv popis struktur.



NEOLAMARKISMUS - tímto pojmem se označují směry, které uvažují  horizontální přenos genetické informace - např.  pomocí virů





2.2. Darwinismus

(Charles Darwin, 1809-1882, Alfred Russel Wallace, 1823-1913) 

Darwinismus vznikl v polovině století na základě děl Darwina a Wallace (Darwin, 1859, Leakey, xxxx). Jako hybnou sílu evoluce uvažuje přirozený výběr. Je nutné si uvědomit, že v době formulování této teorie neexistovala genetika, takže vysvětlovací schopnosti veškerých teorií byly velmi omezené, a proto byl darwinismus předmětem bouřlivých diskusí až do konce 19. století.



Jako shrnutí Darwinovy teorie je možné použít následující 4 postuláty:



1. Jedinci uvnitř druhu jsou variabilní. 

2. Část této variability je přenášena po potomky.

3. V každé generaci je produkováno více potomků než kolik jich dospěje a rozmnoží se.

4. Přežívání a reprodukce nejsou náhodné. Ti, kteří přežijí a rozmnoží se, jsou nositeli výhodných 

    znaků v rámci variability. Tím jsou předmětem přirozeného výběru.



Podstata těchto postulátů je následující: pokud je variabilita uvnitř druhu alespoň částečně dědičná a jedinci s určitým znakem se budou rozmnožovat úspěšně, potom se  bude časem populace druhu měnit. Přitom je nutné si uvědomit, že zatímco přirozený výběr selektuje jedince, změny se projevují na populacích. Každý z výše uvedených postulátů je testovatelný. To je nezbytnou podmínkou pro to, aby Darwinova teorie byla považována za vědeckou.



Darwinovu teorii je možné testovat na příkladu pěnkav na Galapágách. Isolovanost ostrovů, malý počet druhů a volné ekologické niky umožnily v tomto případě velmi rozsáhlé adaptace imigrujícímu, velmi pravděpodobně, jedinému druhu pěnkav. Zjednodušené podmínky ostrovů přitom umožňují velmi detailní výzkum. Dlouhodobě se zabývali na Galapágách evolucí pěnkav Geospiza Grant, Grant a Boag.



Testování postulátu 1: Existuje uvnitř populací variabilita? 

Tento předpoklad byl potvrzen v mnoha populacích a je často zřejmý již při běžné charakteristice populací. V případě galapážských pěnkav byla zjištěna variabilita v mnoha znacích. Pro přežívání jedinců se ukázala později významnou variabilita ve velikosti těla a ve velikosti a tvaru zobáku (Grant 1986).   



Testování postulátu 2:Je alespoň část variability dědičná? 

Tento předpoklad je možno potvrdit sledováním charakteristik příbuzných a nepříbuzných jedinců. Určitým problémem je eliminace vlivu prostředí. V pokusech věnovaných galapážským pěnkavám nejsilnější a současně největší jedinci získávají nejlepší místa k hnízdění, a tak se i vliv prostředí může projevit na velikosti potomků. Tento problém v uspořádání pokusů je možné omezit přenesením vajíček z hnízda větších jedinců do hnízda malých jedinců. Takové pokusy prokázaly dědičný charakter mnoha znaků (Boag a Grant 1978). 



Testování postulátu 3: Je v populaci nadbytek potomků?

Reprodukční potenciál všech organismů je větší než skutečná reprodukce. Můžeme přijmout předpoklad, že počet jedinců určitého druhu je z dlouhodobém hlediska konstatní (kdyby nebyl, tak za miliony let své existence by druh stále zvyšující svou početnost musel pokrýt Zemi svými těly do výšky několika kilometrů). Potom každý pár sexuálně se rozmnožujících organismů v průměru vyprodukuje 2 jedince, kteří dosáhnou dospělosti a rozmnoží se. Tak z tisíců vajíček hmyzu pouze dvě mají šanci dosáhnout reprodukce. V případu pěnkav byla prokázána úmrtnost mláďat v hnízdech i po jejich opuštění a pouze 10% jedinců dosáhlo reprodukčního věku (Grant 1985). Podobná pravděpodobnost dožití je doložena množstvím dalších experimentů.



Testování postulátu 4: Je přežívání náhodné?

Dlouhodobé studium pěnkav poskytlo příležitost k sledování důsledků selekčního tlaku. V letech 1977 a 1978 se v důsledku sucha snížila velikost populace druhu Geospiza fortis  z 1400 na 250 jedinců (Boag a Grant 1981). Když byla zjištěna distribuce vybraných znaků u jedinců, kteří přežili, a srovnána s původní distribucí, zjistili, že populace, která na ostrově zůstala zahrnuje v průměru větší jedince s delším zobákem (Grant 1991). Zajímavým faktem však bylo to, že současně lépe přežívali i jedinci s úzkým zobákem. Vysvětlení tohoto jevu je následující: během období sucha došlo k značné změně v nabídce semen vhodných jako potrava pro pěnkavy a semena dříve opomíjená se stala klíčovým zdrojem potravy (rod Tribulus s velkými tvrdými plody). Tyto semena byly schopny rozlousknout pouze velké pěnkavy s velkými zobáky nebo pěnkavy s úzkými zobáky. Vzhledem ke zjištěné korelaci mezi velikostí těla a velikostí zobáku přitom přirozený výběr selektoval jedince s velkými a současně i  širokými zobáky, ačkoliv by byly nejvýhodnější velké ale úzké zobáky. Popsaný jev ukazuje mechanismus působení přírodního výběru, avšak nedokazuje samotnou evoluci (vznik druh). Evoluce však působí v čase a to ve velmi dlouhých časových obdobích.    



Problém času v evoluci

Jedním z argumentů oponentů evoluce bylo, že nikdo nemohl sledovat celý proces oddělení druhu nebo změn uvnitř jednotlivé linie. Dnes již známe mechanismy okamžitého vytvoření reprodukční isolace (polyploidizace) i dlouhodobé mechanismy vytváření reprodukční isolace (preference hostitele, na kterém probíhal vývoj, při kladení vajíček, časové isolační mechanismy a pod.). Čas, který má evoluce k dispozici, ať měřený v standardních časových jednotkách nebo v generacích, je podle současných znalostí dostatečný k změně bakterii podobného cenancestora ve velmi složité a prostředí přizpůsobené současné organismy.  



Problém dědičnosti při prosazování Darwinovy teorie

Teorie mísení znaků - většina Darwinových současníků se domnívala, že dědičné znaky jsou přenášeny tak, že se smíchají vlohy poskytnuté rodiči, jako kdyby se míchaly dvě tekutiny. Tím, ale vznikl problém, jak by mohlo dojít k oddělení vhodných a nevhodných znaků, tj. k uchování ”čistoty” vhodných znaků.

Mendelova teorie - v prvním okamžiku po jejím znovuobjevení byla považována za zpochybnění Darwinovy teorie, protože rozdíly ve znacích řízených jedním genem byly mnohem větší, že předpokládala teorie. Později bylo prokázáno, že většina znaků je definována několika geny, a proto může být fenotypová variability kontinuální (např. velikost těla).  





Neodarwinismus - moderní syntéza

Spojení DARWINISMU s poznatky genetiky a paleontologie v období přibližně 1930 - 1960 se označuje jako NEODARWINISMUS. Současně jsou položeny základy populační genetiky (Hardy-Weinbergův teorém).

V tomto období geografická isolace je považována za hlavní mechanismus evoluce a makroevoluce v tomto pojetí je pozvolným a dlouhodobým souhrnem mikroevoluce. Tento neodarwinistický přístup se označuje jako GRADUALISMUS.

Do lidské společnosti byl přenesen vulgarizovaný darwinismus, obvykle se označuje jako SOCIÁLNÍ DARWINISMUS (např. nacionální socialismus propagující teze o nadřazenosti ras, soupeření mezi rasami a pod.)

	V 20. století však nebyla tato teorie jen zneužívána. Evoluční myšlení se výrazně prosazovalo i v ekonomii a filosofii již v 19. století a později existovala významná komunikace mezi evolucionisty a představiteli liberálně konzervativní filosofie a ekonomie (F. A. Hayek).



Jako život i evoluční pohled na svět prodělal určitý vývoj a v některých obdobích byly určité aspekty zdůrazňovány. Tak, často proti vůli autorů těchto myšlenek, vznikly evoluční směry, které dostaly své názvy. Jedná se však spíše o mírně odlišné přístupy k řešení dílčích jevů a nijak nepopírajících podstatu nové darwinistické syntézy.



PUNCTUACIONALISMUS

Gould a Eldredge (1972) publikovali teorii, podle které  se druhy nevyvíjejí stálou rychlostí, ale období rychlého vývoje se střídají s delšími obdobími stasigeneze, ve kterých jsou změny druhů minimální. Tato teorie byla vyslovena na základě fosilního záznamu. V současnosti většina autorů považuje punctualistický model evoluce za fungující v  některých případech. Protikladem je gradualistický model, který funguje v jiných případech..

Poměr četností obou modelů je dosud předmětem diskusí, avšak zpochybňování existence některého z nich již nepřichází v úvahu.



NEUTRALISMUS

Neutralismus vychází z názoru, že skutečné populace v přírodě  jsou natolik malé, že se v nich nemůže prakticky uplatnit  přirozený výběr a navíc se velká část genetické variability neprojevuje fenotypově, a proto nemůže být předmětem přirozeného výběru. Na základě vztahů odvozených Kimurou potom  tvrdí, že většina znaků se fixovala genetickým posunem - tedy, že probíhala jako evoluce neutrální a nikoliv  darwinistická. Rozhodně velká část evoluce probíhá jako evoluce neutrální, avšak veškeré účelné adaptace jsou výsledkem působení přirozeného výběru





3.3.  Další názory na evoluci



MUTACIONISMUS

Jedná se o směr přeceňující důsledky mutací a jejich význam v evoluci. Předpokládají, že mohou vznikat tzv. makromutace, které způsobí současnou změnu na více místech genomu. Problémem je, že pravděpodobnost vzniku účelné struktury a navíc životaschopného jedince tímto způsobem je minimální. Vznik takových přeskokových makromutací je označován někdy jako saltace a tento směr jako saltacionismus.

Fluktuační testy - náhodnst a cílenost mutací (Flegr, 1998)



LYSENKISMUS

Lysenkisté přepokládali, že může docházet k přeskokům z jednoho druhu na jiný. Snažili se dokázat, že takto reaguje druh na podněty z prostředí. Doprovázeli to pozorováními, jak špatně hnojená pšenice začíná vytvářet v klasech obilky žita a špatně hnojené žito obilky pýru. Vzhledem k tomu, že věda těmto lidem sloužila spíše k mocenským zájmům, data byla kompletně falšována a docházelo k fyzické likvidaci oponentů.





STRUKTURACIONALISMUS 

Strukturacionalismus zdůrazňuje autonomii evolučního dění. Evoluce se řídí pouze obecnými přírodními zákony (např.  termodynamické zákony) a směřuje k realizaci určitých tvarů, které lze odvodit různými druhy transformací od základního stavebního plánu, který zůstává  nezměněn. Selekce se podle tohoto pohledu uplatňuje až v konečném dolaďování základního plánu. - takto vysvětlují strukturalisté vznik mimikry - existence  žlutých pásků na černém podkladu je dána základním stavebním  plánem, jejich rozšíření nebo zúžení je dáno selekčním tlakem (rozhodne se takto o napodobení vosy nebo sršně).  Neodarvinistický názor, že i samotné pásky vznikly kumulací a fixací genetických změn strukturalisté označují za slepé podléhání vyššího děje - biologické evoluce nižšímu ději - tj. tlaku neživého prostředí a odmítají ho.





TEORIE PANSPERMIE

	Tato teorie uvažuje mimozemský vznik života a jeho přenos na Zemi v pokročilém stádiu vývoje. V současnosti tento názor patří spíše k okrajovým názorů v evoluční biologii.







2. HISTORIE EVOLUCE



Stáří Země 

Podle současných znalostí je Země stará 4.5 - 4.6 mld roků. To vychází z radioisotopového datování meteoritů a teorií o vzniku solárního systému, protože Země měla po svém vzniku žhavý povrch a teprve před asi 4.0 mld lety vznikla zemská kůra. Nejstarší horniny byly nalezeny v Arktické části Kanady a jsou datovány do doby před 3,96 mld lety. Mimo to byly nalezeny 4,2 mld let staré krystaly uložené v mladších horninách (Bowring et al., 1989) a přítomnost vody v tekutém stavu je doložena před 3,85 mld lety (Mojzsis et al. 1996)



2.1. Vznik života

Datování prvního  fosilního záznamu  živých organismů se současným výzkumem posouvá hlouběji a hlouběji do minulosti a v současnosti nejstarší nález uhlíku pocházejícího ze živé hmoty je z doby před 3.850 mld. Toto datování je založeno na poměru isotopů C12 a C13. Stáří tohoto záznamu se v podstatě blíží stáří nejstarších hornin (rozdíl činí přibližně 150 mil. let). Na druhé straně ovšem těchto 150 mil. let representuje téměř třetinu doby po jakou jsou známy mnohobuněčné organismy (tj. cca 600 mil. let). Nejstarší nalezené fosílie eukaryotních organismů jsou podstatně mladší a byly datovány do doby před 2,1 mld lety. Jedná se o eukaryotické řasy nalezené v Michiganu (Han and Runnegar 1992). Mimoto byly nalezany fosilie považované za cyanobacteria a datované do doby před 3,5 mld lety. O těchto se však dosud vedou spory. Vznik života tedy můžeme datovat nejdříve po vytvoření zemské kůry před více než 4 mld lety a datováním  první fosílie z doby před 2.1 mld lety. 

    

Samotný vznik života je předmětem hypotéz a nejsou k dispozici definitivní důkazy. Faktem však je, že nic nevylučuje možnost vzniku života přímo na Zemi a vše nasvědčuje tomu, že dnešní, nám známý život má monophyletický původ, tzn., že buď život vznikl pouze jednou nebo pokud vznikl vícekrát tak ostatní formy vyhynuly a pouze potomci jediné linie se zachovali do dnešní doby. Počítačové modely založené na bankrotu hazardního hráče ukazují, že teprve při deseti začátcích by bylo pravděpodobné, že by přežila více než jedna linie. Už v tomto okamžiky se naskýtá otázka, která provází celé studium evoluce - do jaké míry se na případném vyhynutí podílí kvalita genetické výbavy - tedy výběr - a do jaké míry náhoda - smůla - být na nesprávném místě v nesprávný čas.



	Vznik života mimo Zemi je předmětem mnoha diskusí. Na jedné straně posunutí vzniku života na jiné místo neřeší samotnou otázku jeho vzniku a pouze ji posouvá do jiného nám neznámého a obtížněji zkoumatelného prostředí. Současně se tím ale otevírají spekulace o možnosti vzniku života za jiných podmínek než existovaly před 4 mld lety na Zemi. 



Předpokládá se nutnost několika postupných kroků vedoucích ke vzniku života:



1. Syntéza organických molekul působením nebiologických procesů      

2. Vytvoření složitějších stavebních bloků jako jsou proteiny a nukleové kyseliny.

3. Vytvoření samo-replikujících se jednotek v prebiotickém roztoku. Tyto jednotky získávají orgnické 

látky z prebiotického roztoku.



1. Syntéza organických molekul působením nebiologických procesů      

Nebiologická syntéza organických látek je poměrně jednoduchá a podařilo se ji laboratorně prokázat v roce 1953. Přitom byla předpokládána atmosféra složená z metanu, čpavku a vodíku. Podle dnešních názorů je pravděpodobnější atmosféra obsahující oxid uhličitý a molekulární dusík. Taková atmosféra je však podstatně méně příznivá pro vznik organických sloučenin. Další možností je získání organických látek z vesmíru při intenzivním bombardování Země v počátečním stádiu vývoje. Dnes již je prokázána možnost zachování organických látek nesených meteoritem při jeho dopadu a v meteoritu, který dopadl v roce 1969, bylo prokázáno 18 aminokyselin, z toho šest, které se vyskytují v živých organismech.Rozhodně je dnes prokázáno, že organické látky vzniklé mimo živé organismy jsou ve vesmíru poměrně časté.



2. Vytvoření složitějších stavebních bloků jako jsou proteiny a nukleové kyseliny.

Problémem při vytváření delších řetězců v prebiotickém roztoku je fakt, že se tyto řetězce hydrolýzou zase velmi rychle rozpadají. Jedním z navrhovaných možných řešení je vazba vznikajících řetězců s hliníko-křemíkovými jíly (Ferris et al.1996). Tato vazba umožňuje nejen větší stabilitu, ale i růst řetězců. 



3. Vytvoření samo-replikujících se jednotek v prebiotickém roztoku.

Získání možnosti autoreplikace a tím schopnosti podléhat přirozenému výběru je bodem mezi živou a neživou hmotou podle našich současných představ. Nikdo v současnosti neví jakým mechanismem by organické polymery mohly získat schopnost autoreplikace. Jednou z možností je předchozí vznik autoreplikujících se proto-organismů založených právě na složitých strukturách jílů. Další možností je první organický svět založený na RNA. Argumentem pro tuto teorii je schopnost RNA nést genetickou informaci a současně katalyzovat svou vlastní replikaci. Argumentem proti je nízká stabilita ribosy a dalších cukrů. Na tomto poli probíhá intenzivní výzkum a ačkoliv nejsou k dispozici přesvědčivé argumenty pro celou sekvenci kroků vedoucích od jednoduchých organických látek k cenancestorovi, mnoho předpokládaných a na počátku výzkumu velmi problematických kroků je dnes na základě laboratorních pokusů považováno za možné v podmínkách existujících na Zemi.





Cenancestor 

Období mezi vznikem primordiálního života a předpokládaným společným předkem dnes žijících organismů není doloženo žádnými fosíliemi (a velmi pravděpodobně nikdy nebudou nalezeny) a nemáme ani možnost vyvozovat, jak se život v této počáteční fázi vyvíjel. Naproti tomu na základě znalosti dnes žijících organismů můžeme  pomocí kladistických metod sestrojit kladogram a z jeho topologie po optimalizaci znaků a vložení kořene můžeme vyvodit základní charakteristiky jejich společného předka (srovnej s možnost dedukce endothermie nebo ectothermie společného předka tetrapodních Vertebrata). Určitým problémem je vložení kořene. Při analýze dílčích skupin organismů k tomu slouží outgroup, která je považována za sesterskou skupinu ke skupině analyzované. To však není v případě zkoumání bazálních skupin možné a tento problém byl řešen v posledních letech analýzou duplikovaných a následně v jedné kopii mutovaných genů. Na základě současných znalostí je kořen vkládán mezi Bacteria a Archea (obr. xxx). Život je tedy rozdělen do tří základních větví (Bacteria, Archea a Eucarya, přitom však není mimo diskusi ani možnost, že Eucarya jsou pouze podskupinou Archea). Společný replikační, translační a transkripční aparát ukazuje na to, že společný předek již měl více méně podobný systém pro uložení a zpracování genetické informace a velmi pravděpodobně se podobal současným bakteriím. Větev zahrnující Eucarya se od zbývajících podstatně liší (přítomnost exonů a intronů, lineární molekula DNA, mitochondrie a chloroplasty v buňkách).  

Za povšimnutí stojí fakt, že dlouho tradované rozčlenění života do říší naprosto neodpovídá skutečnosti. Pokud přiznáme statut říše rostlinám a živočichům, tak jej budeme muset přiznat i mnoha dalším skupinám. Život, který vidíme kolem sebe pouhým okem představuje pouze jednu z terminálních větví a zahrnuje sotva 10% genetické diversity.



Nejstarší fosílie

Nejstarší známé fosílie náleží k Cyanobakteria (vyskytují se dodnes). Jejich datování je možné až do doby před 3.5 mld lety (Schopf 1993). Mnohé z těchto organismů jsou schopny žít v teplotách blížících se 100 st.C a pro svůj život získávají energii např. ze sirných vazeb. Období mezi nejstaršími prokázanými bakteriemi a prvními mnohobuněčnými organismy (tj. před cca 600 mil. let se nazývá PREKAMBRIUM. Fosílie jsou z tohoto období velmi vzácné, existují však přes to solidní důkazy, že eukaryotní organismy se objevily před 2.1 mld. a let fotosyntéza před 2 mld let. Fotosyntéza měla zásadní význam pro další evoluci - organismy provozující fotosyntézu produkovaly kyslík a samy jej ke svému životu nepotřebovaly.





3.2. Charakteristika Eucarya

Eucarya jsou skupinou podstatně odlišnou od společného předka všech živých organismů a jsou jedinou skupinou, která vytvořila multicelulární organismy. Vyznačují se lineární DNA a dalším podstatným rozdílem je přítomnost organel v buňce a intronů a exonů v genomu.



Organely

	Mitochondrie jsou přítomny téměř ve všech eukaryotních organismech (výjimkou je např. Giardia lambdia). Chloroplasty jsou pouze v některých eukaryotických organismech. Přítomnost mitochondrií tedy není výlučným znakem definujícím Eucarya. 

Teorii, že mitochondrie a chloroplasty jsou původně volně žijící bakterie přinesl Margulis (1970) a tento názor byl potvrzen sekvenováním genomu organel. Na základě struktury jejich RNA jsou mitochondrie blízce příbuzné purpurovým bakteriím (Agrobacterium tumefaciens, Pseudomonas testeroni, Escherichia coli) a chloroplasty náležejí k Cyanobacteria. Dokonce je znám případ, kdy eucaryotický organismus obsahující chloroplast byl získán jako organela jiným eucaryotickým organismem. Získání organel bylo rozhodně významnou událostí v evoluci Eucarya.



Introny

Eucarya mají velmi složitý genom a funkčně blízké geny jsou často umístěny v různých částech genomu a navíc tento genom obsahuje množství evidentně nefunkčních intronů, které nenesou smysluplnou genetickou informaci. Zatím není jasné, zda byly introny získány jako novinka v evoluci Eucarya nebo byly přítomny i u cenancestora a později ztraceny v Bacteria a Archea.





Multicelularita 

Mezi vznikem eukaryot a  prvními mnohobuněčnými organismy je 1.5 mld let - teprve před 600 mil let se objevily první mnohobuněčné organismy. Toto úzce souvisí s Kambrickou explozí.







3.3. Kambrická exploze



	Velmi dlouhou dobu evoluce setrvávala s výjimkou některých červených, zelených a hnědých řas na unicelulární úrovni a z geologického pohledu teprve nedávno došlo k vytvoření mnohobuněčných organismů. Překvapivá je rychlost s jakou došlo k vytvoření všech dosud známých základních stavebních plánů Metazoí. Vše se stalo před 565 mil lety a za 40 mil let byly vyvinuty všechny známé kmeny Metazoa, přitom těchto 40 mil. let representuje méně než 1% historie Země.  

 První doloženou mnohobuněčnou faunou je fauna EDIACARA. Tyto fosílie byly objeveny v roce 1946 v Austrálii v křemičitých usazeninách amatérským paleontologem - důlním inženýrem, který pracoval při geologickém výzkumu pro australskou vládu a přitom jako amatér hledal zkameněliny. Profesionální paleontologové by zkameněliny v těchto horninách nikdy nehledali.

 Později byly tyto fosílie nalezeny na dalších 20 místech světa. Jedná se o prudký vývojový skok - nejsou prokázány žádné přechodné formy a najednou je v záznamu množství rozmanitých organismů. Jednalo se výhradně o měkké, mořské organismy bez schránek. Většina z nich byla paprsčitě souměrná a ačkoliv jsou často problémy s identifikací, předpokládá se, že alespoň někteří zástupci byli bilaterálně souměrní. Tyto organismy vyhynuly - podle některých názorů absolutně - jednalo by se tedy o první neúspěšný pokus, podle jiných tato fauna obsahuje předky některých kmenů (Porifera a j.) známých z posledních dob. Rozhodně se tato fauna vyskytovala velmi krátce, v tomto případě se délku nepodařilo odhadnout, a nejsou známy okolnosti jejího zániku.



      Asi po 30 mil. letech - před 570 mil. let - se objevuje další, ještě více diversifikovaná fauna - fauna BURGESSOVÝCH BŘIDLIC, která byla objevena na počátku tohoto století americkým paleontologem Walcottem. Později byla velmi podobná soudobá fauna objevena v Chengjiangu v Yunnanu, Čína. Walcott byl prominentní paleontolog a navíc přetížený společenskými povinnostmi. Popsal z obrovského množství materiálu již na počátku století množství rozmanitých forem, avšak klasifikoval je do známých kmenů. Teprve v 70. letech na tomto materiálu začali pracovat Wittington, Briggs a Morris. V té době převládala představa, že evoluce probíhá "uspořádaně":



a) jednodušší formy jsou postupně nahrazovány formami  složitějšími - dokonalejšími, výkonnějšími, efektivnějšími  (přibližně asi tak, jako se produkují auta)



b) stoupe plynule diversita - dochází k určitým vymíráním, ale  byl zcela podceněn význam vymírání v evoluci



     Zpočátku na materiálu pracoval pouze Wittington a v první fázi si vůbec nedokázal představit, že by podstatně změnil klasifikaci jednotlivých fosílií do patřičných kmenů. V první revizní práci sice vyjádřil pochybnosti, ale nový kmen ještě nepopsal, později potom došel k závěru, že dosavadní klasifikace je neúnosná a oznámil objev nového kmene. V té době začínají pracovat na problému Morris a Briggs. Jeden z nich odjel do Smithsonian Institution ve Washingtonu a popsal z materiálu rovnou 5 nových kmenů. Podrobná analýza materiálu z Burgessových břidlic ukázala, že v žádném případě evoluce není sled méně dokonalých organismů nahrazovaných dokonalejšími. Spíše se jedná o směs zmatků a náhod. V Burgessových břidlicích byly rozpoznány velmi složité a značně specialisované organismy. Z nich přežilo pouze několik základních stavebních plánů - kmenů a není důvod tyto považovat za lepší - velmi silně se zde uplatnil s největší pravděpodobností prvek náhody. Rozpoznané druhy representují velmi rozdílné typy Arthropoda, možné zástupce Chordata (Pikaia) a Mollusca.



Na tomto případu je možno definovat pojmy diversita a disparita:



Diversita - vyjadřuje počet druhů v nějaké skupině, eventuálně  na nějakém místě - příkladem skupiny s vysokou  diversitou je hmyz - ten tvoří cca 80% známých  živočichů - v rámci hmyzu vykazují největší diversitu  brouci. Pozorovatel se běžně ani neuvědomuje jak monotónní je stavební plán většiny organismů, které  pozoruje.



Disparita - počet základních stavebních plánů bez ohledu na počet  druhů, který je jejich nositelem. 



Právě Burgessovy  břidlice vykazují velmi vysokou disparitu při extrémně nízké diversitě



     Z hlediska vývoje života na zemi je mezi těmito pojmy propastný rozdíl. Zatímco diversita sice pomalu ale stoupá, disparita od vývoje mnohobuněčných organismů v kambriu trvale klesá. Od té doby se na Zemi neobjevil žádný další kmen - tj. žádný další stavební plán. Autorem pojmu disparita je Stephan Jay Gould, který tento jev definoval právě na základě Burgessových břidlic.





    Vznik současných stavebních plánů v kambriu se označuje jako KAMBRICKÁ exploze. Existuje několik teorií nabízejících vysvětlení, co bylo příčinou tak rychlého vývoje:



a) Změna prostředí

Zvýšený výskyt uhličitanu vápenatého mohl podnítit evoluci organismů využívajících uhličitan vápenatý pro tvorbu schránek a jejich další rychlý vývoj mohl být podpořen přítomností predátorů. Jejich činnost je doložena i na fosilním materiálu. Na fosíliích ze Shaanxi bylo doloženo, že jejich schránky byly provrtány predátorem a velikost otvorů pozitivně korelovala s velikostí kořisti.

Uvažuje se také, že se zde uplatnil větší obsah kyslíku v atmosféře - v té době ho již bylo více než 10% objemu. Přítomnost většího množství kyslíku umožnila vývoj větších těl a intenzivnější metabolismus nutný pro rychlejší pohyb.



b) Biologické příčiny

Kambrická exploze je z velké části i explozí ekologickou. Zatímco fauna Ediacara obsahuje pouze přisedlé filtrátory nebo volně plovoucí organismy, tak v Burgessových břidlicích se objevuje velká variabilita bentických a pelagických predátorů, filtrátorů, spásajících organismů, skavengerů a detritivorů. Organizmy spásající  jednoduchá společenstva řas na dnech moří mohly podnítit  vývoj dalších konzumentů - predátorů na předešlých. I ze současnosti je známo, že přítomnost neselektivního predátora zvyšuje diversitu (nedochází ke konkurenci v důsledku využití kapacity prostředí). S ekologickou různorodostí souvisí i různé způsoby pohybu spojené s evolucí lokomočních orgánů (článkovaná končetina, efektivnější upořádání svaloviny). 



c) Genetické faktory

Důsledkem zvětšení velikosti těla a jeho složitosti byl značný nárůst množství genetické informace, která musela být uložena v genomu. Mimo informace čemu má určitá buňka dát základ, musela být definována i její pozice v organismu. Tato informace je obsažena v homeotických genech (HOM loci u Invertebrata a hox v případě Vertebrata). Jejich evoluce umožňuje rychlý vývoj stavebních plánů, protože řídí základní organizaci těla.    





d) Přirovnání speciace k epidemii

Mnozí původci nemocí zůstávají dlouhou dobu latentní a potom dojde bez zjevné příčiny k exponenciálnímu nárůstu početnosti. Podobně by se předpokládalo, že po dosažení určitého množství  forem by došlo k exponenciální produkci nových forem (speciace je přitom přirovnávána k množení, vymírání k úhynu původce - primitivní analogií je slogan, že peníze dělají peníze).



Přitom uvedené teorie se v žádném případě nevylučují a v různém stupni se mohly uplatnit současně - i s dalšími dosud nepublikovanými.



     Fosilní materiál, který máme v současnosti k dispozici je minimálním zlomkem toho, co na Zemi dosud žilo. V současnosti se předpokládá existence asi 40 milionů druhů organismů na Zemi. Celkový odhad počtu druhů za celou historii života na zemi je 5 - 50 miliard - tzn., že dnes žije jedno promile. Z žijících organismů je popsáno asi 3 miliony druhů, z fosilních 250 000, tj. téměř nic. Přesto je to obrovský materiál, podle kterého je možné usuzovat na průběh evoluce.

      

     V téměř lidovém podvědomí je evoluce chápána jako sled období - doba ryb, doba plazů, doba savců, doba člověka - takto chápáno by dnes stejně musela být doba brouků nebo doba hmyzu. Navíc v době dinosaurů nežilo na zeměkouli nikdy více než 50 druhů dinosaurů současně - souběžně s nimi již žily milióny druhů jiných organismů a pro srovnání dnes známe 150 druhů žijících veverek. Přitom se automaticky předpokládá, že živočichové pozdějších období byli lepší a dokonalejší. V tom však spočívá podstata omylu: ve skutečnosti běhen evoluce života ve fanerozoiku převládaly ústupy, záplatování a totální zmatek. Objevily se evoluční skupiny, které nějakou dobu vzkvétaly a opět vyhynuly. Organismy, které je nahradily byly sice jiné, avšak nikdo neprokázal, že složitější nebo lepší.



      Navíc z dosavadních znalostí si můžeme odvodit, že jednou ze základních vlastností, které můžeme s vysokou pravděpodobností všem druhům přičíst je to, že vymřou - jedná se o pravděpodobnost 99.9% Námitkou mohou být tzv. živé fosílie - švábi, žraloci, ostrorepi, lalokoploutvé ryby - vžitá představa o takových organismech říká, že jsou svým způsobem vítězi v evolučním boji, že si našli ideální prostředí, že jsou nespecializovaní a proto přizpůsobiví všem změnám, že jsou těžko kdy vymřou. I pokud přehlédneme fakt, že tvoří velmi nízké procento známých druhů, tak závažnou námitkou je dnešní poznání, že je velmi podstatný rozdíl mezi např. předky žraloků a současnými druhy - takže i tyto druhy se vyvíjejí, pouze se vyvíjejí pomaleji. Podle teorie hazardního hráče  i tyto druhy nakonec vymřou.

    

     V tomto případě hráčem je vývojová linie, která hraje o své druhy. Vymřením posledního druhu linie zaniká. Při těchto počítačových modelech se zjistilo, že celá představa funguje velmi dobře při vyrovnaných nebo slabě vychýlených šancích na vznik druhu a jeho vymření.



       Když se podíváme znovu na schémata evolučních stromů nebo na počet žijících druhů a druhů vymřelých, tak zjistím že vymírání je v podstatě tak časté jako vznik druhů - přesto mu byla větší pozornost věnována teprve v posledních desetiletích.

      

      Teprve tento pohled na evoluci do ní přináší prvek náhody. Vzniká stále obrovské množství modifikací a pokud nastanou příznivé podmínky, některé adaptace mohou pomoci k dlouhé sérii výher - speciací, nijak to však nevylučuje možnost konečného vyhynutí.



      V posledním období byly prováděny analýzy fosilního materiálu. Sepkoski publikoval v roce 1982 seznam fosilních mořských živočichů s uvedením období , v kterém se vyskytovaly. Následně byly zpracovány i některé seznamy rodů podle skupin. Tyto databáze byly využity dalšími autory a po analýzách byly vyvozeny obecnější závěry vzhledem k druhům (eventuálně rodům):



a) Většina druhů a rodů žije jen krátce - ve srovnání s průměrem

b) Většina druhů je málo početných

c) Většina rodů obsahuje jen málo druhů

d) Většina druhů obývá jen malou oblast

     

     Problémem v těchto výzkumech je kvalita dat. Sebelepší matematická metoda nedá kvalitní výsledky pokud je založena na špatných datech. Problém nenastává ani tak příliš v druzích - ne že by nebyl, ale je menší. Podstatně problematičtější jsou taxony skupiny rodu, čeledi atd. Druh je jednotkou přirozenou - skutečně existující - častěji kolize nastává v klasifikaci chronospecies, kde se uplatňuje určitý arbitrážní prvek. Vyšší jednotky nejsou přirozeně existující jednotky, ale historické soubory - monofyletické - založené na společném původu. Paterson (1980's) prokázal,  že 80% dosud popsaných fosilních taxonů je parafyletických a polyfyletických - tzn., že nejsou použitelné pro tyto analýzy. Jestliže totiž řekneme, že dinosauři vyhynuli, tak podle současných znalostí  je toto tvrzení nepravdivé, protože během vývoje dinosaurů se z nich odštěpili ptáci a ti dosud nevyhynuli. Správné tvrzení tedy zní  ”všichni dinosauři s výjimkou ptáků vyhynuli” nebo ”dinosauři na konci křídy nevyhynuli”. 





3.4. VYMÍRÁNÍ



	Vymírání je stejně jako vznik druhů velmi podstatným jevem charakterizujícím evoluci. Pokud by nedocházelo k vymírání, svět by rozhodně nebyl takový, jaký pozorujeme dnes kolem sebe. Základním znakem vymírání je, že neprobíhá konstantní rychlostí. Tento fakt je znám dlouho a odrazil se v rozdělení na vymírání hromadná a vymírání v pozadí. Takové rozdělení umožňuje, abycom mohli zkoumat časově odlišené  jevy, tedy zajímavá hromadná vymírání. Toto rozdělení však má naprosto stejnou hodnotu jako rozdělení čísel na čísla nad a pod libovolnou hodnotou a ve skutečnosti neexistuje žádný exaktně definovatelný  rozdíl mezi hromadným a jiným (tj. postupným) vymíráním. Tento jev má stejné asymetrické rozložení, jaké je prezentováno na obr. xx nebo jaké by vzniklo při hodnocení průtoků řek nebo dopravních nehod.



Vymírání je možné popsat také pomocí křivky záhuby (GOULD 74):

Tato křivka popisuje průměrné hodnoty likvidace druhů pro různé čekací doby. Tato křivka vznikla extrapolací hodnot vymírání 20 000 rodů - z této křivky se dá odvodit pravděpodobnost výskytu takové události v příslušném časovém intervalu.



Přesto se tradičně uvádí tzv. velká pětka hromadných vymírání:

I.     konec Ordoviku (ca 440 mil. BP)

II.    pozdní Devon (ca 365 mil. BP)

III.  konec Permu  (250 mil. BP)

IV.  konec Triassu (215 mil. BP)    

V.   přelom křída/terciér K/T (65 mil. BP)







Příčiny vymírání

Zajímavou otázkou v souvislosti s vymíráním je hledání příčin. Část z nich je aplikovatelná především na největší zaznamenaná vymírání, část je aplikovatelná spíše na lokální katastrofy. Ovšem málo jevů v přírodě probíhá jednostupňově s jasnou jedinou příčinou a jasným důsledkem, který by se nestal příčinou dalšího jevu. Proto budeme muset spíše uvažovat o kombinacích různých příčin. Teorií o tom, co způsobilo v minulosti vymírání je snad více než vymírání samotných:



Běžné příčiny - z velké části antropomorfické a často vysvětlující pouze jednotlivé případy:

klimatická změna

kolísání hladiny moří

predace (lov)

epidemie chorob

mezidruhová konkurence



Příčiny možné, avšak nikoliv tak populární, protože obtížněji představitelné:

chemické zamoření oceánů

změna složení atmosféry

kosmické záření

globální vulkanická činnost

dopady kosmických těles



Jestliže si uvědomíme celkový počet vyhynulých druhů (5 - 50 mld) a srovnáme tento počet s odhadem kolik druhů vyhynulo za velkých vymírání - tzv. velké pětky - tak dojdeme k odhadu, že za velké pětky vyhynulo pouze 5% druhů, které žily na zemi. Výše uvedené příčiny zcela jistě byly příčinou vymírání ať jednotlivě nebo ve vzájemné kombinaci. Globální vymírání by však mohla vysvětlovat pouze některá z nich - především příčiny z druhé skupiny.





Možnou kombinaci příčin z tohoto seznamu můžeme dokumentovat na vymírání na konci Permu a na posledním velké vymírání na hranici K/T





Vymírání na konci Permu



Vymírání na konci Permu je považováno za největší krizi života za dobu jeho existence. Zatím získaná data ukazují, že vyhynulo přibližně 50% čeledí a mezi 90-96% druhů. Toto vymírání je jediné, které zasáhlo i hmyz (vyhynulo 8 z 27 řádů). Rozsah této katastrofy dokumentuje i vymření 6 z 9 čeledí známých obojživelníků a 21 z 27 čeledí plazů. Přitom srovnatelně byly zasaženy i mořské organismy a rostliny (dokumentované vymření 97% druhů rostlin na jedné lokalitě v Austrálii). Rozsah této katastrofy je těžko představitelný, pokud si uvědomíme, že pro vyhubení druhu je nutné fyzicky zabít všechny jedince a že i druhy, které přežily musely mít extrémně redukované populace.



Existuje scénář, který byl nazván pěšák v poli. Pokud bude na světě 10 jedinců každého druhu, deset druhů v každém rodě, deset rodů v každé čeledi atd. - celkově 1 000 000 jedinců, tak pokud budeme náhodně zabíjet jedince, tak při zabití 75% jedinců vyhyne na základě pravděpodobnosti 5% druhů. Analogický model se možné sestrojit i pro vymírání, kde jednotkou není jedinec, ale náhodně vyhynulý druh. Výsledek bude i v tomto případě stejný - s nižší taxonomickou úrovní roste počet vyhynulých taxonů.



Příčiny permského vymírání

	I v tomto případě se pohybujeme v oblasti teorií, avšak některém události je možné již kvalitně doložit. Na rozdíl od známe katastrofy na hranici K/T se v tomto případě nepředpokládá dopad vesmírného tělesa. 

	Na konci Permu byl na Zemi vytvořen jediný kontinent - Pangea. Jeho samotná existence nebyla příčinou vymírání, avšak umožnila jevy, které mohly s katastrofou na Zemi úzce souviset. Z tohoto období jsou doloženy rozsáhlé basaltové výlevy na Sibiři. Jednalo se o rozsáhlé překrytí zemského povrchu řídkým magmatem o síle 400 - 3000 m na ploše asi 1,5 mil km2. Celkový objem výlevu byl okolo 3 mil. km3 magmatu. Jednalo se o sekvenci událostí trvající asi 600 000 let a podle současného argonového datovaní se jedná o události časově související s permským vymíráním. Přitom se uvolnilo obrovské množství tepla a oxidu uhličitého a siřičitého (Renne et al. 1995). 

	Vliv této události na mořskou faunu, která byla rovněž silně zasažena ovšem musel být zprostředkován dalšími událostmi. Všeobecně uvažovaným kandidátem v takových případech je kolísání hladiny oceánu, které bylo doloženo vícekrát jako možná příčina vymírání. Námitkou proti tak jednoduchému vysvětlení je velmi slabý vliv posledního významného poklesu hladiny v během Pleistocénu. Ačkoliv došlo k značnému omezení plochy kontinentálního šelfu, mořské organismy reagovaly spíše posunem areálů než vyhynutím (Valentin and Jablonski, 1991). Ačkoliv je zaznamenám na konci Permu prudký pokles plochy kontinentálního šelfu na 10% (Holzer and Margaritz, 1987), není to samo o sobě důkazem souvislosti s vymíráním. Při sledování podílu C13 a C12 v horninách z tohoto 

období byl prokázán silná pokles jejich poměru (Erwin, 1993). Možné příčiny zahrnují uvolnění metanu z hornin šelfu po poklesu hladiny, uvolnění CO2 ze sibiřských výlevů nebo prudký pokles produkce organických materiálů. Významnou částí těchto úvah je změna chemismu oceánu. Ačkoliv dno oceánu je stálou subdukcí zasouváno pod kontinentální desky, přesto se zachovaly horniny vytvořené na hranici permu a triasu (Knoll et al., 1996). Tyto horniny obsahují pyrit vzniklý na dně oceánu činností bakterií bez přítomnosti kyslíku. Takový stav je dnes na Zemi neznámý a jak pobřežní vody, tak hlubiny oceány jsou prokysličené. Možným vysvětlením anoxie je přerušení cirkulace vody v oceány po vytvoření superkontinentu a spotřebování kyslíku při dekompozici organického materiálu spadávajícího z povrchových vrstev. Předpokládaný vysoký obsah CO2 ve vodě za takových okolností je jedovatý pro mořské organismy a existuje i mechanismus, jak se tyto vody mohly dostat z hlubin na povrch. Při globálním ochlazení, které je možné předpokládat vzhledem k odstínění slunečního záření, může poklesnout teplota vody v povrchové vrstvě pod 4oC. Tato voda je těžší a dochází v důsledku toho k převrácení vrstev. Tento jev je znám v ledovcových jezer, kde k němu dochází každý rok na jaře a na podzim.

	Otázkou k diskusi zůstává vymírání na souši. Klima v průběhu permu bylo teplé a silně sezónní. Dokládají to ložiska uhlí z vysokých nadmořských výšek a soli po vysušení mořských ploch, které zůstaly na kontinentu po poklesu hladiny oceány. Na konci permu však došlo k silnému zalednění (Stanley, 1988). Jeho pravděpodobná příčinou jsou výlevy magmatu na Sibiři. I po mnohem menších erupcích jsou známy výkyvu klimatu označované jako vulkanická zima (červencové sněžení ve Francii po výbuchu sopky Tambora na začátku 19. století). Další možností je spuštění tvorby ledovců na severním kontinentu po zvýšení jeho nadmořské výšky, jedná se o úvahy založené na ”shifted balance” (po úvodním impulsu dojde k vytvoření stálé sněhové pokrývky, ta odráží více záření a v důsledku toho poklesne množství dodané energie, poklesu teploty a tvorbě ledovce). 	 



Hypotéza mnohonásobné příčiny

	Prokázaným faktem je, že v průběhu asi 1 mil. let zmizelo ze Země velké množství skupin organismů a že v tomto období došlo k významným environmentálním změnám. Z geologického hlediska v podstatně současné působení většího množství faktorů je velmi pravděpodobným vysvětlením této katastrofy. Tato událost je předmětem intensivního studia a dnes navíc existují důkazy, že ve skutečnosti došlo k dvěma událostem od sebe vzdálených 5 mil. let. Toto je možným vysvětlením katastrofálního rozsahu vymírání na  konci permu.





Vymírání na hranici K/T



Zřejmě nejprozkoumanější je vymírání na rozhraní křídy a třetihor před 65 mil. let. Přispěla k tomu ani ne tak jeho velikost jako dinosauři. Jednak si lidé lépe představují jak hynou dinosauři než fauna Ediacara nebo fauna Burgessovych břidlic a dále je toto vymírání z velké pětky je nejmladší, a tak máme v souvislosti s tímto vymíráním k dispozici nejlepší doklady. Dosud bylo v souvislosti s tímto vymíráním vytvořeno největší množství hypotéz, které se je snaží vysvětlit.



Je možné podat následující charakteristiku tohoto vymírání:

byla zasažena flora i fauna a to jak na pevnině tak v moři

z živočichů vymřelo v moři 38% známých rodů - přitom je nutné  si uvědomit, že k vyhynutí rodu je nutné vyhynutí všech druhů

mezi jednotlivými skupinami jsou rozdíly ve ztrátách, avšak  žádná skupina z této události nevyšla nezasažena - savci jsou v  novinářském pojetí vítězi - oproti dinosaurům však pouze utrpěli  menší ztráty a z hlediska hráče mohli dále pokračovat ve hře -  speciovat, dinosauři už nikoliv

změnilo se nejen druhové složení ale i zastoupení - např. v  sedimentech na konci křídy pyl kvetoucích rostlin tvořil 75%, po katastrofě 1% - další argument proti tomu, že přežívají lepší a dokonalejší, od jednoho procenta k nule je velmi blízko a to už je absorbující hranice - přitom po návratu kvetoucích  rostlin chybí relativně velmi málo druhů a rodů.Tento fakt ale není v rozporu s tím, že se kvetoucí rostliny přiblížily absorbující hranici - vymírání je založeno na fyzickém zabíjení jedinců a ti museli být zabiti.





Ve vymírání KT se předpokládá vyhynutí až 70% druhů, v permském vymírání,které je největší se odhady pohybují mezi 90 a 96 procenty - přitom tyto odhady jsou vlastně založeny pouze na hojných druzích - vzácné peripatricky se vyskytující druhy nebyly ve fosilním záznamu nikdy zachyceny.





Příčina vymírání K/T

V současnosti je jedním z největších kandidátů na společného jmenovatele pro větší vymírání dopad kosmického tělesa. Jedná se o hypotézu, avšak podloženou určitými fakty.



- ve vesmíru je množství těles, dopad malých je podstatně  častější - pravděpodobnější - má kratší čekací dobu než dopad  velkých těles



- výzkum kráterů na měsíci prokázal, že mnohé jsou mladší a to  podstatně - než by odpovídalo teorii, že k bombardování Země  vesmírnými tělesy docházelo pouze v počáteční fázi vývoje Země



- bylo prokázáno, že minerály COESIT A STIŠOVIT vznikly v  důsledku velkých tlaků při nárazech



- satelitní snímky povrchu Země prokázaly výskyt útvarů, které  jsou s velmi vysokou pravděpodobností krátery



- v případě vymírání K/T je doložena na mnoha místech světa v  příslušné vrstvě zvýšený obsah IRIDIA v horninách. Tato  pozorování popsal jako první v 80. letech ALVAREZ



Reálnosti této hypotézy nasvědčuje i odhad ničivé síly takového tělesa: počítačové simulace ukazují, že již při dopadu tělesa o průměru  10 km by se uvolnila energie 100 mil. MEGATUN TNT - to by bylo  více než při odpálení všech jaderných zbraní, které jsou v současnosti na Zemi.

Problémem je nalezení příslušného kráteru. Existuje několik kandidátů. Kráter odpovědný za vymírání na hranici K/T je v současnosti ztotožňován se stopami po dopadu kosmického tělesa na dně mexického zálivu. Starší krátery mohou být částečně zničeny, protože vzhledem k pohybu pevninských desek dochází k přestavbě souše i mořského dna. 

Podobně byla nalezena shoda mezi stářím kráterů POPIGAJ  (35,7+- 0,2 mil. let) a kráteru v CHESEPEAKE  BAY (35,2 - 35,5 mil. let) a vymíráním na hranici eocénu a oligocénu.  Oba impakty byly datovány nezávisle a rozdíl mezi nimi je pod hranicí přesnosti měření



Otevřenou otázkou je doba, jakou vymírání trvalo, zda to byla jednorázová událost nebo delší proces. Fosilní záznam není tak dokonalý, aby tuto otázku bez pochybností zodpověděl. Například mohlo dojít o odstranění mladší části křídových sedimentů a jejich následnému překrytí třetihorními sedimenty a tím k vytvoření náhlého okamžitého přechodu KT. 

Křídové vymírání má vztah i k vývoji naší skupiny - savců. Velmi populární je teorie, že teprve hromadné vymírání na konci křídy umožnilo diferenciaci savčí linie, ale tento názor je dnes zpochybněn. Oponenti terciérní diferenciace savců prokazují, že přes hranici K/T se dostalo okolo 100 linií moderních obratlovců (Cooper & Penny, 1997). Ani v případě jiných skupin obratlovců nejsou zatím k dispozici jednoznačné doklady. Například na základě analýzy sekvencí ribozomální RNA a srovnání fosílií byl vysloven názor, že k diferenciaci ptačích řádů docházelo již v průběhu křídy a hranici K/T překračuje nejméně 22 linií ptáků. Je však všeobecně přijímáno, že pouze kladu Neornithes se podařilo přežít vymírání K/T. Rozhodně však spadá teprve do období po drastické redukci dříve dominantních forem na rozhraní K/T intenzivní speciace v liniích ptáků i savců.





Další vážnou otázkou je výběrovost vymírání. Tímto problémem se zabývalo množství autorů a ani zde závěry nejsou zdaleka přesvědčivé - ve skutečnosti je možné najít i zcela protichůdné názory. Příčinou je to, že organismy a samozřejmě i prostředí mají v podstatě nekonečný počet vlastností, které by mohly být důležité. Zobecnění kombinace vlastností organismů a kombinace příčin vymírání je natolik složitá a záznam natolik nedokonalý, že je téměř v podstatě nemožné tyto jevy zobecnit do pravidel nezatížených množstvím výjimek. Byly zpracovány různé scénáře na základě odlišné ekologie nebo velikosti těla, avšak jejich průkaznost je nízká. Těžko je však možné pochybovat o výběrovosti na základě taxonomických skupin, protože rozdíly v některých, avšak ne všech skupinách jsou velmi významné. Příkladem výběrovosti vymírání mohou být například trilobiti. Těchto organismů bylo popsáno 6000 druhů a na konci paleozoika již nežil žádný. Přesto však není možné určit příčinu jejich vymření (žili 325 mil. let.).







 

Z uvedených úvah na téma vymírání  je možno vyvodit několik obecnějších konstatování:



1. Životnost druhů je omezená

2. Druhy s malými populacemi vymírají snadněji než druhy s  velkými populacemi

3. K vymírání často dochází v důsledku kombinace více faktorů -  první úder z jakýchkoliv důvodů 

zvyšuje zranitelnost druhu v  následujícím období

4. Vymírání zvyšují zátěže, se kterými druh nemá zkušenost

�4. Druhy - species



Pokud chceme studovat evoluci, tak jednou ze základních otázek je, co je základní jednotkou evoluce. Tato otázka nebyla vždy  jasně vymezena - pro lamarckistu i mutualistu má jednotlivý  organismus podstatně větší význam než pro zastánce  neodarwinistické syntézy. Z hlediska této DRUH je základní  evoluční jednotkou. Zatímco populace má variabilní prvky a může se její genofond vyvíjet, jedinec není variabilní a jako jedinec se nemůže vyvíjet.



V následující hierarchii jednotek které jsou předmětem zájmu evoluční biologie vidíme postavení druhu:

monophyla                 

species                        

dema - populace

organismus

gen



Druh definujeme jako:

 skupina vzájemně se křížících populací

 základní evoluční jednotka

 evolučně nezávislé jednotky - mutace, přirozený výběr, genetický posun, molekulární tah a migrace působí na každý druh zvlášť  

druhy existují ontologicky nezávisle na lidském vědomí - existují  filosofické směry, které popírají existenci druhu bez toho, že je vnímán - a tím vytvořen - lidským vědomím





Druh je v důsledku uvedené definice reálně vymezitelná část biosféry (realistická koncepce druhu) - způsoby tohoto vymezení jsou  předmětem jednotlivých definic v pojetí různých autorů. Je ale  faktem, že i bez vědeckého přístupu vymezené druhy se shodují s  výsledky kvalifikovaných vědeckých studií. Když byl srovnáván klasifikační systém primitivních domorodců, včetně hierarchie  pojmů, a systém vědecký, byly si tyto systémy byly velmi blízké (samozřejmě domorodci rozlišovali pouze druhy, které měly nějaký vztah k člověku). 

Jiným přístupem je nominalistická koncepce druhu tvrdící, že druh je umělým výtvorem lidského myšlení a žádné přeryvy mezi skupinami organismů ve skutečnosti neexistují. Různé, dále diskutované koncepce druhu umožňují potvrzení reálné existence druhů v přírodě a tento přístup vyvracejí.   



	Při podrobném zkoumání nastávají poměrně často problémy s definováním hranic konkrétních druhů a to je někdy využíváno ke zpochybnění druhu jako základní evoluční jednotky. Je však nutné si uvědomit, že druh představuje v dnešním pojetí velmi dynamickou síť individuálních genealogií spojených tokem genů nebo selekčním tlakem, pohybující se časem a současně od jiných takových sítí oddělenou bariérami zabraňujícími toku genů nebo silnou negativní selekcí. Přitom linie každého recentního druhu a také každého vyhynulého druhu vede zpět časem až k cenancestorovi. To znamená, že pokud se budeme pohybovat časem musíme na každé linii velmi často narazit na oblast štěpení, ve které musí být naše rozhodnutí o příslušnosti jedince k linii mateřské nebo kterékoliv dceřiné nutně arbitrážní. Mimoto se ukazuje, že většina bariér mezi blízce příbuznými druhy není absolutně neprostupná a současně, že je šíření a mizení jednotlivých genů v populacích poměrně rychlé. I přes tyto problémy je druh jako jednotka definovatelná a použitelná při studiu evoluce.



	Dalším pohledem, který zatlačuje druh do pozadí, je chápání evoluce jako evoluce (sobeckých) alel (Dawkins, 1998). S tímto pojetím je možné se setkat již v učebnicích evoluční biologie z 50. let (Manyard Smith, 1993), avšak pojem sobecký gen a především popularizace tohoto pohledu pochází od Dawkinse (Dawkins, 1989, Dawkins, 1998). V tomto pohledu je zdůrazněna místo druhu alela genu a je sledován přenos alel v populacích. Takto je možné velmi dobře vysvětlit altruistické chování a mnoho dalších jevů, avšak pro sledování mnoha náhodných procesů, ke kterým dochází v evoluci, je tento pohled nepoužitelný. Druh se dostává mimo zájem zastánců tohoto přístupu spíše v důsledku toho, že pracují na úrovni populací.

 





4. 1. DEFINICE  DRUHU:



Koncepce druhu se snaží poskytnout praktická kritéria pro zjištění evoluční nezávislosti. Hledání jednotných kritérií však naráží na velmi odlišný charakter dostupných dat pro různé organismy (fosílie a současně druhy, sexuální a asexuální organismy). Nalezení jediné universální definice je proto v podstatě nemožné. Následující příklady ilustrují základní přístupy. 



 1. Ahistorické koncepce



1.1. Fenetické definice druhu



Do této skupiny náležejí koncepce označované jako kreacionistické (charakterizovaný  známým výrokem "Co Bůh  stvořil, Linné roztřídil"), typologické (založená na diagnostických znacích) a fenetická morfospecies.



Kreacionostické a typologické koncepce považují druh za neměnnou, trvalou jednotku, která odpovídá určitému standardu. Tyto přístupy jsou dnes již v podstatě nepoužívané.

Koncepce fenetické morfospecies je fakticky i dnes používána tam, kde nemáme k dispozici další informace, které by nám umožnily dokonaleji definovat druh, který je předmětem našeho studia (popisy špatně zachovalých fosílií, popisy organismů z muzejních sbírek podle omezených sérií nebo jednotlivých exemplářů). Vychází z faktu, že populace lišící se konzistentně v určitém znaku nebo znacích jsou samostatnými evolučními jednotkami. Jeho výhodou je snadná aplikovatelnost i ve velmi odlišných situacích, rizikem je možnost, že druhy definované na různých znacích různými autory nebudou totožné (to však vesměs nenastává). Tento přístup je rovněž jediným možným přístupem v ekologických studiích zabývajících se diversitou v tropech, protože nízká úroveň našich znalostí o fauně těchto oblastí neumožňuje determinaci druhů, a proto odhady počtu druhů jsou založeny pouze na morfologické odlišnosti jednotlivých skupin. 

	Nevýhodou této koncepce je její slabé teoretické zdůvodnění. V přírodě neexistují reálně žádné typy, které by byly základem pro tuto koncepci. Možný nesouhlas mezi aplikacemi koncepcí založených na různých znacích dále zpochybňuje vhodnost tohoto přístupu. 



1.2. Reprodukční koncepce



Biologický druh - biospecies -skupina vzájemně se  přirozeně křížících populací reprodukčně isolovaných  od ostatních takových skupin (Mayr, 1942)



	V současnosti jedna z nejuznávanějších a prakticky používaných definic. Vychází z toho, že pokud se populace organismů nekříží, nebo pokud po křížení nejsou schopny produkovat plodné potomstvo, tak jsou reprodukčně isolovány a jsou považovány za dobré druhy. Toto kritérium je naprosto legitimní, protože jeho splnění zajišťuje reprodukční isolovanost populací. Slabina tohoto přístupu je v praxi. Pokud spolu členové jednotlivých populací nepřicházejí do styku, nemáme možnost rozhodnout, jestli jsou reprodukčně isolované. Stejný problém nastává v případě fosílií nebo exemplářů hmyzu uchovaných v muzeích. Podobně tento požadavek reprodukční isolovanosti nemůže být testován v případě asexuálních organismů nebo v případě některých rostlin, kde dochází velmi často k hybridizaci i mezi velmi vzdálenými populacemi. Ve většině případů je tato koncepce druhu používána s předpokladem, že pokud by se isolované populace spojily, nedošlo by k hybridizaci. Fenetická odlišnost je používána pouze jako indikátor reprodukční isolace. Testování těchto předpokladů se však v naprosté většině případů neprovádí.  





Druh založený na rozeznávání - SMRS Paterson - specific  mate recognition system 



Tato koncepce tvrdí, že druh je  udržován, tedy oddělen od ostatních druhů, mechanismy  zajišťujícími rozeznání konspecifického partnera k páření a vývoj těchto mechanismů je nezbytným předpokladem pro speciaci. Tím se fakticky blíží předchozí koncepci biologického druhu, jak byl definován Mayrem, rozdíl je pouze v zdůraznění jednoho i když velmi významného reprodukčně isolačního mechanismu. Použití tohoto přístupu je zcela legitimní v případech, kdy se jako reprodukčně isolační mechanismus uplatňuje etologický nesoulad. Bylo vícekrát prokázáno, že druhy, které se jsou v přirozených podmínkách reprodukčně isolované, se mohou v zajetí úspěšně křížit a produkovat fertilní potomstvo. Z evolučního pohledu se jedná o plnohodnotné druhy, protože jejich evoluční osud je již zcela nezávislý. Velmi často se tento isolační mechanismus vyvíjí v případech, kdy dochází k vydávání signálů pro přilákání partnera (světlo: Lampyridae - světluškovití, zvuk: Gryllidae - cvrčkovití, feromony aj.). Další možností jsou pohybové a dotykové stimuly během páření.   





Ekospecies 



Ekospecies je definována jako soubor organismů využívajících jednu ekologickou niku.

Předpokládá se, že tento soubor organismů (populací) hraje v přírodě unikátní ekologickou roli. Tato koncepce je založena na předpokladu, že v přírodě existují diskrétní ekologické niky, které vyžadují adaptaci a pokud je jeden druh adaptován na jednu niku, nemůže být stejně dobře adaptován na jinou. Faktorem vytvářejícím druh je v tomto případě přirozený výběr.

Jestliže tedy existuje parasit napadající dva hostitele a jedna část populace využívá především jednoho hostitele a druhá druhého, potom předpokládáme, že adaptace na převládající hostitele bude základem reprodukční isolace, protože kříženci příslušně adaptovaných jedinců nebudou adaptováni ani na jednoho hostitele a budou negativně selektováni. Slabinou tohoto přístupu je jeho omezená aplikovatelnost. Velká část zdrojů není diskrétní ale kontinuální, přitom dostupnost jednotlivých zdrojů v rámci kontinua se může v čase měnit, velká část druhů vznikla na základě jiných mechanismů, a proto není tato koncepce universální. Dále k tomu přistupuje fakt, že většina jedinců druhu není vázána na jediný zdroj potravy ale je schopna zdroj potravy měnit. 



Mechanismy udržující integritu druhu

	Na udržování integrity druhu se projevují dva vlivy: tok genů (isolační mechanismy zodpovědné za jeho omezení nebo přerušení jsou podstatou biologické koncepce druhu) a přirozený výběr (přirozený výběr je faktorem umožňujícím vznik ekospecies). Podíl působení těchto faktorů je obtížně testovatelný, avšak ukazuje se, že pokud dojde k migraci mezi dříve isolovanými populacemi, frekvence genů v dřívějších populacích se může velmi rychle vyrovnat. Na druhé straně i silná selekce proti hybridům může udržet integritu původních populací. 





Problém nepohlavně se rozmnožujících organismů - agamospecies neboli uniparentální druhy:



Existuje rozsáhlá škála situací mezi primitivní jednorodičovskou asexualitou, dále standardní situací u sexuálně se množícího biparentálního druhu a druhotnou ztrátou biparentální sexuality u parthenogeneticky se množících druhů. Pomineme-li různé částečné ztráty sexuality - například holocyklicky se rozmnožující mšice nebo příležitostné vegetativní rozmnožování rostlin - pak zjistíme, že organismy rozmnožující se asexuálně nedosáhly stádia druhovosti a druhotně asexuální druhy se z tohoto stádia vymkly.

V obou případech se potomstvo rozpadá na řadu klonově se množících isolovaných linií mezi nimiž není možný obvyklý přenos genetické informace a nedochází (většinou) k obvyklým rekombinačním jevům. Podstatné je, že potomstvo se štěpí v řadu geneticky isolovaných linií. Přesto si tyto soubory zachovávají určitou genetickou soudržnost, soubor strukturálních a genetických vlastností a ekologickou niku. Právě přirozený výběr je integrujícím faktorem v nepřítomnosti toku genů.

Tyto uniparentální druhy mohou být definovány pouze historickým původem a typologicko-ekologicky. Každá úspěšná mutace přitom může posunovat potomstvo do jiné adaptivní zóny a dát základ nového uniparentálního druhu.

Uniparentální druhy - agamospecies - tedy mají svou objektivní existenci definovanou unikátní rolí, kterou zastávají v ekosysytémech, nejsou to však geneticky definované biologické druhy.





















2. Koncepce postihující druh v čase, kladistický a fylogenetická koncepce druhu 



2.1 Koncepce postihující druh v čase [Simpson/Wiley(1985)]:



 Druh je jednotlivá linie předkovských (ancestor-decendent) populací, která si udržuje svou identitu a má své vlastní  evoluční tendence a osud.



Tato koncepce byla navržena paleontology, kteří řeší problém identity druhu v rámci vrstev reprezentujících často dlouhé časové intervaly.





Při hodnocení druhu v čase existují dva základní problémy:



1. určení začátku a konce druhu

Určení konce druhu, je v zásadě jednoduché pokud druh vyhynul nebo pokud sledujeme druh v reálném čase a vidíme tedy jeho v tom okamžiku koncovou populaci

Pokud druh vzniká štěpnou speciací, tak je určení začátku druhu vždy schematické, protože pokud půjdeme do historie, tak oba druhy vzniklé štěpením byly reprodukčně kompatibilní s mateřským druhem.

Podobně problematické je určení začátku existence druhu, pokud se mateřský druh nemění a od něj se odštěpuje nový druh. Kladisté v takovém případě navrhovali metodologickou extinkci mateřského druhu, ačkoliv se nijak nezměnil a pokračuje ve své existenci. Protože toto je značně násilné, nebylo to přijato. Navíc se jedná o velmi častý způsob vzniku nových druhů a o to je řešení takové situace problematičtější.



2. jak se vyrovnat s fyletickou speciací

chronospecies je pojmem používaným v paleontologii. Jedná se o situaci, kdy je paleontologickým záznamem zachycen druh v průběhu gradualistického vývoje. Nekompletnost paleotologického záznamu umožňuje klasické popsání druhu, pokud je však záznam dlouhodobý, do jedné chronospecies je zařazena řada předků a potomků, přičemž rozdíly mezi nejstaršími a nejmladšími členy linie mohou překonat obvykle akceptovanou odlišnost mezi druhy. Dnes se dává přednost tomu, aby chronospecies nebyla segmentována na základě nějaké kvantifikace znaků (např. určením mezní hodnoty). 









2.2 Kladistická koncepce druhu



Druh zahrnuje úsek vývojové linie mezi dvěma štěpeními



Tato koncepce vychází z původní kladistické metodologie navržené Hennigem (1955). Dnes je sice kladistický přístup zcela převládající, avšak tato teorie byla značně modifikována a požadavek omezení existence druhu bodem odštěpení nového druhu neodpovídá realitě, a proto byl odmítnut jako schématický.





2.3 Fylogenetická koncepce druhu 

 

Druh je v tomto případě definován jako nejmenší diagnostikovatelná monofyletická skupina.



Druhy jsou definovány na základě poznání fylogeneze blízce příbuzných populací. Každá populace, která tvoří nezávislou větev ve fylogenezi je považována za druh. Vychází z předpokladu, že pokud se vyvinul diagnostický znak, je to dostatečným důkazem samostatnosti příslušné linie. V praxi tato koncepce naráží na několik problémů: obvykle nemáme k dispozici robustní hypotézu o fylogenezi studované skupiny, znaky používané k definici mohou být velmi odlišné (např. jediná substituce v DNA zafixovaná v jedné populaci, avšak nikoliv v druhé), může se zvýšit podstatně počet druhů a je přitom otázkou, jestli je to odrazem reality.



 Dalším problémem je zacházení s druhy vzniklými hybridizací (polyfyletická nikoliv monofyletická skupina) a zacházení s velkou populací po odštěpení jediné dílčí malé subpopulace (zbývající část velké populace je ve skutečnosti parafyletická, nikoliv monofyletická). Proto druh je jediná jednotka, pro kterou většina zoologů ani v striktně kladistické pojetí nepožaduje monophyletičnost. Pojmy polyfyletický a parafyletický druh jsou tedy v současné klasifikační praxi uznávány.





4.2. PODDRUHY



A) ZEMĚPISNÝ PODDRUH - GEOGRAFICKÁ SUBSPECIES

 - dílčí populace nebo dílčí soubor populací druhu. Obývá výlučný areál - allopatricky nebo parapatricky - v žádném případě sympatricky - vůči ostatním poddruhům. Na hranicích kontaktu se s příslušníky jiného poddruhu kříží a vytváří plodné hybridy (pokud byl se jednalo o "geografickou subspecies" se sympatrickým rozšířením nebo nedávající vznik plodným hybridům, tak by to byl ve skutečnosti druh. Jinak by zákonitě musely odlišující znaky zaniknout.



Druh, která obsahuje dva nebo více poddruhů se nazývá POLYTYPICKÝ

Velikost poddruhu závisí často na názoru klasifikátora, protože se mnohdy vytvářejí skupiny poddruhů s extrémně omezenými areály a často z hlediska evoluční biologie s efemerní dobou existence. Příkladem jsou střevlíci (Carabus). 



HYBRIDNÍ ZÓNY

Na hranicích mezi výskytem jednotlivých poddruhů dochází ke křížení jedinců a tím k vzniku hybridních zón. Někdy se může jednat o šířku pouze několik metrů, jindy několik desítek kilometrů.



Rozlišují se HYBRIDNÍ ZÓNY PRIMÁRNÍ -  se vyskytuje na hranici mezi poddruhovými populace, které nikdy nebyly dlouhodobě odděleny.

SEKUNDÁRNÍ HYBRIDNÍ ZÓNY vznikají pokud pomine isolující účinek bariéry a dojde k následnému kontaktu a křížení poddruhových populací.



     Problém při hodnocení druhové nebo poddruhové úrovně nastává pokud máme hodnotit populace dlouhodobě isolované a nevíme, jestli jsou schopny úspěšného křížení - příkladem jsou zcela isolované populace jeskynních živočichů. Stanovení ranku (druh/poddruh) je v takovém případě možné pouze dohodou.



B) NÁSLEDNÉ PODDRUHY 

     Tento pojem je používaný v paleontologii. Paleontolog pracuje s kontinuálním fosilním záznamem. Pokud rozdíly mezi vzorky nedosahují odlišnosti, která je zvyklostmi spojována s úrovní druhu, může stanovit poddruh. Jedná se však o zcela jinou úroveň posuzovaná než v případě geografických poddruhů - jednotlivé poddruhy se vyskytovaly v odlišných dobách a jsou ve vztahu předek a potomek, pojem reprodukční isolace v tomto případě se nedá uvažovat.



C) EKOLOGICKÉ PODDRUHY

     V populacích některých druhů došlo ke geneticky podmíněnému oddělení subpopulací v souvislosti s ekologickými podmínkami. Tyto ekologické poddruhy jsou analogické zeměpisným poddruhům, ale jejich areály jsou odděleny nikoliv geograficky ale ekologicky (mikroallopatrie). Někdy se takové geneticky diferencované populace neoznačují jako poddruhy, ale jako BIOTYPY. Jedná se zde spíše o odlišnost přístupu klasifikačního než biologicky evolučního (diagnostikovatelnost polymorfních bílkovin a pojmenování jednotlivých infraspecifických populací).

     V případě parasitoidů je tendence vytvářet ekologické poddruhy založena na preferenčním napadaní stejného hostitele, na kterém se rodičovský jedinec vyvinul, někdy dochází ke stejnému efektu i v případě polyfágních fytofágů - tento jev se nazývá HOPKINSOVO PRAVIDLO









5. SPECIACE



- přerušení toku genetické informace, nevratné rozdělení linií

- vidíme pouze výsledky speciace a podle toho usuzujeme na její mechanismy

- proto speciaci studujeme na modelech a bohužel každý model  provází množství výjimek a speciálních situací, podíl těchto  situací v přírodě je často předmětem výměny velmi kontroversních  názorů.



Existují dva základní předpoklady pro možnost speciace:

a) Existence reprodukčně-isolačních mechanismů, které jsou schopny přerušit tok genů

b) Variabilita populací



5.1. Reprodukčně isolační mechanismy (RIM):



Reprodukčně isolační mechanismus je vlastnost, která zabraňuje dvěma druhům organismů, aby se vzájemně křížily. Jejich existence je podstatou koncepce biologického druhu.



5.1.1. PREZYGOTICKÉ REPRODUKČNĚ ISOLAČNÍ MECHANISMY 



1. geografická izolace

    Samotná geografická vzdálenost může působit jako RIM - znemožňuje setkání jedinců a tím působí jako isolační bariéra, geografická isolace však není biologickou vlastností populace a proto někdy bývá vyčleňována z RIM, mnohdy si geograficky isolované druhy ještě po určitou dobu zachovávají schopnost potenciální mezidruhové hybridizace a teprve pokud tato bariéra pomine, tak je možné hodnotit skutečnou situaci. Je známo množství případů na základě známých změn v zalednění, vysoušení šelfových moří a osídlování oceánických ostrovů

     Geografická isolace se může zhroutit nejen odstraněním isolační bariéry. Zvláštním případem je tzv. otevřený genetický systém: dva druhy obývající společný areál jsou mezi sebou reprodukčně isolovaní, ale oba se mohou křížit s třetím druhem a jejich hybridi jsou křížitelní mezi sebou a později i s ancestorskými druhy. Pokud hybridi mají větší zdatnost, tak dojde tímto způsobem k zhroucení původních druhů.







2. biotopová segregace

Populace různých druhů mohou být od sebe isolovány tím, že žijí v zásadně rozdílných biotopech nebo na odlišných hostitelích, případně na různých místech těla jednoho hostitele, avšak ve stejné geografické oblasti. U některých živočichů je stanovištní segregace omezena pouze na období reprodukce. U mnoha ptáků a ryb je podporována filopatrií - tj. návrat jedinců jednoho druhu na specifická hnízdiště nebo trdliště v období reprodukce.

Bylo prokázáno, že v případě polyfágních druhů jedinci mají tendenci klást vajíčka na hostitele, na kterém se sami vyvinuli a netýká se to pouze parasitoidů (jako lumci) ale i fytofágů. Tak může dojít postupně k vytvoření biotopové segregace mezi populacemi a následné speciaci.



3. časové izolační mechanismy

Druhy se vyskytují v rozdílném roční období nebo mají odlišnou dobu letu - např. některý druh vylétá okamžitě po setmění a jiný vylétá a páří se až v druhé polovině noci. Některé druhy mohou reagovat na podněty z prostředí - např. orchideje, které kvetou pouze jeden den, vykvétají v různém odstupu po dešti a tím nemůže dojít k mezidruhovému opylení. Podobně bylo zjištěno, že tzv. cikáda sedmnáctiletá (Tibicen septemdecim) je ve skutečnosti skupina kryptických druhů reprodukčně isolovaných právě časově - každý druh se vyskytuje v dospělém stádiu jednou za 17 let. Tímto způsobem může dojít ke speciaci v sympatrii (z hlediska geografického)





4. mechanické faktory

Předpokládá se, že mechanické faktory zabraňují úspěšnému oplodnění mechanickým nesouladem kopulačních orgánů. V případě hmyzu je tento isolující efekt zpochybňován, protože většinou se podstatně více než nějaký efekt klíče a zámku uplatňují taktilní - dotekové signály, chemická komunikace a stimulace při páření. Navíc např. u hmyzu se velmi často neuplatňuje v kopulaci přímo sklerotisovaný phallus, ale vnitřní membranózní struktura - endophallus. V literatuře není doloženo, že by se i v případech skutečně mechanicky nekompatibilních orgánů ještě před vlastním pokusem o kopulaci neuplatnily jiné isolační mechanismy.

Někdy se do této skupiny zařazují i mechanické zábrany znemožňující opylení, například jiné proporce květu omezující možnost přenosu pylu opylovačem. Je však otázkou, zda toto nevzniká náhodně a skutečná isolace je primárně zajištěna jiným faktorem.





5. vnější gametický nesoulad

Tento se projevuje u druhů, které vypouštějí gamety volně do vody nebo vlhkého prostředí. Setkání gamet stejného druhu je podmíněno specifickou chemoatrakcí, nepřítomnost specifického podnětu silně snižuje pravděpodobnost mezidruhového oplodnění.



6. vnitřní gametický nesoulad (inkompatibilita, mortalita)

Po mezidruhovém opylení nebo inseminaci nedojde k oplození a vytvoření zygoty. U živočichů je běžná antigenní reakce gonoduktů samice vůči spermiím cizího druhu, chybí podněty k nalezení vajíčka, nebo spermie není schopna prorazit membránu vajíčka. Analogické situace existují u rostlin a hub.



7. sexuální a etologický nesoulad - tento nesoulad je základem koncepce  druhu podle Patersona - specific mate recognition system

Etologické reprodukčně isolační mechanismy jsou charakteristické především pro živočichy a jejich podstatou je skutečnost, že sexuální přitažlivost mezi samci a samicemi odlišných druhů je malá nebo žádná. K uskutečnění řetězu reflexního epigamního chování jsou dále nutné specifické podněty, které jsou druhově charakteristické.

Často je spojeno epigamní chování s vystavováním pohlavně vázaných struktur a tak je vývoj těchto struktur spojen i s pohlavním výběrem.





Druhy etologických podnětů působících v RIM:



CHEMICKÉ (produkce sexuálně atraktivních feromonů u hmyzu -  např. kůrovci nebo bekyně)

SVĚTELNÉ (americké světlušky Photuris, napodobení  signálů světluškami z rodu Photurus) schopnost druhů  vytvářet takové mechanismy je základem mnohonásobné  speciace - světlušky. 

ZVUKOVÉ (vábení ptáků, stridulace cikád, krtonožek, cvrčků  a octomilek - 90 dB ve vzdálenosti 1 mm.

POHYBOVÉ PODNĚTY - tvorba rojů u hmyzu. V této souvislosti je  možné se setkat s pojmem LEK - je to místo v prostředí, kde  dochází k soustřeďování jedinců, kteří se chtějí pářit. Pojmem HILL TOPPING - se označuje rojení na vyvýšených místech v terénu, na kopcích nebo i na solitérních stromech  nebo stromech přesahujících základní stromové patro - příklad  synchronisovaně svítící světlušky na jediném stromě v terénu.



Tyto etologické isolační mechanismy - SMRS - se vyvíjejí vždy primárně a nabývají funkce reprodukčně isolačního mechanismu pouze při případných mezidruhových interakcích. Přitom jsou tyto mechanismy často primárně využívány pro signalizaci přítomnosti potenciálního rozmnožovacího partnera nebo pro potlačení agresivity nebo únikových reakcí jednoho z partnerů. Tím mohou být vyvinuty základy etologických RIM i pokud se dva druhy vyvíjejí isolovaně, a proto u nich není žádný důvod k vytvoření etologických isolačních mechanismů. V některých situacích mohou být druhy vlivem mutací silně odlišené a žádné isolační mechanizmy nemusejí být vytvořeny, ty vznikají zcela náhodně.

Z hlediska druhu jsou však velmi výhodné - pokud dojde k zabránění páření, není zmařena žádná energie a čas k neefektivní produkci potomstva. Tím etologické isolační mechanismy zvyšují fitness svého nositele a jsou přirozeným výběrem dále umocňovány.

















5.1.2.POSTZYGOTICKÉ REPRODUKČNĚ ISOLAČNÍ MECHANISMY



1. zygotická mortalita

 hybridní zygota se dále nevyvíjí



2. embryonální až juvenilní mortalita

 v kterékoliv fázi embryonálního nebo postembryonálního vývoje se může projevit letální narušení funkcí a diferenciace vyvíjejícího se hybridního organismu. Typické je zejména narušení funkce regulačně genetického aparátu a poruchy mitózy.



3. neživotaschopnost F1

 mezidruhový hybrid sice dokončí vývoj zdánlivě úspěšně, ale má sníženou vitalitu, nebo se neuplatní při činnostech spojených s rozmnožováním. Další možností je, že není vybaven pro život ani v jedné z ekologických nik, v nichž žijí jeho rodičovské druhy.



4. sterilita F1

 hybridní jedinec je sice vitální, ale není schopen rozmnožování.



5. mortalita, neživotaschopnost či sterilita hybridů v F2

HYBRID BRAKE DOWN

V některých případech dochází k tomu že se disfunkce projeví až v generaci F2. Tento jev má velmi negativní dopady na šance obou hybridizujících druhů v delším časovém horizontu, protože potomstvo se po dvě generace vyvíjí, odčerpává svůj podíl z kapacity prostředí a přitom neprodukuje v konečném důsledku potomstvo. Dlouhodobější existence takové situace tím ohrožuje (v případě vysoké četnosti případů) oba hybridizující se druhy.





5.2. Variabilita populací druhu v geografickém prostoru



Na počátku většiny speciačních událostí je možné zaznamenat rozdíly mezi jednotlivými populacemi, protože nikdy není tok genů uvnitř druhu stejně intenzivní v celém areálu. Proměnlivost v geografickém prostoru představuje variabilitu na úrovni populací.



- proměnlivost v geografickém prostoru je výsledkem mikroevolučních  procesů, tak jako je výsledkem mikroevoluce i vznik druhu.



- naprostá většina geografické variability je genetická. Vyplývá  to již ze způsobu, jakým tato variabilita vzniká -  mikroevoluce, stejně jako vznik druh. Nedědičné odchylné vlastnosti mohou být vázány např. na určitý  substrát nebo jiné abiotické podmínky, eventuálně mohou být pod vlivem kulturní evoluce - např. lokální dialekty ve zpěvů  ptáků).



- proměnlivost se může projevovat v neomezeném množství znaků  

a) zbarvení - příkladem mohou být změny zbarvení v závislosti  na zeměpisné šířce - zlatohlávci nebo na základě nadmořské výšky, eventuálně v závislosti na znečištění prostředí - průmyslový melanismus drsnokřídlece  březového (Biston betularia).

b) rozměry

c) strukturální znaky

d) fyziologie

e) chování

f) rozdílná četnost různých alel v jednotlivých populacích

g) četnost polymorfních znaků - například četnost  melanistických forem







Rozdíly mezi populacemi se mohou projevovat:

plynule (např. zbarvení brouků čeledi Lycidae v závislosti na nadmořské výšce)

stupňovitě

přetržitě - výskyt melanistické a nemelanistické formy kovaříků z rodu Agriotes



V přírodě je možné pozorovat, že jednotlivé druhy vykazují velmi rozdílný stupeň geografické variability:





DRUHY S NÍZKOU VARIABILITOU

 - stenotopní druhy - vyskytují se pouze na malé ploše,  fakticky v jedné panmiktické populaci - velmi častý  případ u vysokohorských druhů v tropických oblastech, kde nížinný prales je neprostupnou isolační bariérou pro takové druhy a jediný obývaný vrchol je fakticky  ostrovem.

 - extrémně eurytopní druhy avšak s vysokou pohyblivostí  rozmnožovacích částic - druhá podmínka je nutná k zabezpečení masivního toku genetické informace v areálu druhu



DRUHY S VYSOKOU VARIABILITOU

 - široce rozšířené druhy s diskontinuálním areálem -  příkladem rod Carabus (střevlík) obývající často větší území, ale ve velmi nepohyblivých isolovaných populacích.  Variabilita se zvyšuje s rostoucí diversitou  obývaného prostředí







Geografickou variabilitu lze hodnotit dvěma způsoby:

1. podle charakteru celé populace - potom vymezujeme poddruhy (viz minulá přednáška)

2. podle hodnoty jednotlivého znaku - potom hovoříme o klinální variabilitě 



Klinální variabilita - hodnocení jednoho znaku na gradientu  prostředí

Kliny různých znaků mohou probíhat nezávisle na sobě a jejich průběh může být plynulý nebo se může v určité oblasti prudce měnit - potom mluvíme o stupňovitém klinu.

Stupňovitý klin obvykle zasahuje větší počet znaků a vyskytuje se na hranici prudké změny prostředí.



Klinální variabilita je evoluční pojem a nikoliv systematická koncepce. Zhodnocení systematické významnosti, isolovanosti a jiných charakteristik souvisejících s taxonomickým rozhodnutím je samostatnou záležitostí.





Podle vlivu, který ovlivňuje distribuci znaku rozlišujeme:



Genokliny - změna četnosti alely v areálu,  např. rozdíl v četnosti polymorfních znaků v  jednotlivých částech areálu - viz fólie rozšíření  krevní skupiny B v lidské populaci

 - příkladem genetické klinu je rozšíření pěti alel  jediného genu u druhu Harmonia axyridis  (mezi jednotlivými variantami nejsou žádné přechodné  stavy, byla sledována rovněž fluktuace frekvence  těchto genů na jednom místě v průběhu cca 50 let)



Ekokliny - vázány na pojem ekotyp, zvláště významné pro studium  populací rostlin. Genotyp populací jednotlivých druhů je pozměněn prostředím. Byl studován fenotyp různých populací po přenesení do jednotného prostředí. Fenotypický projev se v určité míře pozměnil, avšak nikdy nedošlo k homogennímu projevu u populací z  různých lokalit (fólie Dobrzh293). Následně bylo prováděno křížení jednotlivých ekotypů  a pěstování jejich potomků v různých podmínkách. V některých případech a v některých podmínkách docházelo k rychlému úhynu hybridů. Rozdíly mezi jednotlivými se týkaly cca 100 genů, takže genetická odlišnost těchto typů byla poměrně značná.







Ekozoogeografická pravidla

     Adaptivní význam mnoha znaků byl poznán již dávno v minulosti (např. úzké listy v suchém klimatu, světlá kůra proti přehřátí atd.). Jestliže areál nějakého druhu pokrývá podle různých charakteristik odlišná prostředí, pak populace velmi často odlišně reagují svými strukturálními a fyziologickými znaky.







Některá zobecnění jsou shrnuta do EKOZOOGEOGRAFICKÝCH PRAVIDEL

Allenovo pravidlo - délka přívěsků se v případě teplokrevných  živočichů zkracuje v chladnějším klimatu ve srovnání s oblastmi s teplejším klimatem



Bergmannovo pravidlo - velikost těla se zvětšuje v oblastech s  chladnějším klimatem

 - příkladem mohou být poddruhy medvěda Ursus arctos



Glogerovo pravidlo

 - v případě ptáků a savců populace žijící v teplých a vlhkých  oblastech mají tendenci k větší melaninové pigmentaci

 - v případě hmyzu jsou tmavěji zbarveni jedinci žijící ve  vlhčím a chladnějším prostředí, přičemž vlhkost má větší váhu než teplota (příkladem geografická variabilita  Lycostomus rubrocinctus v závislosti na nadmořské výšce)



Jordanovo pravidlo - blízce příbuzné druhy mají tendenci obývat samostatné území



Gausovo pravidlo - blízce příbuzné druhy mají tendenci obývat odlišné niky









5.3. Geografické modely speciace



- charakterizujeme speciaci podle toho v jakém geografickém vztahu jsou vznikající druhy:



Druhy z hlediska rozšíření:



a/ sympatrické

- sympatrické areály se zcela nebo částečně překrývají

- sympatrie může být:

biotická - v tomto případě oba taxony sdílejí stejné  stanoviště a jejich jedinci jsou v přímém kontaktu.

mozaikovitá - oba taxony obývají odlišná stanoviště, čímž  ke styku mezi jedinci dochází jen zřídka, areály jsou celkově makrosympatrické ale ve skutečnosti  MIKROALLOPATRICKÉ nebo mikroparapatrické.

b/ parapatrické

 - areály se nepřekrývají ale sdílejí společnou hranici

c/ allopatrické

 - areály se nepřekrývají ani nesdílejí společnou hranici

d/ peripatrické

 - jedná se o zvláštní případ allopatrie. K této situaci dochází pokud je pohyblivá hranice rozšíření hlavního druhu a po jeho ústupu zůstávají na okrajích areálu ISOLOVANÉ menší populace, obvykle žijící na hranicích ekologických možností. Většina takových populací je odsouzena k vyhynutí, pokud se jim podaří na podmínky adaptovat a vytvořit RIM, mohou dát vznik novým druhů. Příkladem mohou být populace v isolovaných refugiích po rozšíření ledovce v pleistocénu.







1. ALLOPATRICKÁ SPECIACE



Základem speciace je geografická variabilita a reprodukční isolace způsobená geografickou bariérou. 



Mateřský druh se může rozštěpit na dva druhy dceřiné, pokud byl geografickou bariérou rozdělen jeho areál. Pokud je tato bariéra dostatečně efektivní, dojde k přerušení toku genů a každá populace se vyvíjí nezávisle. To znamená, že náhodně vzniklé nové mutace jsou odlišné v oddělených částech původního druhu, zcela nezávisle v těchto populacích operuje genetický drift a velmi často se uplatňuje i odlišné působení přirozeného výběru. Zda se vyvine nový druh, tedy zda dojde k vytvoření reprodukční isolace, závisí především na délce působení geografické bariéry.





Existuje velké množství potenciálních barier, které mohou zabránit toku genů - zaplavení části šelfu, vyzdvižení pohoří, postup ledovce a vznik refugií, aridizace krajiny a vznik refugií, oddělení populací suchozemských měkkýšů lávovým proudem, oddělení populací vodním tokem nebo jezerem a podobně.





 1.1 DICHOPATRICKÁ SPECIACE (subdivision model nebo dump-bell model podle Mayra) 



model rozdělení populace, kdy dojde o  rozdělení  areálu nějakou geografickou bariérou na dvě přibližně stejně velké subpopulace. Tím je znemožněn tok genů a dochází k postupné divergenci oddělených populací a vzniku  potenciálních reprodukčně isolačních  mechanismů nebo SMRS. Určení zda došlo k  speciaci nebo nikoliv je závislé na  křížitelnost populací a to se zjistí pouze  pokud pomine působení isolujícího prvku.



SEKUNDÁRNÍ HYBRIDNÍ ZÓNY 

- vznikají po skončení efektivního působení geografické bariéry a následném obnovení kontaktu dočasně isolovaných populací. 



Následně může dojít:

 a) k splynutí subpopulací,

 b) k zachování jejich odlišnosti na úrovni poddruhů  (vznikají hybridi, ale jsou negativně  selektováni pro sníženou fitness ve prospěch mateřských poddruhů). Stav koexistence  poddruhů podle současných názorů může trvat  velmi dlouho a neví se zda a v jakém rozsahu  nebo jakou rychlostí dochází následně k  selekci pro vznik SMRS,

 c) nebo se prokáže, že se  jedná o reprodukčně isolované druhy.



 1.2 PERIPATRICKÁ SPECIACE



Peripatrický model předpokládá odštěpení malé dceřiné populace od velké populace v extrémních podmínkách na okraji areálu. K tomu může dojít například při pohybu hranic areálů. V isolovaných populacích se silně uplatňuje  vliv genofondu zakladatelské subpopulace a  působení genetického driftu. Tento model je základem fungování teorie přerušovaných rovnováh.



 - tato speciace se někdy označuje jako  zrychlená

 - tento druh speciace má velký význam pro  interpretaci fosilního záznamu



Diskutovanou otázkou je relativní četnost výskytu dichopatrické a peripatrické speciace. Již Mayr zdůrazňoval podstatně častější výskyt druhého modelu. Mimo zřejmý fakt, že pravděpodobnost nerovného rozdělení je statisticky vyšší, existují důkazy, že geografická variability je vyšší v okrajových částech areálu. Přitom právě geografická variabilita je jedním z podstatných jevů podílejících se na speciaci. Příkladem mohou být ledňáčci rodu Tanysiptera, kteří se vyskytují na Nové Guinei  a přilehlých ostrovech. Rozsah variability populací obývajících ostrovy je podstatně větší než variabilita zjištěná na Nové Guinei, takže byly některé z nich popsány jako samostatné druhy.

Při diskusi o podílu peripatrického modelu bylo vysloveno větší množství předpokladů, z nichž však některé nejsou dostatečně experimentálně doloženy. Obecně je přijímáno, že periferní populace obvykle žijí v extrémních podmínkách z hlediska ekologické valence druhu, a tím mohou být vystaveny velmi silnému působení přirozeného výběru, a dále že se jedná o malé populace, v kterých se může velmi rychle projevit genetický drift. 

Kontroverznější je teorie efektu zakladatele. Tato úvaha předpokládá, že pravděpodobnost speciace ve velmi malých periferních populacích může být podstatně zvýšena náhodným, a tedy od průměrného často odlišným, zastoupením alel původní mateřské populace. Tato úvaha je jednou z možných teorií procesu neadaptivní speciace (druhy vznikají bez působení přirozeného výběru, náhodně a bez vytváření nových adaptací).    

Další diskutovaný efekt je tzv. genetická revoluce. Předpokládá se, že v extrémních podmínkách periferní populace může dojít velmi rychle k zásadní přestavbě genomu a přesunu druhu z jednoho vrcholu v adaptivní krajině na jiný (peak shift).



Tyto teorie však zůstávají hypotézami a  ačkoliv byly vypracovány kombinace podmínek, za kterých mohou logicky fungovat, nebyly potvrzeny. Na druhé straně allopatrický model speciace nepotřebuje další předpoklady mimo geografické variability a dostatečně dlouhé reprodukční isolace, aby mohl bezproblémově fungovat.





 1.3 KOLONISAČNÍ SPECIACE



Základem tohoto modelu je výsadek zakladatele do volného  prostoru a následná speciaci podle podmínek prostředí - množství případů na Hawaii a  Galapágách.



 - např. v rodu Drosophila je známo 1500 druhů, z toho  na Hawaii 700 druhů - zdá se jako by přežívaly

 všechny vznikající druhy, důvodem jsou s  největší pravděpodobností isolační mechanismy

 založené na složitém a velmi diversifikovaném  epigamním chování



 1.4 EXTINKČNÍ SPECIACE



V protaženém areálu sekvenčně diferencovaných  poddruhových populací dojde k vymření 

přechodných forem a tím vznikne reprodukční isolace  koncových populací. Jedná se o velmi speciální model vzniku nového druhu.



Základem fungování tohoto modelu je vytvoření vysokého stupně genetické variability srovnatelné s podmínkami, které jsou dokumentovány v případě ”ring species”.

Rozsah genetické variability můžeme dokumentovat na případu ring species mloků v Kalifornii nebo cirkumpolárního druhu racků na severní polokouli. 



V současnosti je dokumentováno několik případů, kdy jsou isolované koncové populace druhu, který se šířil několika směry a později se jeho subpopulace po delším období geografické isolace setkaly. Jedním z nejlépe dokumentovaných případů jsou mloci rodu Ensatina na západním pobřeží severní Ameriky. Tento druh se šířil k jihu pásem pohoří při pobřeží a současně po východní straně San Joaquin valley pohořím Sierra Nevada. V jižní části areálu došlo k setkání déle isolovaných populací a tyto se chovají vzájemně jako plně reprodukčně isolované druhy. Přitom v obou liniích jsou sousední subpopulace plně vzájemně křížitelné. Podobným případem je cirkumpolární rozšíření jednoho druhu racků na severní polokouli.







2. SYMPATRICKÁ SPECIACE 



Sympatrická speciace je založena na představě, že mohou vzniknout dva dceřiné druhy z mateřského i bez prostorové isolace. Tento přístup byl především v minulosti intensivně odmítán (např. Mayr), avšak existují modely, podle kterých je sympatrická speciace možná.



Nezbytnou podmínkou fungování sympatrických speciačních modelů je existence posilujících mechanismů (reinforcement) spojených s asortivním křížením, stabilním polymorfismem a sníženou zdatností hybridů.



Možný základ diferenciální zdatnosti byl popsán na příkladu galapážských pěnkav. Pokud bude rozdělení velikosti semen a rozdělení velikosti zobáků normální v obou případech, dojde působením přírodního výběru k vytvoření korelace mezi oběma křivkami. V důsledku toho nejpočetnějším třídám velikosti semen budou odpovídat nejpočetnější třídy velikosti zobáku a fitness ptáků bude ve všech třídách četnosti stejná. Jiná situace nastane, pokud bude rozdělení velikosti semen ploché nebo četnost bude stejná ve všech velikostních třídách. Potom ptáci v velkým nebo malým zobákem budou mít vyšší zdatnost (vyplývající z dostatku potravy), než ptáci s průměrným zobákem. Vzhledem k tomu, že potomstvo dvou ptáků reprezentujících opačné extrémy, bude mít nižší fitness než potomstvo ptáků s podobným zobákem, jsou vytvořeny předpoklady pro působení efektu posílení.







2.1 EKOLOGICKÁ SPECIACE



Model předpokládá, že dojde k ekologickému odlišení vznikajícího  druhu od druhu mateřského, fakticky mikroalopatrická speciace - odlišení živnou rostlinou, hostitelem a pod.

      Tento typ speciace byl dříve popírán, protože se nepředpokládalo, že může vzniknout tak velká mutace, že zajistí isolaci. Dnes je prokázáno, že k odlišení stačí změna v několika málo genech. Pokud současně dojde k vytvoření mechanismů zajišťujících přednostní páření mezi mutanty, tak může skutečně dojít k odštěpení druhu - např. fytofág získá schopnost žít na další hostitelské rostlině a tito jedinci se mezi sebou budou preferenčně pářit.





Dva druhy zlatooček mohly speciovat sympatricky na základě preference prostředí



V Severní Americe žijí dva podobné blízce příbuzné druhy (Chrysoperla carnea a Ch. downesi), lišící se malými rozdíly ve zbarvení. Toto zbarvení je kryptické a umožňuje lepší splývání těla na povrchu bylin nebo listnatých stromů v podzimním období (Ch. carnea) nebo na jehličí po celý rok (Ch. downesi). Mimo to se oba druhy liší dobou rozmnožování. Přitom se tyto druhy vyskytují sympatricky v celém areálu a není k dispozici důkaz, že by jejich areály byly v minulosti rozděleny. Pokud byly chovány v laboratoři a byla synchronizována jejich doba páření, tak se úspěšně křížily. Při genetické analýze bylo zjištěno, že se tyto druhy liší ve třech lokusech a jsou homozygotní v lokusu kontrolujícím zbarvení těla. Při křížení vznikají fenotypově přechodní jedince, kteří nejsou adaptování pro prostředí žádného z mateřských druhů. V přírodě tito jedinci nebyli nalezeni.

Možné vysvětlení pozorované situace je následující: v první fázi došlo k vytvoření polymorfismu uvnitř jednotného druhu a selekčnímu tlaku proti jedné z forem v každém z osídlených prostředí, dále selekce preferovala výběrové páření, protože potomci vzniklí křížením mezi formami měli nižší fitness. Časové odlišení doby páření se uplatnilo jako reprodukčně isolační mechanismus. 





Phytofágové a parasité mohou speciovat sympatricky přesunem na jiného hostitele

Velmi nápadným jevem je vysoký počet druhů fytofágů živících se příbuznými rostlinami nebo velký počet druhů parasitů napadajících blízce příbuzné hostitele. Například lumků je z našeho území známo 3100 druhů a tvoří téměř 50% řádu blanokřídlých, podobně nejpočetnějšími čeleděmi brouků jsou mandelinky a nosatci, kteří zahrnují téměř výhradně fytofágy. 

Studium fylogeneze hostitelů a parasitů velmi často potvrzuje vysokou korelaci mezi genealogiemi. Tento jev je vysvětlitelný přesunem parasita nebo fytofága na jiného hostitele a následnou speciací, která umožňuje další specializaci na hostitelský organismus působením samostatného působení přirozeného výběru na odštěpenou linii.



V literatuře popisovaným případem přesunu fytofága na jiného hostitele je vrtulovitá moucha Rhagoletis pomonella. Tento druh se vyskytoval v Severní Americe na hlozích. Podobně jako vrtule třešňová, i larva tohoto druhu se vyvíjela v plodech. Teprve v roce 1864 byl tento druh poprvé pozorován na jabloních, které byly introdukovány do Severní Ameriky před 300 lety. V tomto případě bylo v terénu potvrzeno významně častější páření s jedinci pocházejícími ze stejného hostitele. Jedinci, kteří se vyvinuli na jednom z hostitelů mají tendenci se na něm i nadále zdržovat, vyhledávat tam partnera k páření a klást vajíčka. Tato tendence byla potvrzena i laboratorních výběrových testech. Pokud však byly do stejné klece umístěni jedinci z různých hostitelů, tak již k asortivnímu páření nedocházelo. Tato isolace je prokazatelně asi 100 generací stará a je otázkou, jaký je stupeň genetické divergence mezi subpopulacemi. Byly prokázány rozsáhlé rozdíly v enzymech a navíc každá subpopulace má jinou délku vývoje, takže dochází i k časové isolaci. Tento případ působí velmi přesvědčivě, avšak proces speciace nebyl dokončen. Jedná se pouze o počáteční stádium procesu vedoucího k speciaci. Odhady doby nutné k vytvoření nového druhu postupnou akumulací genetických změn se pohybují v případě drosophil mezi 1.5 a 3.0 miliony let. I kdyby tento odhad byl neoprávněně vysoký, počet 100 generací v případě Rhagoletis pomonella je skutečně pouze počátečním stádiem speciace.









2.2 SPECIACE RYCHLOU PŘESTAVBOU GENOMU 



K vzniku druhu dojde zkřížením dvou mateřských druhů, chromosomální změnou nebo hybridogenezí. Společným znakem jsou rychlé změny v genové výbavě.

Nejčastějším způsobem vzniku druhů v této skupině je hybridizace. Pokud se jedná o živočichy, je v přírodě tento model vzácný, avšak pro rostliny je tento způsob považován za jeden ze základních způsobů vzniku evolučních novinek.



Vznik nových druhů rostlin hybridizací a polyploidií.



Hybridizace spojená s polyploidizací je mechanismus, který může vést k okamžité reprodukční isolaci a tím ve smyslu akceptovaných definic druhu i k vytvoření nového samostatného druhu. Mezidruhoví hybridi obvykle nejsou plodní, protože v průběhu meiózy dochází k nesprávnému párování chromozómů. Tento soulad je možné obnovit polyploidizací. Pokud je chromozómová sada zdvojena je v genomu přítomna dvojice chromosomů od stejného druhu a normální segregace je obnovena. Polyploidizaci je možno vyvolat působením některých látek (např. kolchicinu), ale k tomuto jevu vzácně dochází i spontánně.

Tento způsob vzniku nových druhů je dokumentován, jak experimenty tak i analýzou blízce příbuzných druhů. Umělé vytvoření nového druhu je doloženo v případě prvosenky Primula kewensis a v rodu Galeopsis. 



Případ prvosenky Primula kewensis je velmi jednoduchý a každý z mateřských druhů do genomu hybrida přispěl 50%. Skutečné případy hybridizace v přírodě jsou však většinou podstatně komplikovanější. V mnoha případech je možné v následujícím období křížení s některým z mateřských druhů. Tím dochází k mnohem komplikovanějšímu sestavování genomu nového druhu. Tento jev se nazývá introgrese. 



Velmi dobrým příkladem introgrese je vznik nového druhu kosatce v jižní Louisianě. Druh Iris nelsoni identifikovaný v 60. letech je hybridem vzniklým křížením tří druhů a podle analýzy genomu byl vytvořen několikanásobnou introgresí. 

Problémem při vzniku nového druhu hybrizací, je nalezení partnera pro sexuální rozmnožování. V počáteční fázi jsou hybridi vzácní a pokud nenaleznou partnera je jejich fitness nulová. Možným řešením je samosprašnost nebo schopnost vegetativního množení. Tato hypotéza je potvrzována faktem, že známé případy hybridizačního vzniku nových druhů, zahrnují především zástupce skupin s těmito vlastnostmi. V případě louisianských kosatců je dispozici rozmnožování pomocí oddenků.

Dalším problémem hybrida je schopnost soupeření s mateřskými druhy o zdroje prostředí. Pokud jsou jeho ekologické nároky velmi podobné mateřským druhům, doba jeho koexistence je většinou omezená. V případě kosatců bylo zjištěno, že hybrid se vyskytuje v přechodném biotopu mezi mateřskými druhy.





Vznik druhu v důsledku chromosomální změny.



Přestavba chromosomů může způsobit značné změny ve fitness hybridů. Pokud dojde k reversi, tak jedinec vzniklý křížením jedince s reverzí a jedince bez reverze nebude mít některé geny a naproti tomu budou některé zastoupeny dvakrát. Takový jedinec bude mít velmi pravděpodobně silně sníženou zdatnost a tím je splněn předpoklad pro posílení reprodukčně isolačních mechanismů mezi subpopulacemi, které se liší chromosomální mutací. 





Hybridogeneze 

Hybridogeneze je zvláštní případ, kdy dochází ke vzniku kleptonu - druh potřebuje pro svůj zdárný vývoj sperma jiného dobrého druhu, bez něj není schopen se rozmnožovat. U nás případ Rana ridibunda a Rana lessonae. Jejich hybridizací vzniká klepton Rana aesculenta. Při vývoji vajíčka u kleptonu Rana esculenta dochází k eliminaci genomu Rana lessonae (jak není známo), takže somatické buňky mají kombinaci RL ale gamety RR. K rozmnožování potřebuje gamety dobrého druhu. Znakem kleptonu je to, že nemusí vznikat novou hybridizací ale pářením hybrida a dobrého druhu nebo dvou hybridů.



Polyploidizace 

K vzniku nového reprodukčně  isolovaného druhu dochází náhle zmnožením chromosomové sady. Vzniklá reprodukčně isolovaná populace musí přitom překonat stejné problémy jako v případě vzniku druhů hybridizací (nalezení partnera k páření, ekologická nika). Tento způsob vzniku nových druhů je velmi  častý u rostlin







3. STASIPATRICKÁ SPECIACE



- začíná velkou chromosomální mutací, pokračuje potom speciace na  stejném areálu, kde žije mateřský druh

- příkladem jsou sarančata, která studoval populační genetik prof. White - tyto druhy mají harémové uspořádání populací. Zjistil, že uvnitř areálů velkých druhů jsou parapatricky areály reprodukčně isolovaných druhů. Tyto vznikly na základě velké mutace samce kontrolujícího harém a tím došlo k rychlé isolaci bez působení jiných vlivů. Přitom se předpokládá snížená fitness F1, ale po překonání tohoto stádia vyštěpení homozygotů v F2 a jejich zvýšená fitness ve srovnání s heterozygoty.







4. PARAPATRICKÁ SPECIACE



Tento model popisuje situaci, kdy druh vzniká bez předchozího vzniku geografické isolace. Jeho nutným předpokladem je existence primární hybridní zóny, která representuje stupňovitý cline. Dalším nutným předpokladem je existence negativní selekce hybridů produkovaných křížením příslušníků odlišných subpopulací. Pokud by tato negativní selekce neexistovala, došlo by velmi rychle k vyrovnání frekvencí jednotlivých alel v subpopulacích.



	Problémem při prokazování skutečné speciace založené na tomto modelu je prokázání, že pozorovaná hybridní zóna je primární a nikoliv sekundární a potvrzení negativní selekce proti hybridům. Ačkoliv totiž pozorujeme velmi často, že hybridní zóna je velmi stabilní a že se jedná o její dlouhodobou přítomnost, nejsou známy konkrétní důvody proč jsou mezipopulační hybridi méně zdatní než vnitropopulační.



	V předchozím modelu diskutované posílení reprodukčně isolačních mechanismů je nezbytným předpokladem fungování parapatrického modelu speciace. Problémem posílení je, že musí dosáhnout reprodukční isolace poměrně rychle v omezeném časovém intervalu. Pokud by přetrvával delší dobu tok genů, došlo by k zmenšení rozdílů mezi subpopulacemi a tím k snížení relativní selekční nevýhodnosti mezipopulačních hybridů. V konečném stádiu by potom obě populace splynuly. Nedostatek přesvědčivých dat o procesech probíhajících uvnitř hybridních zón je příčinou určité slabosti teorie parapatrické speciace a ta je některými autory odmítána. 



	

Sekvence kroků nutných pro fungování parapatrického modelu speciace (shrnutí):

vývoj výrazného clinu a tím primární hybridní zóny

negativní selekce proti hybridům v hybridní zóně (tenzní zóna)

vývoj selektivního paření uvnitř subpopulací (posílení RIM, reinforcement) 







5.4. EVOLUCE BIOLOGICKÝCH REPRODUKČNĚ ISOLAČNÍCH MECHANISMŮ



      Předpokládá se, že při běžném typu pomalé geografické speciace vznikají nejprve postzygotické RIM jako vedlejší produkt genetické divergence (nezávislý, náhodný vznik mutací v oddělených subpopulacích, samostatné působení genetického driftu a tím odlišná fixace alel), nikoliv přímo pod vlivem adaptivní selekce. V isolaci se ovšem tyto změny samozřejmě neprojeví. Pokud skončí působení isolačního faktoru a obnovuje se sympatrie, dochází k sekundárnímu kontaktu subpopulací a pokud hybridi mezi příslušníky původně isolovaných populací mají nižší fitness může dojít k posílení prezygotických reprodukčně isolačních mechanismů, které zabrání nevýhodné produkci potomstva s nižší zdatností. Tento proces je již pod přímým vlivem adaptivní selekce. Pokud totiž předpokládáme nižší fitness hybridů, tak jsou velmi silně zvýhodněni jedinci s tendencí k vnitrodruhovému rozmnožování - nedochází ke ztrátě energie na marné pokusy o rozmnožování. Tím je završena reprodukční isolace obou linií a rozdělení těchto linií je již nevratné.











6. EVOLUČNÍ TEMPO



Rychlost vývoje jednotlivých linií, jejich osud v průběhu času a způsoby vzniku nových linií jsou velmi rozmanité. Protože tyto jevy vesměs nemáme možnost přímo sledovat pro jejich velmi dlouhodobý charakter, jsou vytvářeny modely, na jejichž základu potom interpretujeme fakta získaná paleontologií i studie recentních zástupců jednotlivých vývojových linií. 





6.1 Rychlost evoluce



Rychlost vývoje linie nebo nějakého znaku je velmi podstatnou charakteristikou. Současná data ukazují, že rychlost evoluce rozhodně není konstantní a že údaje o rychlosti evoluce za delší časové období  zahrnují období velmi rychlého vývoje a následné stasigenese a navíc i protisměrné pohyby. Rychlost evoluce můžeme zkoumat jak na úrovni jednotlivého znaku, tak na úrovni linie. 



Taxonomická rychlost evoluce - rychlost s jakou jsou původní taxony nahrazovány taxony s novými znaky. 

Z tohoto pohledu existují linie s extrémně nízkou rychlostí evoluce. Například listonoh letní Triops cancriforis je znám již z Triasu a za 180 milionů let se morfologicky nezměnil, takže fosilní i recentní jednotlivci jsou hodnoceni jako jediný druh. Naproti tomu existují linie podléhající velmi rychlému vývoji a je dokumentována situace, kdy několik rodů dalo základ liniím klasifikovaným jako čeledi v průběhu méně než 10 milionů let.   





Fylogenetická rychlost evoluce - zahrnuje rychlost změn, kterým podléhá jednotlivý znak nebo komplex znaků v evoluci. Příkladem může být studium rychlosti vývoje zubů v linii vedoucí k modernímu rodu Equus  (čeleď Equidae: od rodu Hyracotherium před 55 mil lety k současnému rodu Equus). 



Studium vývoje zubů v linii čeledi Equidae je klasickým příkladem studia rychlosti evoluce. Rychlost je možno počítat jako změnu určitého znaku za časové období: např. velikost zubu předka, v tomto případě Mesohippus byla 8,36nmm, potomek, rod Merychippus, měl homologický zub o průměrné velikosti 34,08 mm a časová vzdálenost mezi nimi byla 15 milionů let. Potom rychlost evoluce činí  34,08-8,36/15, tj. 1,71 mm za milion let. Vzhledem k tomu, že je nesouměřitelná absolutní výše změn bez ohledu na výchozí hodnotu (je podstatný rozdíl, jestli se zvětší kel slona o 1 mm nebo se zvětší o 1 mm zub rejska), je vhodné počítat rychlost evoluce jako rozdíl přirozených logaritmů znaku za časovou jednotku. Ve výše uvedeném případě to znamená ln 34,08 - ln 8,36/15= 0,095/milion let. Změna o faktor e = základ přirozených logaritmů za 1 milion let, je považována za základní jednotku rychlosti evoluce a označuje se jako DARWIN.   



Vysoké rychlosti evoluce, až ve stovkách darwinů jsou dokladovány v laboratorních pokusech nebo v liniích, které kolonizovaly nová území (příklad změn tvaru a velikosti zobáku Passer domesticus po zavlečení do Severní Ameriky). Dlouhodobý vývoj takou rychlostí je nemožný, těžko by se mohly takovou rychlostí měnit i ostatní orgány, aby přitom byla zachována celková funkčnost. Naproti tomu za dlouhá časová období byla prokázána velmi nízká rychlost evoluce. Problémem k řešení není ani tak otázka, jetli měla evoluce dostatek času pro vytvoření diversity, kterou kolem sebe pozorujeme, ale spíše, proč byla evoluce tak pomalá.  







6.2 MODELY EVOLUCE



Situace z hlediska rovnoměrnosti tempa evoluce v průběhu vývoje linie jsou popisovány gradualistickým a punktuacionalistickým evolučním modelem: 



6.2.1  GRADUALISTICKÝ MODEL EVOLUCE (FYLETICKÝ GRADUALISMUS) - zastáncem  MAYR

morfologické změny se uskutečňují postupnou změnou rozpětí vnitrodruhové variability

speciace probíhá pomalou adaptivní změnou za působení  přirozeného výběru







6.2.2 PUNKTUALISTICKÝ MODEL (PUNCTUATED EVOLUTION)

Autory tohoto modelu jsou  Eldredge & Gould (1972) - teorie  přerušovaných rovnováh - punctuated equilibrium



Tato teorie vyšla z následujících poznatků:

- velká většina morfologických změn v evoluci proběhla velmi  rychle v populacích, která byly tak 

malé, že jejich zachycení ve fosilním záznamu je prakticky nemožné

- předpokládá se při speciaci významná úloha genetického driftu

- změny v segmentech linií, které jsou podle běžných  taxonomických standardů hodnoceny jako druh 

(chronospecies)  jsou zanedbatelné.



     Neexistuje podklad pro rozhodnutí, který z těchto modelů se uskutečňuje (uskutečňoval) častěji během evoluce. Dostupná data dokumentující dlouhá období morfologické stability podporují hypotézu přerušovaných rovnováh, ale rovněž existují rozsáhlé soubory dokumentující fyletický gradualismus. Oba modely vývoje tedy musejí být akceptovány.



Otázka proč některé linie podléhají postupné morfologické evoluci, zatímco jiné přerušovaným fázím stasigenese a zrychleného vývoje (punctualistické evoluci) byla vysvětlována různými mechanismy:





6.3 CHARAKTERISTIKY ovlivňující tempo evoluce



6.3.1 GENETICKÁ HOMEOSTÁZE JEDINCŮ

- vychází z předpokladu, že morfologická stabilita druhu v  průběhu evoluce je založena na vyšší životaschopnosti  heterozygotů - tito zahrnují více vzájemně úzce spojených  adaptivních komplexů. Genetická "revoluce" v důsledku  homozygotnosti je považována za předpoklad morfologické  evoluce. Tento koncepce je považován za nepřesvědčivý, protože  zcela vylučuje možnost gradualistické evoluce. Navíc existuje  velké množství příkladů rozsáhlé klinální variability s rozdíly  mezi krajními formami překračujícími rozsah předělů obvyklých  mezi druhy, to je důkazem že odchylnost od standardu v sobě neskrývá nutný předpoklad vzniku protiselekce.





6.3.2 genetická homeostáze populací

      Bylo zjištěno, že populace, která byla vystavena usměrňující  selekci se po jejím pominutí má tendenci vrátit do původního  stavu. Z toho bylo vyvozováno, že pouze malé populace jsou  schopné se vymknout z tohoto působení. Bylo však demonstrováno různými autory, že i ve velkých populacích tyto síly mohou být  překonány a může docházet ke gradualistické evoluci.





6.3.3 ekologická homeostáze společenstev

    Extrémní názor tvrdí, že společenstva jsou natolik  optimalizovaná, že nepřipustí vstup peripatricky vzniklého druhu. Taková vlastnost společenstva může v určité míře  existovat, ale její absolutní působení nepřichází vůbec v úvahu. V určité míře tedy strukturální homeostáze společenstev

může podpořit období stáze jednotlivých prvků (tj. druhů ve společenstvu)



6.3.4 vývojové usměrnění a vývojová plasticita - jedno z možných  vysvětlení, proč se liší osud jednotlivých linií v evoluci.



 vývojové usměrnění (developmental canalization)

 - z hlediska teorie hazardního hráče je pro druh výhodné pokud  je schopen zachovat nezměněný genofond i v rozdílných podmínkách a reagovat na prostředí změnou např. fyziologie, chování a pod. - dává do hru jako sázku minimum - sázkou je v tomto případě další existence druhu.

 - schopnost organismu sledovat za MÍRNĚ ODLIŠNÝCH podmínek  prostředí a současně schopnost nesledovat tuto stopu, pokud se podmínky prostředí VÝZNAMNĚ liší, se nazývá VÝVOJOVÉ

USMĚRNĚNÍ.

- v tomto typu jakékoliv změny v genotypu nejsou předmětem přirozeného výběru - protože se neměnil genotyp - a teprve po přeskočení do jiného chreodu (hladiny) vzniklý fenotyp byl předmětem selekce.

 - takové chování druhu je předpokladem pro punctualistický  model speciace



 vývojová plasticita

 - morfogenetický systém je velmi citlivý na změny prostředí, takže genotyp reaguje na prostředí vytvářením různých fenotypů v jednotlivých mikrohabitatech a působením přirozeného výběru dochází k posouvání střední hodnoty. Změny se takto kumulují v genotypu. I vývojová plasticita může napomáhat stasigenesi, avšak pouze pokud dochází k centripetálnímu výběru.



Významné je, že jak vývojové usměrnění, tak vývojová plasticita jsou s největší pravděpodobností adaptivní a geneticky založené a podporují úzkou souvislost mikroevolučních mechanismů a makroevoluce. Některá pojetí totiž předpokládala odtržení mikroevolučních mechanismů od makroevoluce.







7. MAKROEVOLUCE



- zabývá se vznikem a evolucí taxonů vyšších než druh a evolucí  novinek, které tyto taxony 

charakterizují

- předmětem makroevoluce jsou species a vyšší taxony

- z hlediska makroevoluce jsou významné mechanismy, které vedly ke VZNIKU VELKÝCH 

EVOLUČNÍCH NOVINEK

- oproti mikroevoluci se při zkoumání makroevoluce uplatňuje  významně další prvek a to je 

VYMÍRÁNÍ

- makroevoluce přitom zahrnuje i oportunismus evoluce a stochastický charakter evoluce. Náhoda je 

spojena se vznikem mnoha linií (theory of commitment). 



Theory of commitment - teorie závazku

Na makroevoluci se podílí velmi významným způsobem náhoda. Žilo více druhů savcoidních plazů, ale pouze jeden z nich se stal předkem savčí linie. Přitom v době existence se tento předek velmi málo lišil od svých nejbližších příbuzných.







7.1 TRENDY

Při pozorování výsledků makroevoluce můžeme vidět velmi často určitou víceméně pravidelnou změnu vlastností v určitém směru. Takovou změnu nazýváme EVOLUČNÍ TREND

Trend je pravidelná usměrněná změna vlastnosti organismu  







Vysvětlení trendů:

starší přístupy, dnes již odmítané:

ortogenický důvod - zavádí do evoluce prvek usměrněnosti tedy směřování trendu jednou nastoupenou cestou- určitým  směrem

finalismus - trend směřuje k předem danému vyvrcholení

teleologický přístup - zavádí prvek účelovosti druh si podle takové představy "vytvořil" nějakou strukturu, aby mohl využít např. nějaký zdroj potravy



     Jedná se o zcela mylné přístupy - veškeré znaky vznikají bez  jakéhokoliv usměrnění, pouze tlak přirozeného výběru rozhoduje o uplatnění nebo neuplatnění nějakého adaptivního znaku - a tím vzniku určitého trendu.

Samozřejmě, že může nastat i neadaptivní fixace znaku v důsledku genetického driftu, rovněž neutrální evoluce není ovlivněna přirozeným výběrem. V takovém případě ovšem nedochází k vytvoření žádného trendu.



Dnes přijímané vysvětlení trendů tedy vychází z přirozeného výběru:

předpokládá, že existují omezení umožňující variabilitu pouze určitým směrem takové působení přirozeného výběru se označuje jako  USMĚRŇUJÍCÍ SELEKCE. Pozorované trendy jsou tedy důsledkem dlouhodobého působení usměrňující selekce.



Základní vlastností trendů je jejich ADAPTIVNOST. S tímto faktem  souvisí ještě jeden znak trendů a to je proměnlivost jejich  směřování. Pokud jsou založeny na přirozeném výběru a ten vychází z podmínek prostředí určených mimo organismus, potom pokud se změní podmínky, změní se i charakteristika trendu - například dojde ke zpomalení, eventuálně dočasnému zastavení vývoje nebo změny směru vývoje určité struktury.



Není správné hovořit o ZVYŠUJÍCÍ SE ADAPTACI, ačkoliv k tomu právě pojem trendu velmi silně svádí, druhy na počátku i na konci nějakého trendu byly adaptované tak, jak to potřebovaly ke svému životu - krátkokrká žirafa není méněcenná žirafa, ale organismus, který bez problémů ve své době získával potravu ve výškách do 2 m nad zemí.



Někdy se rozlišují trendy PROGRESIVNÍ a REGRESIVNÍ, také nesouvisí s nějakou dokonalostí adaptace, ale se získáváním (progresivní) určité funkce nebo struktury nebo naopak s jejich ztrátou (regresivní).



S odmítnutím účelovosti trendů souvisí další vlastnost evoluce a to je fakt, že evoluce je OPORTUNISTICKÁ - vždy se pouze krátkodobě přizpůsobuje v rámci možností daných genomem a strukturami, které jsou v daném okamžiku k dispozici a jsou ovlivnitelné přirozeným výběrem za daných a jedinečných okolností. S oportunismem evoluce souvisí i STOCHASTICKÝ charakter evolučního procesu.





V přírodě je možné vypozorovat některé UNIVERSÁLNÍ TRENDY:

příkladem je zvětšování velikosti těla - sama velikost těla není přímo adaptivní, ale trend zvyšování velikosti těla umožňuje druhu, který tento trend vykazuje, uniknout z konkurence jiných druhů. Zvětšování maximální dosažitelné velikosti těla - nikoliv průměrné velikosti - je možné sledovat v celém průběhu evoluce.



S trendy souvisí rovněž pojem EVOLUČNÍ ZÁPADKA (evolutionary ratchet) - tento pojem označuje situaci, kdy je nějaký druh, eventuálně linie historicky vmanipulována do určitého trendu a pokračuje v něm podle toho jaké má vybavení pořád dopředu. Strůjce osudu takové linie není žádná vyšší síla nebo nějaký zvláštní mechanismus, ale prostředí, jehož vliv je zprostředkován přirozeným výběrem a genetické vybavení linie na počátku trendu.

     Vývoj takové linie může pokračovat značným množstvím variant, omezených pouze dostupnou počáteční genetickou informací a v tlakem přirozeného výběru. 



Příkladem působení evoluční západky může být vývoj paroží u jelenovitých - schopnost vytvořit paroží - tedy dostupná informace v genofondu a to, že tato vlastnost je preferována pohlavním výběrem (což je ve většině pojetí jedna z forem přirozeného výběru) vedla k stálému zvětšování velikosti paroží a druh není schopen tuto trajektorii opustit - konec takové linie je buď vymření - pokud je fitness tímto znakem tak snížena, že je omezena reprodukce nebo zastavení trendu - působí negativní přirozený výběr proti jedincům se silně vyvinutým znakem. 

Takových příkladů v podstatě navedení linie historickým vývojem do slepé uličky je nespočet. Snaha uniknout z dosahu konkurence velmi často vede k úzké specializaci. Dosažení vysoké specializace ovšem ve své podstatě většinou snižuje adaptibilitu druhu a ohrožuje jej vyhynutím. Pokud je některý druh vmanipulován historickým vývojem do velmi úzké závislosti na jiném organismu, není schopen v případě ztráty svého původního hostitele najít náhradní ekologickou roli a vymírá.







7.2 EVOLUCE STRUKTURÁLNÍCH NOVINEK



Celá evoluce se nám může jevit jako sled dynastií. Osud jednotlivých skupin se velmi často opakuje. Na počátku je linie - representovaná druhem ve svém samotném počátku - která si osvojí nový způsob života, rozšíří svůj výskyt a rozčlení se do mnoha druhů. Přitom nahradí předcházející dominantní linii - nutno ovšem říci, že podle současných představ zde spíše dochází k nahrazení předchozí linie po jejím předcházejícím oslabení než k přímému konkurenčnímu vytlačení novou linií - příkladem mohou být dinosauři a savci. Zánik dinosaurů umožnil velký rozvoj savců, avšak savci nebyli příčinou jejich zániku.



Při vzniku úspěšných vyšších taxonů - rodů, čeledí, tříd atd. se významně uplatňují strukturální novinky, které umožňují vstup do nového prostředí, využití nových zdrojů nebo získání nových způsobů chování.



    Jedním ze základních rysů vzniku strukturálních novinek je, že pouze VZÁCNĚ VZNIKÁ NĚCO ZCELA NOVÉHO - náhlý vznik zcela nových struktur předpokládá saltacionismus a mutacionismus, což jsou směry mající dnes pouze velmi málo zastánců.



Neodarwinistická syntéza zdůrazňuje při vzniku evolučních novinek dva základní mechanismy:

1. význam preadaptací

2. význam změny ontogenetických mechanismů







7.2.1 PREADAPTACE



Preadaptace je vznik vlastnosti (strukturální, biochemické, etologické, genetické atd.) předtím než vznikla nebo se uplatnila její současná adaptivní funkce



     Postup je následující: v určitém prostředí vznikne adaptivní struktura, která v tomto prostředí vykonává určitou funkci, současně je však schopna ať v okamžité podobě nebo po menším přizpůsobení vykonávat i jinou funkci, která se v daném okamžiku neuplatňuje. Následně dojde ke změně prostředí, v kterém příslušný organismus žije (změní se prostředí nebo migruje živočich). V tomto prostředí se původně nevyužívaná funkce stane rozhodující pro přežití druhu a je vystavena adaptivní selekci. Většinou dochází k rychlému vývoji dané struktury, protože působení selekce je v novém prostředí velmi silné.

     

      Příkladem velmi významné preadaptace je kutikula primitivních vodních členovců. Hlavní funkcí kutikuly je v tomto případě tvorba vnějšího skeletu pro úpon svalů a tím umožnění afektivnějšího pohybu. Současně však tato kutikula umožňuje omezit po menších úpravách vysychání organismu - to je vlastnost, která se ovšem ve vodním prostředí neuplatnila a k jejímu využití došlo následně až v souvislosti s přechodem k suchozemskému způsobu života. V těchto nových podmínkách potom došlo k významnému zdokonalení kutikuly - vytvoření voskových a cementových vrstev, takže dnes kutikula umožňuje některému hmyzu žít po celý život bez příjmu vody s tím, že jedinec využívá pouze vodu, kterou získá při rozkladu uhlovodíků - to je případ většiny skladištních škůdců.



     Podstatné je, že PREADAPTACE VZNIKÁ NÁHODNĚ a v počáteční fázi není vystavena adaptivní selekci. Z toho se dá odvodit, že množství preadaptací muselo zaniknout dříve, než se setkaly s prostředím, v kterém by se uplatnily. Tento fakt má návaznost na stochastický charakter evoluce.

Využití struktury k nové funkci je velmi pravděpodobné vysvětlení mnoha velmi složitých struktur. Konkurenční úvahy předpokládají pomalé rozvíjení zcela nového orgánu z nefunkčního a náhodnou mutací vzniklého základu - zde je největším problémem nízká selektivní výhodnost počátečních stavů takové struktury a tím velké nebezpečí odstranění takové struktury přirozeným výběrem dříve než dojde k přizpůsobení struktury vykonávané funkci - klasickým příkladem je KŘÍDLO HMYZU.

      Všechny struktury před funkčním křídlem mohly existovat pouze na základě adaptivní výhodnosti pro vykonávání jiné funkce (dýchací orgány, krytky spirakul, termoregulační orgány). Navíc křídlo hmyzu vůbec nevzniklo jako nová struktura, ale je pouze velmi pozměněným vnějším přívěskem prvního nožního článku na 8. a 9. tělním článku. Na křídle se dá ukázat i další charakter uplatnění preadaptace a to je následná modifikace struktury přirozeným výběrem. Když řekneme, že křídlo vzniklo na 8. a 9. tělním článku, nabízí se otázka proč nevzniklo i na předcházejících a následujících článcích - v permu ovšem žily řády paleodictyopteroidního komplexu (Megasecoptera, Diaphanoptera, Paleodictyoptera a Permothemistida)  a dále řády Ephemeroptera a Plecoptera, jejichž zástupci měli křídla i na prothoraxu. Navíc abdominální žábra současných Ephemeroptera i Plecoptera jsou homologická s thorakálními křídly. Pouze adaptivní selekce přispěla k zdokonalení letu - a z čistě fyzikálních důvodů je existence více jak dvou párů křídel neefektivní.

 

      Příkladem postupného vývoje je savčí oko. Jedná se o bezesporu velmi složitý orgán a jedna z námitek byla, jak se takový složitý orgán může vyvinout postupnými změnami. Je ovšem zřejmé, že mezi pigmentovou skvrnou citlivou na světlo existuje škála funkčních přechodů.





     Jiným konkurenčním pohledem na vznik evolučních novinek je vznik makromutací. Prvním problémem je v tomto případě pravděpodobnost vzniku rozsáhlé mutace, která by vytvořila nějakou komplexní strukturu, a současně by tato mutace nebyla letální. I pokud by k tomuto došlo, tak není možné vysvětlit účelnost nově vzniklé struktury.



V souvislosti s preadaptacemi se setkáváme s pojmem ADAPTIVNÍ ZÓNA



Adaptivní zóna - je unikátní způsob života druhů vyššího taxonu

- jinak jsou tyto adaptivní zóny označovány jako velké způsoby  života nebo superniky

- s adaptivní zónou souvisí pojem KLÍČOVÁ INOVACE - jedná se o  vznik znaku - nejen zcela nového znaku, ale například významnější přestavbu existující struktury, která umožní vstup do nového prostředí nebo využití nového druhu potravy.



 Příkladem klíčové inovace mohou být cichlidky. V tomto případě došlo k přestavbě pharyngeálních zubů, které tím převzaly i funkci normálních zubů, které se tímto uvolnily pro novou funkci - v tomto případě pro chytání potravy.



- slabinou tohoto pojmu je, že jsme schopni definovat adaptivní  zónu pouze zpětně na základě taxonu, který ji obsadil.

- jinak řečeno nemůžeme říci, kolik existuje neobsazených  adaptivních zón, protože neznáme potenciální adaptace, které by je definovaly.





7.2.2 ADAPTIVNÍ RADIACE 

Adaptivní radiace je pojem označující fázi rychlé speciace po  obsazení nové adaptivní zóny.

Existence takového jevu a jeho překvapivá efektivnost je  prokázána na několika případech velmi silné adaptivní radiace potomků migrantů v nikách na oceánských ostrovech nebo  isolovaných jezerech.

Příklady adaptivní radiace jsou v takových podmínkách studovány přednostně z několika důvodů. Do nového prostředí pronikl obvykle pouze omezený počet kolonisátorů a doba radiace je natolik dlouhá, aby mohly zřetelné adaptace vzniknout. Přitom ale není situace komplikována dlouhým a složitým vývojem.

 

     Učebnicovým příkladem adaptivní radiace jsou havajští šatovníci - DREPANIDINI - tito náleží do podčeledi Carduelinae a čeledi pěnkavovitých - Fringillidae. Na Hawaii se před příchodem člověka vyskytovalo několik desítek druhů a předpokládá se, že všechny vznikly z jednoho hejna nebo dokonce jednoho páru, který imigroval ze Severní Ameriky nebo z Východní Asie.

      Na Hawajských ostrovech se dostali do prostředí, které bylo neobsazené a umožnilo vznik nových specializací. Přitom došlo ke specializaci a tím i speciaci ve srovnání s jinými podmínkami poměrně rychle. Tato zrychlená speciace byla umožněna s velkou pravděpodobností umožněna nejen možností specializace, ale i proto, že populace byly vcelku malé.

      Původní typ byl menší velikosti a se zobákem podobným stehlíkovi. Dnešní druhy napodobují tvarem zobáky papoušků, křivek, pěnicím nebo kolibříkům.

      Situace, kdy si nepříbuzné organismy vytvářejí stejné struktury ve stejném nebo podobném prostředí, se označuje jako ADAPTIVNÍ KONVERGENCE.



      Podobným příkladem je čeleď GEOSPIZIDAE, které pozoroval již Darwin na Galapágách. Podobně jako v případě Drepanidů došlo i na Galapágách k vytvoření většího množství typů zobáků v závislosti na druhu potravy. Jeden druh dokonce začal používat kaktusový trn k vytahování larev hmyzu z jejich chodeb. Na tomto případě je vidět, jak evoluce může pracovat pouze se strukturami, které má k dispozici a pouze tyto struktury modifikuje. Vznik zcela nových struktur je velmi výjimečnou záležitostí.

    

     Jev, že není k dispozici struktura, která by se mohla v daném okamžiku v prostředí uplatnit se nazývá EVOLUČNÍ OMEZENÍ, eventuálně neexistuje mezi dostupnou strukturou a funkčním stavem mezistupeň, který by byl selektivně výhodný. Každopádně zděděná genetická výbava z velké části omezuje vývoj příslušné linie pouze na některé z možných trajektorií.

Evoluční omezení - evoluce organismu je omezena vlivy mimo něj nebo nedostatkem genetické informace, která by mohla být modifikována. Popíráno mutacionisty - pokud existuje účelná struktura, tak dříve nebo později vznikne příslušná mutace.

     Možnosti evoluce ovlivňují i čistě fyzikální principy, např. min. velikost savců 2 g (regulace teploty), velikost hmyzu 30 cm (způsob dýchání)





7.2.3. změnA ontogenetických mechanismů



     Každý organismus si nese genetickou výbavu v závislosti na vývoji svých předků a každá změna je realizovaná přes ontogenezi.

Nejznámějším je tzv. BIOGENETICKÝ REKAPITULAČNÍ ZÁKON formulovaný Haecklem v 19. století

ontogenese každého organismu rekapituluje jeho fylogenezi

Zastánci tohoto názoru se snažili najít v ontogenezi  určitého organismu dospělá stádia předků. Tento pohled je ale velmi nepřesný.



Námitky vycházejí ze dvou směrů: jednak většina změn v ontogenetickém vývoji není rekapitulačního charakteru a neznáme žádný molekulární mechanismus, který by takovou rekapitulaci zajišťoval.

Druhá námitka vychází z toho, že oproti původním představám nemůžeme hledat předka recentní skupiny v jiné recentní skupině, ale tyto recentní skupiny mají pouze společného předka - savci nevznikli z plazů, ale pouze mají společného předka s recentními plazy.





Podstatně přesnější je představa, která předcházela Haeckla - BAEROVSKÁ REKAPITULACE

Čím mladší je vývojové stádium, tím jsou si podobnější různé skupiny a teprve později se rozrůzňují.



Recentním autorem, který se rekapitulací zabýval byl LOVTRUP. Takzvaný LOVTRUPŮV TEORÉM říká, že každý organismus patří do hierarchie přirozených skupin 

Například savčí embryo vykazuje napřed znaky společné pro  Metazoa

                                                   				Bilateralia

  							 Deuterostomia

							  Chordata

							   Vertebrata

							    Amniota

							     Mamalia

     Podstatou je, že geny z počátku fylogeneze jsou konzervativnější a jsou i nejstarší, a proto jsou si raná stádia více podobná.







7.2.4 HETEROCHRONIE



- přesunutí do jiné vývojové trajektorie posunutím začátku nebo konce vývoje, eventuálně změnou rychlosti vývoje.



     Nejvýznamnější mutační změny v makroevoluci se týkaly zřejmě právě regulačního genetického systému a pozměňovaly mechanismus ontogenese. Mohlo docházet o opožděnému nebo předčasnému vývoji nějaké struktury nebo k předčasnému ukončení jejího vývoje. Významná je také rychlost vývoje.

Tyto regulační geny patří ke genetické výbavě starého původu, a proto mnoho mutačních změn zasahujících tyto mechanismy je nesporně letálních a nebo jsou selekčně nevýhodné a jsou velmi rychle odstraňovány přirozeným výběrem. Pokud se však najde selekčně výhodná mutace zasahující ranná stádia vývoje organismu, může tato jediná mutace velmi významně pozměnit fenotyp organismu a tím vést k rychlému vzniku podstatné evoluční novinky.

      Pro vznik evolučních novinek tímto způsobem je podstatné, že dramatické změny v raných vývojových stádiích umožňují únik ze specializace dospělých stádií a tím přechod k jinému způsobu života.



Heterochronické změny zahrnují dvě skupiny efektů:



1. PERAMORFOSY

 - potomek dochází ve vývoji dál, než došel jeho předek

 Příkladem jsou Amoniti, kteří na počátku vývoje skupiny  zakládali na své schránce pouze malý počet rýh, postupně se  jejich počet stále zvyšoval





2. PAEDOMORFOSY

 - potomek nedochází do stádia předka, vývoj se zkrátí

 příkladem je neotenie - vývoj jedince se zkrátí a dříve než je dokončen somatický vývoj, tak dojde k pohlavní dospělosti a rozmnožování. Velmi často se týká neotenie samic hmyzu, které si zachovávají více méně larvální způsob života a nikdy nedojdou do stadia dospělce. V tomto případě je pravděpodobně selektivně výhodný skrytý způsob života a odstranění více méně rizikového pupálního stadia z vývoje.

      Za neotenický se označuje i somatický vývoj člověka, který si zachovává v dospělosti výhodnější poměr mezi hmotou těla a mozku díky zpomalenému vývoji těla





7.2.5 REGULAČNÍ GENETICKÝ SYSTÉM, ZAPÍNÁNÍ A VYPÍNÁNÍ GENŮ, POSIČNÍ SIGNÁLY, MORFOGENETICKÉ SIGNÁLY, VLIV MUTACÍ



     Výzkum prováděný na drosophilách přinesl již v 30. letech zajímavý poznatek. Byla prokázána jednoduchá mutace, která způsobila, že se vyvinuly na mesothoraxu normální křídla nebo, že se na hlavě místo tykadla vyvinula kompletní noha. Vzhledem k tomu, že k vývoji tak složité struktury je zapotřebí účast velkého počtu genů a jejich současná smysluplná mutace je prakticky nemožná, tak se hledaly řídící geny, jejichž mutace by mohla být příčinou takové prudké změny fenotypu. Tyto geny řídí vývoj opakujících se struktur a byly nazvány HOMEOTICKÉ GENY. Homeotické geny jsou aktivní v určité části těla a řídí ontogenetický vývoj jedince (určují, kde se který orgán vyvine).



      Mimo to, že i velmi malá mutace takových genů může mít velmi dalekosáhlé důsledky pro základní stavební plán organismu, tak jejich další vlastností je jejich značné stáří a překvapivá jednota těchto regulačních mechanismů u různých organismů. V roce 1990 bylo prokázáno, že žába drápatka a moucha Drosophila mají totožný gen řídící výstavbu těla během embryonálního vývoje. Dále bylo zjištěno,že lidský homeobox HOXA7 se liší pouze v jedné ze 60 pozic od genu antennipedia, který řídí diferenciaci nohou a tykadel u drosophily. Podobně gen Pax6 řídící vývoj oka drosophily a člověka vykazuje identitu na úrovni 94%.



     Poznatky z této oblasti mají zásadní význam pro pochopení vzniku zásadních evolučních novinek.



     S řízením exprese jednotlivých znaků souvisí také atavismy - jedná se o odblokování určité informace. Samotný fakt, že některý druh ztratil určitou strukturu ještě neznamená, že ztratil také genetickou informaci, která vznik takové struktury řídí. V mnoha případech pouze došlo k zablokování exprese takového znaku a může dojít k jeho zapnutí.





S popsanými mechanismy souvisí občasné zpochybňování DOLOVA ZÁKONA, který říká, že evoluce je ireversibilní - struktura, která jednou prodělala změnu se nemůže vrátit do původního stavu (to nevylučuje vznik struktury se stejnou funkcí, avšak z hlediska evolučního se jedná o jinou strukturu). Někteří autoři upozorňují na expresi plesiomorfních znaků v některých skupinách poté, co byly u předka ztraceny. Otázkou je, zda byla špatně postavena hypotéze o vztahu potomka a předka nebo došlo k expresi na základě změny regulačních genetických mechanismů.



WILLISTONOVO PRAVIDLO

- popisuje pravidelnost v osudu mnohonásobně se vyskytujících orgánů

- obvyklým případem jsou sety nebo listy.



Posloupnost vývoje mnohonásobných struktur je následující:

a) vznikne množství uniformních polyfunkčních orgánů  jejichž umístění není přesně definováno

b) postupně mezi nimi dochází ke specializaci, snižování počtu a  následně k určení jejich přesné polohy.

c) v poslední fázi dochází k rozkolísanosti výskytu - chybí,  někdy nechybí - a nakonec dojde v vymizení struktury.



Ovlivnění exprese znaku cytoplasmatickým gradientem 

- přítomnost určitého morfogenu ovlivňuje expresi příslušného znaku.

Z hlediska evoluce je významné, že mutace genu, který řídí produkci morfogenu může ovlivnit velmi podstatně fenotyp nositele takového genu.



     Zdánlivě modifikované znaky mohou vznikat rovněž alometrickým růstem - v takové situaci se jedna část vyvíjí neúměrně vzhledem k ostatním. Příkladem může být utváření pronota a hlavy nosorožíka Chalcosoma atlas. V tomto případě je vývoj jedince určen kvalitou přijímané potravy.



     Dalším způsobem potenciální modifikace znaků je transformace souřadnicových soustav. Příkladem je kartesiánská nebo darsiniánská transformace. Tímto způsobem mohou vzniknout zdánlivě nepodobné struktury, které ovšem mají společný základ. Způsob vzniku takových modifikovaných struktur souvisí s rozdílnou rychlostí dělení buněk v raných stádiích ontogeneze.  





Vznik velkých taxonů - shrnutí:

preadaptace

klíčové inovace

změny regulačně genetického systému vedoucí k heterochronickým  změnám ontogeneze

selekce druhů

hromadné extinkce

koevoluce

velké enviromentální změny

souběh náhodných událostí ve velkých populacích









8. DIVERSITA



Diversita je pojem zahrnující více stupňů. Společnou charakteristikou je fakt, že veškerá diversita vznikla v průběhu evoluce a i nadále se mění působením stejných procesů, které ji utvářely. 



Genetická diverzita (geny) se vztahuje k rozmanitosti genů v rámci druhů. Zahrnuje genetickou variabilitu v rámci jednotlivé populace nebo i v rámci celého druhu. Tato diversita je podmínkou fungování přirozeného výběru.



 Druhová diverzita (druhy) reprezentuje rozmanitosti taxonů na určitém území. Pro její hodnocení je rovněž podstatné, jak jsou reprezentovány vzájemně méně příbuzné taxony. 

Zahrnuje podle Whittakera (Whittaker, 1970) 

   alfa  - diversita - počet druhů žijících v určitém společenstvu

   beta   - diversita - počet druhů žijících v určitém regionu



Ekosystémová diverzita (ekosystém) neboli gama - diversita  (Whittaker, 1970) - diversita biomů. Označuje rozmanitost typů společenstev a ekosystémů na území. 





DIVERSITA A KOMPETICE

- nejvyšší diversita je tam, kde je minimální konkurence

 tento fakt vyplývá ze systémů řízení velikosti populace:



CHEMOSTAT - populace je omezována množstvím živin - pokud se zvýší početnost populace a množství živin je konstatní, tak dojde k nedostatku potravy a následnému snížení velikosti populace

V populacích typu chemostatu dochází k využívání zdrojů prostředí až na samu hranici a v systému je mohou uplatnit pouze nejefektivnější organismy, v extrémním případě jediný druh. Příkladem mohou být vodní hyacinty, zdevastované květné louky v Malých Karpatech nebo ruderální společenstva ponechaná bez jakýchkoliv rušivých zásahů.





 TURBIDOSTAT - působí jakýkoliv vnější faktor, který eliminuje jedince z populace. Přitom však intensita jeho působení je závislá na početnosti regulované populace a intensita této eliminace stoupá nelineárně s koeficientem vyšším než 1. Příkladem jsou systémy dravec a kořist s funkční odpovědí nebo systémy hostitel a parasit se závislostí šíření infekce na počtu kontaktů mezi jedinci.

V populacích typu turbidostatu zůstává vždy část zdrojů nevyužita a to umožňuje existenci jiných méně efektivních druhů nebo rozšíření jednotlivých druhů mimo hranice jejich optima a tím zvýšení beta diversity.



DISTURBANCE

 - lokální katastrofy - vykonávají stejnou funkci jako regulace pomocí turbidostatu, pokud se jedná o pravidelně působící vnější faktor, tak není možné stanovit ostrou hranici mezi disturbancí a řízením pomocí turbidostatu (sekačka na louce je fakticky predátor, evolučně se jedná pouze o pravidelnost a dlouhodobost působení)

Příkladem mohou být korálové útesy, které jsou nejbohatší po  cyklónu, kdy se uvolní množství ploch vhodných pro kolonizaci různými druhy. Při dalším vývoji společenstva dochází k vymizení těchto druhů v důsledku kompetice.



DIVERSITA A ZJEMNĚNÉ CHÁPÁNÍ ZDROJŮ

- kompetice nutí organismy do specializace - evolutionary  ratchet - evoluční západka

- získaná specializace se promítá do speciace

 (Futuyma)



diversita A Princip pána hory 

Princip pána hory říká, že o obsazení určitého vrcholu v  adaptivní krajině nerozhoduje jen dokonalost přizpůsobení, ale  rovněž to, který organismus příslušný vrchol obsadil jako  první. Další druhy nemají šanci dosáhnout vrcholu a následně  lepšího přizpůsobení, protože do obsazení niky nemohou  vstoupit.

 - princip pána hory snižuje diversitu existujících organismů.





RYCHLOST SPECIACE, PRAVDĚPODOBNOST EXTINKCE »»» DIVERSITA

Představy o speciaci a kompetici jsou založeny na modelech hazardního hráče. Situaci popisuje van Valenova hypotéza červené královny.

- druhy jsou ve vzájemné kompetici a součástí kompetice je i speciace. Linie-monophylum, které není schopeno speciovat rychleji než probíhají extinkce vymírá, a tím prohrává v mezidruhové kompetici. Tato kompetiční charakteristika speciace je v úzkém spojení s diversitou.



Příklad kompetičně velmi úspěšné skupiny je hmyz

 - snadná disperse

 - snadno podlehnou speciační události - avšak i snadno  podlehnou extinkci

 - schopnost specialisace na základě zjemněného chápání zdrojů

 - optimální velikost

 - r-strategická skupina

 - umocnění - diversita plodí diversitu











9. KOEVOLUCE

- vzájemná evoluce organismů v těsné evoluční interakci

- v přírodě se jedná o velmi častý jev

hostitel - parasit

komensál

dravec - kořist

rostlina - opylovač

vzor - napodobení



Typy koevoluce:



a) koevoluce koadaptivní

 - organismy jsou vázány na sebe tak, že změna u jednoho vyvolá  změnu u druhého

b) koevoluce sekvenční neboli evoluce následků

 - jeden z partnerů hraje prim a druhý je nucen se  přizpůsobovat

 - jinak řečeno jeden z partnerů je důležitější

 - např. u rostliny vznikne obranný systém a fytofág jej musí  překonat - reaguje přitom až následně a sám nemá možnost  svého hostitele srovnatelně ovlivnit

 - je podstatně častější než předchozí typ



c) koevoluce difůzní

 - oba účastníci vztahu se musejí vyrovnávat s různými  selekčními tlaky, často i protichůdně působícími

 - eskalační - závody ve zbrojení, vzájemné zdokonalování  obrany i efektivnosti útoku a to jak ze strany parasita tak hostitele

     Příklad: větší lastury jsou odolnější proti zničení, dnes  sou však více napadány predátory, protože jsou efektivnější  predátoři než v karbonu.

 - poměr velikosti mozku a těla je vždy výhodnější v případě  šelem než kopytníků

 - stabilní -parasit »» symbiont

 po určité době dojde ke stabilizaci vztahu a z parasita se  stane symbiont nebo komensál.



d) mutualistická koevoluce

 - mutualismus je vzájemně výhodný vztah mezi dvěma nebo více  organismy - pozor: nejedná o vztah altruistický

 Příklad:

 Ficus a Agaonidae - Agaonidae opylují fikovníky, je známo  500 druhů těchto opylovačů, pro každý druh fíkovníku se vyvinul jeden druh opylovače. pouze samec velmi slabě ožírá květy, ale tento žír není pro  fíkovník významný.





9.1 MIMETISMUS



- jeden druh se stal modelem pro další organismy

- vývoj mimetických jevů je jedním z druhů koevoluce



KRYPTICKÉ ZBARVENÍ

- jeden druh napodobuje jiný organismus, který není předmětem

 predace, nebo neživé předměty eventuálně své prostředí

- v tomto případě funguje individuální výběr, který z populace  odstraňuje jedince nedokonale krypticky zbarvené a tím se zvyšuje relativní zastoupení lépe maskovaných jedinců.



RŮZNÉ TYPY KRYPTICKÉHO ZBARVENÍ:

- využití protistínu - kovově svítivé břicho makrely proti vodní  hladině

- disruptivní somatolytické zbarvení - překrytí oka proužkem nebo  narušení obrysu těla eventuálně jednotlivých částí kresbou, která  nebere ohled na hranice anatomických částí

- falešné oči

- falešná hlava - způsobuje při útoku predátora záměnu předního a  zadního konce. Útok vedený na zadní konec má podstatně menší  úspěšnost - pohyblivost, možná ztráta přívěsků bez ovlivnění  zdatnosti

- napodobení listu

- adaptivní barvoměna podle prostředí v kterém se organismus  vyskytuje



APOSEMATICKÉ ZBARVENÍ - VÝSTRAŽNÉ ZBARVENÍ

 - druhy vyloženě signalizují svou přítomnost - jsou pro  predátora jedovatí, nepoživatelní, nebo mají žihadla

 - z evolučního pohledu se předpokládá, že takový znak je  předmětem příbuzenské selekce - nápadně zbarvený aposematik,  který je nejedlý, zahyne, ale přežije větší množství jedinců jeho populace, kteří přestanou být napadáni

 - bylo zjištěno, že kombinace červené a černé je vrozena jako výstražná i ptákům, kteří se nikdy nesetkali s nechutným nebo jedovatým organismem, který by byl takto zbarven. Pokusy byly prováděny předkládáním moučných červů nabarvených na černo a červeno čerstvě vylíhnutým kuřatům. Toto zjištění je obtížně vysvětlitelné a částečně zpochybňuje klasické vysvětlení podle hypotézy tzv. naivního predátora, který zkouší metodou pokusu a omylu.

 - mimetické komplexy se ovšem vyvíjejí i v případě jiných barevných patterns

 - většina pokusů byla vždy prováděna na ptácích a savcích, avšak mimetismus existuje i v případě vztahu, ve kterém hmyz hraje roli predátora a je otázka zda má hmyz dostatečnou schopnost učení. Bylo ovšem prokázáno, že i kudlanky dokáží rozlišovat méně chutné a více chutné druhy kořisti (1985). Podobně jsou zrakem se orientující skupinou Salticidae.



Existuje několik typů mimezí:

MUELLEROVSKÁ MIMEZE - SYNAPOSEMATISMUS

 - všichni jsou nejedlí

 - chráněné druhy si vytvářejí nepříjemný barevný vzorek.  Přitom nezáleží na počtu zúčastněných druhů.

 Příklad: Muellerovská mimeze dvou druhů rodu Heliconius v  Jižní Americe Oba druhy jsou obtížně rozlišitelné a oba vytvářejí asi 20 nápadných barevných forem a oba jsou pro ptáky nepoživatelní. Na jedné lokalitě se vždy vyskytuje vždy stejně zbarvená forma od každého druhu. Tento jev se vysvětluje přechodnou aridisací oblasti v minulosti a tím segmentací pralesa.



BATESOVSKÁ MIMEZE - PSEUDAPOSEMATISMUS

 - jedlý se skrývá za nejedlého

 - existuje model s výstražným zbarvením a vznikne skupina, který je absolutně nechráněná (např. vosy a pestřenky)

 - podmínkou, aby tento systém fungoval, je vyšší dostupnost modelu než napodobovatele. Přitom se nemusí jednat pouze o dostupnost počtem. Napodobovatel může být početnější, pokud je schopen unikat predátorovi s vyšší úspěšností než model.





BATESIANSKO-MUELLEROVSKÉ KONTINUUM

 - v přírodě existují rozsáhlé komplexy druhů sledujících jedno barevné schéma a zahrnující jak druhy jedovaté nebo alespoň nepoživatelné, tak i druhy poživatelné - příkladem Lycidae a Lepidoptera v Jižní a Střední Americe.

     Překvapivý je rozsah těchto komplexů - v Austrálii čeleď Lycidae napodobuje dalších minimálně 6 čeledí a to v několika desítkách rodů. V tomto případě byl sledován výskyt antifeedantů, repelentů a toxických látek a překvapivě byl zjištěn i chemický mimetismus u naprosté většiny napodobujících druhů. Příbuzné druhy v těchto čeledích přitom nevykazovaly výskyt těchto odpuzujících látek.

     Rozlišení mimetika a vzoru - mimetik se odlišuje od svých blízkých příbuzných, znak vzoru je vlastním znakem dané skupiny.

     Evolučně zajímavým případem je mimetický komplex smrtelně a slabě jedovatých hadů a zcela nejedovatých hadů (korálovci, užovky apod. v USA). Modelem je v tomto případě s největší pravděpodobností skupina mírně jedovatých hadů, protože se nepředpokládá možnost postupu systémem pokus a omyl pokud je jedovatý druh smrtelně jedovatý.



MIMETICKÝ POLYMORFISMUS

- Papilio dardanus - samice nemimetická, samec napodobuje vždy

 nejhojnější nejedlý druh na lokalitě - obvykle babočky z čeledi  Danaidae



WASSMANNOVSKÁ MIMEZE - napodobování mravenců a to nejen tvarově  ale o taktilně a chemicky

 - někdy dochází k tomu, že analog produkovaný vetřelcem je  atraktivnější než předloha



PECKHAMOVSKÁ - AGRESIVNÍ MIMEZE

 - druh živící se hmyzem napodobuje květ, který příslušný hmyz  navštěvuje.



PUJANOVSKÁ MIMEZE - rostlina produkuje pohlavní feromon  opylovače, aby ho přilákala.

FULGURACE - záblesk - zadní křídla stužkonosek, sarančí
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