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and Evolution

Vyznam ontogenézy v evolu¢nych procesoch si uvedomuje ¢oraz viac laboratdrnych i terénnych
bioldgov, a tak sa v poslednych rokoch dostava do popredia mlada vedecka disciplina — evolu¢na
vyvinova bioldgia, vo svete zndma pod skratkou ,,evo-devo®. Je len prirodzené, ze ani evo-devo
nepredstavuje jednoliaty prud myslienkovych smerov, ale tiez sa rozvetvuje a ¢leni. Azda
najpozoruhodnejsiu vetvu evo-devo predstavuje epigeneticizmus. Epigenéza je proces, ktory sa
odohréava takpovediac mimo dosahu genetického kodu, a podl'a vSetkého sa vyznamne zc¢astiiuje na
vystavbe kazdého mnohobunkového organizmu pocas jeho ontogenézy. Viaceri vyznamni vedci sa
dnes domnievaju, ze epigenéza zohrava jednu z rozhodujucich uloh aj v evolucii. To by v§ak mohlo
znamenat’ vyrazny odklon od myslienok neodarwinizmu — Zivé bytosti (a ich evollcia) by totiz
prestali byt hrackou v rukach viac ¢ menej ndhodnych mutacii génov a prirodného vyberu. Tazki
ranu by tak dostala aj popularna tedria sebeckého génu, ved’ epigenetika prisudzuje dolezita lohu

v procese evolucie aj fenotypu (fenotyp je typ organizmu, ktory vznikol ako produkt genotypu — stibor
znakov organizmu okrem génov samych), nielen genotypu, ako nas uz roky presvied¢a Richard
Dawkins.? Vel'mi vystizne to napisal Wallace Arthur v knihe Predpojaté embryd a evoliicia (2004),
ktory sa dostal k evolucnej biologii Stidiom populacnej genetiky a molekularnej biologie: ,,Evolucni
teoretici by nemali vyhadzovat fenotypicku plasticitu len tak von oknom iba preto, Ze nie je
dedi¢na.? Jadrom tejto Arthurovej knihy je revoluéna odpoved’ na otdzku, ¢o determinuje smerovanie
evolu¢nych zmien. ,,0d ¢ias Darwina sa mnohi biolégovia uspokojuju s odpoved’ou: ,,prirodny
vyber*. Wallace Arthur vSak nie. Osvojil si kontroverzny nazor, Ze v determinécii smerov, ktoré
nabrala evoltcia — vratane toho, ¢o viedol k vzniku ¢loveka — ma ,,predpojatost™ embryi k spdsobom,
akymi sa moéZu pozmenit’, rovnaky vyznam ako prirodny vyber.*4

Vyskumu epigenetickych mechanizmov a ich ulohy v procese evoltcie sa pomaly, ale isto venuje ¢oraz vacsia pozornost’,
o ¢om svedcia aj najnovsie publikacie renomovanych vydavatel'stiev (pozri obr.). Venujeme sa im aj na naSom

pracovisku, a to v ramci projektu VEGA 1/2341/05 (2005-2007) Epigeneticka a ekomorfologicka analyza invaznych
druhov ryb v povodi Dunaja.

Ontogenéza a evoltcia 05



W. Arthur: 5 zasadnych medzier neodarvinistickej evolucnej teérie

1) ignoruje kroky (vyvinové) medzi mutéciou
a pésobenim prirodného vyberu

2) zameriava sa takmer vyluéne na PV
(ktory je ,destruktivny“), zanedbava moznost
tvorivého vzniku odchylok (napr. po¢as ontogenézy

3) neberie vzdy do uvahy ontogeneticku stalost
a dava prednost [neprestajnej] evoluénej zmene,
4) pri rieSeni otazky, ako organizmy reaguju

and Evolution na problémy, ktoré pred nich stavia prostredie,
zostava na povrchu

5) vo svojich extrémnych vyjadreniach je
vyluéne gradualisticka

Arthur piSe o piatich zdsadnych medzerach neodarvinistickej evolucnej teorie: 1) neberie do tivahy
vSetky kroky (vyvinové), ktoré sa odohravaji medzi mutaciou a pdsobenim prirodného vyberu, 2)
zameriava sa takmer vyluéne na prirodny vyber (ktory je ,,destruktivny*), a zanedbéava tak mozZnost’
tvorivého vzniku odchylok (napriklad pocas ontogenézy), 3) neberie vzdy do uvahy ontogeneticku
stalost’ a dava prednost’ [stalej] evolucnej zmene, 4) pri rieSeni otazky, ako organizmy reaguji na
problémy, ktoré pred nich stavia prostredie, zostdva na povrchu a 5) vo svojich extrémnych
vyjadreniach je vylucne gradualisticka.

Zdroj: Vladimir Kovac, 2007: Panom Zzivota je cas. PT Albert Marencin, Bratislava, s 130-131.
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molekularne hodiny
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Hlavny prud evolucnej biologie dnes tvori neodarvinizmus, presnejsie génocentricky
neodarvinizmus. Vedci patriaci k tomuto hlavnému pridu st presvedceni, Ze evolucné procesy
mozno zredukovat’ na tok génov v populdcii, na premeny a obmeny hmoty na trovni genetického
kodu prostrednictvom mutacii a na vS§emohuci prirodny vyber, ktory ako jediny rozhoduje o tom, kto
prezije a kto nie. Takyto genidlne zjednoduSujuci — redukcionisticky — pohl'ad dominuje v bioldgii
prave od Cias objavu DNA, ¢izZe od zaciatkov zlatého veku molekuldrnej biologie. Jednoduché
rieSenia su, samozrejme, vel'mi ldkavé, preto sa ani biolégom nemozno ¢udovat’, Ze by radi
disponovali takymi jednoduchymi a pritom genidlnymi vysvetleniami prirodnych javov, aké maji
naporidzi fyzici a matematici. Cim viésie pokroky viak biolégia dosahuje, tym va¢3mi sa
presviedCame, Ze svet zivej hmoty je mnohonasobne zlozitejsi, ako sme si kedy predstavovali. Tato
skuto¢nost’ za¢ina chéapat’ ¢oraz viac prirodovedcov. Najnovsie poznatky z molekularnej biologie
napriklad vrhaju na tisice neodarvinistickych vedeckych publikécii zameranych na rekonstrukciu
evolu¢nych procesov — vratane evolucie ¢loveka — tiefi vel'mi vdZnych pochybnosti. Ukazuje sa
totiz, ze jeden z hlavnych nastrojov génocentrického neodarvinistického pristupu k skiimaniu
evolucie — molekularne hodiny — je taky nespol'ahlivy, Ze ho prakticky nemozno brat’ vazne. Vedci
z Londynskej univerzity nedavno zistili, Ze v datovani evolu¢nych udalosti pomocou molekularnych
hodin sa objavuju obrovské rozpory. Ked’ sa v minulosti vek nejakej evolu¢nej udalosti uréeny na
zaklade vypoctu z molekularnych hodin nezhodoval so zisteniami vyplyvajicimi z fosilnych
zdznamov, sebavedomi génocentrici to ¢asto zval'ovali na zastaranost’ metod paleontoldgie. Doslova
Sokujlico potom vyznieva sprava, ze ,,rézne molekuldrne metdédy mozu priniest’ datovanie, ktoré sa
1i8i 20-nasobne*.
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molekularne hodiny

Pulguério, M. J. F., Nichols, R. 2007:
Dates from molecular clock: how wrong can we be?

Trends in Ecology and Evolution, 22: 180-184
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Zrutenie hypotézy molekularnych hodin by vSak predstavovalo pre neodarvinisticky

(a predovsetkym génocentricky) vyklad evolucie tazku stratu. Tato hypotéza totiz vychadza

z predstavy, Ze ndhodné génové mutécie sa z dlhodobého hl'adiska vyskytuju u vSetkych druhov
organizmov s priblizne rovnakou periodicitou. Na zaklade rozdielov v genome sa potom udajne da
pomerne presne vypocitat’ (¢ize odmerat’ molekularnymi hodinami) vek, kedy sa skimané
organizmy od seba oddelili. Inymi slovami, hypotéza molekuldrnych hodin predpokladé linedrnu
zavislost’ vyskytu ndhodnych mutécii od Casu. A to je presne to, na ¢om stoji neodarvinisticka
myslienka evolucie ako postupnej pomalej zmeny odohravajlicej sa na baze ndhodnych génovych
mutécii, z ktorych prirodny vyber preosieva najvhodnejsie bytosti. Ak sa definitivne ukaze, Ze tento
proces je nelinedrny (spomeiite si na nelinearnu termodynamiku z predchadzajticej prednasky),
hlavnému prudu dnesnej evolucnej biologie vyschne jeden z najvydatnejsich pritokov.

Zdroj: Vladimir Kovac, 2007: Panom Zivota je cas. PT Albert Marencin, Bratislava, s 130-131.
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... postupny proces, ... sled dlhsich
pocas ktorého stabilizovanych stavov

sa plynule hromadia (etép), ktoré sa
drobné nenapadné striedaju s kratSimi
zmeny tvaru i Struktur... a menej stabilnymi

stavmi (prahmi)...

Este predtym, ako sa pustime do hibania nad EVO-DEVO a najméi epigenézou, zopakujme si
niektoré zakladné myslienky z predchadzajtcich prezentacii.

...Gradualisti su presvedceni, ze ontogenéza je postupny proces, pocas ktoré¢ho sa plynule hromadia
drobné nenapadné zmeny tvaru i Struktur. Tieto zmeny sa potom prejavuji vo vyvine a raste jedinca,
pri¢om su spojené aj so zmenami ekologickej pozicie a ulohy daného jedinca. “Saltatoristi” naproti
tomu vnimaji ontogenézu ako sled dlhSich stabilizovanych stavov (etdp), ktoré sa striedaju s
krat§imi a menej stabilnymi stavmi (prahmi). Podl’a teérie o skokovitom charaktere ontogenézy
pocas stabilizovanych stavov prebieha diferenciacia buniek a tkaniv, ako aj rast Struktir (orgénov), a
to rozli¢nou mierou, pric¢om ich vyvin predstavuje pripravu na nasledujuici, Specializovanejsi
stabilizovany stav (Balon 1990).
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ontogenéza: sekvencia stabilizovanych stavov
individualneho fenotypu

jedina bunka pred zaciatkom ryhovania
ze byt’ v takom istom stabilizovanom stave ako
diferencované

mnohobunkové embryo
alebo

reprodukcie schopny
2., dospely jedinec

M. Baradlaiov

...V ur¢itych intervaloch sa forma, aktivita aj schopnosti vyvijajiceho sa individua musia pod
tlakom okolnosti menit’. To znamena, ze vyvijajici sa jedinec nemoze zostat’ pocas neprestajného
pribidania a miznutia Struktur konStantne stabilizovany. Pocas stabilizovanych stavov prebieha
diferenciéacia buniek a tkaniv, ako aj rast Struktir (orgdnov), pricom ich vyvin predstavuje pripravu
na nasledujuci, Specializovanejsi stabilizovany stav. Homeoretické procesy systému pritom
“odolavaju” destabilizacii tak dlho, ako je to len mozZné. To umoziiuje Struktiram, aby sa
skompletizovali, a funkciam, aby sa vyvijali bez zasahu do stabilizovanych Zivotnych ¢innosti
jedinca. Ked’ je organizmus pripraveny na novu alebo dopliiujicu integrovanu akciu, rychlo prejde
prostrednictvom malo stabilného, ale kratko trvajiiceho intervalu (prahu) do nového stabilizovaného
stavu. Organizmus sa sdm pokusa prekonat’ menej stabilné stavy co najrychlejsie, pretoze tieto
prirodzené hranice medzi stabilizovanymi stavmi moZu predstavovat’ najzranitel’Sie intervaly jeho
Zivota...
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Co je epigenéza?

— tvorbanovych fenotypov podfa instrukeil,
— ktorénepochadzajuibaodgendmu
interakcia elementov vyvinu, ktora vedie

Epigeneticka dedi¢nost’

V bunke sa nachadza proteinova siet’, ktorti niektori biolégovia prirovnévaju k neurdénove;j sieti. D.
Bray: siet’ interagujucich proteinov funguje podobne ako neurdlne siete. Proteinova siet’ je podla
neho ,,operatnou pamit'ou" bunky. DokaZze sa ucit, zabudat, adaptovat’ sa, vytvarat pamitové
stopy, atd’. To znamend, Ze DNA nie je dostato¢nou informdaciou na ,,zostrojenie" organizmu. Ona
sama je sietou proteinov riadend, predstavuje len miesto, z kterého proteiny ziskavaji informécie o
svojej Struktare, a samy ju pozmenuju, preto je DNA nutnou, nie vSak postacujicou informéciou na
vystavbu organizmu. Vyznamnu Glohu zohrava prave stav siete proteinov.
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genotyp
subor génov organizmu, ktory

naraba s programovymi informaciami zaznamenanymi
— v pamatiz predchadzajucich-prostredia ontogenéz ako——
- gjich vzajomnejasimilacie (Waddington 1961 —

fenotyp

~ typ organizmu, ktory vznikol ako produkt genotypu
———suborznakovorganizmuokremgénov-samych————
——pricomsucasne sanoveinformacie zwWvint———————
pridavaju do instrukcii obsiahnutych v
programovych informaciach
(Riedl 1975, 1988, Balon 1983, Arthur 2004)

Epigenéza vytvara nové fenotypy podla “instrukcii”, ktoré nepochadzajti iba od genému (Sapp
1987). Ten funguje na zaklade programovej informécie zaznamenanej v “paméti” minulych
prostredi, vyvinov a ich genetickej asimilacie (Waddington 1961, Hall 2001), ale fenotyp sa vytvara
interakciou so sucasnym prostredim, pri ktorej dochadza k zabudovaniu vyvinovej informéacie do
inStrukcii zalozenych na programovej informécii (Riedl 1975, 1988, Balon 1983).

Balon 2001, s. 8 rukopisu
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Eugen Balon, University of Guelph

univerzalita dichotémie v bioldgii

alprehost: Tedria
alternativnych ontogenéz a evolucie

nepriama ontogenéza priama ontogenéza

r-stratégia K-stratégia

<)
<)

generalizované formy <)  Specializované formy
<—)

altricialne ontogenézy prekocialne ontogenézy

Eugen Balon je ichtyolog, rodak zo Sliezska, vyStudoval UK v Prahe, pracoval v
Laboratoriu rybarstva a ichtyologie v Bratislave, aby napokon zakotvil na University of
Guleph (Ontario, Kanada). Zaoberal sa najmé ontogenézou ryb, ziskané poznatky ho
priviedli k teorii s mysteridznym (a prapodivnym) menom alprehost. Je to skratka Styroch
anglickych slov

altricial-precocial homeorhetic state

Teodria vychadza z filozofickych zakladov taoizmu. Podl'a nej fenomény bifurkacie v
epigenéze a dichotomie v evolucii (spojené s koncepciou sebaorganizacie hmoty)
vytvaraju paralelu vel'mi blizku taoistickému ponimaniu prirodného poriadku cize
dynamickym vzt'ahom medzi yin a yang. Prejavy bifurkacie, ktoré su obrazom
mechanizmov na dosiahnutie alternativnej stability v organizovanej zmene, sa odrazaju
napriklad v:

snepriamych a priamych ontogenézach

or- a K- stratégiach

sudrZiavani a rozptyl'ovani fenotypov

egeneralizovanych a $pecializovanych formach

ealtricialnych a prekocidlnych ontogenézach a trajektoriach

Ked’ to situacia vyzaduje, zivotné procesy (organizmy) riesia problémy generované
prostredim tak, ze prostrednictvom bifurkacii vytvaraji novoty a alternativne reakcie
(podobne ako je to vo fyzike v pripade vinovo-¢asticového dualizmu), a to v ktoromkol'vek
intervale ontgenézy a evolucie.

Ontogenéza a evolucia 05



¢o znamena ALPREHOST?

(< T

AlLtricial

( homeostaza )

AL-PRE-HO-ST

Altricial-Precocial-Homeorhetic-State

...Two sets of terms are found in the literature [writes Nice 1962, p. 18]: precocial and altricial;
nidifugous and nidicolous. Praecox means ripened beforehand; altrix means a nurse, from alere, to
nourish. The first word gives a generalized picture of the state at hatching, while the second refers to
the necessity for parental feeding...

Homeoréza: stabilizacia progresivneho systému je to, Ze zmeny systému prebiehaju takym
istym sposobom, akym prebiehali v minulosti.

Homeoréza je proces, ktory zabezpecuje pokracovanie ur¢itého typu zmeny
(Waddington 1977).

Ontogenéza a evolucia 05
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76 Christine Flegler-Balon

€o su priame
a nepriame ontogenézy?

embryo
endogénna vyziva

o melamu'rphosing larvae |arva
phase 2) —_—
exogénna vyziva
najzranitefnejsia peridda
o A docasné organy
e metamorféza
“feeding machine”

definitive phenotype
(juvenile)

Behind the mask of a larva (Flegler-Balon 1989) the 'feeding machine' acquires some tissue very
different to that of definitive organs and so it has to be remodeled through the process of
cataclysmic metamorphosis. Some fishes even shrink (like in elopomorphs) during this process
and so loose the survival advantage of larger size. With completion of metamorphosis the fish
acquire the definitive phenotype and look like small adult; but their gonads are not mature —
they are juveniles. Most of the time the end of metamorphosis and the beginning of the juvenile
period coincide with a change of habitat. On coral reefs, for example, the freshly metamorphosed
juveniles depart from the plankton and settle in their permanent territories (e.g. Victor 1986,
Harmelin-Vivien 1989, Danilowicz 1997) or, as in amphidromous gobies (e.g. Balon & Bruton
1994) or catadromous eels (Tesch 1977), ascend the rivers from the sea. Metamorphosis,
therefore, is more than a change in form as the name may suggest. The consequences of
metamorphosis are changes of anatomy, physiology, behavior and ecology, 'altogether a profound
change of life, a metabiosis' (Wald 1981, p.1).

Balon (2001)
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first feeding

e first feeding
larva g juvenile

metamorphosing

juvenile

indirect ontogen

nepriamy vyvin priamy vyvin

= {larvachybar —

...In short we can say that indirect development is a consequence of poor vitellogenesis which leaves
the embryo with insufficient nutrients to develop directly into a definitive phenotype. Little, low
density yolk in usually very small ova produced in large quantities requires external acquisition of
additional nutrients and so the larva period is as if inserted into the life history after or shortly before
embryos exhausted their endogenous food supply (Balon 1986b). Larvae, with their special
temporary organs that enable them to use concentrations of prey in other than adult habitats, are
efficient 'feeding machines' capable of absorptive acquisition of dissolved organic matter besides
oral ingestion of food particles which are digested in the intestine. Most larvae, therefore, thrive in
the sea within the planktonic soup. I suspect, however, that dispersal is their primary function.
Direct development is otherwise far safer, without the cost of metamorphosis, and the cost of
forming temporary organs.

Balon (1999)
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nevyhody lariev:

zlozité dotasné
organy na
prezitie

Fishes are part of all organisms inhabiting our planet, part of their evolutionary history and the result
of the same formative processes. Their ontogenies are comparable especially among vertebrates. Yet
most often their life histories are studied as if entirely unrelated. This way the explanatory values of
comparison are lost (e.g. placental mammals and fishes, Wourms 1981, Wourms et al. 1988). As
already mentioned a fish larva and its interval in the ontogeny of a fish is comparable to that of a
tadpole in frogs and - to some extent - a caterpillar in butterflies. Caterpillars, larvae and tadpoles
are sometimes referred to as 'feeding machines' (Wassersug 1975) which deliver orally ingested and
an intestinally digested food when not enough endogenous nutrients (yolk) are available to complete
the definitive phenotype. Larvae metamorphose into juveniles.

Balon (1999)
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Vratme sa ale k ontogenéze. Ryby tvoria si¢ast’ organizmov obyvajlcich nasu planétu, zdiel'ajti s
nimi spolo¢ntl evolu¢nu historiu a podliehaji tym istym vyvinovyvm procesom. Ich ontogenézu teda
mozno porovnat’ s ontogenézou akéhokol'vek iného organizmu, najmé co sa tyka stavovcov. Rybia
larva je teda interval ontogézy ryby porovnatel'ny napriklad so zubrienkou skokana, ale aj s
hasenicou motyla.

Balon (1999)
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Altricialne a prekocialne ontogenézy
Flegler-Balon (1989):

Pre larvy ryb, st tak ako pre larvy vSetkych Zivocichov, charakteristické¢ do¢asné organy a nickedy
aj zjavne rozdielne telesné proporcie - niektoré sa svojim zjavom natol’ko lisia od dospelych
jedincov, ze povodne boli povazované za samostatné druhy (pozri tiez predchédzajuci obrazok). Na
dosiahnutie viac-menej definitivneho fenotypu musia tieto larvy podstipit’ metamorfézu. Takyto
nepriamy vyvin je typicky pre ryby s velkym poé¢tom ikier, malym mnoZstvom Zitka a vo vi¢§ine
pripadov aj absenciou rodicovskej starostlivosti. S rastiicou mierou rodicovskej starostlivosti - od
druhov, ktoré vypustaju ikry vol'ne na substrat alebo do prostredia, po druhy, ktoré si chrania
potomstvo, sa obsah Zitka v ikrach zvySuje, ale poéet ikier klesa. Velké mnoZstvo a hustota Zitka
umoziuju potomstvu doréast’ do vacsich rozmerov a d’alej sa diferencovat’ este predtym, ako za¢nt
samostatne prijimat’ potravu a sucasne im to umoznuje vyvijat’ sa priamejSie k definitivnemu
fenotypu, v krajnom pripade celkom bez larvy. Ryby, ktoré nestrazia ikry, iba ich vypustaju vol'ne na
substrat alebo do prostredia, sa vyznacuju spolocnymi Crtami s altricialnymi vtadkmi (napr. dravé
vtaky): malé vaji¢ka, malo zitka a malé, menej vyvinuté mlad’ata (u vtdkov pri liahnuti, u ryb pri
zaCiatku prijimania exogénnej vyzivy). Naproti tomu ryby, ktoré si chrania potomstvo, maju spolo¢né
znaky s prekocialnymi vtiakmi (kur doméci) - velké vajicka, s velkym mnoZstvom hustého Zitka a
vicsie, vyvinutejSie potomstvo. Vd’aka tymto spolocnym ¢rtdm medzi organizmami mozno tiez
rozliSovat’ altricialne a prekocidlne Zivotné historie.

Some have tried to identify a similar dichotomy in life histories, like the r- and K-selection concept (e.g. Pianka 1978)
using arbitrary population variables as size and age at maturity and fecundity. The main reason, however, against using
the r- and K-selection concept instead of altricial and precocial states is that these states reflect the epigenetic processes

responsible for their formation, the character of the entire life history, and not merely life-history variables of arbitrary or
unknown origin (e.g. as in Constantz 1979, Felsenstein 1979, Luckinbill 1979, Stearns 1980).
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X, EPIGENEZA

MNOHOBUNKOVE ORGANIZMY:
DVA ZDROJE VARIACIE

GENOTYP /

FENOTYP

Genetic
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Programova
informacia
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g ~ Vyvinova
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Obr: Zjednodusené porovnanie dvoch zdrojov premenlivosti - nahodného genetického a riadiaceho
epigenetického - pod vplyvom epigenetickej Specializacie. V ramci reprodukéného cyklu epigenéza vyuziva
najmi vyvinovu informaciu, zatial’ o progenéza (tvorba pohlavnych buniek) programoviu informéaciu. Pocas
kazdého cyklu sa cast’ genetickej premenlivosti strati (a - b) v dosedku Specializacie and odchyli (x - x,;), ato v
dosledku ,,asimilacie® epigenetickej informacie.

Fenotyp predstavuje ¢ast’ reprodukéného cyklu (ontogenézu) organizmu. Od aktivicie gamety
(oplodnenia sensu lato) po smrt’ predstavuje aj generaciu (liniu) a zahffia - od nadobudnutia pohlavne;j
dospelosti po vypustenie gamet - gametogenézu Cize progenézu. Z praktickych dovodov teraz
povazujme progenézu sa predstavitel’a epigenotypu - pokial’ do toho zahrnieme aj zarodo¢né bunky.
Genotyp je naprogramovany, ako tovarei, na vyrobu stavebného materialu. Ked’ vyraba vel'ké
mnozstvo ,.tehal“, nemdze z toho vzniknut’ dreveny zrub ani kamenna stavba (t.j. iny druh organizmu).
Geneticky program zakdédovany v DNA musi ale byt’ aj dostatocne flexibilny, aby nevznikol nedostatok
materialu, ak si situacia pri vystavbe tehlového domu vyZaduje urc¢ité modifikacie. Této flexibilita tvori
genetickt premenlivost. Gamety vSak dostavajui pocas progenézy ¢i gametogenézy aj d’alsiu
extranuklearnu informéciu, ktora je za hranicou DNA kédu - napriklad rozli¢né mnozstva Zitka,
cytoplazmy ¢i polarity - a tak uz od aktvivacie vznikd vyvinova informacia, ktora sa podiel’a na tvorbe
epigenotypu.

Interakcie pocas epigenézy organizuju stavebny materidl do konecnej Struktiry - epifenotypu.

Ontogenéza a evolucia 05
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EPIGENEZA
DVA ZDROJE VARIACIE
(EPI)GENOTYP
(EPI)FENOTYP

General.

Generalizovana forma

(altricialna) (precocialna)

Podl'a Balonovej teorie alprehostu Zivé systémy vlastne funguji na podobnom principe ako pocitace
—na principe dychotémie ¢i bifurkacie. Kazda operacia pocitaca je zaloZzena na sérii krokov, pri
ktorych vzdy ide o vyber z dvoch moznosti (0 alebo 1). To isté plati v kratkodobom meradle pre
ontogenézu (Zivot jedinca) a v dlhodobom aj pre evollciu (zivot na Zemi). VSetky organizmy sa
vyznacuju potencialom reagovat’ pocas svojej ontogenézy na podnety vnutorného a vonkajsieho
prostredia dvoma spdsobmi — “0”, alebo “1”. Vd’aka tomu mdzu vznikat rozlicné formy (jedince)
toho istého druhu, i rozlicné formy organizmov (druhy). Preto, ked’ sa ocitnt dva geneticky
identické jedince v dvoch vyrazne odliSnych prostrediach, vyvijaji sa odliSne a vytvoria dva
rozdielne fenotypy. Ak ani jeden z faktorov prostredia neprekroc¢i hranice tolerancie daného druhu,
oba fenotypy mézu byt’ zivotaschopné. Po urcitom ¢ase mozu rozdielne ontogenetické trajektorie
(generalizované v. Specializované) celych generacii viest’ k vzniku nového samostatného druhu s
odlisnymi vlastnost'ami. Bifurkacia v evolucii sa potom prejavuje v podobe existencie pribuznych
druhov s odlisSnymi ontogenézami. Niektoré cicavce napriklad vrhaji mlad’ata, ktoré st uz niekol’ko
minut po prichode na svet pripravené postavit’ sa vlastné nohy a dostava sa im len mélo rodi¢ovske;j
starostlivosti (napriklad zajac), iné sa rodia slepé, bez srsti a bez niekol’kotyzdnovej rodicovskej
starostlivosti st celkom bezmocné (kréalik). Podobné dvojice mozno ndjst’ aj medzi vtadkmi

(nidiftigne a nidikolné druhy), rybami a mnohymi inymi organizmami — vratane ¢loveka.

Zdroj: Vladimir Kovadc, doslov v knihe Edward J. Larson, Evolucia - Neobycajna historia jednej
vedeckej teorie. Slovart 2006 (upravené).
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Altricialno-prekocialnu charakteristiku jedinca ¢i druhu
véak nemozZno vnimat absolutne -
ide o vysostne relativhe kategorie.

Altricial 4 Precocial

Altricial Precocial

Existencia vSetkych mnohobunkovych foriem Zivota sa odohrava v ramci $kaly medzi krajnou
altricidlnou a krajnou prekocialnou polohou. Interval medzi tymito dvoma polohami vymedzuje ich
variabilitu. Plati to ako pre jedince v ramci populécii (kratkodoba existencia — altricialno-
prekocialne ontogenézy), tak aj pre druhy (dlhodoba existencia — altricidlno-prekocialne evolu¢né
trajektorie). Altricidlno-prekocidlnu charakteristiku jedinca ¢i druhu v§ak nemoZzno vnimat’
absolutne — ide o vysostne relativne kategorie. Inymi slovami, napriklad tvrdenie, Ze ten a ten
jedinec (druh) je altricidlny, ma zmysel iba vtedy, ak madme na mysli jeho vztah (porovnanie)

k nejakému inému jedincovi (druhu) a nemozno za nim hl'adat’ nijaké absolutne, napr. ¢iselné,
vyjadrenie.

Ontogenéza a evolucia 05
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Conrad Hal Waddington
(1905-1975)

“epigenetical landscape”

Alprehost, no nielen alprehost, ale cely koncept evolucie epigenézou, cerpa z modelu epigenetickej
krajiny, ktorym sa preslavil C. H. Waddington.

Model epigenetickej krajiny (Waddington, 1940) zobrazuje mozny pohyb gul'6¢ky v €lenitom teréne
s viacerymi rozvetveniami. Model predstavuje osub bunky (jej mozné cesty diferenciécie) v
priebehu ontogenézy. Bunka prechadza rozmanitymi drdhami (typy génovych aktivit), pricom
mimobunkové signdly (zvnutra organizmu, alebo tiez z vonkajSieho prostredia = environmentélne
stimuli) v mieste vetvenia drdh usmeriiujii bunku do urcitych d’alSich dréh, pricom sa zapinaju,
resp. vypinajui odliSné gény.

Ontogenéza a evolucia 05
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Gilbert (1988)

...A ta istd myslienka zndzornena trocha inym spdsobom...

Ontogenéza a evolucia 05
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ontogenéza tvorba nového, ale smrtefného
fenotypu

/ \ , ke GLa.aﬁngAativnych
wesvoo AHEFEGIAINO-PI ialnych

a stabilizovanych rstavov

individualneho-

(Balon 1989, 1990, 1999, 2001)

Epigenéza: altricidlna ¢i prekocidlna ontogenéza jedinca

etapa — stabilizovy stav, organizmus (Zivy systém) je stabilny

prah — stabilita organizmu, ¢iZe jeho odolnost’ vo¢i zmendm, je znizena

epigenetické vplyvy sa realizuju pocas prahov medzi etapami, ked’ je stabilita systému znizena
Princip dichotémie ¢i bifurkacie (pozri predchadzajticu prezentaciu - 04/21) spociva v tom, Ze
jedinym u¢innym sposobom, ako moZe byt’ organizmus pripraveny na nezname otazky, je zachovat’
si schopnost’ odpovedat’ 1 alebo 0 sucasne (Balon 1988a, b).

Inymi slovami:

jedinym rieSenim, ako sa organizmus moZe pripravit’ na nezname otazky vyplyvajice z
koevolucie odohravajucej sa v ekosystémoch, je schopnost’ vytvarat’ generalizované a
Specializované formy sucéasne (Balon 1990)

Ontogenéza a evolucia 05



Ako sa v praxi prejavuju altricialno-prekocialne stavy?

Embrya sivona Salvelinus alpinus oquassa pochadzajice od tych istych rodicov. Jedinec na
hornom obrazku bol inkubovany pri teplote 9,5°C, kym jedinec na spodnom obrazku pri
teplote 4,4°C.

Jedinec inkubovany pri vysSej teplote sa vyliahol skor a merall5,9 mm, jedinec inkubovany
pri nizsej teplote sa vyliahol neskor a meral 19,8 mm.

Prevzaté z Balona (1980)

Rozdiely vznikaju tak, ze kazdy jedinec pri prechode z jednej etapy na druhu (z jedného
stabilizovaného stavu na druhy) odpoveda pocas prahu (nestabilny interval vyvinu) na otazky
prostredia (v tomto pripade teplotu vody) inak. Tak sa prejavuje princip dichotomie a
altricialno-prekocialny charakter ontgenézy. Jedinec inkubovany pri vyssej teplote sa
zjavne vyvija va¢Smi prekocidlne, jedinec inkubovany pri nizSej teplote va¢Smi altricidlne.

Ontogenéza a evolucia 05 22
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Altricidlno-prekocidlny mechanizmus (princip dichotémie) sa prejavil aj v d’alSom priebehu
ontogenézy tychto jedincov:

Rozdielny stupen kalcifikacie kostrovych Struktur tych istych jedincov sivonia Salvelinus alpinus

inkubovanych v teplej vode (a, celkova dizka 39 mm) a v studenej vode (b, celkova dizka 39 mm).

Inkubacia v studenej vode odd’al'uje kalcifikaciu a spomal’uje vyvin kostry, v désledku ¢oho maja
takéto jedince obmedzeny vyber potravy a obmedzenu pohyblivost’. Tieto jedince sa vyvijaju do
altricidlneho fenotypu.

Ontogenéza a evolucia 05
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Vyvinovu ,krajinu® (sensu Waddington) mézeme teraz redefinovat’
ako proces bifurkacie a saltacie, co poskytuje vhodny ,substrat’ pre
zmenyaepigeneticki-premenlivost

) ﬁ Ji |

Balon teda z Waddingtonovho modelu brilantne odvodzuje priebeh ontogenézy mnohobunkovych
organizmov a odtial’ je uZ len kroc¢ik k zmenam na Grovni evollcie, pretoze akadkol'vek fenotypova
evolu¢na zmena sa moze odohrat’ vylucne pocas ranej ontogenézy. Balonova teoria alprehostu stavia na
poznani, Ze budovanie dospelého jedinca kazdého mnohobunkového organizmu (t. j. jeho ontogenéza)
si vyzaduje dva zdroje informdcii: geneticky a epigeneticky. Geneticky zdroj pochédza z genotypu,
ktory poskytuje vyvijajicemu sa organizmu programovu informaciu, kym epigeneticky zdroj
zabezpecuje zasa fenotyp, ktory doddva tomu istému vyvijajicemu sa jedincovi vyvinovu informaciu.
Vyvinova informécia je presne to, Co spomina Waddington — to st tie signaly, ktoré v mieste vetvenia
umeriiuju bunku do jednej z dvoch drah.

Ak vam preblyslo mysl'ou, Ze sa to podoba bifurkdcidm v teorii chaosu, ste na dobrej stope, ale o tom o
cosi neskor. Teraz eSte chvil'u zostaneme pri tej vel'kej zahade biologie: ako sa z jednej jedinej bunky
vybuduje komplexny mnohobunkovy jedinec. UZ vieme, Ze na to treba dva zdroje informadcii. V tejto
suvislosti treba upozornit’ na ¢asto zakorenené falo$né predstavy o DNA, podl'a ktorych tato
fascinujuca Struktura obsahuje akysi geneticky ,,program®, ktory riadi vyvin a aktivity organizmu.

V skutoc¢nosti je vSak DNA sama osebe celkom bezmocna. Na to, aby mohla pri bunkove;j
sebareplikacii fungovat’ ako Sablona pre sekvenciu aminokyselin nejakého proteinu, potrebuje
trojrozmernu Struktiru bunky — sama osebe je nefunkéna a z ontogenetického hladiska bezvyznamna.

Zdroj: Viadimir Kovac, 2007: Panom Zivota je cas. PT Albert Marencin, Bratislava, s 127-144.
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Programova informacia teda vznika az v sti¢innosti DNA s trojrozmernou Struktirou bunky. Jej poslanie je

v tom, Ze obsahuje podrobny navod, aky druh organizmu (a v zékladnych rysoch aj to, aky jedinec) sa ma
pocas ontogenézy vybudovat, zatial’ co vyvinova informacia poskytuje jedincovi spétnu vézbu, a to na
zaklade interakcii medzi vyvijajicimi sa Struktirami ¢i na zéklade interakcii organizmu s vonkajs$im
prostredim. Vd'aka tejto spétnej véizbe vznika komplexny program (nieco ako autoreplikacny ,,softvér®), krory
dokéze priebeh ontogenézy korigovat’ a usmeriiovat’ ju tak, aby sa vysledkom celé¢ho procesu stal
zivotaschopny jedinec. Podl'a Balonovej tedrie alprehostu funguju zivé systémy na podobnom principe ako
pocitace — na principe bifurkacie.

Dnes uz takmer kazdy trocha skiiseny pouzivatel’ osobného pocitaca vie, Ze akakol'vek operacia pocitaca je
zaloZena na sérii krokov, pri ktorych vzdy ide o vyber z dvoch moznosti (0 alebo 1). To isté plati v
kratkodobom meradle pre ontogenézu (zivot jedinca) a v dlhodobom aj pre evoltciu (Zivot na Zemi). VSetky
organizmy sa vyznacuju potencidlom reagovat’ pocas svojej ontogenézy na podnety vnatorného a vonkajsieho
prostredia dvoma sposobmi —,,0° alebo ,,1%“. Vd’aka tomu m6zu vznikat’ rozli¢né formy (jedince) toho istého
druhu, i rozlicné formy organizmov (druhy). Tato predstava nadobuda zreteI'né kontiry najméi v suvislosti

s tedriou saltatorickej ontogézy, ktora vnima individualny vyvin mnohobunkového fenotypu ako sekvenciu
stabilizovanych stavov. Tak sa vel'kym oblikom dostavame k tomu, o com sme sa bavili pri rieSeni otazky,
ako nazerat’ na ontogenézu, no je tiez ¢as, aby sme k tomu vSetkému pridali aj poznatky z matematiky, fyziky
a chémie: najmé procesy sebausporiadania hmoty, nelinearnej nerovnovaznej termodynamiky, komplexity

a tedrie chaosu.

V zmysle tedrie alprehostu sa ontogenéza mnohobunkového organizmu odohrava tak, Ze pocas
stabilizovaného stavu (vyvinovej etapy) sa organizmus ¢oraz vac¢Smi vzd’al'uje od rovnovazneho stavu, az
napokon — presne tak ako v bruselatore — dosiahne prah atraktora, a ocitne sa tak v bode bifurkacie. Vyvinova
etapa sa zavfsila, organizmus vycerpal svoj potencidl existovat' v danom stabilizovanom stave, ktory mu
docasne — na ceste k dosiahnutiu definitivneho fenotypu — zabezpecoval prezitie. To znamena, Ze ak neprejde
do d’al$ej vyvinovej etapy, a tym aj do vysSieho stupna usporiadania, ¢aka ho rychly koniec. Prechod do
d’alSej vyvinovej etapy je vSak mozny jedine cez bifurkéciu. Organizmus stoji pred ,,rozhodnutim®, ktora
cestu, ¢ize ktort z dvoch moznosti si vyberie — bude to ,,0* alebo ,,1°? Mozno uz tusite, aka bude odpoved'.
N4éjdete ju v teorii chaosu — o vybere jednej z tychto dvoch moznosti rozhodne fluktuacia, ktora vychyli d’alSiu
ontogenézu jedinca tym ¢i onym smerom. T4 fluktuécia vznikne v interakcii medzi vyvijajucim sa
organizmom a jeho prostredim alebo vo vnutornej interakcii medzi jednotlivymi orgdnmi ¢i Struktirami
jedinca.

Spracované podla: Viadimir Kovac, 2007: Panom zivota je cas. PT Albert Marencin, Bratislava, s s 127-144.
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Ontogenéza:
modularny a hierarchicky proces

"Osobitny vyznam ma pritom skumanie
epigenetickych interakcii v ramci moduloy,
ale aj medzi modulmi poas morfogenézy"

moduly: semi-autonémne komponenty organizmu
existujuce na rozliénych Grovniach biologickej hierarchie

(Robert, 2004)

Modern biology views the ontogeny of multicellular organisms as a process with modular structure
and hierachical arrangement (Schlosser & Wagner, 2004). This generates very important
implications for our approach to developmental processes, because “the hierarchical nature of
development and evolution necessitates the study of emergent properties inexplicable from lower (or
higher) hierarchical levels” (Robert, 2004). Most developmental biologists also agree that if we
wish to understand ontogenetic processes, then we need to focus on the interactions between
genotype and developing phenotype, which draws our attention to the fundamental ontogenetic
importance of epigenetics.
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Hierarchicky model ontogenézy opét’ - na osvieZeno pamite (pozri tiez predchadzajice prezentacie)
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Ontogenéza:
modularny a hierarchicky proces

Hierachické usporiadanie pritom xsyluéuje moinost’

lc—legnozn Ae
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emergentnych vlastnosti, ktore nie su vysvetlltelne
z nizsich (alebo vyssich) hierarchickych urovni.”

(Schlosser & Wagner, 2004; Robert, 2004)

Modern biology views the ontogeny of multicellular organisms as a process with modular structure
and hierachical arrangement (Schlosser & Wagner, 2004). This generates very important
implications for our approach to developmental processes, because “the hierarchical nature of
development and evolution necessitates the study of emergent properties inexplicable from lower (or
higher) hierarchical levels” (Robert, 2004). Most developmental biologists also agree that if we
wish to understand ontogenetic processes, then we need to focus on the interactions between
genotype and developing phenotype, which draws our attention to the fundamental ontogenetic
importance of epigenetics.
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altricialny
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Ontogenéza:
zdroj fenotypovej plasticity
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fenotypova plasticita

dve zakladné formy Zivota

altricialna prekocialna
neralizovana) (Specializovana)

_ ...a celé (diskrétne) KONEINUUM foriem medzi nimi

(Pérez et al., 2006)  (Balon, 1990, 2004)

This plasticity appears to be a function of epigenetic mechanisms (Pérez et al., 2006), which are
expressed in the creation of either altricial (less specialised) or precocial (specialised; in terms of
Balon, 1990, 2004) forms within and/or among populations.

30



Ejgéﬁ?iﬂi sa fjiéﬁﬁjfiﬁléﬁalfi Z€ fjif§§liélj§ ch
—ibaaktivuje, aby vytvorili fenotyp, a to z Eohosi,
¢o malo byt latentne pritomné v genotype”

(Robert, 2004)

Until recently, biologists believed (and most mainstream biologists still believe) that these two
sources of information are not equal, i.e. that the role of genes is primary, and the role of
developmental environment is secondary. In other words, “genes have been supposed to be

environmentally activated to produce the phenotype from what is thought to be latent in the
genotype” (Robert, 2004: 62).
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Epigenesis vs. Preformation
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However, recent insights have revealed developmental processes to be much more complicated,
whereby genes themselves do not contain information sufficient to build up a phenotype of a
multicellular organism, and that successful formation of the definite phenotype requires interactions
not limited to gene activation but rather implicates positive and negative loops at a variety of levels
(Balon, 2004; Robert, 2004; Jablonka & Lamb, 2005).
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mnohobunkového organizmu... Uspe$né vytvorenie

definitivneho fenotypu vyZaduje interakcie,
— ktoré nie su limitované iba na aktivaciugénoy, —
naopak, zahffia pozitivhe a negativne

(Balon, 2004; Robert, 2004;
Jablonka & Lamb, 2005)

However, recent insights have revealed developmental processes to be much more complicated,
whereby genes themselves do not contain information sufficient to build up a phenotype of a
multicellular organism, and that successful formation of the definite phenotype requires interactions
not limited to gene activation but rather implicates positive and negative loops at a variety of levels
(Balon, 2004; Robert, 2004; Jablonka & Lamb, 2005).
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Epigenesis vs. Preformation
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geneticky kod /\vyvinové prostredie

(vratanevnutrobunového)

This process runs under the control of something we can metaphorically denote as an “information
system”, which derives from two sources: genetic code and developmental (including cellular)
environment.
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Ontogenéza a epigenéza:

TWOSOURCES OF INFORMATION X %,
(AND THUS VARIATION)

(Kovag, 2002)

“Epigenéza je mechanizmus ontogenéz, ktory
v kazdej generacii vytvara alternativne odchylky,
umoznujuce organizmom prezivat' v meniacich
sa prostrediach, a to bud podobe altricialnej
alebo prekocialnej formy”

(Balon, 2004)

At the same time, both of these sources of information are also sources of variation, which enter the
process at each transition from one developmental module (interval) to another (in terms of the
theories of saltatory ontogeny; Balon, 1990; and synchrony and heterochrony in ontogeny; Kovac,
2002). As a result, the life history of each population and/or species can vary back and forth, from
generation to generation, along a trajectory between the most atricial and the most precocial
extremes. “Epigenesis, the mechanism of ontogenies, creates in every generation alternative
variations in a saltatory way that enable the organisms to survive in the changing environments as
either altricial or precocial forms” (Balon, 2004)
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TWOSOURCES OF INFORMATION  * %,
(AND THUS VARIATION) |

(Geist, 1978; Balon, 2004)
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Bioinvazie: globalny problém

_—/ 4

Biological invasions have recently accelerated to such extent that this phenomenon has become a
global problem (Ciruna et al., 2004). The range of negative consequences of biological invasions
encompass issues at the local, national and international levels, including species extinctions
(especially of endemic species), serious economical losses and threats to human health.
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Nevertheless, biological invasions also offer the potential for positive use, in particular the
expansion of our knowledge of biological processes. There have been countless studies devoted to
biological invasions, focusing on many aspects of the problem. Fishes are no exception. Indeed,
fishes represent a particularly suitable model for biologists at every level of biological organisation,
from molecules and genes to individuals and populations through to complex ecosystems. If taken
from the right point of view, biological invasions also represent sophisticated, in-situ laboratories for
studies at all levels in this biological hierarchy.
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Neogobius spp.

N. kessleri : N. melanostomus

Altricial

Altricial Precocial

(Lavringikovaetal. 2005, Danube (non-native) 4z a siryova 2005:
Kovac 2006, 2007; Balazova a Kovag, 2007; Balazova et al. 2008; Kovac et al. 2008)

Ontogenéza a evolucia 05
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Fajn, ale ¢o to ma
spolocné s
ontogenézou a
epigenézou?
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Alternativne ontogenézy
a
plasticita fenotypov

Vdaka rozvinutej schopnosti generovat' alternativne
ontogenézy a stratégie zivotnych cyklov je scenar
uspesnych invaderov rovnaky
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Alternativne ontogenézy
a
plasticita fenotypov

Pokial st podmienky stabilné (ako v pripade
nativneho arealu invaderov), ontogenezy produkuju
Specializované formy, ak su vSak, podmienky.

nepredvidatelné (ako v pripade neznameho
prostredia v invadovanych oblastiach), nastava
posun smerom ku generalizovanym alternativam.

TR P
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Ako to funguje:
alokacia ziskanych zdrojov

fenotypova plasticita

~ funkcia epigenetickych mechanizmov

dve zakladné formy Zivota

N

altricialne (general.) alokacia prekociélne (?pecial.)
. d
reprodukcie . —d ___  somatickéeho

vyvinu a rastu

Closer examination of data on their age and growth revealed that growth rates of the earliest year
class were faster than those of subsequent year classes (Fig. 2), which arrived just after the
population density exploded (Jurajda ef al., 2005). Growth in fish normally declines in later years of
life, and the continued rapid growth of 4+, relative to slower-growing, younger fish of subsequent
year classes, gives the overall impression (Fig. 1) of accelerated late growth, when in fact the age 3-
to-4 growth increment of this early year class is slightly slower than that of the age 2-to-3 increment

(Fig. 2).
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Vysledok:
adaptacia na rozlicné prostredia

funkcia epigenetickych mechanizmov

dve zakladné formy zivota

udrzanie rozptyl
populacie /\ populacie

altricialne (general.) prekocialne (Special.)
alokacia do reprodukcie alokacia do somatického
vyvinu a rastu Geist 1978

Closer examination of data on their age and growth revealed that growth rates of the earliest year
class were faster than those of subsequent year classes (Fig. 2), which arrived just after the
population density exploded (Jurajda ef al., 2005). Growth in fish normally declines in later years of
life, and the continued rapid growth of 4+, relative to slower-growing, younger fish of subsequent
year classes, gives the overall impression (Fig. 1) of accelerated late growth, when in fact the age 3-
to-4 growth increment of this early year class is slightly slower than that of the age 2-to-3 increment

(Fig. 2).
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Doévod:
adaptacia na rozlicné prostredia

ia— fenotypova plasticita
e D

funkcia epigenetickych mechanizmov

dve zakladne formy zivota

P

altricialne (general.) prekocialne (Special.)
alokacia do reprodukcie alokacia do somatického
vyvinu a rastu
nepriaznivé/nestabilné <« podmienky ___, priaznivé/stabilné

chudobné - zdroje ___» bohaté
Geist 1978
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Ontogenéza a evolucia 05

No, budiz, mozno na

tom nieco je, ale stale

nechapem, ¢o to ma
spolocné s evoluciou...
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TWOSOURCES OF INFORMATION  * %,
(AND THUS VARIATION) |

...aevolucie

(Geist, 1978; Balon, 2004)
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Ontogenéza:
modularny a hierarchicky proces

sekvencia stabilizovanych stavov
individualneho fenotypu
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Ontogenéza:
modularny a hierarchicky proces

sekvencia stabilizovanych stavov
individualneho fenotypu

Evolucia:

modularny a hierarchicky proces

—__sekvenci;
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Evolucia:
modularny a hierarchicky proces
sekvencia individualnych ontogenéz

,V Casovej Skale generacii mdzu rozdielne ontogeneticke
trajektérie
——(od generalizovanych po-Specializoy
—zavhodnych podmienok(alebo vizolécii)y
= (Balom, 2004 —
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Teoria alternativnych ontogenéz
a evolucie

Ontogenéza:
zdroj fenotypovej plasticity

etapal
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1~ prah - - prah

pbvodny taxén ele novy taxén

altricialny prekocialny

(Balon, 1990; 2004)
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Jean Baptiste Lamarck Evollcizna zaklade

dedi¢nosti ziskanych vlastnosti
(priamyvplyv prostredia)
Who

Sk
i

nepriamy vplyv prostredia:
epigenetické mechanizmy

Z uvedeného vyplyva nalsedujtci vyznamny dosledok: ,,akukol’'vek, aj zdanlivo zdmernt, uc¢elova
metamorfozu organu ¢i akykol'vek fylogeneticky trend moZno teraz pochopit’ v rdmci poésobenia
spitnovizobnych sluciek vytvorenych v samotnom organizme; ¢o znamend, Ze environmentalne
podmienky neméZu priamo priviest’ informacie do genému (Riedl 1988, p. 24).

Inymi slovami, potvrdzuje sa, Ze Lamarckova koncepcia evolucie postavena na myslienke
dedi¢nosti ziskanych vlastnosti (spomeiime si na priklad Zirafy natahujicej krk za ¢oraz vyssie
poloZenymi konarmi s mladymi vyhokami), je mylna, hoci jej nemoZno upriet’ raciondlny zaklad.
Idea vplyvu prostredia na evolliciu organizmov je spravna, nespravna je domnienka, Ze prostredie
vplyva na evoluciu priamo (Zirafa). V zmysle alprehostu vplyva prostredie na evoluciu organizmov
nepriamo, prostrednictvom epigenetickych mechanizmov.

Ontogenéza a evolucia 05
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Z toho vsetkého vyplyva dosledok, ze ,,organizmy nie su [iba] produktom epigeneticky spustanych
predpripravenych genetickych programov. PretoZe ontogenéza ako tvorivy proces je nieco viac,
skuto¢ne nieco iné ako diferencidlna expresia génov. Je to proces chaoticky, nelinearny, ¢ize
emergentne epigeneticky. [...] Vyvin nie je zaleZitostou ,gény plus nieco’, ale skor vecou
semiautondmnej sebakonstitiicie organizmu z celej palety ontogenetickych surovin.” To je inymi
slovami povedané, ¢o uz vieme: diametralne odliSny pohl'ad génocentrického neodarvinizmu

a epigenetickej evo-devo biologie na organizmy (pasivne tvory v rukdch nahodnych mutacii

a prirodného vyberu vs. flexibilné funkéné systémy).
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Oba zdroje premenlivosti
su limitované a navzajom
sa doplfiaju.

Geneticka premenlivost' ma
sklon udrziavat' stabilnejsi
subor informacii, ¢o je délezité
pre zachovanie schopnosti
autoreprodukcie.

konzervativny zdroj premenlivosti

(jeho vycCerpanie znamena
koniec)

Samozrejme, oba zdroje variability maja svoje hranice a navzajom sa dopliiaju.

Geneticky zdroj premenlivosti ma sklony udrZiavat’ stabilnejsi subor informacii, ¢o je esencialne
dolezité pre zachovanie vernosti vlastnej reprodukcie. Ak sa programova informacia (geneticka
variabilita) vyCerpa, flexibilita nevyhnutna na prezitie organizmu v neprestajne sa meniacich
podmienkach prostredia (nie nevyhnutne klimatické zmeny, ale predovSetkym koevolucia) sa znizuje za
pripustnua hranicu a vyhynutie druhu je neodvratné. Geneticky zdroj informacie je konzervativny (t..
,,brani sa zmenam-*).
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Epigeneticka premenlivost 30 u7763

pohotovo reaguje na podnety ;.?W
prostredia, a to prostrednictvom

binarneho principu.
N

Awo s
ano_-nie Ao I
— R0 e

4no nie ano nie ano nie ano nie

sekvencia organizacie

ak prekroci hranice, spésobi
zlyhanie ontogenézy

liberalny zdroj premenlivosti

Epigeneticka variabilita predstavuje liberalny zdroj informacie. Reaguje pruzne, a to
prostrednictvom binarneho principu (dichotémia), pricom odraZa komplexnt a dynamicka
povahu vnutrobunkovych interakcii. Epigeneticky zdroj premenlivosti ma niekedy sklony
,heposluchnut™ programovu informaciu (geneticky zdroj), prekonava restrikcie gendému a rozsiruje

rozsah variability pozadovanym smerom.

Pochopitel'ne, aj epigenetickd premenlivost’ je limitovana. Ak prekroc¢i stanovené hranice,
najcastejSie to znamena, ze epigenetické procesy nevedu nikam a vysledkom je zlyhanie celej
ontogenézy (Lovtrup 1974, p. 425). V tomto zmysle je matafora o ,,neposlusnosti* zamerne
prehnana, s cielom zvyraznit’ schopnost’ epigenetickych procesov vytvarat’ alternativu k presnym
kopiam podla Zelania ,,replikatora* (Dawkins 1976, 1982).
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dokonaly epifenotyp (dokonale
. prisposobeny prostrediu) vsak
g‘ﬁi . nejestvuje - inak by nemohla
¥ byt zarucend stabilita

T

geneticka bariéra

[

priliSna Specializacia == zanik

Epifenotyp, ktory by bol dokonale prispdsobeny svojmu prostrediu vsak nikdy
nevznikne (Darlington 1977, Holm 1985). Keby to tak nebolo, dlhodoba existencia
Zivota by bola ohrozena. V dosledku konzervativneho zdroja genetickej premenlivosti
(zmeny sposobené nahodnymi alebo indukovanymi muticiami) s excesy liberalnej
epigenetickej premenlivosti obmedzované, €o sucasne znamena aj obmedzovanie
optimalizacie. Konzervativny geneticky zdroj premenlivosti tiez pdsobi proti tendencii
Specializacie organizmov, o je inak inherentnou sucast'ou epigenetickych procesov.
Treba si pritom uvedomit’, ze priliSna Specializacia je v rozpore s preZivanim.
Bariéra, ktora brani ,,Jamarckovskému* typu dedi¢nosti (t.j. dedi¢nosti ziskanych
vlastnosti), chrani stistavu génov pred privel'mi rychlou zmenou, ktort by mohli
vyvolat’ ,,rozmarné* poziadavky prostredia (Bateson 1979, p. 22).
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lew renlilance
putinetion

Yariation —F

Obr: Priklad stabilizovane;j trajektorie genetickej and epigenetickej premenlivosti v dlhodobom slede
generacii (reprodukénych cyklov). Neprestajné znizovanie premenlivosti (pri kazdom prenose na d’alsiu
generaciu sa premenlivost’ aspon nepatrne zmensuje, pretoze organizmy sa musia nevyhnutne $pecializovat’ a
vyvoj sa neda vratit’ spat’; pozri predchadzajuce texty a obrazky) smeruje k Specializacii, ktora je vSak
nevyhnutne spojend so znizenou schopnostou pruzne reagovat’ na zmeny. To musi pochopitel'ne ¢asom
nevyhnutne viest’ k takej urovni §pecializacie, ktora uz ohrozuje samotnu existenciu druhu (spomenime si na
,,slepé ulicky“Juliana Huxleyho). Proces sa moze zvratit’ prostrednictvom pedomorfozy (juvenilizacie), Cize
epigenetického navratu do menej Specializovanej ontogenézy.

The existence of an organism as a sequence of dynamic states can be maintained only by a steady
creation of variations. A decline of variation in an ageing system will spell the death rattle and
approaching extinction (Lovtrup 1986). Paedomorphosis can, in part, delay extinction by
eliminating the most specialized part of the epiphenotype.

Elsewhere (Balon 1983, 1985) I have proposed that the endless re-establishment of variation through reproductive
'cycles' in order to maintain saltatory dynamic states should be called the Chen Principle. At that time I based the name
on Chinese 'chen' which Bloodworth (1967, p. 188) associated with the meaning 'to stand still' but also 'to gallop at full
speed'. In the spirit of the two primordial forces yin and yang I would now add some more meaning from the Book of
Changes. Chen, called the Arousing, which also means the creative force symbolized by thunder (Wilhelm 1967, p.
284), is one of the primary trigrams, or a nuclear trigram. Because of the Chen Principle, by which life is organized and

perpetuated, organisms cannot be immortal and must spiral endlessly until extinction or change.
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Priklad pedomorfozy - juvenilizacie

neoténia niektorych mlokotvarych obojzivelnikov
vlavo hore larva axolotla Skvrnitého (Ambystoma tigrinum)

vlavo dole dospely jedinec axolotla skvrnitého
vpravo dospelé jedince axolotla mexického (Ambystoma mexicanum)

Dospelé axolotly mexické maju zjavny larvalny znak - pritomnost’ do¢asného organu, t.j.
kri¢kovitych vonkajsich Ziaber (ostatné dospelé mlokotvaré dychaju placami). Co sa teda stalo? Ni¢
zvlastne. Jedince na vyvinovej trovni lariev nepokracovali vo vyvine svojho fenotypu k pdvodnému
definitivnemu adultnému fenotypu, ako ich predchodcovia (aky ma napr. axolotl Skvrnity), ale
predéasne (oproti svojim predchodcom) nadobudli pohlavnu dospelost’... To je v skratke
juvenilizacia (pedomorfoéza), ktora je mimochodom prejavom heterochrénie, ale o tej bude re¢
nekor. Vd’aka nej ziskali nové schopnosti, zacali vyuzivat’ iné (vodné) prostredie a vyhli sa
vyhynutiu v dosledku nadmernej Specializacie.
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reco musime zomriet™

._:

Preco st organizmy smrtel'né a preco kazdy aki reprodukcie
ponuka velké mnozstvo jednotlivych buniek —aby sa odznova
vybudoval a zorganizoval este zioZitej5i fenotyp?

Fungovanie epigenetickych mechanizmov dava odpoved’ aj na azda najzakladnejSiu otazku
nasho bytia:

Preco st organizmy smrtel’'né a prec¢o kazdy akt reprodukcie pontika vel’ké mnozstvo jednotlivych
buniek, aby sa odznova vybudoval a zorganizoval eSte zloZitejsi fenotyp?

,From activation to death, again and again, an epiphenotype is created and allowed to perish.
Can so much ado be about nothing?“

Balon (1990)

Ontogenéza a evolucia 05
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ontogenéza je sekvencia dlh$ich stabilizovanych stavov (etap) a rychlych integrativnych zmien

(prahov)
(Balon 1990)

Ontogenéza a evolucia 05

ontogenéza je sekvencia
dihsich
stabilizovanych stavov
(etap)
a rychlych integrativnych zmien
(prahov)

hatching
)

existencia mnohobunkového organizmu je Spiralovitou sekvenciou
oddelenych homeoretickych stavov, po¢as ktorych sa organizmus
opakovane meni z jednobunkového na mnohobunkovy smrtelny atvar,
z generalneho na Specializovany utvar, z jednoduchého na zlozity uUtvar,
vzdy v§ak so zvysSujucim sa stupriom celkovej organizacie.
(Maturana a Varela 1988)
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...existencia mnohobunkového organizmu je Spiralovitou sekvenciou oddelenych homeoretickych
stavov, pocas ktorych sa organizmus opakovane meni z jednobunkového na mnohobunkovy
smrtelny Utvar, z generalneho na Specializovany utvar, z jednoduchého na zlozity utvar, vzdy vSak
so zvySujucim sa stupfiom celkovej organizacie.

(Maturana a Varela 1988)

... Systém, ktory mé vykonavat’ pracu, musi postavit’ Struktiru na vykondvanie prace, v dosledku
¢oho sa vytvara cyklus, resp. zévitnica (pretoZe se nevracia na to isté miesto), a tak sa systém sam
Strukturuje.”

Stuart Kauffman
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—— PreComusimezomret?————

Lebo iba udrzanim prementivosti
mozno zabezpedit dlhodobu existenciu Zivota

a to je nevyhnutne spojené so zanikom
individualneho fenotypu
a prenosom informacie, t.j. vytvorenie
éiiiéi_ g O

Organizmy nemo6zu byt nesmrtel'né z jedného dovodu, ako uviedol Jantsch (1980, p. 41): ,,Pre
dynamicku existenciu Struktir v stave d’aleko od rovnovahy (také su zZivé vsetky systémy) je
charakteristicka nielen nepretrzita oscilacia (spomefime si na oscilacnu reakciu Belousov-
Zabotinskij) a sebaobnova, ale aj nemoznost’ dosiahnut’ absolutnu stabilitu. UdrZiavanie
premenlivosti je preto nevyhnutnou podmienkou pre bifurkaciu vyvinovych udalosti, aby sa
mohol v prostredi, kde sa vSetko stale a subeZne vyvija, zakazdym vytvorit’ novy subor
epifenotypov. Tento potencidl premenlivosti sa moZe premietnut’ do novych sekvencii,
zavadzanych pri rozlicnych prahoch, ¢o zvySuje flexibiltu systému a poskytuje mu novy subor
binarnych odpovedi vzdy, ked’ je to potrebné.

'By extrapolation, the homeostatic mechanisms must have reserve capacity to deal with
fluctuations in essential variables rather than to be in all-out activity all the time, which might
preserve the desired equilibrium of the whole, but would leave it vulnerable to further change'
(Reid 1985, p. 305). "... what evolution seems to maximize is not efficiency or productivity, but
flexibility to persist' writes Jantsch (1976, p. 4) and later concludes:

'A "healthy" system at the same time effectively resists and copes with qualitative change; its
flexibility in dealing with the unexpected makes life possible on both sides of the boundary,
separating two stable regimes'
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Co'je teda hnacou silou evolicie?

Prirodny vyber (“selekény tlak”)?

= &

bariéra proti zmenam

“ 4

zachovavanie
genetickej a epigenetickej
premenlivosti

The real question would seem to be: how can we compare, here and now, the
effectiveness with which two populations will probably be able to cope with a
future which is essentially not completely foreseeable?

C.H. Waddington (1968) in The Basic ldeas of Biology

Buducnost’ sa nedé predvidat, ako si teda maji organizmy zabezpec€it’ svoju existenciu? Podla
Balonovho alprehostu jestvuje jediny G¢inny spdsob, ako byt pripraveny na rieSenie tloh,
ktoré nés este len cakaju, a teda ani nevieme, aké budu: byt’ pripraveny odpovedat’ ,,1* aj ,,0%
stasne. O tom je princip dichotémie vo fungovani Zivych systémov. Realizuje sa pocas
ontogenézy prostrednictvom epigenetickych mechanizmov, a to pri prechode z jedného
stabilizovaného stavu (vyvinovej etapy - pozri hierarchicky model ontogenézy ryb) do
druhého.

ESte inymi slovami: Jedinym rieSenim zabezpecujicim schopnost’ reagovat’ na otazky
kladené ekosystémom, v ktorom prebieha koevolucia, je schopnost’ vytvarat’
generalizované a Specializované formy sucasne.

This dichotomy causes some confusion, especially if treated from the 'adaptationist' point of view (see Holm
1985). In the Popperian spirit I refuse to define either its ecological or evolutionary meaning and hope that the
significance of generalistic and specialistic, and especially altricial and precocial, will emerge clearly from the
context. 'Popper's scheme proposes that organisms are fundamentally problem-solvers, proceeding by testing
new reactions, structures, functions, behaviours and ultimately hypotheses.

Here the individual organism is the spearhead of evolution, and the solution ,,of one problem through the success
of a new approach brings it to the next problem* (Reid 1985, p. 340). The idea of generic and perfect stationary
states of Kauffman (1984) may be just another aspect of the same problem.
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Epigenetické dedicné systemy

Evolution 1) pamét' génOV)'ICh aktivit
10 AL me i (tzv. sebaudrziavacie slucky)

Dimensions
= 2) $trukturalna dedi¢nost
(pamat’ architektury)

3) chromozémova pamat’

(systémy chromatinovych znaciek’

4) interferencia RNA
(tzv. umliéiavanie génov)

(Jablonka & Lamb, 2005)
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Fenotypova plasticita a evolucia

“Evoluéni teoretici by nemali vyhadzovat
fenotypovu plasticitu len tak von oknom
iba preto, ze nie je dediéna®...

...pretoze ,prejavy plasticity ako také
su dedi¢né...

and Evolution ...a typicka populacia sa v tomto
smere vyznacuje variabilitou.”

(Arthur, 2004)
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Fenotypova plasticita a evolucia

DEVELOPMENTAL “Prejavy vyvinovej plasticity ¢asto velmi

A dobre koresponduju s hlavnymi _
prejavmi evolu¢nych zmien. Podporuje
to nazor, ze lidrom evolucnej parady nie
je geném, ale flexibilny fenotyp —

MARY JANE WEST-EBERHARD

(West-Eberhard, 2003)
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Fenotypova plasticita a evolucia

DEVELOPMENTAL “Prejavy vyvinovej plasticity ¢asto velmi

A dobre koresponduju s hlavnymi
prejavmi evolu¢nych zmien. Podporuje
to nazor, ze lidrom evolucnej parady nie
je geném, ale flexibilny fenotyp —
a to je silny argument v prospech
viacurovnového pristupu pri naSom usili
pochopit' makroevolu¢né zmeny”

MARY JANE WEST-EBERHARD

(West-Eberhard, 2003)
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——— O<¢omjeviastnecelyspor?

Detailnu analyzu doterajsich poznatkov o epigenéze i dalSie reflexie na tiito tému ponuka kniha Jasona S. Roberta
Embryologia, epigenéza a evolucia (2004), ale teraz je asi Cas, aby som prezradil, v ¢om je teda ten zasadny rozdiel
medzi mainstreamovym neodarwinizmom a alternativnym epigeneticizmom. Ak to s istou ddvkou humoru zjednodusime
na samu podstatu, ide vlastne o spor, o bolo skor: vajce, alebo sliepka? Zasadny rozdiel je totiz v tom, aku rolu
prisudzujeme v evolucii organizmom. Neodarwinizmus pasivinu (ndhodné mutdcie a prirodny vyber), epigeneticizmus
aktivnu (reakcia zivej hmoty ,,0%, alebo ,,1* pri kazdom ontogenetickom kroku, a to na zaklade vyhodnotenia vSetkych
informacii).

Pravda, az také jednoduché to zasa nie je. Svet nie je Cierno-biely, a tak ani spor medzi
neodarvinizmom a neolamarckistickym epigeneticizmom nemozno vnimat’ takto ¢ierno-bielo.

V skutocnosti st postoje evoluénych bioldgov, a bioldgov ¢i prirodovedcov vobec, k niektorym
podrobnostiam skor nevyhranené, takze niekedy je tazké rozlisit, aky ,,izmus* dany badatel’ vlastne
obhajuje. Prizndm sa, Ze mne sa Skatul'’kovanie ndzorovych pradov evolu¢nej biologie do r6znych
»1Zmov* vobec nepozdava, hoci som sa mu nedokazal vyhnut ani ja... NajdolezitejSie je vSak nieco
iné: napriek burlivym debatdm a nezmieritelnym postojom k jednotlivym otazkam evoluc¢nej
biologie vsetkych tychto I'udi predsa len nieCo spéja. Je to poznanie, Ze evollcia Zivych bytosti na
nasej planéte je vedecky overitel'ny fakt.

Zdroj: Vladimir Kovac, 2007: Panom zivota je ¢as. PT Albert Marencin, Bratislava, s 127-144.
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