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1
UVOD

Evoluéna vyvinova biologia, skratene evo-devo, je mlada vedecka disciplina, jej
korene vSak siahaju viac ako jeden a pol storo¢ia do minulosti. Predstavuje
kombinaciu tradiénych a modernych biologickych vied, priCom medzi jej najsil-
nejsie stranky patri to, ze integruje klasické odvetvia evoluénej biolégie a biologie
vobec, napriklad embryologiu, systematiku, paleontolégiu a porovnavaciu
anatomiu, s molekularnou vyvinovou biolégiou, genetikou a genomikou. Spaja
tak vyskum na Urovni organizmov s vyskumom na bunkovej a molekulovej
urovni, no zahfna aj prepojenia opaénym smerom — k vySSim hierarchickym
urovniam — kde si pomaha ekologiou ¢i systémovou biologiou.

Vdaka najmodernejSim metédam a technologiam je pre evoluénu vyvinova
biologiu charakteristicky mimoriadne dynamicky vyvoj s mohutnym pradom
novych poznatkov, ¢asto prevratnych, prina§ajucich aj také prekvapenia, ktoré
nutia biologov prehodnocovat nielen niektoré aspekty, ale dokonca aj zakladné
piliere doterajSieho vacSinového vnimania evoluénych procesov. Zachytit evo-
devo v celej jej Sirke a hibke by si vyZadovalo publikaciu s rozsahom
mnohonasobne prevySujucim tuto utlu knizku. Jej ambiciou preto nie je stavat
sa do role zakladnej uéebnice evoluénej vyvinovej biologie, ale — ako to naznacuje
uz jej nazov — sustredit sa iba na niektoré jej aspekty.

Aspekty evoluénej vyvinovej biolégie, ktorym sa tato publikacia venuje, autor
vybral zamerne, pricom si je vedomy, Ze na mnohych budu pésobit provokujuco.
Presne to je aj jednym z ucelov knizky — vyprovokovat diskusiu o evolucnej
biologii, diskusiu otvorenejSiu, nez na aka sme v naSich konéinach boli doteraz
zvyknuti. Hlavnym cielom publikacie Vybrané aspekty evoluénej vyvinovej
biolégie je vSak in§pirovat Studentov biologie, aby sa nebali novych smerov a aby
boli vo svojom terajSom i budicom badani otvoreni novym mysSlienkam, ktoré sa
im doteraz mozno javili ako davno prekonané slepé ulicky vedy, alebo o nich ani
netusili.

Evoluéna vyvinova biolégia je totiZz mimoriadne pritazliva nielen preto, Zze
odhaluje tajomstva vyvoja zivej hmoty, a pomaha nam tak lepSie sa orientovat aj
v otazkach nasho vlastného bytia, ale aj preto, lebo jej implikacie siahaja az do
oblasti najmodernejSich lie¢ebnych postupov proti mnohym zakernym chorobam
vratane rakoviny. Tieto lieGebné postupy su pritom prevratné, pretoze su
zalozené na ovladani epigenetickych mechanizmov, vdaka ¢omu moézu byt
nastavené s doteraz nevidanou presnostou a nemaju nijaké vedlajsie uéinky. Od
aplikacie poznatkov ziskanych vyskumom kontroly expresie génov a vyskumom
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interakcii medzi genotypom a fenotypom do kazdodennej medicinskej praxe sme
sice eSte daleko, ale prave preto evo-devo dnes ponuka vynimoc¢né prilezitosti
uplatnit sa pri badani v dosial nepreskiimanych oblastiach.

Knizka Vybrané aspekty evoluénej vyvinovej biolégie je urcena pre Studentov
biologie na bakalarskom alebo magisterskom stupni vysoko§kolského vzdela-
vania, ako aj pre Studentov uéitel'skych kombinacii s biolégiou (na magisterskom
stupni). Studenti sa prostrednictvom nej mézZu oboznamit so zakladmi
ontogenézy, s tedriami, ktoré nam pomahaju interpretovat ontogenetické procesy
na urovni organizmu, s kontroverznym Haeckelovym biogenetickym pravidlom,
ktoré sa stalo zakladom evoluénej vyvinovej biologie, s histériou a perspektivami
evo-devo, s problémami génocentrického vykladu evoluénych procesov, s epi-
geneticizmom, heterochréniou, a vobec zo zakladnymi principmi, ktorymi su
ovladané interakcie medzi genotypom a fenotypom.

Samozrejme treba mat na zreteli, ze skutoénym evoluénym vyvinovym biolégom
sa moze stat iba ten, kto si osvoji poznatky so Sirokého spektra biologickych
disciplin od molekularnej biologie a genetiky, cez vyvinoviu biologiu, morfologiu
a fyziolégiu az po evoluénu biologiu a ekolégiu. A najma ten, kto si pri hladani
odpovedi na otazky evo-devo osvoji holisticky pristup rieSenia problémov a nene-
cha sa zvabit lakavymi redukcionistickymi postupmi, ktoré st velmi uéinné pri
rieSeni rozmanitych problémov biologie, nie vSak pri vysvetlovani evolucie. Preto
je sucastou knizky Vybrané aspekty evolucnej vyvinovej biolégie aj zoznam
odporucanej literatiry na dalSie vzdelavanie v oblasti evoluénej a vyvinovej
biolégie, slovni¢ek odbornych vyrazov, zoznam pouzitej literatiiry a register.

Podakovanie. Tato publikacia vznikla na zaklade mojej dlhoro¢nej prace v oblasti
ontogenézy ryb, v ktorej ma najvaéSmi in§pirovali myslienky Eugena K. Balona,
emeritného profesora z University of Guelph v Kanade. Rukopis po odbornej
stranke posudzovali moji kolegovia z Prirodovedeckej fakulty Univerzity
Komenského v Bratislave — profesor Karol Hensel, ktory je sticasne aj mojim
celozivotnym ucitelom, a docent Jan Kodada. Obaja mi poskytli aj velmi cenné
pripomienky k predchadzajucim verziam rukopisu a vdaka nim je text celkom
isto lep§i a presnejSi, chcem vSak pritom zdoéraznit, ze za vSetky pripadné
nedostatky a chyby zodpovedam v plnej miere ja. Niektoré casti textov
pochadzaju z knihy Pdnom Zivota je ¢as (Kova¢ 2007). Dakujem vydavatelstvu
Albert Marenc¢in Vydavatelstvo PT za suhlas s ich pouzitim aj v tejto publikacii.
Uzitoénymi technickymi pripomienkami k rukopisu prispeli aj Eva Zahorska,
Maria Placha a Andrea Novomeska. Rozhodujucu ¢ast vlastnych vyskumov,
ktoré prispeli k napisaniu tejto knihy, som uskutoc¢noval v ramci vedeckych
projektov s finanénou podporou Vedeckej agentiry Ministerstva §kolstva
Slovenskej republiky a Slovenskej Akadémie Vied VEGA, vratane sucasného
projektu, ktory bol schvaleny pod ¢islom 1/0226/08.
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2
ONTOGENEZA

Aristoteles zacal skumat individualny vyvin organizmov pred viac ako dvoma
tisicro¢iami, a tak by sme sa mohli domnievat, ze vyvinové mechanizmy st nam
dobre zname. V skuto¢nosti vSak nie st (Hall 1999). V kazdom pripade je jasné,
ze ontogenéza je proces, ktory sa zaéina Stadiom jednej bunky a vedie k vytvo-
reniu komplexného jedinca, ktory sa sklada z miliard buniek usporiadanych do
funkéného systému. Sposoby, akymi sa to deje, su vSak aj pre modernu biologiu
zatial velmi tvrdym orieS§kom.

Prvy problém nastava uz pri pokuse definovat, kedy sa ontogenéza
mnohobunkovych organizmov zac¢ina. V&ac¢Sina by asi siahla po osvedcéenej
odpovedi: predsa oplodnenim. Znie to sice logicky, ale to eSte neznamena, Ze je
to za kazdych okolnosti spravna odpoved. Oplodnenie (v SirSom zmysle slova)
samé osebe totiz nie je jednorazovy okamzity akt, ale proces, ktory moze
napriklad u lososovitych ryb trvat aj vySe 20 hodin (Balon 1990). Otazku, kedy
presne ontogenéza zac¢ina, komplikuje aj ina vec. Ak sa uz spustili procesy
vedice k ryhovaniu vajicka (deleniu buniek), je jasné, Ze ontogenéza sa uz
zacala. Problém je, Ze takéto procesy sa mé6zu u mnohych Zzivo¢ichov, napriklad
u ryb, nastartovat hned po kontakte s vodou, Cize eSte pred oplodnenim. Inymi
slovami, procesy, ktorymi sa zaéina normalny vyvin jedinca, sa moézu
uskutoénovat aj v neoplodnenych vajickach. Vyvin niektorych druhov, ktory sa
spustil takto, bez oplodnenia, sa dokonca zastavi az v urcitej etape, ked embryo
uz ma napriklad hlavu, zaklady miechy, mozgu, o¢i a dalSich organov. To
nevyhnutne vedie k zaveru, ze za zaliatok ontogenézy ryb by sa nemalo
povazovat oplodnenie, ale aktivacia vajic¢ka. Inymi slovami, v pripade ryb sa
ontogenéza vlastne zacCina eSte pred aktom oplodnenia, Cize pred splynutim
prvojadier a teda aj pred vytvorenim zygoty.

Pochopitelne, toto sa vztahuje na ryby ¢i iné vodné organizmy s vonkaj$im oplod-
nenim, no u organizmov s vnutornym oplodnenim je situacia odlisna. A kedze
formy zivota na naSej planéte s rozmanité nielen svojim vzhladom, ale aj
mnohymi inymi vlastnostami, nemozno sa uspokojit ani s predstavou, ze onto-
genéza zivoCichov s vnutornym oplodnenim sa za¢ina splynutim samcéieho a sa-
micieho jadra ¢ize fertilizaciou sensu stricto.

Jestvuju totiz aj zivocichy, u ktorych k oplodneniu vobec nemusi déjst. Dokazu
sa rozmnozovat partenogeneticky alebo gynogeneticky. Oba tieto spdésoby
rozmnozovania su nepohlavné. Pri partenogenéze samica vytvara vajicka, z kto-
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rych sa vyvija novy jedinec bez oplodnenia. Partenogeneticky sa dokazu
rozmnozovat napriklad vosky, perloocky ¢i niektoré rastliny, ale aj zraloky, ryby,
obojzivelniky a plazy. Gynogenéza je druh partenogenézy, ktory sa vyznacuje
istou osobitostou: aby sa vo vaji¢ku naStartoval proces ontogenézy, musi byt
stimulované spermiou. Spermia vSak na rozdiel od riadneho oplodnenia
neprispieva svojim genetickym materialom, zohrava iba ulohu spusStacieho
mechanizmu (podnetu).

Zdokumentovanie raného vyvinu mnohobunkového organizmu — napriklad ryby
— je predovSetkym vecou zakladnych znalosti zo v§eobecnej biolégie a morfologie,
zruénosti, sktisenosti, technickej zdatnosti a trovne technického vybavenia. To
nam sice prinesie mnozstvo zakladnych udajov, no moderna biologia sa s takym-
to rydzo deskriptivnym poznanim neuspokoji. Ovela tazSou ulohou je ziskané
vysledky a pozorovania analyzovat a nasledne interpretovat. V sti¢asnej biolégii
existuju dva zakladné pohlady na ontogenetické procesy na uirovni organizmov —
gradualisticky (ktory prevlada a predstavuje tak hlavny prud) a saltatoricky,
ktory je sice menSinovy, je vSak zalozeny na teoretickych vychodiskach
opierajucich sa o moderné poznatky matematiky, fyziky a chémie!.

Gradualisticky pohlad povazuje ontogenézu za postupny proces, pocas ktorého
sa plynule hromadia drobné nenapadné zmeny tvaru i Struktar. Tieto zmeny sa
potom prejavuju vo vyvine a raste jedinca, priCom st spojené aj so zmenami
ekologickej pozicie a ulohy daného jedinca. Saltatoricky pohlad naproti tomu
vnima ontogenézu ako sled dlhSich stabilizovanych stavov (etap), ktoré sa
striedaji s kratSimi a menej stabilnymi stavmi (prahmi). Podla teorie
saltatorickej ontogenézy prebieha pocas stabilizovanych stavov diferenciacia
buniek a tkaniv, ako aj rast Struktir (organov), a to rozliénou mierou, pricom ich
vyvin predstavuje pripravu na nasledujuci, Specializovanejsi stabilizovany stav
(Balon 1990)2.

2.1 Teoria saltatorickej ontogenézy

V ramci teoérie saltatorickej ontogenézy je teda indvidualny vyvin
mnohobunkového organizmu vnimany ako ,sekvencia dlhSich stabilizovanych
stavov (etap) a rychlych zmien v ‘integrativnhych akciach’ (prahov)“, pricom
rozhodujucimi udalostami v Zivote jedinca st zmeny vo vztahoch S§truktura-
Struktara, organ-organ ¢i organizmus-prostredie. Okrem toho poskytuje teéria
saltatorickej ontogenézy aj model ontogenézy zivo¢ichov, ktory sa opiera o Styri
hierarchicky usporiadané kategorie: periédu, fazu, etapu a Stadium (obr.1).

NajvySSie postavenie ma perioda, ktora predstavuje najdlhsi interval vyvinu a je
oddelena najvyznamnej§imi prahovymi udalostami. Tento model rozliSuje péat
perioéd: embryonalnu, larvalnu, juvenilnua, adultnua a senektivnu. Krat§Sim inter-
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HIERARCHICKY MODEL ONTOGENEZY
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Obr. 1. Hierarchicky model ontogenézy zivocichov podla Balona (1979) ponima ontogenézu
ako moduldarny proces. Moduly su pritom rozvrstvené do Styroch hierarchickych urovni: to, co
vnimame a zachytavame na kresbdach alebo fotografiach a casto detailne opisujeme, je
Stadium — zakladny a casovo bezrozmerny modul ontogenézy. Stadium je viastne ndhodne
vybrany okamih ontogenézy. Zo systémového hladiska je zdakladnym modulom ontogenézy
etapa, ktora predstavuje stabilizovany stav vyvijajiceho sa individua a je ohranicend prahmi,
ktoré predstavuju prechod medzi etapami. Z etap sa skladaju fazy a z faz periody. Periody su
hierarchicky najvyssie postavenym modulom ontogenézy.

valom, oddelenym menej vyznamnymi prahovymi udalostami, je faza. U ryb sa
v embryonalnej periéde rozliSuju tri fazy — ovularna, embryonalna a eleutherem-
bryonalna (faza volného embrya), zatial ¢o v larvalnej periode dve fazy — faza
protopterygiolarvalna (faza plutvového lemu) a faza pterygiolarvalna (faza
formovania plutiev). Zatial ¢o ontogenetické periody st univerzalne pre vSetky
zivoc€ichy?3, fazy podliehaju variabilite a medzi rozlicnymi skupinami Zivo¢ichov sa
mozu vyrazne liSit. ESte kratSim intervalom ontogenézy su etapy, ktoré su
oddelené rozmanitymi prahovymi udalostami. Periody st ohranic¢ené prakticky
rovnakymi prahovymi udalostami pri vSetkych druhoch Zzivoc¢ichov, rozliSovanie
etap vSak byva druhovo Specifické.

Poslednou kategériou tohto hierarchickécho modelu ontogenézy? je Stadium,
ktoré na rozdiel od predchadzajucich troch kategérii nepredstavuje c¢asovo
meratelny vyvinovy interval Zivota, ale okamzity stav vyvijajuceho sa jedinca bez
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akéhokolvek ¢asového rozmeru (ako keby sme posudzovali napriklad fotografiu).
Pre pochopenie tedrie saltatorickej ontogenézy je nevyhnutné uvedomit si
vychodisko pre hodnotenie ontogenézy, z ktorého tato teéria vychadza. Tym
vychodiskom je predpoklad, Ze populacie fenotypov, ktoré tvoria rozliSitelnu
jednotku (napr. druh), sa v akomkolvek ¢ase vyskytuju iba ako rozlicné §tadia
zivota individualneho fenotypu (Balon 1990). Jedina deliaca sa bunka pritom
nemoéze byt v rovnakom stabilizovanom stave ako ovela diferencovanejSie
mnohobunkové embryo ¢i dokonca reprodukujuci sa dospely jedinec toho istého
druhu, resp. fenotypu (obr. 2).

Z toho vyplyva, zZe ontogenéza musi pozostavat zo sledu stabilizovanych stavov
a nemoze sa uskutocnovat iba postupnym mnozenim buniek, diferenciaciou
tkaniv a organov. V uréitych intervaloch sa forma, aktivita aj schopnosti
vyvijajuceho sa individua musia pod tlakom okolnosti menit. To znamena, ze
vyvijajuci sa jedinec nemoze zostat pocas neprestajného pribuidania a miznutia

ontogenéza: sekvencia stabilizovanych stavov
s individuélneho fenotypu
[

jedina bunka pred zaciatkom ryhovania
nemdze byt v takom istom stabilizovanom stave ako

diferencovane

mnohobunkoveé embryo
alebo
reprodukcieschopny

dospely jedinec

Obr. 2. Schéma vyjadrujuca zdakladné vychodisko teorie saltatorickej ontogenézy:
populdcie fenotypov, ktoré tvoria rozlisitelni jednotku (napr. druh), sa v akomkolvek
Case vyskytuju iba ako rozlicné Stadia Zivota individudlneho fenotypu (Balon 1990),
pricom tieto Stadia nemozu byt v rovnakom stabilizovanom stave, pretoze su pre ne
vzhladom na rozdielne stupne vyvinu charakteristické aj rozdielne interakcie Struktira-
Struktura, orgdan-organ ¢i organizmus-prostredie.
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Struktur konStantne stabilizovany. Pocas stabilizovanych stavov prebieha
diferenciacia buniek a tkaniv, ako aj rast Struktur (organov), pricom ich vyvin
predstavuje pripravu na nasledujuci, Specializovanejs§i stabilizovany stav.
Homeoretické procesy systému pritom ,odolavaju“ destabilizacii tak dlho, ako je
to len mozné. To umoznuje Struktiram, aby sa skompletizovali, a funkciam, aby
sa vyvijali bez zasahu do stabilizovanych Zzivotnych ¢innosti jedinca. Ked je
organizmus pripraveny na nova alebo doplaujucu integrativhu akciu, rychlo
prejde prostrednictvom malo stabilného, ale kratko trvajuceho intervalu (¢ize
prahu) do nového stabilizovaného stavu (Cize etapy, obr. 3). Organizmus sa sam
pokuiSa prekonat menej stabilné stavy ¢o najrychlejSie, pretoze tieto prirodzené
hranice medzi stabilizovanymi stavmi moézu predstavovat najzranitelSie intervaly
jeho zivota (Balon 1990).

= zaklady organov

od trhanych pohybov
k plynulému plavaniu
/ zatiatok rhlukovania

kompletné Struktiry

T

STABILIZOVANY STAV £
L TR Ty etapai+2
I~ zaklady 8
© - =
‘S [ kompletné Struktiry I prah :a:latok ex?g:nne'j vytivy, =
O
‘S ! EMBRYO
S £ etapai+1
o e /fE
‘."_g l« zaklady . ¥R s ..
o [ kornpletnél prah od letania na dne
e k na rastliny, z na
[%] .
P : ) etapai
STABILIZOVANY STAV |
= liahnutie
\ o | etapai-1
| sTABILIZOVANY STAV

Vek

Obr. 3. Schématické znazornenie Casti ontogenézy podla teorie saltatorickej ontogenézy na
priklade pleskaca siného (Abramis ballerus). Os x predstavuje vek, os y rast a diferenciaciu.
Pocas stabilizovanych stavov prebieha diferencidacia buniek a tkaniv, ako aj rast Struktur
(alebo organov), napriklad rozvoj cievnej sustavy v plutvovom leme, plynovy mechir,
prilepovacie Zliazky a Siroky plutvy lem (etapa i), neskor crevo, Struktira Ziaber, celustné
kosti a diferenciacia jednotlivych plutiev (etapa i+1) a ndsledne aj vyvin plutvovych licov
a kalcifikacia niektorych kostrovych elementov (etapa i+2). Diferencidcia buniek a vyvin
Struktur v kazdej vyvinovej etape pritom sucasne predstavuje aj pripravu na nasledujuci,
eSte Specializovanejsi stabilizovany stav. Prekreslené z originalu v publikdcii Balon, E. K.
(1990): Epigenesis of an epigeneticist: the development of some alternative concepts on the
early ontogeny and evolution of fishes. Guelph Ichthyological Reviews 1: 1-48; upravené.
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2.2 Teoria o synchronii a heterochronii v ontogenéze

Teoria saltatorickej ontogenézy je velmi u¢inny a uzitoény nastroj, ktory nam
umoznuje nielen prehlfadne, systematicky a nedvojznacne opisovat vyvin Zivoci-
chov, ale aj porovnavat medzidruhové rozdiely, uvazovat o ekologickych suvislos-
tiach ontogenézy a zamySlat sa nad evoluénymi trajektériami jednotlivych
taxonov (napr. Kovaé¢ 1994). Nezanedbatelnym prinosom je aj konzistentna
terminolégia striktne rozliSujuca hierarchické turovne ontogenetickych procesov
(obr. 1).

Na teoriu saltatorickej ontogenézy nadvazuje tedria o synchronii a heterochroénii
v ontogenéze, ktora si vS§ima skutocnost, ze pre ontogenézu, ktora sa ako kazdy
proces odohrava v ¢ase, je jednym z najrozhodujucejSich faktorov nac¢asovanie
jednotlivych vyvinovych udalosti. Na skutoénost, ze Struktiry, ktoré spolu tvoria
systém (organ), zladuju mieru vyvinu tak, aby sa skompletizovali v rovhakom
Case, a inicializovali tak vznik novej vitalnej funkcie upozornuje sice aj Balon
(1990; obr. 3), doéraz vSak kladie skor na to, Ze ontogenéza je ,sekvencia dlh§ich
stabilizovanych stavov (etap) a rychlych zmien v ‘integrativnych akciach’
(prahov)“, pricom mySlienka o ¢asovom zosuladeni zostava v teorii saltatorickej
ontogenézy v pozadi.

Zladovanie miery vyvinu jednotlivych Struktur sa sice moéze odohravat aj pocas
stabilizovaného stavu organizmu, to znamena pocas dlhS§ie trvajuceho
vyvinového intervalu (etapy), v ur€itych ¢asovych usekoch vSak jednotlivé
vyvijajuce sa Struktiry nemoézu byt celkom zladené, lebo sa nachadzaju na
rozlinom stupni vyvinu, takze nemoé6zu este spolu tvorit funkény systém. Inymi
slovami, synchronizovany stav Struktur tvoriacich organizmus, ktoré sa eSte len
vyvijaji, nemoze jestvovat pocas celého trvania ontogenézy, v urcitych
intervaloch vyvinu sa vS§ak musi vytvorit, inak by fukénost celého zivého systému
bola ohrozena. K zosynchronizovaniu ale dochadza vzdy iba v ¢ase prechodu do
nového stabilizovaného - C¢Cize synchronizovaného - stavu, ktory zarucuje
organizmu nové funkcie ¢i nové schopnosti zvySujuce jeho vyhliadky na prezitie.
Pokial ide o funkcie, ktoré organizmus potrebuje po cely dalsi zvySok Zivota, raz
nadobudnuty synchronizovany stav tychto funkcii sa stabilizuje a v dalSom
priebehu ontogenézy sa uz nemeni.

Ak vSak plati, ze synchronizovany stav vyvijajucich sa §truktir nemoze jestvovat
pocas celého trvania vSetkych etap ontogenézy, ale pri prechode na novy
stabilizovany stav ho organizmus musi dosiahnut, potom musia v urcitych
Ccasovych usekoch posobit dva ¢asovacie mechanizmy sti¢asne: synchronia a he-
terochronia. Synchroénia zabezpecuje zladovanie vyvinu relevantnych §truktur,
kym heterochrénia podla potreby vyvin tychto Struktir spomaluje alebo
zrychluje. Heterochrénia jednotlivych sti€asti organizmu — bunkovych Struktur,
buniek, tkaniv, organov ¢i organovych sustav — pomaha organizmu dostat sa do
toho istého (synchronizovaného ¢ize stabilizovaného) stavu, do ktorého ho ,nuti“
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Obr. 4. Model pésobenia synchronie a heterochronie v ontogenéze ryb. Siedmu embryo-
nalnu etapu modelového druhu (kolok vretenovity, Zingel streber) charakterizuje priprava
na zacatie exogénneho prijimania potravy. To predstavuje vyznamny vyvinovy prah, pretoze
embryo md uz takmer vycerpané zdasoby Zltka a musi sa zacat aktivne kimit, inak zahynie.
Na to musi mat vietky potrebné organy nielen uplne vyvinuté, ale aj zladené (zosyn-
chronizované) spésobom, ktory im zabezpeci efektivnu sucinnost’ a funkcnost (spozorovanie
koristi, zmocnenie sa koristi, spracovanie potravy, travenie atd.). To si vyZaduje
synchronizaciu celustného aparatu (1), oci (2), dychacej a traviacej sustavy (3, 4), svalov
(5), plutvového lemu (6), cievnej sustavy atd. tak, aby sa vytvoril funkcny celok. Vyvin
niektorych z tychto organov sa preto musi zrychlit' (1, 4), kym vyvin inych zasa spomalit’ (2,
3,5, 6), co nie je ni¢ iné ako heterochronia (H). Cely proces je koordinovany synchréoniou
(S). Prekreslené a upravené z origindlu v publikacii Kovac V. (2002): Synchrony and
heterochrony in ontogeny (of fish). Journal of Theoretical Biology 217 (4): 499-507.

dostat sa synchrénia. Synchrénia pésobi na trovni celych skupin Struktir alebo
na urovni celého organizmu, kym heterochrénia na trovni jednotlivych §truktar.
Oba tieto mechanizmy st vSak harmonickymi a neoddelitelnymi sticastami toho
istého celku. Synchrénia poésobi ako riadiaci prvok, kym heterochrénia ako
prvok vykonny (obr. 4).

Heterochroénia poésobiaca na urovni jednotlivych Struktar tvoriacich organizmus
sa ale navonok prejavuje aj na urovni celého organizmu. Prechod z jedného
synchronizovaného stavu do druhého synchronizovaného stavu (z jednej etapy
na druhu) nie je vo vztahu organizmu a jeho prostredia ni¢ iné, ako akceleracia
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vyvinu celého organizmu, po ktorom zasa nastane opat spomalenie. Z hladiska
posudzovanych vztahov (Struktura-Struktira, organ-organ, organizmus-prostre-
die) sa teda organizmus nevyvija stale rovnako rychlo — obdobia pomalého vyvinu
(synchronizované stabilizované stavy c¢ize etapy) sa striedaju s obdobiami
rychleho vyvinu (synchronizujuce sa nestabilné stavy cCize prahy), ktoré sa
zavr§uju zmenami v tychto vztahoch. Nejde o nijaké ,skoky“, ale o obcasné
posobenie heterochronie riadené synchroniou, ktoré sa v urcitych intervaloch
opakuje a sposobuje vyrazny posun vo vyvine jedinca.

Mechanizmy synchrénie a heterochrénie sa, pochopitelne, experimentalne
dokazuju dost tazko, pretoze nie je také jednoduché odmerat rychlost vyvinu
jednotlivych Struktur éi celku (Hall a Miyake 1995). Predsa vSak existuje sposob,
ako synchroniu a heterochréoniu v ontogenéze ryb ,odhalit“. Pri §tadiu raného
vyvinu vSetkych troch druhov dunajskych hrebenaciek (Kovaé 1992, 1993a,
1993b) bol pozorovany rovnaky fenomén, pomocou ktorého mozno celkom jasne
identifikovat prechod medzi Siestou (E6) a siedmou embryonalnou etapou (E7).

Vyvin organov v E6, pocas ktorej sa embrya vSetkych troch druhov liahli,
smeroval k adaptaciam podmienujucim schopnost kontrolovaného pohybu
embryi (obr. 5). Vyliahnuté embrya uz mali sformovany plutvovy lem a zaklady
prsnych plutiev s horizontalnou bazou. V priebehu etapy sa spociatku
nepohyblivé prsné plutvy zvacsSovali a postupne menili svoje postavenie na Sikmé
a napokon vertikalne. Po dosiahnuti vertikalnej polohy sa stali pohyblivymi, ¢o
sa prejavilo napadnou zmenou schopnosti a spravania embryi. Pokial boli bazy
prsnych plutiev v horizontalnej alebo Sikmej polohe, embrya drviva vaésinu ¢asu
lezali pasivne na boku a len velmi zriedka podnikali kratke vertikalne vypady.
Sticasne s prvymi pohybmi uz vertikalnych prsnych plutiev zmenili dovtedy na
boku leziace embrya svoju polohu na polohu bruchom dole. Zaroven zacali
aktivne plavat, priCom boli schopné plavat uz aj v horizontalnej rovine a tiez
menit smer. Ich zvySena miera aktivity musela byt, pochopitelne, podmienena aj
rozvojom zmyslov a dychania.

Zo zmyslov sa intenzivne vyvijal zrak a podla experimentalnych pozorovani sa
v tejto etape intenzivne vyvijaju aj zmyslové organy boénej €iary (Disler a Smir-
nov 1977). S ich rozvojom pritom suvisela aj dalS§ia zmena v spravani embryi.
Zatial ¢o na zaiatku E6 pasivne leziace embrya reagovali vyluéne na
podrazdenie priamym dotykom, na zaciatku E7 uz bystro reagovali aj na poklep
na sklo akvaria. V priebehu E6 sa zvySovala aj miera pigmentacie o¢i. Dychanie
sa na zaciatku E7 stalo UCinnej§im v doésledku pritomnosti erytrocytov
obsahujucich hemoglobin a zvySenia frekvencie tepu srdca. Zacala fungovat
pecen.

Vyvin vSetkych tychto Struktur, organov €i organovych sustav prebiehal pocas
etapy bez toho, aby bol zosynchronizovany. Aby v§ak embrya uspe$ne zacali
plavat, a nadobudli tak nové schopnosti, musela na ich vyvin posobit
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synchronia, ktora prostrednictvom heterochréonie (spomalenia ¢&i zrychlenia
vyvinu vyS§§ie uvedenych Struktir, organov a organovych sustav) v kratkom
¢asovom intervale zosuladila vyvin celého organizmu tak, aby sa z jedného
synchronizovaného stavu, charakterizovaného pasivahym lezanim na dne (E6),
dostal do dalSieho synchronizovaného stavu, charakterizovaného aktivhym
plavanim (E7), a po cely ¢as si pritom zachoval funkénost.

Mechanizmy synchronie a heterochronie, samozrejme, pdsobili vo vyvine
hrebenaciek aj pred tymto prahom aj po fiom. Hoviet si v ,pohodli“ synchro-
nizovaného stavu E6 a lezat viac-menej pasivne na dne umoznovali embryam
endogénne zasoby Zivin, ktoré dostali do vienka od svojich rodi¢ov v podobe Zitka
a tukovej kvapky. Schopnost efektivne ich ¢erpat nadobudli embrya vdaka
pdsobeniu synchronie a heterochronie v predchadzajucich etapach a prahoch.
Ziviny a energia sa v priebehu E6 postupne spotrebuvali, a to aj na vySsie
opisané vyvinové procesy. Dosiahnutie urcitej miery vycerpania vSak uz neumoz-
novalo embryam zostat dlhsSie v bezpeci synchronizovaného stavu E6 a nutilo ich
pripravit sa na prechod do nového synchronizovaného stavu (E7), pretoze iba
novy synchronizovany stav zahfniajuci nové funkcie a nové schopnosti im
umoznoval dalsie prezitie. Uplné vycerpanie zivin uz bolo nadohlad a iba aktivne
a kontrolované plavanie umoznovalo embryam pripravovat sa v synchro-
nizovanom stave na nadobudnutie dalSich funkcii a schopnosti nevyhnutnych
na prezitie — na schopnost vyuzivat exogénne zdroje vyzivy (napr. Hunt von
Herbing a Boutilier 1996).

Zlyhanie mechanizmov synchrénie a heterochréonie ma pritom pre vyvijajuce sa
jedince fatalne nasledky (a nejde iba o teratologické désledky). Neschopnost
zosuladit vyvin jednotlivych §truktar tak, aby v spravnom case vznikli nové
funkcie a schopnosti, zabrani totiz vyvijajucim sa jedincom prejst do nového
synchronizovaného stavu a to napokon vedie k predéasnému ukonéeniu onto-
genézy Cize k smrti jedinca. Ak sa napriklad nenacasuje spravne vyvin niektorej
zo Struktar ¢€i organovych sustav potrebnych na prechod z E6 do E7, embrya
hrebenaciek nikdy nenadobudnii schopnost plavat vo vodnom stipci a nasledne
ani schopnost ulovit korist. V désledku toho po vyc€erpani endogénnych zdrojov
vyzivy zahynu. Podobna situacia nastava aj v opaénom pripade — ked sa jedince
predéasne pokuSaju o vyuzivanie niektorych funkcii, na ktoré eSte nie su
pripravené. Predéasné pokusy jedincov serioly japonskej (Seriola quinqueradiata)
o prechod na piscivornu vyzivu, ktora je zjavne efektivnejSia ako vyziva plan-
ktonom, viedli k ich zaduseniu a smrti (Sakakura a Tsukamoto 1999). Aj v tomto
pripade ide o zlyhanie mechanizmov synchronie a heterochronie, resp. o zlyhanie
spravneho nacasovania a zosuladenia morfologickych, fyziologickych a beha-
vioralnych funkcii uhynutych jedincov.

Zjavné posobenie synchronie a heterochronie mozZzno pritom implicitne
vypozorovat aj z mnohych prac autorov, ktori vyvin z tohto hladiska
neposudzovali. Vyrazné ob¢asné akceleracie vyvinu €i prechody do novych stavov
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Obr. 5. Synchronizdcia vyvinu hrebenacky fikanej (Gymnocephalus cernuus) pri prechode
z E6 na E7 (pozri text na s. 16).

su ocividné napriklad v pripade ontogenézy pelamidy ¢ilskej (Sarda chiliensis)
(MacFarlane et al. 2000). Aj zosuladenie vyvinu viscerokrania embryi tresky
Skvrnitej (Gadus morhua) so zmenami v lokomoécii a raste, ktoré sprevadzaju po-
¢iatoéné pohyby celusti a je oznacované ako obdobie ucenia (Hunt von Herbing
et al. 1996a), mozno celkom isto povazovat za pripravu na prechod z jedného
synchronizovaného stavu na druhy. Podobne aj schopnost vysuvat elementy
vrchnej ¢eluste, ktora vyznamne zvySuje uspesSnost pri love koristi, nadobudajua
larvy tresky Skvrnitej az vtedy, ked uz pre vzrastajucu vlastnu velkost nevystacia
s povodnou koristou — prvokmi a virnikmi — a musia preto prejst do nového
synchronizovaného stavu, v ktorom su nutené zamerat sa na vac§iu a pohyb-
livej§iu korist. Preto ziskavaju schopnost vysuvat vrchnu celust sucasne so
schopnostou rychlejSie plavat a sicasne s tym, ako sa v suvislosti s ich va¢Simi
rozmermi meni ich Reynoldsovo ¢islo, ¢ize hydrodynamické danosti (Hunt von
Herbing et al. 1996a).

Skutocnost, ze nahle vyvinové posuny v mechanizmoch otvarania ust,
proporciach hlavy a sklone Stvorcovej kosti navzajom koinciduju, a v sué¢innosti
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s vyvinom sustavy svalov tak umoznuju posuny v sposobe ziskavania potravy
lariev ¢i juvenilov, bola pozorovana nielen na treske, ale aj na inych skupinach
ryb, napriklad na pstruhovi dithovom ¢i na zastupcoch ¢eladi Cichlidae a Em-
biotocidae (Hunt von Herbing et al. 1996b). Mechanizmy synchronie a hete-
rochronie, ako aj prechody medzi jednotlivymi synchronizovanymi stavmi mozno
ovela explicitnejSie pozorovat na ranom vyvine jesetera sibirskeho (Acipenser
baeri), na priklade ktorého je zjavné, ze morfologické a morfometrické zmeny
embryi koinciduju s fyziologickymi modifikaciami tak, aby spoloéne vyustili do
nadobudnutia a optimalizovania schopnosti prijimat potravu (Gisbert 1999).
Nevyhnutnost simultanneho a vyvazeného vyvinu organovych sustav suvisiacich
s prijmom potravy a pohybu sa potvrdila aj u kapra, pricom podobna
kvalitativna symmorfoza, ¢ize suhra stavby a funkénych parametrov v ramci
definovaného systému (Weibel et al. 1991), je aj podla inych autorov v§eobecnym
znakom larvalneho vyvinu ryb (Osse et al. 1997).
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3
OD HAECKELOVHO ZAKONA
REKAPITULACIE PO EVO-DEVO

Individualne fenotypy mnohobunkovych organizmov predstavuju iba docasnu
existenciu zivych foriem, pretoze su smrtelné. Maju vSak jednu vyznamnu
vlastnost: dokazu sa rozmnozovat, vdaka c¢omu zachovavaju dlhodobu existenciu
vlastnej formy zivota, ktorti oznacéujeme ako druh (v tradi¢nom, vSeobecne
akceptovanom ponimani pojmu druh?). Ak je do¢asna existencia individualneho
fenotypu vysledkom ontogenézy, potom moézme dlhodobu existenciu druhu
vnimat ako sekvenciu individualnych ontogenéz. Z dlhodobého hladiska vsak
druhy nie st nemenné, pretoze vSetky formy Zivota musia byt pripravené
reagovat na vyzvy, ktoré pred ne kladie prostredie, v ktorom ziju. Toto prostredie
totiz nikdy nie je stabilné, jeho ekologické faktory — abiotické i biotické —
podliehaju neprestajnej premenlivosti a vstupuju do komplexnych interakcii.
Vysledkom je, Ze na to, aby ziva hmota prezila, nemoéze zostat nemenna, takze jej
formy sa musia vyvijat ¢ize evolvovat.

Uvedomenie si tejto skutocnosti navodzuje otazku, ¢i, resp. ako vyvinové procesy
ovplyvauju evoluéné zmeny? A naopak, ako evoltcia v minulosti ovplyvnila onto-
genézu. Takéto a podobné otazky su centrom pozornosti filozofov a prirodovedcov
uz po starocia. Vyzamny pokrok v chapani suvislosti medzi ontogenézou a evo-
Iadciou sa dosiahol koncom 18. storocia, a to najmd vdaka dvom nemeckym
prirodovedcom — Karlovi von Baerovi a predovSetkym Ernstovi Haeckelovi.

,2Haeckel pri Jlove‘ evoluénych vztahov medzi stavovcami zaviedol kombinaciu
expertizy nemeckej mikroskopie a porovnavacej embryolégie, (Larson 2006).
Haeckelovo uvazovanie pramenilo z lamarckovskej predstavy evolucie (pozri 6.3,
s. 45). »Bol presvedceny, ze keby evolucia postupovala prostrednictvom
hromadenia ziskanych vlastnosti, potom by kazdy nasledujuci organizmus
musel pocas vyvinu najskor prechadzat §tadiami svojich evoluénych pred-
chodcov a az potom by nadobudol svoju dospelt podobu ¢ize podobu definitiv-
neho fenotypu. Haeckel si predstavoval, Ze tato rekapitulacia minulych foriem sa
odohrava vo vyvijajucich sa embryach, a tak ich skimal a hfadal v nich stopy po
evoluénych genealégiach. Kazdému jasny a viditelny dokaz evolucie priniesli
Haeckelove kresby embryi, nakreslené podla rozli¢nych zivoc¢ichov od ryby a ko-
rytnacky az po oSipanu a ¢loveka. Jeho embrya vyzerali v ranych Stadiach
prakticky rovnako, odliSovat sa zacali az v priebehu vyvinu. ,Ontogenéza (Cize
vyvin jedinca) rekapituluje fylogenézu (Cize evoluénu histériu svojej skupiny),”
vyhlasil Haeckel. Nazval to svojim ,biogenetickym pravidlom‘ Oponenti mohli
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teoreticky spochybnit iba jeho pozorovania, pretoze zavery z tychto pozorovani sa
zdali neotrasitelné. Ako sa neskoér ukazalo, podobnosti medzi ranymi embryami
Haeckel poriadne zvelic¢il. Nacas vSak Haeckelovo biogenetické pravidlo sluzilo
ako mocny argument v prospech evolucie a Haeckelove kresby sa hojne
publikovali.« (Larson 2006).

Haeckelovo biogenetické pravidlo ¢ize zakon rekapitulacie sa aj dnes povazuje za
jeden z hlavnych vedeckych dokazov evoluénej tedrie a vyucéuje sa na strednych
a vysokych §kolach po celom svete. A nielen to: Haeckelove kresby sa v mnohych
ucebniciach biolégie na celom svete publikuju dodnes, a to dokonca aj s vernou
reprodukciou zjavnych chyb, ktorych sa Haeckel dopustil. Problém je v tom, Ze
Haeckelove kresby su preukazatelne falzifikatom (Richardson 1997). Navy$e,
odhalenie podvodu vrha zdanlivy tien aj na evoluénu teodriu, ¢o sa pokuSaju
zneuzit jej odporcovia na svoju propagandu®.

Vsetko sa zacalo tym, ze Haeckel (1874) priSiel s tvrdenim, Zze zastupcovia
vSetkych tried stavovcov prechadzaju urditym totozZnym, evolucéne zakonzer-
vovanym fylotypickym® §tadiom. AZ donedavna sa skutoéne prepokladalo, ze
Haeckel ma pravdu a ze také Stadium identické pre vSetky stavovce skutocne
jestvuje, priCom rozdiely medzi stavovcami — ich S$pecifické vlastnosti — sa
objavuju az poc¢as neskorsSieho vyvinu. Dokonca sa viedli rozsiahle diskusie, ¢o
vlastne predstavuje toto fylotypické Stadium. Niektori autori zan povazovali
§tadium neuruly, ini S§tadium ,farynguly, (charakterizované ziabrovymi
Strbinami), Stadium zaciatku diferenciacie chvostovej Casti tela, ¢i Stadia medzi
zaCiatkom napriamovania hlavovej ¢asti a zaciatkom diferenciacie chvostovej
Casti tela (Richardson 1995). Heckelova predstava embryologie stavovcov (obr. 6)
skutoéne navadza k domnienke, Ze vSetky embrya stavovcov (bez ohladu na to
aky vyvin prekonali pred tymto Stadiom) maju spoloc¢né §tadium, ked vyzeraju
takmer identicky.

To, ze zivoCichy prechadzaju pocas svojho zZivota sériou spolo¢nych Sstadii, vSak
odhalil iny nemecky embryolég — Karl von Baer (1828), a to eSte pred Haeckelom.
Naznadil, ze v ranej ontogenéze mozno rozli§it tri Stadia, a to v nasledujicom
poradi: prvotna diferenciacia buniek (formovanie zarodoénych listov),
histologicka diferenciacia (vznik typov buniek) a morfologicka diferenciacia
(formovanie organov).

Von Baer vS8ak nerieSil otazky fylogenézy ¢i evolucie, ale zaujimal sa iba o po-
rovnavaci aspekt raného vyvinu stavovcov. Na zaklade svojho badania odvodil
Styri zakladné ontogenetické pravidla: 1) pocéas vyvinu z vajicka sa vSeobecné
znaky objavuju skor ako znaky druhovo Specificke, 2) zo vSeobecnych znakov sa
vyvijaju znaky menej vS§eobecné a napokon znaky druhovo Specifické, 3) zivoéich
sa pocas vyvinu €oraz vaéSmi vzdaluje od inych Zivo¢ichov, 4) embrya vyS§§ich
zivoCichov sa nepodobaju adultnym Stadiam inych zivocichov, ale ich embryam.
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Obr 6. Haeckelova verzia embryonalneho vyvinu stavovcov. Vrchny rad zobrazuje rané
Stadium spolocné pre vsetky skupiny, stredny rad akési prostredné Stadium vyvinu a spodny
rad velmi pokrocilé Stadium vyvinu. Zlava doprava su zobrazeni vybrani zdstupcovia
hlavnych skupin stavovcov: ryba, obojzivelnik (salamandra), plaz (korytnacka), vtak
(kurca), cicavce (oSipand, krava, kralik a clovek). Obrazok prevzaty z diela Haeckel, E.,
(1874): Anthropogenie oder Entwickelungsgeschichte des Menschen, 1. a 2. vyd.
Engelmann, Leipzig; tab. IV a tab. V.

Povedané jednoduchSie, kuracie embryo mozno najskér rozoznat ako rané
§tadium stavovca, nie vSak ako rané Stadium nejakého iného (niz§ieho) taxénu.
Neskér v nom spozname vtaka a napokon aj samotny druh Gallus domesticus
¢ize kura domaceho.

Predstavy o Haeckelovom bioegenetickom pravidle ¢i zakone rekapitulacie, podla
ktorého ontogenéza je skratenou verziou fylogenézy, byvaju casto velmi
skreslené: ak vraj chceme poznat nasu davnu minulost a celu histériu nasho
bytia, staéi podrobne preskimat nasu ontogenézu a premietne sa nam cely, hoci
zhusteny pribeh naSej evolucie. Také jednoduché to vSak nie je. Haeckelove
mysSlienky sa totiz Casto interpretuju privelmi zjednodusSene, ¢o nevyhnutne
vedie ku kritike, ba az spochybnovaniu celého biogenetického pravidla. Faktom
je, ze za nespravnu interpretaciu si moéze Haeckel sam, pretoze publikoval
niekolko rozporuplnych vyjadreni. Podla jedného z nich sa adultné S§tadia
evoluénych predchodcov opakuju pocas ontogenézy naslednickych druhov, su
vSak zatlacené do Uzadia v skorSich §tadiach ontogenézy. Jednotlivé vyvinové
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udalosti, z ktorych sa sklada ontogenéza, teda nemenia poradie, v akom sa
odohravali u predchodcov, iba sa kondenzuju do kratSich ¢asovych tusekov a no-
vé znaky vznikaju terminalnym pridavanim (obr. 7). Na prvy pohlad to vyzera
celkom jednoducho a logicky, pricom Haeckel tak do svojich tvah zahrnul aj
fenomén nazyvany heterochrénia (pozri 6.2).

Ak sa vSak nad tym zamyslime hlbSie a precitame si pozornejsie, ako to vlastne
Haeckel myslel, pociatoény obdiv jednoduchej mysSlienky vystriedaja
pochybnosti. Konkrétne napriklad tdajné ziabrové Strbiny I'udského embrya st
podla niektorych Haeckelovych vyjadreni doslova takymi istymi Struktarami ako
ziabrové Strbiny naSich predchodcov (ryb), ibaze st pocas ranej ontogenézy
zatlacené do tuzadia, a to akceleraciou vyvinu, ku ktorej doSlo u zastupcov
naslednickych vyvojovych linii (Richardson a Keuck 2002). Ttuto predstavu, ktora
by prakticky znamenala, ze kazdy z nas bol vlastne isty tsek svojho zivota
rybou, vSak moderna veda neprijala, hoci na prelome 19. a 20. storo¢ia malo
biogenetické pravidlo na vtedajsiu biolégiu velky vplyv.

Napriek tomu medzi vyvinovymi a evoluénymi biologmi aj dnes prevlada
presvedcenie, ze medzi ontogenézou a evoluciou predsa len jestvuje urcity
paralelizmus. Paradoxne, prave nedoéslednost a rozporuplnost Haeckela udrzala
jeho hlavnt myslienku — stvislost medzi evolticiou a ontogenézou — pri zivote az
dodnes. Za svoj §pekulativny pristup k badaniu si Haeckel ¢asto vysluzil kritiku,
ba aj opravnené obvinenia, ze nadmieru prisposoboval ziskané tdaje, len aby mu
zapadli do vopred skonStruovanej teorie.

Haeckel vo svojich viacerych publikaciach prezentoval kresby embryi stavovcov
v rozliénych Stadiach vyvinu (ilustracia na obr. 6 je len jedna z mnohych). Jeho
kresby maju pre vedu obrovsky vyznam, pretoze st zdrojom vyznamnych
hypotéz, ktoré zasadne ovplyvnili celi biolégiu. Ich cielom bolo ilustrovat tri
fenomény: 1) podobnost embryi ako dokaz evolucie, 2) rekapitulaciu ako dokaz
biogenetického pravidla a 3) fenotypovu divergenciu ako doékaz von Baerovych
principov.

Obr. 7. Casto prezentovand Haeckelova pred-
stava vzniku novych znakov stavovcov termi-
nalnym pridavanim. Podla tejto predstavy bola

embryo adult ontogenéza evo{uc’nﬁch predchodcov (ancestorov)

ontogenéza a ncvi.slednych forriem z ich lz'n{'e .(d.escelzc’lent(.)v)

Ancestor A > B spociatku rovnakd, rozdiel medzi nimi spocival iba
g v tom, ze ked’ descendent dosiahol vyvinovy stupen

® ancestora, jeho vyvin sa nezastavil, ale pokra-

Descendent A —— le::) I coval dalej. Nové znaky tak mali vznikat pridanim

niecoho nového k niecomu, co uz existovalo. Pre
uplnost treba dodat, Ze v niektorych inych
prdacach  Haeckel prezentoval aj zloZitejSiu
schému, ktora lepSie zodpoveda skutocnosti.

nové znaky vznikaju ,termindlnym pridavanim”
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Haeckelovo dielo ma — aj napriek svojej rozporuplnosti — velky historicky i vedec-
ky vyznam, pricom vyrazne ovplyvnilo moderné myslenie v evoluc¢nej vyvinovej
biologii a fylogenetike. Jeho hlavny prinos spociva v usili integrovat taxonomiu
a embryologiu do evoluéného (v tom c¢ase darvinovského) ramca, Cize vyuzit
embryolégiu pri rekonstrukcii fylogenézy. Haeckelovo biogenetické pravidlo
predstavuje teoreticku platformu a vedecku predikciu o tom, ako su zoradené
starodavne a progresivne znaky vo vyvinovych sekvenciach. Haeckel svojim
dielom, ktoré sice vytvoril aj pochybnymi metédami, in§piroval modernu biologiu
tym, ze naznacil cesty, akymi by sa mala uberat.

Jednym z procesov, ktoré zohravali v jeho predstavach vyznamnu ulohu, bola aj
heterochréonia. Haeckel si ju predstavoval ako zmenu poradia vyvinovych
udalosti (sekvenéna heterochrénia). Sekvenénu heterochroniu dnes vyuzivaju
napriklad niektoré moderné metédy porovnavacej embryologie (metoda
s,parovania udalosti“). NavySe, idea sekvencénej heterochronie presne zapada do
konceptu modularity biologickych systémov®, ako aj do teorie saltatorickej
ontogenézy €i tedrie o synchronii a heterochrénii v ontogenéze (pozri 6.2).

Pri heterochrénii sa zastavime eSte z jedného doélezitého ddévodu. VnaSa totiz
vyznamné svetlo do nejasnosti okolo biogenetického pravidla ¢i zakona
rekapitulacie. Jeden z hlavnych zdrojov nedorozumeni okolo biogenetického
pravidla vyplyva z nejasnosti, ¢i je re¢ o vyvinovych §tadiach, alebo iba o jednotli-
vych znakoch. Vyvinové §tadia st v podstate sibory znakov objavujtce sa v sek-
vencii vyvinovych udalosti, ktoré badatel vybera arbitrarne, pricom ich vnima
ako simultanne. Vyvinova sekvencia znakov potom moéze byt pouzita na
definovanie série §tadii, priCom na zadefinovanie S§tadia moéze byt pouzity
dokonca jediny znak. VSadepritomna heterochrénia vSak spdsobuje, ze to, ¢o sa
pri jednom druhu javi ako dobre zadefinované Stadium, pri inom druhu bud
vobec nenajdete, alebo to najdete, ale v inom (¢asto necakanom) useku
ontogenézy a eSte k tomu nekompletné... Vyplyva z toho jednoznaény zaver: pri
uvahach o suvislostiach medzi ontogenézou a evoluciou treba vzdy rozliSovat, ¢i
mame na mysli jednotlivé znaky alebo celé vyvinové Stadia, ¢o sa Haeckelovi
celkom urcite nepodarilo.

Od tohto poznania je uz len krok od objasnenia dal§ieho rozporu. Haeckelova
»-abecedna analégia“ (obr. 7) vlastne poukazuje na znaky alebo Stadia (ako uz
bolo spomenuté, nie vzdy je z jeho prac jasné, ¢i ma na mysli znaky alebo
Stadia), ktoré bud z vyvinovej sekvencie vypadli, alebo boli terminalne pridané.
V jednej zo svojich menej medializovanych prac vSak Haeckel jasne pripusta aj
tretiu moznost, a to, Ze dané znaky presli transformaciou.

Haeckel (obr. 8) pritom byva ¢asto obvinovany z obhajovania absurdnych
scenarov rekapitulacie — napriklad rybich Ziaber v embryu ¢loveka, hoci v niekto-
rych pisomnostiach sam takéto scenare explicitne odmieta (Richardson a Keuck
2002). Ak sa teda pozrieme na biogenetické pravidlo vo svetle transformacie
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niektorych jednotlivych znakov, ukaze sa ako platné. Suc¢asne treba zdoéraznit, ze
medzi stavovcami sa dosial nenaS$iel jediny dokaz rekapitulacie celych Stadii
(etap) vyvinu.

Poznamka na zaver: vSetky uvedené fakty sa vztahuja iba na konkrétne
Haeckelove kresby a mySlienky, pricom v nijakom pripade z nich nemozno
odvodit zaver, ze sucasné poznatky z vyvinovej biolégie nepodporuju teériu
evolicie, ako sa to snazia prezentovat zastancovia mySlienky ,vedeckého
kreacionizmu“s.

Obr. 8. Ernst Haeckel (1834-1919). Foto N. Perscheid (Photographische
Gesellschaft 1906).
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4
EVO-DEVO:
EVOLUCNA VYVINOVA BIOLOGIA

V tridsiatych rokoch 20. storoc¢ia — Cize v desatro€i, ktoré nasledovalo po smrti
Ernsta Haeckela, sa zac¢ala éra prudkého rozvoja genetiky. To malo samozrejme
vazny vplyv aj na vyvinovu biologiu. V tomto obdobi — prakticky az do konca 20.
storo¢ia — brali embryolégiu vazne iba sami embryologovia. Ostatni biologovia
boli naladeni na eleganciu, uUspornost a krasu v jednoduchosti genetickych
modelov, ktoré redukovali ontogenézu na aktivitu génov. ,Vdaka neskutocne
produktivhym modelom si v prvej polovici 20. storoCia genetika vydobyla
monopolné postavenie ako v evoluénej biologii, tak aj v embryologii. Embryologia
bola predefinovana ako §tudium zmien v expresii génov, kym tlohou evolué¢nych
biologov sa stalo §tudium zmien frekvencie génov v populaciach“ (Robert 2004).
Na druhej strane, teorie genetikov na vyvinovych biologov celkovo velmi
nezaposobili, a v oblasti embryologie uz vobec nie, takze vyvinova biolégia sa po
cely ten ¢as uberala vlastnou cestou.

Po prekvapujucom objave, Ze ista velmi vyznamna skupina génov — homeotické
gény (hox gény), ktoré plnia regulaént ulohu v ontogenéze rastlin, hub a zi-
vocichov, sa zachovala v prakticky nezmenej podobe poc¢as celej evoltuicie od
hubiek az po cicavce — sa vSak objavili nové pochybnosti o nadradenosti genetiky
v evoluénych procesoch. Na zaklade redukcionistického pohladu, ktory
precenuje vyznam genetickej premenlivosti a prirodného vyberu v evolucii, sa
totiz predpokladalo, ze genetické a ontogenetické systémy sa budu evolucne
vyvijat presne do takej miery, ako morfologické znaky, ktoré su tymito
systémami generované. Objav zachovania rovnakych hox génov pocas celej
evolucie zivo€ichov tak spolu s dalSimi objavmi na poli molekularnej biologie, ale
aj morfologie, ekologie a vyvinovej biologie, prispel k rozvoju novej vedeckej
discipliny — evolu¢nej vyvinovej biolégie, ktora je znama aj pod skratkou ,evo-
devo,. A prave v evo-devo sa rodia nové pohlady na evoluéné procesy, ktoré
tvoria presvedcéiva vedecku alternativu hlavného prudu - génocentrického
neodarvinizmu ¢i modernej syntézy, priCom c¢erpaju z poznatkov o seba-
usporiadani hmoty!. Velmi vystizne to charakterizovali napriklad Dassow a Mun-
ro (1999): ,Vynarajlice sa poznanie vyvinovych mechanizmov prinaSa evoluénym
biologom prilezitost pochopit povod odchylok nielen v selektivnom prostredi, ale
aj vo variabilite ontogenetickych procesov, ktoré st substratom morfologickych
zmien. Od evoluénej vyvinovej biologie [...] sa teda oc¢akava, Ze objasni, ako na
zaklade adaptivnych odchylok pocas ontogenézy vznika rozmanitost organickej
hmoty.“
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4.1 Historické korene evo-devo

Ere genetiky a molekularnej biologie vSak predchadzala éra morfolégie, a tak sa
pri hladani korenov evo-devo musime eSte raz vratit k Haeckelovmu biogenetic-
kému pravidlu. Jeho tri zakladné principy podrobne analyzoval jeden z priekop-
nikov modernej evolucnej vyvinovej biolégie Stephen J. Gould (obr. 9). Prvym
z nich je princip koreSpondencie. Ludska zygota podla tohto principu zodpoveda
ydospelému® stadiu protistov, protisty zijuce v koléniach predstavuju pokrocilejsi
stupen vyvinu — blastulu — a napokon ,$tadium ziabrovych $trbin“ Tudského em-
brya predstavuje dospela ryba (dnes uz vieme, Ze tento treti priklad je ¢iastoénou
dezinterpretaciou — pozri s. 25). Druhym principom je uz spominané terminalne
pridavanie (pozri s. 24, obr. 7), podla ktorého sa embryo nového druhu vyvija
pridavanim novych vyvinovych etap k predchadzajucim. Treti princip sa tyka
zhustovania vyvinovych udalosti ¢i skracovania predchadzajiceho vyvinu (v po-
rovnani s predchodcom), ¢o suvisi s principom terminalneho pridavania. Gould
(1977) pritom poukazal na mimoriadny vyznam rozdielov v ponimani vyvinu me-
dzi Haeckelom, ktory ¢asto vnimal ontogenézu ako rekapitulaciu dospelych foriem,
a von Baerom, ktory vnimal ontogenézu ako progresivne oddelovanie embryonal-
nych foriem od spoloéného pévodu. Haeckelov vyklad mal v tom ¢ase nepochybne
Sir§iu podporu biolégov ako vyklad von Baera, no jestvovali aj taki, ¢o ho odmietali.

Jednym z nich bol vyznamny rusky
prirodovedec IIja Mecnikov (obr. 10),
ktory si vS§imol, ze viacero skutoénosti je
s jednoduchym Haeckelovym rekapi-
tulacionistickym videnim ontogenézy
a evolucie v prikrom rozpore. Upozornil,
ze podrobné poznatky o vyvine Zzivoci-
chov urcite neposkytuju bezvyhradnu
podporu nazoru, ze pocas individual-
neho vyvinu sa — aZ na malé vynimky —
opakuje historia druhu. Na Mecénikova
nadviazal Walter Garstang. Presvedcivo
dokazal, Zze evolucia novych znakov je
zalozena na zmenach vo vyvinovych,
a nie adultnych Stadiach. Poukazal aj
na nezlucitelnost Haeckelovho biogene-
tického pravidla s mendelovskou geneti-
kou a oto¢il Haeckelovo ponimanie
Obr. 9. Stephen Jay Gould (1941-2002). Foto vztahu medzi ontogenézou a fyloge-
Kathy Chapman online, zdroj: Lara Shirvinski, nézou hore nohami, ked napisal, Ze

Art Science Research Laboratory, povolené ontogenéza fylogenézu nerekapituluje,
Creative Commons Attribution 3.0 US License. ale ju tvori (Garstang 1922).
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Obr. 10. Ilja Ilji¢ Mecnikov (1845-1916). Foto Félix Nadar.

Garstang sa okrem toho zaoberal aj otazkou podvodu stavovcov a priSiel s pre-
vratnym objavom, Ze plastovce (Tunicata) nie su nijakymi degenerovanymi
chordatmi, ako sa dovtedy predpokladalo, ale ranymi chordatmi, larva ktorych
moze predstavovat ancestralnu podobu dnesSnych chordatov. Prezentoval pritom
mySlienku pedomorfozy (druh heterochronie) ¢ize javu, ked larva nadobuda po-
hlavnu zrelost, no zachovava si larvalnu podobu — ma viaceré doc¢asné organy,
zatial ¢o niektoré definitivne organy jej chybaju — a somaticky do adultného
stavu svojho predchodcu nikdy nedospeje (pozri tiez 6.4). Podla Garstanga sa
z aktivne plavajucej larvy inak prisadnutych plastovcov mohol stat volne Zzijuci
pelagicky dospelec, vdaka ¢omu vznikol zaklad pre naslednu evoluénu radiaciu,
ktora viedla k vyvoju vSetkych stavovcov vratane ¢loveka.

Dal§im vyznamnym biolégom, ktory zdoérazioval rozhodujucu ulohu heterochré-
nie v evoluénych procesoch, bol Gavin de Beer. Podarilo sa mu demon§trovat, ze
poradie znakov embryi descendentov sa moéze v porovnani s embryami
ancestorov menit, a Ze niektoré docasné znaky pretrvavaju dlhSie, kym iné
kratSie. Podla de Beera zohravalo nacasovanie vyvinovych udalosti v evolucii
vyznamnu ulohu, dokonca az taku, ze jeho zmeny moézu viest k vzniku novych
evoluénych znakov. To, ¢i bude konéatina kratka, alebo dlha, ¢éi bude mat juvenil
chvost, alebo nebude, zavisi podla de Beera od relativneho nacasovania
vyvinovych udalosti (pozri tiez 6.4).
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Koncom 19. storocia sa vSak zacala opisna embryolégia pomaly vytracat, pretoze
vacsi pokrok sa oc¢akaval od nastupujucej experimentalnej embryologie. Jednym
z jej zakladatelov bol Haeckelov §tudent Wilhelm Roux. Embryologia sa postupne
Coraz vacSmi vzdalovala od evoluénej biologie, k ¢omu vyraznou mierou prispel
aj Thomas H. Morgan (obr. 11), ktory sa preslavil predovSetkym svojimi
genetickymi experimentami s drozofilami.

Morgan bol pévodne embryolégom, ale ked sa preorientoval na genetické Studie,
vyznamne prispel k oddeleniu genetiky od embryolégie a stal sa kritikom
rekapitulacionizmu. Rovnako zavrhol aj heterochréniu a vobec celi myslienku,
ze by embryonalny vyvin mohol zohravat nejaku tulohu v evolucii. Vdaka svojim
vyraznym uspechom na poli experimentalnej genetiky mal velky vplyv na dalsi
vyvoj evoluénej biolégie a stal sa tak jednym z poprednych biolégov, ktorym
mozno pripisat na vrub, ze nastupujuca moderna syntéza embryologiu
ignorovala’.

Napriek tomu v8ak aj v tomto obdobi
jestvovali vedci, ktori sa drzali mimo
hlavného prudu, ba dokonca niekedy
i8li aj proti nemu. Patril medzi nich aj
Richard Goldschmidt, ktory mal svoju
vlastnu verziu evolucnej vyvinovej
biologie. Nazyval ju ,fyziologicka
genetika,,. Kritizoval modernt syntézu
a tvrdil, Zze hromadenie malych
genetickych zmien jednoducho na
tvorbu evoluéne novych S§truktur,
akymi su napriklad zuby, perie,
knidocyty ¢i schranky makkySov,
nestac¢i (Goldschmidt 1940). Treba
dodat, ze najnovsie vyskumy z oblasti
evo-devo mu davaju za pravdu.

Goldschmidt zdéraznoval, ze taka
evolucia by sa mohla uskutoénit iba
prostrednictvom dediénych  zmien,
ktoré reguluju vyvin. Vypracoval dva
zname modely tykajuce sa génovych
aktivit, ontogenézy a evoluénych

Obr. 11. Thomas Hunt Morgan (1866—1945)

Foto: neznamy autor, Johns Hopkins yearbook - ) B . B
of 1891. Zdroj: http://wwwihm.nlm.nih.gov/; zmien. Podla prvého modelu méze novy

stranka navstivend 13. augusta 2009. Povole- druh vzniknut ako ,nadejny netvor®,

né Creative Commons Attribution 3.0 US ktory vznikne na zaklade mutacii vo
License. vyvinovo vyzamnych lokusoch. Nazyval
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to ,vyvinovou makromutaciou,. Druhy model poé¢ital so ,systémovymi
mutaciami, Cize s preusporiadanim chromozémov, resp. ich ¢asti, ¢o by malo za
nasledok eSte vacSie fenotypové zmeny ako vyvinové makromutacie. Tieto modely
sice nezaznamenali medzi vtedajSimi biolégmi nijaky vyznamny ohlas, no
Goldschmidt predsa len nie¢im zaujal. Bola to mysSlienka, ze jedina mutacia,
ktora ovplyvni spravny proces v spravnom c¢ase, moze dosiahnut vSetko — za
predpokladu, ze dokaze zasiahnut do pohybu vSadepritomnych potencialnych
moznosti embryonalnej regulacie (Goldschmidt 1940).

Azda najvacési Goldschmidtov prinos do evo-devo spociva v jeho nadéasovom
presviedéani evolucionistov, Zze evoltcia nie je iba Statisticko-geneticky problém,
ale rovnako aj problém vyvinovych moZnosti organizmu (Goldschmidt et al.
1951). Aj v tomto mu nasledujuci vyvin v biologickom poznani dal za pravdu.

Medzi vyznamnymi biologmi, ktori mimoriadne efektivne ovplyvnili charakter
dnesnej podoby evo-devo, nemédze chybat Conrad H. Waddington. Svojim
vzdelanim patril medzi najpovolanejSich, pretoze Studoval nielen genetiku, ale aj
experimentalnu embryologiu a evoluénu biolégiu. Poznatky zo vSetkych tychto
disciplin zbieral aj vlastnym vyskumom a napokon ich zhrnul do analyzy
nedostatkov vysvetlovania evolucie prostrednictvom populac¢nej genetiky, ktora
v modernej syntéze dominovala. Kriticky poznamenal, Ze matematika sice moze
dodat modernej syntéze prestiz, neposkytuje vSak nijaké povSimnutiahodné
kvantitativne stanovisko o evolucii druhov (Waddington 1953a).

Okrem toho moderna syntéza podla Waddingtona zlyhala prinajmenSom v troch
veciach. Po prvé v ignorovani faktu, Zze mnozstvo odchylok je mimogenetickych,
takze su regulované prostredim, a nie dedenym genotypom. Po druhé v zaned-
bavani zasadnych rozdielov medzi velkymi skupinami ZzivocCichov, ktoré su
nezlucitelné s predstavou Stiepenia lokalnych poddruhov ¢éi ras (treba
pripomenut, ze na tato skutoénost upozornoval aj Goldschmidt — hromadenie
drobnych mutacii nemohlo podla Waddingtona a Goldschmidta, ale aj dalSich,
oddelit obojzivelniky od ryb ¢i plazy od obojzivelnikov). A po tretie, moderna
syntéza ignoruje rozdielnu rychlost evolucie, ktora je zretelna z paleontologic-
kych zaznamov.

Waddington (1953a) tiez upozornil, Ze vo va¢Sine prac zaoberajucich sa evolticiou
sa na zivoc¢icha pozerame bud ako na genotyp (ako to robia genetici), alebo ako
na fenotyp (ako to robia taxonomovia). Pozornost by sa pritom mala venovat
evoluénym §tudiam procesov, ktoré pretavuju genotyp na fenotyp ¢ize ,epigene-
tike vyvinu“. Pustil sa aj do kritiky ponimania ,nahodnych mutacii, a pozna-
menal, ze mutacie nemoézu vyvolavat hocijaké zmeny, pretoze kazdy organizmus
sa vyznacuje urcitymi vyvinovymi obmedzeniami. Z toho vyplyva, Ze za sebou
nasledujuce zmeny fenotypu nie su nahodné, pretoze adultna forma sa tvori
interakciou mnohych génov a iba urcité typy zmien systému ako celku mozno
pripisat jedinému (tomu zmutovanému) z celého komplexu génov.



34 VLADIMIR KOVAC

Waddington vSak nezostal len pri kritike zjavnych (hoci dlhé desatroc¢ia hlavnym
pradom evoluénej biologie ignorovanych) problémov génocentrického neo-
darvinizmu ¢ize modernej syntézy, ale vypracoval aj vlastné rieSenia
vychadzajuce z kombinacie genetiky a vyvinovej biologie. V prirodnom vybere
rozliSoval medzi ,normalizacnou selekciou“ a ,stabilizacnou selekciou“ a ukazal,
ako mozu tieto dva typy selekcie v suc€innosti pomerne rychlo viest k vzniku
druhu, ktory je prisposobeny urcitému prostrediu. Rozvinul pritom svoje dva
zakladné evoluéno-vyvinové koncepty — kanalizovanie a genetickt asimilaciu®.

Pod pojmom kanalizovanie Waddington rozumel vnutornu vlastnost vyvinovych
trajektorii — ich schopnost generovat Standardné fenotypy aj napriek miernym
genetickym porucham ¢&i vykyvom v podmienkach prostredia. Je to vlastne
pufrovanie ontogenézy prostrednictvom epigenetickych sieti, vdaka ktorému ani
mutacie ani vykyvy v podmienkach prostredia va¢éSinou nezabrania genotypu
v realizacii prislu§ného fenotypu (Waddington 1942). Kanalizovanie umoznuje,
aby sa mutacia zabudovala do genotypu bez toho, aby sa prejavila vo fenotype.
Ide teda o skrytu geneticki odchylku pri zachovani integrity diferencujtcej sa
bunky. Vzniknuta genetickd rozmanitost sa potom moéze prejavit neskor pri
zmenach podmienok prostredia (ekologickych faktorov) a napokon moéze byt
vyselektovana. Waddingtonov koncept kanalizovania vyvinu, t.j. koncept
preduréenych vyvinovych trajektorii, je aj sucastou teodrie saltatorickej
ontogenézy (pozri 2.1) a nedavno ho potvrdila séria nezavislych experimentov
(Gilbert 2000).

Geneticka asimilacia je ,proces, ktorym sa fenotypovy znak, povodne vzniknuty
iba ako odpoved na vplyv prostredia, prebera prostrednictvom procesu selekcie
do genotypu, (Waddington 1961). Vysledkom je, Ze tento fenotypovy znak sa
napokon vyskytuje aj pri absencii podnetu z vonkajSieho prostredia, ktory ho
vyvolal. Inymi slovami, takyto fenotypovy znak sa stava nezavislym od
povodného environmentalneho induktora (Cize od zmien v podmienkach
prostredia), pretoze je zafixovany geneticky (obr. 12).

Gilbert (2003) upozornuje, ze aby mohla geneticka asimilacia takto fungovat,
musia byt splnené Styri predpoklady: 1) genom musi mat schopnost reagovat na
environmentalne iduktory; 2) indukovatelnost musi byt prenesena z vonkajSieho
induktora na vnutorny ¢iZze embryonalny induktor; 3) v ramci populacie musi
existovat skryta variabilita, vdaka ktorej moze byt fyziologicka indukcia prevzata
embryonalnou indukciou a 4) musi existovat selekcia fenotypu. Nedavne Studie
potvrdili vSetky Styri predpoklady genetickej asimilacie, pokracuje Gilbert (2003),
ba experimenty s drozofilami, po¢as ktorych boli vystavené tepelnym Sokom,
demons§trovali dokonca aj to, ze znaky vzniknuté na zaklade vonkajSich podnetov
prostredia sa moézu zabudovat do genomu a stat sa tak dedi¢né. Waddington
(1953b, s. 198, in Gilbert 2003) na zaklade toho vyslovil zaver, Ze len ¢o zaéneme
uvazovat o ontogenéze ako o kybernetickom procese, ktory zahfna stabilizaciu
prostrednictvom spétnej vizby ¢i inych mechanizmov, neprekonatelné medzery
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medzi velkymi skupinami organizmov
(ako vySSie spominané rozdiely medzi
rybami a obojzvelnikmi ¢i obojzivelnik-
mi a plazmi), st takmer nevyhnut-
nostou.

Obr. 12. Kalozity na koZi pstrosa, ktoré
Waddingtona a Schmalhausena nezavislo od seba
inspirovali v myslienke genetickej asimilacie.
Kalozity sa vytvaraju cicavcom ako dosledok
trvalejsieho trenia (napriklad mozole na rukach).
Vznikaju teda na zdklade podnetu z vonkajsieho
prostredia. Pstrosy sa vSak s nimi uz liahnu, a to
na miestach, ktorymi sa casto dotykaju zeme
(oznacené Sipkami). To znamend, Ze pstrosy ich
maju fixované v genetickom kode. Waddington
(1942) o tom napisal: ,,Koza pstrosa pravdepo-
dobne reagovala na tlak a trenie, tak ako u inych
zZivocichov, zhrubnutim. [...] Schopnost reagovat
na prostredie musi sama o sebe zavisiet' od génov
[...] a tak nemusi byt tazké, aby sa vyskytla
génova mutdacia, ktora by modifikovala niektoré
oblasti embrya tak, Ze preberie na seba funkciu
vonkajseho tlaku a v interakcii s pokozkou sa stala
spustacom vyvinu kalozit. Spracované podla
Gilberta (2006), prekreslené.

4.2 Zrod, ,ontogenéza“ a perspektivy evo-devo

Scott F. Gilbert — jeden z poprednych evoluénych vyvinovych biolégov sti¢asnosti
— si pri ivahe o zrode evoluénej vyvinovej biolégie pomohol vystiZznou metaforou
o pocati a porode. Podla Gilberta (2003) sa evo-devo ako nezavisla vedecka
disciplina narodila v roku 2000, pretoze vznikli dva vedecké ¢asopisy zamerané
na publikovanie vysledkov evoluénej vyvinovej biologie a Spoloénost pre
integrativnu a porovnavaciu biologiu® zalozila sekciu evoluénej vyvinovej biologie.
Pocatie evo-devo mozno potom datovat do roku 1977, v ktorom sa objavili tri
vyznamné publikacie, ktoré vydlazdili cestu pre evoluénu vyvinova biolégiu:
kniha Ontogenéza a fylogenéza (Ontogeny and Phylogeny) od Stephena J. Goulda
(1977), €lanok Evolucia pristipkdarenim (Evolution by tinkering) od Francoisa Jaco-
ba (1977) a metodicky odborny ¢lanok o sekvenovani DNA od Maxama a Gilberta
(1977).

Gilbertovu metaforu o pérode evo-devo v roku 2000 treba samozrejme brat s re-
zervou, pretoze uz pred tymto rokom vySli iné vyznamné publikacie, ktoré sa
zaoberali evo-devo celkom explicitne — napriklad Evoluéna vyvinova biologia
(Evolutionary Developmental Biology) od Briana K. Halla, ktora vySla uz v roku
1992 a v druhom prepracovanom a doplnenom vydani v roku 1999.
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Brian K. Hall (2003) upozornuje pri hodnoteni sucasného stavu evolucnej
vyvinovej biolégie na nevyhnutnost zamerat sa na emergentné procesy a javy
(obr. 13). Evoluéna vyvinova biolégia sa ako vedecka disciplina zaobera okrem
iného objavovanim a pochopenim, aku tulohu zohravaju zmeny vyvinovych
mechanizmov v evoluénom poévode rozlicnych aspektov fenotypu. Evo-devo
otvara ¢iernu skrinku medzi genotypom a fenotypom, ¢i presnejSie rie§i otazky,
ako vznikaju rozliéné fenotypy a rozmanité zivotné prejavy organizmov z jedného
genotypu. Dnes mame k dispozicii ¢oraz viac novych poznatkov aj o takych
donedavna netuSenych vyvinovych mechanizmoch, akymi st napriklad prenos
genomického riadenia z matky na zygotu, medzibunkové interakcie, cesty
diferenciacie buniek a ich migracie, embryonalna indukcia, funkéné interakcie
na Urovni tkaniv a organov ¢i rast.

V ramci tychto emergentnych procesov (obr. 13) génové siete a génové kaskady
(genetické moduly) prepajaju  genotyp s morfogenetickymi jednotkami
(bunkovymi modulmi, napriklad zarodoénymi vrstvami, embryonalnymi poliami
¢i bunkovymi zhlukmi), zatial ¢o epigenetické procesy, napriklad embryonalne
indukcie, interakcie medzi tkanivami a funkéné integracie, prepajaju
morfogenetické jednotky s fenotypom. Medzi evolu¢no-vyvinové mechanizmy
patria aj interakcie medzi jedincami rovnakého druhu, medzi jedincami réznych
druhov a medzi druhmi a ich biotickymi a abiotickymi faktormi. Tieto interakcie
prepajaju ekologické spolocenstva (Hall 2003).

V kazdom pripade treba zdoraznit, ze prvé Studie evolucénej vyvinovej biologie
pochadzaju z viacerych pramefiov — prispevky napifajuce vznikajucu biologicku
disciplinu sa rodili predov§etkym v embryologii, vyvinovej genetike, evolucnej
biologii, ekologii, paeleontologii, medicinskej embryologii a matematickom mode-

jednotky procesu baza evolu¢no-vyvinovych mechanizmov

genotyp gény

genetické moduly génové siete, génové kaskady

morfogenetické jednotky zhluky buniek

epigenetické procesy embryondlna indukcia, interakcie medzi tkanivami,
funkéna integracia

fenotyp inter- a intraindividudlne/druhové a ekologické/
environmentdlne interakcie

Obr. 13. Emergentné jednotky a procesy medzi genotypom a fenotypom, a bazy evolucno-
vyvinovych mechanizmov, ktoré v ramci nich funguju. Jednotky evolucno-vyvinovych
mechanizmov, ako napriklad génové siete a kaskady, prechadzaju z jednej hierarchickej
urovne do druhej. Spracované podla Halla (2003).
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lovani. Evoluéna vyvinova biologia v suicasnosti patri medzi najdynamickejSie sa
vyvijajuce vedecké discipliny. Gilbert (2003) zhrnul posledny vyvoj evo-devo
takto: ,Vyvinova biolégia zaZiva dvojnasobnu revoluciu. Prva faza tejto revoluicie
sa zacala v 70. rokoch 20. storoéia, ked vyvinova biologia zacala vyuzivat na
vysvetlovanie mechanizmov, pomocou ktorych genetické inStrukcie Specifikuju
fenotypy zlozené z rozliénych typov buniek a organov, technolégie rekombinacie
DNA. Takto posilnena veda identifikovala faktory transkripcie, parakrinné
faktory a signalne transdukéné kaskady, ktoré su suicastou dvoch zakladnych
procesov vyvinovej biologie — diferenciacie a indukcie. Tato faza revolucie stale
trva a patri medzi velké projekty vyvinovej biologie. Druha faza revoltcie sa
zacCala priblizne v tom istom ¢ase, no vyvijala sa pomalSie. Vyvinova biolégia sa
rozhliadla smerom k inym disciplinam a stfasne s uplatnovanim
rekombinaénych technik i eSte novSich technolégii (bioinformatiky a genomiky)
vstupila do oblasti, ktoré predtym zanedbavala: do evolucie, ekolégie a mediciny.
Tak sa stalo, Ze tieto oblasti sa nielenze vratili spat do vyvinovych Studii, ale
dnes vytvaraju vlastnu siet — ekologia, biomedicina a evolu¢na biologia sa dnes
integruju  prostrednictvom vyvinovej biologie. PresnejSie, integruju sa
prostrednictvom evoluénej vyvinovej biolégie (evo-devo). Ak bude tato integracia
slavit tspech, bude znamenat revoliiciu v naSom spdsobe myslenia o povode
biodiverzity“.

Evoluéna vyvinova biolégia uz pomaly, ale isto nahradza génocentricku
smodernu syntézu,, ktora kralovala v evolucnej biologii po vaésinu 20. storocia.
Evo-devo predstavuje nova a robustnejSiu evoluénu syntézu, ktora vysvetluje
nielen mikroevoluéné!®, ale aj makroevoluéné udalosti. Doéraz kladie okrem iného
aj na tri morfologickeé oblasti, ktoré moderna syntéza marginalizuje: embryologiu,
makroevoltuciu a homolégiu. Zaklady novej evo-devo syntézy pritom pochadzaju
z vyvinovej genetiky a z dokladnejSieho §tudia fosilnych zaznamov. Velky prinos
pre poznanie biologickych procesov predstavuje najmé skuto¢nost, Ze evo-devo
sa pri rieSeni makroevoluénych problémov neopiera o populaénu genetiku,
pretoze makroevolicia ani nie je pomocou populacénej genetiky rieSiteIna.
Naopak, za rozhodujluce elementy pri formovani vySSich taxénov povazuje
vyvinové aktivity génov spojené s rastom a diferenciaciou buniek (Gilbert et al
1996).

Dnes uz vieme, ze vyvin mnohobunkovych organizmov je riadeny komplexnymi
a vysoko usporiadanymi interakciami génovych prepojeni, ktoré maju na starosti
diferenciaciu buniek a morfogenézu (obr. 14). Rovnako vieme, Ze pri regulacii
expresie génov maju rozhodujucu ulohu epigenetické modifikacie Struktary
chromatinu. A ¢o je najdodlezitejSie, vieme aj to, Ze epigenetické prejavy su
reverzibilné, dedi¢né a reaguju na Siroké spektrum vonkajSich podnetov
(Khochbin a Nonchev 2009). VSetky tieto nové poznatky z oblasti vyvinovej
biologie znamenaju skutoény prevrat aj v evoluénej biologii: pre neodarvinizmus
a jeho modernu syntézu prenechavaju len maly priestor — mo6zu sluzit len na vys-
vetlovanie mikroevoluénych procesov — a tak je ¢oraz jasnejSie, Ze eSte donedav-
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hierarchicka uroven mechanizmus

gén regulacia, prepdjanie sieti, interakcie, velkost genému,
epigenetické procesy (metyldcia, imprinting, inaktivacia
chromozémov

bunka delenie, migracie, zhlukovanie, diferenciacia, interakcie,
morfogenéza, embryondlna indukcia

tkanivo, organ modularita, segmentovanie, embryonalne indukcie,
epitelo-mezenchymové interakcie, rast

organizmus ontogenetické trajektorie, geneticka asimildcia,

fenotypova plasticita, polymorfizmus, funkéna morfoldgia

Obr. 14. Priklad evolucnych vyvinovych mechanizmov na réznych stupnioch biologickej
hierarchie. Niektoré mechanizmy, napriklad heterochonia alebo z nej odvodend
heterotopia, mézu fungovat na viacerych hiearchickych urovniach (pozri tiez 6.2).
Spracované podla Halla (2003).

na mainstreamovy génocentrizmus bude zohravat v evolu¢nej biologii Coraz
mensiu ulohu. Velmi vystizne to charakterizoval Scott Gilbert, ked skons§tatoval,
smoderna syntéza je dobra na modelovanie prezivania najzdatnej§ich, nie vSak
na modelovanie ich prichodu“ (Whitfield 2008).
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5
EPIGENEZA
A EPIGENETICIZMUS

Moderna biolégia vnima ontogenézu mnohobunkovych organizmov ako proces
s modularnou §truktiirou a hierarchickym usporiadanim. Z toho vyplyvaju velmi
zavazné implikacie pre nas pristup pri skimani vyvinovych procesov, pretoze
hierarchicka povaha ontogenézy i evolucie si vyzaduje §tadium emergentnych
vlastnosti, ktoré sa nedaju vysvetlit z nizSej (alebo vyS§Sej) hierarchickej trovne
(Robert 2004). VacS§ina vyvinovych biolégov sa zhoduje v nazore, ze ak chceme
pochopit ontogenetické procesy, musime sa zamerat na interakcie medzi
genotypom a vyvijajucim sa fenotypom, ¢o zvyraznuje vyznam epigenézy a epige-
netiky. Osobitny vyznam ma pritom skiimanie epigenetickych interakcii v ramci
modulov (pozri tiez obr. 1 a 3), ale aj medzi modulmi po¢as morfogenézy.®

5.1 Epigeneticizmus vs. génocentrizmus

Z epigeneticizmu sa v prvom desatro¢i 21. storo¢ia stal mimoriadne vplyvny prad
evoluénej vyvinovej biolégie. Treba ale zdoraznit, Ze epigeneticizmus resp.
epigenetika nie je to isté, o epigenéza. Dokonca aj samotny termin epigenetika
(v angl. epigenetics) méze mat pre roznych vedcov rozdielny vyznam. Molekularni
biolégovia si pod pojmom epigenetika predstavuju predovSetkym Studium
mitoticky alebo meioticky dedi¢nych zmien vo fungovani génov, ktoré nemozno
vysvetlit zmenami v sekvencii DNA. Podla nich epigenetika zahfna metylaciu
DNA a modifikaciu histénov, zatial ¢o funkéni morfolégovia vnimaju epigenetiku
ako celu sériu interakcii medzi bunkami a bunkovymi produktmi, ktora vyustuje
do morfogenézy a diferenciacie. Bliz§ie k poévodnému vyznamu pojmu
epigenetika, ktory zaviedol Conrad H. Waddington v roku 1942, vSak maju
morfolégovia a nie molekularni biolégovia, pretoze Waddingtonov pojem sa tyka
ustredného javu vo vyvinovej biologii — epigenézy (Haig 2004).

Epigenéza je proces, prostrednictvom ktorého sa realizuje ontogenéza. Odohrava
sa mimo genetického kédu a vystavba nijakého mnohobunkového organizmu nie
je bez nej mozna. Viaceri vyznamni vedci sa dnes domnievaju, Ze epigenéza
zohrava jednu z rozhodujucich uloh aj v evolucii. Ucelent predstavu o tom, ako
moze epigenéza ovplyviiovat evoltuciu, priniesol Eugen K. Balon (2004). Jeho
tedria vychadza zo znameho modelu epigenetickej krajiny Conrada H. Wadding-
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Obr. 15. Waddingtonov model epigenetickej
krajiny zobrazujiici mozné cesty diferencidcie
kmernovej bunky, ¢ize moznosti, na aky typ bunky
sa premeni, do akého tkaniva — napriklad
svalového, nervového, kostného atd. — sa zacleni.
Prekreslené  podla  origindlu v  publikacii
Waddington, C. H. (1940): Organisers & genes.
Cambridge: Cambridge Univesity Press.

M

tona (1940). Tento model zobrazuje viacero moznosti gul6¢ky pohybujucej sa po
¢lenitom rozvetvenom povrchu (obr. 15). Slavny Waddingtonov model je meta-
forou osudu bunky v priebehu ontogenézy. Zobrazuje mozné cesty diferenciacie
kmenovej bunky, ¢ize moznosti, na aky typ bunky sa premeni, do akého tkaniva
— napriklad svalového, nervového, kostného atd. — sa zacleni. Bunka prechadza
rozmanitymi trajektériami (predstavuju ich typy génovych aktivit), pricom
vnutrobunkové alebo mimobunkové signaly (zvnutra organizmu alebo tiez z von-
kajSieho prostredia) v mieste vetvenia trajektorii usmernuju bunku do uréitych
dalSich trajektorii, a to tak, Ze zapinaju, resp. vypinaju odliSné gény.

Balon z tohto modelu brilantne odvodzuje priebeh ontogenézy mnohobunkovych
organizmov a odtial je uz len kroc¢ik k zmenam na tirovni evolucie, pretoze aka-
kolvek fenotypova evoluc¢na zmena sa moéze odohrat vyluc¢ne pocas ranej onto-
genézy. Balonova teéria alternativnych ontogenéz a evolucie ¢ize teoria
alprehostu!! stavia na poznani, ze budovanie dospelého jedinca kazdého mnoho-
bunkového organizmu (t. j. jeho ontogenéza) si vyzaduje dva zdroje informacii:
geneticky a epigeneticky. Geneticky zdroj pochadza z genotypu, ktory poskytuje
vyvijajuicemu sa organizmu programovu informaciu, kym epigeneticky zdroj
zabezpecuje zasa fenotyp, ktory dodava tomu istému vyvijajicemu sa jedincovi
vyvinovu informaciu. Vyvinova informacia je presne to, ¢o spomina Waddington —
signaly z prostredia, ktoré v mieste vetvenia umeriuju bunku do jednej z dvoch
drah.

Pritom plati, Ze oba tieto zdroje informacii st zaroven aj zdrojmi variability (t. j.
odchylok), ktora vstupuje do procesu ontogenézy pri kazdom prechode z jedného
vyvinového intervalu (modulu) do dalSieho. V désledku toho sa mézu ontogenézy
a zivotné prejavy kazdej populacie ¢i druhu posuvat z generacie na generaciu
sem a tam pozdiz kontinua od najgeneralizovanejSej (altricialnej) po
najSpecializovanej§iu  (prekocialnu) formu. ,Epigenéza je mechanizmus
ontogenéz, ktory v kazdej generacii vytvara alternativne odchylky, umoziujuce
organizmom prezivat v meniacich sa prostrediach, a to bud podobe altricialnej
alebo prekocialnej formy“ (Balon 2004).
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Az donedavna sa biolégovia domnievali (a mnohi sa domnievaju eSte aj dnes), Ze
tieto dva zdroje informacii nie st rovnocenné. Primarna uloha sa ¢asto
prisudzuje génom, zatial ¢o ulohu prostredia (tu mame na mysli nie len
vonkaj§ie prostredie, ale aj prostredie vnutrobunkové) mnohi povazuju za
druhoradu. Inymi slovami predpokladaju, ze prostredie iba aktivuje gény, aby
vytvorili fenotyp z toho, €o je uz latentne ulozené v genotype. Nedavne objavy
v8ak odhalili, ze vyvinové procesy su ovela zlozitejSie a ze gény samy o sebe
neobsahuju dostatok informacii na vybudovanie fenotypu mnohobunkového
organizmu. UspeS§né sformovanie definitivneho fenotypu si totiz vyZzaduje
interakcie, ktoré sa neobmedzuju len na aktivaciu génov, ale zahfnaju pozitivne
i negativne spatnovazobné slucky, a to na rozmanitych trovniach hierarchického
usporiadania hmoty (Robert 2004).

Siroko a hlboko zakoreneny nazor, ze DNA je Struktura, ktora ako taka obsahuje
preddefinovany geneticky program, ktory riadi vyvin organizmu, je dnes uz
prekonany a zjavne nespravny. Bez mimoriadne zlozitého a Struktirovaného
vnutrobunkového prostredia, ktoré samo o sebe nie je zostavované DNA, je
molekula DNA v skutoc¢nosti inertna, relativne malo Strukturovana, nefunkéna —
a preto z ontogenetického hladiska nevyznamna. NajvystiZnejSie to vyjadril
Lewontin (2000): ,DNA je mrftva molekula, jedna z najmenej reagujucich,
chemicky inertnych molekul na svete — nielen, ze sa nedokaze sama kopirovat —
ona nedokaze sama urobit nic“. Struktura i funkcia génov (ich uloha v onto-
genéze) teda vychadza z priestorovych a ¢asovych aspektov stavu bunkového
organizmu. Na druhej strane, takto vyprodukované gény pomahaju regulovat
ontogenetické procesy — su ¢astami nelinearnych spatnovézobnych sluciek a sie-
ti, ktoré generuju vyvijajuci sa organizmus a sucasne s nim generované. Z uve-
deného vyplyva, ze Casto prezentovany nazor o priorite génov je neudrzatelny
(Robert 2004).

Inymi slovami, komplexna programova informacia pre vyvin organizmu (t. j.
informacia pre celi jeho ontogenézu, nie pre jeho jednotlivé znaky — napriklad
farbu o¢i) jednoducho nie je ulozena v DNA, ale tvori sa vzdy de novo, a to v pria-
mej sucéinnosti s trojtrozmernou Strukturou bunky. Zatial ¢o geném pochadza
z informacii zaznamenanych v podobe ,pamaéate®, v ktorej st ulozené podmienky
prostredia z minulosti, ontogenézy predkov a ich genetické asimilacie, fenotyp
sa tvori interakciou tejto paméte s podmienkami prostredia v sii¢asnosti.

Genom biologického druhu, resp. genotyp jedinca, obsahuje podrobny navod,
aky druh organizmu (a v zakladnych rysoch aj aké vlastnosti jedinca) sa ma
pocas ontogenézy vybudovat, zatial ¢o vyvinova informacia poskytuje jedincovi
spatnu vazbu, a to na zaklade interakcii medzi vyvijajucimi sa §truktirami, ako
aj na zaklade interakcii organizmu s vonkaj$§im prostredim. Vdaka tejto spatnej
vazbe vznika komplexny program (niec¢o ako autoreplika¢ny ,softver?), ktory
dokaze priebeh ontogenézy korigovat a usmernovat ju tak, aby sa vysledkom
celého vyvinového procesu stal Zivotaschopny jedinec a sucasne, aby tento
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jedinec bol zZivotaschopny vo vSetkych etapach svojej ontogenézy. Podla
Balonovej teérie alprehostu funguju zivé systémy na podobnom principe ako
pocitace — na principe bifurkacie.!!

5.2 Alternativne ontogenézy a fenotypova plasticita

Teéria alternativnych ontogenéz (Balon 2004) nadviazuje na teériu saltatorickej
ontogenézy (Balon 1979, 1990). V zmysle tedrie alternativnych ontogenéz mozno
vyvin mnohobunkovych organizmov prirovnat k fungovaniu dneSnych osobnych
pocitacov. Kazda 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 evoliciu (zZivot na Zemi). VSetky
organizmy sa vyznacuju potenciadlom reagovat pocCas svojej ontogenézy na
podnety vnutorného a vonkajSieho prostredia dvoma spdésobmi — ,0“ alebo ,1¢
(obr. 16). Vdaka tomu moézu vznikat jednak rozli¢né formy (jedince) toho istého
druhu a jednak rozliéné formy organizmov (druhy). Tento koncept nadobuda
zretelné kontury najmé& v suvislosti s teériou saltatorickej ontogenézy, ktora
vnima individualny vyvin mnohobunkového fenotypu ako sekvenciu stabi-
lizovanych stavov (€ize modulov).

Uz vieme, ze v zmysle tejto tedrie prebieha pocas stabilizovanych stavov
(vyvinovych etap) diferenciacia buniek a tkaniv, ako aj rast Struktur (organov),
pricom ich vyvin predstavuje pripravu na nasledujtaci, Specializovanejsi
stabilizovany stav ¢ize vyvinovu etapu (pozri 2.1). Ked je organizmus pripraveny
na novu alebo doplaujucu integrativnu akciu, rychlo prejde prostrednictvom ma-
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Obr. 16. Zdkladné crty definitivneho fenotypu su predurcené (determinované) génmi, no potencidalne
trajektorie, akymi ho jedinec moéze dosiahnut, su velmi rozmanité a ich je pocet je dany poctom
epigeneticky oviadanych bifurkacii. Viavo rozréziiovanie generalizovanych, resp. Specializovanych
foriem (jedincov) v ramci populdcie, vpravo hypoteticky model specidcie vychadzajici z teorie
alternativnych ontogenéz a evolucie (Balon 2004).
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lo stabilného, ale kratko trvajiceho intervalu (prahu) do nového stabilizovaného
stavu. Posun do tejto nasledujucej vyvinovej etapy je vSak mozny vyluéne cez
bifurkaciu dvoch moznosti (,0 alebo 1%, ktoré predstavuju bud altricialnu
(generalizovanejsiu), alebo prekocialnu (SpecializovanejSiu) trajektériu dalSieho
vyvinu. Délezité pritom je, ze takyto posun k tej ¢i onej vyvinovej trajektoérii
pocas prechodu z jednej vyvinovej etapy do druhej (napriklad z E1 do E2),
nemusi mat nijaky vplyv na posuny, ktoré budi nasledovat pri dalSich
prechodoch z jednej etapy do dalSej (t.j. z E2 do E3, z E3 do E4, atd.). Inymi
slovami, po bifurkacii s altriciAlnym nasmerovanim moéze nasledovat bifurkacia
s prekocialnym nasmerovanim a naopak. Tento princip dodava zivej hmote,
presnej§ie mnohobunkovym organizmom, obdivuhodnu flexibilitu, ktora je
nevyhnutna na prispésobovanie sa v ¢ase podmienkam prostredia, ktoré st uz
zo svojej podstaty predpovedatelné len s istou mierou neistoty, pretoze ide o javy,
ktoré sa odohraju v budticnosti.

Podnet, ktory ovplyviauje, ktorou z dvoch moznych alternativnych trajektorii sa
posun v ontogenéze napokon uskuto¢ni, vychadza z vonkajSieho alebo
vnutorného prostredia (vratane vnutrobunkového prostredia a vratane génov)
vyvijajuceho sa organizmu. To znamena, Ze mnohobunkové organizmy nie su iba
¢irymi produktmi epigeneticky spuStanych preformovanych genetickych
programov. Ontogenézu tak nemozno redukovat na diferenciaéni expresiu
génov. Ontogenéza je tvorivy proces, ktory je nelinearny a emergentne
epigeneticky (Robert 2004).

Preto, ked sa dva geneticky identické jedince vyvijaju v rozdielnych prostrediach,
vytvoria napokon dva rozdielne fenotypy. Ich vyvin bol ovplyvneny prostrediami,
v ktorych sa vyvijali, a tak kanalizovany cez bifurkacie do rozdielnych vyvinovych
trajektoérii. Na turovni populacie potom rozlicné vyvinové trajektérie roznych
jedincov vedu k Sirokej Skale rozmanitych fenotypov. Tato rozmanitost, ako
celok, predstavuje diskrétne kontinuum s extrémne generalizovanymi formami
(fenotypmi) na jednom konci a extrémne S§pecializovanymi formami (fenotypmi)
na konci druhom (pozri tiez obr. 16).

Pochopitelne, takéto vnutrodruhové rozdiely medzi generalizovanymi
(altricialnymi) a §pecializovanymi (prekocialnymi) formami — pokial neberieme
spominané extrémne formy na oboch koncoch kontinua — byvaju zvycajne velmi
malé. Aj tieto na pohlad nepatrné rozdiely v§ak maju pre kratkodobu i dlhodobt
existenciu zivota doslova esencialny vyznam. Ontogenéza mnohobunkovcov je
mimoriadne zlozity proces, ktory poskytuje organizmom enormny potencial na
generovanie rozmanitych fenotypov — je to ich emergentna vlastnost nevyhnutna
pre zabezpecenie prezitia druhov v rozmanitych ¢i nestabilnych prostrediach
a umoznuje im aj zakladat a etablovat Zivotaschopné populacie v neznamom
prostredi, ¢o sa vyrazne prejavuje v jednom z najvaznejSich environmentalnych
problémoch sucasnosti — v biologickych invaziach (Balazova-Lavrincikova a Ko-
vac 2007).
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Fenotypova plasticita mnohobunkovych organizmov sa tak ukazuje ako funkcia
epigenetickych mechanizmov, ktoré sa v ramci populacie i medzi populaciami
prejavuju vytvaranim altricialnych aj prekocialnych foriem stcasne. V ¢asovej
Skale viacerych generacii moézu rozdielne ontogenetické trajektorie (od
generalizovanych po $pecializované) v zavislosti od danych podmienok prostredia
alebo nasledkom izolacie vyustit do vytvorenia nového taxonu (Balon 2004, pozri
tiez obr. 16).

5.3 Priklady alternativnych ontogenéz a fenotypovej plasticity

Medzi organizmy, na ktorych bol fenomén alternativnych ontogenéz preskiimany
najdetailnejS§ie, patria ryby. Experimentalne porovnavacie §tadie raného vyvinu
sivonov (lososovité ryby rodu Salvelinus) preukazali, Ze samice produkuju vajicka
s rozliénym priemerom a hustotou Zitka. Z menSich vajicok sa vyvijalo
generalizovanej§ie (t.j. altricialne) potomstvo, kym =z vacSich vajicok
Specializovanej§ie (t.j. prekocidlne) potomstvo, a to aj napriek tomu, Zze
podmienky, v ktorych prebiehal rany vyvin, boli pre vSetky vzorky identické. Ak
v8ak boli menSie vajicka inkubované v dvoch rozdielnych teplotnych rezimoch,
potomstvo z teplejSieho prostredia bolo SpecializovanejSie ako potomstvo z pro-
stredia chladnejSieho (obr. 17). Rozhodujucim ekologickym faktorom a epigene-
tickym podnetom, ¢ize vyvinovou informaciou pre ontogenézu, teda bola v tomto
pripade teplota vody. Opisané laboratérne experimenty, podporujuce teériu
alternativnych ontogenéz, boli nasledne overené v teréne.

Modelovymi organizmami, na ktorych sa tedria alternativnych ontogenéz
verifikovala, boli dva blizko pribuzné severoamerické kaprozubkotvaré druhy ryb
— Lucania goodei a Lucania parva — ktoré ziju vo velmi rozdielnych prostrediach.
L. goodei obyva potok so stalymi podmienkami a velmi miernymi dennymi ¢i
sezonnymi vykyvmi, zatial ¢o L. parva sa musi vysporiadat s velmi nestalymi
a nepredvidatelnymi podmienkami, ako su striedavé privaly morskej a sladkej
vody, velké denné a sezonne vykyvy v teplote vody a obsahu rozpusteného
kyslika. Napriek tomu, Zze vzdialenost medzi tymito dvoma populaciami
neprevySuje 10 km, zistilo sa, Zze L. goodei sa vyznacuje SpecializovanejSimi
zivotnymi prejavmi ako L. parva. Samice L. goodei produkuju menej vajicok
s preukazne vy$§im obsahom Zitka, ich potomstvo sa vyvija rychlejie a defi-
nitivny fenotyp dosahuje v skorSom veku ako potomstvo L. parva. VSetky tieto
rozdiely sa zjavne zhodovali s predpovedanymi rozdielmi, sposobenymi epigene-
tickymi procesmi, ktoré napokon zrejme viedli k druhovej divergencii z pévodne
spoloéného predka (Balon 2004).

Dalsi priklad podporujuci teériu alternativnych ontogenéz pochadza paradoxne
z neziaduceho globalneho javu s pomerne kratkou histériou — z biologickych
invazii. Napriek zavaznym negativnym dosahom, ktoré so sebou biologické inva-
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Obr. 17. Embrya sivonia Salvelinus alpinus oquassa pochadzajiice 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 tesne po
wliahnuti meral 15,9 mm, jedinec inkubovany pri nizsej teplote sa vyliahol neskor a bez-
prostredne po vyliahnuti meral 19,8 mm. Prekreslené podla origindlu v publikacii Balon, E.
K. (1980): Early ontogeny of the North American landlocked arctic charr sunapee,
Salvelinus (Salvelinus) alpinus oquassa, 5. 568-606. In: E. K. Balon (ed.): Charrs: Salmonid
Fishes of the Genus Salvelinus. Perspectives in Vertebrate Science 1, Dr W. Junk
Publishers, The Hague.

zie Casto prinasaju, mozno z nich aj vytazit, napriklad pri prehlbovani poznania
biologickych procesov vratane evolucie. Invadované biotopy ¢i ekosystémy totiz
predstavuju prirodné laboratéria in situ. Medzi takéto ekosystémy, vyuzivané ako
prirodné laboratoria, dnes patri aj slovensky usek Dunaja. V poslednych
desatro¢iach do stredného, ale aj horného toku Dunaja preniklo mnozstvo
rozlicnych druhov invaznych organizmov vratane ryb. Jednym 2z invaznych
druhov ryb je bycko ¢iernousty (Neogobius melanostomus)!?.

Porovnavacia Studia zamerana na Zzivotné prejavy poévodnych a nepdvodnych
(europskych i americkych) populacii bycka ¢iernousteho odhalila, ze tento druh
sa vyznacuje vysokou flexibilitou svojich biologickych parametrov, ktora prameni
v jeho schopnosti generovat alternativne ontogenézy: rovnaky posun od vysoko
Specializovanych (prekocialnych) zivotnych prejavov pévodnych populacii bycka
smerom ku generalizovanejSim, Cize altricialnejSim (predovSetkym ranejSie
dospievanie pri mensSej telesnej velkosti) prejavom invaznych populacii sa
prejavil nezavislo na dvoch svetadieloch — v Eur6pe i Severnej Amerike (Balazova-
Lavrinéikova a Kovaé 2007). ESte vyraznejSie sa takyto posun prejavil u bycka
hlavatého (Neogobius kessleri), ktory je blizkym pribuznym bycka ¢iernousteho.
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Samice invaznych populacii z Dunaja nielenze dozrievaju skor a pri menSej
telesnej velkosti ako samice z poévodnych populacii, ale navySe aj produkuju
vacésie mnozstvo mensich vajicok.

Uvedené poznatky o sivonoch, rybach rodu Lucania aj invaznych byckoch
nadvéazuju na podobné zistenia z biolégie cicavcov — uz v 70. rokoch minulého
storo¢ia objavené pri vyskume chovov ovce hruborohej (Ovis canadensis). Geist
(1978) zistil medzi zvieratami dva fenotypové extrémy s vyrazne rozdielnymi
telesnymi proporciami vratane proporcii lebky. Neskor priSiel na to, ze tieto
rozdiely boli spésobené rozdielnymi podmienkami, v akych zvierata zili. V tomto
pripade iSlo konkrétne o vyrazné rozdiely v dostupnosti potravy. Jedince zijuce
v podmienkach chudobnych na potravu vytvarali udrziavaci fenotyp, CcCize
altricialnu formu, kym jedince z oblasti bohatych na potravu vytvarali disperzny
fenotyp, ktory zodpovedal prekocialnej forme.

Ukazalo sa, ze rozdielne fenotypy boli vysledkom poésobenia epigenetickych me-
chanizmov, pricom sa odohral nasledujuci scenar. Disperzia populacie smeruje
prioritne do neobsadenych biotopov, ktoré sii bohaté na potravu. Jedince, ktoré
sa tam dostanu, konzumuju najlepSie stravitelnu potravu, ktora je v pripade ovci
bohata na bielkoviny. Obsah bielkovin sltzi ako epigeneticky signal pre vyvija-
juce sa embrya. Nasledné epigenetické procesy vplyvaja na ich nervovu sustavu,
a to tak, ze lepSie toleruju negativne stimuly (vyvolavajuce strach ¢&i bolest),
pricom vy§Sie sa posuva aj ich prah vnimania pozitivnych stimulov. Vyvijajuce sa
jedince su prakticky imunne voci bolesti a strachu, no sticasne su aj ,hladné“ po
pozitivnych stimuloch. Po narodeni sa z nich vyvinu silné a aktivne jedince s vy-
nikajicim imunitnym systémom, ktory je v neprestajnom pohybe za vyzivnou
potravou. KedZe potravné zdroje su hojné, nesutazia o potravu, ale o reproduk-
¢éného partnera. Vdaka hojnosti zdrojov neplatia za svoje chyby znizenou repro-
dukénou hodnotou, a tak nemaju obavy vyhladavat a poznavat nové prostredie.
Su ,inovatormi“, a zvySuju tak Sance populéacie, ze sa bude §irit do novych oblas-
ti a realizuju jej disperziu. Naproti tomu z jedincov vyvijajucich sa v chudobnych
podmienkach sa stavaju ,imitatori“, ktori tesne nasleduju kroky svojich rodicov
a svojim opatrnym spravanim zabezpecuju udrzanie populacie (Geist 1978).

Poznatky ziskané pri vyskume biologickych invazii ryb!3 sa teda v zakladnych
principoch zhoduju s uvedenymi poznatkami z biolégie oviec hruborohych (i dal-
§ich cicavcov; Geist 1978) a mozno ich zhrnut do nasledujucich zaverov: ak su
podmienky prostredia stabilné (v pripade byckov mozno z evolué¢ného hladiska
za stabilné povazovat podmienky v ich pévodnom arealy), ich ontogenézy produ-
kuju Specializované (prekocialne) formy, ak sa vSak podmienky zmenia a st ne-
priaznivé alebo nepredvidatelné (o je pripad neznameho prostredia invadova-
nych oblasti), nastane posun smerom ku generalizovanejSim (altricialnejSim) al-
ternativam. Prekocialne formy sa vyznacuju alokaciou zdrojov do somatického
rastu, a preto st zvyhodnené pri Sireni populacie, kym altricidlne formy alokuju
zdroje va¢éSmi do reprodukcie, a tak zabezpecuju udrzanie populacie (Kovac¢ 2009).
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6
ONTOGENEZA A EVOLUCIA

6.1. Fenotypova plasticita, (non)gradualizmus a evolucia

Teodria alternativnych ontogenéz ma implikacie aj pre poznavanie evoluénych
procesov. Ako uz bolo spomenuté, v ¢asovej §kale mnohych generacii moézu
rozdielne ontogenetické trajektorie (od generalizovanych po Specializované) v za-
vislosti od danych podmienok prostredia alebo nasledkom izolacie vyustit do
vytvorenia nového taxénu. Teoéria alternativnych ontogenéz vSak prinasa
predikciu, Ze evoluéné procesy priamo spojené so vznikom novych druhov (t. j.
speciacia) prebiehaju rychlo, a nie postupne. Tym sa tato tedria odklana od
tradiéného hlavného prudu evoluéného myslenia — neodarvinizmu — a predsta-
vuje tak inSpirujucu alternativu. Treba eSte dodat, ze mysSlienka negradua-
listického ponimania evoltcie nie je ani nova, ani osamotena.

NajznamejSim konceptom rychlej (hoci nie skokovitej) evolticie je nepochybne
velmi c¢asto diskutovana tedria preruSovanej rovnovahy vyvinuta Nilesom
Eldredgeom a Stephenom J. Gouldom (1972). Ustrednou myslienkou teérie
preruSovanej rovnovahy je tvrdenie, Ze v doterajSej evolticii mozno rozoznat dlhé
obdobia s pomerne malymi zmenami (v origindlnom zneni ,stasis“!4), ktoré su
preruSované prilezitostnymi kratkymi expléziami rychlej evoliicie, po¢as ktorych
sa objavuju nové druhy. Inymi slovami ,evoluéna fyletickd rovnovaha medzi
organizmami a ich prostredim je kontinualna, alebo takmer kontinualna, ale
centralny bod tejto rovnovahy sa moéze posunut a zvyCajne sa aj posuva®
(Eldredge a Gould 1972). Teédria preruSovanej rovnovahy poévodne vznikla na
zaklade preskiimania fosilnych zaznamov a hned sa stala predmetom sporov
medzi paleontoléogmi a inymi evoluénymi biologmi, predov§etkym populaénymi
genetikmi. Po desatrociach kritiky sa vSak nedavno objavila necakana podpora
pre tato teoériu priamo z prostredia molekularnej biologie (Pagel et al. 2006). Ak
sa pripady rychlej evolucie dlho povazovali skor za vynimku nez sa bezny jav,
Pagelova §tadia naznacuje, ze az 22 percent vyznamnych zmien na trovni DNA
mozno prisudit preruSovanej evolucii, kym zvySok sa akumuloval na zaklade
gradualnej divergencie. Ukazuje sa teda, Ze ,epizédy s preruSovanou evolucou
mozu zohravat v podnecovani evoluénej divergencie vac¢§iu tlohu, aka sme jej
doteraz priznavali“ (Pagel et al. 2006).

Teodria preruSovanej rovnovahy je dnes v kazdom pripade §iroko uznavanym
modelom evoluénych zmien, ktoré do znaénej miery zavisia od podmienok
prostredia, ¢ize od nastavenia ekologickych faktorov (Gould 2002), ¢o plati aj pre
vyvinova plasticitu. NajnovSie poznatky z vyvinovej biologie Coraz castejSie
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prinaSaju podporu pre poznanie, zZe ontogenetické procesy su zodpovedné nielen
za fenotypovu plasticitu, ale moézu zohravat aj vyznamnu ulohu v evolucii.
»Prejavy vyvinovej plasticity ¢asto velmi dobre koreSponduju s hlavnymi prejavmi
evoluénych zmien. Podporuje to nazor, ze lidrom evoluénej parady nie je geném,
ale flexibilny fenotyp — a to je silny argument v prospech viacturoviového
pristupu pri naSom usili pochopit makroevoluéné zmeny“ (West-Eberhard 2003).

6.2. Ontogenéza, heterochréonia a evolicia

V Casti o ontogenéze sme sa oboznamili aj s teériu o synchroénii a heterochroénii
v ontogenéze (pozri 2.2), ktora zdoéraznuje, ze jednym z najrozhodujucejSich
faktorov je pri vyvinovych procesoch aj nacasovanie jednotlivych vyvinovych
udalosti. V tejto Casti si ozrejmime, ako heterochrénia vplyva na evoluéné
procesy a ako jej pdsobenie spaja ontogenézu a evoliciu, resp. aky vyznam ma
pre evoluénu vyvinovu biologiu.

Jednym 2z problémov, ktorym musi vo fyzike C¢elit klasicka aj kvantova
mechanika, je, Ze ¢as ako taky nie je spojeny s nijakym pozorovanym systémom.
Naopak, ¢as meriame vonkaj§imi hodinami, ktoré nie sti sticastou skimaného
systému, ¢o nam modze pri skimani prirodnych javov sposobovat rozmanité
tazkosti (Kauffman a Smolin 1997). Aby sme sa im vyhli aspon na zadiatku
teoretickych tvah, mézeme si polozit otazku, ¢i indivudualne organizmy ako Zivé
systémy zavisia vyluéne od absolutneho ¢asu, alebo ¢i maju aj (iba?) svoj vlastny
cas. Nedavne vyskumy bunkovych cyklov, cytoplazmatickych oscilatorov,
somitov a dalSich Struktur naznadili, Ze vyvinové procesy prebiehajuce v organiz-
moch sa riadia skoér vlastnym ¢asovanim ako absoltitnym ¢asom (Johnson a Day
2000, Dale a Pourquié 2000). Nasledujuce tuvahy teda vychadzaju z pred-
pokladu, Zze organizmy sa pri svojej ontogenéze riadia vlastnym c¢asom, hoci
nebudu ignorovat ani ¢as absolttny.

Pojem heterochronia je v biologii, najmé evoluénej a vyvinovej, velmi casto
diskutovany termin, hoci jeho interpretacia zvycajne zavisi od hladiska, z akého
sa posudzuje. Preto sa v rozlicnej literatire chape rozmanito, napriklad ako
s~morfologické zmeny vyplyvajice zo zmien v miere (rychlosti) a nacasovani
ancestralnych vyvinovych znakov“ (Shea 1989), ,naruSenie relativneho
nac¢asovania vyvinovych udalosti medzi ontogenézami predchodcov a potomkov*
(Raff 1996), ,zmena v miere a nacasovani vyvinu, ktora moéze v evolucii
sposobovat novoty vynutené ancestralnymi ontogenézami“ (Zelditch a Fink
1996). Ovela zriedkavejSie sa v minulosti o heterochrénii uvazovalo ako o jave,
ktory nemusi mat vzdy priamu suvislost s evoluciou (Raff a Wray 1989).

V désledku toho to niekedy vyzera tak, ako keby sme mali najmenej dve
heterochronie — evoluénu a vyvinovu. Ako prvy pouzil pojem heterochronia
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kontroverzny Ernst Haeckel, ktory ju povazoval za ,Casovy posun v objaveni sa
nejakého organu v porovnani s inymi organmi toho istého organizmu®
(Klingenberg 1998). V tridsiatych rokoch 20. storo¢ia vSak bol koncept
heterochrénie upraveny a zacal sa pouzivat pri porovnavani organov organizmov
patriacich do spoloénej evoluénej linie, ¢ize pri porovnavani organov evoluénych
predchodcov a ich naslednikov. To umoznilo vedcom porovnavat hocijake
sucasné formy zvierat s ich evoluénymi predchodcami. V poslednych
desatro¢iach sa stal dominantnym prave tento - evoluény - koncept
heterochrénie. Vedci tak dostali do rak Géinny nastroj, pomocou ktorého mézu
vyhodnocovat evoluéné zmeny, predovSetkym morfologické, ktoré podla vSetkého
vyplyvaja zo zmien v rychlosti vyvinu jednotlivych znakov a v jeho nacasovani.

Samotny mechanizmus heterochronie je jednoduchy. Heterochronia sa moze
prejavit dvojako — bud ako zvacSenie €i zvyraznenie nejakého organu, ktory
jestvoval uz v evoluénej minulosti, alebo naopak, jeho zmenSenie ¢i dokonca
zanik. Ak pozorujeme, napriklad, ze stcasny druh ma dlhSie nohy ako jeho
evoluény predchodca, znamena to, Ze poc¢as evolucie sticasnej formy doslo k he-
terochronii. Narast velkosti sa mohol uskuto¢nit tromi sposobmi: 1) vyvin néh
sucasnej formy sa zacal i skoncil v rovnakom stupni ontogenézy ako u jej
predchodcu, ale prebiehal rychlejsie, 2) vyvin néh suc¢asnej formy sa zacal v rov-
nakom stupni ontogenézy ako u jej predchodcu a prebiehal rovnako rychlo, ale
trval dlhSie — ¢ize zavrSil sa v neskorSom stupni ontogenézy ako u predchodcu,
3) vyvin néh sucasnej formy sa zavisSil v rovnhakom stupni ontogenézy ako u jej
predchodcu a prebiehal rovnako rychlo, ale zac¢al sa skor (obr. 18). Pri zmenSeni
sa v§etko odohrava prakticky rovnako, rozdiel je iba v tom, Zze vSetko je presne
naopak. Vyvin prebieha bud pomalSie, alebo sa za¢ne neskor, alebo skor skonéi.
Pravda, toto je iba schématické zjednoduSenie vyvinovych procesov, ktoré nam
ulahéuje predstavu, o ¢o vlastne pri heterochronii ide, v skutoénosti su veci
zlozitejSie, pretoze opisané zmeny v nacasovani vyvinovych udalosti sa mézu aj
kombinovat a prelinat (Alberch et al. 1979).

Toto v§etko sa tyka predovSetkym zmien, ktoré sa odohrali v ramci evolucie a len
zriedka sa heterochronia spomina v inych suvislostiach. No Stephen J. Gould uz
vo svojom prelomovom diele Ontogenéza a fylogenéza (Ontogeny and Phylogeny,
1977) napisal: ,,Ak je vyvinové ¢asovanie v evolucii dolezité, potom musi byt tento
druhy proces [heterochronia] velmi bezny“. Naznacil tak, Ze by sa s hetero-
chroniou malo pocitat aj v samotnej ontogenéze, tak ako to napokon navrhol
hned na zaciatku Ernst Haeckel. Neutichajuci tok novych informacii mu dal
neskor zapravdu. Ako priklad heterochrénie majucej prinajmenSom rovnaky
vyznam v ontogenéze ako v evolucii moéze sluzit trebars zrychlené dospievanie
vosiek alebo klies§tov, ku ktorému dochadza v pripade nadbytku zdrojov potravy,
alebo metamorféza hmyzu, ktord podmienuje vylu¢ovanie dvoch horménov, ¢i
dokonca podiel heterochroénie (spolu so sucasnym zlyhanim synchrénie) na
vzniku viacerych udskych choréb, napriklad Downovho syndromu (Wilson et al.
1988).
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Obr. 18. Dva zdkladné prejavy heterochronie, ktoré moézu nastat pocas evoliicie medzi
dvoma pribuznymi formami Zivota, napriklad medzi predchodcom (a) a nasledovnickym
druhom (d), a to zmenou v nacasovani ontogenetickych procesov: zmensenie — pripadne
zmena tvaru — organu (hore) alebo zvicsenie — pripadne zmena tvaru — orgdanu (dole).
Ontogenetické trajektorie (prerusovana ciara — predchodca, plnd ciara — nasledovnicky
druh) mézu byt pozmenené rychlostou vyvinu (k), posunom zaciatku vyvinu (a) alebo jeho
ukoncenia (). Prekreslené podla origindlu v publikacii Reilly, S. M., Wiley, E. O.,
Meinhardt, D. J. (1997): An integrative approach to heterochrony: the distinction between
interspecific and intraspecific phenomena. Biological Journal of the Linnean Society 60:
119-143.

Model heterochronie ako ¢isto evoluéného (fylogenetického) konceptu sa tak
roz§iril, ba niektori vedci zacali dokonca upozornovat na potrebu rozliSovat
medzi dvoma Uroviami heterochronie — medzidruhovou a vnutrodruhovou. Pris-
peli k tomu prace, ktoré odhalili prejavy heterochrénie v ramci tej istej populacie
jedného druhu severoamerickych mlokovitych obojzivelnikov — axolotlov (pozri
niz§ie). Obojzivelniky s zname tym, zZe ich rana ontogenéza sa odohrava vo
vodnom prostredi, no zvySok Zivota travia na susi a do vody sa vracaju iba v ob-
dobi rozmnozZovania. Axolotly sa vSak vyznacéuju jednou zvlastnostou. Niektoré
druhy zostavaju vo vode po cely zivot. Na tom by eSte ni¢ nebolo, ibaze tieto
axolotly si po cely Zivot zachovavaju vzhlad i znaky lariev. NajocividnejSim
larvalnym znakom su ich vonkajSie ziabre. Tie st charakteristické aj pre iné
mlokovité obojzivelniky, no kedze ich larvy po metamorféze prechadzaju na sus,
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ziabre im nahradia pltuca. Na suSi potom aj pohlavne dospievaju. Niektore
axolotly (napriklad axolotl mexicky) st vSak iné — pohlavnu dospelost dosahuju
v Case, ked su eSte stale vo vode, kde napokon stravia aj cely zvySok zivota. Vo
vode sa im ale lepS§ie hodia ziabre, pretoze pltiica by ich obmedzovali — museli by
sa periodicky vracat na hladinu, aby sa nadychli. Problém s dychanim im po-
mohla vyrieSit heterochréonia — v porovnani s evoluénymi predchodcami sa im
zmenilo nacasovanie vyvinovych udalosti spojenych s dychacimi organmi na
jednej strane a nacasovanie vyvinovych udalosti spojenych s pohlavnymi
organmi na strane druhej. Posun spoésobil, ze vyvin pohlavnych organov sa
zavi§il skér ako vyvin dychacich, takze pohlavne dospelé jedince maju stale
ziabre a mozu zostat vo vode.

To je jasny pripad medzidruhovej heterochréonie — dnesné axolotly mexické maju
vyvin dychacich a pohlavnych organov nacasovany inak ako ich evoluéni
predchodcovia. Teraz sa pozrieme na spominany pripad vnutrodruhovej
heterochrénie. Reilly et al. (1997) zistili, ze ¢ast populacie axolotla Ambystoma
talpoideum na jesen zavrSuje svoj rany vyvin metamorfozou a vychadza zimovat
na su$, zatial ¢o ina Cast sa s metamorfézou neponahla a zostava zimovat vo
vode. Na jar vSak ich vyvin pokracuje dalej, zaviSi sa metamorfézou a pre-
chodom na suS. Oneskorené jedince sa jednoducho pridaju k svojim rychlej§im
sukmenovcom a napokon s nimi splynt a normalne sa spolu rozmnozuju. Aj
v ich pripade teda dochadza k heterochrénii, ¢ize k posunu v nacasovani
vyvinovych udalosti. Rozdiel oproti axolotlovi mexickému je vSak v tom, Zze posun
sa neodohral medzi evoluénymi predchodcami a naslednikmi, ale v ramci
populacie jedného a toho istého druhu. A tak mame poruke jasny priklad
vnutrodruhovej (intraspecifickej) heterochronie.

Takato intraspecificka heterochrénia bola v minulosti interpretovana najméa ako
vyznamna adaptivna reakcia na environmentalnu premenlivost (Reilly 1994).
Podobné chapanie sa vSak obmedzuje na poésobenie selekcie, t. j. ekologickych
¢ize externych faktorov, na organizmus ¢i ziva hmotu. NavySe vyzaduje stanovit
si nejaky vzorovy priebeh ontogenézy za ,Standardnych“ environmentalnych
podmienok ¢ize etalén, s ktorym potom mozZno porovnavat odchylky priebehu
ontogenézy skimaného organizmu. Odhliadnuc od toho, Ze takéto stanovovanie
vzorovej ontogenézy vzdy zahfna riziko subjektivizmu a jej existencia vobec je
sporna, pri tomto pristupe sa heterochronii prisudzuje iba tiloha mechanizmu,
ktory zabezpecuje premenlivost fenotypu v zavislosti od zmien ekologickych
faktorov.

Podla tedrie o synchronii a heterochrénii v ontogenéze (pozri 2.2) vSak
heterochrénia spolu so synchréniou kontroluje vyvin organizmu bez ohladu na
to, ¢i sa externé podmienky signifikantne menia, alebo nie. Tieto dva
mechanizmy st jednoducho prirodzenou (vnttornou) a nevyhnutnou vlastnostou
zivej hmoty vyplyvajicej z diktatu ¢asu. Ak uzname, ze zivé entity mozu jestvovat
iba v priestore a ¢ase, nevyhnutnym predpokladom ich jestvovania musi byt
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okrem priestorového usporiadania aj ¢asové zosuladenie vyvinovych procesov
tak, aby vznikol funkény fenotyp, a to pri zabezpeceni zivotaschopnosti individua
pocas celej ontogenézy.

Ak to vSetko zhrnieme, dospejeme k zaveru, ze tedria o synchronii a hete-
rochronii ma rovnako ako tedria saltatorickej ontogenézy doélezité implikacie pre
pochopenie evoluénych procesov. Heterochroniou sa velmi ¢asto vysvetluju
evoluéné zmeny, ba dokonca sa jej potencialne prisudzuje vyznam javu, ktory
produkuje vSetky morfologické zmeny (De Beer 1930, Gould 1977, McNamara
1988, Hall 1992, Reilly et al. 1997). Aj takéto, interspecifické ¢i fylogenetické,
chapanie heterochrénie vSak ni¢ nemeni na skutoCnosti, Ze vSetky tieto zmeny
sa odohravaju pocéas ontogenézy (pozri tiez Klingenberg 1998), lebo fylogeneticky
vyvoj sa vzdy moze uskutocnit iba na kontrétnych jedincoch, teda pocas
ontogenézy (v tomto pripade pocas ontogenézy ancestralnej formy). Intra-
specificka heterochrénia je zdrojom premenlivosti, ktora méze za istych okolnosti
vyustit do interspecifickej heterochronie. Medzidruhové prejavy heterochrénie,
ktoré pozorujeme, su teda interakciou intraspecifickej heterochronie a fylogenézy
(Reilly et al. 1997).

Celkovo modzeme teraz na zaklade tedrie o synchronii a heterochronii v onto-
genéze rozliSovat najmenej tri  hierarchické tUrovne heterochronie:
interspecifickl, intraspecifickl a intraindividualnu, pricom mozno predpokladat,
ze v buducnosti sa koncept rozsiri o dal§ie dve trovne — intracelularnu a mole-
kularnu. Siroko akceptovana heterochrénia, ktora sa prejavuje v podobe
evoluénych zmien v morfologii vyplyvajucich z posunov v rychlosti alebo
nacasovani ancestralnych vyvinovych udalosti, je tou istou heterochréniou,
ktora je zdrojom vnutrodruhovej rozmanitosti a premenlivosti v ramci populacie,
a sucasne aj tou istou heterochroniou, ktora je nevyhnutnym fenoménom pre
vyvin kazdého individualneho fenotypu mnohobunkového organizmu, aby
mohol prezivat v relativnej bezpeénosti stabilizovanych (synchronizovanych)
stavov, ¢ize vyvinovych etap, pocas celej svojej ontogenézy. Rozdiely medzi tymito
troma typmi heterochronie nie st v jave ako takom, ale v hierarchickej trovni
usporiadania zivej hmoty, resp. v sposobe, ako ho vnimame a klasifikujeme
(Kovae 2002).

Zostava eSte odpovedat na otazku, ako vlastne synchronia a heterochrénia fun-
guju — ako embrya ¢i larvy, a vobec vyvijajuce sa fenotypy, meraja ¢as? Odpoved
na tuto otazku urcite nebude jednoducha, dnes vSak nikto zo zainteresovanych
vedcov nepochybuje o existencii ,biologickych hodin“. Doterajsie vysledky bada-
nia naznacuju, ze tieto hodiny mézu fungovat na principe replikacie DNA, na
principe bunkovych cyklov alebo na molekularnej baze, ba hovori sa aj o exis-
tencii takzvanych heterochronnych génov (Hall a Miyake 1995). Podla tychto
autorov dokonca ,embrya meraju ¢as vo vztahu k bunkovym cyklom a kauzal-
nym sekvenciam kritickych vyvinovych udalosti“, ¢o by skutoéne znamenalo, ze
sa riadia najma svojim vlastnym ¢asom, hoci nemoézu ignorovat ani ¢as absolutny.
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6.3 Dedicnost epigenetickych vlastnosti

Prva celistvi tedriu evolucie zivota nepublikoval Charles Darwin, ale francuzky
prirodovedec Jean Baptiste Lamarck, a to uz v roku 1802. V tom ¢ase to bol
mimoriadne pokrokovy vyklad znamy ako ,hypotéza transmutacie, ¢i neskor
jednoducho ako ,lamarckizmus®. Lamarck bol presvedéeny, Ze jednoduché zivé
organizmy sa vytvaraju spontanne prostrednictvom pdsobenia hmotnej zivotnej
sily ¢ize fluida na fyzicki hmotu. Zivotné fluidum stotozfoval niekedy s elek-
trinou, inokedy s nervovym fluidom zivoc¢ichov. Nervové fluidum pohanalo podla
Lamarcka evoluciu zivocichov dvoma zakladnymi spésobmi. Po prve, vonkajSie
podnety a vnutorné potreby moézu sposobit, ze fluidum sa prostrednictvom
cvicenia koncentruje v urcitych castiach tela a stimuluje tam vznik nového
organu. Po druhé, fluidum prirodzene priteka k pouzivanym organom a odteka
z nepouzivanych, v dosledku ¢oho sa pouzivané dalej vyvijaju, kym nepouzivané
atrofuju. Lamarck vnimal cely proces ako vysoko adaptivny. NajznamejSim
prikladom Lamarckovej evoltucie su kratkokrki predchodcovia dne$nej Zzirafy,
ktori tidajne natahovali krky, aby doc¢iahli na ¢oraz vySssie listy, a to v reakcii na
¢oraz suchsie podmienky v africkej savane. Ako im fluidum pritekalo do krkov,
predlzovali sa. Keby sa tieto zmeny nepreniesli na potomkov, zahynuli by spolu
s pozmenenym jedincom. Na to, aby to celé fungovalo, Lamarck postuloval, ze
nadobudnuté znaky fixované nervovym fluidom (napriklad dlhsi zirafi krk) sua
dedi¢né. KedZe sa zmeny jedincov v priebehu generacii kumulovali, vyvijali sa
viditelne odlisSné typy. VSetky organizmy jednoducho postupovali k ¢oraz vacsej
komplexite (Larson 2006).

Tato Lamarckova predstava je dnes uz, pochopitelne, davno prekonana — nijaké
lamarckovské fluidum nejestvuje. Pévodna Lamarckova koncepcia evoltcie
postavena na mysSlienke priamej dedi¢nosti ziskanych vlastnosti je teda
jednoznac¢ne mylna, napriek tomu jej vSak nemozZno upriet racionalny zaklad.
Idea vplyvu prostredia na evoluciu organizmov je spravna, nespravna je
domnienka, Ze prostredie vplyva na evoluiciu priamo (cez nejaké fluidum).
Vysledky badania v oblasti evo-devo biologie vSak jasne indikuju, ze prostredie
na evoluciu organizmov vplyva, hoci len nepriamo, prostrednictvom
epigenetickych mechanizmov. Toto poznanie vyplyvajuce z detailného Studia
epigenetickych procesov a mechanizmov v ontogenéze (Khochbin a Nonchev
2009) predstavuje vyrazny odklon od ,mainstreamového“ génocentrického
neodarvinistického vykladu evolucie.

Hoci proti ti€¢inkovaniu epigenézy v ontogenetickych procesoch dnes uz prakticky
nikto z erudovanych biol6gov nenamieta, génocentricky zamerani biolégovia sa
k mysSlienke, ze by epigenéza mohla ovplyvnit evoltciu, stavaju eSte stale
skepticky, pretoze az donedavna nikto nedokazal, Ze by epigenetické prejavy boli
dedi¢né. To znamena, ze vlastnosti a znaky ziskané pocas ontogenézy na zaklade
interakcie s prostredim sa neprenaSaju na potomstvo, do nasledujucich
generacii, a tak nemoézu ovplyviovat evoluciu.
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Zasadny problém  urputného pridrziavania sa takéhoto zmySlania
génocentrického kridla modernej syntézy je v tom, Ze dnes uz vieme, Ze to nie je
celkom tak. Naznadéil to napriklad Wallace Arthur, jeden z biolégov, ktory opustil
tabor génocentrickych neodarvinistov, hoci sa S§pecializuje na populaénu
genetiku a molekularnu biolégiu: ,Evoluéni teoretici by nemali vyhadzovat
fenotypovul plasticitu len tak von oknom iba preto, Ze nie je dedi¢na“ (Arthur
2004). Jadrom Arthurovej knihy Predpojaté embryd a evoliicia (Biased embryos
and evolution, 2004) je revoluéna odpoved na otazku, ¢o determinuje smerovanie
evoluénych zmien. ,0d ¢ias Darwina sa mnohi biolégovia uspokojuju s odpo-
vedou ,prirodny vyber'. Wallace Arthur vSak nie. Osvojil si kontroverzny nazor, ze
v determinacii smerov, ktoré nabrala evolliicia — vratane toho, ¢o viedol k vzniku
¢loveka — ma ,predpojatost embryi® k spoésobom, akymi sa moézu pozmenit,
rovnaky vyznam ako prirodny vyber.“

Ta ,predpojatost® embryi nie je dana niéim inym ako epigenézou. A postupne sa
vynara c¢oraz viac nepriamych, ale aj priamych vedeckych doékazov, ze
epigenetické prejavy su dediéné. Doélezité je pritom uvedomit si, Ze na to, aby
vznikla fenotypova zmena, nie je (na rozdiel od vSeobecne vzitej predstavy) vobec
potrebna zmena v sekvencii DNA ¢&ize v poradi génov. Uplne staci, ak déjde
k zmene génovych aktivit, priCom vedci uz potvrdili, Ze takato zmena moze byt
dedi¢na. Hovori sa dokonca o epigenetickych dedi¢nych systémoch.

Vedci dosial objavili §tyri typy epigenetickej dedi¢nosti (Jablonka a Lamb 2005):
1) paméat génovych aktivit (tzv. sebaudrziavacie slucky), 2) Strukturalnu
dedi¢nost (pamat architektiry), 3) chromozémova pamét (systémy chroma-
tinovych znaciek) a 4) interferenciu RNA (tzv. uml¢iavanie génov). To vSak stale
nestaci: predstavit si, Ze vlastnosti, ktoré organizmus nadobudol pocas svojej
ontogenézy na zaklade interakcie s prostredim, sa pri neprestajnej obnove
buniek v tele organizmu prenaSaju do novych buniek, nie je pri sufasnom
poznani biolégie vobec tazké. Ale ako sa prenasSaju ziskané vlastnosti z telovych
buniek do zarodoénych - t. j. do dalSej generacie?“

Je nesporné, ze pred tym, ako bolo mozné akceptovat tilohu epigenézy v evolucii,
musela byt vyrieSena odpoved na jednu fundamentalnu otazku: ako dokazu
epigeneticky ziskané vlastnosti mnohobunkového fenotypu zivocichov prekonat
mimoriadne U¢innu Weissmanovu bariéru medzi somatickymi a pohlavnymi
bunkami!5, a prejst tak tak z rodicov na ich potomstvo? Jedna z odpovedi je dnes
uz znama: prostrednictvom RNAi. Ide o presne tu RNAi, ktora sa v roku 2006
stala hlavnou hrdinkou udelovania Nobelovej ceny za medicinu. A to dokonca
konkrétne za objav RNA interferencie, ¢ize umlciavania génov dvojvlaknovou
RNA. Ziskali ju Andrew Z. Fire a Craig C. Mello. Prenos ziskanych vlastnosti z te-
lovych buniek do dalSich generacii je mozny aj niekolkymi dal§imi
mechanizmami, u cicavcov dokonca cez placentu a mlieko (Jablonka a Lamb
2005). Prielom cez Weissmanovu bariéru a priamy prenos fenotypom ziskanych
informacii z rodi€ov na potomstvo potvrdili aj najnovSie vysledky vyvinovej
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biologie, konkrétne Studie zamerané na posobenie epigenetickych mechanizmov
v ontogenéze (Feil 2009, Ikegami et al. 2009).

Nech uz bude nasSe dalSie poznanie akékolvek, debata o mechanizmoch evoltcie
stale pokracuje. Jedno je vSak isté: ,Nazory na dedi¢nost a evoluciu podstupuju
revoluénu zmenu. Noveé zistenia molekularnej biolégie predstavuju velku vyzvu
pre génocentricki verziu Darwinovej teérie, podla ktorej sa adaptacie
organizmov uskutoénuju iba prostrednictvom prirodného vyberu nahodnych
odchylok DNA, (Jablonka a Lamb 2005). NajnovSie pohlady na evoluénu
biologiu vyplyvajuce z vyvinovej biologie su jasné — vyznamnu ulohu v evolucii
zohravaju nielen procesy odohravajuce sa na urovni génov, ale aj zmeny
indukované prostredim, a tiez vlastnosti ziskané pocas existencie individualneho
fenotypu.

Z tychto faktov vyplyva jeden zasadny rozdiel medzi hlavohym pradom
neodarvinizmu a evo-devo epigeneticizmom. Ak je hlavny prud neodarvinizmu
zaloZzeny na principe redukcionizmu a génocentrizmu, epigeneticizmus vychadza
z poznania, ze ontogenéza a evollUcia su procesy, ktoré maju - tak ako cela
priroda — hierarchickt povahu. Ta vyplyva z usporiadania atomov do molekul,
molekul do zlozitejSich zltéenin, z ktorych sa skladaju bunkové organely, z nich
zasa bunky, z buniek tkaniva, z tkaniv organy, z organov jedince, z jedincov
populacie, z populacii spolocenstva a z tych zasa ekosystémy atd... Hierachické
usporiadanie pritom vylucduje moznost pochopit prirodu na zaklade
redukcionistického pristupu ¢i génocentrizmu. Naopak, jednoznacéne ,vyzaduje
Studium emergentnych vlastnosti, ktoré nie su vysvetlitelné z niz§ich (alebo
vyS8ich) hierarchickych urovni. Napriklad kolektivne spravanie buniek pocas
morfogenézy nemozno vysvetlovat (alebo predpovedat) na zaklade skumania
spravania jednotlivych buniek pred bunkovym delenim [...] & sktmania
samotnych sekvencii DNA.“ (Hall 2000). Mnohi evo-devo biologovia su preto
priam ,metodologickymi antiredukcionistami“. Presadzuja nazor, ze badanie
v oblasti ontogenézy a evolucie musi byt mnohouroviové, inak hrozi, Ze nam
v pocetnych hierarckych trovniach uniknu kltacové detaily (Robert 2004).

6.4 Gény, prostredie a fenotypova plasticita

Pochopitelne, ak sa pri uvahach o ontogenéze a evolucii zaoberame
predovsetkym negenetickymi aspektmi tychto procesov, neznamena to, ze tlohu
génov v nich mézeme zanedbavat. Mnohobunkové organizmy a najmaé Zzivo¢ichy
su funkéne integrované celky, pricom ich ,funkéna integracia vznika na zaklade
docasnych retazcov stabilne interagujucich génov“ (Sinervo a Svensson 2004).
Tieto docasné retazce stabilne interagujucich génov vynikajuco zapadaju do
tedrie o sychronii a heterochrénii v ontogenéze (pozri 2.2 a 6.2). Interakcie, ktoré
sa v ramci nich odohravaju, su zname ako epistaza. O epistaze, ktora patri
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medzi vyznamné fenomény vo vyvinovej biolégii, hovorime vtedy, ked je aktivita
jedného génu modifikovana inym génom alebo viacerymi inymi génmi.

Vynikajuci priklad, ako epistaza ovplyviauje vyvin, a teda aj fenotypovu plasticitu
a evoluciu, mozno najst u obojzivelnikov — u raz uz spominanych axolotlov (pozri
6.2). Ontogenéza zivo¢ichov je proces, ktory reguluju produkty endokrinnnej
ststavy ¢ize hormoény. V pripade axolotla mexického (Ambystoma mexicanum)
doslo ku genetickému zablokovaniu regulacie tyroxinom, ¢o viedlo k strate
suchozemskej adultnej periody zivota (Sinervo a Svensson 2004). Tento oboj-
zivelnik teda travi cely Zivot vo vode. Evolu¢ne je pritom odvodeny od axolotla
tigrovaného (A. tigrinum), ktory si zachoval metamorfézu a dospelost (adultnu
periodu Zivota) travi na suSi (pozri Sinervo a Svensson 2004). Co sa teda stalo
s axolotlom mexickym? V jeho ontogenéze nastal jednoduchy posun — pohlavnu
zrelost dosahuje véasS§ie ako jeho evoluény predchodca, ¢ize eSte pred meta-
morfézou, a tak zostava morfologicky na urovni larvy. To znamena, Ze ma eSte
ziabre, plutvovy lem a dalSie §truktary, ktoré ho preduréuju na zivot vo vode.

Inymi slovami, axolotl mexicky dosahuje pohlavnu zrelost uz pocas pévodne
larvalnej periody zivota, ¢o je klasicky priklad typu heterochrénie, ktora sa
nazyva juvenilizacia alebo pedomorféza. Mechanizmus, akym sa to odohralo, je
v podstate jednoduchy — doslo k zmene hormonalnej regulacie, a to v désledku
zmeny Vv interakcii génov ¢iZe epistazy.

U iného axolotla — Ambystoma talpoideum — ktory je blizkym pribuznym oboch
druhov, vSak mala heterochénia inti podobu aj désledok. Ako sme spominali
(pozri 6.2), za istych okolnosti moézu niektoré jedince tej istej populacie vykazovat
odchylku v porovnani s normalnou ontogenetickou trajektériou druhu. Ide o do-
Casnu plasticitu (v tomto pripade oneskorenie) v zaciatku metamorfézy. Ich
metamorféza moéze byt posunuta o jeden, ba i viac rokov, no prakticky vSetky
jedince napokon podstupia normalny vyvin a premenu do definitivheho fenotypu
druhu (Reilly et al. 1997).

Ak to zhrnieme, dospejeme k vyznamnému zaveru: v pripade axolotlov mézu dva
ontogenetické fenomény — epistaza a heterochréonia — viest nielen k fenotypovej
plasticite v ramci populacie, ale aj k zavaznému kroku v evolucii — k vzniku
nového druhu (speciacii).

Iny, azda eSte ilustrativne;j$i priklad fenotypovej plasticity, mozno najst u celkom
inej skupiny zivo¢ichov — u socidlneho hmyzu. Kolénie socidalneho hmyzu,
napriklad mravcov, prekvitaju vdaka rozdeleniu ich ¢lenov do rozmanitych kast,
akymi su napriklad robotnice a vojaci. Podla podnetov z prostredia pocas
ontogenézy tychto mravcov (napriklad teplota, fotoperioda alebo vyziva) sa z va-
jicka moéze vyvinut napriklad okridlena kralovna alebo bezkridla robotnica.
Takze hoci sa prislusSnici rozliénych kast od seba morfologicky aj etologicky
vyrazne liSia, rozdiely medzi nimi nie su genetické. Vyrazne odliSné fenotypy sa
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tvoria pocas ontogenézy, ktora sa vyberie jednou z mozZznych vyvinovych
trajektorii. O tom, aka trajektoéria to bude, rozhoduje spravanie kralovnej a ro-
botnic, ktoré manipuluju s ekologickymi faktormi prostredia, napriklad s vyzivou
lariev ¢i teplotou.

Osud kazdého mravéieho jedinca samozrejme nie je zbaveny vplyvu génov,
pretoze Skala potencialnych vyvinovych trajektoérii je obmedzena geneticky. Inymi
slovami, genotyp kazdého jedinca obsahuje vSetky in§trukcie potrebné na to, aby
sa jedinec mohol vyvinut do ktoréhokolvek z viacerych zakladnych mravéich
fenotypov (kast), a len wuré¢ita podmnozina génov potrebna pre tu ktoru
trajektoériu je aktivovana epigeneticky. V kazom pripade vSak plati, ze definitivnhy
vyvinovy ,program® kazdého jedinca nie je preddefinovany v génoch, ale vynara
sa pocas ontogenézy.
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7
ZAVER

Cim vicsie pokroky biolégia dosahuje, tym vacsmi sa presviedCame, Ze svet Zivej
hmoty je mnohonasobne zlozitejSi, ako sme si kedy predstavovali. Tuto
skutocnost zacina chapat ¢oraz viac prirodovedcov. Dobrou spravou pre vedu
ako taku je, Zze skeptické pohlady na redukcionistické neodarvinisticke
ponimanie evoluénych procesov sa zaéinaju objavovat aj v radoch samotnych
neodarvinistov (nie vSak génocentrickych) vratane tych mnajpovolanejSich —
populacnych genetikov a molekularnych biolégov.

Najnovsie poznatky z molekularnej biologie napriklad vrhaju na tisice géno-
centrickych neodarvinistickych vedeckych publikacii zameranych na rekon-
Strukciu evoluénych procesov — vratane evolucie Cloveka — tien velmi vaznych
pochybnosti. Ukazuje sa totiz, ze jeden z hlavnych nastrojov génocentrického
neodarvinistického pristupu k skiimaniu evoliicie — molekularne hodiny — je taky
nespolahlivy, ze ho treba brat s velkou rezervou. V datovani evoluénych udalosti
pomocou molekularnych hodin sa totiz objavuju obrovské rozpory: ,rézne
molekularne metédy mozu priniest datovanie, ktoré sa 1iSi 20-nasobne“. Tento
citat pochadza z nedavno zverejnej analyzy metod, ktoré sa dnes masovo
pouzivaju na rekonsStrukciu evoluénej minulosti organizmov (Pulquério a Nichols
2007). Zmieneni autori uzatvaraju svoju analyzu takto: ,mnohé predchadzajtce
Studie, ba aj niektoré z tych, ¢o narabaju s metédami vyvinutymi [len] nedavno,
zrejme vniesli do svojich odhadov privela sebavedomia a ich zavery bude asi
treba revidovat“. NavySe, vysoka miera neistoty alebo priamo chybovost s ab-
surdnymi zavermi sa ¢asto objavuje aj v pokusoch revidovat tradicné systema-
tické zatriedovanie organizmov a ich fylogenézu prostrednictvom molekularnych
pristupov zalozenych na génocentrickom chapani evoluénych procesov (napr.
Wagele et al. 2009), vratane evolucie ¢loveka (Endicott et al. 2009).

Zrutenie hypotézy molekularnych hodin by v§ak predstavovalo pre génocentricky
vyklad evoltucie tazku stratu. Tato hypotéza totiz vychadza z predstavy, ze
nahodné génové mutacie sa z dlhodobého hladiska vyskytuja u vSetkych druhov
organizmov s priblizne rovnakou periodicitou. Na zaklade rozdielov v genéme sa
potom tudajne da pomerne presne vypocitat (Cize odmerat molekularnymi
hodinami) vek, kedy sa skimané organizmy pocas svojej evoluénej histérie od
seba oddelili. Inymi slovami, hypotéza molekularnych hodin predpoklada
linearnu zavislost vyskytu nahodnych mutacii od ¢asu. A to je presne to, na ¢om
stoji neodarvinistickd mySlienka evolucie ako postupnej pomalej zmeny
odohravajucej sa na baze nahodnych génovych mutacii, z ktorych prirodny vyber
preosieva najvhodnejSie bytosti. Ak sa definitivne ukaZze, Ze tento proces je
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nelinearny!, hlavnému prudu dneSnej evolucnej biolégie vyschne jeden z naj-
vydatnej§ich pritokov (pozri tiez 4.2).

Molekularne hodiny vSak nie su jedinym problémom génocentristického
neodarvinizmu. Wallace Arthur, ktory sa dostal k evoluc¢nej biologii §tadiom
populac¢nej genetiky a molekularnej biologie, ¢ize dvoch pilierov, na korych je
moderny neodarvinizmus zalozeny, piSe o piatich zasadnych medzerach
neodarvinistickej evoluénej teérie: 1) neberie do uvahy vSetky kroky (vyvinové),
ktoré sa odohravaju medzi mutaciou a poésobenim prirodného vyberu, 2)
zameriava sa takmer vyluéne na prirodny vyber (ktory je ,deStruktivny“), a za-
nedbava tak moznost tvorivého vzniku odchylok (napriklad pocas ontogenézy), 3)
neberie vzdy do tvahy ontogeneticku stalost a dava prednost [stalej|] evolucnej
zmene, 4) pri rieSeni otazky, ako organizmy reaguju na problémy, ktoré pred
nich stavia prostredie, zostava na povrchu a 5) vo svojich extrémnych
vyjadreniach je vyluéne gradualisticka (Arthur 2004).

Je preto poteSiteIné, Ze v evoluénej vyvinovej biologii sa rodia nové pohlady na
evoluéné procesy, ktoré tvoria vedecku alternativu hlavného pruadu -
neodarvinizmu ¢i modernej syntézy. Prvy zasadny odklon progresivnych prudov
evo-devo od neodarvinizmu spociva v celkom inom chapani organizmov. Zatial ¢o
génocentricky neodarvinizmus im prisudzuje rolu prevazne pasivinych hracov,
ktori st v rukach nahodnych mutacii a prirodného vyberu, evo-devo ich vnima
ako flexibilné funkéné systémy. Ak sa prostredie organizmu meni, jeho vyvinové
systémy mu poskytuju schopnost prisposobit sa, a to tak, Zze moéze nadobudnut
nejakt novua funkciu a potom si ju zachovat. Takéto prisposobenie (adaptacia)
moze mat charakter fyziologicky alebo evoluény. Moze sa teda prejavit v ¢asovej
Skale od takmer okamzitej fyziologickej odpovede (pocas Zivota jedinca) az po
adaptivne odpovede celych vyvojovych linii na trovni makroevoluénych procesov
(Breuker et al. 2006).

Dnes je celkom zrejmé, Ze evoluéna biologia prichadza rozdielnymi cestami k rov-
nakému poznaniu. Dassow a Munro (1999) to zhrnuli takto: ,Evoluéna zmena
v morfolégii je doslova dedi¢nou odchylkou vo vyvine. Vyvinovy mechanizmus je
fundamentalnou entitou, spravanie ktorej sa mutaciou zmeni, takze je
substratom fenotypovych odchylok. Pre nedostatok koherentnych konceptov
vyvinovych mechanizmov a solidnych prikladov museli evoluéni biolégovia
povazovat za isté, ze existuju vyvinové mechanizmy, ktoré reaguju na selekény
tlak. Evoluéna biologia sa tak historicky zameriavala na povahu tohto tlaku a na
interpretaciu scenarov poskytujucich vyklad pre existenciu §pecifickych foriem,
o ktorych sa predpokladalo, ze st celkovo menej ‘adaptované’. V désledku toho
evoluéna biolégia pojala medzi svoje vysvetlovacie nastroje nieco ako finalnu
kauzalitu. Gould a Lewontin (1979) vo svojej kritike ‘adaptacionistického
programu’ poznamenali, Ze prirodny vyber (Dawkinsov ‘slepy hodinar’) je takmer
teologické vysvetlenie fenotypovej adaptacie, v ktorom sa mozné scenare
adaptivnej zmeny obmedzuju iba na nasu schopnost predstavit si, ako moéze byt
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dnes prezivajuci vysledok evoltcie dosiahnuty prostrednictvom série selektivne
favorizovanych prechodnych foriem. Okrem toho, evoluéni biolégovia st rovnako
doma v zaSkatulkovani prirodného vyberu do tedrie populacnej genetiky (ta
mozno oznacit trebars ako ucéna slepého hodinara), ktora vytvara bazu pre
formalne mechanistické spdsoby vysvetlovania. Tazko v§ak moZno urobit skok:
bez nejakej konkrétnej mySlienky o tom, ako genotypy determinuju morfologicke
fenotypy, je tazké povedat, v akom vztahu je Sirenie alel v populaciach s prejavmi
morfologickych zmien.“

Jednym 2z hlavnych prinosov evoluc¢nej vyvinovej biologie je nachadzanie
takychto konkrétnych mys§lienok, vdaka ktorym ten skok v evoluénej biologii uz
mozeme urobit. Dnes je uz jasné, Ze ,organizmy nie su [iba] produktom
epigeneticky spuStanych predpripravenych genetickych programov. Pretoze
ontogenéza ako tvorivy proces je nieco viac, skutoéne nieco iné ako diferencialna
expresia génov. Je to proces chaoticky, nelinearny, ¢ize emergentne epigeneticky.
[...] Vyvin nie je zalezitostou ,gény plus nie¢o’, ale skor vecou semiautonoémne;j
sebakons§titiucie organizmu z celej palety ontogenetickych surovin® (Robert 2004).

Dalsim spornym momentom neodarvinistického vykladu evolicie je gradua-
lizmus. Je to myS§lienka, podla ktorej mutacie v genome mézu sposobovat malic-
ké odchylky vo vlastnostiach organizmu, pricom tie sa moézu kuasok po kusku
hromadit aj poc¢as celych geologickych obdobi, v dosledku ¢oho sa vytvara ten
komplexny poriadok, ktory v organizmoch pozorujeme. Gradualizmus, ktory je
jednym z najvyznamnejSich vychodisk celej Darwinovej tézy, teda predpoklada,
ze evolucia sa odohrava pomalymi postupnymi zmenami. Mnohym vyvinovym
biologom sa vSak gradualizmus nepozdava. Napokon, o tom sme sa mohli pre-
svedCit uz pri teédrii saltatorickej ontogenézy (2.1), no vedci maju k dispozicii
nielen teorie, ale aj niekolko dékazov, ze evolucia niektorych organizmov, napri-
klad wurcitych skupin hlodavcov, ale aj korytnaciek, nemohla prebehnut pomaly
a postupne, ale nahlym skokom bez akejkolvek prechodnej formy (Robert 2004).

NavySe, gradualizmu odporuju aj poznatky fyziky, chémie a matematiky suvi-
siace s procesom sebausporiadania hmoty. Podla Stuarta Kauffmana moéze v nie-
ktorych komplexnych systémoch podobnych zivym organizmom aj drobna
mutacia sposobit katastrofické zmeny, a nie nenapadné modifikacie. Ilustruje to
na matematickych prikladoch (Kauffman 1995). Gradualizmus je pritom tuzko
spaty aj s prehnanym redukcionizmom. Ten vyplyva z nespravneho ponimania
organizmu ako sustavy pomerne nezavislych ¢asti, ktoré mozno rozobrat a sku-
mat izolovane od celku. Pre takto ponimany organizmus by bolo jednoduché
mutovat pomaly a postupne po jednotlivych ¢astiach bez toho, aby sa to
akokolvek negativne dotklo celku. Ak su vSak vSetky sucasti organizmu spaté
silnymi vzajomnymi vazbami, aj drobna mutacia jednej Casti ovplyvni vSetky
ostatné (Kauffman 1995). ,Vyvinova genetika odhaluje viac nez obyc¢ajny katalog
potrebnych casti a za¢ina odhalovat nieco o tom, ¢o tie ¢asti robia, ktoré z nich
vstupuju do interakcii a preco to bez nich nejde“ (Dassow a Munro 1999).
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Ak to vSetko zhrnieme, v evolu¢nej biologii sa po desatro¢iach dominancie
génocentrického neodarvizmu (¢ize modernej syntézy) znova dostava na pretras
»odveky“ spor dvoch koncepcii evoluicie — darvinizmu a lamarckizmu, ¢i vlastne
v dneSnej podobe uz o spor neodarvinizmu a neolamarckizmu, resp.
epigeneticizmu.

Rozdiely medzi tymito dvoma koncepciami st jasné: podla neodarvinizmu treba
kIié k poznaniu evoluénych procesov hladat v génoch (v genotype), podla
neolamarckistického epigeneticizmu v celych organizmoch (vratane fenotypu).
Hlavnym metodologickym vychodiskom génocentrického neodarvinizmu je
redukcionizmus, zatial ¢o epigeneticizmus zdoraznuje holisticky pristup a kom-
plexitu. Neodarvinizmus vnima organizmy ako pasivne entity odkazané na
génové mutacie a prirodny vyber, epigeneticizmus ako flexibilné systémy
schopné aktivne sa prisposobit prostrediu. Podla neodarvinistov je evolucia
proces postupny a plynuly, epigeneticizmus to skoér popiera, resp. pripusta aj
zmeny nahle, skokové.

Pochopitelne, az také jednoduché to zasa nie je. Svet nie je ¢ierno-biely, a tak ani
spor medzi neodarvinizmom a neolamarckistickym epigeneticizmom nemozno
vnimat ¢ierno-bielo. Zhrnutie rozdielov nam posluzilo iba ako pomécka na
sprehladnenie, v ¢om sa nova alternativna predstava evoluénych procesov lisi od
hlavného prudu. V skuto¢nosti mozno v ramci evolucionizmu najst nazorové
kontinuum. Jestvuju ortodoxni neodarvinisti, ktori nevnimajui ni¢ iné iba tok
génov v populacii a sito prirodného vyberu - to su ti, ktori ,vedia“ vypocitat, ¢o
sa odohralo v minulosti, ¢o sa odohrava v stic¢asnosti, ba najdu sa aj taki, ktori
by chceli vypocitavat a ovplyviiovat evoluénu budicnost. St v podstate
darvinovskejSi ako Darwin, pretoze ten pripusStal aj moznost, Ze v evolucii
zohravaju tulohu aj ziskané vlastnosti, lamarckizmus striktne nevylucoval.
NasStastie vSak jestvuju aj racionalnejSi neodarvinisti, ktori si otvoreni novym
poznatkom, a hoci zotrvavaji na zakladnych vychodiskach (napriklad
populac¢nej genetike a prirodnom vybere), uvedomuju si nevyhnutnost nahradit
redukcionizmus holistickym pristupom skumania evoluénych procesov. Je
celkom prirodzené, ze jestvuju aj privrzenci epigeneticizmu, ktori vykladaju
epigenetické javy na pozadi neodarvinistického konceptu (vlastne mozno skoér
darwinovského, ktory je otvorenej$i) evoluénej teorie a napokon aj evo-devo
biolégovia ako striktni odporcovia neodarvinizmu, ktori povazuju vsSetky jeho
piliere za neudrzatelné.

Zmienené rozdiely sa pochopitelne tykaju opacénych koncov tohto kontinua.
V skutoc¢nosti su postoje evoluénych biolégov, a biolégov ¢i prirodovedcov vobec,
k niektorym podrobnostiam skér nevyhranené, takze niekedy je tazké rozliSit,
aky ,izmus“ dany badatel vlastne obhajuje. NajdolezitejSie je vSak nieCo iné:
napriek burlivym debatam a nezmieritelnym postojom k jednotlivym otazkam
evolucnej biolégie vSetkych evoluénych biologov predsa len nieco spaja. Je to
poznanie, Ze evolucia zivych bytosti na nasSej planéte je vedecky overitelny fakt.
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8
POZNAMKY

Teoria saltatorickej ontogenézy vychadza z fyzikalno-chemickych principov sebaorganizacie ¢i
sebausporiadania hmoty, ktoré v suvislosti s ontogenetickymi a evoluénymi procesmi
podrobne opisal americky biolég a matematik Stuart A. Kauffman (1993). Vytvoril
matematické modely systémov, ktoré sa samy organizuji a usporadivaju do ur€itych Struktur,
pricom si uvedomil, aky obrovsky vyznam mo6Zzu mat’ tieto modely v bioldgii vratane nového
pohladu na evolu¢né procesy. KI'icom k ich porozumeniu je podla Stuarta Kauffmana
spojenie matematiky, fyziky, chémie a biologie, ktoré nds privedie k objaveniu
autokatalytickych siiborov a nerovnovaznej termodynamiky (pozri nizSie) a sicasne nam
otvéra cestu k poznaniu, akd velkd mo6Ze byt sila sebausporiadania. Tieto poznatky obsahuju aj
implikécie pre povod Zivota ako takého, ale najmi pre povod poriadku v ontogenéze kazdého
organizmu.

Pre pochopenie principu sebaorganizacie hmoty je potrebné vysvetlit', Co st autokatalytické
suibory. Ich podstata je jednoduchd — funguji na principe kladnej spitnej vizby. Vysvetl'uje ich
model, ktory sa podl’a miesta svojho vzniku nazyva bruselator (okolnosti vzniku tohto modelu,
ako aj d’alSie podrobnosti o sebausporiadani, komplexite a deterministickom chaose opisuje
kniha Coveney, P., Highfield, R., 2003: Medzi chaosem a radem. Mlada Fronta, s. 175-216;
cesky preklad anglického originalu Coveney, P., Highfield, R. 1995: Frontiers of Complexity,
Faber and Faber). Zakladom bruselatoru je autokatalyticka oscilacna reakcia ¢ize chemicka
reakcia, ktora sa katalyzuje jednym z jej vlastnych produktov.

Na existenciu tejto chemickej reakcie neprisSiel chemik, ale fenomenalny matematik Alan
Turing (laureat Nobelovej ceny), ktory ju predpovedal na zdklade svojich vypoctov (Turing
1952). Turing sa pritom zaujimal o vzajomné stvislosti medzi biochemickou podstatou zivota
a spdsobmi, ako rozmanité tvary a Struktiry organizmov vznikaji. Okrem iného ho zaujimali
aj veci tykajuce sa priamo ontogenézy, najmi to, akymi mechanizmami dochadza k di-
ferenciacii povodne rovnakych buniek do réznych typov buniek tvoriacich roézne organy.
Jednou z hlavnych Turingovych hadaniek bolo, ako mdze z povodne symetrického ttvaru —
gul'd6¢ky buniek, ktord vznikd po oplodneni procesom gastrulicie — vzniknat’ nieco, ¢o ma
presne definovany hlavovy a chvostovy koniec tela, Cize celkom iné usporiadenie s presne
stanovenou orientaciou a dvojstrannou symetriou. Ved’ ak je zarodok mnohobunkového
organizmu spociatku gul6ckovity, dalo by sa na zaklade poznania ,klasickych® chemickych
reakcii riadiacich ontogenetické procesy ocakavat, ze vsetky organizmy budi mat’ aj v dos-
pelosti tvar akychsi gulovitych kvapiek. Turing vSak priSiel na to, Ze vd’aka ndhodnym
vykyvom (fluktuaciam) sa moze pdvodna gulovitd symetria narusit. Urobil tak vyznamny
objav, a to, Ze nelinearne efekty v chemickych zlic¢eninach mozu viest' k sebaorganizacii
hmoty do rozmanitych priestorovych utvarov. Formuloval matematicky navod oscilaénych
reakcii, ktoré nastavaju vtedy, ked’ sa systém ocitne d’aleko od rovnovéahy a dosiahne takzvany
bod bifurkacie, pri ktorom zacinaju vznikat’ disipativne Struktary. Su to presne tie bifurkacie,
ktoré podla teodrie saltatorickej ontogenézy zohrdvaji takll vyznamna ulohu pri vyvine
mnohobunkovych organizmov.

Fyzikalna podstata tychto procesov — ¢i uZz autokatalytickej oscilacnej reakcie alebo
ontogenézy — tkvie v nerovnovaznej dynamike. Deli sa na dve Casti: na linearnu, ktora opisuje
spravanie systému blizko rovnovahy, a nelinedrnu, ktord opisuje spravanie fyzikalnych
systémov d’aleko od rovnovahy. Zatial’ ¢o linearna termodynamika sa vyznacuje najmé dobre
vypocitatelnymi procesmi a zékonitostami, pri nelinedrnej plati pravy opak. Nepoznime
nijaké jednoduché zakony, ktoré by nam pomohli predpovedat’ d’alsi termodynamicky vyvoj
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systému, hoci s jednou vecou si predsa len mozeme byt isti: vzdy ddjde k narastu entropie, co
sa nazyva aj disipacia energie. Vedci objavili, Ze pri disipacii v termodynamickych procesoch
d'aleko od rovnovdhy méze dochadzat’ nielen k zvySovaniu miery neusporiadanosti systému,
ale paradoxne aj k procesu opacnému — k vytvaraniu osobitnych Struktur vyznacujicich sa
neoc¢akdvane vysokou mierou usporiadania. Systémy, ktoré sa nachidzaji daleko od
rovnovahy, sa tak stavaju koliskou komplexnych Struktir, pricom v procese, ktory tieto
Struktary generuje, sa skryva tajomstvo sebausporiadania hmoty. Kedze tieto komplexné
struktary vznikaju ako sucast’ disipacie, slavny belgicky fyzik Ilya Prigogine ich pokrstil ako
disipativne Struktiry pri€om v roku 1977 bol za svoj objav odmeneny Nobelovou cenou.

Zakladom tvah o tom, Ze ontogenéza nie je len proces postupného, rovnomerného a plynulého
hromadenia zmien, ale proces, ktory v sebe zahffia aj nahle, nerovnomerné, ba priam skokovité
zmeny a rozhodujuce posuny vo vyvine, sa stali myslienky a prace ruskych ichtyolégov z kon-
ca Styridsiatych a z pat'desiatych rokov 20. storoCia (Rass 1946, 1948; Vasnecov 1946, 1953;
Kryzanovskij 1949; Vernidub a Guzeva 1950; Disler 1951; Kryzanovskij, Disler a Smirnova
1953), ktoré vyustili do sformovania tedrie o etapovitosti vyvinu ryb. Tato teoéria vSak bola
zat'aZzend marxistickou ideologiou, ¢o sa prejavovalo v nazerani na ontogenézu predovsetkym
ako na proces, ktory v zmysle marxisticko-leninského ponimania hegelovskej dialektiky
podlieha zakonu o prechode kvantity v kvalitu a zdkonu o boji a jednote protikladov.

Podl’a tejto teodrie sa vSetky vyznamné zmeny organizmu odohravaju rychlo a skokovito,
pricom medzi skokovitym zmenami sa uskuto¢fiuje rast a pomalé, nickedy len sotva badateI'né
zmeny, ktoré vSak vlastne ni¢ neznamenaju, pretoze biologické vlastnosti, napriklad sposob
plavania ¢i vyZzivy jedinca, sa nemeni (Vasnecov 1953). V etapach teda prebiehajii najma
kvantitativne zmeny urcitych kvalit organizmu a po dosiahnuti ur¢itého stupna sa menia na
novu kvalitu. Nova kvalita v morfologii, ale aj ekologii a fyzioldgii jedinca vznik4 na prelome
etap, priCom prechod z jednej etapy na druhu sa odohrava rychlo. Staré organy zanikaju a za-
¢inaju fungovat’ nové. V suvislosti s tym sa menia biologické vlastnosti jedinca a jeho vztahy
k prostrediu, na ktoré je adaptovany. Etapy v8ak spolu Uizko stvisia a sl od seba navzijom
zavislé, pretoZe su len postupnymi tisekmi Zivota toho istého organizmu.

Takéto chapanie ontogenézy vSak nevystihovalo celkom spravne biologickll podstatu
ontogenézy, pretoze bolo zalozené na adaptacionistickom a selektivistickom pristupe, ktory
vychadzal z mySlienky neustaleho konfliktu medzi organizmom a prostredim. PodT’a tejto idey,
a v sulade so zakonom o boji a jednote protikladov, prostredie vytvara neprestajny tlak na
organizmy, a tie sa musia neprestajne prispdsobovat’, inak zahynd. Prirodnym vyberom sa
potom vyselektuji organizmy, ktoré sa dokazu prisposobit’ a prezit. Teoria o etapovitosti
ontogenézy navySe privelmi zdoraziovala skokovitost’ tohto procesu, vyvolavajuc dojem, zZe
ryba sa pocas svojho vyvinu naozaj meni skokovito — priamo pred nasimi ocami. V kazdom
pripade vSak i$lo na vtedaj$iu dobu o vel'mi pokrokovi tedriu, ktord dodala badaniu v oblasti
ontogenézy nové impulzy a vytvorila zéklad pre vznik d’al§ich teorii.

Ryby tvoria sucast’ organizmov obyvajucich nasu planétu, zdiel’aji s nimi spolo¢nu evoluc¢nu
histériu a podliehajli 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 porovnateny napriklad so Zubrienkou skokana, ale aj s husenicou
motyla. Ked’Ze ontogenéza méa modularny charakter (pozri obr.1 a tiez s. 32), larvalna perioda
zivota, ktord je energeticky vel'mi narocnou Castou ontogenézy, mdze ako vyvinovy modul
niektorym zivocichom chybat’. Larvu nemaju napriklad niektoré skupiny ryb (zname zivorodé
gupky), ale ani cicavce (vratane ¢loveka), u ktorych prebrali zodpovednost’ za zabezpecovanie
energie na svoje plecia samice, a eliminovali tak najrizikovejsi interval ontogenézy vacSiny
zivoc¢ichov. Larvalna peridda Zivota je charakteristickd pritomnost'ou do¢asnych organov a ab-
senciou definitivnych organov. Pocas jej trvania si musia zivoc¢ichy samostatne obstar avat
energiu a Ziviny z exogénnych zdrojov (typickym prikladom st spominané hiisenice), o Casto
vedie k vysokej mortalite. V priebehu evoltcie sa niektorym skupinam zivocichov vyvinuli
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mechanizmy zabezpefovania zdrojov energie a Zivin rodi¢mi (napriklad placenta a materské
mlieko cicavcov), ¢o im umoznilo rizikova larvalnu periddu eliminovat. NizSia mortalita
potomstva na jednej strane a vysSie energetické naroky i rizika rodicov na druhej strane si vsak
vyziadali kompromis v podobe znizenej natality.

Biologia dnes nevie presne zadefinovat’, o je druh. V poslednych desatrociach vzniklo viac
ako dvadsat’ rozmanitych konceptov druhu (Hey 2006), napokon sa vSak ukazuje, Ze
je biologicky druh skupinou organizmov schopnych sa medzi sebou reprodukovat’ a prinaSat’
plodné potomstvo. Prislusnici takto definovaného druhu st sucasne reprodukéne oddeleni od
inych takychto skupin, takZe k rozmnoZovaniu medzi nimi za normdlnych okolonosti
nedochadza.

Odhalenie Haeckelovho podvodu, ako aj d’al§ich slabin biogenetického pravidla zneuzivaju
predovSetkym zakladatelia a Siritelia ,,vedeckého kreacionizmu® ¢i privrzenci myslienky
Inteligentného Dizajnéra ako Stvoritela. Podrobnejsi pohl'ad na tato problematiku prindsa
kniha Pdnom Zivota je cas (Kovac 2007).

O modularite Zivej hmoty, vyvinu a evolucii detailne pojednava kniha Modularita vo vyvine
a evolucii (Modularity in Development and Evolution), ktort editovali G. Schlosser a G. P.
Wagner (2004).

BlizSie sa o Morganovych experimentoch, ako aj o ich suvislostiach s genetikou a pre-
dovsetkym evolucnou tedriou mozno docitat’ v knihe Evolucia. Neobycajna historia jednej
vedeckej tedrie od Edwarda Larsona (2006; slovensky preklad anglického originalu Evolution
— The Remarkable History of a Scientific Theory, Larson 2004).

S prakticky rovnakou koncepciou genetickej asimilacie a kanalizovania vyvinovych udalosti
priSiel nezévisle od Waddingtona aj rusky vedec Ivan I. Schmalhausen (v naSej literatire
prepisovany z azbuky ako Smalgauzen), ktory sa viak stal obetou prenasledovania stalinskym
rezimom, a tak sa jeho myslienky vo svete nepresadili.

Spolo¢nost’ pre integrativhu a porovnavaciu bioloégiu — The Society for Integrative and
Comparative Biology (SICB) patri medzi najvicsie a najprestiznejSie profesionalne asociacie
svojho druhu. Vznikla v roku 1902 ako American Society of Zoologists zlu¢enim dvoch
spolocnosti — the Central Naturalists and the American Morphological Society. Zameriava sa
na integrovanie mnohych Specializovanych oblasti biologie. Po vacSinu svojej historie bola
znama ako Americka spolocnost’ zoologov (the American Society of Zoologists), v roku 1996
sa vSak premenovala na SpoloCnost’ pre integrativnu a porovnéavaciu biologiu, aby lepSie
odrazala vedecky pokrok, integrativne pristupy a zaujmy svojich ¢lenov zo vSetkych oblasti
biologie. Viac sa o tejto vyznamnej spolocnosti venujucej velku pozornost evolucnej
vyvinovej bioldgii mozno dozvediet na http./www.sicb.org/.

V evolucnej biologii sa Casto rozliSuje medzi mikroevoliciou a makroevoluciou. Pre
populaénych genetikov je evoluciou uz aj akdkol'vek geneticky fixovana zmena frekvencie alel
v populdcii — to je mikroevolucia. Problém vSak spociva v tom, Ze takéto zmeny nemusia
nevyhnutne viest (a najcastejsie ani nevedt) k vzniku nového druhu ¢ize k speciacii. Hovorit
o evolucii m4 zmysel iba vtedy, ak hovorime o celej rozmanitosti foriem Zivota, ato ako
z priestorového, tak aj ¢asového hladiska. Evolicia je totiz proces, ktory musi nevyhnutne
zahfiiat’ vznik novych druhov, ale aj vy$Sich taxonov, €ize makroevoliciu.

Slovo ,,alprehost,, je skratka pre komplikovany anglicky vyraz ,,altricial-precocial homeorhetic
state*. Pojmy ,,altricial® a ,,precocial® si Balon (1985) pozical z dlho pouZzivanej a vSeobecne
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akceptovanej terminoldgie v ornitologii. Pod pojmom ,.altricial“ sa skryva generalizovana
alebo generalizovanejSia forma, kym pod pojmom ,precocial“ Specializovana alebo
$pecializovanej$ia forma. Pévod tvaru precocial sa nachidza v latinskom slove praecox, ktoré
znamena predcasny, predCasne zrely; zatial’ ¢o tvar altricial je odvodeny od latinského slova
altrix, ktoré je zasa odvodené od slova alere — Zivit, kfmit. Pojem altricidlny v ornitologii
vyjadruje nevyhnutnost’ kfmenia rodiémi, pojem prekocialny zasa poskytuje vseobecny obraz
o stave jedinca pri vyliahnuti.

Podrla Balonovej tedrie alprehostu zivé systémy vlastne funguji na podobnom principe ako
pocitace — na principe dychotémie ¢i bifurkacie. Kazda 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 potencialom reagovat pocas svojej ontogenézy na podnety
vnutorného a vonkajSieho prostredia dvoma spdsobmi — ,,0%, alebo ,,1*. Vdaka tomu moézu
vznikat’ rozlicné formy (jedince) toho istého druhu, i rozlicné formy organizmov (druhy).
Preto, ked’ sa ocitnl dva geneticky identické jedince v dvoch vyrazne odliSnych prostrediach,
vyvijaju sa odlisSne a vytvoria dva rozdielne fenotypy. Ak ani jeden z faktorov prostredia
neprekroci hranice tolerancie daného druhu, oba fenotypy mozu byt Zivotaschopné. Po ur¢itom
¢ase mozu rozdielne ontogenetické trajektorie (generalizované vs. Specializované) celych gene-
racif viest’ k vzniku nového samostatného druhu s odliSnymi vlastnostami. Bifurkécia v evo-
lucii sa potom prejavuje v podobe existencie pribuznych druhov s odliSnymi ontogenézami.
Niektoré cicavce napriklad vrhaji mladatd, ktoré si uz niekol’ko minat po prichode na svet
pripravené postavit' sa na vlastné nohy a dostava sa im len malo rodi¢ovskej starostlivosti
(napriklad zajac), iné sa rodia slepé, bez srsti a bez niekol'kotyzdiovej rodicovskej
starostlivosti su celkom bezmocné (kralik). Podobné dvojice mozno najst’ aj medzi vtakmi
(nidifagne a nidikolné druhy), rybami a mnohymi inymi organizmami — vratane ¢loveka.

Bycko Ciernousty je pomerne mala ryba pochadzajuca z Pontokaspickej oblasti (pévodny areél
bycka ¢ienotisteho zahtiia Cierne, Azovské a Kaspické more a okolité vody). Okrem Dunaja sa
mu podarilo kolonizovat’ aj d’alsie velké eurdpske rieky od Volgy a Dnepra az po Ryn, ¢o
znamena, ze zviacsil aredl svojho rozsirenia tisice kilometrov od svojho povodného vyskytu
a prenikol pritom az k Baltskému a Severnému moru, ¢o mu trvalo len niekol’ko rokov. Navyse
bol zavleceny aj do Velkych Jazier v Severnej Amerike, kde sa zaradil medzi invazne vodné
zivocCichy s najvacsim dosahom na povodné ekosystémy.

Rovnakeé prejavy fenotypovej plasticity sa zistili aj u invaznych populacii d’alsich druhov ryb
(Kovac et al. 2009, Novomeska a Kovac 2009, Zahorska a Kovac 2009, Zahorska et al. 2009).

Slovo stasis je gréckeho povodu a jeho vyznam mozno prelozit ako nedorozumenie, rozbroj,
nezhoda, vzbura.

Pod pojmom Weissmanova bariéra sa skryva princip, podla ktorého sa mozu dedi¢né
informécie prenaSat’ vyluéne z pohlavnych buniek na somatické a nikdy nie naopak. Pocas
ontogenézy zivocichov, ako mnohobunkovych organizmov, sa pohlavné a somatické bunky
vyvijaju oddelene, pricom pohlavné bunky sa diferencuji uz v ranych etapach ontogenézy.
August Weissman (1834-1914) bol nemecky biolég, jeden z najaktivnejSich obhajcov
Darwinovej tedrie o povode druhov. Weissmanova bariéra byva este aj dnes pouzivana ako
argument, ze pohlavné bunky nie st nijako ovplyvnené somatickymi bunkami a nemoézu tak
prenadSat’ ziskané vlastnosti do d’alSich generacii. Inymi slovami, Weissmanovu bariéru
uplatiuji zastancovia modernej syntézy ako argumentaciu proti lamarckovskému konceptu
dedi¢nosti ziskanych vlastnosti (napr. Haig 2007). Vyvinova bioldgia v§ak neddvno priniesla
nezvratné dokazy, ze Weissmanova bariéra nie je celkom nepriepustna a Ze dedi¢nost
ziskanych vlastnosti je nielen moZny, ale aj nie az taky zriedkavy fenomén, ako prezentuju
génocentricky zamerani neodarvinisti (napr. Jablonka a Lamb 2007, West-Eberhard 2007).
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9
ODPORUCANA LITERATURA NA DALSIE
VZDELAVANIE

Evoluéna vyvinova biolégia je interdisciplinarna veda a jej Stadium si preto
vyzaduje Siroky rozhlad vo viacerych vedeckych disciplinach. Literatary, ktora
by bolo vhodné odporucit na dalSie vzdelavanie je velmi vela. Tato ucebnica sa
v§ak venuje iba urcitym Specifickym aspektom evo-devo, ¢omu je prispdésobeny
aj zoznam odporucanej literatuiry na dalSie vzdelavanie. Treba eSte podotknut, ze
az na par vynimiek je vSetka literatura v anglickom jazyku.

Zaujemcovia o evo-devo by mali azda zac¢at klasickou uc¢ebnicou Briana K. Halla
Evoluénad vyvinovd biolégia (Evolutionary Developmental Biology), jej 2. vydanim
z roku 1999 (v sticasnosti sa pripravuje 3. vydanie). Tato vynikajuica kniha obsa-
huje vSetko, ¢o sa zacinajuci evoluény vyvinovy biolég potrebuje dozvediet: od
histérie, cez palentologiu, terminolégiu, morfolégiu a genetiku az po epigenetiku.
AktualnejSie poznatky z evolucnej vyvinovej bioloégie mozno najst v skve-lej
ucebnici Vyvinovd biolégia (Developmental Biology) od Scotta F. Gilberta, pricom
relevantné casti jej 8. vydania (2006) su volne pristupné na webe (pozri zoznam
literatary). Pre najnaroc¢nejSich Citatelov je uréené monumentalne dielo Stephena
J. Goulda Struktiira evoluénej teérie (The Structure of Evolutionary Theory) z roku
2002. Gould v nom venuje Siroky priestor nielen teérii evolticie a evoluénej
biologii vobec, ale aj vyvinovej biologii a vztahom medzi ontogenézou a evoltciou.

Z knih, ktoré su zamerané o nieCo uzSie ako vSeobecné ucebnice evoluénej
vyvinovej biologie, sa ur€ite oplati venovat pozornost mimoriadne vydarenej
publikacii Wallacea Arthura Prepojaté embryd a evolicia (Biased Embryos and
Evolution), ktora vysla v roku 2004. Pontuka zamyslenie nad mnohymi otazkami
evolucnej biologie, a to najmé z pohladu ontogenézy. Velmi lahko sa ¢ita a pri-
naSa nielen provokujuce otazky, ale aj in§pirujuce odpovede. Azda eSte Citavejsi
a poucnejsi je text nekonvenénej, no velmi uspesnej knihy Evolicia v Styroch
rozmeroch (Evolution in Four Dimensions) od Evy Jablonkovej a Marion Lambovej
(2005). Prinasa originalny a z hladiska komplexnosti tplne novy pohlad na evo-
luéné procesy, ktoré sa podla autoriek odohravaju v Styroch rozmeroch — v gene-
tickom, epigenetickom, behavioralnom a symbolickom. VSetky zavery autoriek,
nech uz vyznievaju akokolvek revoluéne v porovani s hlavnym prudom evolucnej
biologie, su (rovnako ako v ostatnych tituloch tu odportucanej literatury)
dosledne podlozené odkazmi na vysledky experimentov a Stadii publikované v re-
nomovanych vedeckych ¢asopisoch alebo monografiach. Vynikajuca je aj kniha
Jasona Roberta Embryolégia, epigenéza a evolicia s podtitulom Berieme vyvin



68 VLADIMIR KOVAC

vdzne (Embryology, Epigenesis and Evolution; Taking the Development Seriously),
z roku 2004. Robert je filozofom biologie a v tejto knihe brilantne argumentuje,
preco je pri hladani odpovedi na otazky evolu¢nej biologie nutné akceptovat aj
vyvinova biolégiu a najmé uUstredny fenomén ontogenézy — epigenézu. Urcite je
vhodné siahnut aj po kontroverznej, ale o to vaéSmi podnetnej knihe Richarda
Lewontina Trojitd zdvitnica. Gén, organizmus a prostredie (The Triple Helix. Gene,
Organism and Environment), ktora vyvolala vinu kritiky, najma z radov zastancov
neodarvinizmu. Podstatné vSak je, ze Lewontin v tejto knihe z roku 2000 varuje
ako pred entuziastickym redukcionizmom, tak aj pred tmarskym holizmom a na-
bada na rozumny integrativny pristup pri rieSeni problémov teorie evolucie.

Zo §pecializovanejSich publikacii sa mozno vydatne inSpirovat dielom Mary West-
Eberhardovej Vyvinovad plasticita a evolicia (Developmental Plasticity and Evolu-
tion), ktora vysla v roku 2003. Autorka v nom presved¢ivo argumentuje, preco
nema zmysel skumat evoluénu biolégiu bez akceptovania vysledkov z inych
odvetvi biologie, pricom zdoéraziuje ulohu fenotypovej plasticity v evolucii. V od-
bornych recenziach si vysluzila také privlastky ako ,intelektualna bleskova
vojna“, ¢i zjednoduSenie do matematickej rovnice L=E3 (Life = epigenetics,
ecology, and evolution ¢ize Zivot = epigenetika, ekologia a evolucia; Rollo 2004).
Velka pozornost evoluéného vyvinového bioléga si celkom isto zasluzi aj kniha
Modularita vo vyvine a evolucii (Modularity in development and evolution). Editori
Schlosser a Wagner (2004) v nej spolu s dal§imi autormi analyzuju modularitu
a hierarchické usporiadanie zivej hmoty. Aj dalSia vyznamna monografia spajuca
ekologiu, ontogenézu a evoluciu vySla v roku 2004. Nazyva sa Prostredie, vjvin
a evolicia s podtitulom Smerom k syntéze (Environment, Development and
Evolution. Toward a Synthesis) a je vysledkom usilia editorov Briana Halla, Roya
Pearsona a Gerda Miillera.

Z najhorucejSich noviniek je uréite vhodné venovat pozornost poslednému (v ¢a-
se vydania tejto knihy) ¢islu ¢asopisu International Journal of Developmental
Biology, ktoré ma priznaény nazov Epigenetika a vyvin (Epigenetics & Develop-
ment) a editovali ho Saadi Khochbin a Stefan Nonchev (2009). Je to Specialne
¢islo ¢asopisu, ktoré obsahuje najnovsie vysledky z genomiky a prinasa prekva-
pujuce nové svetlo do vztahov medzi genotypom a fenotypom. Ovela S§irSie je
zamerana dalSia novinka — najnovSie vydanie Grzimekovej encyklopédie Zivoci-
chov, ¢ast Evoliicia (Grzimek’s Animal Life Encyclopedia, Evolution) — ktoré bude
na jesen 2009 spristupnené najskor na internete, neskér vyjde aj v tlacenej
podobe. Editormi st Michael Hutchins, Valerian Geist a Erich Pianka.

Na zaver nezaSkodi spomentt aspon dva tituly v slovenkom jazyku, ktoré vSak
uz nepatria medzi vedecku literatiru. Vynikajucim sprievodcom histérie tedrie
evolucie s kapitolami obsahujucimi aj vyvinova biolégiu je kniha Edwarda
Larsona Evoliicia. Neobycéajnd historia jednej vedeckej tedrie (2006). Popularnej-
Sou formou a zo SirSieho pohladu sa pokusil uviest ¢itatela do problematiky evo-
devo aj autor tejto ucebnice, a to v knihe Pdnom Zivota je ¢as (Kovac 2007).
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10
SLOVNICEK ODBORNYCH POJMOV

Adaptacionizmus - mySlienkovy prad vevoluénej biologii zdoéraznujuci
»schopnost“ prirodného vyberu prisposobovat (adaptovat) jednotlivé znaky
organizmov tak, aby boli z hladiska evolicie optimalne (pozri tiez
selekcionizmus).

Adult - dospelec, jedinec v adultnej periode zivota. Adultna periéda Zzivota
zahfna interval ontogenézy, pocas ktorého jedinec ma definitivne Struktary
a organy a sucasne dosiahol pohlavnu dospelost. Adultna periodu
predchadza juvenilna periéda, za adultnou periodou méze nasledovat
senektivna perioda ontogenézy.

Altricialny — v ontogenetickom zmysle generalizovany jedinec alebo druh. Vyznaluje sa
spravidla nepriamou ontogenézou, malymi vajickami s riedkym zltkom, velkym poctom
vajicok, vysokou mortalitou pred dosiahnutim definitivneho fenotypu, malymi rozmermi pri
prechode na exogénnu vyZzivu, nizkou investiciou rodi€ov do jedincov svojho potomstva,
vysokou frekvenciou reprodukcie a velkym poctom chromozémov. Opak prekocialneho.

Autokatalyticka reakcia — chemicka reakcia, ktora sa katalyzuje jednym z jej
vlastnych produktov.

Bifurkacia — bod rozvetvenia, pri ktorom ma systém k dispozicii volbu dvoch
roznych moznosti.

Diferenciacia buniek — proces, pri ktorom sa spociatku rovnaké bunky vyvijaju
do buniek S$pecializovanych, napriklad nervovych, svalovych, zmyslovych
atd., vdaka ¢omu vznikaju tkaniva a organy.

Disipacia — strata energie fyzikalneho sytému, najcastejsie vo forme tepla. V nie-
ktorych chemickych zlu¢eninach moze disipacia viest k sebaorganizacii
hmoty do rozmanitych priestorovych tutvarov, a to prostrednictvom
oscilaénych reakcii. Tie nastavaju vtedy, ked sa systém ocitne daleko od
rovnovahy a dosiahne takzvany bod bifurkacie, pri ktorom zaéinaju vznikat
disipativne Struktury.

Disipativne Struktiary - Struktiry vznikajuice prostrednictvom procesu
sebaorganizacie hmoty, ked sa komplexné systémy, ktoré sa riadia principmi
nelinearnej termodynamiky, ocitnii na hranici deterministického chaosu,
a dostanu sa tak do bodu bifurkacie.

Embryo - zarodok, jedinec v embryonalnej periéde zivota. Embryonalna periéda
zivota zahfna interval ontogenézy, pocas ktorého sa bunky diferencuju do
jednotlivych zarodoénych listov, formuju sa tkaniva, vznikaju funkéné
Struktury a organy. Jedinec nema pocas embryonalnej periody viaceré
definitivne Struktury a organy, jeho existenciu vSak zabezpecuju docasné
§truktary a organy. Zarodok neprijima samostatne potravu, vyzivuje ho zitok
alebo je zasobovany zivinami od rodi¢ov. Embryonalna periéda je prvou
periodou ontogenézy, zacina sa zygotou. Za embryonalnou periodou
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nasleduje bud larvalna periéda (nepriama ontogenéza), alebo juvenilna
perioda (priama ontogenéza).

Epigeneticizmus — mysSlienkovy prud v evoluénej biologii a v evo-devo, ktory
zdoraznuje vyznam epigenézy nielen v ontogenetickych, ale aj v evoluénych
procesoch, najma v makroevolucii ¢i speciacii.

Epigenetika — pojem s dvojakym vyznamom. V molekularnej biologii Studium
mitoticky alebo meioticky dedi¢énych zmien vo fungovani génov, ktoré
nemozno vysvetlit zmenami v sekvencii DNA. Vo funkénej morfologii séria
interakcii medzi bunkami a bunkovymi produktmi, ktora vyustuje do
morfogenézy a diferenciacie.

Epigenéza - proces, prostrednictvom ktorého sa realizuje ontogenéza. Odohrava
sa mimo genetického kédu a vystavba nijakého mnohobunkového organizmu
nie je bez nej mozna. Mechanizmus ontogenéz, ktory v kazdej generacii
vytvara alternativne odchylky umoznujtuce organizmom prezivat v meniacich
sa podmienkach prostredia.

Epistaza — proces, pri ktorom je aktivita jedného génu modifikovana inym
génom alebo viacerymi inymi génmi.

Fenotyp - typ organizmu, ktory vznikol ako produkt kombinacie genotypu
a epigenetickej informacie. Je to subor znakov organizmu okrem génov
samych. Definitivny fenotyp je vysledny tvar ontogenézy, zjednoduSene
jedinec so zavfSenym vyvinom.

Fylogenéza — proces evolucie vzajomne pribuznych organizmov. Premieta sa do
vyvojovych linii, ktoré spolu tvoria ,strom zivota“.

Gaméta - Specializovana pohlavna bunka (samcia alebo samicia), ktora
v procese oplodnenia splyva s rovnako Specializovanou bunkou opaéného
pohlavia (pozri tiez zygota).

Gén - jednotka dedi¢nosti, usek DNA, v ktorom su zakoédované Specifické
informacie potrebné na prenos urcitych znakov z generacie na generaciu.
Strukturalne gény su gény, ktoré riadia produkciu uréitych S§pecifickych
proteinov alebo peptidov.

Génocentrizmus - v ostatnych desatroiach dominujici mysSlienkovy prad
v evoluénej biolégii, podla ktorého sa evoluéné procesy daju vysvetlit najma
na hierarchickej trovni génov. Tvori jadro neodarvinizmu a modernej
syntézy. Evoltuiciu vnima ako zmenu frekvencie génov v populacii, ktoré su
nasledne vystavené situ prirodného vyberu.

Geném - suhrn vSetkych génov inekédujucich tsekov DNA, cize uplna
sekvencia DNA jedinca.

Geneticka asimilacia — proces, ktorym sa fenotypovy znak, pévodne vzniknuty
iba ako odpoved na vplyv prostredia, prebera prostrednictvom procesu
selekcie do genotypu. Takyto fentoypovy znak sa stava nezavislym od
povodného environmentalneho induktora (¢ize od zmien v podmienkach
prostredia), pretoze je zafixovany geneticky.

Genotyp - kombinacia alel umiestnenych na homologickych chromozémoch
jedinca determinujuca Specifické znaky a vlastnosti fenotypu.

Gynogenéza — druh partenogenézy, ktory sa vyznacuje istou osobitostou: aby sa
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vo vajicku naStartoval proces ontogenézy, musi byt stimulované spermiou.
Spermia vSak na rozdiel od riadneho oplodnenia neprispieva svojim
genetickym materialom, zohrava iba ulohu spuStacieho mechanizmu
(podnetu).

Heterochrénia — zmena nacasovania vyvinovych udalosti.

Holizmus - mysSlienkovy pristup, podla ktorého nemozZno vlastnosti systému
(celku) odvodit alebo vysvetlit z jeho jednotlivych ¢asti. Systém sa vyznacuje
emergentnymi vlastnostami, ¢ize vlastnostami, ktoré sa vynaraju az vtedy,
ked nejaké jednotlivé Casti vytvoria systém, preto ich u jednotlivych casti
nemozno pozorovat (pozri tiez redukcionizmus).

Homeostaza - dynamicka rovnovaha systému dosiahnuta autoregulaciou
(zahfna spatnu vazbu).

Hox gény - skupina génov, ktoré plnia regulacnt ulohu v ontogenéze rastlin,
hab a zivocichov. Specifikuju ich antero-posteriérnu os, ako aj identitu
segmentov pocas ontogenézy.

Juvenil - mlada, jedinec v juvenilnej periéde zivota. Juvenilna perioda zivota
zahfna interval ontogenézy, pocas ktorého uz jedinec ma definitivne
Struktary a organy, nie je vSak eSte pohavne zrely. Juvenilna periéda
nasleduje bud po embryonalnej periéde (priama ontogenéza), alebo po
larvalnej peridde (nepriama ontogenéza). Za juvenilnou periodou nasleduje
adultna periéda ontogenézy.

Koevolicia — sibezna evolucia organizmov, proces, pri ktorom evolticia jedného
druhu ovplyviauje evoltuciu iného druhu (druhov).

Larva — jedinec v larvalnej periode Zivota. Larvalna periéda zivota zahfna interval
ontogenézy, pocas ktorého ma jedinec viaceré docasné §truktary a organy,
zatial ¢o niektoré definitivne §truktiry a organy mu eSte chybaju. Na rozdiel
od zarodku aktivne vyhladava a samostatne prijima potravu z exogénnych
zdrojov. Larvalna perioda nasleduje po embryonalnej peridode (nepriama
ontogenéza), ale mnohym Zzivo¢ichom — napriklad vSetkym cicavcom vratane
Cloveka - celkom chyba (priama ontogenéza). Za larvalnou periodou
nasleduje juvenilna periéda ontogenézy.

Makroevolicia — evolucné zmeny odohravajuce sa nad hierarchickou uroviou
biologického druhu. Proces vzniku novych druhov (speciacia) alebo vysSich
taxonov.

Mikroevolicia — evolu¢né zmeny odohravajuce sa pod hierarchickou uroviou
biologického druhu. Zmena frekvencie alel v populacii.

Modularne organizmy — organizmy s fenotypom, ktory tvoria nahraditelné Casti
¢ize moduly. Modularny fenotyp pripomina svojim usporiadanim stavebnicu
(pozri tiez unitarne organizmy).

Ontogenéza — individualny vyvin mnohobunkového organizmu.

Partenogenéza — sposob nepohlavného rozmnozovnia. Pri partenogenéze samica
vytvara vajicka, z ktorych sa vyvija novy jedinec bez oplodnenia. Parteno-
geneticky sa dokazu rozmnozovat napriklad voSky, perloo¢ky ¢i niektore
rastliny, ale aj zraloky, ryby, obojzivelniky a plazy.

Populacia - subor geneticky relativne homogénnych jedincov (jedného druhu
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organizmu) vSetkych vyvinovych stupnov, ktoré ziju v spoloénom
ohrani¢enom priestore v urcitom ¢ase a su vzajomne viazané reprodukénymi
vztahmi (m6zu si vymienat genetické informacie).

Prekocidlny - v ontogenetickom zmysle S§pecializovany jedinec alebo druh.
Vyznacuje sa spravidla priamou ontogenézou, velkymi vajickami s hustym
zltkom, malym poctom vaji€ok, nizkou mortalitou pred dosiahnutim
definitivneho fenotypu, pomerne velkymi rozmermi pri prechode na
exogénnu vyzivu, vysokou investiciou rodic¢ov do jedincov svojho potomstva,
nizkou frekvenciou reprodukcie a nizkym poctom chromozémov. Opak
altricialneho.

Prirodny vyber — selekcia, proces, prostrednictvom ktorého sa znaky vhodné pre
dané prostredie (podmienkou je, aby boli dedi¢né) stavaju v dalSich
generaciach rozmnoZzujucej sa populacie c¢oraz pocetnejSimi, pricom
nevhodné znaky sa stcéasne stavaju ¢oraz zriedkavej§imi. Inymi slovami, je
to proces uprednostnovania prezitia vhodnych jedincov na ukor nevhodnych.
V priebehu ¢asu moze tento proces vyustit do prisposobeni (adaptacii)
organizmu urcitej ekologickej nike a podla prevladajucich nazorov napokon
aj do vzniku nového druhu.

Redukcionizmus - mysSlienkovy pristup, podla ktorého sa komplexné javy
a systémy (celok) daju pochopit a vysvetlit na zaklade pochopenia
jednotlivych ¢Easti (a interakcii medzi nimi), ktoré systém tvoria.

Reynoldsovo ¢islo — bezrozmerné cislo, ktoré uvadza pomer medzi odporom
telesa ponoreného do tekutiny a viskozitou tejto tekutiny a kvatifukuje
pomerny vyznam tychto dvoch sil za danych podmienok prudenia.

Selekcionizmus — mysSlienkovy prud v evolucnej biolégii zdéraznujuci ulohu
prirodného vyberu v evolUcii (pozri tiez prirodny vyber).

Senectus - jedinec v senektivnej peridode zivota. Senektivna periéda Zivota
zahffia posledny interval ontogenézy, pocas ktorého jedinec ma definitivne
Struktury a organy vratane pohlavnych, stratil vS8ak schopnost reprodukcie.
Senektivnu periédu predchadza adultna periéda ontogenézy.

Speciacia — vznik nového biologického druhu v procese evolucie.

Synchrénia — mechanizmus zlad'ujuci nacasovanie vyvinovych udalosti.

Unitarne organizmy - organizmy s fenotypom, ktory tvori jeden nedelitelny
celok (pozri tiez modularne organizmy).

Zygota - zakladna bunka nového jedinca, ktora vznikne spravidla spojenim
samcej a samicej gaméty, Cize spermie a vajicka (pozri tiez gaméta).



VYBRANE ASPEKTY EVOLUCNEJ VYVINOVEJ BIOLOGIE 73

11
LITERATURA

Alberch, P. S., Gould, S. J., Oster, G. F., Wake, D. B. 1979. Size and shape in
ontogeny and phylogeny. Paleobiology 5: 296-317.

Arthur, W. 2004. Biased embryos and evolution. Cambridge: Cambridge
University Press.

Baer, K. E. Von 1828. Uber Entwicklungsgeschichte der Thiere: Beobachtung
und Reflexion, Erster Teil. Kénigsberg: Gebrtuder Borntrager.

Balazova-Lavrin¢ikova, M. Kova¢, V. 2007. Epigenetic context in the life-
history of round goby Neogobius melanostomus from Slovak stretch of
the Danube. Chapter 14, s. 275-287. In: Gherardi, F. (Ed.) Freshwater
Bioinvaders: Profiles, Distribution, and Threats. Berlin: Springer.

Balon, E. K. 1979. The theory of saltation and its application in the ontogeny
of fishes: steps and thresholds. Environmental Biology of Fishes 4: 97-
101.

Balon, E. K. 1980. Early ontogeny of the North American landlocked arctic
charr sunapee, Salvelinus (Salvelinus) alpinus oquassa. S. 568-606. In:
Balon, E. K. (Ed.) Charrs: Salmonid Fishes of the Genus Salvelinus.
Perspectives in Vertebrate Science 1. The Hague: Dr W. Junk Publishers.

Balon, E. K. (Ed.) 1985. Early Life Histories of Fishes: New Developmental,
Ecological and Evolutionary Perspectives. Dordrecht: Dr W. Junk
Publishers.

Balon, E. K. 1990. Epigenesis of an epigeneticist: the development of some
alternative concepts on the early ontogeny and evolution of fishes.
Guelph Ichthyological Reviews 1: 1-48.

Balon, E. K. 2004. Alternative Ontogenies and Evolution: A Farewell to
Gradualism. S. 37-66. In: Hall, B. K., Pearson R., Mtller, G. B. (Eds.)
Environment, Development and Evolution. Toward a Synthesis. The
Vienna Series in Theoretical Biology. Cambridge/London: The MIT Press.

Breuker C. J., Debat V., Klingenberg C. P. 2006. Functional evo-devo. Trends
in Ecology and Evolution 21: 488-492.

Coveney, P., Highfield, R., 2003. Medzi chaosem a fadem. Praha: Mlada
Fronta. (Cesky preklad anglického originalu Coveney, P., Highfield, R.
1995. Frontiers of Complexity. London: Faber and Faber).

Dale, K. J., Pourquié, O. 2000. A clock-work somite. Bioessays 22: 72-83.

Dassow, G. Von, Munro, E. 1999. Modularity in Animal Development and
Evolution: Elements of a Conceptual Framework for EvoDevo. Journal of
Experimental Zoology, Part B: Molecular and Developmental Evolution
285: 307-325.

De Beer, G. R. 1930. Embryology and Evolution. Oxford: Clarendon Press.

Disler, N. N. 1951. Problémy individualniho vyvoje Zivo¢ichti ve svétle kritiky
stavu vyvojové mechaniky. Sovétska véda, Biologie 3: 234-255.

Disler, N. N., Smirnov, S. A. 1977. Sensory organs of the lateral-line canal
system in two percids and their importance in behavior. Journal of the
Fisheries Research Board of Canada 34: 1492-1503.



74 VLADIMIR KOVAC

Eldredge N., Gould, S. J. 1972. Punctuated equilibria: an alternative to
phyletic gradualism. S. 82-115. In: Schopf, T. J. M. (Ed.) Models in
Paleobiology. San Francisco: Freeman Cooper.

Endicott, P., Ho, S. Y. W., Metspalu, M., Stringer, C. 2009. Evaluating the
mitochondrial timescale of human evolution. Trends in Ecology and
Evolution 24: 515-521.

Feil, R. 2009. Epigenetic asymmetry in the zygote and mammalian
development. Epigenetics & Development. International Journal of
Developmental Biology, Special Issue 53, 2/3: 191-201.

Garstang, W. 1922. The theory of recapitulation: a critical restatement of the
Biogenetic law. Proceedings of the Linnean Society of London 35: 81-
101.

Geist, V. 1978. How genes communicate with the environment — The biology of
inequality. Chapter 6, s. 116-144. In: Geist, V. Life Strategies, Human
Evolution, Environmental Design. Toward a Biological Theory of Health.
New York: Springer.

Gilbert, S. F. 2000. Diachronic biology meets evo-devo: C. H. Waddington’s
approach to evolutionary developmental biology. American Zoologist 40:
729-737.

Gilbert, S. F. 2003. The morphogenesis of evolutionary developmental biology.
International Journal of Developmental Biology 47: 467-477.

Gilbert, S. F. 2006. Developmental Biology, Eighth Edition online: DevBio. A
Companion to Developmental Biology. http://8e.devbio.com. Stranka
navstivena 14. Augusta 2009.

Gilbert, S. F., Opitz J. M., Raff, R. A. 1996. Resynthesizing evolutionary and
developmental biology. Developmental Biology 173: 357-372.

Gisbert, E. 1999. Early development and allometric growth patterns in
Siberian sturgeon and their ecological significance. Journal of Fish
Biology 54: 852-862.

Goldschmidt, R. B. 1940. The Material Basis of Evolution. New Haven: Yale
University Press.

Goldschmidt, R. B., Hannah, A., Piternick, I. 1951. The podoptera effect in
Drosophila melanogaster. University of California Publications in Zoology
55: 67-294.

Gould, S. J. 1977. Ontogeny and Phylogeny. Cambrige (Massachusetts): The
Belknap Press of Harvard University Press.

Gould, S. J. 2002. The Structure of Evolutionary Theory. Cambrige (Massa-
chusetts)/London: The Belknap Press of Harvard University Press.
Gould, S. J., Lewontin, R. C. 1979. The spandrels of San Marco and the
Panglossian paradigm: a critique of the adaptationist program.

Proceedings of the Royal Society B 205: 581-598.

Haeckel, E. 1874. Die Gastraea-Theorie, die phylogenetische Classification der
Thierreichs und die Homologie der Keimblétter. Jenaische Zeitschrift fur
Naturwiessenschaft 8: 1-55.

Haig, D. 2004. The (Dual) Origin of Epigenetics. Cold Spring Harbour
Symposia on Qauntitative Biology 69: 67-70.

Haig, D. 2007. Weissman Rules! OK? Epigenetics and the Lamarckian
temptation. Biology and Philosophy 22: 415-428.

Hall, B. K. 1992. Evolutionary Developmental Biology. 1. Vydanie London:
Chapman & Hall.

Hall, B. K. 1999. Evolutionary developmental biology. 2. Vydanie Dordrecht/-
Boston/London: Kluwer Academic Publishers.




VYBRANE ASPEKTY EVOLUCNEJ VYVINOVEJ BIOLOGIE 75

Hall, B. K. 2000. Evo-devo or devo-evo — Does it matter? Evolution & Develop-
ment 2: 177-178.

Hall, B. K. 2003. Evo-Devo: evolutionary developmental mechanisms.
International Journal of Developmental Biology 47: 491-495.

Hall, B. K., Miyake, T. 1995. How do embryos measure time? S. 4-20. In:
McNamara, K. J. (Ed.) Evolutionary Change and Heterochrony. New
York: John Wiley & Sons.

Hall, B. K., Pearson R., Muller, G. B. (Eds.) 2004. Environment, Development
and Evolution. Toward a Synthesis. The Vienna Series in Theoretical
Biology. Cambridge/London: The MIT Press.

Hey, J. 2006. On the failure of modern species concept. Trends in Ecology and
Evolution 21: 447-450.

Hunt von Herbing, I., Boutilier, R. G. 1996. Activity and metabolism of larval
Atlantic cod (Gadus morhua) from Scotian shelf and Newfoundland
source populations. Marine Biology 124: 607-617.

Hunt von Herbing, I., Miyake, T., Hall, B. K., Boutilier, R. G. 1996a. Ontogeny
of feeding and respiration in larval Atlantic cod Gadus morhua (Teleostei,
Gadiformes): I. Morphology. Journal of Morphology 227: 15-35.

Hunt von Herbing, 1., Miyake, T., Hall, B. K., Boutilier, R. G. 1996b. Ontogeny
of feeding and respirationin larval Atlantic cod Gadus morhua (Teleostei,
Gadiformes): II. Function. Journal of Morphology 227: 37-50.

Ikegami, K., Ohgane, J., Tanaka, S., Yagi S., Shiota, K. 2009. Interplay
between DNA methylation, histone modification and chromatin
remodelling in stem cells and during development. Epigenetics &
Development. International Journal of Developmental Biology, Special
Issue 53, 2/3: 203-214.

Jablonka, E., Lamb, M. 2005. Evolution in four dimensions. Cambridge/-
London: MIT Press.

Jablonka, E., Lamb, M. 2007. The expanded evolutionary synthesis - a
response to Godfrey-Smith, Haig and West Ebergard. Biology and
Philosophy 22: 453-472.

Jacob, F. 1977. Evolution and tinkering. Science 196: 1161-1166.

Johnson, M. H., Day, M. L. 2000. Egg timers: how is developmental time
measured in the early vertebrate embryo? Bioessays 22: 57-63.

Kauffman, S. A. 1993. The Origins of Order: Self-Organisation and Selection in
Evolution. New York: Oxford University Press.

Kauffman, S. A. 1995. At Home in the Universe: The Search for the Laws of
Self-Organization and Complexity. New York: Oxford University Press.

Kauffman, S. A., Smolin, L. 1997. A Possible Solution For The Problem Of Time
In Quantum Cosmology. http://www.edge.org/3rd_culture/smolin/ smo-
lin p3.html. Stranka navstivena 17. 8. 2007.

Khochbin S., Nonchev, S. (Eds.) 2009. Epigenetics & Development. Internatio-
nal Journal of Developmental Biology, Special Issue, 53, 2/3.

Khochbin S., Nonchev, S. 2009. Preface. Epigenetics & Development.
International Journal of Developmental Biology, Special Issue 53, 2/3:
189-190.

Klingenberg, C. P. 1998. Heterochrony and allometry: the analysis of
evolutionary change in ontogeny. Biological Reviews 73: 79-123.

Kovae, V. 1992. Early development of the yellow pope, Gymnocephalus
schraetser. Folia Zoologica 41: 372-385.

Kova¢, V. 1993a. Early development of ruff, Gymnocephalus cernus. Folia
Zoologica 42: 269-280.




76 VLADIMIR KOVAC

Kovag, V. 1993b. Early development of the Balon’s ruff, Gymnocephalus baloni
Holéik et Hensel 1974. Folia Zoologica 42: 351-362.

Kovac, V. 1994. Early development of three Gymnocephalus species: reflections
on the evolution of the genus. Environmental Biology of Fishes 40: 241—
253.

Kovac¢, V. 2000. Early development of Zingel streber. Journal of Fish Biology
56: 1381-1403.

Kova¢ V. 2002. Synchrony and heterochrony in ontogeny (of fish). Journal of
Theoretical Biology 217: 499-507.

Kova¢, V. 2007. Panom zivota je ¢as. Bratislava: Albert Marené¢in Vydavatelstvo
PT.

Kovag, V. 2009. Genes and Development. In: Hutchins M., Geist V., Pianka E.
(Eds.) Grzimek’s Animal Life Encyclopedia, Evolution. Farmington Hills
(Michigan, USA): Gale Cengage. In press.

Kovag, V., Copp, G.H., Sousa, R. P. 2009. Life-history traits of invasive bighead
goby Neogobius kessleri from the middle Danube with a reflection of who
may win the goby competition Journal of Applied Ichthyology 25: 33-37.

Kryzanovskij, S. G. 1949. Ekologo-morfologi¢eskije zakonomernosti razvitia
karpovych, vjunovych i somovych ryb (Cyprinoidei a Siluroidei). Trudy
Instituta Morfologii Zivotnych A. N. Severcova 1: 5-332.

Kryzanovskij, S. G., Disler, N. N., Smirnova, E. N. 1953. Ekologo-
morfologiceskije zakonomernosti razvitia okunevidnych ryb (Percoidei).
Trudy Instituta Morfologii Zivotnych A. N. Severcova 10: 3-138.

Larson, E. J. 2006. Evoltucia. Neobyc¢ajna histéria jednej vedeckej tedrie.
Bratislava: Slovart. (Slovensky preklad anglického originalu Larson, E. J.
2004. Evolution — The Remarkable History of a Scientific Theory. New
York: Random House Publishing Group).

Lewontin, R. 2000. The Triple Helix. Gene, Organism and Environment.
Cambrige (Massachusetts): Harvard University Press.

Maxam, A., Gilbert, W. 1977. A new method for sequencing DNA. Proceedings
of the National Academy of Sciences USA 74: 560-564.

McFarlane, M. B., Cripe, D. J., Thompson, S. H. 2000. Larval growth and
development of cultured Pacific bonito. Journal of Fish Biology 57: 134—
144.

McNamara, K. J. 1988: The abundance of heterochrony in the fossil record, s.
287-325. In: McKinney, M. L. (Ed.) Heterochrony in Evolution. New York:
Plenum Publishing Corporation.

Novomeska A., Kova¢ V. 2009. Life-history traits of non-native black bullhead
Ameiurus melas with comments on its invasive potential. Journal of
Applied Ichthyology 25: 79-84.

Osse, J. W. M., van den Boogart, J. G. M., van Snick, G. M. J., van der Sluys,
L. 1997. Priorities during early growth of fish larvae. Aquaculture 155:
249-258.

Pagel M., Venditti, C., Meade, A. 2006. Large Punctuational Contribution of
Speciation to Evolutionary Divergence at the Molecular Level. Science
314: 119-121.

Pulquério, M. J. F., Nichols, R. 2007. Dates from molecular clock: how wrong
can we be? Trends in Ecology and Evolution 22: 180-184.

Raff, R. A. 1996. The Shape of Life: Genes, Development, and the Evolution of
Animal Form. Chicago: The University of Chicago Press.

Raff, R. A., Wray, G. A. 1989. Heterochrony: developmental mechanisms and
evolutionary results. Journal of Evolutionary Biology 2: 409-434.



VYBRANE ASPEKTY EVOLUCNEJ VYVINOVEJ BIOLOGIE 77

Rass, T. S. 1946. Stupeni ontogeneza kostistych ryb (Teleostei). Zoologiceskij
zurnal 25: 137-148.

Rass, T. S. 1948. O periodach zizni i zakonomernostiach razvitia i rosta u ryb.
Izvestia Akademii Nauk SSSR, Seria biologia 3: 295-305.

Reilly, S. M. 1994. The ecological morphology of metamorphosis: heterochrony
and the evolution of feeding mechanisms in salamanders. S. 319-337.
In: Wainwright, P. C., Reilly, S. M., (Eds.) Ecological Morphology: Inte-
grative Organismal Biology. Chicago: The University of Chicago Press.

Reilly, S. M., Wiley, E. O., Meinhardt, D. J. 1997. An integrative approach to
heterochrony: the distinction between interspecific and intraspecific
phenomena. Biological Journal of the Linnean Society 60: 119-143.

Richardson, M. K. 1995. Heterochrony and the phylotopic period. Develop-
mental Biology 172: 412-421.

Richardson, M. K. 1997. The forgotten fraud. Physiological Society Magazine
29: 30-31.

Richardson, M. K., Keuck, G. 2002. Haeckel’s ABC of evolution and develop-
ment. Biological Reviews 77: 495-528.

Robert, J. S. 2004. Embryology, epigenesis and evolution. Cambridge: Cam-
bridge University Press.

Rollo, D. C. 2004. Life = epigenetics, ecology, and evolution (L = E3): A review of
Developmental plasticity and evolution, by Mary Jane West-Eberhard.
Evolution & Development 6: 58-62.

Sakakura, Y., Tsukamoto, K. 1999. Ontogeny of agressive behaviour in schools
of yellowtail, Seriola quinqueradiata. Environmental Biology of Fishes 56:
231-242.

Shea, B. T. 1989. Heterochrony in human evolution: the case for neoteny
reconsidered. Yearbook of Physical Anthropology 32: 1-70.

Schlosser, G., Wagner, G. P. (Eds.) 2004. Modularity in development and
evolution. Chicago: The University of Chicago Press.

Sinervo, B., Svensson, E. I. 2004. The origin of novel phenotypes: correlational
selection, epistasis, and speciation. s. 171-194. In: Hall, B. K., Pearson
R., Mduller, G. B. (Eds.) Environment, Development and Evolution.
Toward a Synthesis. The Vienna Series in Theoretical Biology.
Cambridge/London: The MIT Press.

Turing, A. 1952. The Chemical Basis of Morphogenesis. Philosophical Transac-
tions of the Royal Society, Part B 237: 37-72.

Vasnecov, V. V. 1946. Divergencia i adaptacia v ontogeneze. Zoologiceskij
zurnal 25: 185-200.

Vasnecov, V. V. 1953. Etapy razvitia kostistych ryb. s. 207-217. In: Oc¢erki po
obS§¢im voprosam ichtiologii. Moskva/Leningrad: Akademia Nauk SSSR.

Vernidub, M. F., Guzeva, M. I. 1950. O morfofiziologi¢eskich etapach v razvitii
licinok ryb. Doklady Akademii nauk SSSR 71: 585-588.

Waddington, C. H. 1940. Organisers and Genes. Cambridge: Cambridge
University Press.

Waddington, C. H. 1942. Canalization of development and the inheritance of
acquired characteristics. Nature 150: 563-565.

Waddington, C. H. 1953a. Epigenetics and evolution. s. 186-199. In: Brown,
R., Danielli, J. F. (Eds.) Evolution. (SEB Symposium VII). Cambridge:
Cambridge University Press.

Waddington, C. H. 1953b. Genetic assimilation of an acquired character.
Evolution 7: 118-126.

Waddington, C. H. 1961. Genetic assimilation. Advances in Genetics 10: 257-290.



78 VLADIMIR KOVAC

Wéagele, J. W., Letsch, H., Klussmann-Kolb, A., Mayer, C., Misof, B., Wéagele, H.
2009. Phylogenetic support values are not necessarily informative: the
case of the Serialia hypothesis (a mollusk phylogeny). Frontiers in
Zoology 2009, 6:12.

Weibel, E. R., Taylor, C. R., Hoppeler, H. 1991. The concept of symmorphosis:
a testable hypothesis of structure-function relationship. Proceedings of
the National Academy of Sciences USA 88: 357-361.

West-Eberhard, M. J. 2003. Developmental plasticity and evolution. New York:
Oxford University Press.

West-Eberhard, M. J. 2005. Developmental plasticity and the origin of species
differences. Proceedings of the National Academy of Sciences USA 102,
suppl. 1: 6543-6549.

West-Eberhard, M. J. 2007. Dancing with DNA and flirting with the ghost of
Lamarck. Biology and Philosophy 22: 439-451.

Wilson, G. N., Optiz, J. M., Reynolds, J. F. 1988. Heterochrony and human
malformation. American Journal of Medical Genetics 29: 311-321.
Withfield J. 2008. Biological theory: Postmodern evolution?. Nature 455: 281-

284.

Zahorska E., Kovag, V. 2009. Life history traits of invasive topmouth gudgeon
Pseudorasbora parva from Slovakia. Journal of Applied Ichthyology 25:
466-469.

Zahorska, E., Kovac, V., Falka, 1., Beyer, K., Katina, S., Copp, G. H., Gozlan, R.
E. 2009. Morphological variability of the Asiatic cyprinid, topmouth
gudgeon Pseudorasbora parva, in its introduced European range.
Journal of Fish Biology 74: 167-185.

Zelditch, M. L., Fink, W. L. 1996. Heterochrony and heterotopy: stability and
innovation in the evolution of form. Paleobiology 22: 237-250.



VYBRANE ASPEKTY EVOLUCNEJ VYVINOVEJ BIOLOGIE

79

REGISTER

A

adaptacie, 16, 53, 58
aktivacia, 9
alprehost, 39, 63
altricialne

formy, 38, 44

potomstvo, 42

prejavy, 43

trajektorie, 41
anatomia, 7
autokatalytické subory, 61

B

Baer, Karl von, 22, 24, 28

Balon, 8, 37, 38

bifurkacia, 41, 63, 67

biogenetické pravidlo, 8, 21, 22, 23, 24, 25,
28, 63,
pozri tiez zdkon rekapituldcie,
biogenetické pravidlo

bioinformatika, 35

biologické invazie, 41, 42

biomedicina, 35

bunka, 9, 10, 12, 13, 14, 22, 32, 34, 35, 37,
38, 39, 40, 52, 53, 61, 64, 67

C

cytoplazmatické oscilatory, 46

D

Darwin, Charles, 51, 52, 53, 59, 60, 64
de Beer, Gavin, 29

diferenciacia, 10, 12, 13, 22, 34, 35, 36, 37,
38,40

disipécia, 61

disipativne §truktiry, 61

DNA, 33, 35, 37, 39, 45, 50, 52, 53, 67, 71,
72,74

Downov syndrom, 47

E

ekologia, 7, 8, 27, 34, 35, 62
Eldredge, Niles, 45
embryo, 9, 11, 15, 16, 17, 21, 22, 23, 28, 29,
44,50,52,71,72
embryologia, 7, 21, 22, 25, 27, 30, 31, 34,
35
emergentna
vlastnost’, 41
jednotka, 34
emergentny
proces, 59
environmentalne iduktory, 32
epigeneticizmus, 8, 37, 53, 60
epigeneticka
krajina, 37, 38
dedi¢nost’, 52
epigenetické
dedicné systémy, 52
informacie, 67
interakcie, 37
javy, 60
mechanizmy, 7, 42, 51, 52
modifikacie, 35,
prejavy, 35, 51,52
procesy, 34, 36, 41, 44, 59
siete, 32
vlastnosti 51
epigeneticky
zdroj informacit, 38
signal, 44



80

VLADIMIR KOVAC

epigenetika, 31, 37

epigenéza, 37, 38, 51, 52

epistaza, 53, 54

etapa (vyvinova), 10, 15, 16, 40

evo-devo, 7, 8, 27, 28, 30, 31, 33, 34, 35,
51, 53, 58, 60, 69, 70

evolucia, 8, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 28,
29, 30, 31, 35, 37, 38, 40, 43, 45, 46, 47,
48,51, 52, 53, 54, 57, 58, 59, 60, 62, 63,
67, 68

evoluc¢na biologia, 7, 8, 27, 31, 34, 35, 36,
58,59, 60, 63, 67, 68

evoluc¢na vyvinova bioldgia, 7, 8, 27, 28, 30,
33, 34, 35, 37, 46, 59

evolu¢né procesy, 7, 8, 27, 29, 45, 50, 57,
60

evolu¢no-vyvinové mechanizmy, 34

expresia génov, 7, 27, 35, 41

F

faryngula, 22

faza (vyvinova), 10, 11, 35

fenotyp, 7, 8, 11, 12, 21, 31, 32, 34, 35, 37,
38, 39,41, 42, 44, 45, 49, 50, 52, 53, 54,
58, 60, 63, 67, 68

fenotypova plasticita, 36, 40, 42, 45, 52, 53,
54, 64

Fire, Andrew Z., 52

frekvencia
alel, 63
génov, 27

fylogenéza, 22, 23, 25, 50

fylotypické stadium, 22

fyziologia, 8

G

Garstang, Walter, 28, 29, 70

gén, gény, 27, 31, 33, 34, 35, 36, 37, 38, 39,
41, 50, 52, 53, 54, 55, 59, 60, 67

geneticka asimilécia, 32, 36, 67

genetika, 7, 8, 27, 28, 30, 31, 32, 35, 58, 59,
63

génocentrizmus, 36, 37, 53

gendm, 32, 36, 39, 45, 67

genomika, 7, 35

genotyp, 7, 8, 31, 32, 34, 37, 38, 39, 55, 67

génové kaskady, 34

génove siete, 34
Goldschmidt, Richard, 30, 31,
Gould, Stephen J., 28, 33, 47
gradualizmus, 59
gynogenéza, 9, 67

H

Haeckel, Emnst, 8, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27,
28, 30,47, 63
Hall, Brian K., 33
heterochronia, 8, 14, 15, 16, 17, 18, 23, 25,
29, 30, 36, 46, 47, 48, 49, 50, 53, 54, 67
interspecificka, 50
intracelularna, 50
intraindividualna, 50
intraspecificka, 49, 50
hierarchicka
urovei, 7, 14, 34, 36, 37, 50
povaha ontogenézy, 37
povaha prirody, 53
hierarchické
usporiadnie hmoty, 39
usporiadanie ontogenézy, 37
histony, 37
holisticky pristup, 8, 60
homeoretické procesy, 13
homeotické gény, 27
homologia, 35
hormony, 54
hox gény, 27
hypotéza transmutacie, 51

CH

chromatin, 35
chromozémy, 31, 36
chromozémova pamét’, 52

I

imprinting, 36
inaktivacia, 36
indukcia, 32, 34, 35, 36
interferencia RNA, 52



VYBRANE ASPEKTY EVOLUCNEJ VYVINOVEJ BIOLOGIE

81

J

Jacob, Frangois, 33
juvenil, 18, 29
juvenilizicia, 54

K

kanalizovanie (vyvinu), 32, 63
Kauffman, Stuart, 46, 59, 61,
kod (geneticky), 37
komplexita, 60

Kryzanovskij, Sergej, G., 62

L

Lamarck, Jean B., 51
larva, 18, 29, 62

M

makroevolucia, 35, 45, 58, 63
makromutéacie, 31
matematické modely, 34, 61
medicina, 35
Mello, Craig C., 52
Mecnikov, Ilja L., 28, 29
metamorfoza, 48
metylacia, 36, 37
mikroevolucia, 35, 36, 63
moderna syntéza, 27, 30, 31, 32, 35, 36, 52,
58, 60, 64
pozri tiez neodarvinizmus
modularita, 25, 36, 63
modul, 34, 37, 38, 40
molekularne hodiny, 57, 58
molekularna biologia, 8, 27, 28, 45, 50, 52,
53,57,58
morfogenéza, 35, 36, 37, 53
morfologia, 8, 10, 27, 28, 50, 58, 62
Morgan, Thomas H., 30, 63
mutacia, 30, 31, 32, 33, 57, 58,
59, 60

N

neodarvinizmus, 27, 32, 35, 45, 52, 53, 57,
58, 60, 64
pozri tiez moderna syntéza
neolamarckizmus, 60
nerovnovazna termodynamika, 61
neurula, 22

(0]

onotgenéza, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16,
17,21, 22,23, 24, 25, 27, 28, 30, 32, 33,
37, 38, 39, 40, 41, 42, 43, 44, 45, 46, 47,
48, 49, 50, 51, 52, 53, 54, 55, 58, 59, 61,
62,63, 64,67, 68

ontogenetické trajektorie, 36, 42, 45, 63

oplodnenie, 9, 67

oscila¢na reakcia, 61

P

paeleontoldgia, 7, 34
pamit’ génovych aktivit, 52
partenogenéza, 9
pedomorfoza, 54
perioda (vyvinova), 10, 54, 62
plasticita, 45, 54
polymorfizmus, 36
populacna genetika, 35, 52
prah (vyvinovy), 10, 13, 14
prekocialna
forma, 38, 41, 42, 44
prekocialne
prejavy, 43
smerovanie, 41
Prigogine, Ilya, 61
prirodny vyber, 27, 32, 52, 53, 57, 58, 60,
67, 68

R

rakovina, 7
redukcionizmus, 8, 27, 53, 57, 60, 67
rekapitulacia, 21, 24, 25, 28

pozri tiez zakon rekapitulacie,



82 VLADIMIR KOVAC
biogenetickeé pravidlo tedria o synchrénii a heterochrénii, 14, 25,
RNAI, 52 46, 49, 50

Roux, Wilhelm, 30
rozmnozovanie, 9, 48

S

saltatoricky pohl'ad na ontogenézu, 10
sebaorganizacia hmoty, 61
pozri tiez sebausporiadanie hmoty
sebausporiadanie hmoty, 27, 59, 61
pozri tiez sebaorganizacia hmoty
selekcia, 32, 49
Schmalhausen, Ivan 1., 33, 63
speciacia, 54, 63
stabilizovany stav, 10, 11, 12, 13, 14, 40, 41
stasis, 45, 64
symmorfoza, 18
synchronia, 14, 15, 16, 17, 18, 47, 49, 50
synchronizovany stav, 14, 15, 16, 17, 18
systematika, 7
systémova biologia, 7

W

S

§tadium (vyvinové), 10, 11, 22, 23, 25, 28
Strukturalna dedi¢nost’, 52

T

taxondmia, 25

tedria alternativnych ontogenéz a evo-licie,
38, 40,42, 45

tedria o etapovitosti vyvinu ryb, 62

teodria preruSovanej rovnovahy, 45

teoria saltatorickej ontogenézy, 10, 14, 11,
12,13, 25, 32, 40, 61

terminalne pridavanie, 24,28

trajektorie (vyvinové), 14, 32, 38, 32, 41,
54,55

transduk¢né kaskady, 35

transkripcia, 35

Turing, Alan, 61, 73

\%

vyvinova biolégia, 7, 8, 25, 26, 27, 32, 33,
35,37,45,52, 53,58, 63, 64

vyvina genetika, 34

vyvinové obmedzenia, 31

W

Waddington, Conrad H., 31, 32, 33, 37, 38,
63

Wallace Arthur, 52, 58

Weissman, August, 64, 70

Weissmanova bariéra, 52, 64

Z

zékon rekapitulacie, 22, 23, 25
pozri tiez rekapitulacia,
biogenetické pravidlo

zygota, 9, 28, 34, 67






Vladimir Kovac

Vybrané aspekty evolucnej vyvinovej biologie

AQ-BIOS, spol. s . o.

Odborna recenzia:
Prof. RNDr. Karol Hensel, CSc.
Doc. RNDr. Jan Kodada, CSc.

www.agbios.com
ISBN 978-80-970224-5-7









