
Jak	se	dělá	evoluce?	
Od	Darwina,	přes	Moderní,	až	k	Extendované	Syntéze:	

embrya,	evo-devo,	genové	regulační	sítě	a	makroevoluce	





1859	–	Darwinismus:	
	

evoluce	jako	„common	descent	with	modifications“	

Darwinismus	

	

•  Jedinci	v	rámci	stejného	druhu	jsou	odlišní	

•  Většina	z	nich	se	nedožije	reprodukce	

•  Přežití	není	náhodné,	přežívají	ti	s	

nejvýhodnějšími	variacemi	(=	přírodní	

výběr)	

•  Přeživší	mají	vlastnosti	svých	úspěšných	

rodičů	

•  Po	geografické	separaci	může	dojít	k	

odlišení	populací,	které	tak	náhodně	získaly	

odlišné	vlastnosti.	Směr	evolučních	změn	je	

tedy	náhodný	díky	tlaku	přírodního	výběru.	



1859:	Důkazy	evoluce?	Embryologie!	
"Embryology	is	to	me	by	far	the	strongest	single	class	of	facts	in	favor	of	change	of	

forms.”	*	“Community	of	embryonic	structure	reveals	community	of	descent”	
Darwinova	inspirace	-	Martin	Barry	1837	-	1st.	embryological	tree!	

“…in	all	classes	of	animals,	from	Infusoria	to	Man,	germs	at	their	origin	are	essentially	the	same	in	

character,	and	that	they	have	in	common	a	homogenous	or	general	structure.”	(1837)	

Johann	Friedrich	Meckel		

(1781-1833)	 Karl	von	Baer		

(1792-1876)	

Rekapitulace	je	už	pre-evoluční	koncept	

srovnávací	embryologie	jakožto	“pattern	of	unification” 	

organického	světa	(1821	Meckel;	1828	von	Baer)	

Biogenetický	zákon,	von	Baer	(1848):		
generalizace	embryonálních	vývojových	řad		

	
•  Obecné	znaky	se	v	průběhu	ontogenese	objevují	dříve	než	ty	

odvozené	
•  Odvozené	znaky	se	vyvíjejí	ze	znaků	obecných	a	znaky	

obecné	ze	znaků	ještě	obecnějších	v	dřívějším	vývoji	
•  Embrya	odlišných	druhů	se	postupně	odlišují	jedno	po	

druhém	
•  Embrya	vyšších	organismů	procházejí	stadii,	kdy	jsou	

podobná	embryím,	ne	však	adultům	nižších	organismů.			



1859:	Darwinismus	

evoluce	jako	„common	descent	with	modification“	
"Embryology	is	to	me	by	far	the	strongest	single	class	of	facts	in	favor	of	change	of	forms.”	

“Community	of	embryonic	structure	reveals	community	of	descent”	
teprve	s	nástupem	Darwinismu:	

Rekapitulace	jako	evoluční	koncept	

(ontogenese	rekapituluje	fylogenesi	a	pod)	

(1866	Ernst	Haeckel)	

	

	-	2	principiální	mechanismy	evolučních	změn:	

heterochronie	&	heterotopie	

	-	the	role	of	development	in	evolution	!!!	



Alexander Kovalevsky  

(1840-1901) 

Embryonální	znaky	&	systematika	

pláštěnci	(1871)	a	kopinatci	(1867)		

patří	mezi	strunatce!	

1859:	Darwinismus	

evoluce	jako	„common	descent	with	modification“	



Klasická	(deskriptivní)	embryologie:		

é	poskytování	důkazů	evoluce	(Darwinův	“common	descent”)		

ê	objevování	či	testování	embryonálních	mechanismů,	které	evoluci	postupně	vytvářejí	

Wilhelm Roux 
(1850-1924) 

“Entwicklungsmechaniker” 

Wilhelm	Roux:	

Darwinovská	evoluce	(struggle	for	existence)	na	buněčné	úrovni	

	Der	Kampf	der	Teile	im	Organismus	(1881)	

	Entwicklungsmechanik	(vývojové	mechanika/mechanismy	vývoje),		

zakladatel	experimentální	embryologie,	zavedl	mj.	tkánové	kultury;			

è„from	seashore	and	forest	to	laboratory“;		

„from	evolution	to	physiology“,		

embryological	„turning	inward“	

1859:	Darwinismus	

evoluce	jako	„common	descent	with	modification“	



Klasická	(deskriptivní)	embryologie:		

é	poskytování	důkazů	evoluce	(Darwinův	“common	descent”)		

ê	objevování	či	testování	embryonálních	mechanismů,	které	evoluci	postupně	vytvářejí	

Wilhelm Roux 
(1850-1924) 

“Entwicklungsmechaniker” 

Wilhelm	Roux:	

Darwinovská	evoluce	(struggle	for	existence)	na	buněčné	úrovni	

	Der	Kampf	der	Teile	im	Organismus	(1881)	

	Entwicklungsmechanik	(vývojové	mechanika/mechanismy	vývoje),		

zakladatel	experimentální	embryologie,	zavedl	mj.	tkánové	kultury;			

è„from	seashore	and	forest	to	laboratory“;		

„from	evolution	to	physiology“,		

embryological	„turning	inward“	

1859:	Darwinismus	

evoluce	jako	„common	descent	with	modification“	



T. Dobzhansky     R. Fisher      J. Haldane         J. Huxley            E. Mayr          G.G. Simpson    S. Wright 

1930-1940:	Moderní	Syntéza	(MS)	

evoluce	jako	statistická	populační	dynamika	

MS	či	neo-Darwinismu	=	Darwinismus	+	(Mendelova)	genetika	

-	populační	dynamika,	matematický	přístup	(statistické	korelace),	mikroevoluce,	speciace,	genetický	drift,	molekulární	tah	
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+	1953:	„molekulární	obrat“:	evoluce	jako	změna	v	DNA,	

gen	jako	zprostředkovatel	dědičnosti	

MS	čili	tzv.	neo-Darwinismus	může	být	považována	za	jednu	z	nejúspěšnějších	
vysvětlovacích	teorií	vědy	þ	

evoluce	v	rámci	druhu	může	být	modelovaná	matematicky;	Darwinovská	selekce	opravdu	mění	

frekvence	alel	v	populaci;	geny	představují	materiální	bázi	Darwinovských	dědičných	znaků;	sekvenace	

DNA	potvrdila	matematicko-populačně-genetické	predikce	MS		atd	atp!	



MS:	východiska	(a	meze	:-)	

•  genetické	mutace	primární,	náhodné	a	konstantně	vznikající	

•  populace	evolvují	díky	změnám	v	genové	frekvenci	přinášené	přírodním	

výběrem,	molekulárním	driftem	či	genovým	tokem	

•  genetické	varianty	mají	jen	drobný	efekt	na	výsledný	fenotyp:	gradualismus	

•  přírodní	výběr	"náhodně"	udává	směr	evoluce	

Od	Darwina	k	Moderní	Syntéze:	
evoluce	jako	statistická	populační	dynamika	

	



Thanks to Gerd Müller 

Kritika	MS:		
není	ani	„moderní“,	ani	„syntéza“	J	

	

MS-	není	nic	než-		
•  soubor	teorií,	jak	dospělci	kompetují	

o	reprodukční	úspěch;	
•  evoluce	je	jistě	více,	než	změna	

frekvence	alel	v	populaci	druhu;		
•  selekce	může	„pracovat“	jen	s	již	

existující	variabilitou	a	o	tomto	
„povstávání	variant"	MS	nic	neříká;		

•  MS	také	téměř	neoperuje	s	vznikem	
vyšších	taxonů;	atd,	atp…	



Formání	deficit	ve	struktuře	teorií	MS:		
	
•  mezi	úrovní	genotypu	a	fenotypu	je	obrovský	

prostor,	kde	probíhá	evoluce	nepostižitelná	
přístupy	MS	

•  development	(ontogeneze)	je	považován	za	
složitý	a	irelevantní:	BLACK	BOX		

Jedinci	se	však	skládají	z	buněk	a	tkání,	ne	DNA!	
	
Každá	úroveň	má	své	specifické	vlastnosti		

	
Analýza	black-boxu	ukazuje,	že	tyto	mají	
inherentní	vlastnosti,	které	se	ZÁSADNĚ	podílejí	
na	vzniku	variability	či	na	směřování	evoluce	!!!	

Od	Darwina	k	Moderní	Syntéze:	
evoluce	jako	statistická	populační	dynamika??	
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Richard	Dawkins:	„details	of	developmental	

processes	…	are	irrelevant	for	[any]	

evolutionary	consideration“	(1976)	



Molekulární	genetika	však	vyjevila		
regulace	na	mnoha	úrovních!	



MS:	odlišné	organismy	konstruovány	dle	odlišných	principů	a	odlišnými	geny,	

evoluce	se	děje	duplikacemi	a	následnými	pozvolnými,	kumulativními	

změnami	na	úrovni	proteinů.		

„Much	that	has	been	learned	
about	gene	physiology	makes	it	
evident	that	the	search	for	
homologous	genes	is	quite	futile	
except	in	very	close	relatives“.		

	
E.	Mayr			

"...details	of	developmental	
processes	…	are	irrelevant	for	
evolutionary	consideration“.	
	
R.	Dawkins	

Od	Darwina	k	Moderní	Syntéze:	
evoluce	jako	statistická	populační	dynamika	

	



Dnes	již	přeci	víme,	že...	:-)		
...distantní	organismy	sdílejí	identické	vývojové	komponenty,	liší	se	však	v	tom,	jak	
je	používají	a	kombinují.	Evoluce	není	o	záměnách	v	proteinech,	ale	převážně	(?)	o	

regulačních	změnách,	které	zapínají/vypínají	vývojové	moduly.		
	

Evoluce	jako	změna	„nadrátování“	stejných	komponent.		
	

(člověk:	všech	cca	20-25	tis.	proteinů	je	kódováno	v	1,5%	DNA,	ale	3%	jsou	regulační	elementy,	
určující	kdy,	kde	a	jak	budou	bílkoviny	vyrobeny);		

	
molecular	parsimony;		small	and	universal	toolkit		

srv.	dnešní	znalosti	o			
počtech	genů:		

	
háďátko:	 	19	700	
muška:	 	13	300	

zebrafish:	 	27	900	
pes:	 	19	300	
člověk:	 	20	500		

člověk	&	šimpanz	�	99%	genů	!!!		

Od	Darwina	k	Moderní	Syntéze:	
evoluce	jako	statistická	populační	dynamika	

	



•  Evolučně-vývojová	biologie	(evo-devo)	zkoumá	mechanismy	vztahů	
mezi	procesy	individuálního	vývoje	organismů	(ontogenese)	a	změnou	

fenotypu	v	průběhu	evoluce	(fylogenese)	

Evolučně-vývojová	biologie:	
	

evoluce	jako	„evolving	systems	of	development“	



•  Evolučně-vývojová	biologie	(evo-devo)	zkoumá	mechanismy	vztahů	
mezi	procesy	individuálního	vývoje	organismů	(ontogenese)	a	změnou	

fenotypu	v	průběhu	evoluce	(fylogenese)	

•  Jak	změny	v	průběhu	ontogenetického	vývoje	modifikují	existující	
fenotypické	znaky	a	jak	přispívají	k	vytváření	znaků	nových?	

MS:		
„survival	of	the	fittest“	

vs.	
Evo-Devo:		

„arrival	of	the	fittest“	

Evolučně-vývojová	biologie:	
	

evoluce	jako	„evolving	systems	of	development“	





Od	Moderní	k	Extendované	Syntéze:	
	



Od	Moderní	k	Extendované	Syntéze:	
	



Přináší	věda	evo-devotická		
něco	zásadně	odlišného?!?!	

Nové	teoretické	koncepty?	

Nové	vysvětlovací	kapacity?	

Nové	mechanismy?	

Thanks to Gerd Müller 
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Evoluce	evolučních	novinek!	

Přináší	věda	evo-devotická		
něco	zásadně	odlišného?!?!	



Mechanismy	vzniku	evolučních	novinek		

(phenotypic	novelty):	

klasicky	viz.	bodová	mutace,	kumulativní	mutace,	

genetický	rearrangement,	apod.			

	

èSelekce	na	proporce	těla	či	velikost	skeletálních	

elementůè	reakční	biomechanická	potence	skeletálních	

elementů	dokáže	automaticky	vygenerovat	elementy	

nové!	è	žádná	mutace,	nový	gen,	selekce	na	„gen	

pro“è	čistě	vedlejší	produkt	selekčního	režimu	či	

nastavení	ontogeneze,	změna	růstu	tkáně	za	

změněných	podmínek	prahování	(treshold).		

srv.	facilitated	variation;		

developmental	modularity;		

cellular	self-organization...	

Epigenetická	teorie	vzniku	novinek/inovací!	



èGraduální	[genetické?]	variace	mohou	být	

transformovány	do	ne-graduálních	fenotypů	díky	ne-

lineárním	vlastnostem	vývojových	systémů	è	

Fenotypické	inovace	mohou	vznikat	čistě	jako	vedlejší	

produkt	prahové	odpovědi	systému	è	přírodní	selekce	

tak	může	sloužit	„jenom“	jako	uvolňovač	vnitřní	

vývojové	plasticity	a	k	prozkoumání	vnitřní	plasticity	

sytému	èevoluce	genetických	regulačních	systémů	pak	

může	pouze	zachytávat	a	rutinizovat	morfogenetické	

templáty	a	může	tedy	mít	roli	spíše	konsolidační	než-li	

inovační.		

Epigenetická	teorie	vzniku	novinek/inovací!	



vznik	znaku	/fenotypu	díky	
působení	mechanické	

komprese,	či	díky	pohybům	ve	
vajíčku!	

Epigenetická	teorie	vzniku	novinek/inovací!	
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Regulatory evolution and experimental Evo-Devo. 

Jiménez-Delgado S et al. Briefings in Functional Genomics and Proteomics 
2009;8:266-275 







GRN, gene regulatory networks & evoluce jako 
přepínání v rámci (poměrně konzervativních) GRN



GRN "kernel" – 
konzervativní uzel



GRN, gene regulatory networks & evoluce jako 
přepínání v rámci (poměrně konzervativních) GRN



GRN a koopce:  
vznik buněk neurální lišty u obratlovců 

(tyto buňky zásadně přebudovávají celý embryonální vývoj, typická je mj. obrovská 
role indukčních procesů, epigenetických interakcí, nedeterminovanost vývoje)



neurální	lišta	a	causa	zárodečných	vrstev	

Diblastika	-	ektoderm	+	entoderm	=	prim.	zárodečné	vrstvy;		
stále	spíše	epiteliální	uspořádání/organizace	těl		

	
Triblastika	-	mesoderm	=	3.	zár.	vrstva;	výplň	mezi	EKT-ENT;	

výrazně	více	objemová/	solidní/	3D	organizace	těl		

Tetrablastika	-	neurální	lišta	a	její	deriváty	jako	4.	zár.	vrstva	(nás)	obratlovců;	
nadstavba	díky	vysoce	migratorní	populaci	pluripotentních	buněk,	metainterakce	



Bronner-Fraser, Science 2004 

Neurální	lišta	a	plakody	jsou	obratlovčí	buněčné	populace	zásadního	významu			

Schlosser, Dev.Biol. 2004 

Schlosser, J. Exp. Zool. 2005 

-  charakteristika obratlovců 
-  vznik indukcí během neurulace 
-  mechanismus EMT 
-  rozsáhlé migrace  
-  obrovské spektrum derivátů 



“GRN”	-	oblast	vzniku	neurální	lišty	obratlovců	

Gammill	&	Bronner-Fraser:	Nature	Reviews	2003		
	



Analogická	“GRN”	u	kopinatce	–	správné	geny	jsou	přítomny,	nejsou	však	
správně	zapojeny;		

makroevoluce	tohoto	typu	tedy	spíše	záleží	na	správném/evolučním	nadrátování	
(tinkering)	stejných	komponent;		

srv.	Universal	Tool	box	(tzn.	jedno	nářadí)	



Evoluce jako přepínání v rámci  
(poměrně konzervativních) sítí – staré uzly - kernely



Morris 2000 

Kambrická 
exploze 

Vše podstatné v evoluci živočichů (vymezení tělních plánů, 
ustavení hlavních kmenů a jejich vývojového potenciálu) se 

událo během 40 mil. let (1% historie Země)
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událo během 40 mil. let (1% historie Země)



Evoluce	tělního	plánu	

aneb	jak	se	dělá	(makro-)evoluce:		

kopinatec	jako	archetyp	obratlovce	

�Kopinatec je vedle člověka nejdůležitější a nejzajímavější ze všech živočichů�� 
E. Heckel: Generelle Morphologie der Organismen, 1866 



Tělní	plán	kopinatce	jako	archety	pra-obratlovce	?	



•  Předek	všech	deuterostomat	byl	zřejmě	mobilní	a	
poměrně	komplexní	živočich	

•  Během	evoluce	může	docházet	ke	ztrátě	
�odvozených��znaků	namísto	jejich	postupného	a	
�progresívního��získáván	

•  Pro	generace	zoologů	byl	kopinatec	prototypem	
předka	obratlovce,	dnes	se	posunul	na	ještě	
význačnější	místo	předka	všech	druhoústých	

•  Naše	současné	znalosti	o	ontogenezi	a	evoluční	
modulaci	Bauplánů	nám	umožnují	mnohem	lepší	
vhled	do	(makro)evoluce	organismů	než	kdykoliv	
předtím!	



•  Předek	všech	deuterostomat	byl	zřejmě	mobilní	a	
poměrně	komplexní	živočich	

•  Během	evoluce	může	docházet	ke	ztrátě	
�odvozených��znaků	namísto	jejich	postupného	a	
�progresívního��získáván	

•  Pro	generace	zoologů	byl	kopinatec	prototypem	
předka	obratlovce,	dnes	se	posunul	na	ještě	
význačnější	místo	předka	všech	druhoústých	

•  Naše	současné	znalosti	o	ontogenezi	a	evoluční	
modulaci	Bauplánů	nám	umožnují	mnohem	lepší	
vhled	do	(makro)evoluce	organismů	než	kdykoliv	
předtím!	

Richard	Dawkins:	„details	of	developmental	

processes	…	are	irrelevant	for	[any]	

evolutionary	consideration“	(1976)	



Remodeling	klastrů	Hox-genů	pláštěnců	

vedl	k	zásadním	změnám	jejich	tělních	plánů	



Rekapitulace	&	systematika:	pláštěnci	(1871)	a	kopinatci	(1867)	jsou	strunatci;	
	

Evo-devo	a	mechanismy	[makro]evoluce	nás	obratlovců		
a	našich	tělních	plánů		

(Hox	geny,	GRN,	koopce	genů)	



•  Homeobox	=	sekvence	183	nukleotidů	kodující	homeodoménu	=	doména	61	
aminokyselin,	která	zodpovídá	za	napojení	na	DNA.		

•  Hox	geny	kodují	Hox	proteiny	=	základní	transkripční	faktory	Metazoa,	základní	složka	
aparátu	vývojové	regulace:	jsou	zdrojem	buněčné	poziční	identity	a	předozadní	osy	
individua	

Hox	geny	a	tělní	plány	



Hox	geny	a	modulace	
tělních	plánů	

•  Všechny	Hox	geny	vznikly	duplikací	a	diversifikací	původního	jednoduššího	Hox	setu	od	
společného	předka	

•  Hox	geny	fungují	stejně	u	velice	rozdílnych	živočichů	–	základ	Evo-Devo	
•  Hox	proteiny	jsou	odpovědné	za	morfologickou	diversitu	na	organismální	i	evoluční	

úrovni...?	



Hox	geny	kontrolují	poziční	identitu	v	
rámci	těla,	ne	konkrétní	struktury!	

•  V	genech	není	zapsán	výsledný	fenotyp	per	se,	nýbrž	"pouze"	návod	na	výstavbu	
těl;	a	tento	se	vyvíjí	a	evolvuje;		

•  Ten	návod	je	modulární	a	obsahuje	v	sobě	předešlé	návody	které	rozvíjí	a	které	už	
byly	modulární	a	které	si	nesou	vlastní	nastavení	a	omezení...	



-	Deep	Homology	
	

-	Cooption	of	preexisting	
systems	for	a	new	function	

	
srv.	modularity!	









-	Deep	Homology	
	

-	Cooption	of	preexisting	
system	for	a	new	function	

	
srv.	modularity!	



Evoluce	pracuje	jako	dráteník	(tinkering	-	
Jacobs	‘77!),	s	tím,	co	má	zrovna	po	ruce,	tj.	
využívá	stejných	nástrojů,	pakliže	to	jen	

trochu	jde.		
Protože	už	v	minulosti	se	organismy	setkaly	

s	obměnami	dnešních	selekčních	tlaků,	
dokáží	na	ně	reagovat	„předpřipravenými“	

cestami	(srv.	pre-adaptace).		

Modularita,	hlubinná	homologie,	koopce,	využívání	stejných	nástrojů	



Phasmatodea:	
		

ztráta,	pak	opakovaný,	několikanásobný	
vznik	komplexních	křídel	!!!	

	
Srv.	Dollovo	pravidlo	(1883)	o	nemožnosti	re-evoluce	
komplexního	morfotypu	po	jeho	evoluční	ztrátě	…	
(vysvětlující	mechanismus	MS:	mutace	a	následné	

znefunkčnění	genu)	
	

alt.	spící	morfogenetický	program	?!?	
	

➔	into	the	black-box!	
	

Re-evoluce	komplexních	
znaků	skrz	

„ontogenetickou	
paměť“	?	



Modularita,	„ontogenetická	paměť“	a	re-evoluce	
komplexních	znaků	



A	proč	bychom	neměli	očekávat	předpřipravené	cesty	
evoluce????	

Evoluce	je	sled	ontogenezí	è	jedinec	se	skládá	z	
interagujících	prvků,	které	už	jako	semi-nezávislé	moduly	

mají	za	sebou	ohromně	dlouhou	evoluci	od	vzniku	života	až	
po	současnost	è		

sled	jednotlivých	ontogenezí	pak	sumárně	vytváří	fylogenezi	
života	a	tato	prošlá	zkušenost	je	zapsána	ve	formě	

přednastavených	interakcí.	

Modularita,	„ontogenetická	paměť“	a	hlubinná	homologie		

Ztráta šupin u kaprovitých ryb è duplikace fgfr1 è 
subfunkcionalizace lokusu fgfr1a1 byla opakovaně 

využita při ztrátě šupin (2x u kapra + zfish; u 
kaprovitých nezávislá ztráta šupin min. 13x v 6 

čeledích!  



A	proč	bychom	neměli	očekávat	předpřipravené	cesty	
evoluce????	

Evoluce	je	sled	ontogenezí	è	jedinec	se	skládá	z	
interagujících	prvků,	které	už	jako	semi-nezávislé	moduly	

mají	za	sebou	ohromně	dlouhou	evoluci	od	vzniku	života	až	
po	současnost	è		

sled	jednotlivých	ontogenezí	pak	sumárně	vytváří	fylogenezi	
života	a	tato	prošlá	zkušenost	je	zapsána	ve	formě	

přednastavených	interakcí.	

Modularita,	„ontogenetická	paměť“	a	hlubinná	homologie		

Tedy	JAK	pracuje	evoluce???	
	

-	viz	od	náhodných	bodových	mutací,		
přes	poznání	jejich	nenáhodnosti,	až	k	

přednastaveným	interakcím	a	
předpřipraveným	cestám	evoluce	!	

J	
	

srv.	dále	homeotické	transformace	a	nadějná	
monstra,		

či	přepínání	v	rámci	již	existujících		
Genet.	Reg.	Sítí	(GRN)	



"Hox	proteiny	jsou	odpovědné	za	morfologickou	
diversitu	na	organismální	i	evoluční	úrovni"…	

	
…	Důkaz?	

Homeotické	transformace!	

Hox	geny	a	modulace	
tělních	plánů	



homeotická	transformace	(homeoze):		
	

upomínka	na	práci	Williama	Batesona	(1894),	
který	popisoval	přirozeně	se	vyskytující	varianty	
jak	u	obratlovců	tak	u	hmyzu,	kdy	jeden	segment	

byl	morfologicky	transformován	v	jiný.	

Homeotické	
transformace	



Homeotické	transformace	aneb	
nadějná	monstra	(opět)	na	scéně!	



Homeotické	transformace	aneb	nadějná	monstra	na	scéně!	



Homeotické	transformace	
&	

evoluční	novinky	(sic!)	
	

srv.	“náhodnost”	mutací	vs.	“přednastavenost”	
podobné	homeotické	transformace		!	



Dlx	geny:	

homeotická	
transformace	svrchní	
čelisti	do	podoby	čelisti	
spodní	po	inaktivaci	

genů	Dlx5	+	6	

Homeotické	transformace	čelistí	obratlovců	






