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A biologiai formék evolicidja

Testiink alakja rejtélyes tulajdonsdg. Vonzhatunk és taszithatunk vele. Onmagdban is iizenet rélunk mdsoknak. Valészing-
leg senkinek sem okozna oromet, ha eltorzitandk. Ez az {rds arrdl sz6l, hogyan keletkezhetett a sejtek, a szivetek, a szer-
vek és a szervezetek formdja. A formaképzbdés rivid és hosszii tdvon haté okait egyardnt dittekintjiik. A ldbak és a férgek
formdjdnak nagyobb figyelmet szenteliink a megszokottndl. A formdk evoliicidjdt tdrgyald tedridk kiziil a megbtzhatésdg-
elméleti megkdzelitéssel intenzivebb flortot folytatunk, mint mdsokkal. Az egyedfejlédésben és az evoliciéban a kiilonbo-
28 bonyolultsdgi struktirdk mintdzatait és formdjdt néhdny vdltozékony mechanizmus kombindcidja irdnyftia. A Jormdk
gének, kornyezeti hatdsok, szervezddési korldtozdsok és szabdlyok, tovabbd torténelmi esetlegességek hatdsai alatt dll-
nak. A formdk sokféleségét ezeknek a hatdsoknak az dsszjdtéka hozia létre az egyedfejlddési vdltozdsok sordn.

Az 8si formdk tobbnyire amorf vagy gombszer(i egysejtiiek.
Beldliik fejlddtek ki az egyik dimenzidban t6rténd megnytlds
révén a fonalas formdk, mint sok baktérium, gomba és alga
(1. dbra). Ezek a szervezetek maximalizltdk a kérnyezetitk-
kel torténé kontaktust és abszorpcidra specializalédtak. A két-
dimenziés megnylilds lemezes formdkat eredményezett, ilyen
sok nagyméretdl alga, moha és szdllitéedényes nvény. Ezek a
formék maximaliz4ljdk az energidramok, foképp a fény befo-
gdsdt. Hdromdimenziés megnyildssal emésztésre speciatizalt
egy- vagy tobbsejtif protistdk és dllatok jottek 1étre. A legttbb
nvény és 4llat forméja vagy részei henger alakdak. A forma
és funkcié tehat szorosan $sszefonddik. Hogy kéziiliik melyik
tulajdonsdg hatirozza meg a misikat, még ma is vita tirgya.

A formaképzGdés magyardzatinak problémaja;
tudomanytorténeti rekonstrukcid

A biol6giai formik keletkezésének, fenntartdsdnak és egymads-
ba torténd dtmeneteik magyardzata véltozott az idék sordn,
aminek vizlatos 4ttekintése nélkill nem érthet$ igazén, hogy
mi torténik ma a bioldgia szdmos teriiletén. Mivel a forma-
képzbdésnek nincs széleskorlien elfogadott magyarfzata, a to-
véabbiakban a magyarizat GsszetevGire koncentralunk a for-
maképz6dés determindnsainak elemzésén 4t.

A 19. szizad elején az embriol6gusok egy része az él61&-
nyek viltozatossdgat a formaképz8dés, vagyis a morfogenezis
fizikai torvényei alapjdn prébilta megérteni, A morfolGgia
legfontosabb eredményei, mint Kar! Ernst von Baer (1792—
1876) meglepden modernnek tfing egyedfejlddési szabdlyai is
a bioldgiai gondolkoddsban egyre kitiintetettebb szerepet kap-
tak (1828, az embriolégia megalapitasa 6ta). Von Baer szaba-
lyainak az a lényege, hogy az embrick fejlodése a viszonylag
homogén kezdeti dllapotokbdl a heterogenitds (az individvali-
tds novekedése) felé rart. A kevésbé dltaldnos jellegek kiala-
kuldsa megelzi a specidlisabbakét egy adott csoportban.
Mindazonéltal a 19. szdzad biolégidja nagyrészt Darwin,
Weismann €s Pasteur befolydsa alatt 4llt. Inkabb uraita a fajok
eredetének problémadja, mint a formaké.

Darwin (1859) 6ta az evolicidt a szervezetek oroklédése,
viltozatossaga €s eltér szaporodisi sikere alapjdn irjdk le. E
hédrom tulajdonsdg kapcsolatban 4ll egymassal, bdr maga a
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kapcsolat szivevényessége folytdn nem vildgos. Darwin el-
mélete a médosulédssal torténd leszarmazas gondolatira épiilt.
Az evoliicios eldgazdsok torténeti esetlegességektdl tarkitott
utjait t0képp a szelekcid hajtja, ami a biolégiai rend és a for-
ma f6 forrdsa. Az evoliciés elmélet a jelen folyamatait a
midltban fogant és mar lezajlott események kivetkezményei-
nek tekinti. Darwin tanait kortdrsai és kés6bbi kévetdi tovdbb
fejlesztették és népszerisitették.

Ilyen kortdrsa volt Darwinnak Ernst Haeckel (1834-1919)
is, aki Anghin kiviil taln népszer(ibb volt Darwinnil is. Hae-
ckel a tdrzsfejlddést az egyedfejlodés eldidézdiének tekintette,
az egyedfejlodést pedig a torzsfejlddés gyors, roviditett megis-
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11. dbra. A form#k és mintfizatok eredetében szerepld kompo-
nensek kolcsénhatisainak vazlata, Az egyedfejlddési valtoza-
tossdg az egyedfejliddési pdlydk sokasiginak gylijténeve,
amelyek az egyes szervezetek Itrejottét valbsitjak meg. Az
4brén feltiintetett valamennyi elemhez meghizhatésdgi deter-
mindnsok sokasdga tdrsul, ami befolydsolja a formak sziile-
tését pakoldsi vagy szabdlyozdsi mechanizmusokon keresztiil.
A formaképzddés dj médjai egyiitt valtoziak az droklodés
evoliiciéjdval a 15 evohiciés lépésekben

rilhatd, és a tilélés és a szaporodis kovetkezményei teljesiil-
nek. A megbizhatdsdgnak nem a megbizhatatlansig az ellen-
téte, hanem a tobbnyire elkeriilhetetlen hibds miikodés, Ke-
véssé megbizhaté egyedfejlédési pélydk fejlodési rendei-
lenességeket produkélnak. A megbizhatdsig tehit egy statisz-
tikus természetii tulajdonsdg, mdsképp hasznalata evolicios
érvelésre nem is volna alkalmas. Az egyedfejlodési megbizha-
tésagért szamos tényezd felelds. Ilyenek a helyettesitési, javi-
tasi €s visszacsatoldsi folyamatok, egyedfejlddési mechaniz-
musok evoliciés konzervéldsa és a mechanizmusok csatolé-
ddsa, sltaldban az embridk zavardsokat tirS €s szabdlyozo ka-
pacitésa, a bségben 1év6, redundéns vagy éatfedd mlkddési
szerkezetek &s funkcidk, a raktdrak, mint a petékben a szik,
melynek a mennyiségétdl fiigg pl. a gasztrulicié 5 mddja,
vagy magvakban a keményitS, mely befolydsolja a csirizds
leheiséges iddtartamat. (Vegyiik észre, hogy az evoldcié po-
puléc6genetikai definici6ja egyetlen megbizhat6sigi determi-
nénsra, a gének helyettesitésére vagy szubsztinicidjdra €piil.
Anélkiil, hogy specifikilndk, hogy a helyettesitésnek van-e
hatdsa.) A genetikai rendszerek megbizhat6siginak alapja a
hibajavitds repairrel, a penetikai informécié digitilis (igen-
nem tipusi, nem analdg) természete, ami akadalya a lokélisan
fellépd hibdk terjedésének (John Maynard Smith személyes
koziése), a redunddns gének és a nem univerzilisan eléfordu-
16 epigenetikai oroklSdési rendszerek, mint pl. a DNS-sel
egyiitt replikalédé metilcsoportok mintdzata. (Az epigenetikai
5riklédés nem analdg az embridkban megfigyethetd kettds —
sokszor tibbszdrds — biztositassal.) A szelekeié vilogat a re-
dundis fejlédési palydk vdltozataibdl és dltaldban a megbiz-
hatés4gi determindnsok valtozatos kombin4ci6ibsl a blség
hatérén beliil. fgy alakulhattak ki a nagy evolicids lépések
(l4sd ennek illusztraldsdra a 10. dbrat), és alakulhatott ki a
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sejtszerkezet és az egyedfejlodési pdlydk varidcidja. Ilyen utat
kovettek gének, fehériék, sejtek, sejtvonalak, szelvények és
modulok duplikdcidjuk és azt kivetd médosuldsuk, divergen-
cidjuk sordn. A megbizhatésdgi determindnsokkal killénbdzd
fokig feltsltstt szervezetek komponenseik véltozatos pakolasi
megolddsaival és a rajtuk haté kényszerekkel, pl. a boségben
levé komponensek drdval befolyasoljik a formdk keletkezé-
sét, fenntartdsit és viltozdsait egyedfejlddésben és evolicié-
ban egyarint. A megbizhatGsig OsszetevSi a formaképzddés
fontos alkotérészei. Osszekotik és tilbiztositjdk az alakba
rendez3d5 dinamikus mintdzatok elemeit, ami a formagenera-
las lényege.

Val6szintinek tinik, hogy az egyedfejlédés evolicidjaval
kapcsolatos legtobb jelenség hitterében megbizhatosagi de-
termindnsok megvéltozdsai hdzédnak meg. Ha igy van, akkor
az egyedfejlédés és a formaképzddés kiilonadllé értelmezései
osszeegyeztethetdk az evohicié megbizhatésdgelméleti értel-
mezésével vagy redukdlhatdk arra. A szelekci6 egyik 5 cél-
pontja épp a fejlodési folyamatok megbizhatésiga lehet.
Hogy miképp mehetett végbe a formék evoliicioja, més kér-
dés mint az imént feltett miért kérdés. Amint probéluk itt
megmutatni, genetikai, fizikokémiai és szelekcids folyamatok
dsszecsiszoldddsa az alapja a megfigyelhetd formavéltozatok-
nak.

Ez az ij nézet egy egyszeril logikai keretbe foglalhaté osz-
sze. D. Tautz szerint az egyedfejlédés egy 8 aspektusa leirha-
t¢ informécidatvitelként a fejlédés kezdeti szakaszat6l a kifej-
lett dllapotig (szerintiink az életcikius végéig). Ekdzben a ter-
jedd informdci6 zajoknak van kitéve. A zajok torzitjdk az in-
formé4ciét, ami cstkkenthets, ha a genetikai és mds informé-
cié redundéns (pl. ugyanabbél a génbdl tébb van). Ezt a néze-
tet egyikiink (M) kiterjesztette az evoliiciés folyamatok leird-
séra. Eszerint, az egyedeken beliili és egyedek kozotti infor-
mécié (és mis faktorok) Atvitelét megbizhatésagi determindn-
sok viltozatos kombindciéi tilbiztositjak egyedfejlédésben és
evolicidban. A test (vagyis a széma) és a terjedS genetikai in-
formécié sokcsatornas folyama kolcsonhatnak az él6lények-
ben a kémyezetben 1év3 megbizhatGsdgi determindnsokkal. E
szemlélet j tdvlatokat nyithat a szervezetek eredetének, fenn-
tartdsdnak és viltozdsuknak a feltirdsiban. b o
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9. §bra, Egymdssal ellentétes igények (vagy trade-off) stilizAlt
szfrazfold ndvény egyedfejlddésében (Niklas, 1992)

vetkezett be. Méra az egzotikus allatok j6 része kihalt. Ma-
soknak esélyiik volt leszdrmazottaik 1étrehozdséra és fenntar-
tisdra. Az ilyen, kissé anarchisztikus torténelemfelfogds sze-
rint véletlen folyamatok uraljik az élGvildg evoliciéjanak me-
netét.

Témak és varidciok: morfolégini
folytonossag és diszkontinuitsis

Gyakori megfigyelés, hogy bizonyos egyedfejlfdési folyama-
tok és morfol6giai eredményiik nagyfokii stabilitdst mutatnak.
Ha egyszer kialakultak, nehéz eltémi t6liik. Ez az 8slénytani
leletekben hosszi tdvii morfolégiai dlland6sdgként jelentke-
zik. Ugy tiinik, hogy az evolicié egyik leghatékonyabb tal4l-
ménya a ldtsz6lagos semmittevés, ha egyszer adott valtozatok
mdr létrejottek. Igy szillettek meg az é16 koviiletek. Ennél
azonban valGszinileg itt tSbbrSl, egy szervezSdési triikkrd]
van sz6, aminek erls kjvetkezményei lehetnek az evohiciérél
alkotott képiinkre.

A festészet €s a zene természetében nem ritka, hogy stan-
dard, visszatérd, vagyis ismétl6dd elemek kombin4ciéi alaki-
tanak ki vagy tesznek viltozatossd egy-egy témit. Cézanne
kubizmusdban &si vagy elemi geometriai objektumokra egy-
szeriisitette szfneivel képeit, amit Picasso és mésok is kivet-
tek tartés motivamokat haszndlva. A zene torténetében We-
bern is megfigyelte, hogy ,,az osszefiiggésekre, kapcsolatokra
valé torekvés magitél is egy olyan forméhoz vezet, amit a
klasszikusok s(rfin alkalmaztak, és amely Beethovennel til-
nyomévé vélt: ez a varidciés forma. Van egy megadott téma.
Ezt varidljak... Példa: Beethoven kilencedik szimfénia, utolsé
tétel: egyszdlamy téma; ezutdn'minden erre a gondolatra épiil,
ez az &sforma. Halatlan dolgok torténnek, mégis mindig
ugyanarrél van sz6!” BiolGgiai Gsszefiiggésben ez a kivetke-
z6t jelenti. Egyrészt a 1€tez8 szerkezetek csak kisebb-nagyobb
médositisokkal, vagyis , barkdcsoldssal” véltoztathaték. Ilyen
esetek a kivetkezdk. A szervezetek szildrd véza eredetileg a
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fosztatok felhalmozédédsabdl és mas funkciéra valé felhaszna-
lasdval keletkezett. A sejiek véltozatossdganak eredete a
membrénok, a soksejtiek sokfélesége a sejtlemezeik vagy hé-
jaik hierarchikus betiiremkedésével keletkezhettek a fejldds
szervezetbe az evoldcio sordn. Masrészt a szelekcié csak kis-
mértékben képes modositani a mdér kialakult varidcist. Ezért
hatdsénak értelmezéséhez hozz4 kellene venniink az egyedfe;-
156dés alig ismert szervezddési elveit. Ha igy van, akkor az
evolicids elméletnek az embrioldgia rendkiviil 1ényeges dsz-
szetevdje. A szex €s a vele dsszefiiggd izoldcids hatarok sok-
szor dtléphetetlenek fajok kozt genetikai elemek cseréje hijan.
Ez formdk kozti szakadékokhoz vezethet Gnmagdban is, és
nagymertékben felelds a természetben kialakult, elkiilniilt
morfolégiai mintizatokért. A természet a mintdzatait gyakran
a szexen keresztiil tartja fenn.

Egyedfejlédés és evolicio

Tekintsiik 4t most egy 1ij nézdpontbé] azt a problémakiteget,
amelyet iddig tirgyaltunk. Hogyan jellemezhetd iijszeriien az
cgyedfejiGdés és az evoliicié kapcsolata? Az 4ltalunk elkép-
zelt formaevoliiciés leirds kétszintd (11. dbra). Egyedekben
€s populécidkban zajlé folyamatok fonédnak 6ssze.

Hogy megértsiik az egyedfejlddés és az evoliicié kapcsola-
tinak jellegét, til azon, amit mér elmondtunk itt kordbban,
elfszor tegyiink fel egy egyszeri kérdést. Miért mennek vég-
be egyaltaldn az egyedfejlddési folyamatok? A révid vilasz: a
megval6sulé fejlédési folyamatok megbizhatdak. A rend-
szerek meghizhatGsiga miveleteik végrehaijtdsi val6szinisége
adott kiinduldsi llapotokbél meghatdrozott végallapotokba
térténd dtmenetek sordn, adott komyezetben, adott id6 alatt.
Az egyedfejlodési megbizhatdsg egy ,korrekt” egyedfejlddé-
si pélya generdlasi valészindisége adott kémnyezetben, adott
id§ alatt. ,Korrekt” az az egyedfejlédési pdlya, amelynek
mentén a szervezet vagy részeinek formdja és mintdzata gene-

10. fibra. Egysejtdl - soksejtd evoliciés Atmenet szamitogépes
szimuliciéja megbizhatésigelméleti megkizelités alapjin. Az
ébra sejtvonalakkal generdlt egyedfejlédés megbizhatésdgdit
szimulilja bolyongédsi modell alapjén. Figyeljiik meg, hogy az
dtmenet sordn a rendszer megbizhatésiga nivekszik a kom-
ponensek megbizhatésigihoz képest. A sejtek meghizhatéss-
ga azok Hiléksi és szaporodisi valészindsége. Ugyanez az elv
érvényesiil valdszindileg a tibbi & evolicijs dtmenet sor4n Is,
mint a gén-genom dimenetben, sllati kolénidk vagy telepes,
moduldris szervezetek megjelenésekor, vagy a nyelv eredeté-
ben, az dtmenetben részt vevd mechanizmusoktél fiiggetleniil
(Vords Janes & MI kizleményébdl)
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szarmazottaikban. Létezik egy specidlis géncsoport, amelyet
homeotikus géneknek neveznek. A homedzis a test egyik ré-
szének dthelyezése a test mdsik részébe. Ilyen pl. a 14b csdp
helyére tirténs attétele rovarokban. A homeotikus gének egy
kb. 180 bézisparbél all6 evoldciésan konzervativ DNS-sza-
kaszt tartalmaznak. A gerincesekben levd homeotikus gének
{(HOX elnevezési csoportjdnak) egy része kiilonboz6 génkife-
jez6dési kombindciokat képes alkotni a test hossztengelye
mentén. Vagyis a géneknek van egy részben atfedd géntermé-
ke a test hossztengelye mentén. Egy feltevés szerint ezeknek a
génkifejez&dési kombindcidknak ot kitiintetett viltozata lenne
felelds azért, hogy épp Gt ujjunk van. E gének mutdciéi vélto-
26 szdmii ujj képzddéséhez vezethetnek. Mindez a gének és a
morfeldgia kozti nagy tdvolsig megszépitése, de nem lehet
annak magyarizata. A magyardzat 1:1 megfeleltetést tételez
fel gének és morfolégidk kozt. Figyelmen kivill marad az
embriol6giai mechanizmusok ldncolata, amely a koryezettel
kolcsonhatdsban alakitja ki a ldbak végsS formdjat. A szép nbi
1abak és dltalaban a komplex formék eredete tehdt még titok.
Ami a formdk nagy evoliiciés léptékben torténd valtozdsat
ilieti, a protozodk baktériumokat bekebelezd endoszimbidzisa
mellett feltehetfleg a membrin és a DNS kozti jeldtviteli
vagy szigndltranszdukcids utak béségénck kiépiilése vezethe-
tett a baktérinmok és az eukariétik kdzti evoliciés dtmenet-
hez, ami felhalmozta a sejtvazat (citoszkeletont), ami jelhor-
dozé is egyben. Ezt kisvetSen épiilt ki a sejt anyagfelvételi és
-transzportdlé mechanizmusainak a tirhdza (a citdzisok).
Megfigyelhetd, hogy szdmos nagy evolicids lépésnél a for-
maképzddés ij modijai jénnek 1étre. Ilyenek a prokaridta — eu-
kari6ta 4tmenetben a sokarci sejtviz megjelenése, a sokse;jti-
ek kialakul4sakor az embrionélis indukcié €s a tartds, kollek-
tiv viselkedést eredményezd fizikai erSk fellépése sejtcsopor-
tokban, mint a sejteket Gsszetarté adhézi6, valamint az allati
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8. fibra. (a) Patou sejtdisszociscié-reaggregicids kisérlete: A,
B, C, D. Az ektodermdbél egy zacskét készitett, amelybe me-
zodermidlis sejteket helyezett. A zacské tartalmét tébbszir
egymis utdn dsszerdzta és mesterséges végtagokat kapott.
Ezek a végtagok azonban hdrom alapvetd tulajdonsigot mu-
tattak, amelyet a természetes végtagok is mutatmak: helyi
vagy fokdlis kondenzAciét, eligazist, és szelvényességet vagy
szegmentfcidt. A természetes végtagok ezen események ismét-
lése, iterdldsa és az események idébeli djrakombindlédidsdval
johetnek létre

(b) Szdm folotti vagy extra libujjak keletkezése az embrio-
nélis 14b, a 1dbbimbé kiilsd, ektodermalis részének bemetszé-
sével. Vegyiik észre, hogy egy kisérletben sem volt pontos for-
maképzd anyag, vagyis morfogén gradiens, amint azt Wolpert
poziciondlis informdciés teéridja megkovetelné (Hinchliffe &
Horder, 1993)

tirsadalmak megjelenése. Ez utSbbi esetben genetikailag ro-
kon egyedekben (klénokban) sokszor kdzponti szabdlyozis
alatt kasztok alakulnak ki a testalak (allometrids) megviltoza-
sdval, mint pl. hangyédkndl a kirdlynd altal termelt Gn. juveni-
lis hormon hatdséra. fgy a kiilonboz8 feladatokra specializilt
kasztok ardnyainak megvéltozdsdval lassi genetikai hatdsok
nélkiil bontakozik ki gyors alkalmazkodds a viltozd kérnye-
zetekhez. A formaképzGdés 1ij médjai egylit vdltoztak az
6roklddés evoliciojival.

Kényszerek, szabilyok
és tirténeti esetlegességek

A formavaltozdsok egyedfejlidési és evolicids Wtjait kény-
szerek, szabdlyossdgok és véletlenszer( torténeti lehetGségek
terelik. A kényszerek korlitozzdk a véltozatossdgot. Ennek le-
hetnek penetikai okai, mint a genetikai valtozatossig hidnya
vagy a gének nem véletlenszerii kapcsoltsdga. Lehetnek emb-
rioldgiai okai, mint a lehetséges sejtkblestnhatdsok tartoma-
nya, igy pl. hdromfeji embridk nincsenek. A szervezetek ké-
miai dsszetétele adott hatdrok kozt vaitozhat. A napraforgéban
nem lehet 100% olaj. A viltozatok képzGdése aldrendelt a fi-
zikai és kémiai tdrvényeknek. Az (n. trade-off tipusi, vagyis
ellentétes igényeket kielégitd koridtozott anyag-, energiaszét-
osztd folyamatokat vildgosan titkrozik a 9. dbrin a szdrazfs!-
di névényi formaképzidés Osszetevdi. A fejlddési szabdlyok,
pl. a mir emlitett von Baer-szabdlyok vagy mds, példdul a n6-
vények levéldlldsinak szabilyossdgai szintén terelik a forma-
képz6dés titjait.

Az evoliicios torténelem adott geoldgiai, planetoldgiai, bio-
16giai sth. feltételek kozt zajlik. Hyen volt az dllatok eredeté-
nek esete. A kambriumban, kb. 600 milli6 évvel ezelftt, az 4l-
latok testalaptervének véltozatossdgdban nagy robbands ko-

39



a kdrnyezet méretével novekszik. EbbSl Bell arra kivetkezte-
tett, hogy ,,az 6kolégiai fontosabb, mint a genetika” a szerve-
zetek viltozatossdginak lkialakitisdban. Kérdeznénk, hogy
mely tulajdonsigokra igaz ez az 4llitds. Bell dgy véli még,
hogy a kornyezet folyamatosan romlik. A szervezetek kmye-
zetre adott vdlaszaiban nincs szabdlyossdg. Ha mindaz igaz,
amit Bell 4llit, akkor valdjdban az embriol6giai folyamatok
autondmidja megalapozatlan vizid, és a fejlédés védteleniil ki-
szolgdltatott a kornyezet sokféle szeszélyének, amit bizo-
nyitékok 1égidja cifol. A formavaltozatok valéjdban genetikai
és krnyezeti hatdsok, €s az embrioldgiai folyamatok valtoza-
tos kombindciéibsl bontakoznak ki.

Morfogenetikai és morfolégiai transzformaciok

A formdk evolicidja az egyedfejlddési palyak oroklds meg-
viltozéisin keresziil megy végbe. A gerinces 14b az egyik lega-
laposabban vizsgilt szerv, amellyel illusztrdlni fogjuk az el5b-
bi 4llitist. Amikor megnéziink egy szép ndi labat, bizonyira
esziinkbe sem 6tlik, hogy lehetne az akir pata is, hordozhatna
6-8 ujjat is, amennyit a legOsibb gerincesek viseltek, vagy le-
hetne gézlémadarakra jellemz5 hosszd, palcaszerd alakja is.
Honnan és hogyan ered a libak formijinak meglepd véltoza-
tossdga? Anatdmiai gytjteményekbS] nagyszdmi fejlédési
rendellenesség ismert, mint a hatujjisdg (polidaktilia), amivel
Chagall is rendelkezett, vagy a dongaldb, ami ritkdbb. Evoli-
ci6s szempontbdl sem a sz€ép ndi 1ab, sem a dongaldb, sem a
ldbatlansdg nem kitiintetett dllapot. Beledgyazidnak a ldbak
viltozatossdgdnak természetes, idSben valtozé tartoméanysba.
(Bar meglehet, hogy dongaldbakkal vagy mis rendel-
leneségekkel nem lehet hdbonit nyerni, vagyis szelekcids hat-
ranyuk van.)

A 6. dbra feltiinteti a fejlSdS gerinces végtag (pl. 14b és
kéz) anatémidjanak korvonalit. Ezen a kereten beliil prébal-
Jjuk meg értelmezni a 1db fejldését és evohicids viltozasit. A
1db a testfal meghatirozott ponton torténd kitiiremkedésébsl
fejladik ki a 1dbbimbdébél. A ldb alapszerkezetét két szovetti-
pus, a mezenchima és az ezt borit6 ektoderma alkotja. A b
alapvetSen e két szivettipus folytonos (indukcids) kilcsénha-
tdsaibdl fejlddik ki, amit az 4brén nyilak jelélnek. Hdrom ese-
mény képezi a libfejlddés alapjit. Kezdetben a mezenchima

6. dbra. A gerinces lib anatémigjdnak vdzlata (Hinchliffe,
1989). A 1ab a libbimbébdl, két szivetbil, az ektodermalis
eredetd apikilis ektodermiilis taréjbél (AER) és a mezoder-
mibél fejlddé mezenchimdlis szévetek kozti kilcsonos induk-
cids kilesiinhatfisbél fejlédik ki. A polarizdlé aktivitds zéndja
(ZPA) a végtagok aszimmetrifjit idézi el§. A nyilakKkal jelzett
bekarikdzott teriiletek a csontosodést megeldzd porcképzd-
dést jelentik

Sejt kondenzacids
vagy porcoscddsi
zandk
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7. dbra. A gerinces végtag és varidcidjinak eredete Wolpert
pozicionilis informicios tedridja alapjén. Egy morfogén (pl.
gradiensszerd) koncentréicié eloszldsa aktivalja helyzetiiknek
megfelelGen a helyi koncentriciéra vilaszold sejtek génjeit. X,
Y és Z kiilonbdzé differenciilt sejteknek felelnek meg. A mor-
fogén koncentricié alakjitél, a genetikai Sllomdnytél és a sej-
tek torténetétdl fiiggden eltéré mintizatok keletkezhetnek
egyedfejlidésben és evoliiciban (Green & Smith, 1991; Sum-
merbell, 1983)

meghatirozott pontjain a porcsejtek Osszetdmoriilnek, kon-
denzdlédnak. Ezek a sejttémoriilések azutén eligazhatnak és
tobb részre szétvdlhatnak, szegmentilédnak. Az egyik l4bfej-
16dést tedria szerint ennck a hirom eseménynek az idSbeli va-
ridldsa az Osszes labtipust 1étrehozhatja. Egy misik 14dbfejls-
dést tedria magyardzé magja az un. indukeids klesonhatdsok
kaszkidjinak és a sejtmozgisck specifikus kombindcidinak
viltozatos Osszjatéka. A kaszkad kifejezés vizesést jelent.
Képzeljiik el a Niagarit, mikézben a vizfal lezidul a magas-
sigh6l a mélységbe. A vizesést a viz potencidlis energiakii-
16nbsége tartja fenn. Indukcids szoveti kblcsnhatdsok esetén
a labfejlédési folyamatot az indukdls €s az indukalt hatést el-
szenvedd éllapotok kiilénbsége mozgatja. E kiilénbségek fa-
kadhatnak mechanikai (adhézi6s és feszitési). erdkbdl, kémiai
anyagok térbeli eloszldsdnak kiilonbségeibdl, ami egy elkép-
zelés szerint a 14bbimbé hdtsé zugdban fekvd in. Polarizdlo
Aktivitds Zondjabol (ZPA) szdrmazna, vagy mechanikai &s
kémiai faktorok kolcsonhatdsaib6l. Az a feliételezett forma-
képz6 anyag (morfogén), amely a & feleldse lenne a labkép-
z0désnek, az A-vitaminhoz hasonlé szerkezetli retinsav (7.
dbra). A 8. Abran bemutatjuk azokat a kisérleteket, amelyek
mell5zik a kémiai anyagok (gradiens alakd) eloszldsdval ma-
gyarazo labfejlddést és annak viltozatait.

A libiejlédés genetikai alapjaiban és 6rokl6d6 megvaltozs-
saiban szdmos gént azonositottak. A leggyakoribbak azok a
libmuticidk, amelyek tobbujjisigot, polidaktilidt okoznak.
Ez a megfigyelés 6sszhangban 4ll az Gslénytani leletekkel. A
Jelenség héttere atavizmus, &si tulajdonsdgok megjelenése le-
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16ak. Ismert az is, hogy ugyanahhoz a genetikai rendszerhez
kiilénboz6 morfolégiai tulajdonsdgok is tartozhatnak. Ilyen az
azonos genetikai dllomdnyd, kiilénbézd ktrmyezetekben fel-
nevelt, aitiltetési kisérletekbdl megismert novények esete.
Ezeket kiilonbzd tengerszint feletti magassdgokban nevelték
fel eltérd formdkks. Ellenkezd esetre is van példa. Bizonyos
genetikailag kiilénboz§ szalamandréknak kézel azonos a for-
mijuk.

Molekuldris tanulmdnyok tanulsiga szerint a gének nem
készitenek kizvetleniil fenotipusos struktirat vagy funkcidt.
Molekuldkat kédolnak, melyek mds gének mékodésct szabé-
lyozzdk, vagy a sejtek jellemzd tulajdonsdgait befolydsoljak
fehérjék szintézisén dt. Ilyen tulajdonségok a sejtosztodds ide-
je, irdnya, sebessége, a sejthalél, a sejtdifferencidcié iddzitése,
a sejtvaz jellemz6i, mint pl. a sejtmozgékonysdg vagy a sejt-
alak véltozasi képessége, a sejtfelszini tulajdonsagok, mint a
sejtadhézid, a sejt-sejt felismerés és kapcsolddds és a sejtkd-
zotti 4llomény termelése. A gének nem Snélléan mikédnek,
hanem fejlédési szabdlyozdsi hurkokba dgyaz6dnak.

Néhany példa megvildgithatja, hogy mit lehet tudni a gének
formaképzddési szerepérSl. Virusok fejbdl, farokbol és torzs-
b6l térténd 3 dimenzids, molekuldk kozti kdlcsonhatisokon
alapuld, a virus gazdasejtje 4ltal szintetizdlt géntermékek on-
felépiilése kapcsdn Sidney Brenner megjegyezte: elképzelhe-
tetlen, hogy a gének barmiféle geometriai alakzatot kixolja-
nak (5. abra). Ilyen és hasonlé példdk alapjdn sokan kétségbe
vontik a genetikai programok létezését. Gerald Edelman in.
morforeguldtor hipotézisét dllatok formaképzddése lefrisira
dolgozta ki. Eszerint a sejtfelszin adhéziés molekuldi meg-
szabnak a sejtek térbeh kapcsolédasi rendjét. Amikor a sejtad-
héziés molekuldk génjeinek kifejezGdését gitoltdk, rendel-
lenességek jelentek meg, pl. tollak térbeli rendiében. Edelman
hipotézise sem képes osszekomi a génektSl a morfolégidhoz
vezetd utat. Egyrészt nem vildgos a sejtadhézios molekuldk
szintéziséért felelds gének szabdlyozdsa, mésrészt a hipotézis
merev, nil specifikus sejtkdlcstnhatisokat kivetel meg. Az
embridk fejlédésének nagy a hibatirése, amivel a nilspeciali-
z4lt sejtkolcsdnhatdsok nem egyeztethetSk Gssze. Maga Edel-
man is felismemi véli az 4ltala alkotott Gin. embrionélis ,.dege-
nerdlisag” fogalmdban, hogy az elemi egyedfejlGdési lépések
kevésbé megbizhatéak, mint az 8sszegzddésiik nyoman kiala-
kult szervezet morfol6gidja. Egysejt szervezetek, mint az Ace-
tabuldria vagy a csillésok sejtadhézié nélkiil is pazar formagaz-
dagsdgot mutatnak. A sejtkdlcsonhatisok és a sejtek belsd dina-
mikus térbeli llapota és ezek dsszejatéka egyardnt gazdag
formakészlethez vezet. Altalénosségban szdlva, a génhatisok
lehetséges mdédja soksejtiiekben a citoplazmabdl  induld
szigndl »transzkripciés faktor—gén—géntermék—szignil soro-
san és parhuzamosan terjedd hatdsainak a hal6zata.

Egy viszonylag dj kutatdsi irdny a génhatdsok és a generi-
kus él8kben és élettelen anyagban egyarfint jelenlevd fiziko-
kémiai effektusok Hsszefonédisinak elemzése. Ezt mint il-
lesztési hipotézist frtuk le. Késdbb Stuart Newman kollégaival
evoliiciés kutatdsi programmé fejlesztette a kovetkezd kiindu-
l4si pontot. A biolégiai formdk nem génmuticiék szelekcigja
alapjan jonnek 1étre. Maguknak a fizikai-kémiai effektusok-
nak a megviltozisait a genetikai mechanizmusok megerdsi-
tik, rgzitik. Olyan ez, mintha valaki nadragszijat és hozentrd-
gett is viselne, mintegy tilbiztositisként. Ez a hagyoményos
neodarwini evolici6kép megforditasa.

Ugy véljiik, hogy bédr végss soron a génekben tarolt infor-
mici¢ felelds a specidlis morfolégiai konstrukcidkért, a gé-
neknek semmilyen stratégidja nincs, hacsak géntermékek ké-
dol4sit stratégidnak nem tekintjiik. Egyetértiink viszont R. C.

Az evoliici6
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5. abra. A T4 virus forméjdnak kialakuldsa a virus géntermé-
keinek molekuldris kilesonhatdsokon alapulé onfelépiilésével
{Wood, 1992)

Lewontinnal és madsokkal abban, hogy a DNS a legtehetetle-
nebb, leglustibb molekula, amitdl nem virhaté el a fejlodés
rendjének kormdnyozdsa, szabilyozésa. A sejtek kozti jelzd-
rendszerek, a tobbszintli szabdlyozds és a géntermékek isme-
retlen, komplikilt dsszjtéka a kulcsa a morfoldgia alapjinak.
Ennek megértése ma egy koldus dlma.

Kiornyezeti hatdsok
és morfolégiai viltozatossag

Képzeljiink el egy valosdgos képet két firél, melyek egymds-
hoz kozel néttek ki a fldbSl. A két fanak a korondja a fényért
folyd versengés miatt Ggy moédosult, mintha egyetlen korond-
juk lenne. Az erdei fik lombkorondjinak alakja a szomszédos
fakétsl fiigg. Bizonyos tibbsejtil algdk egysejtlivé viinak
meghatirozott pH vagy ionerdsség mellett. A formakészletet
az dkolégiai kélcstnhatisok megleps médon képesek befo-
lydsolni. Szigeteken megfigyelték, hogy ragadozok &s a tdp-
anyagb0ség hidnydban miniatfir, kisméretd elefdntok vagy
szarvasok is élhettek. Hasonl6, meglepl formaviltozatoktél
hemzseg a bioszféra.

Ahhoz, hogy értékelni tudjuk a kérmyezetnek a formékra ki-
fejtett hatdsat, el8szor tisztiznunk kell a kémyezet tulajdonsa-
gait. Graham Bell tobb lényeges kdrnyezeti tulajdonsigot fi-
gyelt meg. Eldszor, a kornyezeti paraméterek véltozékonyab-
bak, mint a genetikaiak. A kdmyezeti paraméterek vanicidja
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térbeli dtrendezédése és a sejtkolesdnhatdsok. Ilyen sejtkol-
csdnhatds az embriondlis indukeid, ami két, indukalé és kom-
petensen valaszolé indukdit sejtcsoport kilesénhatdsa nyo-
mdn kialakulé dllapotviltozis. Itt kell megemliteniink részle-
tezés nélkiil Alan M. Turing 1952-ben kozolt munkajat, amely
a formaképzddést diffiziénak és formaképzé anyagoknak
(morfogéneknek) a kombindcisjdbsl szirmaztatja (egy hul-
lémelmélet keretében). A Turing-féle &s mds formaképzddési
modeliek a sejtek vagy embri6k kezdeti homogenitisdb6l a
heterogenitdsba valé dtmenetét irjak le, tilegyszertsitve.
Bevezethetd egy tn. nem autogén fejlodési tipus is. A szer-
vezetek egy jelentSs része szoros fizikai kolcsdnhatdsban €l
egymdssal valtozatos Gkoldgiai koriillmények kozoit. Ilyenek
a szimbidzis, a parazitizmus stb., ahol a testalak olyan széls6-
ségesen modosulhat, hogy pl. parazitdkban a testi sejtek szd-
ma csikken, és uralkodévd vilhat a test szaporit6 része. Az ok
kézenfekvG: nincs szitksége a parazitinak az élelemszerzés-
hez szilkséges szokdsos kellékekre. A gazda mindent tilcin
hoz. A koevoliicié tehdt hosszi tivon egy fé formaregulator.
A fejlédési mechanizmusck az evolicié soran valtoztak. A
tilélés €s a szaporodds szempontjabol sikeres mechanizmusok
rogziiltek, evoliicidsan konzervdlédtak. Radikilis evolici6s
Iépések befolydsoltik a szervezetek alakjit is. Ilyen lépés volt
a prokaridta-eukariéta stmenetnél a sejiviz kialakuldsa. Az 1.
dbrén lathattuk, hogy a kiilsd vdzzal rendelkezd baktériumok
sejtfaluk merev, korldtozott modosithatésdgdval csak kis for-
mavaridciot tudtak iétrehozni. Amikor azonban az eukari6tiva
vilds sordn megjelent a pSkhdldszerd sejtvdz (citoszkeleton),
a formagazdagsdg hamarosan pazarrd vilt. Ugyanigy a telepe-
ket alkoté 1in. moduldris szervezetek, mint a legtébb gomba,
novény vagy gerinctelen éllat, modulok hatdrozatian szdmu
ismétlésével és elagard fejiddési palydjaval djabb viltozatos-
sagi tartoményt generil. Ezek kézismert képvisel6i az indak-
kal dsszekapcsolt erdei szamdca vagy a nadszdlakbdl vssze-
csatolt nidas. A diffiizié, adhézid, ionerSsség vagy mds for-

3. #dbra. Néhdny alapvetd formaképzédési mechanizmus
(Hynes & Lander, 1992). Gyakori jelenség a szivetek és sejt-
lemezek meghajlasa és szétvildsa (A~-B), valamint a sejtek
vinderlésa (C) és az idegsejtek nydlvanyainak célba juttatdsa
(D). Az embriondlis indukcié két, haté és kompetensen reagi-
16 sejtcsoport kozti kilesinhatis, ami a szivetek kozt eltérése-
ket okoz (E)
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4. dbra. Sejtvonalon alapulé formaképzidés a Caenorhabditis
¢legans korai egyedfejlddésében. A szervezethen minden sejt-
nek van neve, amit betiik jelélnek. (B) A sejtvonal (vagyis egy
szervezet sejtjeinek egymdsbdl tirténé leszdrmazdsinak dtja)
korai szakasza. (A) A sejtvonal térbeli szervezddése a bardz-
dilddas 12 sejtes stadiumdig. Az embrié korai téridébeli fejlé-
dését szamitégépen rekonstrudltuk a sejtmagok mint marke-
rek térbeli helyzete alapjén (Holba Agnes, Lukdcs Béla és MI,
1991). Megillapitottuk, hogy a sejtosztéddsi orsok parhuza-
mos tendencidt mutatmak, ami sejtklcsinhatsgsokkal és a kis-
mértékid sejtvandorlissal egyiitt egy egyszerdsitett magyar4-
zata a féregalak keletkezésének. A sejtvonalak evoliciésan
viltozékonyak, de a C. elegansban invaridnsak (Wood & Ed-
gar, 1994)

maképzédésben szerepld fizikokémiai mechanizmusok a kér-
nyezettd] fiiggenek és viltoztak az evolicié sordn. A fejlédési
mechanizmusok az Sroklddéssel &s a viltozatképzédéssel fo-
nédnak Gssze szorosabban. A viltozatokat elterjeszté eltér
szaporodési stratégidkban vagy az dkolGgiai kolcsonhatisok-
ban szerepiik kozvetett és csak ritkdn ismerhet6 fel. Péld4ul
kerekesférgek A-vitaminos kezelése indukélhatja benniik a
garat €s a testméret novekedését. Ezért a nagyobb garati dlla-
tok nagyobb prédit fogyaszthatnak. Az embriondlis indukcié
megviltozdsa igy a tipldléklanc dtrendezidéséhez vezethet. A
mér emlitett heterokrénia bizonyos formdi, példéul az dn. ne-
oténia pedig koribbi vagy késdbbi ivarérés elGidézésén 4t
kézvetleniil befolydsoljék a generdcios id6t. A szaporodési si-
ker viszont az Skoldgiai kélcsénhatasokban d6] el.

Orikl6dés és morfogenezis:
a gének stratégidjdnak mitosza?
Az egyik legerSsebb érv amellett, hogy a gének és a formak
kdzt szoros kapcsolat van, az egypetéjd ikrek esete. Az egype-
t€jd ikrek genetikailag azonosak és formailag nagyon hason-
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Ez a dilemma mindenesetre megosztott sok mai posztmo-
dern evoliciébiolégust. Némelyek, pl. a ,.funkcionalistik™ a
kérnyezet-szervezet kolcsdnhatdsokbél fakadd, szelekcidval
folyé alkalmazkodasban vélik megtallni az evolici6 lénye-
gét. Mdsok, a ,strukturalistdk™ a szervezetek szervezddésének
az id5 miildsdt6]l fliggetlen fizikokémiai elveit vagy szabé-
lyossagait kutatjik, melyek terelik az evolici6 eldgazé ltjait.

Hogyan tsszegezhetd roviden az embrik evoldcids szem-
léletének {6 problémédja? Mi hizédik meg az embriol6gia e
Darwin el6tti evoliicidbiol6gidhoz hasonlé vajidésa mogott,
amit foképp Richard Goldschmidt, Gavin de Beer és Conrad
Hall Waddington kozvetitett 4t az 1970-es 80-as évekre? Az
embrick fejlédésének nincs a genetikihoz mérhetS fejlettségd
elmélete, ami a Mendel-szabdlyoknak evoliciés faktorokkal
(szelekciéval, mutdciéval, migriciéval, sodréddssal stb.) tor-
ténd kombin4ldsa révén elvben lehetdvé teszi evolicids vilto-
zdsok modellezését. Mi varhatd az egyedfejlddési szabdlyos-
sdgok egy jol rendezett rendszerétél az embriol6gidn és az
evoliiciés elméleten belitl? A szervezGdés elveinek egzakt fi-
zikai-kémiai lefrdsa és a véletlenszeri torténeti esetlegességek
Gtvbzése. Az egyedfejlddési mechanizmusok és evohicids
kapcsolataik aldbbi dttekintése fényt vethet ezekre a térekvé-
sekre a formédk &s mintizatok védltozatossiga eredetének elem-
zésén keresztiil.

Az egyedfejlddési palyédk szervezddése

A formaképzédés vagy morfogenezis a sejtek, a szovetek, a
szervek vagy a szervezetek forméjdnak és alakjénak kialaku-
lisa. A mintdzatképzddés rendezett molekuldris vagy sejtes
inhomogenités (egyenctlenség) keletkezése. A mintdzatképzd-
dés alapja soksejtliekben a sejtdifferencidcis. A differenciécio
sordn a sejtek megszerzik biokémiai osszetételiiket, szovet-
specifikus alakjukat és funkciéjukat. A differencidcié az elter-
jedt felfogds szerint a gének eltérd aktivitdsanak és inaktiviti-
sdnak kovetkezménye. A forma lényegében alakot felvevd
mintézatdinamika. A fejlédés e hdrom folyamat: a differencid-
ci6, a mintizatképzddés teremtette inhomogén komponensek
és a morfogenezis §sszekapcsolédasdbél soksejtliekben alakul
ki. A fejlédés dllapotvéltozdsait egyedfejlddési mechanizmu-
sok hajtjdk. A fejlddés sordn végbemend dllapotviltozasok
egyedfejl6dési pélydkba vagy programokba rendezbdnek (2.
4bra). Iiyen pilya pl. a testméret vagy a sejtszdm valtozdsa az
egyedi élet sordn. A fejlédés egésze ilyen dllapotvaltozok
egyiittes, dinamikus viselkedésébdl 4ll Gssze. E pilydk szele-
tei mutatjik a szervezet pillanatnyi dtmeneti vagy dllandésult
formajat és mintdzatdt. A 2. dbra egyedfejlodési pélyakat mu-
tat be. Az anyagcsere pélyéit a szubsztritok és a termékek
kozti kémiai potencidlkiilonbségek hajtjdk. Az egyedfejlodési
pilyak hajtéerdi a késdbb targyalandd egyedfejlédési mecha-
nizmusok, és nem a gének vagy misztikus genetikai progra-
mok. (A gének valészind egyedfejlédési szerepét késGbb kor-
vonalazzuk.) A palysk leithaték molekuldris koncentrdcid-
véltozdsok, sejtek, szovetek, szervek vagy szervezetek alak-
viltozdsainak jellemzd tulajdonsdgai alapjin. Az egyedfejlo-
dési pélyakon létrejott formdk sokasdgibé] kiemelhetdk a ti-
pikusak. J6részt ezek alapjdn torténik a rendszerezés. A fejls-
dési palydk és a megvéltozasuk soran létrejott iij formdk ere-
detének és fenntartisinak megértése a bioldgia egyik legna-
gyobb problémdja. Ezt egyetlen elmélet sem képes ma meg-
magyardzni, beleértve a neodarwini evolicios elméletet is, hi-
szen az egyedfejlddésnek ma nincs elmélete. A fajok eredetét
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2. 4bra. Néhdny gerinces faj egyedfejlédési pilydjdnak sssze-
hasonlitésa. A szalamandra, a csirke és az ember mér fejlodé-
siik kezdetén eltér egymdstol. Késébb azonban, az dn. filotipi-
Kus stédiumban nagyon hasonléakks véilnak, amelyben a kii-
16nbéz csoportokban ugyanazok a (homeotikus) szabdlyozd
gének miikodnek. Ezek a filotipusok, amelyekkel az dllatokat
megpribaltak dltaldnosan jellemezni (Elinson, 1987)

sem lehet a formak eredetének megértése nélkil tisztdzni, bir
olykor ij faj képz6dése nem jelent formaviltozast.

Egyedfejlédési mechanizmusok és az evoliicié

Az egyedfejlddési mechanizmusok két nagy csoportba sorol-
haték, A generikus vagy tipikus mechanizmusok mindeniitt,
az élettelen vildgban &s él6kben is eléfordulnak. Ityenek a dif-
fiizi, a fazisszepardci6, a felilleti fesziiltség, az adhézi6, a
gravitécié stb. Miutén itt fizikai és kémiai fotyamatokrdl van
576, ezek a komyezettel egyiitt viltoznak és Gjra meg tjra
visszatérnek, A nem generikus mechanizmusok két tipusba
tartoznak. Az autogén mechanizmusok legfontosabbjai a sej-
tek helyzetétdl fiiggd formavaltozdsokat, sejtitrendezddéseket
vagy tn. sejtvonalas allapotvéltozdsokat okoznak. Az utébbi-
ak a sejtek egymasbél torténd leszdrmazdsi rendjének kialaki-
tasaval egyidejileg a testalakot és a mintazatot is megszabjak.
Ilyen mechanizmus figyelhetd meg sok gerinctelen allat fejlo-
désében, példdul a sokat vizsgélt, kb. 1000 sejtbdl 4ll6 Cae-
norhabditis elegans fondlféregben. E fejl6dési mechanizmu-
sok bizonyos részieteit a 3. és a 4. dbrdk illusztraljak. A for-
maképzidés legfontosabb mechanizmusai a sejtek alakvilto-
zasa, vindorldsa, novekedése, osztédasa, haldla, sejtcsoportok
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meétlésének (rekapitulicidjinak) tartotta. Ez a hires, tin. bioge-
netikai alaptorvényénck lényege. Haeckel és egykori kivetdi
szerint az embridk fejlédésében miniatiirizalt evolicié zajlik.
Ezért kivetdivel az embridk tanulményoz4sibél az evoliciét
pribalta rekonstrudlni, sikerteleniil. Haeckel szemléletének
legnagyobb probléméja a formaképz8dés révid és hosszid ta-
von hat hajtéerSinek dsszekeverése volt. Az ellenszenvesnek
tekintett rekapituldcié (az 6si tulajdonsdgok megismétlése le-
szdrmazottaikban) tény. Az egyedfejl6dés az evolicié sordn
sokszor dgy véltozik meg, hogy az egyedfejlédési palya mar
létezd részéhez egy ij szakasz illeszkedik (termindlis addi-
ci6). Az djonnan keletkezett fajoknak az Gseik bizonyos
egyedfejlédési szakaszain is 4t kell jutniuk, mintegy részben
megismételve azt. Ilyen eset az éllatok fejlddésében a megter-
mekenyftett pete—bardzdalédds—gasztruldcié dtmenet. A reka-
pituldciénak legaldbb két oka is van. . A megismételt szerke-
zetnek valésdgos funkeidja van. Példdul a gerinchdr hidnyzik
az elbgerinchiiros aszeididk kifejlett alakjaiban, de az tszé
larvakban mint vdz milkodik. Az ebihalak farka dszé funkcict
151t be kifejlett korig. 2. A megismételt struktirdnak valami-
lyen nélkiilozhetetlen kozvetett hatdsa van, pl. széveti kol-
csonhatdsok formdjdban (ezeket 14sd késdbb). Haeckel tudats-
ban volt annak, hogy mér a korai egyedfejlédési szakaszok,
pl. a larvék is véltozékonyak, ezért a rekapitulicié nem lehet
univerzdlis jelenség. Az evoliciés elmélet jelenkori tirté-
netében (metamorfézisiban) az egyedfejlodés és az evolicis
kapcsolatdnak vizsgélata tjra Haeckel kordra jellemz6 virdg-
zdsdt éli.

Az embriék mai evollci6s szemlélete lehetdség arra, hogy
visszatérjiink ahhoz a Darwin el6tti korszakhoz, amikor von
Baer 1828-ban az embriolégist megalapozta az egyedfejlodési
szabdlyok feltdrdsdval, amikor még nem is hittek az evoliicié
létezésében, Lamarckot és néhdny kortdrsdt kivéve. Von Baer
feljodési szabdlyait Darwin is fethaszndlta evolici6s bizo-
nyitékként, bir von Baer legcsekélyebb jévahagydsit sem él-
vezve, aki nem hitt az evoldcié 1étezésében. Von Baer Hae-
ckelt is tanai féireértésével vadolta, helytdlléan, de ez termé-
keny félreértésnek bizonyult. Haeckelt ugyanis révezelte az
egyik legelterjedtebbnek tekintett evoliiciés mechanizmus fel-
ismerésére: a heterokronidra. A heterokrénia az egyedfejléds-
si események id6zit€sének és sebességének evoliicids megvil-
tezdsa. E véltozds révén az embriSkban #j kélcsdnhatisok
jonnek 1étre az embri6 kiilénbozs részei kbzt, amelyek sordn
atalakul a sejtdifferencidci6 térbeli szervezddése, vagyis min-
tdzata. A mintdzatok molekuldris és/vagy sejtes inhomogeni-
tasok, melyek differencigci6 sordn jonnek 1étre.

A tivoli, a leszdrmazasbdl fakadé térténeti okokkal értel-
mezett embriondlis fejlédés képével mésok, mint His és Wil-
heim Roux gytkeresen szakitottak. Roux ugy vélte, hogy az
egyedfejlédést kisérletileg ellendrizhetd hatdsd, a jelenben
miikédd mechanikai €s kémiai faktorok alapjin kell magya-
rizni. Ezt fogalmazta meg Roux nevezetes 1883-as program-
Jjdban, ami a fejlédésmechanikai irdnyzat nyitanya volt.

Még ugyanebben az évben, 1883-ban, August Weismann
(1834-1914) fejl6dd hidrdkon szerzett tapasztalatai alapjén
kifejlesztette hires tételét. Eszerint egy szervezet sejtosztodd-
sainak ldncolata Y alaki: a potencidlisan halhatatlan ivarsejt-
képz&dési 1t (a csirapdlya) és a halandd testi sejtek sejtoszts-
dési ldncolata (a széma) egy bizonyos ponton szétvélnak. Ujra
megkeriilt hit az el sem veszett torténelem. Az evolici6s vil-
tozdsok a csirapilydn 4t terjednek el, aminek a szémaval
nincs kapcsolata. Ezért sltaldban a szerzett tulajdonsdgok nem
oroklddnek. KésSbb a molekuldris genetika helyettesftette
vagy redukilta a csirasejt-testi sejtitmeneteket transzkripcié-
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ra. Ezdltal a csira és a DNS az egyedfejlddés kézponti iranyité
alrendszere lett, ami a genetikai program tfinékeny fogalmai-
ban testesiilt meg. Weismann tétele megalapozott, de csak a
soksejtil él6lények kisebb részére érvényes. (Az élet evoliicié-
janak dthatoda egysejtil dllapotban zajlott, ahol Weismann el-
gondoldsainak nincs értelme.)

A Mendel-szabdlyok tjrafelfedezésével tovabb bdviilt bio-
16giattrténeti orokségiink. Mendel hatdsa nyomdn kialakult a
szervezeteknek egy részekre bontott, atomizélt képe. Ekéizben
a szervezet egésze, igy formdja is csak annyiban volt érdekes,
amennyire a forma az dsszetevSire torténd felbontdsival ele-
mezhetdveé tehetS. A kibontakozé és iparrd vilé populdcidbio-
l6gai vizsgélatok pedig, kiilonosen eleinte, semmit sem tudtak
kezdeni a statisztikus elemzéseknek ellenallé formaképzddés-
sel.

Még Roux és Weismann tevékenységét kiivetSen 1917-ben
szilletett meg ink4bb elméleti, mint kisérleti kutatdsi program-
ként Anglidban D’Arcy Wentworth Thompson munk4ja: ,,A
névekedésrdl és a formdrSl” (On Growth and Form). A biols-
gia torténetében kevés kényvnek volt olyan sikere és hatdsa,
mint Thompsonénak. Nem kozolt dj tényeket, ,.csak” iij szem-
Iéletet adott. Ez szimos, némileg paradox tényezdnek tulajdo-
nithatd. Thompson a Classical Association (Filologiai Tarsa-
sdg) vezetGjeként neves klasszika-filologus stiliszta, képzett
matematikus, ill. fizikus, valamint eminens biolégus volt. A
morfoldgidré! alkotott felfogdsanak veleje abban 4llt, hogy a
Jelenben keletkezd formdkat a jelenben haté fizikai erék alap-
Jédn kell megmagyardzni. Ebben vele ma is sokan egyet-
értenek. Nem szentelt kell§ megfontoldst azonban annak a
ténynek, hogy az aktudlisan haté fizikai faktorok 4ltal elSidé-
zett formaviltozdsok mdr a multban fogant genetikai informa-
cid hatésa alatt is 4llnak. Ezért elvétette az erdk hatdsdnak t6r-
téneti koriilményeit és jellegét. Darwinnal és a torténetiséggel
kapcsolatos antipdtidjshoz ma is sokan szivesen nyilnak
vissza. Gazdag 6rokségébsl kiemelhetSk a kovetkezdk: Sza-
miéra ,,a forma az erSk diagramja”. A formavaltozdsokat a fi-
zikai er6k egyensilyra torekvs osszjdtéka szabja meg. A for-
mékat koordindtiik vdltoztatdsival mas formédkba transzfor-
milta. Sajnes, kifejlett formdkat kifejlett formédkk4 alakitott
4t. Igy modszerével ,megkeriilte” az embridk 4ltal befutott
evoliciGsan viltozd egyedfejldési utakat, melyek szaporité
sejtekbdl vagy egyesiilésiikbd] indulnak ki. A sejtek formajat
sejtmembranjuk felilleti fesziiltsége alapjan értelmezte. Gene-
tika-mentessége, torténetiség-ellenessége tilsdgosan feliiing,
miutdn a gének az él8lények miltjanak evoliciés sikereit (is)
tikkrozik. Hosszi kényvének j6 része terjedelmes érvelés az
anizotrop névekedés (allometria) formagenerl$ szerepe mel-
lett. Eszerint a szervek, a szovetek és a szervezetek alakja (a
tér kiilénbozd irdnyaiban) eltérd sebességdi novekedésiik ré-
vén alakul ki. E jelenség az allometria, amelynek részletes ki-
fejtése J. Huxley munkdiban teljesedett ki 1932-ben.

Thompson a formagenerilé mechanikai erket az evoliiciés
viltozisoktdl eltérden iddtlennek tekintette, melyek nem fiig-
genek az id§ miildsatSl. Az evoliicié sokak szerint viszont a
véletlenszerfi torténeti esetlegességek sorozatinak és az é151¢-
nyekben megbtivé szervezSdési szabdlyszeriiségeknek a kom-
bindci6ja. A formaképz4 fizikai faktorok hatdsmechanizmuss-
nak vélt iditlensége és az idSben valtozé formaképzidési sza-
balyossdgok kapcsolata ma legaldbb olyan aktudlis problé-
mdik, mint Thompson koréban. Ennek a maradandé aktualitds-
nak a megsejtése tette volna Thompson hatdsdt oly naggy4?
Vagy pusztin a leszdrmazisban testet 615 torténetiség hattér-
be szoritdsa az €18}ények fizikai konstrukeidjaval szemben lett
hirtelen szembet{ing, amiben a darwinizmus oly szegényes?
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1/B. dbra. Az éldkények legnagyobb csoportjai (=a kingdomok) formagazdagsiginak egy reprezentativ része. (4) A baktéri-
vmok alapvetd formii. Figyeljilkk meg a szegényes alakvildgot, aminek az oka a kiils§ vizként mikddd, szabdlyozott merevségli
sejtfal csekély alakvaridcids képessége. (B) Az eukariotdk tipikus formavildga, dllatok nélkiil (Koch, 1990; Cavalier-Smith,
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