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CO CEKAT OD BIOLOGICKE OLYMPIADY V KATEGORIICH A & B?

,Biologicka olympiada je predmétova soutéz z piirodopisu a biologie,“ hlasi oficialni
definice této soutéze. Co od ni vSak ¢ekat? Z ¢eho budou tikoly — a co v nich naopak

védét, pokud prichazite do BiO AB poprvé. Ctéte pozorné tuto pitbalovou informaci.
1) Jak funguje BiO AB a kam lIze postoupit?

V kategorii BiO B soutéZi studenti 1. a 2. ro¢nikt ¢tyrletého (a odpovidajicich
ro¢niku viceletého) stredoskolského studia, v kategorii BiO A studenti 3. a 4. roc-
nika ¢tyrletého (a odpovidajicich) ro¢nikd. Mladsi studenti simohou zvolit, Ze budou
soutézit ve vyssi kategorii (napft. preskocit z kategorie C do B, pripadné do A), sou-
¢asné s tim se ale musi vzdat soutéze ve své plivodni kategorii. Biologicka olympiada
sevkategoriich A a B sklada ze Skolniho a krajského kola, v kategorii A pak nasleduje
i ustredni kolo (celostatni), ze kterého je mozné postoupit na Mezinarodni biologic-
kou olympiadu (IBO). Do krajského kola postupuje zpravidla jeden, v pripad¢ vel-
kych bodovych ziski i vice nejlepSich reSitelll Skolnich kol z kazdé Skoly. Do ustred-
niho kolavkategorii A postupuji vZdy dva nejlepsi fesitelé krajského kola, dalsi soute-
zici pak postupuji podle svych bodovych ziski ve srovnani se soutézicimi v ostatnich
krajich. Limit ¢tyt studentd na kraj pro postup do Gstedniho kola byl po¢inaje lon-
skym ro¢nikem BiO zruSen. Vitéz Ustredniho kola automaticky postupuje na IBO,
zbyvajici tfi ¢lenové Ceské vypravy a jeden ndhradnik jsou vybrani na pripravném
soustredéni k mezinarodni BiO. Toto pripravné soustiedéni (nékdy oznac¢ované jako
»halejvarna“) se kona po tstfednim kole a postupuje do né¢ho 12 nejlepSich soutézi-
cich z ustredniho kola. V kategoriich A i B je také mozné z krajského kola postoupit
na Letni odborné soustiedéni v Béstvin€. Tam postupuji v kategorii B vzdy dva nej-
lep$i soutézici krajského kola a v kategorii A vSichni Gcastnici tstfedniho kola (do
vycerpani kapacity), ktefi dany rok nematuruji, jakoz i clenové vypravy na IBO s na-
hradnikem. Podle toho, jak velkého bodového zisku fesitel vdaném kole dosahl, je mu
k diplomu udéleno téz oznadeni ,fesitel“ nebo ,,uspésny resitel“. Uspésnym resite-
lem se stava kazdy student, ktery v daném kole BiO ziska alespon 60 % z celkového
poctu bodd. Ostatni studenti ziskavaji titul reSitel. Toto oznaceni miize hrat roli na-
piiklad u prijimacich zkousek na nékteré vysoké skoly — pokud VS umoziiuje tieba
prominuti pfijimaci zkousky za ,,uspésné reseni krajského kola BiO A“, pak je tieba
pro splnéni podminky dosahnout v krajském kole prave titulu ,,uspésny resitel“.

2) Z ¢eho se sklada vlastni soutéz?

Skolni kolo BiO AB se vzdy sklada celkem ze ti ¢4sti: z testu v§eobecnych biolo-
gickych znalosti (dale jen ,test®), tloh (obvykle jedné praktické a jedné teoretické)
a poznavacky piirodnin. Krajské kolo néasledné sestava z testu, tii aloh, poznavacky,
anavic jeste tzv. specialni poznavacky, ve které maji soutézici za tikol zodpovédét de-
set otazek tykajicich se predloZenych objektd, které mohou odkazovat na jakoukoli
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oblast biologie nebo geologie. V Gstiednim kole vas ¢eka test, poznavacka, specialni
poznavacka, tti praktické ulohy, a navic jesté terénni tloha — soubor ukold vztaze-
nych k okolni prirodé, které sout€Zici resi na soutézni stezce v terénu.

3) O ¢em jsou ukoly v BiO?

Kazdy rok ma Biologické olympiada dané téma, které vétSinou volime tak, aby
pokryvalo Siroké spektrum biologickych fenomént. Proto zpravidla neni t¢ématem
BiO néjaka konkrétni skupina organismu (tieba obratlovci) nebo jeden konkrétni
obor (tfeba imunologie). Cilem BiO je predevsim rozvijet stiedoskolské ucivo biolo-
gie o dals$i zajimava témata, a piedstavit biologii jako obor. To je také diivod, pro¢ se
Biologicka olympiada zpravidla nezabyva Iékarstvim a medicinska témata jsou v ni
vzdy predstavovana v kontextu biologickém, nikoli klinickém. Stejnym zpisobem
BiO pristupuje také k dalsim aplikovanym obortim (napi. zemédélstvi). BiO také ne-
slouzi jako priprava k prijimacim zkouskam na vysoké Skoly, prestoZe zejména u pri-
jimacich zkousek na prirodovédné obory miiZe icast v BiO napomoci a fesitelé vys-
$ich kol mohou byt na mnoho $kol pfijati bez prijimacek. Ulohy ve vsech kolech BiO
se tykaji tématu daného ro¢niku a zpravidla vychazeji z pripravného textu (této bro-
zury). TovSak neznamena, ze k jejich kompletnimu splnéni je tfeba naucit se brozuru
nazpameét. Tematicky z ni sice vychazeji, av§ak je u nich tfeba zapojit téZ vlastni mys-
leni, praktické schopnosti a dalsi znalosti na tirovni sttedo$§kolského uciva biologie.
Naopak test v§eobecnych biologickych znalosti obsahuje otazky ze vSech oblasti
biologie a z pripravného textu nevychazi.

4) Jak jsou ukoly v BiO hodnoceny?
Test vseobecnych biologickych znalosti.

Test sestava z uzavienych otazek s vybérem z péti moznosti. Ve Skolnich kolech je
vtestu spravna vzdy pouze jedna moznost. Vybérem chybné moznosti ¢i vybérem vice
moznosti neziska soutézici za otadzku zadny bod. V krajskych kolech a v ustfednim
kole muze byt u kazdé otazky v testu spravné jedna, anebo dvé moznosti. Vybérem
jakékoli chybné moznosti soutézici neziska zadny bod. Vybérem pouze jedné ze dvou
spravnych moznosti ziska soutézici 0,5 bodu.

Priklad hodnoceni testu krajského/ustredniho kola:

1. Vyberte organismus/organismy pattici mezi savce.
a) cCejkachocholata (Vanellus vanellus)
b) prase divoké (Sus scrofa)
¢) rejsec vodni (Neomys fodiens)
d) okoun ri¢ni (Perca fluviatilis)
e) vyrvelky (Bubo bubo)

Vybér moznosti: B,C=1bod; C=0,5bodu; B=0,5bodu; A,B=0bodl, A= 0 bodd.
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Pozndvacka.

Poznavacka organismi se sklada z poloZek, vybranych ze Seznamu piirodnin pro
poznavacku BiO AB (dostupny online na webu BiO, dale jen Seznam). V krajskych
kolechje navic mozna odchylka od Seznamuvrozsahu 10 % poznavacky, v Gstiednim
kole pak v poznavac¢ce mizete najit az 20 % organismt mimo Seznam. Nékdy budete
mit za ukol uvést jen rodové jméno, ptipadné¢ jméno celedi, fadu nebo kmene orga-
nismu. To je u daného objektu vzdy viditelné uvedeno. Do soutéZniho archu miiZete
uvést ceské nebo veédecké jméno organismu. Uznévany jsou platné varianty jmen,
tedy platné védecké jméno a platna ceskd jména. Pokud ma organismus vice pou-
zivanych ¢eskych jmen, nez je uvedeno v Seznamu, uznava komise zpravidla vari-
anty uvedené v taxonomické databazi BioLib. Pokud uvedete spravné rodové, ale
chybné druhové jméno, nebo uvedete jen jméno rodové, ziskate 0,5 bodu. Presny
zpusob hodnoceni poznévacky a priklad uZiti najdete v predmluveé Seznamu. Pozna-
vacka predstavuje ¢ast biologické olympiddy, kde studenti velmi ¢asto chybuji pravé
tim, Ze nedovedou strategicky vyuZzit mechanismu jejiho hodnoceni (pokud si nejste
jisti druhovym jménem, dava smysl néjaké uvést, v pripadé chyby totiz ziskate stejné
bodd, jako v pfipad¢é neuvedeni Zadné moznosti). Zaroven je poznavacka jedinou
¢asti BiO, kde se vyplati naucit se néco nazpameét — naprostou vétSinu bodi z pozna-
vacky si maze student zajistit tak, ze se nauci perfektné poznavat vSechny organismy
v Seznamu. Zaroven tim student ziska i vS§eobecny rozhled mezi zdkladnimi druhy
a skupinami organismi ve sttedoevropské krajiné. Studium Seznamu proto velmi
doporucujeme jak pro uspéch v BiO, tak i pro ziskani vS§eobecné znalosti ¢eské fauny
a flory.

Ulohy, terénni iiloha a specidlni pozndvacka.

Ostatni ¢asti olympiady se skladaji z kombinace praktickych ukold, otevienych
i uzavienych uloh, jejichzZ bodové hodnoceni je vzdy uvedeno v soutéZnim archu
(v pripadé specialni poznavacky je to vzdy maximalni zisk 1 bodu za otazku, otevie-
nouiuzavienou). Hodnoceni téchto ukolt zalezi na prislusné komisi. Na konci kazdé
soutéze obvykle probih4 autorské feseni, kdy se v§ichni studenti dozvédi spravné od-
povédi. Na konci soutézniho dne je zaroven obvykle mozna i diskuse studentd s ko-
misi.

5) Distribuce brozur.

Brozury jsou kazdy rok distribuovany do vSech krajii a nasledné do jednotli-
vych 8kol. Prebytky brozur jsou pak skladovany na Sekretariatu Biologické olym-
piady, Prirodovédecké fakulty, Univerzity Karlovy. Pokud se k vdm nebo k n¢-
komu z vaSich znamych vytisknutd broZura nedostala a méli byste o ni za-
jem, muizete si ji bud stdhnout na webovych strankach Biologické olympiady
(www.biologicka-olympiada.cz).

Pripadn€ napiSte email na tereza.matejkova@natur.cuni.cz s vasi adresou a po-
¢tem pozadovanych kusid a brozura vam bude zaslana poStou na dobirku.
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6) Registrac¢ni portal.

V leto$nim roce 2024/2025 dojde ke spusténi tzv. Registracniho portalu Bio-
logické olympiady, do kterého se budou hlasit vSichni ucastnici, ucitelé i organiza-
tofi BiO. Registrac¢ni portal bude slouzit k distribuci zadani, zapisovani vysledka
a vybéru ucastnikd do vyssich kol. Letodni rok bude zkuSebni, a tak jesté¢ nebude
povinné se do systému registrovat. Tato povinnost vznikne az od 8kolniho roku
2025/2026. 1 tak ale silné doporucujeme, abyste se do registra¢niho portélu za-
registrovali v prosinci 2024 nebo pozdéji. Odkaz na portal a vice informaci o ném
bude v druhé poloving listopadu zvefejnéno na strankach Biologické olympiady
(www.biologicka-olympiada.cz).
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Vazeni resitelé.

Dostava se vam do rukou dalsi ptipravny text, pfipraveny pro leto$ni ro¢nik Bi-
ologické olympiady v kategoriich A a B. Tentokrat spole¢né nahlédneme do tajupl-
nych zakouti paméti, a podivame se i na to nejcennéjsi, co pamét stiezi a uchovava —
informace. V dne$ni pohnuté dobé, kdy se informace stavaji nebezpe¢nym prostied-
kem, schopnym rozvratit celé spole¢nosti a staty, je situace ve vefejném prostoru os-
lim mustkem k otézce, jak vlastné informace vznikaji a jak se uchovavaji v Zivych
systémech, které zkouma biologie. NaSi cestu paméti zacneme tam, kde se ucho-
vavaji vzpominky: v nervové soustavé. Podivame se, co vSechno si pamatuji orga-
nismy, a to nejen zivocichové, ale i rostliny ¢i houby. Poté, co probadame etologii pa-
méti u organismd, nahlédneme na podstatu samotného hardwaru, ktery umoziuje
vzpominky uchovavat — strukturu nervové soustavy a mozku Zivoc¢ichd. Informace
ve smyslu vzpominek vSak nejsou jedinym typem informaci, ktery se v Zivych sys-
témech uplatniuje. Nejsou ani tim nejdileZzitéjSim. Z fyziologie a anatomie nervové
formace, které se v zivych systémech uchovavaji a predavaji — genetické informace.
Kapitolu o molekularni genetice pak bude nasledovat kapitola o genetice klasické,
kde se podivame, jak se vlastné genetické informace predavaji mezi jedinci a gene-
racemi, a jaké mohou mit na organismech projevy. V souvislosti s tim se podivame
i na nekteré zvlastnosti, o kterych se bézné v ucebnicich nemluvi, jako jsou alterna-
tivni genetické kody &i epigeneticka dédicnost. Ze jste ve Skole genetiku jesté neméli?
Pokud jste tedy zrovna nastoupili do prvniho ro¢niku, pfinesou vam texty o genetice
zédkladni vhled do tématu; najdou se v nich ale i podrobné informace, které napomo-
hou pfi ptipravé na nejvyssi kola BiO.

Znaky, at uz molekularni ¢i morfologické, mizeme také pii vyzkumu organismt
vyuzit k tomu, abychom zjistili jejich vzajemné pribuzenské vazby, a také, jak se v pri-
behu evoluce vyvijely. Proto bude po genetickeé ¢asti nasledovat kapitola o evolu¢ni bi-
ologii a metodach fylogenetické analyzy. Tim vSak nase cesta svétem paméti v Zivych
systémech nekondi. Informace o minulosti a vzpominky mtizeme najit také v eko-
systémech a v krajin¢€ kolem nés. V dalsi kapitole proto nahlédneme pravé do kra-
jiny a podivame se, jaké informace o minulosti — zkamenéliny, horniny, anebo tfeba
chemické molekuly — mizeme kolem nas najit. Na zavér se pak projednou vydame
i do svéta lidské civilizace. Clovek je také soucasti piirody a lidské kultura, civilizace
i jejich produkty také predstavuji soucast biodiverzity a vytvory evoluce. Podivame
se proto, jak se uchovavaji a uchovavaly informace v lidskych spole¢nostech, a jak
schopnostilidské civilizace akumulovat avyhodnocovat informace postupné vedly ke
vzniku védy. Ta s informacemi naklada velmi specifickym zptisobem — shromazduje

6 A. F. Damaska a kol.



je asdili prostrednictvim odbornych publikaci, databazi i prirodovédnych sbirek. Na
samy zaveér brozury se proto podivame, jak véda s informacemi pracuje a jak nakla-
dat s védeckymi daty ¢i prirodovédnym materiadlem, aby byl vyuzitelny pro budouci
vyzkumy. Zde nase cesta za paméti a informacemi, plna informaci, které se vam snad
aspon ¢aste¢né vryji do paméti, skonci.

Jako kazdoroc¢né, iletos je tfeba zddraznit, Ze broZura neni urcena k tomu, abyste
se ji naucili nazpamét. Misto toho slouZi jako ucebni text, kterym vas zveme k zaji-
mavym (a ¢asto opomijenym) tématdm uciva biologie. Z pripravného textu budou
vychazet praktické a teoretické ulohy, nebudou vSak vyzadovany presné encyklope-
dické znalosti brozury, ale spiSe pochopeni jevi, o kterych se zde pise. Pti ¢etbé nara-
zite na nékteré ¢asti, které jsou psany sedym textem. Ty predstavuji rozsitujici latku,
ze které nebudou vychazet tlohy v kategorii B ani ve Skolnich kolech kategorie A.
Ulohy v krajském a astednim kole kat. A z nich uz vychazet mohou. Dalsi informace
o priibéhu BiO a o tom, jaka je jeji struktura, naleznete v predchozim textu.

Necht se vam tedy informace o informacich a o paméti vryji do paméti!

Zajimavé ¢teni a hodné §tésti pii souteZi preji autofi.
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1. JAK SE ORGANISMY UCi INFORMACE.

1.1 Pamét a uceni u zivocicht

Kam jsem dal zasoby potravy? Kde mam hnizdo s mladaty? Patii tohle kvakani té
chutné zabé, kterou jsem slySel pred ¢tyifmi lety? Ma cenu vérit kolegyni antilopé,
kterd v minulosti vydavala varovné signaly celému stadu, a¢ Zadné nebezpeci ne-
hrozilo? Rada situaci, se kterymi se zivocichové setkavaiji, nejde vyiesit na zakladé
vrozeného ,,naprogramovani“. Okolni prostfedi se neustale méni, a vyzaduje tedy
velmi pruzné a zaroven presn€ mirené reakce. Zménami prostiedi nemyslime jen to,
Ze se v lese ob¢as ulomi kus skaly, tézka drevarska technika rozjezdi diive pevnou
cestu v bahnitou bfe¢ku nebo rozvodnéna feka podemele bieh. Podil na proménli-
vosti prostfedi maji i jiné organismy. Ty jednak mohou ovliviiovat ostatni nepiimo
skrz ¢innosti ménici raz okolni krajiny (napf. termiti, bobri, sloni ¢i jiz zminéni dre-
vari), a jednak se vzajemné ovliviuji i primo. Fakt, Ze se rliznymi zptisoby u¢ime re-
agovat na prislusniky vlastniho nebo ciziho druhu, neni tfeba dlouze predstavovat.
Z pohledu naseho druhu jde o kazdodenni samoziejmost.

MozZné si vzpomenete na zazitky ze Skolky ¢i Skoly, kde staci malo k tomu, aby
se mezi détmi utvorilo nezlomné kamaradstvi ¢i naopak nekamaradstvi. Pokud vam
spoluzacka Anicka porad bere hrac¢ky a nechce vam je vratit, pak je nejsnazsim re-
Senim Ani¢ce hracky nepijc¢ovat nebo se ji pro jistotu vyhybat. Pochopitelné exis-
tuji i lepsi feSent, ale vSechna jsou podminéna tim, Ze se naucite, Ze tahle konkrétni
Anicka bere hracky, a dale s touto informaci néjak naloZite a upravite podle ni své bu-
douci chovani. To by pochopitelné nebylo mozné bez paméti — jinak byste se kazdy
den nanovo divili, Ze vam Anicka bere hracky. Na stejném principu funguji v pfi-
rod¢ situace, kde miize jit i o zivot. Napriklad latinskoamericti letouni upiti obecni
(Desmodus rotundus) si dobie pamatuji, ktery kolega jim v minulosti op&toval olizo-
vani srsti a kiidel. Doty¢nému pak ¢asto pomohou vyvrzenim nasaté krve, pokud me¢l
ten nebozak zrovna smiillu a momentalné doslova umira hlady. Nakrmeny upir by si
m¢l tuto pomoc pamatovat a v budoucnu ji oplatit, pokud se situace obrati. Naopak
vyvrhovat krev sobeckému upirovi, ktery vdm nikdy nevratil ani péci o srst, ziejmeé
nebude vyhodné a dlouhodobé byste na tom nejspise tratili.

At uz si do paméti ukladdme poznatek o tom, komu vérit, kde mame vyhrabanou
noru nebo jaké potravé se vyhnout, vzdy to znamenad, Ze piislusnou informaci mu-
sime n¢jak prijmout a zpracovat, nasledné ji nékde uchovat a po kratsi ¢i delsi dobe
ji z paméti vyvolat, kdyz si to situace zada. Tomu, jak tyto procesy funguji u zivoci-
chdl na trovni nervové soustavy a jak to souvisi s riiznymi typy paméti, se budeme
vénovat v dalSich kapitolach. Zde se zaméfime zejména na chovani Zivocichd, kon-
krétné na rizné formy uceni. Uceni a pamét jsou pochopitelné Gzce spjaté — aby se
zivocich néco naucil, musi si to zapamatovat. Rovn€Z je dobré myslet na to, Ze tim
zapamatovanym nemusi byt jen né¢jaka znalost (tfeba poloha hnizda nebo poradi dy-
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nastii egyptskych faraond), ale i rizné motorické tkony; pokud pouzivate rozloZeni
klavesnice QWERTY, a najednou mate psat na klavesnici s rozloZzenim QWERTZ,
tak asi tusite, ze chvili trva, nez se vas mozek preudi.

Z tadkd vyse by se mohlo zdat, Ze schopnost ucit se a uchovavat v paméti co
nejvice informaci je za v§ech okolnosti nejleps§im feSenim. Opak je pravdou. Nalez-
neme zde pomérné vyrazné evoluéni trade-off'. Provoz nervové soustavy, které to-
hle vSechno zvladne, stoji nemalé mnozstvi energie. Energii stoji i vytvareni vzpomi-
nek na bunééné a molekuldrni urovni — napt. u nékterych mysich neuronii provazi
tvorbu vzpominek prechodné zlomy jaderné DNA a energeticky naro¢ny lokalni za-
nét a opravy. Dal§im obecnym problémem paméti je, Ze velké mnozstvi uloZenych
vzpominek mtze zpomalovat rozhodovani ¢i vybavovani novych vzpominek.

Pamét tedy neni samoziejmosti a existuji situace, kdy muliZe byt vyhodnéjsi se
spolehnout na ,,pamét® evoluéni, tedy na vrozené chovani. To se mtize hodit ve sta-
bilné&js§im prostredi (vSechny dvanéctniky lidského stfeva vypadaji £ stejné, zatimco
vSechny stepi rozhodné ne) a také ve chvilich, kdy by u¢eni bylo vyloZen¢ nevyhodné.
Neni zrovna Zadouci, aby se mladata letounti nebo primatd ucila, jak se udrzet na
matcin€ srsti, nebo aby se hmyz u€il, jak se spravné svléknout z kukly a napnout k-
dla, kdyZ na to mé jen jeden pokus.

V této kapitole se v kratkosti zaméfime jak na vrozené chovani, tak na rizné na-
ucené chovani napfic ZivociSnou risi. Z celkového poctu zZivociSnych druht je z hle-
diska chovani dobre prozkouméan pouhy zlomek. Piesto vime, Ze rozsah ¢i projevy
urcitého chovani se ¢asto mohou lisit i mezi blizce pribuznymi druhy. U evolu¢né
vzdalengjsich organismi je také nutné na miru upravovat konkrétni testy — zatimco
holubiim se ¢asto riizné pokyny predavaji v podobé rozsvicenych tlacitek, delfinilépe
reagujinarizné zvukové signaly. Podobné rozdily pak ztéZuji mezidruhova srovnani.
Z téchto davodi je tézké odvodit z pozorovani jednotlivych druht néjaké obecné
platné principy. Kapitola je proto z velké ¢asti kaleidoskopem jednotlivych priklada.
Nez si posvitime na jednotlivé typy vrozeného a nauc¢eného chovani, predstavime si
zaklady studia chovani, a to konkrétné na modelovém prikladu bezobratlych, které
rada lidi z hlediska u¢eni podcenuje.

1.1.1 Studium chovdni

Jde to i bez mozku. I to miizeme Fict o chovant, jak ukazal nedavny experiment? s Za-
havcem ¢&tyrhrankou trojitou (Tripedalia cystophora). Ctyrhranka obyva mangrovy,
kde lovi drobné koryse zdrzujici se v pruzich svétla pronikajiciho do vody skrz ko-
runy mangrovnikd. Navic se ¢tyrhranka propléta mezi chlidovitymi kofeny stroma,
o které si snadno muzZe poranit jemny povrch téla. V orientaci ji pomahaji rhopa-

1Cesky se vyznamu blizi ,,néco za néco“. Miizete mit dobrou pamét, ale musite pocitat s tim, Ze tento
stav s sebou nese i fadu nevyhod, napt. vy$si energetickou naro¢nost. Stejny pojem se objevuje také v eko-
nomii, i zde ve vyznamu nutnosti vybrat si jednu z moznosti v neprospéch jiné.

2A nejen tento experiment. Od 60. let 20. stoleti je znamo, Ze §vab bez hlavy se také dokaze uéit. Dalsi
ptiklady uceni ,,bez mozku“ si ukazeme pozdgji v kapitole.
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Obr. 1.1: Uéeni u étyfhranky. A) Ctythranka trojité (Tripedalia cystophora) s detailem
rhopalia, jehoz soucésti jsou komorové oci. B) Chovani ¢tyrhranky pred a po uceni
umoznujicim vyhnout se véas zdi bazénku.

lia, smyslové privesky na okraji zvonu. Jejich soucasti jsou komorové oci s cockami
a také nahusténa sit zhruba tisice nervovych bunék (obr. 1.1A). Komorové oci rho-
palii poskytuji permanentné rozostfeny obraz — tim snizuji naro¢nost vyhodnoceni
zachyceného obrazu jednoduchym nervovym systémem a zaroven poskytuji dosta-
te¢né mnozstvi informaci o tom, kde je svétlo a kde se blizi koten, kterému je tieba se
vyhnout. Kde je ale slibené u¢eni bez mozku?

Prtihlednost vody v lagunach s mangrovniky se mdze snadno ménit rozvifenim
bahnitého dna nebo narlstem fas. Koreny, které byly dobfe vidét, mohou najednou
téméf splyvat se zakalenou vodou. Ctyrhrance tedy nesta¢i mit néjakym zptisobem
zafixovano, ze kdyz vidi koten kontrastujici s okolim, je na ¢ase zménit smér pohybu.
V kalné vodé by na takovy manévr bylo jiz prili§ pozdé.

Jak tento problém ¢tyrhranka fesi, se podatrilo zjistit pomoci pokusného bazénku
se zdmi pomalovanymi r@izné kontrastnimi svétlymi a tmavymi pruhy. Pfi niz§im
kontrastu nejprve ¢tyrhranka narazela do stén, po nékolika mélo minutéach a nara-
zech v§ak zacala provadet thybny manévr véas. Naopak vbazénku s jednolité Sedymi
sténami se nijak nelepsila a dale do stén narazela. Vysledky je tedy mozné vysvétlit
tak, ze Ctyrhranka je schopna asociativniho uceni. Tedy Ze si jeden podnét (pozoro-
vany kontrast) spoji s dalsim podnétem (naraz do zdi), a na zaklad¢ této zkuSenosti
upravi své dalsi chovani (obr. 1.1B).

10 A.F. Damaska akol.



Kdyz se s néjakym chovanim poprvé setkame — idealné ve volné ptirodé a bez na-
Seho zasahu — mizZeme jej pak dal testovat, napriklad v experimentalnim bazénku
jako u ¢tyrhranky. To, co chceme studovat, obvykle spada do jedné (Ci vice) ze Ctyt
kategorii, tzv. étyF otazek> vymezenych nizozemskym etologem Nikolaasem (Niko)
Tinbergenem:

1. Mazeme se ptat, jakou funkei chovani plni. V piipad¢ ¢tyrhranek bychom tedy
mohli fesit, jestli jde opravdu o prevenci poranéni a zda mize plnit i dalsi funkce.
Podobné se mlizeme obecn€ ptat, jak pomaha urcité chovani zvireti v nalezeni
avybéru partnera, ve zpracovani potravy, v termoregulaci ¢i tfeba v uniknuti pre-
datorovi. Obcas se miizeme dostat i do situace, kdy zndme chovani daného orga-
nismu a az zpétn¢€ dohledavame, k ¢emu jeho schopnost mtze byt v piirodé. Na-
priklad u nékterych savci a ptakd se prokazalo, Ze dokazou z porovnavani dvojic
odvodit hierarchii ur¢itych podnétt: Zluta krabicka spise bude obsahovat potravu
nez modré krabicka, v té bude potrava spiSe nez v ervené, a tak dale. Toto zjisténi
bylo pomérné Sokujici, protoZe lidskym détem trva znacné dlouho, nez se nauci
resit podobné tlohy. K ¢emu je takova schopnost opicim kotuldim, potkanim ¢i
holubim? Tteba k tomu, aby si zvife snaze sestavilo Zebricek riznych typl po-
travy ¢i hierarchického postaveni ¢lend skupiny.

2. Také nas muze zajimat, jaka je evoluce a fylogeneze daného chovani, jestli je
typické jen pro konkrétni skupiny organismu. V pripadé ¢tyrhranek se mizeme
ptat, jestli tuto schopnost maji také dalsi druhy obyvajici mangrovy a kolikrat
se v evoluci ¢tyrhranek objevila, ptipadné zda se podobna schopnost vyskytuje
u ¢tythranek z jinych prostiedi. Mezidruhové srovnani také umoznuje zjistit, jak
se dané chovani vyvijelo — ¢asto jsme svédky toho, Ze je urcité chovani starsi nez
struktury s nim Uzce spjaté. Naptiklad vime, Ze namluvy vrubozobych ptaku za-
hrnujici ukazovani ornamentalnich letek vychazeji z prvki chovani souvisejicich
ptivodné s péci o peri.

3. Zabyvat se miiZzeme také pricinou ¢i mechanismem urcitého chovani, tedy vnéj-
$imi i vnitfnimi faktory, které k nému vedou. Sem spadaji mj. experimenty zame-
rené na hormonalni fizeni a funkci riznych ¢asti nervové soustavy. Zde bychom
tedy zkoumali, jak je zatfizené, Ze se zvon ¢tyrhranky pravidelné stahuje a jakym
zpusobem se dosahne toho, Ze zpozorovani piekazky upravi frekvenci stahti a vy-
sledny smér pohybu. Pod tuto otazku spadaji i otazky zpracovani obrazu v rhopa-
liich a trade-off mezi ostrosti obrazu a mnozstvim neuronti nutnych k jeho zpra-
covani. Kromé raznych moznosti trasovani signalt ¢i pocitacovych simulaci se
mechanismy studuji i pfimym zasahem do jejich fungovani (obr. 1.2).

4. Zajimavy je i pohled na to, co se s chovanim d¢je v priibéhu ontogeneze, vyvoje
konkrétniho jedince. V pripadé ¢tyrhranek by se §lo ptat, jak se v prib¢hu jejich

Yexs

rychleji nez ¢tyrhranky mladsi. V rdmci ontogeneze obecné se mlizeme také ptat,

3Na konkrétnim ¢islovani Tinbergenovych otazek nezalezi.
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jestli se na zdokonalovani urcitého chovani podili uceni, nebo jestli dochazi ke
zrani urcitého chovani jen s postupujicim vékem organismu. Naprtiklad budeme-
li chovat ptacata v podminkach bez moznosti procvicit silet nebo malé pulce udr-
Zovat oslabené anestetiky, a presto pak budou létat/plavat srovnatelné se stejné
starymi kontrolnimi ptaky a pulci, jsme svédky zrani. V ontogenezi se mize mé-
nit i vyznam chovéani, napriklad mladéci zZebrani o potravu se u dosp€lych zvirat
mize pretvorit v soucast namluv.

Pri studiu chovani je dtleZité byt na pozoru také z hlediska interpretaci chovani,
kdy je lep$i se drZet pti zemi a pro pozorované jevy hledat nejjednodussi mozné vy-
svétleni — méli bychom se vyhnout polidStovani zvirat. Tedy: pokud moje morce vy-
skakuje na sviij domecek a piska, jen kdyz se u blizkého stolu u¢im d€jepis, ale na che-
mii nebo zemépis nereaguje, neni rozumné takové chovani interpretovat jako projev
zajmu o historii. MoZna jde jen o pouhou ndhodu, nebo reaguje na néco jiného, co se
v tu chvili v mistnosti d¢je.

Dobrym prikladem slozitosti studia chovani a inteligence zvirat budiz Chytry
Hans — kin, ktery byl iidajné schopen resit slozité matematické operace nebo slovné
odpovidat na otazky. Odpovédi sdéloval klepanim kopyta o zem, ¢imz udaval bud
¢islo, nebo pozici pismene ve speciélni tabulce. Slo by namitnout, Ze jde o laciny
cirkusovy trik. Schopnosti Chytrého Hanse testovala i odborna komise, ktera zadny
podvod neodhalila. K odpovidal spravné i pokud mu otazky pokladali jini lidé nez
jeho trenér, ktery v tu chvili ani nebyl pritomny. Bylo zde v§ak jedno dualeZité ale: Od-

Obr. 1.2: Pokus zkoumajici mechanismus lovu u Zab. Zabi mozek mdzeme o3alit
tak, Ze zabé opatrné vyoperujeme ocni bulvy a oto¢ime je v o¢nim dilku o 180° (horni
obrazek, pismena a-d oznacuji body po obvodu oka). Zaba nasledné vystreluje jazyk
na opacnou stranu, nez se nachazi kofist (dole, kofist oznacena kfizkem).
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povidal spravné¢ pouze tehdy, kdyz tazatel znal spravnou odpovéd a kdyz na néj kan
vidél. Tajemstvi Hansovy geniality totiZ nespocivalo v hlubokém pochopeni matema-
tiky, ale ve schopnosti sledovat bezdécnou rec t€la tazatele. Jakmile pocet Hansovych
klepnuti kopytem dosahl spravného poctu, bylo to na tazateli znat, a kin v tu chvili
prestal ,pocitat” a byl po zasluze odménén. Sam experimentator tedy mize zplsobit,
Ze se zvife sice uci, jen ne to, co bylo piivodné zamysleno.

Kromé podobnych problémt v pribehu experimentu, které mohou vyustit ve
zkresleni vysledkd, je nutné brat v potaz smyslové vybaveni daného organismu
a predispozice dané jeho stylem zivota. Naptiklad svislé pruhy na zdi bazénu pro
¢tyrhranky dobrte odrazeji svislé chtidovité koreny, se kterymi se setkaji v ptirodé. Po-
dobné vcely skvéle rozlisuji barvy ve spojeni s potravou, ale v souvislosti s it¢kem
z experimentalni krabicky se barvami nefidi. Navic je vZdy nutné se na dany problém
divat o¢ima daného zvirete, slySet jeho uSima, citit jeho mechanoreceptory nebo s po-
moci techniky zjistovat, jak asi vypadaji informace z jeho elektroreceptord.

Tomu, jak organismy ziskavaji informace pomoci smysl a jak se li§i napf. ba-
revna spektra, kter4 vidi, se zde v detailu vénovat nebudeme. Zajemce o hlubsi vhled
odkazujeme na prislusné kapitoly v brozurkach 48. a 51. ro¢niku BiO. Dilezité
vsak je, ze z nepieberného mnozstvi dostupnych informaci si zivocich vybira jen né-
které. Prvotni , filtrace“ spoc¢iva v tom, jestli danou informaci viibec mtize zachytit —
dany smysl mu chybi, nebo je vyslany signal pod jeho rozliovaci schopnost. Kromé
toho jde prijaty signal dal filtrovat. Naptiklad u rosni¢ek plice napojené Eustachovou
trubici na stfedni ucho nejspiSe pomahaji odfiltrovat nezadouci Sum. Pfesny mecha-
nismus této filtrace neni znam, ale m¢l by selektivné tlumit zvuky mimo frekvence, na
kterych kvakaji samecci daného druhu. Za povsimnuti stoji fakt, Ze do téchto nechteé-
nych frekvenci, pfi kterych rezonuji plice nejvice, spadaji hlasy samct jinych druh,
které se vyskytuji na stejnych lokalitach a pari se ve stejném ¢ase. Dalsi filtrace (nejen
u zab) pak nastava pfi nasledném zpracovani signalu v nervové soustave.

V rtzném kontextu navic mohou zivoc¢ichové hledét na rizné podnéty — pii hle-
dani potravy napt. na barvu, pti vybéru partnera na pohyb ¢i hlas a ostatni podnéty
ignorovat. Mladé nezku$ené slepice ¢i samice krocana jsou tak schopné zahtivat co-
koliv, co vydava hlasy mladat. Mohou to byt samotna mladata, ale také pouhy prehra-
vac, nebo dokonce prehravac ukryty ve vycpaném tchori. Hmyz fidici se polarizova-
nym svétlem odrazenym od vodni hladiny se ob¢as necha o0§4lit podobnym odrazem
od asfaltu ¢i karoserii aut, na které nasledné klade vajicka. Ucéebnicovou ukazkou vy-
uzivanijen urcitych podnétd je pak prace jiz zminéného Niko Tinbergena. Ten studo-
val mj. kvétoliba véeliho (Philanthus triangulum), blanokridlého, ktery siv piscitych
pudach vyhrabava hnizda, jez zasobuje ulovenymi véelami. Nez se vyda na lov, vchod
do hnizda zahrabe, pak hnizdo n€kolikrat obkrouZi a prohlédne si jeho okoli, nez od-
leti pry¢. Tinbergen riznym kvétolibdm, nez vyletéli na lov, obestavil hnizda zhruba
dvaceti borovymi §iskami. KdyZ samicka kvétoliba odletéla, presunul kruh $iSek dal
od ptivodniho hnizda. Samicka pti navratu zamiftila do stfedu kruhu, nikoliv ke sku-

Bylo nebylo... 13



te¢nému vchodu do hnizda. Vysledek se nezménil ani pfi pouziti starych §iSek bez
pachu, nebo s umisténim desticek napusténych pachem borovic do blizkosti skutec-
ného hnizda. Samicky, které mély okolo hnizda pfi odletu kruh SiSek, navic davaly pri
navratu prednost kruhu z oblazkt dal od hnizda na tkor trojuhelniku z §iSek, ktery
obklopoval pravé hnizdo. Samicka kvétoliba se tedy pti navratu do hnizda orientuje
zrakem a zaméfuje se na vyznamné body v okoli a jejich usporadani (obr. 1.3).

Byla by v8ak chyba z uvedenych ptikladd odvozovat, Ze se zivoCichové vzdy ridi
jen jednoduchymi signély a daji se snadno zmast. Naptiklad znamé ryby cistici,
pyskouni rozptleni (Labroides dimidiatus), se poznaji v zrcadle — pokud jim na hr-
dlo umistime drobnou znac¢ku, po pohledu do zrcadla se ji pokusi o€istit otirdnim
o rizné predméty. Tim ale jejich zajimavost nekonci. Pyskouni, ktefi se vidéli v zrca-
dle, se pravdépodobné nauci rozpoznat vlastni ,,tvar“. Ryby, které nemély moznost
vidét se v zrcadle, atocily na fotografie sebe i cizich pyskound. Pyskouni, ktefi se v zr-
cadle vid¢li, prestali utocit na vlastni fotografie i na fotomontaze své hlavy pridélané
na cizi rybu. Agrese proti fotografiim cizich ryb a cizich tvari pridélanych na vlastni
télo pretrvala.

1.1.2 Vrozené chovdni

Jak jiz bylo feceno vySe, chovani Zivocichl je mozné rozdélit na vrozené, které je
pevné dané, a naucené, ziskané zkuSenosti. Jde vSak o déleni z ¢asti umélé, oba typy
uceni jdou ¢asto ruku v ruce — u¢enim lze obohatit vrozené chovani. Rozdily se dale
stiraji také kvali vlivu epigenetiky (viz sekce 3.4). Nasledujici kratky vycet raznych
typt vrozeného chovani zdaleka neni vycerpavajici.

Nejjednodussi formou vrozeného chovani jsou reflexy, jednoduché a neménné
stereotypni reakce (obvykle spojené s pohyby), které jsou vazané na konkrétni pod-
nét. Sem spada napriklad klepnuti do Slachy pod ¢é8kou, které vede k vykopnuti nohy
(patelarni reflex) a které ma za tikol ochranu svalu proti poskozeni nadmérnym na-
tazenim. Celou reakci ovlada pouze nékolik malo neurond, které zptisobi stazeni pri-
slusného svalu a zaroven relaxaci svalu, ktery pracuje proti tomuto svalu. Podobné
reflexy zajiStuji udrzeni téla Zivocichd v rozumné poloze. Kromé toho sem spadaji
ireflexy zajistujici zakladni ochranu organismu a jeho fungovani (kychani, stahovani
aroztahovani zornic, slinéni, polykani...). Patfi sem také jednoduché reakce mladat,
které zajisti, Ze se mj. pevné udrzi na srsti matky.
flexti, tato myslenka v8ak neplati. I u jednodussich vrozenych vzorct chovani mize
vést stejny podnét ke spusténi riizného chovani v zavislosti na aktualnim vyladéni
(motivaci) zvifete. Pokud by se tyto vzorce skladaly jen z reflexd, mél by stejny podnét
vyvolat vzdy stejnou odpovéd. Takovymi jednoduchymi vrozenymi vzorci jsou napf-.
modalni pohyby (modal action patterns, MAPs*). Ty sestavaji z viceméné presné da-
ného ,,programu svalové aktivity (tedy série urcitych pohybti), jak si povsimli jiz

4Téz fixed action patterns, FAPs. Pouzivani konkrétnich pojmu se miiZe mezi autory liSit.
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Obr. 1.3: Samicka kvétoliba si pamatuje uspofadani predméti okolo vchodu do
hnizda. Kdyz méla pred svym odletem kolem hnizda kruh $isek, pfi navratu se pak
vraci do stfedu kruhu ze SiSek ¢i oblazkd, ac se zde pravé hnizdo nenachazi. Orientace
v prostoru obvykle spada do kategorie latentniho uéeni, které neni motivované zfej-
mou odménou, na rozdil od fady dalsich typl uceni, jez si ukazeme dale v kapitole.

Niko Tinbergen spolu s dal§im vyznamnym etologem Konradem Lorenzem pfi stu-
diu hnizdicich hus. Husy si kutéleji vypadla vejce zpét do hnizda tak, Ze napnou krk
a zobakem pak pomalu tlaci vejce zpét k sobé a pod télo. V pohybu pokracuji i v pii-
padé, ze jim vypadlé vejce po cesté sebereme. Stejné se udajné vede samickam né-
kterych pavoukd, které dal vykonavaji pohyby pro snovani kokonu, a¢ jim teplem pfi
filmovani chovani zaschly snovaci bradavky. Podobnym odtrZenim od reality je cho-
vani psd, kteri se pred ulehnutim nékolikrat oto¢i dokolecka. V pripadé mekkého pe-
lechu je takovy pohyb zbytecny. Pri chystani mista na spani ve vysoké traveé vSak dava
funkéni smysl.

Ze mame tu ¢est s modalnimi pohyby — a ne jinym typem chovéni — mizeme po-
znat mj. podle toho, Ze se v ontogenezi objevuji najednou v celé své slozitosti, a pii-
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padné drive, neZ se plné rozvinou s nimi souvisejici struktury (napft. letky na krid-
lech). V pripadé neékterych modalnich vzorcti chovani pak mohou pomoci i tzv. izo-
laéni pokusy — napt. nas miiZe zajimat, jestli si veverka odmali¢ka krmena pouze ka-
Sovitou stravou na prvni pokus poradi s louskdnim otecht ¢i zda ptak odchovany
v izolaci zvladne zpév ¢i specifické volani typické pro svij druh.

1.A OPAKOVANI, MATKA PAPOUSKU? »Ulohy ve viech kolech BiO se tykaji
tématu daného roc¢niku a zpravidla vychézeji z této brozury. To v3ak nezna-
meng3, Ze k jejich kompletnimu splnéni je tfeba naudit se brozuru nazpamét.
(...) Jesté jednou proto zd(iraznujeme, ze cilem neni se brozuru ,nabiflovat”
- dllezitéjsi je se zaméfit na obecné principy.« Uceni pochopitelné neni jen
predmétem etologie a pridruzenych obord zaméfenych na chovani. V hle-
décku jej maji i kognitivni psychologové, které mj. zajima, jak (se) efektivné
ucit. Tento ucebni text, jak jste se docetli v jeho Uvodu (nebo v parafrazo-
vaném Uvodu tohoto ramecku), se nemate ucit nazpamét, a¢ by na to vase
pamét méla kapacitu. Jak se tedy ucit (nejen) na BiO?

Je dobré se vyvarovat hore¢natého opakovaného Cteni textu nebo prohli-
zeni obrazkd poznavacky ve stejném poradi. Takové uceni snadno a rychle
nese vysledky — po nékolika opakovénich budete mit pocit, ze uz to viechno
znate. Problém je, Ze v takovém piipadé nevzr(ista vase znalost tématu, ale
jen povrchni znalost konkrétniho textu nebo poradi obrazk(. V ptipadé po-
znavacky je proto lepsi ucit se z obrazkd (nebo jiného, ideédlné zZivého, materi-
alu), které si mGzete rlizné namichat. Zarover je dobré obrazky jednotlivych
druht vzdjemné prokladat, nez se nejprve podivat desetkrat na stejny druh
strnada a pak se pfesunout k deseti obrazkiim dalsiho druhu. Takové uceni
bude narocnéjsi, ale také efektivnéjsi. Navic se budete timto zplsobem ucit
na to, co vas skutecné potka: ndhodné namichané organismy v poznavacce.
Mimochodem, pfi nevhodném nacviku maze jiti o Zivot, jak dokazuji pfipady
policistd z Minneapolis, ktefi byli zvykli opakované trénovat vytrzeni pistole
protivnikovi. Nasledné ji vratili trenérovi a vytrzeni okamzité zkouseli znovu.
Pfijednom ostrém zasahu pak policista Uto¢nikovi vytrhl zbrar a automaticky
mu ji hned vratil, jak mél nacviceno.

Paradox uceni tedy je, ze na zakladé svych pocitd, jak je néco (ne)narocné,
¢asto nedokazeme odhadnout, co pfinese nejlepsi vysledky. Z empirickych
studii vyplyva, Ze narocnéjsi az ,neohrabané” u¢eni zanechava hlubsi stopu.
Samoziejmé, neni rozumné se ucit z textu psaného haitskou kreolstinou, po-
kud tento jazyk neovladate, ale uz jen pouziti hlife citelného fontu nebo
v_nechavani pism_n mUze pomoci. Dalsim zplsobem je, Ze si na chvili (klidné
nékolik dni) date od daného tématu pauzu a ¢ast toho, co jste se naucili, za-
pomenete. Pfi opakovaném prochazeni dané latky budete nejspise tapat po
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vzpominkach, coz opét pfiznivé zvysi narocnost a posili nasledné zapama-
tovani. Podobné funguje i studium vice témat, kterd vzajemné prokladate.
Kromé prostého opakovaného ¢teni je pak dobré dal zkouset své znalosti —
kdyz si na néco nem(izu vzpomenout, je lepsi si chvili [amat hlavu, nez si rov-
nou precist feseni. (Uceni bez chyb ma vyznam pouze u nékterych osob s po-
rusenym fungovanim paméti.) Pozadovanému pochopeni principd mdze po-
moci, napf. kdyz zkusite dané téma nékomu prevypravét, zamyslet se nad
tim, jak to zapada do toho, co jiz vite (a ¢im vice toho vite, tim sndze se vdm
budou znalosti propojovat), nebo si tfeba dohledat, kde konkrétné se nachazi
ta ¢ast mozku, o které se v textu piSe. Nékteré ucebnice maji proto kapitoly
prolozené opakovacimi otazkami, které upozorniuji na to hlavni a zaroven
umoznuji odhalit slaba mista, kterd se hodi zlepsit.

Zéroven je dobré myslet i na to, Ze kdyz vdm néco nejde ted, tak to nezna-
meng3, Ze se to nemUzete nikdy naucit. Pokud jste na odborném soustfedéni
odesli z predndsky s pocitem, Ze genetiku nikdy nepochopite, ale presto se
pak ponofite do jejiho studia, mlize se vdm stét, ze po deseti letech budete
o genetice psat do olympiddni brozury. Nervova soustava je v tomto ohledu
plastickd, a mira uceni ¢i tréninku mudze vase schopnosti déle posilovat. Tyto
zmény mohou byt i vidét: u¢eni, alespon v urcitych fazich Zivota, zfejmé muze
ovliviiovat mnozstvi bilé hmoty v mozku. Potkani, ktefi si v mladi mohli vice
hrat, maji vice myelinizované nékteré ¢asti mozku (blize viz sekce 2.1). Po-
dobné pianisté maji vice myelinizované ty ¢asti, které souvisi s jejich profesi,
napf. vldkna zapojend v koordinovaném pohybu prsta. Silngjsi se tento efekt
navic zda u hudebnikd, ktefi denné cvici vice hodin.

1.1.3 Ucent u zZivocichui
Reflexy, modalni pohyby i dalsi typy vrozeného chovani (nejen) z predchozi podkapi-
toly se mohou kombinovat a spole¢né se podilet na konkrétnim okruhu chovani. Na-
vic je mohou obohacovat i rtizné formy uceni. Napriklad ryby stfikouni srazi potravu
(typicky hmyz) z vegetace a predméti pobliz vody pomoci vodniho proudu vystiik-
nutého z tlamy. Pohyby sval spjaté s timto ukonem by mély byt vrozené. Zaroven se
vSak stiikouni mohou naucit lovit i letici hmyz. V ptipadé druh Zijicich ve skupinach,
jakoje strikounlapavy (Toxotes jaculatrix), se tento slozity kousek stfikouni zvladnou
naucit dokonce pozorovanim jiné ryby, aniz by jej museli trénovat. Jde tedy o dalsi ze
situact, kdy je vyhodné se ucit. Nakonec, sami prave v rukou drzite ucebni text, ktery
vam muze poskytnout uréitou vyhodu v porovnani s témi, ktefi se ucit nebudou (viz
ramecek 1.A). Na nésledujicich stranach se podivame na riizné typy uceni, serazené
od téch (zhruba) jednodussich po slozitéjsi.

Jiz zminény Konrad Lorenz proslul pokusy s imprintingem (vtiSténim), a to
zejména u hus. Mala housata maji tendenci nasledovat prvni pohyblivy objekt, ktery
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vidi po vylihnuti. Objektem je obvykle matka, ale vtisknout si mohou i ¢loveka
(obr. 1.4A) nebo tieba pohybujici se mi¢. Kromé hus a nékterych dalsich ptaku je
imprinting na rodice, kterého budu nasledovat, znam i u savci, napt. nékterych hlo-
davci, kopytnikd, lachtanti nebo bélozubek (obr. 1.4B). K imprintingu obvykle do-
chazi v kratkém ¢asovém okné, senzitivni period€, a u sledovaci reakce zahy po vtis-
téni nasleduje presun nau¢eného do dlouhodobé paméti. Takto ziskana preference
dle ptvodni definice imprintingu nepottebuje daldi posilovani, nicméné nekteré pod-
ting. Vtisténa preference by zaroverni méla byt neménna (nebo velmi obtizné méni-
telnd) po skonceni senzitivni periody. To miize ob¢as vést k pomérné kuriéznim pri-
padim — sam Lorenz byl svédkem toho, jak si samec pava, odchovany v pavilonu
s Zelvami obrovskymi, vtiskl jako sexudlni partnery prave zelvy. Pred Zelvami pak po
zbytek zivota tokal, zatimco pavice z hlediska ndmluv naprosto ignoroval. Konkrétni
délka senzitivni periody se li§i v zavislosti na druhu a na tom, co je konkrétné vtiska-
vano. Senzitivni perioda také mtize byt vice nez jedna, napriklad u nékterych ptaki se
vyskytuji v souvislosti s u¢enim zpévu ¢i vtisknutim vzhledu sexualniho partnera dvé
senzitivni periody. Prvni z nich vytvaii ,,obecny obraz* vtiskdvaného, v rdmci druhé
pak mize dochazet ke konsolidaci, dal§im upravam vzpominek, zejména ke zpies-
néni obecného obrazu na zakladé zkusenosti (napr. na zakladé vzhledu dostupnych
partner). Poté dochézi k ulozeni do dlouhodobé paméti.

Jako imprinting (¢i imprintingu podobny proces) se nékdy oznacuji i dalsi d¢je
v piirodé. Setkame se s nim napft. u potravnich preferenci nékterych housenek nebo
u vybéru hostitele samickami lumka a dalSich parazitoida (blize v brozure 58. roc-
niku BiO). Pokud jsou takovi parazitoidi masové odchovavani pro biologicky boj
s urcitymi sktdci, je tfeba ohlidat, zda se imprintuji na konkrétni potravu ¢i ne. N¢-
ktefi parazitoidi s §ir§im hostitelskym spektrem musi mit k dispozici larvy dfevokaz-
nych broukt z konkrétni dfeviny, na kterou pak maji byt vysazeni, jini se bez pro-
blémt odchovavaji na ndhradni, primyslové snaze dostupné stravé. O imprintingu
na ur€ité misto se mluvi také u migrujicich Zivocichd, napft. lososovitych ryb. Zde je

Dal$im typem ucent je habituace (habituation). Ta spo¢iva v navyknuti na ¢asto
opakované podnéty, které se ukazou jako nedutlezité. V podstaté jde tedy o uceni se
tomu, Ze na n¢které podnéty nema cenu reagovat. Nejde vSak o projev tinavy, kdy by
zvite uz nemélo silu reagovat — pokud se ndm podari ,,reset” pomocijiného podnétu,
odpoved na ptivodni podnét se obnovi. Habituaci si mtzete vyzkouset tfeba na lar-
vachvazek, které pridrazdéni vystreluji dolni pysk pfeménény v masku. Ptiopakova-
govat zcela. Kuriéznim piikladem habituace je pak experiment s lejsky (Ficedula) vy-
stavenymi atrapé sovy. Ptaci se na ni nejprve pokouseli atocit, po privyknuti na tento
podnét ale nedtocili ani na vycpanou, ani na zivou sovu.
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Obr. 1.4: Pfiklady imprintingu u obratlovct. A) Imprinting hus na Konrada Lorenze
(vlevo) spojeny se sledovaci reakci. B) Karavana mladat bélozubky, jez se drZi pobliz
kofene ocasu a nasleduji matku.

Habituace je velmi rozsifenym typem uceni, najdeme ji napf. u nezmart ¢i sasa-
nek (privyknuti na drazdéni proudem vody) a dokonce mimo zivocichy u protist (pr-
vokil) — napf. bunky rliznych nalevnikd se prestavaji stahovat pti opakovaném me-
chanickém drazdéni. Dokonce pfi pretnuti bunek — které bunky preziji — kazda vy-
sledné polovina habituaci dal vykazuje. Habituace je zndma i u dalSich protist, napf-.
hlenek, které se mohou do¢asn€ naucit vyhybat urcité chemikalii, které byly opako-
vané vystaveny. Také zde habituace ztstava pri rozdéleni hlenky na nékolik mensich,
a dokonce se muze prenaset mezi hlenkami, kdyZ nechame splynout habituovanou
hlenku s nehabituovanou. U¢eni je tedy mozné nejen bez mozku, ale dokonce bez ja-
kékoliv nervové soustavy.
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Protip6lem habituace je do jisté miry senzitace (sensitization, téZ senzitizace),
pii které dochézi k posileni reakce na opakovany podnét. Casto jde ruku v ruce s ha-
bituaci. Napf. sova ¢i dravy ptak (véetné vycpanin a atrap) vyvola u ptak mobbing,
tj. reakci, kdy na predatora ptaci ndpadné hlasité reaguji a naletuji na n¢j. Intenzita
reakce stoupa (senzitace), po urcité dob¢, kdy atrapa nereaguje, pak zaciné intenzita
mobbingu klesat, aZ dojde k habituaci. Neda se dobte zobecnit, ktery podnét vyvola
senzitaci (potencialné nasledovanou habituaci) a ktery habituaci. Napf. u sasanek se
kromé reakci na proud vody studovala i reakce na dotek se sousedni sasankou — v za-
vislosti na kontextu a konkrétnim druhu na sebe sasanky bud prestaly reagovat, nebo
jetakovablizkost vybicovala k tomu, aby se Zahaly naplno. Na to, Ze se organismy mo-
hou naudit nereagovat, nebo naopak siln€ji reagovat na opakované podnéty, je nutné
myslet také pti planovani etologickych pokust; habituace/senzitace na néjakou sou-
¢ast pokusu muiZe zkreslit vysledky.

1.B PAMET A NAVIGACE. Vyzvou pro pamét Zivocichi je orientace v pro-
storu. At uz jde o toulani po domovském okrsku ¢i mnoho tisic kilometrd
dlouhé migrace, fada zivocichl se dokaze nasledné vratit tam, kam potie-
buje. V extrémnich pfipadech, napf. u motyld monarchd, se vraci az potom-
stvo bez rodicu. K orientaci v prostoru mohou slouzit rdzné vyrazné body
v krajiné, magnetické pole Zemé nebo chemismus typicky pro urcité misto.
Orientaci umoznuje i tzv. slune¢ni kompas ¢i orientace podle Mésice a hvézd.
Néktefi zivocichové také vnimaji, jakou drahu urazili; délnice v¢ely medo-
nosné (Apis mellifera) odhaduji urazenou vzdalenost podle toho, jak rychle
okolo nich ubiha krajina (resp. pozorovany obraz) za letu. Délnice, které se
naucily hledat potravu v tunelu v uréité vzdélenosti, ji nedokazaly najit pfi
pouziti specialniho vzorovani na sténach tunelu, které mélo vyvolat dojem,
ze uletély delsi vzdélenost. Vycerpavajici prehled toho, jak se zvifata orien-
tuji v prostoru, je vyrazné nad ramec této brozury. Zde se proto podivame na
vybrané piiklady orientace u lososovitych ryb a poté u holub(.

Migrujici lososovité ryby (Salmonidae) se dokazi s pomérné vysokou pfres-
nosti vratit do fek a potok, kde se vylihly. Dtive se predpokladalo, Ze mladé
ryby si vtisknou typicky pach rodného mista (dany ptdou, rostlinami nebo
i uméle pfidanymi chemikaliemi). Podle néj se nasledné fidi pfi svém névratu
zmore. Cich se pro orientaci lososovitych opravdu ukazuje jako kli¢ovy - ryby
s ucpanymi nozdrami ¢i poskozenym ¢ichem se orientuji hire. Zfejmé je viak
ldka néco jiného nez v mladi vtisknuty pach, a to konkrétné latky uvolfiované
ostatnimi rybami. Navic se zda, Ze zde hraje roli i dédi¢nost, kdy ryby prefe-
ruji pach ptibuznych - ryby z uméle oplozenych vaji¢ek a odchované v jinych
fekach vyrazné preferuji feky, odkud pochazeli jejich rodice. Tedy feky, jejichz
vodé tyto ryby nikdy nebyly vystaveny a nemohlo zde dojit k imprintingu.

20 A F.Damaska a kol.



X N ]

U holubl se pomérné casto zkouma orientace podle slune¢niho kompasu
a magnetického pole Zemé.V jejich orientaci viak hraje roli i ¢ich. Informace
z téchto zdrojli ptaci dokdzou kombinovat, a zejména starsi a zkusenégjsi ho-
lubi mohou kompenzovat experimentalni vyfazeni jednoho z téchto navi-
gacnich systému. Hypotézu, ze se holubi orientuji ¢cichem — smyslem, ktery
je u ptakd nepravem povazovan za nedulezity — podporuji srovnani holubt
prevazenych na misto startu letu za rdznych podminek. Holubi prevéazeni
v otevienych klecich s ptistupem venkovniho vzduchu domi trefili, zatimco
holubi prevezeni na stejné misto v uzavieném klimatizovaném prostoru bez
kontaktu s okolim ne. Spatné se vedlo i holublim se zacpanymi nozdrami.
Pfedpoklad, Zze holubi trefi do svého holubniku na zdkladé ,pachové mapy”,
jde otestovat i pfimo. Holubi byli ve své domovské voliéfe vystaveni urcité
chemikalii vanouci ze severu. Kdyz pak byli odvezeni daleko od své voliéry
a tato chemikalie jim byla nanesena na nozdry, vichni po vypusténi zamifili
na jih. Tedy ve sméru, jakym by nejspise klesal pach této chemikalie a jakym
by dle informace ziskané z pachu mél lezet i jejich holubnik.

Ctyrhranka z Gvodu kapitoly nam demonstrovala asociativni uéeni zaloZené na
tom, Ze zivo¢ich rozpozna vztah (asociaci) mezi udélosti A a udalosti B.> Fyziolog
1. P. Pavlov si pfi studiu travici soustavy v§iml, Ze jeho pokusni psi za¢nou slinit pti po-
hledu na ¢loveka v bilém laboratornim plasti, ackolivjimlaborant Zadnou potravu ne-
nesl. Stacilo, Ze takto obleceni lidé psy bézné krmili. Zde tedy zacina ptibéh jednoho
podtypu asociativniho uceni, a to klasického podminovani (classical nebo Pavio-
vian conditioning). Uceni se zde ,,napojuje” na jiz existujici spojeni podnét — reakce.
Tento plivodni podnét a reakci oznacujeme jako nepodminéné. Nepodminénym pod-
nétem je tieba potrava vlozena psovi do tlamy, nepodminénou reakci je pak slinéni.®
Pri podminovani se do celé situace vlozi dalsi, v té chvili neutralni podnét (bily plast,
rozsviceni svétla, néjaky zvuk, blize také ramecek 1.C). Z opakovaného neutralniho
podnétu se pak stane podnét podminény, po kterém nasleduje podminéna reakce.
Pes tedy nyni bude slinit nejen, kdyZ dostane potravu, ale také kdyZ se objevi pod-
nét, ktery je podminovanim spojen s tim, Ze se potrava (nepodminény podnét) blizi.
Obecné¢ vsak nejde tvrdit, ze by reakce na nepodminény a podminény podnét byla
vzdy stejna. Napriklad morského zadozabrého plze zeje (Aplysia) je mozné naucit,
aby utahl svij plast okolo Zaber. Nepodminéné takto reaguje na nepifijemny podnét
v zadni ¢asti té€la, podminéné jde reakce spojit s lehkym dotykem kdekoliv na plasti.
Nepodminéna reakce v§ak byva siln€jsi a trva del§i dobu. Navic zahrnuje obranné vy-
pousténi inkoustu.

5Zdaleka nemusi tento vztah pochopit. Sta¢i pouze, Ze rozpozna, ze po A obvykle nasleduje B.
Pavlov reakcim fikal (ne)podminéné reflexy. Odpovédi na podnét miize a nemusi byt reflex, proto je
lepsi mluvit obecnéji o reakceich.
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Podminéna reakce tedy miize byt spojena jak s pozitivnim, tak negativnim zazit-
kem. Je také dobré zminit, Ze podnétem miZe byt dokonce i ¢as. Kdyz Pavloviv pes
dostaval potravu pravidelné kazdych nékolik méalo minut, zacal vice slinit, kdyz se
m¢lo bliZit dal8i krmeni. Podminovani také vyzaduje obcasné posilovani, jinak pod-
minéné podnéty ¢asem vyhasnou.

Druhym podtypem asociativniho uceni je operantni podminovani (operant
nebo instrumental conditioning), t¢Z uceni pokusem a omylem ¢i uceni aspéchem.
Hlavni rozdil oproti klasickému podminovani je, Ze Zivo€ich je odménén ¢i potrestan
nikolivve spojeni s vnéjsim podnétem, ale za néjaky ¢in nebo operaci, kterou provede.
K operantnimu podminovani se ¢asto pouzivaji tzv. Skinnerovy boxy, skiiiky ¢i mist-
nosti, ve kterych musi zvite provést urcitou operaci — stisknout packu ¢i klovnout do
tlac¢itka —a nasledné je za tento ikon odménéno. Jednotlivé tkony je také mozné fete-
zit za sebe, takze mizeme zacit s odménovanim holubti za klovnuti do micku a pokra-
Covat pies odménovani pouze téch klovnuti, ktera zpasobi jeho odkutaleni. Po néko-
lika krocich skonéime s holuby, ktefi proti sobé mohou hrat ping-pong. Operantni
podminovani neni omezené jen na Skinnerovy boxy. Lze vyuzit libovolnych vhod-
nych prostredi v€etné prostredi pfirozeného. Nakonec, spada sem i trénink asistenc-
nich zvirat, filmovych trika ¢i rdznych ukond, které umoznuji oSetrovateliim v zoo
snazsi prohlidku jejich svérencu. V posledni dobé se objevuji i pokusy s cilenym ope-
rantnim podminovanim zamérenym na uklid mést. Napriklad jeden Svédsky projekt
se v soucasné dob¢ snazi naucit vrany sbirat cigaretové nedopalky a dal$i odpad, za
jehoz vhozeni do specialniho automatu dostanou potravu.” Zaroven pii operantnim
podminovani nejde jen o klovani do mi¢kd nebo lachtani mavani ploutvi, ale i prosty
pohyb celého zvirete. Nedavno se napt. povedlo vycvicit zlatou rybku (karase zlatého,
Carassius auratus) k fizeni pojizdného akvaria. Kamera nad akvariem sledovala po-
hyb ryby a nésledné jej prevadéla do pohybu celého vozitka. Odménu ryba dostala
pouze, pokud dojela s akvariem do cile: k barevné desce na sténé.

Klasické a operantni podminovani se mohou kombinovat — napf. jde naucit
pulce, Ze se vyhnou $oku, kdyz uplavou pry¢ od rozsviceného svétla. Casto je také ob-
tizné rozhodnout, jestli je chovani sledované v pfirodé¢ vysledkem klasického nebo
operantniho podminovani. Tak ¢i tak, ptinos asociativniho uceni pro volné Zijici zi-
vocichy je nasnad€. Nepiijemny zazitek z Zihadla mé muize naucit, do jaké potravy se
nevyplati kousat. Kdyz mi vypadne ze zobaku Skeble na tvrdou skalu a rozbije se, stoji
m¢ ziskani potravy méné prace nez pracné prolamovani se dovnitt. Podobné kdyz se
mohu na zakladé né¢jakého signalu pripravit na souboj se sokem, mam vétsi Sanci zvi-

7Z:a 2. svétové valky se také v ramci amerického projektu Pigeon experimentovalo s ,kamikaze“ holuby
posazenymi do stiel. Holubi byli operantnim podminovanim nauceni opakované klovat do obrazovky, kam
se promital obraz toho, co lezelo pred §pickou strely. Klovani holuba trénovaného na urcity cil (napft. valec-
nou lod ¢i urcitou kiizovatku ve mést€) se pak prevadélo do rizeni sméru stiely a zpresnovalo jeji zacileni.
Na vyuziti holuby navadénych stiel za valky nedoslo kvuli ukonéeni financovani projektu, mechanismus
se v8ak uplatnil napt. pti vyhledavani lidi topicich se v moti. Zde byli holubi pripevnéni k zachranarskému
vrtulniku, nikoliv k bombé¢.
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1.C POUZIVAL I. P. PAVLOV ZVONEK? V ¢asopisu Time z roku 1928 nalez-
neme popis dokumentarniho filmu pfiblizujiciho pokusy v Pavlovové labo-
ratofi, kde pes reagoval slinénim na zazvonéni zvonku. Problém je, Ze v po-
pisovaném filmu se zvonek objevi, aviak ne jako podminény podnét.V ruce
drzeny zvonek ve filmu slouzi jen jako zdroj ndhlého zvuku a s nim spojené
nepodminéné obranné odpovédi psa. Mezi podnéty, které Pavlov bézné po-
uzival ve spojeni se slinénim, se objevuje napt. metronom, ladicka, rozsvi-
ceni svétla nebo mirny elektricky Sok. V nékterych pracich je zminén i zvo-
nek, neni vsak jisté, o jaky zvonek jde. Nékde je zminiovan elektricky zvonek
ve smyslu bzucaku, jinde ,jednoduchy” zvonek. V Pavlovové oficialnim Zivo-
topisu se pak na schématu pokusut objevuje klasicky zvonek spolu s metro-
nomem a zarovkou. Zda se tedy, ze bézna predstava slinéni pst v reakci na
zvonek je zalozena na pravdé, nejspise se vsak tento podnét stal i kvili chybé
v ¢asopisu Time vyrazné popularnéjsi, nez by odpovidalo jeho vyuziti pfi ex-
perimentech.

tézit—napf. ve vzajemnych soubojich ¢astéji vitézili samecciryb ¢ichavct (Trichogas-
ter trichopterus), kteti se podminovanim naucili, Ze po rozsviceni ¢erveného svétla
v akvariu nasleduje vpusténi dalsiho samce. Na vliv asociativniho u¢eni (resp. jeho
absenci) je nutné myslet také pti rGznych zachrannych programech, kde se zvirata
odchovévaji v laboratornim prostredi, které je mj. ochuzené o predatory (obr. 1.5).

Specialni pozornost v ramci podminovani zasluhuje uceni se chutové averzi. Je
snadné si predstavit vznik averze na néco, co okamzité chutna odporné¢, ale co po-
trava, po které se vam udéla $patné az po nékolika hodinach? I pres prodlevu se chu-
tova averze miZe vytvorit, a to jiZ pti prvnim vystaveni podnétu. Potkani, ktefi do-
stali neSkodnou slazenou vodu a zaroven byli vystaveni gama zareni, které u nich vy-
volalo nevolnost, nasledné vykazovali silnou averzi vici slazené vodé. Jiné pokusy,
kde byla chut spojena nikoliv s nevolnosti, ale s nepfirozenym disledkem (elektricky
$ok), k podminéni chutové averze nevedly. Ukazuje se tedy, ze tvrzeni behavioristli
(napf. B. F. Skinnera, tviirce vy$e zminénych Skinnerovych boxt), Ze pomoci podmi-
novani je mozné zivocichy (véetné lidi) naucit cokoliv, ma tedy jisté trhliny. Nékteré
podnéty se s reakei spojuji hiife nez jiné.

Pri asociativnim uceni staci rozpoznani vztahu pricina — disledek, a jde tedy
o uceni, které, obrazné feceno, zvladne i cvi¢ena opice. Naopak uc¢eni vhledem (insi-
ght) predpoklada, Ze zivocich pochopi predloZeny problém a nasledné provede, co je
tfeba, napf. si vyrobi vhodny nastroj (ramecek 1.D). Pouzivani nastroji neni znamé
uhavrant polnich (Corvus frugilegus) ve volné piirodé. Ctverice v zajeti odchovanych
havranta v8ak ukazala, ze jsou schopni jednoduché nastroje pouzit k dosazeni od-
mény. Ptaci si v sérii pokustl mj. dokazali vyrobit hacek z rovného dratu, kterym pak
z n&doby lovili maly kyblik s potravou, pomoci jednoho néastroje (nevhodného pro
dosazeni potravy) si dokazali opatrit vhodny néstroj nebo pomoci hazeni kamink
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Obr. 1.5: Otravni manasci nahrazuji predatory laboratorné odchovanym kra-
bim, ktefi maji byt vypusténi do volné pfirody.

do nadoby s vodou dokazali zvednout hladinu natolik, aby mohli dosahnout na plo-
vouci potravu. Rizné ulohy, se kterymi se v této konkrétni podobé drive nesetkali,
Casto vyresili i na prvni pokus. Zarovei se zda, Ze své zkuSenosti dokazali prenaset
mezi riznymi podobnymi tlohami—na desku, ktera §la ptivodné uvolnit tak, Ze na ni
havran upustil kdmen, v dal$ich pokusech tlacili ty¢kou drzenou v zobaku.

Ucebnicovym prikladem vhledu jsou také Simpanzi, ktefi si dokazali zasunutim
mensich ty¢i do sebe vyrobit delsi ty¢ nebo postavit nékolik krabic na sebe, aby do-
sahli na banan, ktery byl mimo jejich dosah. Problém téchto experimentd viak je,
ze neni jasné, kolik predchozich zkuSenosti Simpanzi s jednotlivymi predméty meéli.
Wolfgang Kohler, ktery tyto Simpanze pred témér sto lety studoval, priznava, Ze napf.
kdyZ dal Simpanzim na hrani duté bambusové tyce, zastrcil do $irsi tyce prst, aby
demonstroval, Ze se dovnitt da néco vlozit. Nékteré pozd€jsi experimenty podporuji
myslenku, ze skute¢né $lo o vhled, nicméné i tyto pokusy vyuzivaly Simpanze, u kte-
rych neni jisté, co vSechno jiZ predem znali. Ne vzdy je tak moZné rozhodnout, jestli
skute¢né jde o vhled, nebo jen o asociativni u¢eni — experimentalné se podaftilo pod-
minovanim naucit holuba dostrkat krabici ke stén¢ a vyskocit na ni, aby mohl klov-
nout do obrazku bananu. Krome asociativniho uceni ¢i vhledu se mohou zvirata ucit
podobnym slozitym tkondm i okoukanim chovani ostatnich. Vrany v Japonsku jsou
schopné rozbijet ofechy tak, Ze je vhodi nebo poloZi pred pomalu jedouci auta ¢i auta
stojici na semaforech. Velmi vyjimecné zastavi auto tak, Ze pied néj vkrocia polozi mu
otech pred kola. N¢které vrany toto chovani neprili§ uspédné napodobuji a vyuzivaji
mista, kde je jen mala pravdépodobnost, Ze orech skonc¢i pod koly aut.

Uceni pozorovanim a nasledné napodobovani obecné (nedspéSné vrany
nechme stranou) hraje v prirod¢ didlezitou roli. Odpozorovat a prizpdsobit pro sebe
lze pomérné¢ slozité tkony, jak jsme vidé€li u sttikount ze zacatku této podkapitoly.
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Pochopiteln¢ je v§ak mozné prevzit i vyrazné snazsi véci — potkani se sami jen velmi
pomalu uc¢i pokusem a omylem, Ze mohou jist mekkySe. Velmi rychle v§ak mohou
to samé odpozorovat od zkuSenych potkand, ktefi mékkyse poZiraji. Predpokladany
prenos potravnich preferenci ¢i zplisobli zachazeni s potravou z rodi¢t na potomky
nebo mezi zvifaty z jedné skupiny je v pfirod¢ znam z rady prikladd. U velké ¢asti
z nich v8ak zlstava otazkou, jestli jde skute¢né o uceni pozorovanim. Nekteré roz-
dily chovani mohou mit geneticky zaklad, ten je vS§ak moZné snadno prozkoumat pro-
hozenim mladat mezi rodi¢i/skupinami s rliznymi strategiemi. Jsou zde vSak i dalsi
problémy. Vydra mot'ska (Enhydra lutris) se zivi mj. mékkysi. Severské populace ote-
viraji jejich schranky zuby. Jizni populace rozbijeji schranky o skaly pii pobtezi nebo
o kamen poloZeny na své hrudi, zatimco plavou naznak. Zistava otazkou, jestli se
vydry uéi konkrétni metodu otevirani pozorovanim, nebo jestli pouze vyuzivaji me-
tody, které jsou nejvhodnéjsi pro danou lokalitu a zde se vyskytujici potravu (rizné
velci mekkysi atd.).

V né¢kterych pripadech mame napodobovani a s nim spjaty vznik tradic zdoku-
mentované v piimém prenosu. Slavni jsou makakové cervenolici (Macaca fuscata)
zjaponského ostrova KoSima. Tivroce 1950 zacali dostavat bataty vysypané na plaz,
atak se makakové zlesti vydali do otevieného prostoru, kde §li snaze pozorovat. Roku
1953 prisla samicka Imo s rychlej§im zptisobem ¢isténi batatti od pisku. Misto aby je
drhla rukama, chodila je myt do blizkého potoka. Postupné se od ni ucili dalsi ¢le-
nové jeji skupiny. Po ¢ase zacali makakové myt bataty i dalsi potravu piimo v moti.
V disledku toho se n¢kteri dokonce naudili plavat a lovit dalsi potravu z more. Vzhle-
dem k tomu, Ze v dobé¢, kdy provedla Imo svUj objev, byla mlad4 a v hierarchii skupiny
zenci) a mezi kamaradicimi mladaty navzajem. Vétsina dospélych samcti myti bram-
bor ignorovala i dekadu po objeveni této inovace.

Riizné novinky je mozné odpozorovat i mezidruhove. Rackové vyrazné Castéji
voli z nékolika raznych moznosti potravu, ktera vypada podobné jako ta, kterou vi-
deli u lidi. Nékteri ptaci (napft. Spackové, papousci, lyrochvosti) dokazi napodobo-
vat i zvuky vydavané jinymi druhy. Papousci se navic dokaZzi naucit rozeznat a po-
jmenovat mj. barvu nebo material n€kterych predméta. Trénovani podobnych schop-
nosti se da provést tak, ze papouska nechame soutézit s clovékem o pozornost expe-
rimentatora a potazmo tedy odménu za identifikaci jednotlivych predméta. Imitace
jeznama i u dalsich zivo¢ichG mimo ptaky, napt. u kytovca. Napf. jeden delfin, ktery
vidél potapéce Cistit podvodni prizor do akvaria, pak s pomoci sebranych predmétt
zacal oSkrabavat sklo prizoru. Pfitom vydaval zvuky a vypoustél bubliny podobné
jako potapécova vystroj.

Na zavér prehledu o u€eni Zivo€icht zaslouZzi kratkou zminku otazka, jestli jsou
zivocichové mimo ¢lovéka schopni ucit jiné zivocichy, tedy tieba svym mladatim ci-
lené predavat informace — a to idealné tak, ze pfi této ¢innosti nedélaji nic ,,pro sebe“
(tj. nespadaji sem ptipady, kdy by zvife ucilo mladata konzumovat potravu tak, Ze ji
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bude prost¢ zrat pred mladaty). Zaroven by pti takovém ué¢eni mélo dochéazet k tomu,
Ze se mladata s pri¢inénim ucitele u¢i nééemu rychleji, nez by to zvladla na vlastni
péest. Priklad chovani spadajicich do této kategorie je tak znamo relativné malo.
S pomérné presvédcivym prikladem se mtzeme setkat u kura doméciho; slepice svo-
lava kurata pomoci specialniho hlasu, kdyz najde vhodnou potravu. Do ni nasledné
klove, bere ji do zobaku a nechava vypadnout zpét pred kurata. Sama ji nekonzumuje.
Kuratajeji chovanivybudik tomu, aby do této potravy zacala také klovat. V neptitom-
nosti kurat slepice toto chovani neprovozuje. Podobné¢ se miiZzeme setkat s u¢enim
u surikat, kde dospé€li jedinci predkladaji mladatim zabité Stiry a pozd€ji Zivé ,,za-
bezpecené“ stiry zbavené jedového ostnu.

1.D POUZiVANi NASTROJU. Pomérné dlouho se myslelo, ze schopnosti vy-
tvafet a pouzivat nastroje disponuje pouze ¢lovék. Tuto schopnost viak ma
fada obratlovct a bezobratlych. Pouzivani néstroji muize byt vrozené i na-
ucené.V druhém pfipadé se po ndhodném objeveni mlze predavat tradici.
Nastroji ¢asto byvaji drobné kameny, vétvicky, trny kaktus(, stébla travy a po-
dobné bézné dostupné predméty. Ty slouZi k riznym drobnym tkontm, jako
je drbani, uhlazovani pisku v okoli hnizda ¢i ziskavani potravy. K poslednimu
jmenovanému ukonu je mozné vyuzit jak kameny (napf. supi mrchozravi po-
moci nich rozbijeji pstrosi vejce), tak rizné vétvicky a dalsi podlouhlé na-
stroje pro Stourani v termitistich ¢i dutinach stroma. Vrany novokaledonské
(Corvus moneduloides) timto zplsobem chytaji larvy broukl ze dfeva - na
vétvicky je vSak nenabodavaji. Misto toho je vydrazdi, aby se do vétvicky
zakously, a nasledné je vytdhnou. Néktera zvitata, napf. Simpanzi, galapaz-
ské pénkavka bleda (Camarhynchus pallidus) ¢i pravé vrany novokaledonské
umi nalezené nastroje zkracovat dle potieby nebo z nich ulamovat postranni
vétvicky. V ptipadé vran je znamé i sestavovani nastrojl z nékolika ¢asti. Na-
strojem mohou byt i rizné ndvnady. Nékteré volavky, napt. volavka zelenava
(Butorides virescens), pouzivaji kusy peciva k pfildkani ryb. Podobné sycci kra-
lici (Athene cunicularia) rozhazuji savci exkrementy okolo svych nor, aby pfi-
ldkali koprofagni brouky. Néktefi australsti ptaci naopak pfenasenim hofi-
(dfive Conomyrma) bicolor dokonce pouzivaji nastroje k zaméstnani konku-
ren¢nich druh( - skupina délnic hazi kaminky a dal$i drobné pfedméty do
vstupl jejich hnizd, ¢imz konkurentim zabréni vyrazit za sbérem potravy
a dalSich zdroji. Nastrojem se mohou stat i jiné organismy. Délnice mra-
vencl krej¢iki rodu Oecophylla snovaji hnizda z listd, které spojuji pomoci
hedvabnych vldken. Jako zdroj hedvabi pfitom pouzivaji vlastni larvy drzené
v kusadlech. Néktefi krabi se zase mohou ohdnét klepety se sasankami ¢i na-
hozabrymi plzi, pravdépodobné v sebeobrané.

26 A.F.Damaska akol.



Bylo nebylo... 27



2. NEUROBIOLOGIE PAMETI U ORGANISMU

2.1 Pamét u zivocicht

Abychom si mohli udélat predstavu o neurobiologii u¢eni a paméti, potrebujeme si
nejdriv v zakladnich rysech objasnit fungovani nervového systému. Kdybychom pfi-
rovnali mozek k pocitaci, zjistime, Ze je nesrovnateln¢€ pomalej$i neZ dne$ni mikro-
¢ipy. M4 ale obrovskou vyhodu, kterou je masivné paralelni zpracovani informaci.
Ani dnesni pocitace vyuzivajici vétsi pocet jader se v tomto ohledu zdaleka neblizi
moznostem nervové soustavy. Dalsi odliSnosti je to, Ze v pocitaci je uloZeni infor-
mace oddélené od jejiho zpracovani, data se tedy ukladaji na disku, a pak se zpraco-
vavaji v procesoru. Mozek zadné takové specializované ,,ulozisté“ nema, informace
si uklada vlastné tim, Ze s nimi pracuje. Podobné¢ jako pocitac ale vyuZziva zarizeni
pro vstup (smyslové organy) a vystup (svaly, riizné zlazy). Zasadni rozdil v§ak spo-
¢iva v tom, Ze mozek dokaze flexibilné ménit svoji architekturu a ptizptsobit se tak
podstatou uceni — v reakci na podnéty, s nimiz se béhem Zivota setkavame, probihaji
v nervové tkani zmeény, které mohou rtiznou dobu pietrvavat v podobé paméti.

Stavba nervového systému

Nervovy systém se sklada z navzajem propojenych bunék, které mezi sebou prenasi
témi rozliSujeme ¢ast centralni (,,mozek®, u obratlovct sem fadime i michu) a pe-
riferni (,,nervy®). Zakladni vypocetni jednotku predstavuje nervova burika — neu-
ron. Spole¢né s nimi nervovy systém tvori i dalsi dalezité buniky s podptrnymi funk-
cemi. Rikame jim glie (z feckého glia — lepidlo). To je oviem nézev trochu nestastny,
ktery naznacuje, Ze snad jen drzi neurony pohromad¢. Ve skute¢nosti o n€ aktivné
pecuji a zastavaji celou fadu nezastupitelnych roli. Neurony mohou vést smyslové
viemy (tém fikdme senzorické a senzitivni), aktivovat svaly (t¢ém fikame moto-
rické), nebo propojovat ostatni neurony mezi sebou (interneurony). Rozliujeme
obrovské mnozstvi typ(, které se 1isi velikosti, tvarem, lokalizaci a celou fadou dal-
Sich vlastnosti. Jen u ¢loveka jsou popsany stovky az tisice typd neuronti, podle toho,
jakou definici se ridime (podobné jako v pifipadé druhii nejsou védci vzdy zajedno
v tom, co se da povazovat za samostatny typ). Obecné je ale pro neurony typické na-
sledujici stavba (viz obr. 2.1): Télo neuronu (neboli soma) obsahuje piedevsim ja-
dro, kde sidli geneticka informace a kde se rozhoduje, jaké konkrétni proteiny vyra-
bét a v jakém mnozZstvi, a endoplazmatické retikulum, kde se proteiny pitimo synte-
tizuji. VétSinu povrchu neuronu tvoii typické rozvétvené vybézky, kterymi komuni-
kuje s ostatnimi burikami. Jsou to jednak dendrity, kterych byva vétsi mnozstvi, jsou
krat3i a bohaté vétvené a ptinaseji informace z okoli, a jednak axon, ktery byva je-
den, je delsi a tenky a prenasi signal na dalsi neurony, piipadné na dalsi bunky vyko-
navajici prikazy (svaly nebo zlazy). Na konci se obvykle rozvétvuje do takzvané ter-
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Obr. 2.1: Schéma typického savéiho neuronu. Carkované $ipky znazoriuji smér
pribéhu signalu.

minalni arborizace, ale dokéaze i po cesté vysilat vybézky, které nazyvame kolateraly.
Nékteré neurony komunikuji jen se svymi sousedy a vystaci si tak s kratkymi axony.
Axony tzv. projekénich neuronti naopak mezi sebou propojuji vzdalené oblasti. V ex-
trémnich ptipadech, naprtiklad u takového plejtvaka obrovského, se axony neurond
periferniho systému mazou tdhnout aZ desitky metrti. Tahnou se spole¢né ve svaz-
cich a tvori struktury, které oznacujeme jako nervy (ty tedy neobsahuji primo téla
neuront!). U Celistnatych obratlovci (Gnathostomata) byvaji dlouhé axony myeli-
nizované, obalené izolac¢ni vrstvou pro efektivnéjsi vedeni signalu. Myelinizaci za-
jistuji specializované gliové burnky, které se kolem axonu obtaceji. Myelinova pochva
se sklada prevazné z lipidi v kombinaci s proteiny. Na fezu jsou pak bohaté myeli-
nizované ¢asti mozku zbarvené vice do bila — odtud pochéazi oznaceni bila hmota.
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Obr. 2.2: Zakladni ¢asti mozku obratlovcii. Stejné ¢asti jsou vyznaceny u mozku
zraloka a ¢lovéka.

Oblastem, kde se soustredi téla neurond, pak fikame $eda hmota. Casto v ni ma-
zeme odliSit seskupeni tél neurond, ktera se nazyvaji jadra (v mozku) nebo ganglia
(v perifernim nervovém systému).

Abychom se v nasledujicim textu lépe orientovali, predstavime si zakladni ¢asti
obratlov¢iho mozku, na ktery se zamérime na tkor bezobratlych. V nejhrubsim ¢le-
néni mizeme mozek rozd¢lit na prodlouzZenou michu (medulla oblongata), moze-
¢ek (cerebellum), stredni mozek (mesencephalon), mezimozek (diencephalon) a
koncovy mozek (telencephalon). (Na prodlouZenou michu u savcd navazuje jesté
Varoliiv most, neboli pons, ktery ji propojuje s ostatnimi ¢astmi mozku.) (obr. 2.2)

Struktury, které se vyznamné podileji na uceni a paméti, se povétSinou nacha-
zeji v koncovém mozku, nefunguji ale izolované a vstupy do nich ptichazeji i odji-
nud. Pfi nékterych typech uceni (a zfejmé dalsich kognitivnich procesech) se uplat-
nuje i mozecek. Vétsina neurondi v koncovém mozku savci tvoii takzvanou mozko-
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vou kuiru (kortex). Jedna se o tenkou slupku, kter4 je usporddana do horizontalnich
vrstev a vertikalnich sloupcd, a dochézi v ni ke zpracovani smyslovych vjemd i in-
formaci z mnoha dal$ich oblasti a k jejich integraci. VétSinu kary tvori u savct Ses-
tivrstevny neokortex, ktery je jejich evoluéni novinkou. Tato kdra se nachazi na po-
vrchu dvou mozkovych polokouli (hemisfér) a u savct s velkymi mozky (tedy i u ¢lo-
veéka) byva zvrasnéna do zavitl (gyrit) — tim se totiZ vyrazné uSetii prostor, asi jako
kdyZ zmuchlame papir do kuli¢ky, a zvySuje se tak povrch relativné k objemu mozku.
Kdybychom si zachovali stejny povrch mozkové kary bez gyrifikace, museli bychom
mit hlavu alespon trikrat vétsi, coZ by rozhodné nebylo praktické. Navic se diky to-
muto zvrasnéni zkrati nékteré spoje, coz prispiva k rychlejsimu zpracovani infor-
maci. Podle gyrti rozliSujeme na povrchu hemisfér lidského mozkujednotlivé laloky —
¢elni, spankovy, temenni a tylni. Dalsilalok mozkové kdry, kterému fikdme insula,
je pak zanoreny dovniti hemisfér (obr. 2.3).

Pod kiirou se nachazi bila hmota, tedy myelinizované axony zajistujici ,,dalkové*
spoje (¢astjich tvoritakzvané corpus callosum, neboli kal6zni téleso, propojujici obé
hemisféry), a také dalsi podkorové struktury. ProtoZe na podrobny popis neuroanato-
mie tu neni prostor, uvedeme si jen konkrétni ¢asti koncového mozku, na které dal ve
spojeni s u¢enim a paméti narazime. Nejprednéjsi ¢ast celniho laloku tvori prefron-
talni kiira, ktera je mimoradné rozvinuté u ¢lovéka a povazuje se mimo jiné za urcité
centrum védomého rozhodovani. V ¢elnim laloku najdeme i motorickou kiiru, ktera
vydava povely k pohybu. Uvniti spankového laloku se nachazi hipokampus (nebo
presnéji hipokampalni formace), ktery za své jméno vdéci podobé s motskym koni-

Obr. 2.3: Laloky hemisfér koncového mozku u ¢lovéka.
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Obr. 2.4: Nékteré struktury obratlovéiho mozku spojené s u¢enim a paméti.

kem, a amygdala, ktera zase tvarem pripomind mandli. Hluboko v bilé hmot¢ (na
bazi hemisfér) jsou zanorena jadra oznac¢ovana trochu matoucim nazvem bazalni
ganglia. Pojmenovani jednotlivych jader je pon¢kud slozité, nam bude stacit védét,
ze dvé z nich (nucleus caudatus a putamen) dohromady tvofi strukturu nazyvanou
striatum (Cesky Zihané jadro podle ,,zihaného“ vzhledu).

Vstupni branu do mozkové kiry pak predstavuje thalamus leZici v mezimozku,
ptes ktery do korovych oblasti prichézi vét§ina smyslovych informaci vyjma ¢icho-
vych a navic zprostiedkovava spojeni s fadou dalSich ¢asti mozku.

Nervové systémy bezobratlych sice musime z velké ¢asti pominout, slusi se ale
zminit, Ze i u nich se v n€kolika skupinach vyvinuly komplexni mozky, které maji
své ,,centra uceni®. U hmyzu jsou to houbovita télesa, u hlavonozci vertikalni laloky
a u plicnatych plza procerebralni laloky. Po¢tem neuronti pochopitelné zaostavaji,
svou architekturou ale v principu ptipominaji obdobna centra u obratlovca.

Signalizace v nervovém systému

Prenos nervového signalu po axonech neuronti funguje na principu elektrického ve-
deni, proto mtzZeme svaly stimulovat elektrickym proudem nebo tfeba mérit mozko-
vou aktivitu pomoci EEG (elektroencefalografie). Pokud chceme porozumét tomu,
bec takovy signal vznika na trovni jednoho neuronu. Neurony maji v klidu zaporny
membranovy potencial, tedy vlastné napéti (kolem -70 aZ -80 mV). Vnitiek bunky
je oproti vnéj$imu (extracelularnimu) prostiedi zdporné nabity. To plati pro vSechny
bunééné typy, jen ty nevzrusivé mivaji napéti nizsi. Z hlediska fungovani nervové sig-
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nalizace je daleZité védet, Ze tento potencial vznika odliSnou koncentraci iontd uvnitf
avné buriky — uvniti prevazuji draselné kationty (K*), vné zase sodné kationty (Na*)
a chloridové anionty (Cl™) — a Ze buné¢nd membrana predstavuje pirekazku, kterou
ionty nedokazou samy prekonat. Mohou tedy do buriky nebo z buriky putovat jen pro-
stfednictvim kanald, které jsou v membrané zapusténé, pripadné aktivnich pump,
které je za spotieby energie transportuji proti koncentraénimu spadu (obr. 2.5).

Obr. 2.5: Klidovy membranovy potencial. Ve vnéjsim (extracelularnim) prostredi
pfevazuji sodné a chloridové ionty, uvniti neuronu pak draselné ionty. Draselné
a chloridové ionty tak maji tendenci po koncentra¢nim spadu unikat z bunky ven,
sodné naopak pronikat dovnitt. Protoze sodikové kandly (na obrazku zelenou barvou)
jsou za bézné situace zaviené, sodné ionty nemohou pfes membrénu projit. Naopak
kanaly propoustéjici draslik (fialovou barvou) jsou oteviené a draselné ionty tak uni-
kaji ven. Velké zaporné nabité organické molekuly (zejména proteiny a nukleové ky-
seliny) se pfes membranu nedostanou. Ve vysledku tak v prostoru kolem membrany
vznikd napéti - na vnitfnistrané je zdporny ndboj a na vnéjsi kladny. Kudrzovani mem-
branového potencialu pfispiva i sodno-draselna pumpa, ktera na obrazku neni zna-
zornéna.
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Pasivni pohyb iontt se tidi elektrochemickym gradientem. Zjednodusen¢ receno
se ionty se stejnym nabojem odpuzuji (to je ta elektro- Cast) a zaroven se ionty obecné
pohybuji po koncentra¢nim spadu, tedy z oblasti, kde je jich vic, do oblasti, kde je
koncentrace nizsi (chemicka ¢ast gradientu). V pripadé draselnych ionti tak ptsobi
proti sobé dvé sily: jelikoz je koncentrace K uvniti neuronu vyssi, ma tendenci unikat
znéjven, zaroven je ale vnitfek bunky oproti vnéjsku zdporné nabity, coz kladné ionty
pritahuje. Vysledny pohyb se tedy ridi jednak koncentraénim spadem, jednak elek-
trostatickymi silami. Vyrovnanim téchto sil se ustanovi ur¢ita dynamicka rovnovéha,
které rikame elektrochemicky rovnovazny potencial. Klidovy membranovy poten-
cial se viceméné blizi rovnovaznému potencialu drasliku, protoze kanaly propouste-
jicidraselné ionty jsou za béZného stavu oteviené (mensi mérou k nému pfispivaji ale
iostatniionty). KudrZovani klidového membranového potencialu prispivaji i sodno-
draselné pumpy (Na"/K* ATP4zy). Ty prenaseji vzdy dva draselné ionty dovniti a tFi
sodné ionty ven. ProtoZe se tak d€je proti koncentra¢nimu spadu, vykonavaji praci,
ktera vyzaduje energii. Za jejich provoz se proto plati univerzalnim energetickym bu-
néénym platidlem adenosintrifosfatem (ATP) a v energetickém rozpoctu neuronu to
predstavuje vyznamnou polozku.
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Akéni potencidl

Neurony jsou vzrusivé, to znamena, Ze svij membranovy potencial dokdzou ménit
upravou propustnosti pro urcité ionty. Priblizeni membranového potencialu klad-
nym hodnotam, tedy snizeni zaporného naboje uvnitt neuronu, fikdme depolari-
zace, opakem je pak hyperpolarizace. K takové zméné naboje dochazi, pokud se
zprichodni kanaly, které jsou za béZného stavu zavirené a oteviou se jen na zvlastni
prikaz. Tim muze byt bud navazani n¢jaké latky (ligandu), nebo samotna zména
napéti, pripadné kombinace obojiho. Existuji i kanaly aktivované mechanicky nebo
zménou teploty, o téch se ale dal zminovat nebudeme. Po néjaké dobé se kanaly navic
samy zaviou, asi jako ¢asovana zavora. Nekteré kanaly jsou vybiravé a vpusti dovnitf
nebo ven jen ionty urcitého typu, jinymi projde vic rliznych iontd, ovSem vzdy se stej-
nym nabojem (propousti tedy zdporné nabité anionty, nebo kladné nabité kationty).
Ve skute¢nosti nejsou nikdy vSechny kanaly daného typu vjednu chvili oteviené nebo
zaviené, ale aktivacni signal vyrazné zvySuje pravdépodobnost jejich otevieni. lonty
pak po elektrochemickém gradientu za¢nou proudit dovnitt nebo ven, takze se do-
¢asn¢ zméni jejich koncentrace v cytoplazmé pod membranou a tim i napéti na mem-
jeho velikost (amplituda) ale se vzdalenosti od mista vzniku exponencialné klesa.
Vsechno se rychle vraci zpatky do klidového stavu.

Situaci, kdy dojde ke kratkodobé zméné polarity, tedy nartistu membranového
potencialu na zhruba +40 mV, oznacujeme jako akéni potencial. Prave ten je zakla-
dem kodu, kterym spolu neurony komunikuji. Pro vznik akéniho potencialu jsou ne-
zbytné napétové fizené sodikové kanaly. KdyZ nastane dostatecna depolarizace, ktera
prekroc¢i urcitou prahovou hodnotu, tyto kanaly se oteviou a sodik se po elektro-
chemickém gradientu nahrne dovnitf neuronu. To zplisobi kratkodobou zménu pola-
rity, protozZe se uvniti buriky nahromadi kladné nabité ionty (napéti se blizi rovnovaz-
nému potencialu sodiku). Sodikové kanaly se po urcité dobé€ zaviou, zaroven s nimi se
ale otevirajiinapétové fizené draslikové kandly, které maji oproti nim lehké zpozdént,
zustavaji vsak oteviené po delsi dobu. Sodikové kanaly kratkou chvili (1-2 ms) po
zavieni zUstavaji deaktivované a neni tak mozné vyvolat dalsi akéni potencial. Tomu
se tika absolutni refrakterni faze (refrakterni znamena nereagujici). Signal se proto
zakondent, ale nevraci se zpatky®. I napétové fizené draslikové kandly se postupné
zase zaviraji, nez k tomu v8ak dojde, mize membranovy potencial klesnout pod kli-
dovou uroven, dochazi tedy k hyperpolarizaci. Citlivost neuronu je tim snizena a vy-

oznacujeme jako relativni refrakterni fazi.

Pro Sifeni akéniho potencialu je dtlezité, Ze se na rozdil od mistniho potencialu,
ktery postupné ztraci na sile, se vzdalenosti nijak neméni jeho amplituda. V kazdém
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Obr. 2.6: Priibéh akéniho potencialu. Blizsi popis v textu.

dalsim useku membrany totiz vznika ,,v plné sile“ znovu, protoze se otevira nova sada
napétove rizenych kanald.

Akeni potencidl je sice podstatné pomalejsi nez vedeni v elektroinstalaci, ale stale
dostate¢né rychly na to, abychom dokazali ve zlomku sekundy zareagovat. Rychlost
jepro zpracovaniinformace dtlezita a zavisi na nékolika parametrech. Jednim z nich
jeprimer axonu — s rostoucim primeérem klesa odpor, takZe se zlepSuje vodivost. N¢-
ktefi bezobratli proto vsadili na strategii vyrabét si obii axony o priméru az 1 mm
(sav¢i axony se pohybuji v fadu mikrometri). Nenf ale pfili§ energeticky vyhodna,
protoZe kazda ,,kabelaz“ néco stoji a organismy se obecné jako radny hospodar snazi
usettit. Navic by takové vedeni zabiralo pfili§ mnoho prostoru, ktery je vZdy ome-
zeny. Proto se v evoluci opakované (u Celistnatych obratlovcd, krouzkovct a v né-
kolika skupinach koryst) vyvinulo jiné feSeni v podobe€ izolace. Tou je uz zminéna
myelinova pochva. Ta jednak zvysuje tloustku izolace a odd€luje tak od sebe naboj na
obou strandch membrany, a jednak zabranuje priniku iontd trvale otevienymi ka-
naly. Funguje to podobné, jako kdybychom déravou hadici zalepili paskou. Zaroven
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ale vime, Ze $ifeni akéniho potencialu se bez kanald neobjede. Proto je myelinova po-
chva v pravidelnych intervalech prerusena a na téchto mistech (nazyvaji se Ranvie-
rovy zarezy) se napétove rizené kanaly koncentruji. Akéni potencial tak mezi nimi
L,pieskakuje®, proto se tomuto typu vedeni ¢ika saltatorni (skokové). Sifi se pak rych-
losti az 120 m/s, tedy 5—10 kréat rychleji nez na nemyelinizovanych axonech, a za-
roven nevyzaduje tolik energie. Dtlezita je myelinizace dlouhych axont, napriklad
u motorickych neuront inervujicich koncetiny. Bez ni by takové dlouhé vedeni ne-
fungovalo dostatecné rychle.

Vime uz, jak se aktivuji jednotlivé neurony. Na vétsin€ chovaniina ukladani a vy-
bavovani paméti se v§ak podili velké mnozstvi neuronti zapojenych do takzvanych
okruhd. Neurony ale spolu nejsou nijak napevno fyzicky zesitované, komunikuji pro-
stfednictvim zvlastnich spoji — synapsi (z feckého synapsis — spojeni). Ty mohou
spocivat v ptimém prenosu elektrického signalu z jednoho neuronu na druhy, jako je
bézné v nervovych systémech bezobratlych. V mozcich obratlovct vsak v drtivé vét-
$in¢ prevladaji synapse chemické.

Elektrické synapse propojuji neurony pres takzvané mezerové spoje (gap juncti-
ons). Mlizeme si je predstavit jako uzké tunely tvorené specializovanymi proteiny.
Témito tunely pak miizou piimo protékat ionty bez zpozdéni, navic vét§inou funguji
obousmérné a signal prenaseji zcela spolehlivé. Na chemickych synapsich se naproti
tomu signal predava jednosmérné prostiednictvim latek, kterym rikame neuropre-
nasece (neurotransmitery). Maji sice nevyhodu v tom, Ze pienos je podstatné po-
malejsi, pak uz ale prevazuji jen vyhody — umoznuji totiZ velice podrobnou regulaci.
Maji schopnost ménit sviij pocet, velikost a ,,silu, tedy miru, jakou se podili na akti-
vaci neuronu. Této schopnosti fikdme synapticka plasticita a prave diky ni mtzeme
chemické synapse povazovat za zakladni ,,stavebni kameny* paméti. Proto se dal za-
mérime prave na chemické synapse.

Synapsi tvoii dva neurony, jejichZ membrany jsou k sob¢ tésné prilozené a zl-
stava mezi nimi synapticka Stérbina o $ifce cca 20 nm. Tu si nepredstavujme jako
prazdny prostor; vypliuje ji mezibunééna hmota (extracelularni matrix, ECM) a obé
¢asti synapse drzi u sebe specializované molekuly. Neuron mtiZe synapse napojo-
vat i sam na sebe, tém se pak rika autapse a slouZi k jeho regulaci. V klasickém pri-
padé, kdy synapse spojuje dva neurony, je presynapticky neuron ten, ze kterého pfi-
chazi signdl, a presynaptickd membrana se tedy nachazi na jeho axonu. Postsynap-
ticky neuron signal prijiméa a synapse se tak nachazi obvykle na jeho dendritech nebo
pfimo na téle. Synapse je schematicky zndzornéna na obrazku (obr. 2.7). Na axonu
se v miste synapse nachazi struktura, které trikdme presynapticky terminal, nebo také
synapticky knoflik. Axon je tu zakoncen vyboulenim, ve kterém jsou piipravené vacky
naplnéné neuroprenaSe¢em. Na druhé stran€ synaptické Stérbiny je postsynapticka
membrana napéchovana receptory, na které se dany neuroptenasec vaze. Casti mem-
brany se zvySenou koncentraci receptord a dalSich funkénich molekul fikame postsy-
napticka denzita. Obsahuje proteiny, které receptory jinak viceméneé volné proplou-
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Obr. 2.7: Chemicka synapse.

vajici membranou zachyti a ukotvi na misté synapse. V tiseku postsynaptické mem-
brany se také Casto vytvareji Gtvary, které se nazyvaji dendritické trny a maji svou
ulohu pfi tvorbé pameétové stopy.

Kdyz na synapsi dorazi akéni potencial, prijde ke slovu dalsi typ napétove rize-
nych kanald, které selektivné propoustéji vapenaté ionty (Ca>*). Na presynaptickém
terminalu se tyto kanaly nachazeji ve vysoké mire. Pii depolarizaci se kanaly oteviou
a do vnitiniho prostiedi se nahrnou Ca®" ionty. Koncentrace vapenatych iontd je za
bézné situace v burnice minimalni, proto zastavaji dilezitou signaliza¢ni funkci.

V takzvané aktivni zon€ je pripravena masinérie proteind, ktera kotvi vacky s neu-
ropienase¢em u membrany a ¢eka na sepnuti. Kdyz se celé soukoli aktivuje vapena-
tymi ionty, vacky splynou s bunéénou membranou, takze se jejich obsah vyprazdni
do synaptické Stérbiny (takovému vyluc¢ovani obsahu z bunky se obecné fika exocy-
t6za). Synaptické vacky jsou uchycené k membrané pomoci proteinu synapsinu. Va-
penaté ionty tuto vazbu uvoliiuji a vacky se tak mohou presunout do aktivni zony. Tam
jsouvmembrang pripravené takzvané t-SNARE proteiny, které se do sebe zaklesnou
sv-SNARE proteiny v membrané vacku. Za spotieby ATP se pak zaénou utahovat, az
ob¢é membrany splynou a obsah vacku se ocitne vné bunky. (obr. 2.8) Jelikoz kazdy
vacek obsahuje zhruba stejny pocet molekul neuroprenasece, oznac¢ujeme takovy vy-
lev jako kvantovy (kazdy vacek predstavuje jednu davku — kvantum). Neuropiena-
e pak pasivni diftzi doputuje az na postsynaptickou membranu, kde se navaze na
prislusné receptory. Nevydrzi tam ale dlouho, po chvili se uvolni a muiiZe se navazat
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na jiny receptor. Neuropienasec ze synaptické §térbiny samovolné difunduje, d¢je se
tak ale prili§ pomalu a také pti tom muze zabloudit do okolnich synapsi. Pocet uvol-
nénych kvant ma navic vyznam pro regulaci sily signalu. Je proto tieba zajistit uklido-
vou sluzbu, aby se molekuly prenasSece v synaptickém prostoru nehromadily a neak-
tivovaly receptory stale dokola. Stejné jako u jinych odpadi se nabizi moznost prena-
Sec¢ zlikvidovat, nebo recyklovat. V synaptické stérbiné bud plisobi enzymy, které pie-
byte¢né molekuly prenasece rozkladaji na neaktivni slozky, nebo ¢ast¢ji na presynap-
tické membrané sedi transportni proteiny, které je aktivné vraceji zpatky odkud prisly
(tomu se iika zpétné vychytavani a je to dalsi energeticky naro¢ny proces). S tklidem
nékdy neurontim pomahaji i gliové bunky astrocyty (zastavajici ovsem i fadu dal$ich
funkcf).

Aktivace receptord na postsynaptickém neuronu pak zptsobi otevieni kanald,
které propousti do bunky ionty. Takové receptory oznacujeme jako ionotropni. Jedno
uvolnénineuroprenasece ale nedokaze primo vyvolat akéni potencial. Na to nema do-
state¢nou silu a nebylo by to ani Zadouci. Kdyby kazdy vstup na neuronu vedl k jeho
aktivaci, za chvili by se cely nervovy systém zahltil. Vznika jen mistni postsynapticky
potencial, ktery miiZe byt v zavislosti na typu neuropienasece a receptoru jak exci-

2.A VNITROBUNECNA SIGNALIZACE. Uvniti bunék je ¢asto zapotrebi roz-
hlasit néjakou zpravu a jednou z moznosti, jak to provést, je signalizace, ktera
spoléhd na takzvané prvni a druhé posly. Prvnim poslem je latka, kterd se
zvenku navaze na receptor na buné¢né membrané, v pripadé neurond tedy
jde o neuropfenasel. Aktivovany receptor pak umozni prudké zvyseni vnit-
robunécné koncentrace druhého posla. Mezi nejcastéjsi druhé posly patfi
napfiklad vapenaté ionty (Ca*"), cAMP (cyklicky adenosinmonofosfat) a IP
(inositol trisfosfat). Jejich vyhodou je, Ze nevyzaduji zdlouhavou vyrobu jako
proteiny, jsou tedy obvykle k dispozici v dostate¢ném mnozstvi a rychle se
Sifi, takZe je bunka vzdy pfipravena reagovat. Kdyz druhy posel pfevezme
Stafetu, spusti dalsi sled déja. Aktivuje nasledné prvky signaliza¢ni kaskady,
tentokrat uz proteinové povahy. Jsou to napfiklad enzymy kindzy a fosfa-
tazy, které funguji jako bunécné prepinace. V bézném stavu jsou vétsinou
neaktivni, ¢asto zablokované inhibi¢ni doménou, ktera slouzi jako ,bezpec-
nostni pojistka”. Druhy posel svym navazanim tuto pojistku vyradi a enzymy
se tak mohou pustit do prace. Pfidanim nebo odebranim fosfatové skupiny
(fosforylaci nebo defosforylaci) pak méni aktivitu nejriznéjsich dalsich pro-
teind v burice. Nezfidka jsou jejich cilem dalsi kinazy, takZze mohou vznikat
dlouhé fetézce a sité s dalekosdhlymi ucinky. Po néjaké dobé se enzymy vraci
do neaktivniho stavu, at uz samovolné, nebo cilenym vypnutim, pfipadné do-
jde k jejich likvidaci. Tim se signalizace zastavi, probihajici zmény ale mohou
byt mnohem dlouhodobéjsiho charakteru. Zajemce o detailnéjsi rozbor sig-
nalizace odkazujeme na brozuru 48. ro¢niku BiO.
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Obr. 2.8: Mechanismus uvolnéni neuropienasece na synapsi.

ta¢ni (EPSP - excitacni postsynapticky potencial), tak inhibi¢ni (IPSP — inhibi¢ni
postsynapticky potencial). Excita¢ni potencialy Slapou na plyn, kdeZto inhibi¢ni na
brzdu. Ne vSechny postsynaptické zmény potencidlu maji stejnou velikost (ampli-
tudu), zalezi na tom, jaké mnozstvi neuropienasece se uvolnilo a navazalo na recep-
tory. Dulezité je uvédomit si, ze intenzitu signalu u EPSP urcuje jeho velikost, ale
u akéniho potencialu uz tahle moznost nefunguje, plati tu pravidlo ,,v§echno, nebo
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nic-.

Kazdy neuron tedy funguje jako vypocetni jednotka, které integruje analogové
signaly a prevadi je na digitalni (jednicky a nuly). To, jestli se neuron ,,zapne“, tedy
dojde ke vzniku akéniho potencialu, zavisi na souctu vsech vstupti, které v danou
chvili dostava. Oznacujeme to terminem €asova a prostorova sumace. Nejedna se
ale o prosty soucet aktivovanych synapsi, nybrz soucet vazeny. VSechny synapse si
totiZ nejsou rovny, nékteré maji veétsi slovo a dokazou ostatni prehlasovat. Mohou mit
dokonce takové pravo veta — pokud se inhibi¢ni synapse nachazi v blizkosti axonal-
niho zakonceni, dokaze zastavit uz bézici akéni potencial a vznikly signal tak aplné
vypnout. Z toho vyplyva, Ze jednim faktorem, ktery se na vaze synapse podili, je jeji
umisténi. Obecné plati, Ze ¢im bliz k inicialnimu segmentu axonu se synapse nachazi,
tim vétsi vliv na aktivaci neuronu bude mit. Dale samoziejmeé zaleZi na typu synapse;
pokud je excita¢ni, signal se pricita, pokud je inhibi¢ni, signal se odecita. Dillezit4 je
i frekvence, s jakou synapse ,,pali“. Cim vétsi frekvence, tim vic postsynaptickych po-
tenciald se vjednu chvili sejde a tim hlasitéji na sebe neuron upozornuje. A poslednim
dualezitym faktorem je ,,sila“ synapse (mnozstvi aktivovanych receptort), ktera neni
pevné dand, ale mtzZe se v ¢ase ménit.
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Synaptickd plasticita
Kdyzjsme siv hrubych obrysech objasnili fungovani komunikace mezi neurony, mua-
Zeme se podivat na to, jak se v takovém systému ukladaji informace. Uceni obvykle
nevyzaduje neurogenezi, tedy pridavani novych neurond jakozto vypocetnich jed-
notek (ostatné€ neurogeneze u savcd je v dospélosti vyrazné omezena), ale spociva ve
zméndch jejich propojeni. Klicové je, ze tato spojeni mohou nove vznikat i zanikat
a také se posilovat nebo zeslabovat. Tomu rikame synapticka plasticita.
Nejjednodus$sim typem uceni, tedy modifikace reakce na zaklad¢ predchozi zku-
Senosti, je kratkodobd zména citlivosti na podnéty, které nasleduji. Ta se muize
projevit obéma sméry, bud zvySenim reakce (senzitizace), nebo jejim sniZenim
(habituace). Prikladem senzitizace miZze byt tfeba situace, kdy néas néco vyleka,
apaknakazdé Sustnuti, které bychom jinak ignorovali, reagujeme piehnan¢. K habi-
tuaci zase dochazi napriklad pti dlouhodobém ptisobeni smyslovych viemt. Po chvili
prestaneme vnimat monoténni huceni projektoru v u¢ebné nebo tieba vini svého
parfému.

Mechanismus senzitizace

K fungovani senzitizace si uvedeme piiklad u zastupce bezobratlych, zeje kaliforn-
ského (Aplysia californica). Tento veelku nendpadny zadoZabry plZ se zapsal do uceb-
nic neurobiologie, protoZe poslouzil k objasnéni urcitych zadkladnich mechanismi
uceni na drovni neurond. K takovému vyzkumu se skvéle hodi, protoze ma relativné
malo neurond, za to hodné velkych, nekteré jsou dokonce viditelné pouhym okem.
To samoziejmé usnadnuje experimentalni manipulaci. Navic mé na rozdil od ob-
ratlovcli pevné nadratované okruhy, takZe se u riznych jedincti daji spolehlivé najit
konkrétni identifikované neurony, které jsou mezi sebou stejné zapojené. Konkrétné
k vyzkumu senzitizace poslouzil obranny reflex, pti kterém zej po dotyku na sifon na
chvili zatdhne Zabry. Reflex funguje jednoduse: senzorické neurony v sifonu pfimo
aktivuji motorické neurony, které davaji svalim pokyn k zatazeni zaber. Pokud ale ne-
bohého plze predem potrapime tfeba elektrickym Sokem do zadni ¢asti téla, budeina
nasledny jemny dotyk na sifon reagovat velice siln€. Jak je to mozné, kdyz kazdy pod-
nét pasobi na jiné ¢asti té€la? Senzorické neurony jsou propojené interneurony, které
tuto modulaci reakce zprostredkuji. Elektricky Sok v nich zptisobi vylev neuroptena-
SeCe serotoninu, ktery se vaze na receptory na senzorickych neuronech. Tyto recep-
tory jsou metabotropniho typu. My jsme se zatim setkali s receptory ionotropnimi,
které otevirajiiontové kanaly. Metabotropni receptory namisto toho spoustéji uvnitf
bunky signaliza¢ni kaskadu, ktera spoléha na druhé posly. Nevedou tedy piimo ke
zmén€ napéti na membrang, ale spoustéji v buiice riizné predptripravené programy
a pisobi mnohem dlouhodobéji. Druhym poslem, ktery se v tomto pripadé v sen-
zorickych neuronech zeje uplatnuje, je ;AAMP (cyklicky adenosinmonofosfat), ktery
aktivuje proteinkinazu A (PKA). Ta potom fosforyluje napétové rizené draslikové
kanaly, které se v disledku toho méné ochotné oteviraji. Vzpomerite si, Ze tyto drasli-
kové kanaly prispivaji k ukonéeni akéniho potencialu. Akéni potencidl se tedy ve vy-
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sledku prodlouzi. Takto modifikovana synapse pak uvolni vét§i mnozstvi neuropie-
naSece, a preda tak motorickym neurontim silnéjsi zpravu. Mechanismus je tedy he-
terosynapticky — posili se jind synapse nez ta, kterou senzitizujici podnét aktivoval.
Castgji se ovsem uplatiiuje homosynapticka plasticita, kdy zmény probihaji piimo
na aktivni synapsi. Prikladem takového déje je dlouhodoba potenciace, kterou si ted
popiSeme.

Dlouhodobd potenciace

U obratlovcd je v oblasti synaptické plasticity nejlépe prozkoumany fenomén dlou-
hodobé potenciace (LTP — long-term potentiation). Popsany byl pivodné na syna-
psich v hipokampu hlodavct, ale uplatiiuje se v mnoha ¢astech mozku. Potenciace
znamena posileni a ,,dlouhodoba“ je oznaceni relativni, mé totiz nékolik fazi, jejichz
trvani se pohybuje od né€kolika milisekund po potencialné desitky let. Probiha na uZ
zminénych dendritickych trnech, coz jsou do urcité miry ohranic¢ené useky, které tak
muzou fungovat jako vice ¢i méné samostatné jednotky s vlastni regulaci. Vyskytuji se
tfeba na neuronech v hipokampu nebo mozkové ktire, které jako neuroprenasec vyu-
zivaji aminokyselinu glutamat (fikdme jim glutamatergni). Glutamatje jednim z nej-
CastéjSich excitacnich neuroprenaSect v mozku obratlovci. Existuje n€kolik typt re-
ceptor(, na které se vaze, pro nas budou dilezité predevsim receptory typu AMPA a
NMDA. Jak je u receptort celkem obvyklé, pojmenované jsou podle svych agonistd,
tedy latek, které je dokazou aktivovat misto glutamatu®. Oba typy jsou ionotropni —
AMPA receptory vpoustéji do neuronu sodné ionty a jejich aktivace tedy vyvolava ex-
cita¢ni postsynapticky potencial. K aktivaci NMDA receptoru ale nesta¢i pouhé na-
vazani glutamatu, jeho kanal je totiz v klidovém stavu ,,zaSpuntovany“ hore¢natym
iontem. Hoft¢ik se uvolni, teprve kdyz dojde k depolarizaci neuronu. Znamena to, Ze
aby se kanal NMDA receptoru oteviel, musi se v jednu chvili sejit vylev neuroptena-
Sece na dané synapsi s dostatecné silnou depolarizaci (bud vyvolanou postsynaptic-
kym potencialem nebo akénim potencialem, ktery se dokaze z téla neuronu zpétné i-
fit do dendritického stromu). Funguje tedy jako detektor, ktery rozpozna souc¢asnou
aktivitu na presynaptickém a postsynaptickém neuronu. Tento proces shrnuje Heb-
bovo pravidlo, které rikd, Ze kdyz se dva neurony spole¢né aktivuji, posili se jejich
spojeni (anglicky se pouziva chytlavé spojeni ,,neurons that fire together, wire toge-
ther). Toto pravidlo se mimochodem s ispéchem vyuziva i v umélych neuronovych
sitich, které jsou zakladem dnes popularnich modeld umélé inteligence.

Pro zahajeni ¢asné faze LTP je dilezité, Ze NMDA receptory kromé sodiku pro-
poustéji i vapnik, ktery ma dilezitou signaliza¢ni funkci. UZ jsme si popsali jeho roli
pfi vylevu neuroprenasece, vyznamné se uplatiiuje ale i na druhé strané synapse,
kde jako prvni hlasi, Ze se ma spojeni posilit. Spolupracuje s proteinkinazou CaM-
KII (Ca**/kalmodulin-dependentni kinaza II), ktera pak spousti celou fadu dalsich
kaskad. Kone¢nym vysledkem celého d¢je je pak zvySeni poctu AMPA receptorii na

AMPA = a-amino-3-hydroxy-5-methyl-4-isoxazolpropionova kyselina; NMDA = N-methyl-D-
asparagova kyselina
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Obr. 2.9: AMPA a NMDA receptory.

postsynaptické membrané i jejich citlivosti na glutamat, a tim i zesileni odpovédi na
signély na dané synapsi. Cim vice receptor( se aktivuje, tim siln&jsi postsynapticky
potencial vznikne. Navic existujii mechanismy, které pisobi zpatky na presynapticky
neuron. Uplatnuje se tu oxid dusnaty (NO), jehoz produkci v postsynaptickém neu-
ronu nastartuje zvySeni hladiny vapniku. Jelikoz se jedna o malou molekulu plynu,
dokaze samovoln¢ difundovat pres buné¢nou membranu, a dostava se tak zpatky do
presynaptického zakonceni. Tam aktivuje dalsi signaliza¢ni kaskady, jejichZ konec-
nym vysledkem je zvySendi citlivosti napétoveé fizenych vapnikovych kanald i modu-
lace systému exocytozy. Znamena to, Ze pti pristim akénim potencidlu se na synapsi
muze tedy plisobit heterosynapticky, podobn¢ jako serotonin pri senzitizaci u zeje.
V dusledku vSech téchto zmén se tedy oba neurony asociuji. Tato po¢atecni faze pro-
biha rychle, béhem minuty. Stejné snadno ale i zanikne. Do dalsich fazi LTP se syna-
pse probojuje, jen pokud na ni pfichazi dostate¢né silny signal.

Po zhruba 15 minutach dochézi ke stabilizaci, ktera zahrnuje zmény dendritic-
kych trnd. Podili se na tom cytoskelet, konkrétné prestavba aktinovych vlaken. Syna-
pse se tedy doslova mechanicky posili a dendriticky trn se zvétSuje a méni. Trny naby-
vaji houbovitého tvaru s tenkou stopkou a Sirokym , kloboukem* a zlstavaji stabilni.
Tim se 1i8i od §tihlych dendritickych trna, které neustale vznikaji jakymsi pucenim,
kdyz se ale ispésné nesparuji s presynaptickym neuronem, zase zanikaji. Mtizeme
o nich uvazovat jako trnech, které jsou plastické a slouzi k uc¢eni, zatimco houbovité
trny plasticitu ztraceji a slouzi k ulozeni paméti. Rika se, Ze starého psa novym kous-
kdim nenaucis, a v mozku star$ich zvirat skute¢né vyrazné prevazuji pravé stabilizo-
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vané trny. Neznamena to oviem, Ze bychom ve stari o schopnost u¢eni se zcela prisli,
jen se tato kapacita postupné sniZuje, coz zase vyvazuji uz nabyté zkusenosti.

Vyse popsané zmény probihajici ve fazi stabilizace jsou presto stale docasné
asnadno vratné. Zatim si neuron vystacil s materialy, které byly k dispozici. Aby se ale
zmény udrZely opravdu dlouhodobé, vyZaduje to vyrobu novych proteind. K tomu do-
chazi ve fazi konsolidace. Ta uzZ spoléha na mnohem vétsi mnozstvi vapniku, nez do
bunky pronikne z okolniho prostfedi. Aktivuje se proto zasobarna vapenatych iontt
uvnitt bunky v hladkém endoplazmatickém retikulu. V dendritickych trnech uZ jsou
pripravené molekuly mRNA, které funguji jako Sablony na vyrobu potiebnych pro-
teind, a proteinkinazy predaji také dalsi signal do jadra buriky, kde se aktivuje tran-
skripce prislusnych gend a spusti se tak cely vyrobni program vedouci ke konsolidaci.

Jak se ale nové proteiny dostanou
z téla neuronu na konkrétni synapsi,
kterou je tieba posilit? Dostatecné ak-
tivni synapse ziskavaji jakousi specialni
znacku a diky tomu si dokazou vychy-
tavat nove syntetizované proteiny di-
lezité pro jejich posileni. Znacka ale
postupné ,,vybledne“ a pokud aktivita,
kterd byla pivodnim spoustéem, ne-
pretrvava, k dal§imu posilovani synapse
uZ nedojde.

Obr. 2.10: 3D rekonstrukce dendritu
s trny. Stihlé puéici trny s dlouhou stop-
kou jsou nové vznikajici, plastické. Vétsi
V pozdni fazi konsolidace LTP do- trny s kratkou stopkou a ,kloboukem”
chazi nejen k vyrobe¢, ale také k ,,seSro- | jsou stabilizované.
tovani“ proteind. V téle neuronu se totiz
vyskytuji takzvané represory, které brani vyrobé novych bunéénych komponent pro
prestavbu synapse. Téch je zapotrebi se zbavit, a tak jsou oznacené k likvidaci speci-
alni znackou (ubikvitinem) a skon¢i v proteazomech, cozjsou proteinové komplexy,
které recykluji nepotiebné nebo poskozené proteiny tim, ze je rozlozi zpét na amino-
kyseliny.

Faze konsolidace je dokoncena po n€kolika hodinach. Ani pak ale neni pamétova
stopa v bezpeci. VSechny molekuldrni soucasti, které se podileji na vzniku a konsoli-
daci LTP, totiz maji podstatné krat$i zivotnost nez by bylo zapotiebi, aby pamét vydr-
zela opravdu dlouhodobé. Receptoryjsou z membrany priibéZné odstrafiovany a mo-
lekularni aparat postupné chatra. Synapse se tak po n¢jaké dobé samovolné vraci do
vychoziho stavu. D4 se tomu ale zabranit — staci mit mechanismus, ktery se dokaze
sdm obnovovat. Jednim takovym klicovym (ale ziejmé ne jedinym) mechanismem
je proteinkinaza M-zeta (PKMJ(). Funguje stejné jako ostatni kinazy, se kterymi uz
jsme se setkali, ov§em s tim rozdilem, Ze ve vychozim stavu je zapnuta. Jakmile se
tedy jednou objevi na scén¢, dokaze pribézné fosforylovat, a tim aktivovat nejraz-
n¢jsi proteiny, které se podileji na udrzovani vysoké koncentrace AMPA receptorti na
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postsynaptické membrané. Mimo jiné prispiva i k vlastni vyrobé, takze vlastné vy-
tvari pozitivni zpétnou vazbu a k udrzovani LTP si vystaci sama. Je to tedy mimo-
radné mocny nastroj, ktery je nutné mit pod kontrolou. Synapse si ji proto ,,drzi na
voditku“, aby se nezatoulala do okolnich dendritickych trnd. Po¢ate¢nim spoustééem
jeji syntézy v dendritickém trnu jsou jiné kinazy (zejména uz zminovana PKA).

Silna synapticka stimulace také zvysuje koncentraci BDNF (brain-derived neu-
rotrophic factor — mozkovy neurotrofni faktor), ktery ma v mozku nékolik vyznam-
nych roli, naptiklad podporuje spravnou funkci a prezivani neuront i tvorbu novych.
Pro nas je dalezité, ze se tcastni i celé rady procesti nezbytnych pro posileni syna-
psi. Mimo jiné se podili na otevieni dalSich kanalli propoustejicich vapenaté ionty
a také spousti prestavbu dendritickych trndi. Hladina BDNF stoupa i pfi télesné ak-
tivité, takZe pro lepsi fungovani paméti se vyplati obéas zvednout a jit si zacvicit. Ne
nadarmo se Fika ,,ve zdravém téle zdravy duch®.

Pro uplnost jesté dodejme, Ze na udrZovani synaptickych zmén se podileji i epi-
genetické zmeény, tedy dlouhodobé zmény v expresi gend, které zaviseji na dpravach
struktury samotné DNA. Vice se o jejich fungovani dozvite v piislu$né kapitole.

Dlouhodobd deprese

Je celkem logické, Ze pokud mozek dokaze spojeni mezi neurony posilit, mél by je
umét i oslabit. Opakem dlouhodobé potenciace je tedy dlouhodoba deprese (LTD —
long-term depression). Nema ov§em nic spole¢ného s depresi jako dusevnim one-
mocnénim, deprese tu znamend potlaceni (synaptické odpovedi). Nejlépe prozkou-
many je tento jev v mozecku. Hlavnimi neurony v kiife mozecku, které predavaji vy-
sledek probéhlych vypoctli do jeho hlubokych jader, odkud putuje do dalsich ¢asti
mozku, jsou obi1 Purkynovy buriky. Ty dostavaji vstupy od miniaturnich granular-
nich bunék, které jsou nejpocetnéjsim typem neuronti v savéim mozku. Kazda Pur-
kyriova burika vytvari slabé synapse s velkym mnozstvim axont granularnich bunék,
kterym se fika paralelni vlakna, a také silné synapse s jednim §plhavym vlaknem,
které se tdhne od neuront z prodlouzené michy (obr. 2.11). Dlouhodoba deprese se
spousti, kdyZ se na Purkynoveé bunce opakované sejde v jednu chvili signal ze $plha-
vého a paralelniho vlakna. Spojeni s paralelnim vlaknem se pak oslabi. Mozecek tak
dokaze detekovat drobné chyby a zprostredkovat jemnou regulaci pohybu. Mecha-
nismus podobné¢ jako v ptipadé LTP zavisi na zvySeni vnitrobunééné koncentrace
vapniku, ktera pii souc¢asné aktivaci obou synapsi prekro¢i urcitou kritickou miru.
V disledku toho se aktivuje proteinkinaza C, ktera zah4ji odstranéni AMPA recep-
torl z postsynaptické membrany a tim oslabeni budoucich potenciald.

Popsali jsme si tedy dobie prozkoumané mechanismy synaptické plasticity, které
jsou zakladem uceni a paméti. Je ale tieba podotknout, Ze 0 mozku toho stale hodné
nevime a fungovani paméti je predmétem aktivniho vyzkumu, takZe se nase pred-
stavy neustale vyvijeji. Ukazalo se napriklad, Ze mysi, které jsou geneticky upravené
tak, Ze zcela postradaji proteinkindzu M-zeta, se presto bez problému uci a ukladaji
informace do dlouhodobé paméti. Poukazuje to na existenci dalSich mechanismi,
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Obr. 2.11: Schéma zapojeni neuronti v kiife mozecku.

které tuto klicovou kinazu dokazou zastoupit, jen je zatim nezname. Principy LTP,
jakjsme si je predestreli, byly navic odhaleny prevazné pi umelé stimulaci na fezech
hipokampem a situace v realném mozku je zcela jisté mnohem slozit¢jsi.

Pamétovd stopa

Objasnili jsme si nekteré molekuladrni mechanismy synaptické plasticity, které se po-
dileji na vytvareni paméti. Ta v§ak obvykle nespociva v posileni jedné synapse. Pro
uloZeni urcitého konceptu, autobiografické vzpominky nebo motorického vzorce je
zapotiebi propojeni vétsiho mnozstvi neurond, které se spole¢né aktivuji a jejichz
vzajemna spojeni se posili. Takové sadé neuront fikame pamétova stopa, neboli en-
gram. Engram by m¢l spliiovat tyto podminky: 1) jedna se o soubor neurond, které
jsou aktivni béhem pocate¢niho ucéeni (ukladani do paméti); 2) nésledkem uceni
v nich dochézi k trvalym fyzickym zménam, které posili jejich propojeni; 3) stejné
neurony se znovu aktivuji pfi vybaveni si nauceného a zaroven jejich aktivace k tako-
vému vybaveni postacuje.

Vyhodou takového usporadani je, Ze umoznuje tzv. pattern completion (kom-
pletaci vzorce). K rozpoznani ulozeného konceptu nebo vybaveni si vzpominky tedy
staci, kdyz se aktivuje urcita ¢ast neurond tvoricich engram. Diky vzajemnym propo-
jenim se aktivita roz$ifi i na zbylé neurony a nam tedy staci vidét tfeba jen ¢ast obli-
¢eje ndm znamého ¢loveka, abychom ho dokézali poznat. S tim se samoziejmé poji
i riziko zamény, nekdy se vzorec muize aktivovat chybné a my pak nadSené zdravime
nekoho ciziho.

Navic je dobré mit n€jakou rezervu — pokud se stane, Ze o konkrétni neuron pfi-
jdeme, nic zasadniho se ned¢€je. V extrémnich pripadech se dokonce pri 1é¢bé tézké
epilepsie v détstvi pristupuje k odstranéni celé hemisféry, presto si takové déti po ope-
raci vzpominky a nau¢ené dovednosti ve velké mife uchovavaji. Tomu se obecné rika
redundance a je to jev v biologii v§udyptitomny.
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Dilezité procesy malokdy vsazi vSechno na jednu kartu, ze stejného diivodu jako
se u kritické infrastruktury pouzivaji zalozni generatory. Opét ale plati, Ze nic neni za-
darmo. V evoluci se proto vZdy ustanovi urcita rovnovaha mezi robustnosti systému
anaklady na jeho provoz. Vétsi pamétova kapacita se vyplati organismim, pro které
ma flexibilni chovani spojené s nutnosti u¢eni zasadni vyznam. VétSinou to jde ruku
v ruce s dlouhovekosti, protoZe zivocichové, které Ziji dostate¢né dlouho, se obvykle
setkavaji s ménicim se prostiedim, kterému je tieba se prizpisobit, a zaroven opako-
van¢ fesi podobné situace.

Na teoretickém zjednoduseném priikladu si jesté ukazeme, jak mize dochazet
k uéeni a vzniku engrami na zaklad¢ LTP. Dejme tomu, Ze se sezndmime s novym
¢lovékem, tfeba spoluzakem, a potiebujeme si zapamatovat jeho jméno. Mizeme si
predstavit hypoteticky neuron, ktery uklada koncept dané osoby. Ma na sobé gluta-
matergni synapsi jak s neuronem A, ktery vypali akéni potencidl, kdyz ji vidime, tak
s neuronem B, ktery pali, kdyz sly$ime jeji jméno. Zatimco neuron A dokaze ,,neu-
ron spoluzaka“ aktivovat, protoze uz ho bezpe¢né pozname, neuron B nevyvola zad-
nou odpovéd. Kdyz ale spoluzaka uvidime a zaroven znovu usly$ime jeho jméno, do-
jde k posileni dané asociace. Jak? Staci si vzpomenout na mechanismus vzniku LTP.
Neuron spoluzéka je uz aktivovany neuronem A, takZze NMDA receptory na synapsi
s neuronem B nejsou v tu chvili blokované hoi¢ikem. KdyZ na ni tedy dojde k vylevu
glutamatu, otevi‘ou se na postsynaptické membrané vapnikové kanaly a spusti celou
kaskadu d¢ja, které uz jsme si popsali. Opakovanim takové stimulace se synapse po-
sili natolik, Ze k aktivaci neuronu spoluzaka bude stacit uz samotné jméno.

Zmeéna sily stavajicich synapsinenijedinym faktorem, ktery se na vzniku pameto-
vych stop podili. Mohou vznikat i synapse zcela nové (a samoziejme zanikat). Pokud
napriklad chovame laboratorni potkany v prostiedi, kde maji k dispozici hrac¢ky nebo
socialni interakce, o ¢tvrtinu se jim zvysi pocet synapsi v oblasti tylniho laloku oproti
potkantim chovanym izolované v holé kleci. Pfestoze zaclenéni novych neuront neni
hlavnim mechanismem ukladani paméti, zda se, ze predev§sim v hipokampu se na
ném nezanedbatelné podili. Naptiklad ptéci, ktefi si na zimu schovavaji potravu do
zasoby, maji oproti jinym druh@im, které takové chovani nevykazuji, relativné vétsi
hipokampus i vy$8i miru neurogeneze a piezivani novych hipokampalnich neuront.
Navic jim nové neurony pribyvaji hlavné na podzim a v zimé, kdy si pottebuji zapa-
matovat velké mnozstvi skrysi. Je ale tfeba si uvédomit, Ze ackoli nové neurony mo-
hou poslouZit pti tvorbé novych pamétovych stop, mohou zaroven narusit ty stava-
jici. Stejné jako v pripadé dendritickych trnt se musi ustanovit urcita rovnovaha mezi
uchovavanim uz nau¢eného a novym uc¢enim.

Pamétové systémy a jejich lokalizace

Informace, které se v mozku dlouhodobé ukladaji, jsou rtzného typu, od faktogra-
fickych udaji po mentalni mapu okoli, emo¢ni prozitky nebo motorické dovednosti.
RozliSujeme proto i rizné typy paméti, které se do ur¢ité miry daji priradit konkrét-
nim mozkovym strukturam. Podivame se tedy jesté na to, které casti centralniho ner-
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2.BBABICCIN NEURON. Nas piiklad se spoluzakem je samoziejmé smysleny,
ale nabizi se otdzka, jestli skutecné takové neurony reprezentujici konkrétni
osobu v mozku existuji. O tom se stale vedou spory a zaleZi vlastné na uhlu
pohledu. Malokdo asi zastava nazor, ze jeden koncept odpovida presné jed-
nomu neuronu. Takové predstava si vyslouZila trochu posmésné oznaceni
,babiccin neuron”. Otazkou spis je, jestli se urcity neuron podili na kédovani
vétsiho mnozstvi konceptl, nebo jestli reaguje vyhradné na jeden, a také
kolik neuront je k reprezentaci konceptu zapotiebi. Data pofizena od paci-
entq, ktefi méli v ramci 1é¢by epilepsie ve spankovém laloku implantované
elektrody, skute¢né naznacuji, ze takové ultraspecializované neurony existuiji.
Konkrétni neuron se aktivoval tieba pfi pohledu na riizné fotografie Jennifer
Aniston a také pii precteni jejiho jména, ale 80 jinych stimul vcetné jinych
herecek ho nechavalo chladnym. D4 se to ovsem povazovat za dlikaz toho, ze
mozek ma pro kazdy koncept vyhrazenou jednu konkrétni nervovou buriku?
Samoziejmé nemUzeme vyloucit, Ze by stejny neuron reagoval napfiklad na
obrazek bagru, ktery zrovna v sadé podnétu nefiguroval. Stejné tak mohly na
Jennifer Aniston odpovidat dalsi neurony, jejichz aktivitu pfistroj zrovna ne-
nahrdval. Ostatné sami autofi studie zjisténi vykladaji tak, Zze jednotlivé sle-
dované neurony sice aktivuje vicero podnétu (i takové totiz nasli a byla jich
vétsina), ale k reprezentaci jednoho konceptu si mozek vystaci s mensim po-
¢tem neurond, nez bychom si mozna predstavovali. Oznacujeme to jako fidké
koédovani (sparse coding). Ukazuje se, Ze se zfejmé v mozku Siroce uplatiuje,
nejspis i proto, Ze Setfi mistem a energii.
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vového systému se na vzniku a uchovavani paméti podileji. Budeme se bavit o sav-
¢im mozku, protoZe je vtomto ohledu zdaleka nejlépe probadany. Situace je zfejmé
obdobné u ostatnich obratlovct, ktefi ovSem postradaji neokortex. To, Ze se riizné
druhy paméti mohou vytvaret a ukladat v riznych ¢astech mozku — maji tedy roz-
dilny neuralni substrat — vyplynulo z pozorovani postizeni paméti u lidi, ktefi z né-
jakého dtivodu utrpéli lokalizované poskozeni mozku, a z experimentd na zviratech,
kdy mohou védci cilen¢ konkrétni oblasti vytadit z provozu.

Podle délky trvani se v psychologii tradicné pamét rozdéluje na kratkodobou
(senzorickou a pracovni) v fadu sekund, stifednédobou v fadu minut az par hodin
a dlouhodobou, kterd miize pretrvavat az desitky let. Pojem ,kratkodoba pamét®
muze byt trochu matouci. Nékdy se totiz pouZziva zaménitelné s pojmem pracovni pa-
mét a nékdy oznacuje mezistupen na cesté k dlouhodobé paméti. Senzoricka pameét
uchovava bezprostiedni smyslové viemy po dobu milisekund aZ par sekund a umoz-
nuje s nimi dal pracovat i poté, co odezni. Diky ni vnimame své prostiedi souvisle
a slouzi jako prvotni vstup pro dalsi zpracovani informaci.

Zakladni déleni dlouhodobé paméti, které je ovSem specifické pro ¢loveka, roz-
liSuje pamét deklarativni a nedeklarativni, neboli implicitni. Prikladem té prvni je
schopnost vybavit si, co jsme d€lali o prazdninach, nebo tfeba poznatky z broZury
k Biologické olympiad¢. Zkratka informace, které dokazeme nékomu sd¢lit. Naproti
tomu pamét nedeklarativni stoji jaksi mimo nase védomi. Clovek, ktery umi psat na
klavesnici vSemi deseti prsty, nad touto ¢innosti nijak nepfemysli, dokonce vétSinou
neni schopny fict, jak jsou presné znaky na klavesnici rozloZené a jakym prstem je
piSe, proces se déje ,,automaticky“. Podobné kategorie ziejmé existuji i u zvirat, ta
nam ale obvykle nedokézou svoje prozitky vypravét. V dalsim textu si podrobnéji po-
piSeme konkrétni typy paméti a pro lepsi prehlednost poslouzi schéma (obr. 2.12)

Obr. 2.12: Schéma typi paméti. Jedna se o jedno z mnoha moznych déleni (pro-
storova pamét napfiklad maze byt povaZovdana za soucast sémantické) a zahrnuje jen
priklady, kterym se v textu vénujeme. Motorickd pamét je soucasti paméti procedu-
ralni, ktera zahrnuje i dalsi kategorie. Pro proceduralni pamét je typické, Ze ji vyuzi-
vdme automaticky, bez védomého vybavovani.
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2.C AMNEZIE. Ztrata paméti, neboli amnézie je zna¢né nepfijemna, v pFi-
padé vyrazného a dlouhodobého postizeni az tragicka. Ovsem pravé diky
takovym piipaddm muzeme ziskat dobrou predstavu o tom, kde jednotlivé
pamétové systémy sidli. Asi nejslavnéjSim pacientem, ktery utrpél zdvaznou
ztratu paméti, je Henry Molaison (az do své smrti v roce 2008 zndmy pod inici-
aly H. M.). Od détstvi trpél tézkou epilepsii, ktera se zhorSovala a nezabirala na
ni zadna léc¢ba.V roce 1953 ve svych 27 letech proto podstoupil operaci, ktera
méla dalsim zachvatlim zabranit. Pfi ni mu byly na obou stranach odstranény
velké ¢asti spankového laloku. Operace se podafila a epilepsii skute¢né do-
stala pod kontrolu, méla oviem necekany vedlejsi uc¢inek — Henry od té doby
trpél téZzkou amnézii. Zachoval si svou plvodni osobnost, inteligenci i smysl
pro humor, ale nebyl schopny si vytvofit Zadné nové vzpominky. Nepamato-
val si Iékare, se kterymi denné pfichazel do styku, dokonce béhem delsi kon-
verzace zapomnél, o ¢em se mluvilo na zac¢atku, nebo nebyl schopny si vzpo-
menout, jestli uz obédval. Jeho Zivot se kompletné odehraval v pfitomném
okamziku, s kontextem nékolika predchozich minut. Takové neschopnosti vy-
tvafet nové vzpominky se fika anterogradni amnézie. Udalosti zobdobi pred
operaci a znalosti, které do té doby ziskal, si ale byl schopny do urcité miry
vybavit. Nepamatoval si nic z obdobi zhruba dvou let pfedchazejicich ope-
raci a pfiSel o schopnost vybavit si i nékteré starsi udalosti, oviem vzpominky
zdétstvi zGstaly nedotéené. Ztratu uz ulozenych vzpominek oznacujeme jako
amnézii retrogradni. Pro retrogradni amnézii je takové ¢asové odstupriovani
typické. Nejvic postizené byvaji nejmladsi vzpominky. Henry v pribéhu na-
sledujicich desetileti podstoupil nes¢etné mnozstvi testq, které odhalily, Ze si
prece jen urcitou schopnost ucenizachoval. Dokézal se tfeba zdokonalit v ob-
kreslovanitvard podle odrazu v zrcadle, aniz by si védomé vybavoval, Ze uz se
nékdy s takovou ulohou setkal. Stejné tak zvladl delsi dobu udrzet v paméti
nahodné Cislice, pokud si je mohl celou dobu opakovat. Z toho vyplynulo,
7e musi existovat vicero pamétovych modul(, které se v mozku nachazeji na
rznych mistech. A také, ze se vzpominky postupem ¢asu ukladaji jinam, nez
kde vznikly, protoze velkd &ast téch uz vytvorenych zlistala zachovana.

Pracovni pamét

Specifickou komponentou pamétového systému, ktera stoji trochu stranou, je pamét
pracovni. Ta by se dala prirovnat k pocitacové paméti RAM. NeslouZi totiz k trva-
lému uloZeni informaci, ale k manipulaci s aktualn€ ,,na¢tenymi“ daty. Ma zna¢né
omezenou kapacitu (uvadi se, ze lidé v pracovni paméti udrzi 7-9 polozek) a trvani
v fadu sekund. Nestoji navic na synaptické plasticité, ktera je zdkladem vSech ostat-
nich typti paméti. Uplatiiuji se tu ziejmé mikroobvody sloZené z neurond, které jsou
propojené ,,do kruhu®, takZe se neustale aktivuji navzgjem a podnét tak zlistava ve vé-
domi, dokud se na n¢j soustiedime. Pracovni pamét funguje jako ridici centrum di-
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leZité pro schopnost feSeni problému a planovani akci. Podle sou¢asné ptijimaného
modelu ji tvori ne€kolik vzajemné propojenych moduld, které se nachazeji v riznych
¢astech mozkové kiry. Ulohu koordinatora pak zastava prefrontalni kira. Efektivni
vyuZziti pracovni paméti vyZaduje cilenou pozornost a optimalni stav nabuzeni. Na-
opak prudky stres dokaze prefrontalni kiiru ,,vypnout“. To pak mtize vést ke stavu,
kdy v krizové situaci zamrzneme a nedokaZeme logicky uvazovat nebo si vybavit in-
formace, které jinak v dlouhodobé paméti mame uloZené.

Epizodickd pamét

Jednim typem deklarativni paméti je pamét epizodicka, ktera uklada informace
o tom, co jsme kdy a kde zazili. U zvirat se nékdy pouziva opatrny termin episodic-like
memory, tedy pamét podobnd epizodické. Z behavioralnich pokust vyplyva, Ze mini-
malné savci a ptaci si udalosti typu co-kdy-kde pamatuji, pravdépodobné je ale takovy
typ paméti daleko rozsirenéjsi. Jediné, co u zvifat nemizeme dokazat, je schopnost
»vedomého“ vybaveni téchto vzpominek.

Zasidlo epizodické (a viibec deklarativni) paméti se ¢asto oznacuje hipokampus.
Plati to ov§em jen ¢astecn€. V hipokampu savct nebo jemu homologickych struk-
turach ostatnich obratlovcti se pamétova stopa zcela jisté vytvari, neni ale jasné,
zda tam zGstava natrvalo, nebo se postupné ,,piesouva“ do jinych oblasti koncového
mozku. K této otazce se jesté pozd¢ji vratime. V kazdém piipadé samotny hipokam-
pus k uloZeni vzpominek nestaci, zasadni je obousmérné propojeni s dalsimi koro-
vymi oblastmi.

Kdybychom si systém epizodické paméti prredstavili jako filmovy $tab, ktery na-
ta¢inas zivot, pak jednotlivé oblasti senzorickeé kiliry zastavaji specializované funkcee,
napriklad kameramana nebo zvukare. Své zdznamy, které maji konkrétni smyslovou
modalitu (jedna se tedy o vjemy jednoho smyslu), pak predavaji dal§sim korovym ob-
lastem, kterym rikame asociacni, a odtamtud putuji do parahipokampalnich ob-
lasti (lezicicich v blizkosti hipokampu). Ty zastavaji roli reziséra a stiihace, ktery jed-
notlivé vstupy integruje a sestavuje z nich film. K hipokampu pak doputuje uz zpraco-
vany material, a ten tedy nepotfebuje znat zadné technické podrobnosti. Informace
se do n¢j dostavaji v amodalni podobé — to znamen4, Ze neni uz ziejmé, jestli jsme
napiiklad néco vidéli, nebo slySeli. Neuklada se tu tedy vérny dokument zachycujici
nase zazitky, ale spis jejich umélecké zpracovani.

Podle rozsirené predstavy (indexova teorie) tak hipokampus vytvari reprezen-
taci neurondlni aktivity v neokortexu. Podobné¢ jako rejstrik (index) v knize odkazuje
pamétova stopa v hipokampu na obsah, ktery je uloZeny jinde, a vystaci si pii tom
s daleko mensim poctem neurond. Klicovy vyznam pro vybaveni tedy maji zpétné
projekce do neokortexu, které aktivuji ptivodni sadu neurond, jejiz aktivitu hipo-
kampus ,,indexoval“. Diky tomu si vzpominku dokaZeme znovu piehrat. Vyhodou
takového systému pro ukladani vzpominek je, Ze dokaze odd¢lit podobné udalosti
(pattern separation — separace vzorcll). Kortex totiZ ma tendenci zobeciiovat, takze
kdyby epizodicka pamét spoléhala jen néj, vétSina podobnych zaZitk by nam sply-
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vala. Nedokazali bychom od sebe odlisit tfeba jednotlivé navstévy oblibené restau-
race. K této schopnosti nejspis prispiva i to, Ze v hipokampu ndm na rozdil od vétSiny
ostatnich oblasti mozku nové neurony ve vétsi mire vznikajiiv dospélosti. Navic jsou
neurony ve specifickych oblastech hipokampu navzajem husté propojené (na rozdil
od neokortexu) a jejich synapse jsou pripravené na rychlou modifikaci. Diky tomuto
bohatému propojeni stac¢i aktivovat jen ¢ast neuronti tvoricich engram a postacito ke
kompletaci vzorce a vybaveni vzpominky.

Sémantickd pamét

Druhym typem deklarativni paméti je pamét sémanticka. Sem spadaji vSechny nase
védomosti, napriklad jaké je hlavni mésto Kyrgyzstanu. Mozna si vzpomeneme, Ze
je to Biskek, nemusime ale viibec védét, kdy a kde jsme se to dozveédeli. Patii sem
i lexikalni pamét, tedy znalost vyznamu slov. Na rozdil od epizodické paméti se in-
formace do sémantické paméti neukladaji automaticky a neobsahuji kontext. Jedna
se 0 asociace vytvorené opakovanim. O tom, jestli sémanticka pamét vyZaduje hipo-
kampus, nepanuje tplna shoda, urcité se ale na jejim zpracovani podileji souvisejici
struktury ve stfedni ¢asti spankového laloku. Na sémantickou pamét mdzeme také
nahlizet jako na ,,pfezralou® pamét epizodickou, kdy v mozkové kiire doslo ke gene-
ralizaci a uplné ztraté kontextu, takze se ptivodni vzpominky pretavily ve faktickou
znalost. Ukladani novych informaci do sémantické paméti usnadnuje zaclenéni do
uz existujicich schémat. Tedy ¢im vic toho vime, tim snaz se u¢ime.

Prostorovd pamét

Informace o tom, Ze se nékde nachazi zdroj potravy nebo tam ¢iha nebezpeci, by ne-
byla moc uzite¢na, kdybychom se na dané misto uz nedokazali dostat nebo se mu
naopak vyhnout. V hipokampu a ptilehlych strukturach proto sidli také prostorova
pamét a navigacni systém mozku. Uklada se tu jakasi mentalni mapa, podle které do-
kazeme dojit k cili. Na tomto systému se podili cela fada typli neuronti. Nejlépe pro-
zkoumané jsou bunky mista, tedy neurony, které se aktivuji, kdyz se Zivocich nachazi
na konkrétnim mist¢, buniky sméru hlavy, které detekuji, jakym smérem je hlava oto-
¢end, a mrizkové bunky, které vytvareji souradnicovy systém v podobé hexagonal-
nich poli, podobné jako ve hie Drac¢i doupé, a slouZi ke sledovani prekonané vzdale-
nosti (obr. 2.13). Bunky mista v hipokampu mizeme tedy povazovat za zaklad pro-
storové paméti, fungovani prostorové orientace je vSak mnohem slozitéjsi a dalece
presahuje rozsah tohoto textu.

Zajimavé poznatky o tomto pamétovém systému prinesl dalsi pacient s obou-
strannym poSkozenim hipokampu, ktery se 40 let zivil jako taxikar v Londyné. Po
svém onemocnéni se nejen nedokézal naucit navigovat v novém prostredi, ale ztra-
til i schopnost orientovat se vlondynskych postrannich uli¢kach, které diiv znal jako
vlastni boty. Pokud v8ak k projeti trasy stacilo drzet se hlavnich komunikaci, dostal
se do cile bez problému. Poukazuje to na fakt, Ze ani prostorovd pamét nezavisi vy-
hradné na hipokampu.
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Operantni podmirnovdni{

Pro Zivot je nezbytné umét se poucit ze svych chyb a uspéchti a v budoucnu tomu své
chovani prizpiasobit. Takika vsichni zivo¢ichové (alespon ti, u kterych to bylo testo-
vano) jsou proto schopni operantniho podminovani. Pii ném se u¢i provést urcitou
akci v reakci na konkrétni podnét s cilem ziskat odménu nebo se vyhnout nééemu
nepiijemnému. Zda se, Ze toto uceni zahrnuje dva samostatné procesy — jednak ulo-
Zeni spojeni mezi akci a hodnotou jejiho vysledku, které umoznuje cilené chovani,
ajednak spojeni mezi podnétem nebo urcitou situaci avhodnou reakci, tedy vytvoreni
navyku. Prvni proces se vlastné nelisi od klasického podmiriovani, jedna se o vytvo-
feni asociace mezi dvéma udalostmi. Na obou procesech se podili striatum i prefron-

talni kiira; jejich vzajemnému propojeni fikdme kortikostriatalni smycka. Ke slovu

Obr. 2.13: Souradnicovy systém mtizkovych bunék. Pfi nahravani aktivity mrizko-
vych bunék u potkana pohybujiciho se v aréné dostaneme takovyto vzor. Cely box
predstavuje prostor arény a stejnou barvou jsou ozna¢end mista, na kterych bylo za-
znamenano maximum aktivity konkrétni mfizkové buriky. Kazda miizkova bunka tedy
pali na vice mistech v pravidelnych intervalech, které vytvareji sit Sestiuhelnikd. Akti-
vita navic neni vdzana na konkrétni prostfedi, ale mapuje prostor bez ohledu na to,
v jaké aréné se potkan nachdzi. Pofadi aktivace jednotlivych neurond tak kdduje smér
pohybu a vzdéalenost bez nutnosti spoléhat na vnéjsi voditka. Kdyz se tedy po sobé
aktivuji buriky A, B a C, jednd se vzdy o posun stejnym smérem o stejnou vzdalenost,
bez ohledu na vychozi bod. Takovy mechanismus nam umoznuje orientovat se ve zna-
mém prostiedi tfeba i se zavdzanyma ocima (fika se tomu integrace drahy).
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tu prichazi také stfedni mozek, konkrétné oblast ventralniho tegmenta (VTA) ajadro
zvané substantia nigra (,,¢cerna hmota“). Tam totiz sidli neurony, které jsou zdrojem
neuroprenasece dopaminu. Jejich axony obvykle kontaktuji velky pocet jinych neu-
ront (vytvareji stovky tisic synapsi), takze dokazi modulovat aktivitu ve vétsich ob-
lastech mozku. K vylevu dopaminu dochazi, kdyz dostaneme néjakou odménu, nebo
kdyZtakovou odménu oc¢ekavame. Obzvlast siln€ se ale vyplavi, pokud odména prijde
necekan€ nebo predc¢i nase ocekavani. Pokud nas naopak odména zklame, neurony
svou aktivitu sniZi. Dopaminergni neurony ze sttedniho mozku vysilaji signaly praveé
do striata, kde pak dochéazi k asociaci podnétu s odménou (v jadre zvaném nucleus
accumbens) i k upevnéni zvyku (v oblasti dorzalniho striata). Zajimavé je, Ze dopa-
min mdZe ve striatu plisobit excitacné i inhibi¢né. Neurony v takzvané primé draze
maji D1 dopaminové receptory, jejichz aktivace vede k depolarizaci, zatimco neurony
v neprimé draze maji D2 receptory, které po navazani dopaminu vyvolaji hyperpo-
larizaci. Striatum tak vybira akci, kterou mame spojenou s odmeénou, a potlacuje ty
ostatni. Operantni podminovani se s ispéchem vyuziva privycviku zvirat, ale ve velké
mire stoji i za chovanim lidi. Kdybychom zaznamenavali vSechno, co béhem dne dé-
lame, zjistili bychom, Ze zna¢nou ¢ast predstavuji zvyky, které provadime bez vétsiho
premysleni. Dopaminergni systém ma ovSem i svou stinnou stranku — zasadni me-
rou se podili na vzniku zavislosti. NaruSeni dopaminergnich okruhfi miize také stat
zarozvojem poruch pozornosti (ADHD). Lidé s touto poruchou mivaji snizenou hla-
dinu dopaminu nebo nizsi citlivost k nému, takze potiebuji intenzivnéjsi stimulaci
a bezprostifedni odménu, aby se dostali na ,,béznou droven motivace.

Motorické uceni

Dalsim prikladem uceni, které nezavisi na hipokampu, je motorické uceni. Opét na
ném spolupracuje nékolik ¢asti mozku: mozecek, bazalni ganglia a motoricka kara.
Mozecek funguje jako kalibra¢ni jednotka, ktera rozpoznava a opravuje chyby, jak uz
jsme si uvedli v ¢asti o dlouhodobé depresi. Vypiluji se v ném tedy spravné pohybové
vzorce a nacasovani, pricemz cely proces koordinuje motoricka kiira, kterd nakonec
vysila signaly k samotnym svalim. Naucené motorické vzorce, které dostate¢né ¢asto
opakujeme, se uloZiv bazalnich gangliich, takze je pak dokaZeme vykonavat automa-
ticky, staci spustit prislusny program.

Zivotni cyklus paméti

Jak uz jsme zminili, pracovni pamét piedstavuje zvlastni ptipad a stoji trochu stra-
nou. Hranice mezi kratkodobou a dlouhodobou paméti je z neurobiologického po-
hledu méné ostra. Zatim jsme si jako mechanismus dlouhodobéjsiho udrzeni paméti
popsali synaptickou konsolidaci na bunééné trovni, kdy se stabilizuji posilené spoje
mezi neurony. Dal§im krokem je konsolidace systémova. Obvykle tim médme na mysli
»presun® pamétové stopy z hipokampu do mozkové kiiry, ale dochézi k ni i u jinych
typl paméti, které na hipokampu nezaviseji.
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Systémovd konsolidace

Pokud se zamérime na epizodickou pamét, proces systémové konsolidace muize pro-
bihat v fadu dni az mésict, mozna ilet. Vzpominky, které konsolidaci projdou, uz ne-
spoléhaji na hipokampus a poskozeni této oblasti se jich tedy nedotkne. Ziejmé se
jedna o proces, ktery je urc¢itym zptisobem odstupnovany, a neexistuje jednoznacny
pred€l. Odpovida tomu i uz zminéna retrogradni amnézie u pacientt s po§kozenim
hipokampu, kdy star$i vzpominky zistavaji nedotéené. Predpoklada se, Ze diky opa-
kované aktivaci pfi vybavovani vzpominky si postupem ¢asu sada kortikalnich neu-
ronti indexovana v hipokampu vytvoiivzajemna propojeni. Hipokampus pak uz neni
kjejimuvybavenizapotiebi a engram zacne fungovat nezavisle v mozkové kaie. Proti
této klasické predstave stoji teorie vice stop (multiple trace theory), ktera pocita s tim,
Ze ¢im Castéji si vzpominku vybavujeme, tedy ¢im je star§i nebo néjakym zplisobem
vyznamng¢;j$i, tim vice rGznych reprezentaci se v hipokampu ulozi. V mozkové kiire
pak zlistava jen strucny vytah, na kterém se v§echny hipokampalni verze ,,shodnou®.
Asijako kdyby si cela tfida délala poznamky z vykladu a pak z nich nékdo sepsal verzi,
kterabude vsem k dispozici. Podle této teorie tedy vzpominka zlistava zavisla na hipo-
kampu, ale je mensi pravdépodobnost, Ze se pri jeho poskozeni ,,vymazou“ vSechny
v ném uloZené stopy, proto jsou starsi vzpominky odolnéjsi.

Teorie vice stop tzce souvisi s konceptem rekonsolidace. Spociva v tom, zZe pri
procesu vybavovani se pamétova stopa destabilizuje a je nachylnéjsi ke zménam.
Muze tedy dojit k jeji ztrateé nebo zkresleni, podobné jako se pti ¢teni souboru na disku
mohou poskodit soubory na pocitaci. Mozek nam ale zadnou chybu nezahlési, vzpo-
minka nam ptipad4 stale stejné vérna. Casem se tak miizeme dobrat k podstatné jiné
verzi udalosti, nez jakou jsme si ulozili ptivodné. I to mtze byt jednim z divodd, pro¢
si ur¢itou udalost kazdy zacastnény pamatuje jinak, a pfitom jsou vSichni predsvéd-
¢eni o tom, Ze jejich verze je ta spravna. Dokonce je moZné vytvorit si i zcela fale§né
vzpominky. Nékdy staci, kdyz ndm nékdo ,,vnukne* néjakou predstavu. Mozek totiz
Spatn€ rozliSuje mezi tim, co se skutecné stalo, a co jsme si jen predstavili, obzvlast
kdyz se jedna o udalosti z davné minulosti. KdyZ v jednom pokusu dostali lidé za tkol
doplnit popis toho, jak se détstvi ztratili v obchodnim centru, ¢tvrtina z nich si tako-
vou vzpominku vybavila, i kdyz se to ve skute¢nosti nikdy nestalo. I samotn4 volba
slov miiZe vzpominky pomérné znaén€ ovlivnit. V jiném pokusu m¢li lidé odpovidat
na otazky po zhlédnuti zdznamu autonehody. Kdyz byl v jedné otazce pouzity vyraz,
ze auta do sebe vrazila, ¢astéji uvadeéli, ze na videu vidéli rozbité sklo (které tam ovsem
nebylo), nez kdyz byla otazka formulovana tak, Ze auta do sebe tukla. Z toho vyplyva,
ze vypovédi svédkd nejsou zdaleka tak spolehlivé, jak by se mohlo zdat, a vySetrova-
telé mohou kjejich zkresleni jesté prispét sugestivnimi otazkami. Zdalo by se tedy, zZe
takova proménlivost vzpominek je jen na Skodu, ve skute¢nosti ale mtze byt adap-
tivni — pfi vybaveni si vzpominky dochazi k jeji ,,aktualizaci®, tedy obohaceni o sou-
Casny kontext a nové podminky.
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Vybér informaci k uchovdni
Nebylo by viibec vyhodné ukladat si dlouhodobé do paméti uplné vsechno, na co na-
razime. Spousta asociaci, se kterymi se setkavame, je nahodnych nebo nedilezitych.
Co tedy rozhoduje o tom, které informace se v mozku ulozi dlouhodobé? V prvni radé
zalezi na tom, co upoutalo nasi pozornost. Lidé si typicky pamatuji, co presné délali
ve chvili, kdy se dozvédéli o ttoku na Svétové obchodni centrum 11. zari 2001; co se
délo den predtim, uZ si ale vzpomene méalokdo. Z evolu¢niho hlediska se vyplati za-
pamatovat si situace, kdy hrozi néjaké nebezpeci, treba setkani s predatorem, nebo
kdy naopak ptichazi odmeéna, napriklad v podobé oblibené potravy. Mozek je zkratka
vybiravy a prednostné uklada to, co vyhodnoti jako dalezité. Ani ne tak proto, Ze by
si hlidal ,,iloZnou kapacitu®, ta je diky velkému mnozZstvi neuronti a moznosti jejich
propojent sice teoreticky omezena, ale minimalné v lidském mozku tak obrovska, Ze
v praxina jejilimit asi nenarazime. Na zaklad¢ odhadi z neékterych studii se uvadi, Ze
lidsky mozek dokaze ulozit 2,5 petabyti (2,5 milionu gigabyt(). Takova ¢isla je tieba
brat hodné s rezervou, kazdopadné se nemusime bat, ze by nam v mozku na dalsi in-
formace nezbylo misto. Procesy, které se na ukladani a udrzovani paméti podileji, ale
néco stoji, a tak kazda dlouhodobé¢ skladovana informace musi néco prinaset.

Uz jsme si predstavili dopaminergni systém, ktery prispiva k uloZeni informaci
o tom, jak ziskat odménu. Kromé vyhledavani piijemnych zazitkd se chceme také po-
kud moZno vyhnout t¢ém neptijemnym. Pro ukladani takto emocionalné zabarvenych
vzpominek je dilezitd amygdala. Amygdalu dokaze aktivovat napriklad adrenalin,
hormon, ktery se ndm z nadledvin vyplavuje, kdyz se dostaneme do stavu nabuzent,
obvykle spojeného s pocitem strachu (proto se uc¢eni zprostiedkovanému amygda-
lou tika také strachové podminovani). Molekula adrenalinu ale nedokaze projit pres
hematoencefalickou bariéru oddé¢lujici krevnife¢isté a vnitini prostredi mozku. Pa-
sobi proto trochu oklikou pres receptory na bloudivém nervu. Bloudivy nerv (nervus
vagus) je jednim z hlavovych nerva, ktery si svij nazev vyslouzil tim, Ze se skutecné
»toula“ po téle — inervuje nékteré svaly hlavy a krku a organy v hrudni i bri$ni dutiné.
A neurony, které ho tvori, maji na sobé& receptory pro adrenalin. Ten tedy nemusi p@-
sobit pfimo v mozku, zpravu o jeho vylouceni preda bloudivy nerv, ktery ma své jadro
v mozkovém kmeni, pies nékolik dalSich center az do amygdaly. Signal k ni doputuje
v podobé¢ noradrenalinu. To je molekula podobné adrenalinu, kterou produkuji né-
které neurony v mozkovém kmeni v jadru zvaném locus coeruleus (,,modré misto®).
Radi se mezi neuromodulétory, tedy podskupinu neurotransmiter, které neptisobi
jen lokalné na jedné synapsi, ale difunduji v mozku na vétsi vzdalenosti. Noradrena-
lin uz pak zprosttedkuje signaliza¢ni kaskadu vedouci k posileni synapst. Jiné ,,stre-
sové“ hormony, glukokortikoidy, pronikaji pfimo do mozku a t¢inek noradrenalinu
zvySuji. Jako vzdy aleitady plati vSeho s mirou. Pokud stres pisobi dlouhodob¢, mize
mit naopak na mozek celou fadu neblahych dopadd, véetné naruseni pameti. Spe-
cifickym stavem je pak posttraumaticka stresova porucha (PTSD), kdy se urcita
traumaticka vzpominka ,,zasekne® ve fazi konsolidace, a postizenému tak piipada
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stale ziv4, jako by k ni doslo pred chvili. Na jejim vzniku se pravdépodobné podili pa-
tologickéa aktivace amygdaly a locus coeruleus, které pretrvava i béhem spanku.

Dalsim faktorem uréujicim, které informace se ulozi dlouhodobg, je to, jak ¢asto
se s nimi setkavame. Skute¢né tedy plati, Ze opakovani je matka moudrosti. Vyjme-
novana slova nebo tfeba koncovky chemického nézvoslovi asi u malokoho vyvolaji
emocni reakci, presto je vétSinou dokazeme odrecitovat i po letech od zakladni skoly,
protoZe se nam diky tréninku vryly do paméti. Takové posilovani miiZe nastat nejen
pti opakovani chovani nebo vjemu, ktery plivodné k vytvoreni pamétové stopy vedl,
pripadné ptivédomém vybavovani (tfeba priprave na zkouseni), ale i vobdobi, kdy se
zdanlive nic nedgje. Ve chvilich, kdy se na nic konkrétniho nesoustiedime nebo pak ve
spanku, se nove uloZené pamétové stopy spontanné aktivuji. Ov§em asijako bychom
mnohonasobné zvysili rychlost prehravani videa a navic mohou bézet i ,,pozpatku®.
Kazdopadné¢ takova aktivita vede k posileni vzajemnych spoja.

Role spdnku v paméti

Spanek je stale do urcité miry zdhadny proces, ve kterém mozek rozhodné jen pa-
sivné€ neodpociva, ac by se to mohlo zdat. Naopak pilné trénuje a upeviiuje si Cerstvé
pamétové stopy. Podle mozkové aktivity rozliSujeme nékolik fazi spanku, které se lisi
jednak pohybem o¢i (REM, rapid eye movement, a non-REM), jednak podobou vin
pozorovanych na EEG.

B€hem hlubokého non-REM spanku s pomalymi vinami se objevuji vysoko-
frekvenéni oscilace (kmitani) v hipokampu (tzv. sharp wave ripples), které jsou di-
lezité pro ukladani deklarativni paméti. Posiluji se navic engramy, které jsou nej-
vic ohroZené tim, Ze se rozpadnou a dojde tedy k zapominani. V Gvodnich fazich
non-REM spanku se vyskytuji kratké useky vin o specifické frekvenci, kterym fi-
kame spankova vreténka. Ta maji ziejmée vyznam i pro motorické uceni. V. REM
spanku zase pravdépodobné dochazi k vySe zmin€né systémové konsolidaci a zacle-
néninové nabytych zkusenosti do stavajicich neuronovych siti. Pro¢ tyto procesy pro-
bihaji prave ve spanku? Dlivodem muiZe byt, Ze smyslové vnimani je v tu chvili ,,of-
fline“ a mozek ma tedy klid na neru$eny uklid, aniz by musel zpracovavat neustale
prichazejici nové podnéty. Kromé konkrétnich pfinosti pro pamét je spanek dule-
zZity pro dobrou kondici mozku obecng, protoze pti ném probiha ,,myci cyklus®, kdy
se predevsim béhem hlubokého spanku zvétsuji mezibunééné prostory a zvySenym
proudénim mozkomis$niho moku se tak vyplachuji odpadni latky, které se pres den
nahromadily. Obétovat spanek tfeba pii uceni na test se tedy rozhodné nevyplati a uz
viibec ne dlouhodobé.

Vybavovdni a zapomindni

Zatim jsme se vénovali hlavné tomu, jak se pamét uklada, dalsim krokem je ale vyba-
vovani a také zapominani. Zapominani je néco, s ¢im vétsina z nés bojuje. Jedna se
ale o ptirozeny proces a diilezitou fazi pamétového ,,cyklu“. Staré vzpominky museji
obcas uvolnit misto tém novym, abychom nem¢li v mozku prili§ mnoho harampadi
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a vyhnuli se nezddoucimu prekryvani vzpominek (interferenci), kdyZ potfebujeme
rychle zareagovat. Zapominani mize byt zplisobené bud tplnym vymizenim pame¢-
tové stopy, nebo jen neschopnosti si ji vybavit. Nékteré zdanlive ztracené epizodické
vzpominky se mohou znovu vynofit, kdyz k nim najdeme ten spravny kli¢. Tim muize
byt néjaky podnét se vzpominkou spojeny, ktery dokaze spustit aktivaci engramu.
Casto byva ¢ichovy — neni to nahoda, vstupni brana do hipokampu (entorhinalni kor-
tex) dostava také primé vstupy z ¢ichovych lalokd a s ¢cichem pracuje i amygdala. Zmi-
nili jsme, Ze sémanticka pamét ma k epizodické hodné blizko, a tak i vybaveni nové
naucenych fakt usnadnuje vytvoreni podobného kontextu jako v okamziku uceni.
Jisté vas napadne n¢jaky zptisob, jak toho pii studiu kreativné vyuzit.

K zapominani dochéazi jak samovolné, uZ zminénou tnavou materialu, tak ak-
tivn€. Nové neurony v hipokampu mohou narusit uz vytvorené pamétové stopy, po-
kud se do nich ,vetfou“. Existuji vSak i specialni dopaminergni neurony ,,zapo-
mnénky“, které svou signalizaci spoustéji kaskadu vedouci v koneéném diisledku
k destabilizaci aktinového leSeni v synapsich a vymazani paméti. Ty byly objevené
u octomilek, ale stejné signalni proteiny funguji i v obratlovéim hipokampu. Na za-
pominani se podileji i gliové buriky (astrocyty a mikroglie), které aktivne odstranuji
malo pouzivané synapse.
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2.2 Pamét a zpracovani informaci u rostlin

Co jsem to vlastné chtél? Toto je otazka, kterou si mnozi z nés kladou denn¢, nékteri
i Cast&ji. S pameéti je to po vSech strankach sloZité. Nejen pamét udrzet, uméet ji po-
uzivat, ale i definovat. Za¢néme s tim, Ze neni pamét jako pamét. Napriklad nékteré
kovové materidly, jako je nitilova slitina, maji svoji pamét. Ta se projevuje tim, Ze se
drat z tohoto materialu srolovany do klubicka po zahtati sdm narovna do svého pi-
vodniho tvaru. Tento jev se nazyva ,,tvarova pamét®. Nicméné toto neni uplné pameét
tak, jak si ji vétSina z nas predstavuje. Tu pro nas ,,spravnou” pamét asi miizeme nej-
jednoduseji definovat jako schopnost organismti ukladat, uchovavat a pripominat si
informace zaloZené na ptedchozich zkuSenostech nebo vjemech. Tato schopnost je
dulezita pro uceni, adaptaci a preziti v riznych prostredich. U zivo€ichtlije pamét spo-
jena predevsim s funkci mozku a nervového systému (viz kap. 2). V predchozim textu
jsme siale ukazali (tfeba na prikladu hlenek a nalevniki), ze organismy k pamatovani
si nervovou soustavu nepotrebuji. Rostliny Zadny mozek ani neurony nemaiji, piesto
sijsmejisti, Ze maji schopnost reagovat na zmeny v prostiedi na zakladé¢ predchozich
zkuSenosti.

Nez se oviem dostaneme k samotnému fenoménu paméti rostlin, je praktické
uvést pojem fenotypova plasticita, pomoci které se pamét rostlin ¢asto studuje.
Rostliny, na rozdil od vétSiny zivocichti, museji svoji zivotni pout stravit zakorenéné
na jednom misté. Fenotypova plasticita je proto obzvlast ispéSnym nastrojem ve vy-
poradavani se s ménicimi nastrahami. Zjednodusené feceno, rostlina dokaze byt ve-
lice ptizpudsobiva, ¢asto fikame plasticka, a ménit svj rlst v zavislosti na okolnich
podminkéach a tim kompenzovat nemoznost presunu na vyhodnéjsi stanoviste. Neni
proto zvlastnosti, Ze se geneticky identické rostliny mohou znac¢né lisit ve svém tvaru
i chovani v zavislosti na prostredi, ve kterém ziji. Tyto rozdily mezi nejen geneticky
identickymi jedinci jsou vysledkem mnoha procest, kdy hlavnim prvkem je regulace
aktivity genti. Tato regulace gend je zajiSténa takzvanymi epigenetickymi procesy,
z nichz asi nejlépe prozkoumana je methylace cytosinu. V tomto piipade enzym me-
thyltransferaza navaze methylovou skupinu na cytosin v DNA. Pokud se cytosin na-
chaziv ¢asti DNA, ktera (spolu)kdduje urcity znak, vede takova methylace ke zméné
aktivity genu, vétsinou ke sniZeni & iplnému vypnuti jeho exprese'?. Kdyz vezmeme
v potaz, zZe vétSina znakd je dédéna ve vice genech, tzv. polygenni dédi¢nost, epige-
netické procesy umoznuji velmi detailni ladéni znak a tedy i fenotypd. Proto mtize
existovat stovka geneticky totoznych rostlin, stejné starych a péstovanych v totoz-
nych podminkach, ovsem kazda muize mit velmi odligny fenotyp'!. A to tak, Ze rozdil
naprtiklad v produkci biomasy mize byt az 80 %. To vSe jen pomoci epigenetické re-
gulace gend, ktera se mize navic dédit pres mnoho generaci. O tom ale aZ za chvili.

10Nové se ukazuje, Ze tomu neni vzdy, nékdy methylace cytosinu naopak vede ke zvysené expresi gent.
Pro¢ tomu tak je? Nevime.

1 Latzel V, Zhang Y, Moritz KM, Fischer M, Bossdorf O. 2012. Epigenetic variation in plant responses
to defence hormones. Annals of botany 110:1423-1428
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MozZnost aktivné ménit sviij riist v odpovedi na aktudlni podminky je na jednu
stranu velice praktické, na druhou stranu to miZe byt zradné, zejména v situacich,
kdy nejsou prirodni podminky stalé. Pokud by rostlina reagovala pouze na aktualni
situaci, mohla by na to zahy doplatit. Dobfe to lze ilustrovat na fenoménu srazek. Ne
vzdy prsi pravidelné v priibéhu sezony, ale srazky mohou byt rozdélené na urcité ob-
dobi vegetacéni sezony. Jsou tedy obdobi vétsiho prisunu vlhkosti, kterd jsou stfidana
rizné dlouhym obdobim mensiho ¢i vétsiho sucha. Rostlina miize budto reagovat na
srazky okamzité, nebo své reakce prizplisobit dlouhodobéjsim zkuSenostem. V prv-
nim pripadé se miiZe stat, Ze v obdobi vyssich srazek rostlina vytvori fenotyp uzptiso-
beny dostatku vlahy (naptiklad méné vyvinuty kotenovy systém, vétsi, ale tencilisty),
ale to se ji mtze velice nevyplatit, az takové obdobi pomine. Velké a tenké listy jibudou
na obtiZ pro svoji naro¢nost na prisun cerstvé vody kvili velkému vyparu pfi dychani,
mélké koteny nedosdhnou do hlubsich vrstev pady a nejspis se tak rostlina dostane
do existencnich potizi. Naopak rostlina, ktera je ,,rozvaznéjsi a zkusenéjsi“, protoze
si dokaze zapamatovat, ze obdobi vodniho dostatku je obvykle vystiidano suchem,
svoji reakci na aktualni dostatek vody ptizptisobi dlouhodobéjsi zkusenosti.

V nedavné studii'? s opakovanymi periodami sucha a vlahy, si rostliny jetele plazi-
vého (Trifolium repens) tyto cykly zapamatovaly a i po nasledném zavedeni dlouhodo-
bého obdobi dostatku vlahy, stéle rostly obezietné a vytvarely ,,suchy“ fenotyp v oce-
kavani prichodu sucha. Tato pamét jim poskytla velkou vyhodu, kdyz se nasledné
opét vytvorilo obdobi silného sucha. Naopak rostliny, kterym byla tato pamét che-
micky vymazana, reagovaly jen na aktualni podminky zvySené pidni vlhkosti, pak
v obdobi sucha trpé€ly ¢i uhynuly. Toto je jedna z praktickych ukazek, jak pamét po-
maha rostlindm prizplsobit se 1épe svému prostiedi.

Pamét muiZe poskytnou rostlindm i jesté diimyslnéjsi schopnosti nez jen sledo-
vani a pamatovani si stfidani priznivych a neptiznivych obdobi. Rostliny si dokazi
na zaklad¢ zkuSenosti z predchozich interakci s prostredim spojit vice faktord a na
zéakladé toho se rozhodovat, jak rast dale. I kdyz v tvodu piSeme, Ze rostliny nejsou
pohyblivé a museji cely zivot Celit nastraham okoli bez moznosti tniku, neni to tplna
pravda. Mnoho rostlin roste klonaln¢ a kladenim klonalnich potomkii (geneticky to-
toznych odnozi) do svého okoli se takto dokazi pomalu plazit po povrchu. Jednim z ta-
kovych prikladt jsou rostliny jahodniku obecného (Fragaria vesca). Jeden semené-
¢ek dokaze pomoci klonalnich potomk za jednu sezdnu pokryt i pres metr ¢tverecni
prostoru. Pritom vytvari sit rostlin, které jsou mezi sebou propojeny Slahouny (sto-
lony). Ziviny v piidé nejsou ¢asto distribuovany homogenné, ale nachazi se v takzva-
nych ,,nutrient patches®, (¢esky bychom mobhli fici ,,Zivinovych shlucich®). Jahodnik
vytvarislahouny schopné rozeznat kvalitu pdy, v Zivinami bohat$im misté zakorenit
a vytvorit dcefinou odnoz. Jinymi slovy, jahodnik roste tak, ze ,,o¢ichava“ své okoli

12Rendina Gonzalez AP, Chrtek J, Dobrev PI, Dumalasova V, Fehrer J, Mraz P, Latzel V. 2016. Stress -
induced memory alters growth of clonal offspring of white clover (Trifolium repens). American Journal of
Botany 103:1567-1574.
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a klonalni potomky pfednostné umistuje do zivinami bohatsich mist. V jedné stu-
dii'? vytvotili rafinované podminky, kdy rostliny jahodniku rostly v pisku bez Zivin,
do kterého rozmistili misky s padou. Rostliny jahodniku si proto mohly vybrat, zda
umisti své odnoze do pisku nebo do zivinami daleko bohats$i pady. A skute¢né, do mi-
sek s piidou rostliny umistovaly své odnoZze prednostné. JenomzZe rostliny jahodniku
to mely jesté ztizené tim, Ze misky s plidou byly umistény vzdy bud' v mistech s plnym
dennim svétlem nebo naopak v silném zastinu. TakzZe ¢ast rostlin, aby ziskala Ziviny,
musela své odnoZe umistit do stinu, coz neni pro rostliny zrovna intuitivni chovani.
Nasledné¢ se testovalo, zda si jsou rostliny jahodniku schopny zapamatovat, zda se
ziviny nachézeji ve stinu nebo na svétle. Po n¢jaké dob¢ ristu rostliny dosahly mist,
kde se nachazel uz pouze pisek. Ov§em opét byl bud osvétlen plnym dennim svét-
lem, nebo byl silné zastinén. Rostliny sice nemohly citit Ziviny, nebot tam jiz nebyly,
avSak zastin€na ¢i plné osvétlena mista tam stale byla. Rostliny, které trénovaly, Ze Zi-
viny Ize najit ve stinu, své Slahouny i nadale umistovaly prfednostné do stinu, na rozdil
od rostlin trénovanych na ziviny nachazejici se pouze na svétle. Tento ne zcela bézny
experiment poukazal na to, Ze rostliny jahodniku obecného si dokazi nejen zapama-
tovat urcité podminky prostredi, ale navic spojit dva faktory; v tomto pripadé pozici
Zivin v zavislosti na svételnych podminkach, a jistym zptisobem tak 1épe porozumét
prostiedi, ve kterém se nachazi.

S prikladem klonalni rostliny jsme se pribliZili k poslednimu dtilezitému feno-
ménu pameéti rostlin, a to mezigeneraéni paméti. V predeslém prikladu vlastné rodi-
¢ovska rostlina vysilala své klonalni potomky do novych mist. S klonalnimi potomky
neustale komunikovala pomoci propojeni diky stolondm, tedy Slahound mezijednot-
livymi rostlinami. Témi mezi rodi¢em a potomkem proudi nejen Ziviny rozpusténé
ve vodg, ale i hormony a jiné ,,messengery“, kterymi vzajemn¢ komunikuji. Existuje
jesté jeden informacni kandl, ktery umoznuje rostlindm predavat pamét mezi gene-
racemi, a to nejen mezi klonalnimi, ale i mezi sexualnimi, tedy smérem k potomkdim
vzniklym ze semen. Mezigenera¢ni pamét mohou zajistovat jiz v ivodu zminéné epi-
genetické mechanismy. Rostlina reaguje na své prostredi a uzpisobuje tak aktivitu
svych genti pomoci jejich epigenetické regulace. V pripadé¢ vysokych teplot se akti-
vujigeny, které pomahajilépe ¢elit horku, naopak geny zvysujici odolnost vii¢i chladu
budou vypnuté. V situacich, kdy lze pfedvidat, jaké podminky mohou existovat pro
potomky, je vyhodné potomky na tyto podminky predpfipravit. JelikoZ mnoho rostlin
produkuje semena, kterd se nesiri vyznamné daleko, je velmi pravdépodobné, Ze po-
tomci takovéto rostliny zaZiji velmi podobné podminky, jako samotnd matka. Napii-
klad pokud rodicovska rostlina zaziva nedostatek zivin v ptidé, miize tuto informaci
predat svym potomktm. Ti pfi kli¢eni tuto informaci vyuZiji a prednostné vytvareji
vétsi korenovy systém na ukor nadzemniho rastu. To jim umozni pozdé&ji ziskat vice
omezenych Zivin z pady a tim vyhodu oproti ostatnim, ktefi tuto informaci nem¢li

13Latzel V, Miinzbergova Z. 2018. Anticipatory Behavior of the Clonal Plant Fragaria vesca. Frontiers
in Plant Science 9:1847
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a uprednostnili rdst nad zemi na tkor kotenového systému. Tento rozdil mize roz-
hodnout o pteziti ¢i uhynuti daného potomka. Tak ddlezZitou tlohu miZze hrat epige-
netickd mezigeneracni pamét u rostlin.

Zavérem lze fici, ze pamét u rostlin predstavuje fascinujici oblast studia, ktera
roz$ifuje nase chapanibiologické adaptace a preziti. Skrze fenomén pamétijsou rost-
liny schopné reagovat na proménlivé prostiedi, coZ je klicové pro jejich prizplisobeni
a evoluci. Epigenetické mechanismy, jako je methylace cytosinu, hraji zasadni roli
vregulaci gent, které umoznuji rostlinam riiznorodé se vyvijet a predavat informace
mezi generacemi. Priklady jako adaptace jahodniku na ménici se podminky prostiedi
ilustrujinejen schopnost rostlin ,,pamatovat® si a reagovat na své okoli, ale také jejich
leli. Tato poznaninas vedou k hlub§imu uznani slozitosti rostlinného Zivotaa k novym
otazkam o limitech a mozZnostech rostlinnych schopnosti.

2.3 Pamét hub

Stejné jako pro vSechny organismy je i pro houby duleZzité vnimat informace o pro-
stiedi, ve kterém ziji. Rada hub se vyznacuje vlaknitou strukturou téla, ktera jim
umoznuje prorastat drobné pory v ptdé. Velikost mycelia (shluk houbovych vladken)
muze byt, v zavislosti na druhu houby, od nékolika centimetrti u vétsiny druhti az po
kilometry ¢tvere¢ni naptiklad u vaclavky smrkové (Armillaria ostoyae). Pida je velmi
heterogenni prostredi a podminky v ni mohou byt vyznamné odli$né i na milimet-
rové Skale. Pro optimalizaci ristu v takovém prostredi je vyvhodné umét efektivné sbi-
rat, predavat a vyhodnocovat chemické (pH, dostupnost zivin, atd.), fyzikalni (svétlo,
otf'esy, atd.) ibiologické (predace, konkurence) signaly z prostiedi. Vzhledem k tomu,
ze mycelia velkych druht hub vydrzi na lokalité i n€kolik let, 1ze pfedpokladat, Ze bu-
dou tyto jedinci schopniy informace také ukladat a vyvolavat.

Obr. 2.14: Pamét houby. Hyfy se rozrlstaji vice v oblasti, kde byly dive pfipojeny ke
zdroji potravy.
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Jestli doopravdy houby funguji takto komplexné, je stale predmétem studia. Za-
véry zatim nejsou vibec jednoznacné. DileZité je nezapominat, Ze houby funguji
v fadé ohledt uplné¢ jinak nez lidé a nezabihat k prili§ antropomorfnim predstavam.

Jak jste se mohli docist v kapitole o rostlinach, zakladni forma paméti, tj. pamét
na urovni (epi-)genetiky, je fenomén vlastni v§em Zivym organismtim i virdm. Epi-
genetickad pamét plati samoziejme i pro houby. Prozkoumany je naptiklad jeji vliv pri
vyvoji rezistence proti antimykotikdim u patogenni kvasinky Candida albicans. Do-
kazi si vSak houby pamatovat i takové detaily, jako je smér zdroje potravy? Vysledky
jsou opét nejednoznacné. Na zaklade pozorovani houby rodu kirovka (Phanerocha-
etae) bylo zjisténo, Ze houbova vldkna (hyfy) rostou vice méné v nadhodnych smérech,
dokud nenarazina vhodny zdroj potravy, konkrétné kousek dieva. KdyZje kousek do-
state¢n€ velky houba na né€j mutzZe Upln¢ premigrovat. KdyZ vSak dojde k otezani hyf
z inokula a to je potom premisténo jinam, zacne se houba chovat jinak. Hyfy z ino-
kula uz se nerozriistaji nahodné, ale ve sméru, kde byly predtim pripojené ke zdroji
potravy (viz obrazek). Na prvni pohled to mize skute¢né vypadat, Ze si houba pa-
matuje, kde je potrava. Nesmime ale prehlédnout fakt, Ze ve sméru ke zdroji potravy
bude nejspis také vice hyf, které by mohly obrazit.

Chemicka komunikace a prace s informacemi hraje velmi dtlezitou roli v ramci
mykorhizy. Houby se zde nachazi v roli ,,operatorti“ sité, do které je zapojena cela

2.D HOUBY A ELEKTRINA. Skute¢nost, Ze pfi zapojeni elektrod do houbo-
vého vldkna Ize méfit elektrické pulzy, jejichz frekvence se méni pfi vysta-
veni riznym podnétdm, je zndma jiz nékolik desitek let. V sou¢asné dobé
probiha vyzkum elektrické aktivity hub a zdcastnéni védci (predevsim prof.
A. Adamatzky) tvrdi, Ze v elektrickych signdlech Ize rozpoznat vzory, které by
mohly znamenat existenci specifického houbového jazyka, ktery se sklada
z urcitych elektrickych ,slov”. Dokonce byla provedena i houbova anestezie
pomoci chloroformu. Pfi vystaveni mycelia pardm této latky doslo k vyznam-
nému poklesu elektrické aktivity a k jejimu opétovnému ndrUstu pfi vyvanuti
plynu. Proti tomu se ohradila jina skupina védc(, ktera poukazuje na meto-
dické nedostatky vyse zminéného vyzkumu, predevsim na méreni potenci-
alu vné bunék nikoli uvnitf, a povazuji tvrzeni o objevu houbového jazyka za
predcasna a tvrdi, Ze elektrickd aktivita je spiSe dilem chemické reakce mezi
elektrodami a poskozenou tkani. Jisté je, Ze viechny houby véetné jednobu-
nécnych kvasinek maji na svém povrchu iontové kanaly, které pti podrazdéni
umozni pfesun iontd pres plazmatickou membranu. Tyto signaly se potom
dale propisuji do fyziologickych procest houby. Ackoli ma vétsina lidi tuto
schopnost spojenou predevsim s neurony, jednd se o vlastnost, kterd klicova
pro regulacifyziologickych procest celé fady bunék. Pro lep3i pochopeni sku-
tecnosti si tedy budeme muset pockat na dalsi vyzkum.
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fada rostlin. Aby byl svazek pro houby vyhodny, musi umét vyhodnotit, ktera rost-
lina ji poskytuje dostatek organickych latek, a s tou vztah posilovat, a se kterou se jiz
partnerstvi nevyplati a tu odstrihnout. Houby jsou také schopné mezi rostlinami pie-
dat signal o hrozicim nebezpeci. Ne¢kdy je fenomén propojenosti hub a rostlin v po-
rostu prirovnavan k pocitac¢ové siti a nazvan zkratkou WWW (Wood Wide Web). Ne-
tradi¢ni zptsob, jakym si houby mohou zajistit prosperitu, je distribuce chemikalii,
které zpomaluji riist jinych rostlin nez je jejich hlavni mykorhizni partner. Tento jev
byl pozorovan napriklad u oresaku (Juglans), kde dochazelo diky arbuskularné my-
korhiznim houbam k efektivnéjsi distribuci fytotoxického juglonu produkovaného
oresakem v pade. Kvuli komplexité mykorhizy je vSak velmi problematické jeji stu-
dium, jakykoli manipulativni zasah do prostiedi za i¢elem vyzkumu miZe totiz vy-
znamné ovlivnit celé spolecenstvo a vést tak k nepresnym vysledkd. Pfi experimen-
tech v laboratori je zase témér nemozné nasimulovat podminky tak, jak panuji ve
volné prirodeé.

64 A.F.Damaska akol.



3. GENETIKA A INFORMACE V ZIVYCH SYSTEMECH

3.1 Molekularni genetika

Zivot se od nezivého svéta lisi vysokou
usporadanosti, ktera, aby pretrvala, vy-
zaduje neustaly prisun energie (viz. bro-
zura 56. ro¢niku BiO, kap.2.1). Ta je ne-
zbytna mj. proto, aby se stavebni prvky
Zivota (typicky komplexni makromole-
kuly — napft. bilkoviny) neustale obno-
vovaly. Ty, které jsou nefunkéni (Spatné
sbalené ¢i rozstépené) jsou odboura-
vany a jejich uvolnéné misto pak za-
plni nové nasyntetizované — se stejnou
strukturou a funkci. Pro udrzovani plné
funk¢éniho bunééného usporadani, ale
i celych organism{, je tedy potieba i in-
formace (névod, podle kterého je mozné

Obr. 3.1: Schéma centralniho
dogmatu molekularni  genetiky.
Obecné mechanismy (modré Sipky)
zachycuji tok informace od DNA do RNA
(transkripce) a jeji nasledny preklad

do struktury proteinli (translace). Pro
vsechny organismy je typicka i repli-
kace DNA. Ve specifickych piipadech
(Cervené Sipky) dochazi k tzv. reverzni
transkripci - kopirovani informace
zRNA do DNA, nebo v pfipadé RNA vir(

vytvorit novou kopii), konkrétné gene-
ticka informace. Ta je navodem pro
vznik presné definovanych makromole-
kul (bilkovin a RNA) s funkci ve struk-
tufe a fyziologii buriky. Geneticka infor-
mace umoziuje to, Ze potomci jsou po-

k replikaci RNA.

dobni svym rodi¢lim, Ze po bunééném
déleni vznikaji plnohodnotné fungujici
buniky i to, Ze diky chybam (které oznacujeme jako mutace) v jeji struktuie mize
probihat evoluce. Pochopeni toho, jak zivot pracuje s informaci, je hlavnim tématem
molekularni genetiky. Dokonce je rovnice toku informace v zivych systémech pojme-
novanajako centralni dogma molekularni biologie, kde termin dogma odkazuje na
fakt, Ze se jedna o néco, o ¢em se v biologii piili§ nepochybuje'.

Nukleové kyseliny — DNA a RNA

Pamétovym médiem pro uloZeni informace v bunikach a virech je nukleova kyselina.
Historicky je nazev této molekuly odvozen od jeji pfitomnosti v jadre (lat. nucleus)
a toho, ze je kyselé povahy. Za kyselost odpovida zbytek kyseliny fosforecné (fosfat),
ktery je soucasti jeji struktury. Ten ve strukture nukleové kyseliny propojuje dva
cukry, rib6zu nebo deoxyribozu. Pritomnost jednoho nebo druhého tzv. cukerného

14y kiestanstvi se tak oznacuji ¢lanky viry, které cirkev uznava jako zjevenou pravdu — tvrzeni, jehoz
pravdivost je dosvéd¢ena samotnym Bohem. Popirani dogmatu se tak oznacuje za herezi, tedy tvrzeni od-
porujici Bozi pravde.
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Obr. 3.2: Chemicka struktura zakladni cukernych strukturnich molekul nukleo-
vych kyselin - ribézy a deoxyribézy. V obou pfipadech je barevné zvyraznén pen-
tézovy kruh a zakladni strukturni odliSnost mezi obéma cukry - typ postranni skupiny
na 2" uhliku. U ribdzy se jednd o hydroxylovou skupinu — OH, u deoxyrib6zy o —H.

zbytku tak urcuje, zda se jedna o ribonukleovou kyselinu (rib6za — RNA) nebo deo-
xyribonukleovou kyselinu (deoxyribéza, DNA). Zakladem struktury obou typt nuk-
leovych kyselin je fetézec navzajem pospojovanych zbytk kyselin fosfore¢nych s cu-
kernymi zbytky — Casto velice dlouhy. Napf. celkova délka vlaken DNA haploidni (in-
formace ulozena v gametach) sady chromozomu ¢lovéka je asi 2 metry (tedy pokud
secteme délku vlakna DNA vSech 23 chromozomi) a obsahujici velké mnozstvi za-
kladniho, neustale se opakujiciho stavebniho motivu cukr-fosfat (v DNA je cukrem
deoxyriboza, fosfat je zbytek kyseliny fosforecné). V nasi DNA (haploidni sad¢) se
jedné o 3 miliardy opakovani. Cukr-fosfatové vladkno samo o sobé nenese zadnou in-
formaci. Ta je ulozenav poradi dusikatych organickych molekul — purinovych (struk-
turné€ podobnych heterocyklické slou¢eniné purinu, jedna se o adenin a guanin) a py-
rimidinovych (strukturné podobnych heterocyklické slou¢eniné pyrimidinu, jedna
se o thymin, cytosin a uracil) bazi, které miZeme prenesen¢ oznacit jako pismena
genetické informace. Oba typy bazi se vazi kovalentni vazbou na cukr ve strukture
DNA. Ve skutecnosti je tedy jednotkou struktury nukleovych kyselin molekula slo-
zena z fosfatu + cukru (ribézy nebo deoxyribozy) + dusikaté baze (purinové nebo py-
rimidinové), kterou oznac¢ujeme jako nukleotid. Nukleotid je mozné definovatijako
nukleosidfosfat — tedy molekulu sloZzenou z baze a cukru (nukleosid), na niz je nava-
zany fosfat. Jeden nukleosidfosfat jizZ mozna znate jako tzv. ,,univerzalni energetické
platidlo®“. Jedna se o ATP — adenosintrifosfat (nukleosid slozeny z ribézy a dusikaté
baze adeninu s navazanymi tfemi fosfaty).

»Pismena“ genetické informace

Geneticka informace je zapsana v kazdé varianté nukleové kyseliny (DNA a RNA)
pouhymi 4 pismeny. Jedna se o 2 pyrimidinové baze (thymin/uracil a cytosin) a 2 pu-
rinové baze (adenin a guanin). DNA a RNA se li8i nejen v cukru, ktery je soucasti
jejich linearni struktury (deoxyribdza vs. ribdza), ale také pismeny, ktera vyuziva pro
ulozZeniinformace. V DNA se jedna o adenin (4), guanin (G), cytosin (C) a thymin (T).
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Obr. 3.3: Chemicka struktura nukleotidu na prikladu GTP. Nukleotidy se skladaji
ze zbytku kyseliny fosforecné (1), cukerné slozky (2, zde se jedna o ribézu) a dusikaté
baze (3, zde se jedna o guanin).

V RNA je thymin nahrazen strukturné velice podobnym uracilem (U). Pro fungovani
nukleovych kyselin jako tloZi$té vyuzitelné informace je podstatné, Ze vySe zminéna
»pismena“ spolu proti sobé na dvou retézcich nukleové kyseliny tvori pary, které jsou
spolu schopné vytvaret vodikové mistky (pomysln€ se spolu ,,zazipovat®). Témito
paryjsouAaTvDNA (AaUvRNA) spolusCaG. Chemické ,,zipovani“ mezi témito
molekulami je dano jejich strukturou — presnym tvarem umoziujicim vznik dosta-
te¢né stabilnich vodikovych mastkd (dvou mezi A a T nebo U a tfi mezi C a G). Bez
toho by nemohlo dochazet k presné replikaci (zdvojeni molekuly nukleové kyseliny),
transkripci (prepisu informace z DNA do RNA), ani translaci (prelozeni informace
z RNA do struktury proteinti). K vzajemnému parovani bazi tedy dochazi v dvoure-
tézcové molekule DNA, pfi transkripci a replikaci (viz dale) mezi molekulou DNA
a RNA nebo uvnitt jednoho fetézce RNA (pokud zde vznikaji antiparalelni vlasenky
—napt. v ramci tRNA nebo rRNA), popt. mezi dvéma retézci RNA u RNA vir( (viz.
obr. 3.6).

Struktura nukleovych kyselin

Jakjiz bylo zminéno, obé nukleové kyseliny (DNA i RNA) jsou dlouhé linearni mole-
kuly mnohokrat se opakujicich nukleosidfosfatovych modult. DuleZité je uvédomit
si, ze konce vlakna se lisi. Najednom konci je fosfat navazany na hydroxylové (— OH)
skupiné 5. (oznacujeme jej 5'— neboli ,,pét s Carou®) uhliku ribézy nebo deoxyribozy.
Na druhém konci je typicky volna (na nic nenavazand) hydroxylova skupina na 3.
(oznacujeme jej 3'— neboli ,tfi s ¢arou”) uhliku cukru (viz obr. 3.2). Podobné jako
uhliky (deoxy)ribdzy oznacujeme také prislu§né konce jako 5" a 3".
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Obr. 3.4: Schéma struktury DNA. Nukleové kyseliny jsou linedrni molekuly z navza-
jem pospojovanych nukleotidd. Ve vlakné, u néhoz urcujeme dle koncového uhliku
cukerného zbytku 3°a 5" konec se sttidaji fosfat (Cervené) a cukr (v DNA deoxyribdza,
v RNA rib6za (modfe). Na 1" uhliku deoxyribézy jsou ve struktufe DNA navazény puri-
nové (adenin, guanin) a pyrimidinové dusikaté baze (cytosin, thymin).V RNA je thymin
nahrazen uracilem.

Vétsina ribonukleovych kyselin (RNA) se vyskytuje jako jednovlaknové mole-
kuly. Oproti tomu DNA typicky vytvari antiparalelni (v opa¢ném smeru oriento-
vané) dvousroubovice slozené ze dvou vlaken. V molekule DNA se tak na koncich
setkavaji vlakna koncici jak 5” fosfatem, tak i 3 OH skupinou. [ molekula RNA je
schopnavytvaret antiparalelni struktury ve tvaru dvousroubovice. K tomu miize dojit
v ramcijednoho vlakna, kde se ¢asto vyskytuji navzajem parujici antiparalelni struk-
tury (napt. v molekuldch rRNA nebo tRNA), nebo obdobné jako u DNA s vyuzitim
dvou vlaken. Prikladem mohou byt dvouvlaknové RNA viry — SARS-CoV2 nebo virus
chripky.
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3.A DNA JAKO ULOZISTE DIGITALNICH DAT. DNA je mimofadnym médiem
pro uchovani informace. Hustota zapisu v DNA je vice nez 1000 x vétsi nez
u nejkompaktnéjsiho pevného disku. Kromé toho ctyfpismenny nukleoti-
dovy kod DNA nabizi vhodné kédovaci prostiedi, které Ize vyuzit podobné
jako binarni digitaIni kod pouzivany pocitacia jinym elektronickym zafizenim
ke koédovani libovolného pismene, Cislice nebo jiného znaku. Poptavka po
ulozisti dat roste nevidanym tempem (pravé ted na Zemi existuje pfiblizné 10
miliard gigabytd digitalnich dat, kazdy den se toto mnozstvi zvétsuje o dal-
sich 2,5 milionu gigabytt dat) a sou¢asné metody nejsou dostacujici. Proto je
zapotiebi novy, dlouhodoby nosi¢ dat s vysokou kapacitou, hustotou a odol-
nosti vici extrémnim podminkdm. DNA je jednim z nejperspektivnéjsich no-
sich dat pfisti generace, s hustotou ulozisté 10'? bitli dat na krychlovy centi-
metr. Namnozeni DNA pomoci PCR nebo replikace béhem bunécné replikace
navic umoznuje rychlé alevné kopirovani obrovskych datovych objem0 a po-
kud je ulozena v optimalnich podminkach a odvodnéna, DNA mize vydrzet
miliony let! To, Ze vy$e zminéné nespada jen do oblasti science fiction, uka-
zaly experimenty v laboratofi vizionafe soucasné genetiky George Churche.
Vjeho laboratofi se podafilo do DNA zakédovat obrazek — prvnim byla lidska
dlan. Dokonce se podafilo vlozit informaci pro prvni filmovy zdznam v déji-
nach kinematografie — béh koné vytvoreny Eadweardem Muybridgem v roce
1872. Obrazovy zdznam zakdédovany do poradi bazi v DNA byl vloZen do ge-
netické informace bakterie Escherichia coli, kterd byla nasledné kultivovana
po mnoho generaci. Nasledné byla DNA osekvenovéna a obraz (i videosek-
vence) dekdédovany.

puvodni obrdzek rekonstrukce z bakterie
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Obr. 3.5: Molekula DNA jako antiparalelni dvousroubovice. Struktura DNA je tvo-
fena dvéma opacnym smérem orientovanymi vlakny, které jsou navzajem spojeny sla-
bymi nekovalentnimi chemickymi vazbami - vodikovymi mustky. Pomoci vodikovych
mUstkl navzajem specificky paruji guanin (G) s cytosinem (C) a thymin (T) s adeninem
(4). Cytosin s guaninem jsou spojeny tfemi vodikovymi mustky, thymin s adeninem
dvéma. Sipky oznacuji smér jednotlivych vlidken od 5" k 3" konci.

Chromatin

Jak v prokaryotickych, tak eukaryotickych organismech je DNA chrénéna a struktu-
rovanavazbou na specifické proteiny. U eukaryot a vétSiny zastupct Archaea se jedna
o histony. U prokaryt se jedna napft. napft. o protein HC1/HC2 podobny jednomu
z histonti — H1. Histony u eukaryot tvoii oktamery (osmipodjednotkovou proteino-
vou strukturu) obto¢ené dvéma zavity DNA o délce asi 150 parti bazi (u archaei je
usporadani jejich tzv. archeazomi méné pravidelné —vaze se nané 60-500 partd bazi).
Tato strukturni jednotka organizace chromatinu (chromozomd s navazanymi pro-
teiny) se oznacuje jako nukleozom. Histonyjsou zasadité (bazické) povahy a ¢aste¢né
vyrovnavaji zaporny naboj nukleovych kyselin. Modifikace histon? prostrednictvim
tzv. posttranslacnich modifikaci jakymi jsou fosforylace (navazani zbytku kyseliny
fosforecné), ubikvitinylace (navazani malého proteinu ubikvitinu), acetylace (nava-
zani zbytku kyseliny octové) nebo methylace (navazani methylové skupiny) muiZze
podstatnym zplsobem zmeénit usporadani organizace chromatinu (komplexu DNA
a asociovanych proteintl). V kompaktnim stavu (typickém pro heterochromatin) je
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omezena transkripéni aktivita konkrétni oblasti DNA. Oproti tomu rozvolnéna (ty-
picka pro euchromatin) struktura je naopak typicky vice transkripéné aktivni. Vice
se 0 modifikacich histonti dozvite v kapitole o epigenetice (sekce 3.4).

Chromozomy

DNA v komplexu s proteiny tvofi chromozomy. Ty mohou byt kruhové (typicky
u prokaryot a v nékterych semiautonomnich organelach — napt. mitochondriich)
nebo linearni. Napf. lidské geneticka informace (lidsky genom) je v diploidnim uspo-
radani tvorena 23 chromozomy pochazejicimi od matky a 23 od otce. Konce chro-
mozomu oznacujeme jako telomery s unikatni sekvenci (viz nasledujici kapitola vé-
novana replikaci DNA a zkracovani konct telomer). Dale maji vsechny lidské chro-
mozomy i chromozomy fady jinych organismid centromeru, misto, kam se upinaji

Obr. 3.6: Antiparalelni dvouvlaknova struktura v ramci jedné molekuly RNA.
| jedno vldkno nukleové kyseliny muize vytvorit dvojitou Sroubovici - staci, aby vznikla
tzv. vldsenka — kdy se dvé cast stejného fetézce dostanou do antiparalelniho uspo-
radani. Pokud spolu baze navzajem pdruji, vznikne usporadani stabilizované vodiko-
vymimUstky — s obdobnou geometrii, jako je tomu u klasické dvousroubovice tvorené
dvéma vlakny.Tato struktura je typickd pro molekuly RNA vzniklé transkripci, které ne-
maji k disposici pro parovéani antiparalelni vidkno. U RNA virll mizeme nalézt klasické
dvouvlaknové antiparalelni usporadani, obdobné molekule DNA.
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Obr. 3.7: Usporadani chromatinu na prikladu metafazniho chromozomu. Hierar-
chické uspofadéani chromatinu od 2nm dvousroubovice DNA az po plné spiralizova-
nou chromatidu metafazniho chromozomu s dosud neoddélenymi dcefinymi chro-
matidami (700 nm). Zékladni strukturni jednotkou chromatinu je komplex DNA s his-
tonovym oktamerem tvoficim nukleozomové jaddro - nukleozom. Jednotlivé nukle-
ozomy jsou spojeny pomoci spojovaci DNA (linker) s navdzanym histonem H1. Pfi
tvorbé heterochromatinu se histony strukturuji do solenoidu o prdméru 30 nm, ktery
dale vytvaii chromatinové vlakno (préimér 300 nm).

mikrotubuly déliciho vieténka, které jsou nezbytné pro rozdéleni chromozomu bé-
hem mit6zy. Tvar chromozomu, ¢asto zndzornovan ve tvaru X, je pro typickou si-
tuaci zavadéjici. Jedna se totiz o velice kratky okamzik v ,,zivoté“ chromozomu bé-
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hem metafaze bunééného déleni, kdy je chromatin chromozomu vysoce spiralizo-
van a obé chromatidy (dvé replikované molekuly DNA béhem S faze bunécného
cyklu) jsou spolu propojeny pomoci bilkovinného kohezinového komplexu (ten fun-
guje jako pomyslny provazek nedovolujici chromatidam se pred¢asn€ navzajem od-
delit). Po vétSinu casu (be¢hem tzv. interfaze) je chromozom slozen z jedné chroma-
tidy, ktera obsahuje vice nebo méné kompaktni tiseky. Nejvyssi mira heterochromati-
nizace (kompaktnosti, sbalenosti chromatinu) je v oblasti telomer a centromery. Uni-
katni je vtomto ohledu jeden z chromozomu X u Zen, ktery je heterochromatinizaci
inaktivovan skoro cely (velka vétsina gend je zde neaktivni, neprepisuje se) a tvoii tzv.
Barrovo telisko.

Replikace nukleovych kyselin

Pred bunéénym délenim se musi geneticka informace ulozen4 v jadre eukaryotnich
bunék zdvojit, aby obé dceriné bunky ziskaly kompletni ndvod na své fungovani. To
stejné plati i pro genetickou informaci prokaryot uloZenou v cytoplazmé nebo DNA
semiautonomnich organel. A samoziejmé i pro replikaci genetické informace vird.
Replikace virové nukleové kyseliny nesouvisi s bunéénym delenim, ale samotnym
mnozZenim viru. Zde, na rozdil od replikace DNA u buné¢k, miiZe byt situace v zavis-
vlaknova), RNA (jednovlaknova nebo dvouvlaknova), ¢i dokonce se v priibéhu repli-
kaéniho cyklu muaze syntéza RNA a DNA sttidat.

Replikace bunécné DNA typicky probiha v okamziku, pokud jsou splnény
vSechny podminky umoznujici nasledné bunééné déleni (burika je dostatecné velka,
ma dostateéné funkéni metabolismus, nevykazuje znamky poskozeni nebo intracelu-
larni infekce). Predpokladem pro replikaci je antiparalelni struktura DNA sloZena ze
dvou retézct nesoucich kompletni genetickou informaci. Pokud oba fetézce od sebe
oddélime (DNA tzv. denaturujeme) a doplnime chybéjici ,,text” syntézou nového fe-
tézce z jednotlivych stavebnich bloka (nukleotid®), tak mame vyhrano — replikovali
jsme informaci — jen musime v8e pospojovat do retézce deoxyribdz a fosfatt. Ve sku-
te¢nosti je pro bezchybné (nebo témér bezchybné) zdvojeni genetické informace po-
tfeba zajistit mnoho jednotlivych krokd, na nichZ se podili cela fada proteinovych
specialisty.

Nejdiiv je tfeba strukturu DNA rozvolnit a vytvorit tzv. replika¢ni bublinu. Ta
sestava z jednovlaknovych molekul vzniklych prerusenim vodikovych mustkt mezi
bazemi plvodnich protilehlych retézcd. Na tom se podileji topoizomerazy, pro-
teiny schopné uvolnit napéti ve vlaknech nukleové kyseliny pfi jeji ¢aste¢né dena-
turaci. Jednovlaknové tseky rozvolnéné DNA jsou nasledné stabilizovany bilkovi-
nami specificky se vazicimi na jednovlaknovou DNA. V tomto okamziku muaze byt
zahajena syntéza nové DNA. Komplikaci na samotném zacatku je fakt, zZe repli-
kaza, ktera to dokaze — tzv. DNA-dependentni DNA polymeraza (syntetizuje podle
molekuly DNA novou antiparalelni DNA), nedokaZe zacit syntetizovat od nuly, ale
musi mit k dispozici jiz existujici kousek replikované nukleové kyseliny kon¢ici vol-
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Obr. 3.8: Schéma replikace DNA. Antiparalelni vidkna DNA se musi od sebe oddélit,
aby umoznily vznik tzv. replika¢ni vidlicky. Zde se obé puvodni (templatova, modre)
vlakna zdvojuji syntézou novych vldken DNA (Zluté). Smér syntézy obou noveé vzni-
kajicich vlaken probiha na urovni téchto molekul ve stejném sméru - od 5’konce
k 3’konci. Ve vztahu k templatové molekule syntéza novych vldken probihd v pro-
tisméru. Jedno z nich, které je syntetizovano ve sméru pohybu replika¢ni vidlicky se
nazyva vedouci, to syntetizované v protisméru oznacujeme jako opozdujici.

nou -OH skupinou na 3 konci. Jak se z této zapeklité situace dostat? Pomoci DNA-
dependentni RNA polymerazy (podle DNA syntetizuje RNA) — tzv. primazy! Ta do-
kaze syntetizoval primer (typicky dlouhy 10—12 nukleotid(), kousek RNA parujici
s Fetézcem, na kterou jiz replikaza dokaze pripojovat nukleotidy obsahujici deoxyri-
bozu, a tedy syntetizovat DNA.

Situace se dale komplikuje tim, Ze DNA je dvouvlaknova (a antiparalelni) a repli-
kac¢ni komplex se po ni pohybuje jen jednim smérem —5"—3" (DNA polymerazy pri-
davaji nukleotidy pouze ke 3" konci). Je tfeba si uvédomit, pohyb replikacniho kom-
plexu 5"—3" znamena de facto pohyb v ramci nové vznikajiciho vlakna. Pohyb po pi-
vodnim (matef'ském vlakné Ize totiz chapat jako opacny (3" —5").

Pro jedno z vlaken to neni problém, pro druhé ale zasadni. Nejdiiv se zamétime
na to ,,neproblematické“ vlakno a predstavime si, Ze replikace probiha od samot-
ného 3" konce. Nove syntetizovany primer sloZzeny z RNA bude mit opa¢nou orientaci
(na konci chromozomu bude 5" konec s fosfatovou skupinou) a ,,nabidne“ replikaze
volny 3" konec (s OH skupinou) k ptipojeni dal§ich nukleotidd. Vzhledem k tomu,
ze smér pripojovani doplnovaného ,,textu“ je od 5” k 3" konci, replikaza miize kon-
tinualné celé vlakno zreplikovat. Takto ,,bezproblémové“ replikované vliakno DNA
oznacujeme jako vedouci (leading strand) a smérem jeho replikace se pohybuje
kace probiha v protisméru a nedochazi k ni kontinualn¢, ale preruSované, po ¢as-
tech — vZdy je pottfeba pro znovuzahdjeni replikace nového useku syntetizovat novy
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primer. Toto vlakno se oznacuje jako opozdujici (lagging strand) a je sloZeno z jed-
notlivych tsekd, kterym fikdme Okazakiho fragmenty. Primérna délka Okazakiho
fragmentd je u prokaryot 1000-2000 nukleotidd, u eukaryot jsou 10x kratsi.

Obr. 3.9: Schéma replikace DNA. Topoizomezaza a helikdza pomahaji oddélit viakna
DNA, které jsou v jednovldknovém stavu stabilizovana vazbou ptislusnych protein.
Pro syntézu nového vldkna DNA (ktera je katalyzovdna DNA polymerazou lll) je ne-
zbytny RNA primer (syntetizovany primazou. Sviraci protein (angl. clamp) stabilizuje
vazbu DNA polymerazy lll na jednovlaknovou DNA. Okazakiho fragment je ¢ast DNA
kontinudlné replikovana na opozdujicim se vldkné. Dosyntetizovani DNA po odsté-
peni RNA primerG provadi DNA polymerdza I. Ligdza pak spoji konce fragmentt DNA
do jednoho kontinudlniho kovalentnimi vazbami propojeného vldkna.
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3.B SNIMEK 51. Fotografie 51, kterou ziskal Gosling pod vedenim Frankli-
nové, byla kli¢ova pfi objevu struktury DNA. Ukazala totiz, Zze atomy v jeji mo-
lekule jsou uspofddané do dvousroubovice. Na fotografii 51 mizeme vidét
cerné vzory, které ukazuji, jak se paprsek rentgenového zéreni ohybd po se-
tkani s krystalem DNA. Diky matematické metodé mlzeme tento obraz pre-
vést na strukturu DNA - tedy na to, jak jsou atomy v krystalu usporadané.
Cely ptibéh snimku 51 je zajimavy ne jenom z hlediska védy, ale taky z hle-
diska publikovani dat a uznavani Ucasti spoluautord védeckych objevi. Wat-
son a Crick (objevitelé modelu struktury DNA, nositelé Nobelovy ceny za fyzi-
ologii nebo Iékafstvi 1962, spole¢né s Wilkinsem) ziskali bez védomi autorky
nékterd jeji nepublikovana data véetné mimoradné kvalitni ,fotografie 517
(tu ukazal tajné Watsonovi Wilkins, spolupracovnik Franklinové). Tento za-
znam molekuldrni difrakce byl pro Watsona zasadni inspiraci pro urceni struk-
tury DNA - ze vzoru skvrn na snimku totiz jasné vyplyvala dvousroubovicova
struktura. Pomoci fotografie Franklinové a jejich vlastnich tvah vytvorili Wat-
son a Crick svQj slavny model DNA. Prispévek Franklinové v3ak v té dobé ne-
byl zminén, po jeji smrti Crick prohlasil, ze jeji ucast na objevu byla podstatna
arozhodujici. Na zakladé ptibéhu posléze vznikla hra americké autorky Anny
Zieglerové (1979) s titulem ,Snimek 51° kterd je u nés k shlédnuti v Divadle
v Celetné (Divadelni spolek Kaspar).

Jaky je stav replikované DNA poté, co dokon¢i svou praci primaza a replikaza?
Vedouci vlakno je slozeno na 5 konci z RNA primeru, za kterym nasleduje nepie-
ruseny fetézec DNA. U opozdujiciho se vlakna je ale situace odli$na. Obsahuje totiz
preruSované, kovalentni vazbou nespojené, useky RNA primerti s napojenou DNA.

Pln¢ funkéni molekula DNA je slozena pouze z nukleotid obsahujicich deoxy-
ribozu. Nasleduje tedy logicky krok — odbourat RNA primery z obou vldken pomoci
enzymu RNA exonukleazy (enzymu schopného §tépit RNA od koncti) adoplnit naje-
jich misto (s vyuzitim jiz existujicich 3"-OH skupin) DNA pomoci tzv. opravné DNA-
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dependentni DNA polymerazy. Kone¢né slovo zde ma enzym DNA ligaza, ktera do-
kéze propojit 5" koncové zbytky kyseliny fosfore¢né s 3° — OH skupinami, a tak zajis-
tit vznik vlakna neprerusené molekuly DNA.

Nékterym z vas jisté neunikla podstatna komplikace. Jiz bylo zminéno, ze v pri-
padech obou nov¢ syntetizovanych vlaken DNA je na jejich 5” koncich ptivodné pii-
tomen RNA primer. Po jeho odbourani vznika na 5° konci nového vlakna (na sa-
mém konci chromozomu) nedosyntetizovany usek, ktery standardni replika¢ni apa-
rat nedokaze doplnit. Pri kazdé replikaci linearnich chromozom? (u kruhovych lo-
gicky tento problém nenastava) tedy dochazi k postupnému zkracovani jejich konct.
Konce chromozomi oznacujeme jako telomery, jak jiz bylo feceno vyse. Tento dé&j
proto oznacujeme jako zkracovani telomer. Behem naseho Zivota dochazi k postup-

Obr. 3.10: Problém s nedosyntetizovanim 5" koncu pfi replikaci linearni DNA.
DNA-dependentni DNA polymerazy nedokazi zahdjit syntézu DNA samy o sobé a vy-
Zaduji pro svoji enzymatickou aktivitu RNA primer, k némuz pfipojuji dle pfislusného
antiparalelniho parujici deoxynukleotidy. Po odstranéni primer( RNA exonukledzou
se na koncich chromozom (telomerdch) logicky objevi nedosyntetizované Useky,
které (pokud nejsou doplnény telomerazou) vedou ke zkracovéani telomer béhem
kazdé replikace DNA (typicky béhem S faze buné¢ného cyklu).
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Obr. 3.11: Mechanismus prodluzovani telomer pomoci enzymu telomerazy.
Telomeraza vyuziva jako templat RNA a syntetizuje DNA - jedna se tedy o reverzni
transkriptazu. Poté, co je pomoci telomerdzy dostate¢né prodlouzeno presahujici
vldkno chromozomu, je standardnim zplsobem pomoci primazy a DNA polymerazy
dosyntetizovdna chybéjici ¢ast komplementarniho vidkna.

nému zkracovani telomer tak, jak se nase télo vyviji a jak se obnovuji jednotlivé bu-
nécné populace. Limit poctu déleni, které jesté nezkrati chromozomy pod tinosnou
mez (kdy jesté nezasadhne napf. do sekvence gent kédujicich proteiny), je pro lidské
bunky 50—-60. Toto ¢islo oznacujeme jako Hayflicktv limit.

Kde a jak se nastavi délka telomer na plnohodnotny Zivot mnohobunééného
organismu — s moznosti postupného zkracovani béhem 50-60 bunéénych déleni?
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https://www.youtube.com/watch?v=i6nE6gUp2cw

K prodluzovani telomer dochazi velice kontrolovanym zptisobem v pohlavnich bun-
kach (vajickach a spermiich), béhem ¢asného embryonalniho vyvoje a do urcité miry
i v kmenovych bunikach. Odpovéd na otazku jak k nému dochazi je trochu kompli-
kovangjsi. Vyuziva se zde enzym telomeraza, ktera svou enzymatickou aktivitou jde
proti obvyklému sméru toku genetické informace od DNA do RNA. Jedn4 se totiz
o0 tzv. reverzni transkriptazu, ktera syntetizuje podle navodu RNA (tzv. templatu)
molekulu DNA. Jedna se tedy o RNA-dependentni DNA polymerazu. Telomeraza si
templatovou RNA nese jako soucést svého komplexniho supramolekularniho uspo-
radani (slozeného z nékolika molekul) a paruje ji s del§im vlaknem DNA. S pomoci
RNA pak dokaze toto vlakno prodluzovat. Tento d¢j se mnohokrat musi opakovat
— a to diky tomu, Ze pfislusSny RNA templat reverzné piepisovany do DNA je ve-
lice kratky (napf. u nés se jednad o hexanukleotid TTAGGG, samotna RNA vazana
ve struktufe telomerazy je ale mnohem delsi). Pro spravné pochopeni celého déje
je tieba si uvédomit, Ze se, mozna trochu kontraintuitivné, pomoci reverzni tran-
skriptazy prodluzuje delsi vlakno (s volnym 3" koncem). Toto dostate¢né dlouhé pre-
sahujici vlakno se pak v podstaté stava templatem pro syntézu nového ,,Okazakiho
fragmentu®, jehoz vysledkem je doplnéni 5" konce nove syntetizovaného vlakna na
témer stejnou délku, jako mé prodlouzeny 3" konec (diivodem toho, Ze obé vlakna
nejsou stejne dlouhd je op€t nezbytnost syntézy RNA primeru pro zahajeni syntézy
DNA polymerazou).

Jesté jedna enzymatickd aktivita je zapotiebi zminit, tentokrat zajistujici mimo-
radnou presnost replikace (v naSem pripadé s chybovosti cca 1 mutace na miliardu
zabudovanych nukleotidd, tedy v jednotkach mutaci na genom za jeden replikacni
cyklus!). Samotné parovani bazi pomoci vodikovych mastki replikazou a jejich na-

Obr. 3.12: Exonukleazova aktivita DNA polymerazy I. DNA polymeraza | dosahuje
vysoké presnosti kopirovani pomoci 3°-5 ‘exonukledzové (odstépovéaninukleotidl od
konce) aktivity.
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sledné zabudovani do retézce DNA je vSak mnohem méné presné! Pokud DNA po-
lymeraza zabuduje nespravny nukleotid, ve struktufe DNA se objevi strukturni ne-
pravidelnost. Nastésti pokud k tomu dojde, jedna ze soucasti replikacniho aparatu
tuto skutecnost odhali. Nasledné se replikace zastavi, a naopak se aktivuje odbou-
ravani jiz nasyntetizované DNA. Enzymaticka aktivita, ktera je za to zodpoveédna,
se oznacuje jako 3’ — 5’ DNA exonukleazova (exonukleazy odbouravaji molekuly
nukleovych kyselin od konct, nikoliv zevnitf — to zajistuji endonukleazy). Tento déj,
zodpovédny za dramatické omezeni mutacnirychlosti, se oznacuje jako proofreading
(opravnd) aktivita DNA polymerazy.

Stavebni bloky a energie pro replikaci

Jiz jsme zminili, Ze v nukleovych kyselinach se neustale opakuje cukr-fosfatovy mo-
tiv s navazanou dusikatou bazi, nevysvétlili jsme ale jesté, kde se pro polymeraci fe-
tézce nukleovych kyselin vezme nezbytna chemické energie. Asi vas odpoveéd nepre-
kvapi. Jedn4 se totiZ o univerzalni zdroj energie pohanéjici vétsinu skladnych/ana-
bolickych reakei — hydrolyzu makroergnich vazeb ve struktuie nukleosidtrifosfatu.
V predchozich kapitolach jste jiz narazili na tzv. ,,univerzalni energetické platidlo“
ATP. Vburnce ale existuji vS§echny ostatni kombinace cukru a bazi s pfipojenymi tfemi
fosfaty. Jedna se o dATP, dCTP, dGTP a dTTP (s deoxyribdézou jako zabudovanym
cukrem) pro syntézu DNA a rATP, rCTP, rGTP a rUTP (obsahujici rib6zu) pro syn-
tézu RNA. Ve skutecnosti se zkratky rATP, rCTP, rGTP arUTP nepouZivéji, vysta¢ime
si s ATP, CTP, GTP a UTP (pouze tripismenkova zkratka nukleotidu tedy oznacuje
vzdy ribonukleotid). Jizzminéné ATP vyuzivané jako kli¢ova molekula energetického
metabolismu tedy obsahuje rib6zu. Pti polymeraci nukleotidovych retézca se z pri-
slusného nukleosidtrifosfatu vyuzije pro zabudovanido fetézce nukleové kyseliny jen

Obr. 3.13: Chemicka struktura ATP a dATP.

80 A.F.Damaska akol.



prvni fosfat navazany na 5" uhliku ribézy nebo deoxyribdzy. Ostatni dva fosfaty se
béhem polymerizacni reakce odstépi ve formé tzv. pyrofosfatu (jedna se o dva propo-
jené zbytky kyseliny fosfore¢né) piitom se uvolni potiebna energie, ktery se nasledné
hydrolyzuje na dva fosfaty (kdy se uvolni dalsi energie).

Pro¢ bylo béhem evoluce preferovano ATP jako molekula pro pfenos energie
misto dATP? MiiZeme argumentovat, Ze redukovat rib6zovy kruh na deoxyribozu je
dodatecny energeticky vydaj. Dale, pokud vezmeme v tvahu prevladajici nazor, zZe

Obr. 3.14: Chemicka struktura vybranych koenzymi. Cervené ipky u NAD a FAD
vyznacuji atomy, na které se v oxida¢né-redukénich reakcich kovalentné véze vodik
(redukuji se) za vzniku NADH a FADH,. Pokud je na Sedé vyzna¢enou OH skupinu mo-
lekuly NAD navézan fosfat, molekula se nazyva nikotianamidadenindinukleotidfosfat
(NADP).
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genomy vyuzivajici jako informaéni molekuly RNA evolu¢né predchazely genomtm
s DNA, molekuly zapojené do energetického metabolismu obsahujici ribézu — nejen
ATP, ale také prenasSece elektronti a protoni: NAD, FAD a koenzym A — pravdépo-
dobné¢ vznikly v této dob€. Kdyz doslo k vyuziti chemicky méné reaktivniho, a tedy
stabilngjsiho, média pro uchovani genetické informace (DNA), nemélo pravdépo-
dobné zadnou selekéni vyhodu prejit na dATP, protoZze enzymové systémy, které tuto
molekulu vyuzivaly, byly v té dobé€ jiz ustaleny a optimalizovany pro vazbu ATP.

Transkripce
DNA u vSech Zivych organismi slouzi k dlouhodobému uchovani genetické infor-
mace. Proto, aby mohla byt tato genetické informace vyuzita, musi byt zkopirovana
do molekuly RNA. Tento dé€j oznacujeme jako transkripce (prepis). Jednotky ge-
netické informace, které se do RNA piepisuji, oznaujeme jako geny. Jednou z defi-
nic genu je tedy, Ze se jedna o isek DNA, ktery se prepisuje do funkéni RNA. Jaké
funkce RNA miiZe v buiice plnit a jaké funkéni typy RNA zndme? Jednou z moznosti
je, ze RNA slouzi jako informace pro prelozeni (translaci) do proteinu. Takovou RNA
oznacujeme jako mRNA (mediatorovou/messenger RNA), prislusnych gent prepi-
sovanych do mRNA je v nasi genetické informaci vice nez 20 000. Dalsim prikla-
dem funkéni RNA je tRNA (transferova RNA) slouZici pro preklad mRNA do pro-
teind. tRNA je unikatni tim, Ze jsou na jeji 3" konec opakované navazovany piislusné
aminokyseliny. Genti pro riizné tRNA je v genomech nékolik set (v lidském genomu
se jedna o 610 kopii), pri¢emz jejich pocet musi minimalné pokryt potieby genetic-
kého kodu (viz dale v podkapitole Translace). Strukturni ale i katalytickou funkci plni
vburice rRNA (ribozomalni RNA), ktera spolu s navazanymi proteiny (u eukaryot se
jedna o cca 70 bilkovin, u prokaryot o cca 50) tvori nukleoproteinovou ¢astici ribo-
zom. V eukaryotnich bunikach tvoriribozom celkem 4 rtizné rRNA, které jsou v geno-
mech kddovany nékolika sty kopii prislusnych genti. U prokaryot se jedn4 o 3 rlizné
ribozomalni RNA. Pocet kopii prislusnych gent se u jednotlivych druht 1isi, u mode-
lové bakterie Escherichia coli se jedna o 7 kopii pro kazdou ze 3 rRNA.

Existuje cel4 rada dalSich typt RNA, které nejsou piekladany do proteind a maji
v bunice strukturni, regulacni nebo katalytickou funkci. Vyznamnou skupinou jsou
malé jaderné RNA (snRNA), které se uplatiiuji napt. pri sestfihu tzv. primarniho
transkriptu — bezprostredn€¢ vzniklé molekuly RNA transkripci, ktera méa po upra-
vach (které oznacujeme jako posttranskripéni) slouzit jako mRNA pro translaci.
V eukaryotickych burikach jsou geny typicky sloZeny z tisekii DNA oznacovanych
jako introny a exony, pfi¢emz pouze informace exont je po sceleni soucasti mRNA.
Pouze exony tedy nesou genetickou informaci, typicky pro néjakou funkéni ¢ast bu-
douci bilkoviny — tzv. domény. To je mj. vyznamné z evolu¢niho hlediska, nebot to
umoznuje vznik novych proteinti kombinovanim jiz existujicich funk¢nich jednotek
oddélenych introny. Z ptivodniho primarniho transkriptu, ktery se oznacuje téz jako
hnRNA (heterogenni nuklearni RNA) se tedy musi introny vysttihnout. To se déje
bud autokatalyticky ribozymovou (katalyzovanou pomoci RNA) aktivitou samotné
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RNA nebo s pomoci ribonukleoproteinového komplexu spliceozomu. Ten je sloZen
z malych jadernych (small nuclear) snRNA a proteinti — tzv. sesttihovych/splice fak-
torQ. DuleZité je zminit, Ze k sestfihu mizZe dochazet s vyuzitim riznych kombi-
naci exont pro vznik finalni mRNA. Tento d€j oznacujeme jako alternativni sestrih
(alternative splicing).

Kromé sestiihu podléha pivodni hnRNA dal$im posttranskripénim Gpravam.
Jedna se zejména o modifikace koncii. Na 5" konec se pripojuje vazbou 5°-5" tzv. me-
tylguanosinova Cepicka, na 3"konec se pak pripojuje pomoci polyA transferazy ne-
kolik desitek (ale i stovek) adenosinmonofosfatd. Ob¢ tyto tpravy zvysuji odolnost
mRNA pro plisobeni RNA exonukleaz (enzymi $tépicich RNA od koncti), ajsou ne-
zbytné pro transport mRNA z jadra do cytoplazmy, kde probihé translace (viz dale).

Dalsi skupina funkénich RNA se nachazi v jadérku, oznacuje se jako malé ja-
dérkové (small nucleolar) RNA (snoRNA) a podili se zde na tvorbé ribozomu. Pri-
klady dalsich funkénich typlh RNA jsou shrnuty na nésledujicim obrazku. Jedna se
napt. o miRNA (mikroRNA), které se podileji na regulaci genové exprese, siRNA
(small interfering RNA) umlcujici genovou expresi nebo tzv. IncRNA (long non-
coding RNA), které velikosti pripominaji mRNA, ale nejsou piekladany do proteinti.
Prestoze bylo v lidském genomu nalezeno témér 100 000 genti pro IncRNA, jejich
funkce je jen malo objasnéna. Nékteré z nich se podileji na struktufe chromatinu, jiné
maji regula¢ni funkci.

Obr. 3.15: Alternativni sestfih umozZiuje vznik variant proteini kombinovanim
exonu. Nase kodujici sekvence obsahuji introny (jsou vystépovany bez dalsiho vyu-
ziti) a exony, které jsou spojeny za vzniku kodujici sekvence piekladané do proteind.
V mnoha pfipadech jsou pro sestaveni mRNA vyuzity v rdznych bunécnych typech
rizné kombinace exon( (s pomoci tzv. sestiihovych faktort). Priklad ukazuje kddujici
sekvenci obsahujici 5 exon( alternativné sestfizenych do 3 riznych mRNA translato-
vanych do 3 rliznych proteind, které mohou mit vyznamné rozdilnou funkci.
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Obr. 3.16: Typy RNA.

Je jasné, zZe transkripce jednotlivych gend musi byt v bunce velice prisné regu-
lovana. Jak bylo feceno vyse, v naSem genomu se nachazi vice nez 20 000 protein-
kédujicich genti, ne vSechny geny se ale transkribuji ve v§ech bunéénych typech a na-
sledn¢ prekladaji do proteind. Jen omezeny pocet bilkovin je pritomen ve v§ech bun-
kach. Tyto tzv. housekeeping proteiny kodované housekeeping geny zajistuji zakladni
bunééné procesy (napr. tzv. bazalni metabolismus syntetizujici stavebni bloky pro
syntézu biologickych makromolekul). V nasem téle se ale nachazi nékolik tisic raz-
nych bunéénych typa s odliSnym proteomem (sadou exprimovanych bilkovin), ktery
je dan unikéatni aktivaci transkripce jednotlivych gent typickou pro konkrétni bu-
néény typ. Jednim ze zpdsobu regulace transkripce je stav chromatinu, v némz se
prislusny gen nachazi (viz podkapitola Chromatin). Dal$im je pritomnost bunééné
specifickych transkrip¢nich faktor(, které se vazi na regula¢ni sekvence DNA a na-
vadéjici klicové enzymy pro transkripci, DNA-dependentni RNA polymerazy (tran-
skriptazy) na konkrétni tseky chromozomi. Regulace transkripce je vysoce kom-
plexni d&j zahrnujici celou fadu mechanismf, ktery zajituje stabilni expresi pro kon-
krétni bunéény typ nezbytné sady RNA (viz obr. 3.17).

Translace
Tok informace v Zivych systémech kon¢i syntézou bilkovin, pro jejichz funkci je ne-
zbytné, aby m¢ly jasné definované sloZeni. Stejné jako nukleové kyseliny i bilkoviny
jsou linearné usporadané vlaknité molekuly sloZené z neustale se opakujicich mo-
tivl. Narozdil od nukleovych kyselin, sloZenych ze 4 rtznych nukleotidd, jsou bilko-
viny slozeny z navzajem propojenych aminokyselin — a to prosttednictvim peptidové
vazby. Zakladnich aminokyselin v tzv. primarni struktuie bilkovin je 20. VSechny
maji jeden centralni uhlik, na kterém je —COOH, —NH,, vodik a —R (unikétni po-
stranni fetézec). Ten muize byt alifaticky (obsahujici jen uhlik a vodik, v podstat¢ hyd-
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rofobni), polarni, nabity, obsahovat aromaticky kruh nebo dusik, popt. sirujako sou-
¢ast postranniho retézce. Rozdilné chemické a fyzikalni vlastnosti aminokyselin pod-
minuji vlastnosti prisluSnych bilkovin. Jiz bylo zminé€no, Ze ndvodem pro syntézu bil-
kovin jsou molekuly mRNA.

Jak ale dojde k prekladu informace z ,,jazyka“ nukleovych kyselin obsahujiciho
pouze 4 pomyslna pismena — nukleotidy s rGznymi dusikatymi bazemi — do jazyka
proteinti (20 aminokyselin)? Je zfejmé, Ze mezi obéma ,,jazyky“ musi existovat sys-
tém, jak priradit vyznam jednoho jazyka tomu druhému. Ten oznacujeme jako gene-
ticky kod. Pozor — nezaménujte s terminem geneticka informace! Tou oznacujeme
poradi bazi v sekvenci nukleovych kyselin. Jednou z dtleZitych vlastnosti genetic-
kého kddu je to, Ze je tiipismenny — vyuziva pro kdédovani jednotlivych aminokyselin
tfipismenkova slova, trojice nukleotidd, tzv. triplety. Kolik takovych slov geneticky
kéd obsahuje? To si mizeme snadno spocitat —jedna se kombinaci 4 rliznych pismen
s opakovanim v tfipismenkovych slovech — tedy 43 = 64. Ve skuteénosti se z nich pro
kédovani jednotlivych aminokyselin vyuziva 61, zbyvajici 3 ukonéuji translaci (ozna-
¢uji se jako nesmyslné triplety, nebo také STOP kodony), jejich vyznamem je pomy-
slna tecka za vétou. Kodon je trojice bazi v sekvenci mRNA urcujici konkrétni ami-
nokyselinu, antikodon pak oznacuje prislusnou sekvenci tfi bazi v molekule tRNA.
Kazda véta musi mit i prvni velké pismeno. Tim je pomyslné triplet AUG kddujici ami-
nokyselinu methionin (u bakterii N-formylmethionin).

Z obrazku genetického kodu je ziejmé, Ze jednotlivych triplett je vice, neZjednot-
livych aminokyselin. Logicky jich tedy nékolik musi kddovat stejnou aminokyselinu.
Tyto triplety oznacujeme jako synonymni. V poctu kodont se jednotlivé aminokyse-
liny mezi sebou lisi, pouze methionin a tryptofan jsou kodovany jen jednim tripletem.
S ohledem na tuto vyznamovou redundanci (existenci synonymnich kodont) ozna-
Cujeme geneticky kod jako degenerovany. Dalsi dllezitou vlastnosti prekladu infor-

Obr. 3.17: Mechanismus regulace transkripce. V okoli genu se nachdazeji requla¢ni
sekvence. Bezprostfedné pfed nim se nachazi promotor, na ktery se v zavislosti na
pritomnosti transkripcnich faktor( vaze RNA polymeraza. Vazbu RNA polymerazy do
promotorové sekvence mohou vyznamné ovliviovat i aktivatory navdzané na enhan-
cerové sekvence, které mohou byt od promotoru vzdalené stovky az miliony pard
bazi.
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mace nukleovych kyselin do proteind je to, Ze se striktné prekladaji jednotlivé triplety
tak, jak jdou za sebou, bez tkroku o jediné pismeno dozadu nebo dopiedu. VyuZiva
se tak jediny sled nukleotid — tzv. ¢teci ramec — jeden ze tfi moznych, posunutych
vzajemn¢ o jeden resp. dva nukleotidy. Geneticky koéd v tomto smyslu oznacujeme
jako neprekryvany. Cteci ramec je uréen prvnim tripletem na molekule mRNA pre-
kladaném do proteind, kterym je AUG. Diky tomu je moZné z poradi bazi a jimi defino-

Obr. 3.18: Biogenni aminokyseliny, které jsou soucasti genetického kédu.
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vanych tripletli jasn€ urcit poradi aminokyselin v proteinu. Z vySe zminéného je ale
jasné, Ze obracené¢ to nefunguje. Kviili degenerovanosti genetickému kodu obsahuji-
cimu synonymické triplety — z poradi aminokyselin jednozna¢né neurcéime sekvenci
nukleotidd, které je kodovaly! Geneticky kdd ma jesté jednu vyznamnou vlastnost —
a to, Ze je univerzalni. Znamena to, Ze vSechny znamé organismy maji stejny gene-
ticky kod — nekolik malo vyjimek je zminéno v samostatné kapitole. Z univerzality
genetického kodu mizeme usuzovat na z evolu¢niho hlediska zasadni scénar — tedy
na to, Ze vSe Zivé na nasi planeté ma spole¢ného predka.

Jak ale konkrétné s vyuzitim pravidel genetického kédu dochazi k translaci, syn-
téze proteindi podle navodu mRNA? Tento peclivé kontrolovany dé&j vyzaduje fazeni
jednotlivych aminokyselin ve spravném poradi a jejich vzajemné spojovani peptido-
vymi vazbami. Aminokyseliny v§ak nemaji Zadnou schopnost se specificky vazat na
jednotlivé triplety mRINA, které jsou navic degenerované. Proto je nutné vyuzit mo-

Obr. 3.19: Geneticky kéd - kruhové vyneseni. 4 r(izné baze je mozné v tripletech
(pomyslnych slovech jazyka genetické informace) kombinovat do 64 variant.V kruho-
vém vyneseni jsou kodony (triplety v sekvenci mRNA) definovany pozicemi,pismen”
zevniti ven (ve sméru 5-3). Kodon AUG tedy koduje aminokyselinu metionin a zéro-
ven je kodonem startovnim, kterym zacind translace protein0.
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Obr. 3.20: Geneticky kod - tabulkova verze. Rizné aminokyseliny jsou kédovany
rdznym poctem tripletd. Leucin, serin nebo arginin jsou kédovany Sesti, tryptofan jen
jednim tripletem. Vzor tripletl kodujicich jednotlivé aminokyseliny vykazuje vyznam-
nou pravidelnost - typicky jsou stejné baze v prvnich dvou pozicich a lisi se ,pismeno”
na tieti pozici kodénu (v dokonalém provedeni u valinu, prolinu, threoninu, alaninu
nebo glycinu).

lekularni adaptér — idealné parujici pomoci svého tripletu s tripletem na mRNA a za-
roven nesouciho prislusnou aminokyselinu. Touto propojujici molekulou je tRNA,
ktera mavSechny vlastnosti potiebné pro to, aby fungovala jako pomysiné slovnikové
heslo s vyznamem v obou jazycich. tRNA vytvari vlasenkovou strukturu pripomina-
jicijetelovy list (ve skutecnosti se dva ,,jetelové listky“ preklapé&ji pres sebe a vysledna
molekula mé tvar obraceného pismene L). Coje podstatné, na 3" konci tRNA je nava-
zana konkrétni aminokyselina a na nejvzdalen€jsi smycce je trojice bazi (oznacujeme
jijako antikodon), ktera antiparalelnim zptsobem paruje s tripletem kédujicim pri-
slu§nou aminokyselinu v ramci mRNA — kodonem.

Serazeni tRNA s jednotlivymi aminokyselinami za sebou dle sekvence bazi
mRNA v kombinaci s oddélenim aminokyselin a jejich kovalentnim propojenim do
polypeptidového retézce neni snadny tkol. Aby vie fungovalo koordinovanym, v pod-
staté¢ bezchybnym zpdsobem, je potfebné piesna orientace jednotlivych molekul
mezi sebou, véetné molekul katalyzujicich chemické reakce nezbytné pro vznik nové
bilkoviny. Optimalnim molekularnim pomocnikem je zde nukleoproteinova ¢astice
ribozom. Z obrazku je ziejmé, Ze ribozom obsahuje tfi vazebnd mista pro tRNA.
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Pro pochopeni celého déje je tieba si uvédomit, Ze se ribozom po mRNA pohybuje
ve sméru od 5" k 3" konci, pricemZ se konkrétni tRNA, vazana svym antikodénem
k odpovidajicimu kodonu, presouva mezi jednotlivymi vazebnymi misty. Pfi tom
dochézi ke kovalentnimu propojeni jednotlivych aminokyselin peptidovou vazbou
a jejich oddéleni od tRNA a presunu vznikajiciho polypeptidového fetézce na dalsi
tRNA. tRNA bez aminokyseliny se od ribozomu uvolni a je nahrazena dalsi v poradi.
Translace timto zplisobem probih4 az do okamziku, kdy se v poradi tripletli objevi
STOP kodon. Vi¢i nému neexistuje parujici sekvence antikodonu zadné tRNA. Syn-
téza bilkoviny se zastavi a po urcité prodleve se cely translacni komplex rozpadne na
Cerstve vznikly polypeptid, ribozomalni podjednotky a volnou mRNA.

Vyse jsme zminili, Ze béhem translace se plivodné na tRNA navazana amino-
kyselina zacleni do vznikajici bilkoviny a prerusi se jeji kovalentni vazba s tRNA.
Jak se ale na ,,prazdnou“ tRNA navaze prislusna aminokyselina? K tomu slouzi en-
zymy oznacované jako aminoacyl-tRNA syntetazy, které miizeme oznacit jako sku-
tecné prekladace mezi jazykem nukleovych kyselin a bilkovin. Téchto molekul je 20
rtznych (stejné jako rtiznych aminokyselin zabudovavanych translaci do struktury
proteintl) a zprostredkovavaji pomyslné ,nabiti“ tRNA prislusnou aminokyselinou.
Aminoacyl-tRNA syntetaz je tedy mensi pocet, nez vSech raznych tRNA, na které
musi navazat prislusnou aminokyselinu. Rizné synonymni tRNA (kédujici stejnou

Obr. 3.21: Struktura a funkce tRNA. Srovnani 2D a 3D struktury tRNA. Na svém 3’
konci tRNA je kovalentné navdzand pfislusnd aminokyselina odpovidajici konkrét-
nimu tripletu (antikodénu). Antikodénovéa smycka tRNA obsahuje triplet (antikodon)
parujici s tripletem na mRNA (kodédnem) definujicim pfislusnou aminokyselinu.
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aminokyselinu) tedy musi nést ve své strukture molekularni motivy, které dokaze
konkrétni aminoacyl-tRNA syntetdza rozpoznat. Zajimavé je, Ze riznych tRNA pro
preklad informace mRNA neni pfedpokladanych 61 (viz tabulka genetického kddu),
ale typicky vyrazné méné (u ¢lovéka se jedné o 41 riznych, napt. v mitochondrii staci
pro pieklad mitochondrialné koédovanych mRNA pouze 22 tRNA). VSimnéte si, jak
jsou nekteré aminokyseliny sefazeny v fadé pod sebou v tabulce genetického kodu.
Co to znamena? To, Ze tyto kodony pro aminokyseliny maji identické prvni dveé baze —
v té treti se lisi. Ukazuje to na fakt, Ze pro rozpoznani konkrétniho kodonu na mRNA
prisluSnym antikodonem tRNA jsou zasadni prvni dve pozice.

VSechny ¢tyti takové kodony jsou schopny ,,obslouZit“ ne ¢tyfi, jak bychom oce-
kavali, ale (typicky) jen dveé tRNA. To diky tomu, ze 5” proximalni (nejbliz k 5” konci
tripletu) baze antikodonu, ktera se vaze na 3. bazi kodonu, neni tak prostorové ome-
zena jako ostatni dveé baze tripletu, a miZe tak mit nejen konzervativni parovani bazi
(tedy C-G a A-T/U oznacované jako Watson-Crickovské), ale téz G-U. Krom¢ toho

Obr. 3.22: Ribozom a translace. Ribozom je ribonukleoproteinova (slozend z rRNA
a bilkovin) ¢astice realizujici s pomoci tRNA a mRNA translaci. Ribozom se pohybuje po
mMRNA od 5 k 3 ’konci. Jednotlivé tRNA s navdazanymi aminokyselinami se postupné
fadi za sebou pomoci specifické vazby jednotlivych kodén( s antikodony. Nasleduje
vznik peptidické vazby mezi aminoskupinou (N-koncem) aminokyseliny v A (amino-
kyselinovém) misté s karboxylovou kyselinou (C-konec) aminokyseliny v P (peptido-
vém) misté ribozomu. Volnd tRNA nakonec ribozom opousti z E (exit) mista.
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baze hypoxanthin v 1. pozici antikodonu mé schopnost vazby s U, C a A. Tento feno-
mén volnéj$iho parovani oznac¢ujeme jako wobbling.

3.2 Alternativni genetické kody

Rozlusténi genetického kddu bylo bezesporu jednim z nejvétsich objevi v biologii
azaobjevy, které k nému prispély, bylo pravem udéleno nékolik Nobelovych cen. I za-
¢inajici biologové vedi, Ze geneticky kod je univerzalni, coZ se demonstruje tim, Ze
bakterie Escherichia coli i cloveék pouzivaji ke kodovani genetické informace triplety
bazi, které navic interpretuji stejn¢. Tato uc¢ebnicova pravda ma vSak tendenci bobt-
nat a zapominat, ze i geneticky kod podléha evoluci a neni neménny. Je pravda, Ze
v prirodé vyrazné prevazuje jedna jeho varianta, ktera odpovida ,,tabulce kodona“,
na kterou jsme zvykli (obr. 3.20). Tato varianta se nazyva standardni geneticky kod.
Existuji ale organismy, které pro translaci pouZzivaji trochu jinou tabulku, tedy maji
alternativni geneticky kéd. Alternativnich genetickych kodti je vsouc¢asnosti zndmo
pfiblizné 40 (podrobnou evidenci jiz dlouho nikdo nevede) a v pfirodé jde o mnohem
beZnéjsi véc, nez by ¢loveék cekal. Stale jsou objevovany nové genetické kddy s tim,
jak jsou sekvenovany genomy dalSich a dalSich organismd. Navic nékteré varianty
vznikly mnohokrat nezavisle na sobé. Alternativni genetické kody jsou néco vic nez
nedulezité vyjimky a hfic¢ka ptirody. Naprosta véts§ina mitochondrii, véetné téch na-
Sich, pouZziva alternativni geneticky kod (v malych genomech je mnohem jednodussi
néco zménit nez v té€ch velkych). Alternativni genetické kody ale najdeme i v jader-
nych genomech eukaryot a v nékterych bakteriich a archeich.

Prikladem organismu s alternativnim genetickym kédem je kvasinka kandida
(Candida albicans), plivodce nechvalné znamych mykoz. V jejim jaderném genomu
kodony CUG koéduji aminokyselinu serin. Standardné (napf. v nasem jaderném ge-
nomu) ale tento kodon kéduje leucin, coZ je aminokyselina se zna¢né jinymi vlast-
nostmi. Pokud by tedy kandida najednou pouzila standardni kdd misto svého alter-
nativniho, méla by v proteinech na mnoha mistech misto serinu leucin (ne na vsech,
protoze pro serin pouziva jesté dalSich Sest standardnich kodoni — UCU, UCC, UCA,
UCG, AGU a AGG). To by zcela jisté vedlo k zdsadnim zménam tvaru proteind a jejich
nefunkénosti. Situace je v8ak sloZitéjsi, jak uz to v biologii chodi. Asi ve tfech procen-
tech pripadt se transla¢ni aparat kandidy ,,splete* a misto serinu priradi kodénu CUG
praveé leucin, tj. pouzije standardnikdd. Tato pomérné ¢asta ,,chyba“ v translaci je pro
kandidu vyhodna, takze se vlastn¢ o chybu nejedna. Als3 je jeden z povrchovych pro-
teind kandidy a ma radu funkci. Uplatnuje se pii adhezi kandidy na bunky hostitele,
pomaha krast hostiteli Zelezo a maskuje povrch kandidy pred imunitou hostitele. Gen
kodujici protein Als3 obsahuje dva kodony CUG, takZe mohou vznikat Etyfi varianty
leucin ...leucin). Bylo ukazano, Ze to zvySuje pocet povrcha, na které mize kandida
prilnout. Navic ,,chybové“ varianty kandidu 1épe maskuji pred imunitnim systémem
nezta,,spravna“.
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Alternativnijaderny geneticky kod kandidy je prikladem sense-to-sense prekodo-
vani, kdy je kodon, ktery pivodné kéduje né€jakou aminokyselinu, prekddovan tak,
Ze nove koduje jinou aminokyselinu. Tento typ alternativniho koédu je vjadernych ge-
nomech eukaryot ve skuteCnosti velmi vzacny a mimo kandidu je znam jesté z n¢-
kterych dalsich kvasinek, kdy CUG neékdy kdoduje leucin a jindy alanin. Nejznaméjsi
kvasinka, kvasinka pivni (Saccharomyces cerevisiae), vsak v jaderném genomu pou-
ziva standardni geneticky kod. Doménou sense-to-sense prekddovani jsou mitochon-
dridlni genomy, kdy u nékterych evolucnich linii jde o béznou véc (viz obr. 3.23).
Prekoédovany muize byt i iniciacni kodon (napf. misto AUG jim mize byt CUG). V ja-
dernych i mitochondrialnich genomech je nejbéznéjsi formou prekédovani stop-to-
sense, kdy stop kodon (UAG, UAA, UGA) zacne noveé kddovat néjakou aminokyselinu.
Takové prekddované stop kodony se potom objevuji uvnitf genu, misto na jeho konci.
Napft. v nasi mitochondrii kodon UGA kéduje tryptofan. V jadernych genomech eu-
karyot miZe byt prekddovan jakykoli stop kodon, pfipadné dva stop kodony. Jsou
vSak zndmi jiz ¢tyti eukaryoti, u kterych byly prekédovany vSechny stop kodony. Je
to tieba bic¢ikovec pattici do skupiny Kinetoplastea (tj. pomérné blizky pribuzny try-
panosom a leishmanii), ktery byl na pocest svého genetického kédu pojmenovan
Blastocrithidia nonstop. K né€jakému prekodovani stop kodont v jaderném genomu
doslo u mnoha eukaryotickych evolué¢nich linif, ale prebornici v ném jsou nalevnici.
U nich jiz bylo objeveno asi deset riznych alternativnich stop-to-sense variant v ja-
dernych genomech (pricemz nékteré u nich vznikly vicekrat), véetné prekédovani
vsech tii stop kodond. Ze je jaderny kod dynamicky zrovna u nalevnikd neni nahoda,
maji totiz podivuhodna jadra (¢tenare zde odkazeme na samostudium jaderného du-
alismu, tj. existenci makronukleu a mikronukleu, tfeba u trepky). A konecné treti
skupinu alternativnich genetickych kodu predstavuji sense-to-stop varianty, kdy ko-
don, ptivodné kédujici néjakou aminokyselinu, za¢ne fungovat jako stop kodon. Tyto
alternativni kody najdeme v nékterych mitochondriich.

Ze mohou stop kodony v nékterych organismech koédovat aminokyselinu, jiz
vime. PoloZme si otazku, zda tato aminokyselina musi nutné byt jednou z téch dobre
znamych dvaceti, které figuruji ve standardnim genetickém kédu. Odpovéd zni, ze
selenocystein a pyrrolysin. Zatimco pyrrolysin je ,,oby¢ejna“ aminokyselina (samo-
ziejmé ma ovsem specifické chemické vlastnosti), selenocystein je zajimavy tim, Ze
obsahuje atom selenu. Obé aminokyseliny jsou kodovany stop kodony (selenocystein
UGA, pyrrolyzin UAG) a v obou pripadech se nezavisle na sobé vyvinuly pridatné me-
chanismy, pomoci kterych translacni aparat pozna, jestli konkrétni UGA nebo UAG ko-
don kdduje selenocystein nebo pyrrolysin (pak s kodonem interaguje specificka mo-
lekula tRNA nesouci aminokyselinu), anebo zda kdduje konec translace. Schopnost
inkorporovat selenocystein do proteinti ma celd fada prokaryot i eukaryot, rozhodné
ale ne vSechny. U cloveka je dnes znamo priblizné 140 rGznych proteinti obsahuji-
cich selenocystein. Pyrrolysin je v proteinech mnohem vzacnéjsi. Je zndmy prede-
v§im z nékterych metanogennich archei, odkud byl ,,ukraden nékolika bakteriemi.
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Obr. 3.23: Ukazka dynamiky genetického kédu v mitochondridlnich genomech
zelenych fas Fadu Sphaeropleales (patii sem tieba znamy rod Scenedesmus).
Sense-to-sense (napf. kodony AGA a AGG, které standardné kéduji arginin, mohou nové
kédovat alanin), sense-to-stop (kodony UCA a UCG, plivodné kédujici serin, mohou byt
nové stop kodony) a stop-to-sense (plvodni stop kodon UAG mUze nové kédovat leu-
cin) prekédovani kodonl jsou namapovana na fylogeneticky strom fadu (nejsou zde
zahrnuti vsichni jeho zastupci fadu). U druhu Raphidocelis subcapitata doslo ke zno-
vuobjeveni kodonu AGG v jeho standardnim vyznamu, tj. kéduje zde arginin.
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Obr. 3.24: A) Struktura molekuly tRNA pro alanin u kvasinky Saccharomyces
cerevisiae. Cervené antikodon, modfe méné obvyklé nukleosidy (téz ¢ervené I): m'G:
1-methyl-guanosin; D: 5,6-dihydrouridin; m2G: N2?,N2-dimethyl-guanosin; I: Inosin;
m'l: 1-methyl-inosin; ¥: pseudouridin; T: 5-methyluridin. Klasické” Watson-Crickovo
parovani bazi naznaceno ¢arkami, ,wobble” parovani teckami. B) Parovani antiko-
donu této tRNA s kodony na mRNA. Ctenafe miize prekvapit, Ze tentyz antikodon
je na obrazku jednou zobrazen jako IGC a jindy jako CGI. Pfi parovani tRNA s mRNA se
antikodon orientuje opacné (v tomto pfipadé CGI), nez jak se bézné zapisuje samo-
statné (v tomto pfipadé IGC), aby byl komplementarni ke kodonu na mRNA. Kodony
na mRNA jsou ¢teny ve sméru 5’ — 3] zatimco antikodony na tRNA ve sméru 3’ — 5.
Diky tomu, Ze inosin mliZze parovat s A, C a U, rozeznava tato molekula tRNA vSechny tfi
kodony alaninu pouzivané kvasinkou (GCU, GCC a GCA). Ctvrty kodon pro alanin, GCG,
kvasinka nepouzivé a nekéduje ani tRNA s prislusnym antikodonem (tim je u jinych or-
ganismU CGC). Transkripci vznikla sekvence antikodonu u této molekuly tRNA je GGC.
Takovy antikodon umi rozeznat pouze kodony GCU a GCC. Posttranskripcni zména an-
tikodonu z GGC na IGC rozsii jeho kddujici kapacitu i na kodon GCA.

Z toho, Ze kodonové tabulky vSech alternativnich genetickych koda jsou vzdy
velmi podobné standardni tabulce, by se dalo usoudit, Ze zména genetického kodu
neni zase tak slozita véc. Translace vSak neprobiha tak, Ze by aminokyseliny jaksi
samy rozeznavaly kodony na mRNA a samovoln¢ se podle toho spojovaly do pro-
teinu. Ke spravnému priibéhu translace je potfeba mnohem vic hracd, pricemz kazdy
ma sva vlastni pravidla a podléha evoluci. Pfi vzniku alternativnich genetickych
kéd se toho tedy miiZze dit docela dost.

Centralni molekulou pro prenos informace mezi mRNA a proteiny je molekula
tRNA nabita aminokyselinou, ktera v prostoru ribosomu rozezna kodon na mRNA
prostiednictvim svého antikodonu a poté pieda aminokyselinu do tvoticiho se pro-
teinu. Funkeni, tedy ,,hotova“ molekula tRNA neni jen sled A, U, C a G nukleosidd
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s nalepenou aminokyselinou. Jeji sekvence totiZ obsahuje také hodné jinych ,,pisme-
nek“, méné obvyklych bazi (viz obr. 3.24A). Ty se do tRNA dostavaji specifickymi
Upravami az po transkripci. Pokud je takto zménén i antikodon, zméni se zdsadné ko-
dovaci vlastnosti dané tRNA (viz obr. 3.24B, ramecek 3.C). Sekvence antikodonu
se vSak mize prostiednictvim mutace zménit jiz v genu kodujicim tRNA, tedy na
urovni DNA. V takovém pripadé¢ za¢ne tRNA rozeznavat jiny kodon, napf. takovy,
ktery standardné ,,patii“ jiné aminokyseliné. Pokud na sob¢ nese takovato zménéna
tRNA ptvodni aminokyselinu, mtze vzniknout alternativni geneticky kod. Mizeme
si predstavit i v jistém smyslu opacny scénar. JiZ vime, Ze aminoacyl-tRNA synte-
tazy ,lepi“ aminokyseliny na nenabité molekuly tRNA. Tyto enzymy musi byt velmi
presné — musi napriklad ,,védét®, Ze jedna aminokyselina smi byt pripojena na néko-
lik rznych (ale konkrétnich) tRNA. I presnost aminoacyl-tRNA syntetdz méa oviem
své meze a prilezitostné nabiji tRNA Spatnou aminokyselinou, ktera se pak ocitne
v proteinu. To obvykle vede ke sniZené funkci dané molekuly proteinu, ale v nékterych
pripadech se to déje dokonce cilené. RGzné organismy véetné ¢lovéka pri vystaveni
oxida¢nimu stresu takto vkladaji do proteinti vice methionu, nez kolik je ho kédovano
v mRNA. Methionin totiz chrani ostatni aminokyselinové zbytky proti oxidaci. Da-
lezitou vlastnosti aminoacyl-tRNA syntetaz je, Ze nerozeznavaji ,,svou“ tRNA pro-

3.C KINETOPLASTIDI. O skupiné Kinetoplastea jiz byla v této kapitole rec
(jsou to trypanosomy a spol.). Tito prvoci maji v burice dva genomy, jaderny
a mitochondriélni, pro které viak pouzivaji odlisné genetické kédy - stan-
dardni pro jaderny genom a alternativni pro mitochondridlni genom. Tam
prekédovany stop kodon UGA kdduje tryptofan, jak je to u mitochondridl-
nich genomU normalni (kromé toho mitochondridlni genom znd i standardni
kodon pro tryptofan, UGG, vyuziva jej vsak skoro desetkrat méné nez UGA).
Nase mitochondrie si kéduji svou vlastni tryptofanovou tRNA (rozezna oba
tryptofanové kodony), jinou tryptofanovou tRNA pak kéduje jaderny genom
(ta logicky rozezna jediny standardni tryptofanovy kodon). U kinetoplastei
jsou viak veskeré molekuly tRNA kédovany pouze v jaderném genomu, takze
vznikaji v jadfe a do mitochondrie musi byt transportovany. A tady nastava
problém. Pro tryptofan je totiz k dispozici pouze jedina tRNA, ktera tedy musi
fungovat jak v cytoplasmatické, tak v mitochondridlni translaci (mé& dudini
umisténi v bunce). Ma antikodon CCA a rozezna pouze standardni trypatofa-
novy kodon UGG. Kdmen Urazu je, Ze v mitochondrii nerozezna béznéjsi ko-
don UGA (kdyby to svedla, nastal by problém pro zménu pro cytoplasmatic-
kou translaci, protoze pro ni je UGA stop kodon a mit tRNA rozeznavajici stop
kodony prosté nechcete). Kinetoplastidi (a nejen oni) nasli elegantni feseni.
Antikodon CCA tryptofanové tRNA v mitochondrii modifikuji tak, ze zméni
prvni C na U. Vysledny antikodon UCA s pfehledem rozezna oba tryptofanové
kodony, UGA i UGG. Cytoplasmaticka forma takto upravena neni.
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stfednictvim sekvence antikodonu, ale pomoci tvaru jinych ¢astijeji molekuly. Pokud
tedy v molekule tRNA dojde k ur¢itym mutacim, miZe byt nove rozeznana odliSnou
aminoacyl-tRNA syntetazou, ktera ji nabije jinou aminokyselinou. Pfitom vS§ak na
sob¢ nese ptivodni antikodon, ktery piislusi ptivodni aminokyseliné. Dal§i moznosti
je mutace v genu pro aminoacyl-tRNA syntetazu, ktera také mize vést k tomu, Ze en-
zym zacne rozeznavat ,Spatnou“ tRNA.

I pres obcasné chyby v provedeni je geneticky kod obecné jednoznacny (,,co
feknu, to plati“). V nékterych pripadech vsak pozorujeme pozoruhodnou nejedno-
znacnost genetického kodu. Té jsme si jiz v§imli u kandidy (viz nejednoznac¢nost ve
vkladani serinu a leucinu do proteinti). Jest¢ dale zasla kvasinka Ascoidea asiatica,
ktera prirazuje kodonu CUG serin nebo leucin nahodné v poméru 1:1 (tj. pouziva z po-
loviny standardni a z poloviny alternativni geneticky kod). To si mize dovolit jen
v téch mistech proteinti, u kterych neni dilezité, zda v nich bude polarni (serin) nebo
nepolarni (leucin) aminokyselina. Téch moc neni a kodon CUG je v genomu kvasinky
Ascoideavzacny. Systémvznikl tak, Ze gen pro ptivodni, standardnileucinovou tRNA
rozeznavajici kodon CUG se vjejim predkovi zdvojil. Jedna kopie sizachovala plivodni
funkci, kdezto druha zmutovala a vysledkem byla serinova (alternativni) tRNA, ktera
ale stale rozeznava kodon CUG. Pfitomnost vice riznych tRNA soutéZicich o stejny
kodon dava organismam velké moznosti. Umoznuje totiz preziti nadbyte¢nych va-
riant tRNA, které se v budoucnu mohou specializovat na n¢jaky jiny kodon a mtize
dojit ke vzniku nového genetického kodu.

Pri vzniku alternativnich genetickych koda je podstatné, Ze geneticky kod je de-
generovany (tj. Ze mnoho aminokyselin je kodovano vice kodony) a Ze mnoho tRNA
rozeznava vice rtiznych synonymnich kodénti (viz predchozi kapitola a obr. 3.24A).
Kazdy organismus ma svij vnitini kod, ktery urcuje vyuZiti synonymnich (tj. stejnou
aminokyselinu kédujicich) kodont. Nekteré jsou hojné, jiné vzacné. Tato nerovno-
mérnost se nazyva codon usage bias. Se vzacnymi kodony mohou organismy rizné
experimentovat (viz kvasinka Ascoidea vyse). Codon usage bias miize zajit tak daleko,
ze néjaky kodon z genomu zcela vymizi. V takovém pripadé zmiziischopnost tRNA
jej rozpoznat. Prostrednictvim mutaci se tento kodon mtiZe v budoucnu nékde v ge-
nomu znovu objevit. V takovém pripadé se musi najit n€jaka tRNA, ktera ho zacne
rozeznavat, jinak se v mist¢€ tohoto kodonu na mRNA ukon¢i translace a nedokon-
Ceny polypeptidovy retézec zlistane vézet v ribosomu. Nikde neni psano, ze tRNA,
které takovyto kodon nove rozeznd, musi nést zrovna aminokyselinu, kterou kodon
kédoval pred svym vymizenim. Pokud organismus takové vlozeni aminokyseliny do
konkrétniho proteinu preZije, nebo je to pro néj dokonce vyhodné, miize ,,experimen-
tovat® s umisténim znovuobjeveného kodonu i na dal$i pozice napti¢ geny a alterna-
tivni geneticky kdd je na svéte.

Nakonec jsme si nechali stop kodony. Tém neprislusi zadna tRNA, jsou ale ro-
zeznavany specialnimi proteiny, zvanymi release faktory (z anglického release, pro-
pustit, uvolnit). Ty po rozpoznani stop kodonu zptsobi uvolnéni polypeptidového fe-
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tézce z ribosomu. Jak vime, rizné organismy umi piekddovat stop kodony a kédovat
jimi aminokyseliny. To se mdZe dit mechanismem popsanym vyse. Néktery stop ko-
don (nebo dva) prestane byt pouzivan a zmizi. Release faktory jej pak prestanou ro-
zeznavat (samy zmutuji) a kdyz se takovy kodon nové objevi uvniti néjakého genu,
muize mu byt pfifazena tRNA a aminokyselina. Z hlediska transla¢niho aparatu se
nic moc nedéje, jeSté porad je tu zbyvajici stop kodon (nebo dva), ktery nese signal
konce translace. Jsou ovSem znamé pripady, kdy byly prekddované vSechny tti stop
kodony. I u nich vS§ak musi translace néjak koncit a musely se vyvinout pfidatné pro-
cesy, které umoznuji rozeznat, zda dany kodon (napi. UAA) ma kédovat aminokyse-
linu (pak je mu prirazena tRNA), anebo zda ma byt rozeznan jako stop kodon. Je to
vlastné obdobny princip jako u kdédovani selenocysteinu a pyrrolysinu, i kdyz kon-
krétni mechanismy jsou zde jiné.

Existence prirozenych alternativnich genetickych kodd vytvorila cestu k tvorbé
umélého genetického kédu. Primyslové vyuziti protein ma obrovsky potencial,
mimo jiné diky jejich obrovské strukturni a funkéni variabilité. Dnesni technologie
maji mnoho moznosti, jak produkovat nové typy proteind, které v prirod¢ nenalez-
neme. Diky detailni znalosti translacniho aparatu je mozné uméle zménit geneticky
kod nékterych organismi a donutit je, aby produkovaly nové proteiny. Byla napii-
klad vySlechténa linie bakterie Escherichia coli, v jejimz genomu byly vSechny kodony
TGC a TCA (odpovidaji kodontim UGC aUCA na mRNA, oba kéduji serin) a stop kodon
TAG (UAG na mRNA) nahrazeny synonymnimi kodony. Tyto kodony mohou byt do
E. coli znovu vneseny tak, aby kddovaly aminokyseliny, které si prejeme, véetn€ ami-
nokyselin, které priroda dosud pro proteiny neobjevila, coz je efektivni zptisob vyroby
proteind na miru. Biotechnologové by chtéli vyuzit tolik novych aminokyselin, Ze se
zacali bat, Ze triplety, kterych je 64 kombinaci, nebudou stacit. Proto experimentuji
ise samou podstatou genetického kodu ajiz vytvorili molekulu tRNA, ktera rozpozna
kodon tvoreny ¢tyimi ,,pismenky“ misto tii. Rlznych kvadrupleti je totiz ¢tyrikrat
vice nez rdznych tripletd.
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3.3 Genetika organismi
V predchozi kapitole jste se docetli o genu
coby jednotce genetické informace, kterd se
prepisuje do RNA. Gen vs8ak byl historicky
definovan rdzné, a dodnes je problém jej
uspokojivé definovat, alesponn na moleku-
larni Grovni. Z pohledu klasické genetiky
je situace jednodus$si. Gen mizeme chapat
prosté jako zakladni jednotku dédi¢nosti,
0 jejiz konkrétni podstatu se nemusime pii-
1i§ starat. Genetiku pak nebudeme povazo-
vat za védu o genech, ale za védu zabyva-
jici se dédi¢nosti a proménlivosti (variabi-
litou). Tedy obor, ktery ndAm umoznuje po- | Obr. 3.25: Ukazka variability
znat, pro¢ potomstvo vypada podobné jako | Zbarveni a teckovani pefi sovy
rodice, a zéroven zkoumat divody, pro¢ se | Palené (Tytoalba). Zatimco odstin
trochu lisi od svych rodi¢d a dalsich jedinct zbarveni  vykazuje ~autozomalni
. y P dédi¢nost, teckovani je vazané
stejného druhu. Napt. sovy palené (Tyto na pohlavni chromozomy. Tyto
alba) z jedné populace mohou vykazovat va- typy dédicnosti budou v detailu
riabilni zbarveni od bilé az po tmavé hné- popsany dale v kapitole.
dou a také riznou miru tmavého te¢kovani
(obr. 3.25).

Znaky organismu, které miZeme pozorovat, mérit nebo jinak hodnotit, oznacu-
jeme jako fenotyp. Do fenotypu tedy spada zbarveni a te¢kovani peri, ale také napri-
klad délka ploutvi, télesna hmotnost, urc¢ité chovani, prabeh vyvoje zarodku, mira
srazlivosti krve nebo tieba rychlost enzymatickych reakei. Fenotyp miiZe byt dan ge-
neticky, konkrétnim genem nebo geny — to je i ptipad zbarveni a teCkovani sov pale-
nych. Jindy je geneticky vliv na fenotyp zanedbatelny a roli hraje viceméné¢ jen pro-
stredi (mnozstvi a slozeni potravy, stres apod.). Nekdy se dokonce muzeme setkat se
situact, kdy vliv prostredi vyvola stejny fenotyp jako urcité geneticke faktory. Prikla-
dem budiz fokomelie, soubor vrozenych vad zahrnujici rizné deformace téla — na-
padné jsou zkracené koncetiny, ve kterych chybi zejména dlouhé kosti. Ruce a nohy
pak nasedaji pfimo na kosterni pletenec. Fokomelie miiZe byt vyvolana mutaci urci-
tych gend, ale i chemickou latkou thalidomidem, ktery se ve velkém v 50. a 60. letech
20. stoleti pouzival jako uklidnujici lé¢ivo a mj. mél tlumit ranni nevolnost u t€¢hot-
nych Zen. Problém vsak je, Ze tato latka zaroven zpusobuje poSkozeni plodu, které
vypada velmi podobné jako geneticky dana fokomelie.

Velmi ¢asto je fenotyp ovlivnén jak prostredim, tak geneticky. Napadny je pripad
zbarveni siamskych kocéek nebo ruskych (téz himalajskych) kralikd. Jejich zbarveni
ma geneticky zaklad, dale jej viak ovliviiuje teplota. Po narozeni maji jednolité bilou
srst, pii normalni pokojové teploté vak srst na jejich cuméku, usich, nohou a ocasu
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Obr. 3.26: Zbarveni srsti ruského plemene krélika je zavislé na teploté, pficemz na
chladnéjsich &astech téla (koncetiny, usi apod.) se vyskytuje tmavsi zbarveni. Pokud
vyholené misto na hibeté chladime pytlikem ledu, vyroste zde tmavsi srst.

¢asem ztmavne. Kdyz je budeme chovat pti vyssi teploté, mohou byt zvirata isté bila.
Naopak priniz§ich teplotach jejich srst po ¢ase ztmavne i na predtim svétlych ¢astech
téla. Dokonce kdyz siamské kocce chované v chladu vytvorime hiejivou vestu z ob-
vazl, nebo kdyz ruskému kralikovi vyholime srst a do tohoto vyholeného mista pfi-
délame pytlik s ledem, vyroste na tomto misté svétlejsi, resp. tmavsi srst (obr. 3.26).
Kromé prostredi a genetickych faktort muaze fenotyp ovliviiovat i epigeneticka dédic-
nost, které je vénovana dalsi sekce 3.4.

Mezialelické interakce

V piipadg, Ze je znak urcovan nebo ovlivilovan genem (geny), pak je za konkrétni
projev tohoto znaku zodpovédna konkrétni varianta daného genu, alela. SloZeni alel,
tedy slozeni konkrétnich forem gend, které jedinec nese, oznacujeme jako genotyp.
Pojem genotyp je mozné pouzivat jak pro soubor vSech alel jedince, tak i v kontextu
jednoho genu ¢in€kolika gent, které néds zrovna zajimaji. Podobné miiZeme pouzivat
pojem fenotyp pro soubor vSech znakt, nebo jen pro vybrané znaky, jez sledujeme.
Ajakjiz vime, geny se mohou promitnout do fenotypu jedince. Rizné kombinace alel
jednoho genu (tedy rtizné genotypy) pritom mohou vytvofit rizny fenotyp. NeZ se
pustime do formalniho genetického popisu vztahu mezi alelami a fenotypem, pfibli-
zime si fenotypové rozdily plynouci z riznych kombinaci alel na pfiméru ze Skolniho
prostredi.

Predstavte si §kolu, ktera je natolik velka, Ze ma dva Skolnické byty. V kazdém
bydli jeden $kolnik. Zaméstnani Skolnici se mohou lisit — néktefi jsou pracoviti, jini
ne. Pro $kolu se tedy nabizi tfi mozné kombinace dvojic §kolnikd: 1 pracovity—1 pra-
covity, 1 pracovity—1 nepracujici, 1 nepracujici—1 nepracujici. Pokud se na Skole
sejdou dva pracoviti Skolnici, na stavu Skoly se to projevi tak, Ze vSe bude Cisté
a funkéni. Zaméstnani dvou nepracujicich $kolnikd zptisobi, Ze Skola bude Spinava
anikdo nebude opravovat prasklé potrubi a vyménovat rozbité okenni tabulky. Co se
ale stane, pokud bude jeden Skolnik pracovity a druhy pracovat nebude? Nestane se
nic. Pracovity Skolnik odvede vSechnu praci sam, takZe skolu na prvni pohled neroz-
lisime od $koly, kde pracuji oba skolnici.

Pokud se ocitneme v roli pozorovatele, ktery nezna konkrétni zaméstnané skol-
niky, mizeme stale ze stavu (fenotypu) skoly odhadovat, jaci Skolnici tam pravdépo-
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dobné pracuji. V podobné situaci byli i prvni vyzkumnici dédi¢nosti. Vidéli fenotyp,
jeho genetickou podstatu si v§ak museli teprve domyslet. Takova byla i situace au-
gustinianského mnicha Gregora (Johanna) Mendela'®. A& je Mendel pravem ozna-
¢ovan za otce genetiky, nebyl prvnim, kdo dédi¢nost studoval a povSiml si urcitych
zakonitosti; nékdy se zdalo, ze se znaky rodict v potomcich smisi a fenotyp potom-
stva byl na ptl cesty mezi rodi¢i. Jindy si Mendelovi predchtdci v§imli, Ze nedo-
chazik michania potomci se podobaji jen jednomu z rodi¢t nebo prarodic¢d. Problém
vétSiny péstiteld a vyzkumnikd pred Mendelem vSak byl, Ze pfi pokusech sledovali
mnoho znak zaroven, a to véetné znakd, které se obtizné hodnoti. Z takovych pozo-
rovani pak neslo vyvodit jednoducha pravidla, ktera by popsala pozorované vysledky
—z hlediska statistiky by takova pozorovani vyZadovala sledovani desetitisicli ¢i vice
jedinct, aby mel vyzkumnik Sanci se zorientovat. Navic si Mendelovi predchiidci ani
nevedli kvantitativni zaznamy o vysledcich svych pokust, takze statistické vyhodno-
ceni zde prakticky nebylo mozné. Kdyz uz dokazali vyslovit hypotézy o pravidlech d¢-
di¢nosti, neméli pro n¢ praktické dikazy.

Zuastava otazkou, co konkrétné
Mendela primélo k provedeni pokust
s hrachem (Pisum) publikovanych
v praci Pokusy s hybridy rostlin (1866)
— z dostupnych zdrojl lze tusit, ze se
zajimal jak o zlepSovéni plodin'®, tak
o Cisté védecké otazky prenosu znaki
a jejich zmén napfi¢ generacemi. At
uZ byla jeho motivace jakakoliv, jeho
prace dokézala propojit jednotliva
genetickd pravidla do ucelené mozaiky
a matem%tlcky Je podg)sf‘lt. C(V), t_ed-‘/, Obr. 3.27: Prvni filidIni generace (F,) je
Mendel d€lal a na co prisel? Poridil si uniformni, tj. viichni potomci vypadaji
desitky odrdd hrachu, které jesté dva | stejng. Zaroven se nedaji od oka odlisit
roky péstoval, aby si ovéril, Ze jde o Cisté od jedné z rodi¢ovskych linii.
linie. Tedy linie, jejichZ fenotyp (tfeba
tvar semen nebo barva kvétll) zlistava po generace beze zmény. Pro experimenty si
vybral 7 znakd hrachu, které se dobre hodnotily. Stav téchto znaki pak sledoval pfi
kiiZeni rlznych rostlin mezi sebou, obvykle v§ak nesledoval vSech 7 znakd naraz.
Zacal kiizenim jiz zminénych Cistych linii. Tyto rostliny, se kterymi kiizeni zacalo,
oznacujeme jako parentalni (rodicovskou) generaci, P. Prvnim vysledkem jeho
pokust bylo, Ze nezaleZelo na tom, ktera rostlina P generace v kiizeni vystupuje jako

15 Jméno Johann (Jan) je kiestni, Gregor (Rehof) feholni. Neexistuje pevné dané poradi zapisu téchto
jmen.

16Byl pravdépodobné vyhlasenym péstitelem, v lokalnich brnénskych novinach najdeme pochvalné
komentare o kvalité jeho hrasku, fazoli ¢i okurek i zminky o tom, Ze se pokousel zlep$it tamni plodiny
a okrasné rostliny.
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otec (zdroj pylu) a ktera jako matka (ptijemce pylu). Vysledek kiiZeni byl vzdy stejny.
Vsichni potomci vznikli kifZenim parentélni generace, tedy prislusnici tzv. prvni
filialni (dcefiné) generace, F,, vypadali ve sledovaném znaku stejné. Jejich fenotyp
(napt. fialova barva kvétl) se zaroven shodoval s jednim z rodi¢a (obr. 3.27).

Tato situace nespliovala v té dobé béznou myslenku nékterych Mendelovych
predchidcd, Ze by se znaky rodict v potomcich misily podobné, jako bychom smi-
chali dve rtizné barevné tekutiny (obr. 3.28A) — F; rostliny by v tu chvili mély mit rd-
zové kvéty nékde mezi bilou a fialovou. Mendel tedy narazil na jeden z téch pripadd,

vvvvv

Rostliny F; generace nechal samoo-
pylit. Tak vznikla druha filidlni gene-
race, F,.1” Zde se vedle rostlin s fialovymi
kvéty objevily i rostliny s bilymi kvéty, a to
vpramérném pomeérucca 3 : 1 (obr. 3.29).
Znak, ktery se projevil v F; generaci, byl
tedy pritomen u % potomki v F, generaci.
Mendel takové znaky nazyval dominantni
a znacil je velkymi pismeny (napt. A). Ro-
dic¢ovské znaky, patrné v P a poté azZ v F,
generaci (tfeba bila barva kvétll), ozna-
¢il jako recesivni a znacil je malym pis-
menem (a). Zaroven vydedukoval, zZe tyto
znaky, respektive to, co je podminuje, ni-
kam nezmizi. Jsou v rostlinach stale pii-

Obr. 3.28: ZpUsob, jak ziskat stejny
fenotyp (zelenou barvu) pfi rliznych

pojetich dédi¢nosti: A) Znaky ro-
di¢l se michaji jako dvé tekutiny.
Takto smichané by mély zlstat
i v dalSich generacich (zndzornéno
zkumavkami). B) Znaky rodi¢l maiji
¢asticovou povahu, zde znazornénou
dvéma barevnymi sklicky, kterd se
v potomstvu prekryji a vytvofi feno-
typ. Do dalsi generace se pak tyto
Castice (Zluté a modré sklo) predavaji
nezménéné.

tomné, jen je v F; generaci ,,prebije“ efekt
dominantniho znaku. F; rostliny by tedy
mély nést kombinaci dvou ,,¢astic“ pod-
minujicich znaky: dominantni A + rece-
sivnia (Aa). Nezalezina tom, co konkrétné
je témito Casticemi. I tak lze z pozorova-
nych pomért rostlin s rliznymi znaky od-
hadnout pravidla, podle kterych se ¢as-
tice (dne$nim jazykem jde o alely) preda-
vaji mezi generacemi a ovliviiuji fenotyp
(obr. 3.28B).

Kdyz k naSemu piiméru se Skolniky pridame stejné oznaceni jako u znakt vyse

(pracovity Skolnik: A, nepracujici a), zjistime, ze fenotyp fungujici $koly budeme po-
zorovat jak pii kombinaci $kolnikd AA, tak Aa. Jiny fenotyp (8kola ve Spatném stavu)
nastane pouze pokud se sejdou Skolnici aa. Stejnou logiku bychom mohli aplikovat

"Dnesni oznaéeni P, F;, Fy, a dalgich generaci (F, F, ...) je mladsi nez Mendelova préace. Napf. Fy
generaci Mendel oznacoval jako prvni generaci hybrida.
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ina kvéty rostlin, u kterych mtzeme predpokladat, Ze vZdy nesou dv¢ alely podobné,
jako 8kola zaméstnava dva Skolniky. Fialové kvéty dostaneme pti kombinaci ¢astic

AA nebo Aa, bilé pri kombinaci aa.

Dnes tedy jiz vime o alelach tro-
chu vice nez jen to, Ze jde o né&jaké
¢astice — jsou to jiz zminéné konkrétni
formy genu, ktery v naSem pripad¢ ur-
Cuje treba barvu kvétd. Pripominame
téz, ze konkrétni kombinace alel nazy-
vame genotyp. Genotypy se nam zde
nabizeji tii mozné: AA, Aa a aa.'® Je-
dinci, ktefi nesou stejné alely, se ozna-
¢uji homozygoti — pokud nesou dvé
dominantni alely (AA), mluvime o do-
minantnich homozygotech, pokud dvé
recesivni (aa), mluvime o recesivnich
homozygotech. Naopak heterozygoti

Obr. 3.29: RozloZeni fenotypl u F, ge-
nerace vzniklé samoopylenim F, rostlin
nebo jejich vzajemnym kfizenim.

nesou kombinaci raznych alel (Aa). Zaroven vime, Ze pro vytvoreni dominantniho fe-
notypu (fialovych kvétli) sta¢i jedna dominantni alela A. Fialové kvéty tedy najdeme
jak u dominantniho homozygota (AA), tak heterozygota (Aa).

Jak je to s genotypy fialo-
vokvétych rostlin v jednotli-
vych generacich? Fialovokvéta
rostlina v P generaci je do-
minantni homozygot, jinak
by nemohla byt prislusni-
kem Ccisté linie. Kdyby byla
heterozygot, tak by se v ni
skryta alela objevila v nékteré
z generaci jejich potomkd
(obr. 3.30). Naopak F, fia-
lovokvéta rostlina musi byt
heterozygot, protoZe se v jejim
potomstvu pravidelné objevuji
rostliny viditelné nesouci alelu
a (tj. bélokvéti recesivni ho-
mozygoti). Co ale fialovokveté
F, rostliny? Pripominame, Ze
F, potomstvo takzvané Stépi

Obr. 3.30: KdyZz mluvime o tom, Ze rostliny P ge-
nerace pochdzeji z ¢istych linii, znamena to, Ze jde
o0 homozygoty. Rostlina s fialovymi kvéty je domi-
nantni homozygot (AA), bélokvéta rostlina rece-
sivni homozygot (aa). Kazdy z téchto homozygott
muze produkovat pohlavni buriky jen s jednou
alelou (A, nebo g, tenké Sipky). Splynutim téchto
gamet vznikne fialovokvéty F, heterozygot.

v poméru 3:1 (fialova : bila),

18Genotyp Aa a aA je to samé, tradi¢né se dominantni alela zapisuje na prvnim misté.
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Obr. 3.31: Ukazka postupu vyplnéni Punnettova ¢tverce na piikladu kiizeni dvou he-
terozygotd, jejichz kfizeni a tvofené gamety jsou uvedeny v horni ¢asti obrazku. Blizsi
popis v textu. Zapis kombinace aA v levém dolnim rohu je zde pouzit pouze pro na-
zornost. Podle konvenci se i tato kombinace zapisuje jako Aa.

tj. % F, rostlin jsou fialovokvété. Jednoduchy zptsob, jak zjistit genotyp téchto
rostlin, je nechat je dal rozmnozovat. Z takového pokusu nasledné vyplyne, Ze
mezi fialovokvétymi F, rostlinami najdeme jak genotyp AA, tak genotyp Aa, a to
v poméru 1:2. Nyni tedy jiZ vime, Ze v poméru 3: 1, ktery vidime na fenotypu
rostlin, je schovany pomér genotypt: (1+2) : 1, resp tedy 1:2:1 (AA : 2 Aa : aa).
Prvnimu poméru proto fikame idealni fenotypovy stépny pomér (3 : 1), druhému
genotypovy $tépny pomér (1:2:1). Stépny pomér 1:2:1 se nasledné ukazal
velmi dutlezity, protoze Mendel diky nému dokazal odhalit pomér 1: 1, v jakém se
rozchazeji alely do pohlavnich bunék (nejen) heterozygoti hrachu. A to v dobg,
kdy byla znama existence pohlavnich bunék, av§ak nic o tom, jak probih4 mei6za,
tedy déleni zodpovédné za tvorbu téchto bunck a za rozdeleni genetické informace
do nich! Konkrétni odvozeni tohoto zavéru neni slozité, je vSak nad ramec této
brozurky. Zajemce o jeho blizsi prozkoumani odkazujeme na elektronické prilohy,
které naleznete na !!! webovych strankach BiO !!!. V elektronickych prilohach také
najdete navod, jak resit rizné typy genetickych prikladd.

Pro nasi potiebu staci védét, ze polovina pohlavnich bun¢k (gamet) vytvore-
nych heterozygotem nese alelu A, a druha polovina alelu a. (Tedy kazda gameta
nese jen jednu alelu daného genu.) Ndhodnym splynutim gamet mohou vzniknout 4
stejn¢ pravdépodobné kombinace: A-A, A-a, a-A, a—a. KdyzZ je zapiSeme jako geno-
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typy (a se¢teme dohromady heterozygoty Aa a aA), dostaneme se k poméru 1:2: 1
(AA:2Aa: aa) pozorovanému v F, generaci. To samé si miizeme vizualné priblizit
pomoci Punnettova (kombinacniho) ¢tverce (obr. 3.31). Jeho zakladem je prazdny
Ctverec rozdeleny na Ctvrtiny. Ke kazdému jeho sloupci pridélime jeden typ gamety
vytvoreny rodi¢em. Gamety v pripadé heterozygota nesou bud alelu A, nebo alelu
a (modre). Stejny postup zopakujeme i pro radky, kam zapiSeme gamety vytvorené
druhym rodic¢em, v nasem pripadé také heterozygotem (Cerven€). V dalsich krocich
pak vyplnime radky i sloupce alelami, které jsou prave v prislusnych radcich/sloup-
cich. V kazdé ¢tvrtin€ se pak zkombinuji dvé alely. Kazda ¢tvrtina Ctverce tedy znaci
proces splyvani gamet a vznik potomstva daného genotypu. Rozdéleni ¢tverce nam
zéroveti udava pomeér, v jakém potomstvo vznika: + AA, 3 Aa (t. 1 aA+ 1 Aa) a 1 aa.
Kdyz tento zapis dal upravime, dojdeme opét k nasemu starému zndmému poméru
AA:2Aa:aa.

Punnetiv Ctverec se da vyuzit
k prozkoumani kiizeni libovolnych
genotypl. Ukazme si napriklad tes-
tovaci Ci zpétné krizeni (backcross,
B). Toto krizeni se hodi ve chvili,
kdy chceme s jistotou urcit genotyp
jedince, ktery nedokazeme prosté
,»vykoukat“ z fenotypu — v pripadé
barvy kvétd u hrachu jsou takovymi
potizisty fialovokvété rostliny, které
mohou byt bud dominantnimi
homozygoty, nebo heterozygoty.
Jejich identita jde snadno odhalit
prave testovacim kiiZzenim s rece-
sivnim homozygotem (bélokvétou
rostlinou), obr. 3.32.

Ne vSechny vysledky ziskané na

Obr. 3.32: Zpétné kiizeni rostliny nezna-
mého genotypu (vime pouze, Ze ma mi-
nimalné jednu alelu A, proto zapis A_)
s bélokvétou rostlinou (recesivni homozy-

hrachu se Mendelovi podaftilo ob-
jevit u dalsich rostlin. Nékteré po-
kusy s fazolemi (Phaseolus) mu vy-
Sly stejné, jiné ne — mj. proto, Ze
v nekterych pokusech kiizil rizné
druhy ajejich potomstvo nebylo pii-
1i§ Zivotaschopné. Nevysvétlitelné
vysledky dostaval i z jestrabnikd
(Hieracium), u kterych, jak dnes
vime, vznikaji semena z neoploze-
nych vajicek.
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got, aa). Pokud je fialovokvéta rostlina do-
minantni homozygot, pak budou potomky
jen fialovokvété rostliny (vlevo). Pokud jde
o heterozygota, bude mit polovina potomkii
bilé kvéty (vpravo). Vsimnéte si, ze pokud je
rodi¢em homozygot, ktery produkuje pouze
jeden typ gamet (tfeba s alelou a), zapisu-
jeme tuto alelu ke kazdému ze dvou fadka ¢i
sloupcu, které prislusi tomuto rodici.




Celkove bychom nékteré pro nas dileZité poznatky vyplyvajici z Mendelovy prace
mohli shrnout s pomoci dnegni terminologie takto':

e pro kazdy znak existuje jeden gen, neménny ,,faktor”, ktery se predava mezi
generacemi
e gen ma 2 rizné alely: dominantni a recesivni

¢ potomek ziskava jednu alelu daného genu od kazdého ze svych rodicd, nese
tedy 2 alely

* nezaleZi na tom, ktera alela prisla od otce a kterd od matky — vysledky recipro-

kych kfizeni jsou identické

* F, potomci z kiiZeni ¢istych linif jsou vSichni heterozygoti, maji tedy identicky
genotyp i fenotyp (tzv. uniformita F, generace)

 F, generace, potomci heterozygotd z F; generace, zahrnuje rlizné genotypy
i fenotypy, a to konkrétné v idealnim genotypovém $tépném pomeéru 1:2: 1
(AA:2Aa: aa) afenotypovém Stépném poméru 3 : 1

U nékterych z téchto bodi jste se mozna sami zarazili. Pfedstava neménnosti
gen jisté neplati, kdyZ vezmeme v potaz ob¢asné mutace. Pro hrach a fadu dal-
Sich eukaryotickych organismi, které jsou diploidni (maji dvé sady chromozomi, viz
sekce 3.1), sice opravdu plati, Ze nesou 2 kopie jednoho genu, a tedy 2 alely (stejné ¢i
ruzné), neplati to v§ak pro vSechny organismy. V nékterych pripadech se totiz setka-
vame s tim, zZe organismy nesou od kazdého genu jen jednu kopii, napft. proto, Ze maji
jenjednu sadu chromozomi (haploidni stav, z Zivo¢ichli bézny tieba u samcii blano-
kridlého hmyzu). Pocet nesenych alel je mozné zvysit také zmnoZenim konkrétniho
genu? nebo poétu celych chromozomovych sad — stav velmi bézny pro adu rostlin,
ale i mnoho obojzivelnikd nebo paprskoploutvych ryb. Podobn¢ organismy, které se
mnozi jinak nez obvyklym pohlavnim rozmnozovanim — jako teba vyse jmenované
jestrabniky — z Mendelovych pravidel také vybocuji.

Velmi naivni je i pfedstava, Ze kazdy znak je kodovan jednim genem. Geny ob-
vykle ovliviiuji vice znakt (tomuto jevu fikdme pleiotropie) — napf. gen zodpoveédny
za zbarveni kvétli hrachu ovliviiuje i zbarveni slupky semen.?! A a¢ se v této kapitole
zaméfujeme hlavné na znaky podminéné jen jednim genem (monogenni znaky), je-
den znak mize byt (a obvykle je) kddovan vice geny.??

19Nejde o tzv. Mendelovy zakony, které ¢asto najdete v uéebnicich. Tyto zakony jsou mladsi nez Mendel
a také shrnuji a kombinuji to hlavni z Mendelovy prace. Pro potieby tohoto textu s nimi pracovat nebu-
deme.

20Napt. sloni maji ve svém genomu 20 kopii regulacniho genu TP53, tedy 40 alel tohoto genu v bézné
télni bunce.

21Nikoliv zbarveni semen jako takovych, tedy zbarveni déloh, které bude probrano dale v kapitole.

22V celé kapitole se zaméfujeme na kvalitativni dédicnost, kdy je ucinek jednoho genu na fenotyp dobie
patrny. Existuji v§ak geny, jejichZ Gi¢inek je sam o sobé relativné zanedbatelny. SloZeny Gc¢inek mnoha ta-
kovych geni se vS§ak muze zietelné projevit na fenotypu (napf. na vysce postavy). Tuto dédi¢nost oznacu-
jeme kvantitativni.
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3.D NAZVY GENU A ALEL. Mendel oznac¢oval geny (resp. znaky), které sle-
doval, prostymi pismeny v abecednim poradi (A, B, C ...). Oproti dneSnim
zvyklostem také zapisoval homozygoty jen jednim pismenem. Idedlni stépny
pomér v jeho podéni tedy vypadal A:2Aa: a. Pozdéji se geny zacaly nazy-
vat napF. podle vyvolavaného fenotypu (Casto mutantniho, fada gend proto
nese odkazy na rGizné nemoci — napf. gen DMD kéduje protein dystrofin,
ktery normalné stabilizuje plazmatickou membranu svalovych bunék. Pfi
Duchennové muskularni dystrofii vsak dystrofin chybi, svalové bunky se tr-
haji a svalstvo postupné odumird.) a zaroven se pro jejich kratké oznaceni
zacalo pouzivat vice nez jedno pismeno. Konkrétni zapis (pouziti velkych/-
malych pismen, &islic, indexU...) pak zaleZi na kontextu a zvyklostech pouzi-
vanych pro dany obor a konkrétni organismus. Obecné je dobré si pamato-
vat, Ze nazvy genl se piSou kurzivou, zatimco nazvy jejich proteinovych pro-
duktl ne. Dalsi opravdu vieobecnd pravidla neexistuji. V riiznych ucebnicich
je casto zvykem drzet se abecedniho stylu znaceni. Tento byva ¢asto méné
prehledny, pfi feseni pfiklad( se proto nebojte oznadit si geny tak, abyste se
v kfizeni na prvni pohled vyznali. Nakonec, meze se ndzvim a zkratkdm gen0
nekladou ani v odborné literature. Vedle normalnich nazvd, jako je treba CO/
(cytochrom c oxidaza, podjednotka l,) nebo white, vermillion, cinnabar &i scar-
let (vSe geny pro barvu oci octomilky: bila, rumélkova, jina rumélkova, sarla-
tova), pak najdeme tieba bakteridlni gen mcf (makes caterpillars floppy), ké-
dujici toxin zpUsobujici zplihlost housenek. Nékdy zase ndzvy gen(ll odrézeji,
jak spolu tyto geny mohou reagovat (kryptonite a superman nebo gen seven-
less a s nim souvisejici geny bride of sevenless a son of sevenless). Nékteré nazvy
také nemaji zddnou spojitost s funkci nebo fenotypem - napt. RING (Really In-
teresting New Gene) nebo yuri gagarin (identifikovan pfi 40. vyroci Gagarinova
vesmirného letu).

Cilem této brozury neni do detailu rozebrat vSechny vyjimky z téchto pravidel,
které by vydaly na bezpocet knih. Zamétime se pouze na ochutnivku opravdu na-
padnych odchylek, které se v prirode bézné vyskytuji. Nékteré z nich byly znamy jiz
v Mendelové dobé, jiné se objevily kratce po roce 1900, kdy doslo ke znovuobjeveni
Mendelova dila. Nasledovala geneticka ,,zlata horecka®, kdy se fada védct pustila do
studia toho, jestli pravidla dédi¢nosti nastinénad Mendelem plati také u dal$ich orga-
nismu véetné ¢lovéka. Nékteré omyly této doby daly mj. vzniknout novym odvétvim
genetiky. Napft. populaéni genetika se zrodila hadkou o §t€pné poméry brachydakty-
lie, stavu, kdy ma ¢lovék napadné zkracené prsty. Brachydaktylie je podminéna domi-
nantni alelou. Mezi potomky dvou heterozygot bychom tak méli nalézt brachydak-
tyliky a lidi s normalni délkou prstli v poméru 3 : 1. A prave to sklidilo kritiku, protoze
tento pomér by mél prece znamenat, Ze % lidstva by mély byt kratkoprsté! Jde vSak
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Obr. 3.33: A) Nelplna dominance genu cream (alely se v literatuie znadi rGizné, zde C
a ¢), jez zodpovida za odlisné svétlé odstiny srsti u koni. B) Kodominance u zbarveni
skotu. Homozygoti RR, nebo WW (navzdory riznym pismendm jde stale o alely stej-
ného genu) maji Cisté Cervené, resp. bilé zbarveni. Heterozygoti RW jsou strakati.

0 omyl, rozhodn¢ neplati, ze §t€pny pomér by primo udaval, kolikrat castéjsi bude
jaka alela v populaci — bliZe viz brozurka 56. ro¢niku BiO.

Prvni velka vyjimka z vy¢tu Mendelovych poznatkd, na kterou se zamétime, vy-
chazi z pozorovani ,,michani“ rodicovskych znakd. Potomci z kiiZeni linii nékterych
rostlin s ¢ervenymi a zlutymi kvéty mohou mit oranzové kvéty, u jinych vznika ra-
zovokveté potomstvo kiiZenim Cervenokvétych a bélokvétych rodicd. Vysledkem kii-
zeniryzéaka a koni se smetanove svétlou srsti je zase potomstvo s nazlatlou srsti. V F,
generaci takovych rostlin nebo koni se vSak objevuji piivodni ,,nesmichané* rodicov-
ské fenotypy i smiseny fenotyp, a to konkrétné v poméru: 1 (rodicovsky fenotyp I) :
2 (smiseny fenotyp) : 1 (rodicovsky fenotyp II) (obr. 3.33A). Jsme tedy svédky toho,
ze heterozygoti maji odlisny fenotyp od dominantnich homozygoti i recesivnich ho-
mozygotd, a to proto, Ze jedina dominantni alela nezvlada vytvofit stejny fenotyp jako
dvé dominantni alely. Na rozdil od stavu pozorovaného Mendelem u hrachu (tzv.
uplna dominance) oznacujeme tento stav nediplna dominance.

Kdybychom chtéli netiplnou dominanci priblizit na pfiméru se Skolniky, stacilo
by trochu zménit podminky. Piivodné jsme predpokladali, Ze jeden pracovity $kol-
nik zastane vSechnu praci sdm. NerozliSime tak $kolu se dvéma pracovitymi Skolniky
od $koly s jednim pracovitym a jednim nepracujicim. V pripad¢ neuplné dominance
viak skolnik sam vSechnu praci nezvladne. Skola pak sice nebude fungovat tak dobie
jako 8kola se dvéma pracovitymi Skolniky, ale zaroven na tom bude l1épe nez Skola se
dvéma nepracujicimi skolniky.??

23p¥iklady netplné dominance a kodominance by mohly vyvolat dojem, Ze fenotyp heterozygota bude
vzdy pouze smési ¢i kombinaci rodi¢ovskych fenotypti. Ne vzdy tomu vSak tak je. Napt. heterozygoti né-
kterych organismd maji mén¢ funkéni imunitni systém nez kterakoliv z rodic¢ovskych linii.
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Obr. 3.34: Schématické znazornéni krevnich skupin ABO systému a jejich pfislusnych
genotypu.

Velmi podobné netplné dominanci se mize zdat kodominance. I zde se hete-
rozygot svym fenotypem lisi od homozygott, a v F, generaci opét nalezneme feno-
typovy i genotypovy Stépny pomér 1:2: 1 (obr. 3.33B). DilezZité viak je, Ze rizné
alely jsou si rovnocenné, tj. nerozliSujeme zde dominantni a recesivni alelu a ob€ alely
se projevi vedle sebe. K pribliZeni opét mizeme pouzit pfimér se Skolniky, jen tento-
krat nepouzijeme pracovité (dominantni) a nepracujici (recesivni) Skolniky, ale tro-
chu jiné typy: Skolnika, ktery je posedly lesténim oken, a dalsiho, ktery se speciali-
zuje na pritloukani nastének. Kdyz se na jedné $kole potkaji lesti¢ oken a nasténkar,
bude se §kola pochopitelné vyznacovat nale$ténymi okny i velkym mnozZstvim nasté-
nek. Skola, kde budou pracovat dva $kolnici-nasténkafi, bude mit jen mnoho nasté-
nek. Podobné zameéstnani dvou Skolniki-lestict povede k fenotypu Skoly jen s nales-
ténymi okny.

V ptirodé nalezneme kodominanci opét u zbarveni nékterych rostlin ¢i zivo¢icht,
napf. skotu — u homozygott se zde setkavame s jednolitym (Cervenym, nebo bilym)
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zbarvenim, zatimco heterozygoti maji strakatou srst, ktera je nékde ¢ervena a nékde
bila.

Kodominanci vykazuji také nekteré alely riznych systému krevnich skupin ¢lo-
véka. Zacneme jednodus$im a méné znamym MN systémem. Zde ma jeden gen dvé
kodominantni alely: L™ a L. LM kéduje molekulu M, kter4 se vyskytuje na povrchu
gervenych krvinek (erythrocyti), L~ kéduje molekulu N s vyskytem tamtéz. Na po-
vrchu erythrocytii se miize vyskytovat jen molekula M (homozygot LM LM), jen mo-
lekula N (homozygot LVLY) nebo molekuly M i N (heterozygot LMLY). Zarovei
pak mtzeme mluvit o krevnich skupinach M, N a MN. S kodominanci se dale setka-
vame u lidského krevniho systému ABO, na ktery je nutné brat vyrazné vétsi ohled pri
krevnich transfazich. I zde najdeme dvé kodominantni alely, a to I aI”. Analogicky
k MN systému, homozygotni kombinace I*14 a I”I” vedou k tomu, Ze na povrchu
erythrocyti najdeme molekuly A, resp. B, a podle nich opét mluvime také o krevnich
skupinach A a B. Nositelé krevni skupiny AB maji na svych erythrocytech molekuly
A a B, a z hlediska genotypu jsou heterozygoty I'1Z. Co ale krevni skupina 0? Pro
ni mame tieti alelu, i. Ta je recesivni vii¢i I* i I”. Nositelé krevni skupiny 0 jsou tedy
recesivnimi homozygoty ii. Na povrchu erythrocyti nemaji ani molekulu A, ani mo-
lekulu B (obr. 3.34).

ABO systém tedy poruSuje nejen Mendeldv predpoklad idealniho fenotypového
Stépného poméru v F, generaci a predpoklad, Ze alely jsou jen dominantni, nebo re-
cesivni, ale také myslenku, Ze gen ma pouze dvé alely! Nenechte se zmast, jedinec
v takovém pripadé stale nese pouze dv¢ alely. Celkovy pocet existujicich forem genu
je viak vyssi.>* A co tedy znamena recesivita alely i pro vysledny fenotyp? Recesivni
homozygot ii nema na povrchu erythrocyt ani molekulu A, ani molekulu B. Tato ab-
sence molekul se pak projevi jako krevni skupina 0. Alela i se vS§ak mtzZe v jedinci po-
tkat také s alelou I, nebo IZ. Vysledek bude podobny, jako kdyz se ve §kole potka
Skolnik-nasténkar s nepracujicim skolnikem (Skola bude mit jen mnoho néstének).
Heterozygot i bude mit krevni skupinu A, heterozygot /i krevni skupinu B. Z hle-
diskarozchodu alel do gamet ajejich ndhodného splyvani se s vétsim poctem rtiznych
alel nic neméni, je zde pouze vice moznych genotypt a fenotypli — pro znazornéni
toho, jaké krevni skupiny mohou mit déti rodicd, je tedy moZné pouzit stejny postup
popsany vySe pro hrach.

Stav, kdy existuje vice nez pouhy par alel jednoho genu, je v prirod¢ spise pravi-
dlem nez vyjimkou. Napftiklad u jednoho z genti zodpovédnych za zbarveni kralika
nalezneme &tyfi alely: ¢*, ¢, ¢ a c®. Homozygot c*¢* nebo heterozygot s jednou

1%

c¢" alelou vykazuje ,,zakladni“ ¢i ,,pFirozené“ tmavé zbarveni, které oznacujeme jako

24Celkovy pocet alel ABO systému je navic vyrazné vyssi, nez jsme si ukézali v hlavnim textu. Alel pi-
slu$ného genu jsou minimalné desitky. OdliSuji se na urovni sekvence DNA a sekvence proteinu, nelisi se
vsak vyslednym fenotypem (vytvoreni molekuly A, B nebo ani jedné z nich). Vétsina téchto alel je navic
extrémné vzacna a v populaci se tak bézné vyskytuje jen nékolik mélo béznych alel. U bélochti miizeme
zminit, ze molekula A je ¢asto kédovana alelami A' nebo A2. (Obé z nich tedy odpovidaji alele (,,alele®)
oznacované v hlavnim textu jako I4.)
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wild-type (Casto pod zkratkou we, Cesky obcas jako divoky typ).2°> Rusti (himalajsti)
krélici, které jsme potkali v ivodu kapitoly, pak maji genotyp c"c” nebo c”c. Dalsi
kombinace pak podminuji n€kolik dalSich zbarveni. Alel jednoho genu navic nemusi
byt jen jednotky, ale také desitky nebo stovky —mnoho alel maji napriklad riizné geny
spojené s imunitnim systémem. Prakticke vyuzitive forenznich veédach nebo napr. ve
studiu pribuzenskych vztaha ¢i populaci pak nalézaji prave ty oblasti genetické infor-
mace, které maji velky pocet alel a které mohou slouzit jako unikatni geneticky otisk
prstd konkrétniho jedince. A¢ jsme si alely vySe definovali jako rtizné formy genu,
nemusi tomu tak byt vzdy. V DNA mnoha organismi véetné ¢lovéka najdeme tan-
demové repetice, sekvence, kde se mnohokrat za sebou opakuji riizné kratké motivy,
napf. ATT, tedy: ATTATTATT... a které obvykle vykazuji mendelistickou dédi¢nost po-
dobn¢ jako geny probirané v této kapitole. Tyto sekvence se ob¢as chybou pfi repli-
kaci prodlouZi, nebo naopak zkrati o jedno ¢i vice opakovani. Sekvence rizné délky
pak oznacujeme jako rizné alely.

U nékterych znakd se také miizeme
setkat se §tépnym pomérem potomstva,
ktery zfetelné vybocuje od beZnych
ideélnich S§t€pnych pomérd 3:1 nebo
1:2:1. Napriklad kdyz kiizime dvé
kocky plemene Manx (manska kocka),
které nemaji ocas, vysledné potomstvo
zahrnuje bezocasé koCky a ocasaté
kocky, a to v poméru 2: 1. Vypada to
tedy, jako by z pomeru nékam zmizela
1 potomstva. Ona opravdu zmizi,
konkrétné zemre jesté pred porodem
a dojde ke vstfebani embryi télem
matky. Letalni (smrtelny) je pouze

genotyp (,iommantmho hom?zygota talni alelou u kocek. V tomto konkrét-
(MM), zatimco heterozygot ma pouze nim pfipadé jesté pred narozenim umi-
ovlivnény vyvoj patefe, v disledku | i dominantni homozygoti (preskrt-
¢ehoz mu chybi ocas (obr. 3.35). nuté pole).

Letalni alely mohou pfipadné zabijet
i Cerstvé po narozeni (tzv. letalni syndrom bilych hiibat / syndrom smrtici bil¢)
nebo i pozdéji v zivoté, napt. Huntingtonova chorea u ¢lovéka, vzacné nelécitelné
neurodegenerativni onemocnéni, se projevuje az po nekolika desitkach let Zivota.

Obr. 3.35: Stépny pomér upraveny le-

Matouci §tépné poméry mizeme nalézt i v dalsich piipadech. Reknéme, Ze k-
zime homozygotni plZe, z nichZjeden ma pravotocivou ulitu a druhy levotocivou, a Ze
jde o druh, kdy tento stav mechanicky nebrani isp€Snému pareni. PlZ s pravotocivou

25 Jako wild-type neoznacujeme jen zbarveni kralikd, ale Casto i libovolny jiny ,,normalni“ fenotyp (pfi-
tomnost funkénich o¢i, tvar listd...) dal$ich organism, ktery se lisi od mutantnich fenotypu.

110 A.F. Damaska a kol.



ulitou bude v tomto kiiZeni hrat roli matky. F; potomstvo tohoto kfiZeni bude pravo-
tocivé. F, potomstvo bude také pouze pravotocivé. AZv F, generaci se nam najednou
objevi stary znamy pomer 3 : 1ve prospé€ch pravotocivych plzi. Co by mohlo zptsobit
takové zpozdéni o generaci? Ukazuje se, Ze na ving je matei'sky plz. Genotyp matky se
v tomto konkrétnim piipadé neprojevi na jejim téle, ale az na fenotypu jejiho potom-
stva. Takovy maternalni efekt byl u plzi popsan poprvé u uchatky toulavé (Radix
peregra), pozdéji byl prokazan také u dalsich plzt. Rizné druhy se v8ak 1isi v kon-
krétnim vztahu mezi alelami ovliviiujici vinuti ulity. Maternalni efekt je znam i u dal-
Sich ZivocCichi a také nékterych rostlin, kde maze uréovat napft. zbarveni povrchu se-
men nebo (doc¢asné) zbarveni o¢i a dalSich ¢asti téla u zavije¢e moucného (Ephestia
kuehniella). Podstatou maternalniho efektu je ovlivnéni mnozstvi ¢i piitomnosti ur-
¢itych latek v samicich gametach. To také znamen4, Ze v tomto ptipad¢ neplati, zZe
reciproka krizeni (nezalezi na tom, jaky jedinec je matka a jaky otec) davaji stejny vy-
sledek.?6

Odchylky od oc¢ekavanych fenotypovych $tépnych pomérti mize zpisobit také
nedplné penetrance. Pri ni dochazi k tomu, Ze urcity genotyp neni dostatecné ,,pra-
razny“ nato, aby se u daného jedince projevil vzdy prislusny fenotyp. Divody mohou
byt rtizné, pomérné slozité (tj. kombinace vlivu prostredi, rady dalsich gend, epige-
netiky...) a nemusi byt ani zndmé, je v§ak mozné vypozorovat, Ze se fenotyp (tfeba
barva kvétd) projevi napt. v 90 % pripadi. Tedy u 10 % nositelti daného genotypu
se neprojevi o¢ekéavany fenotyp.2” Kviili penetranci mizeme byt mj. svédky riznych
fenotypi v F; generaci, a to navzdory tomu, Ze vSichni jedinci zde jsou heterozygoti.

Na chvili zastavime nés rozbor odchylek od pravidel vyslovenych Mendelem. Po-
divame se na to, co vlastné stoji za tim, ze n¢jaka alela mtze byt dominantni, rece-
sivni nebo tfeba kodominantni. Vy$e jsme jizZ zminili, Ze kodominance miiZe souviset
s tim, Ze kaZda alela je zodpovédna za produkci trochu jiné molekuly, jako tomu je
v ptipad¢ krevnich skupin. Co ale dominance a recesivita? Jednou moznosti je, Ze by
jedna alela mohla fungovat a druha ne, podobné¢ jako tomu bylo u pfiméru s (ne)pra-
cujicimi $kolniky. Alela mtze byt nefunkéni, protoze nedokaze vytvorit zadny pro-
dukt (at uz RNA nebo bilkovinu), a to kviili problémtim s transkripci, translaci nebo
dal$imi mens$imi tpravami. Nebo produkt vznikne, ale sam je nefunkéni, pripadné
ho vznikd méng, jeho aktivita je niZsi, nebo je nestabilni a zahy dojde k jeho odbou-
rani. Pokud mé¢l byt produktem takové alely protein zodpovédny tfeba za tvorbu Cer-
veného barviva v kvétu rostlin, pak mizZeme ocekavat, Ze homozygot, ktery nese dvé
takové nefunkéni alely, bude mit bilé (tj. vlastné bezbarvé) kvéty. Funkéni alela bude

26pro jistotu zddraziujeme, ze maternalni efekt je dan jadernymi geny a ¥idi se b&znymi mendelistic-
kymi pravidly, pouze dochazi k projevu fenotypu az v dal$i generaci. Neplette si maternalni efekt s jevy,
které budou popsany dale v kapitole v kontextu prenosu nékterych genti pouze po matei'ské linii.

2TPenetrance se tyka pouze toho, zda se znak projevi vzdy (tiplna penetrance), nebo jen nékdy (netiplna
penetrance). Vedle penetrance existuje i variabilni expresivita popisujici rozdily v intenzité projevu feno-
typu — napf. zvife konkrétniho genotypu bude mit vzdy skvrnitou srst, mnozstvi a velikost skvrn se vsak
muize ligit.
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3.EPROTOONKOGENY A TUMOR-SUPRESORY. Protein Ras je maly signalni
protein, ktery mj. podporuje déleni bunék. Za normalnich okolnosti je jeho
aktivita peclivé regulovana. Mutace v genu koédujicim tento protein vak
muze zplsobit, ze Ras neni mozné pomoci bézné regulace vypnout. Stale
aktivni Ras pak tlaci buniku k neustalému déleni. Geny, jako je ten kdédujici
Ras, oznacujeme jako protoonkogeny. Mutaci protoonkogenu pak vznika
onkogen, ktery produkuje vice produktu, pfipadné je jeho produkt aktivnéjsi
a podporuje rozvoj nddorového bujeni. Mutantni alely se zde proto obvykle
chovaji jako dominantni. Vzniku nddorl naopak brani tumor-supresorové
geny, které casto pozastavuji buné¢ny cyklus a pfipadné navozuji progra-
movanou bunécénou smrt ve chvili, kdy narazi na (nefesitelny) problém, tieba
prilis poskozenou DNA. Mutantni alely tumor-supresor(i maji obvykle snize-
nou funkcnost, a byvaji tedy recesivni. Pro rozvoj nddorového bujeni je tak
Casto potieba, aby tato zachranna brzda chybéla Uplné, tedy aby obé alely
byly mutantni. V nékterych pfipadech viak nastavaji problémy jiz pfi nositel-
stvi jedné recesivni alely.

poté dominantni nad nefunkéni — muize stacit i jedna, aby byl kvét ¢erveny (Gplna do-
minance). V pripadé netiplné dominance pak jedna alela sama nezvladne vyrobit do-
statek barviva. Kvét proto bude jen rtiZovy nebo svétle cerveny. Rozhodné vak nelze
rici, Ze by recesivni alela byla vzZdy nefunk¢ni. Naopak muiZe byt tou normalni alelou,
zatimco dominantni alela tvori produkt, ktery je az prilis§ aktivni (ramecek 3.E) nebo
»agresivni“ a brani produktu recesivni alely plnit béZnou funkci, naptiklad tak, Ze ho
zacne vychytavat.

Dominance, recesivita a kodominance jsou navic relativni. KdyZ se budeme na fe-
notyp podminény danym genem divat na trovni celého jedince, miZeme vidét napf.
uplnou dominanci—kvéty jsou bud ¢ervené, nebo bilé. KdyzZ se vSak podivame na uro-
ven jednotlivych bunék, miZzeme byt svédky kodominance — v burikach kvetu se vedle
sebe vyskytuji dva riizné proteiny, jeden funkéni, druhy ne. Navic, jak jiz vime, geny
maji casto pleiotropni ii¢inky. Urc¢ita mutantni forma hemoglobinu jednak zptisobuje
onemocnéni zvané srpkovitd anémie, pri kterém jsou erythrocyty protazené do ten-
kych srpki, ajednak poskytuje nositeli odolnost k malarii. V pripadeé sledovani srpko-
vité anémie se setkdme s Uplnou dominanci, kdy k normalnimu fenotypu vedou dvé
normalni alely pro hemoglobin nebo jedna normalni a jedna mutantni. Srpkovitou
anémii zpusobi dvé mutantni alely. U odolnosti k malarii se setkdme s jinou dplnou
dominanci: dvé mutantni alely nebo jedna mutantni a jedna normalni alela posky-
tuji odolnost, zatimco nositelé dvou normalnich alel jsou k malarii nachylni. Bunky
heterozygotd opét obsahuji mutantnii normalni hemoglobin (kodominance). Navic
i heterozygotovy buiiky mohou za urcitych okolnosti také zacit mirné ,,srpkovatét®
(nedplna dominance).
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Projev alel mohou dale ovliviiovat vnéjsi podminky, jak jsme vid€li napt. u kréa-
likd, jejichZ zbarveni zavisi na okolni teploté. Na viné je enzym tyrosinaza zodpo-
védn4 za tvorbu barviva melaninu. Jeji forma kédovana ¢ alelou ruskych kralikt
je nejaktivnéjsi v rozmezi 15-25 °C. Pri vyssich teplotach jeji aktivita prudce klesa.
Za normalnich podminek tak nalezneme tmavé zbarveni dané melaninem pouze na
okrajovych ¢astech téla (usi, koncetiny atd.), které jsou chladné&jsi a tyrosindza zde
muze fungovat.
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Mezigenové interakce a genovd vazba
Dosud jsme se vénovali sledovani vzjemnych interakei alel jednoho genu. Orga-
nismy v8ak maji pochopitelné vice neZjeden gen, a je tedy na mist€ se ptat, jestli a pii-
padné jak se geny vzajemné ovliviiuji pii tvorbé fenotypu nebo tieba piirozchodu do
gamet. Touto otdzkou se zabyval i Mendel u riiznych kombinaci znak, napft. barvy
déloh semen (zluta vs. zelena) a jejich tvaru (kulaty vs. svrastély).?® Pokud se tvar
semen a barva semen hrachu studuji jako samostatné znaky, miizeme u nich v F, ge-
neraci vypozorovat opé€t idealni fenotypovy Stépny pomeér 3 : 1 a genotypovy Stépny
pomér 1:2: 1. Tyto poméry miizeme stale nalézt i v ki'izeni, kde sledujeme oba znaky
naraz, byt nemusi byt na prvni pohled patrné (obr. 3.36). VSimnéte si napriklad, ze
pomér kulatych ku svrastélym sementim (bez ohledu na barvu) je 12 : 4, coz je stale
pomér 3 : 1. Divodem zachovani pomeéru je fakt, Ze ptivzniku gamet se alely jednotli-
vych gentlirozchazeji nezavisle na sob€. Tedy to, kam jde alela kodujici kulats semena,
nijak neovlivni, jestli ve stejné pohlavni burice skonci alela pro zelenou, nebo Zlutou
barvu semen.

K Mendelovym pravidldm pro jeden gen, ktera jsme nastinili vy$e, miZzeme tedy
pridat jeste dalsi dve:

e alely jednoho genu se rozchazeji (segreguji) do gamet nezavisle na alelach

ostatnich gend — vznikaji gamety se vSemi moZnymi kombinacemi alel, a to
v jednotném poméru

* fenotypovy projev kazdé dvojice alel jednoho genu je nezavisly na ostatnich ge-
nech

Podobné jako predtim se ted podivame, jak tato pravidla obstoji ve svétle dalSich
objevi. Nabizi se myslenka, Ze gen, jehoz alela zpdsobi, Ze organismus zemfe jesté
pred narozenim (tj. nékteré letalni alely diskutované vyse), automaticky zamaskuje
fenotyp, ktery by mohla vytvorit fada dalsich genti. Podobn4 situace nastava iv méne
drastickych pripadech. Teoreticky si tento stav mtizeme opét priblizit na $kolnicich,
jen k nim musime piidat dvé uklizecky. Ty mohou byt pracovité, nebo naopak ne-
pracujici. A podobné¢ jako u $kolnikd, kombinace dvou pracovitych uklizecek (a fek-
néme, Ze i jedné pracovité a jedné nepracujici) povede k tomu, Ze ve Skole bude utreny
prach, vynesené koSe a podobné¢. Dvé nepracujici uklizecky nic takového délat nebu-
dou. Prace uklizecek je zaroven zavisla na Skolnicich — problém nastane pti zamést-
nani dvou nepracujicich skolnikti. Pokud vsude stiika voda z neopraveného potrubi
a ze stén opadava omitka, pak s tim ani sebelepsi uklizecka nic neudéla. To znamena,
Ze na fenotypu Skoly nemutiZeme z vnéj$iho pohledu poznat, jaké uklizecky jsou kon-
krétné€ zaméstnané, pokud ve §kole neni ani jeden funkéni Skolnik. Tento stav, kdy
projev alely jednoho genu maskuje nebo néjak upravuje projev jiného genu, oznacu-
jeme epistdze.

28Kiizeni, kde sledujeme pouze jeden gen, nazyvame monohybridni. Dalgi kiizeni dle poétu sledova-
nych gent oznacujeme jako dihybridni (dva), trihybridni (tfi) atd.

114 A.F. Damaska a kol.



S epistazi se mizeme setkat opét u rliznych gendi ovliviiujicich zbarveni kvétt
nebo srsti, ale tfeba také u krevnich skupin ABO systému. VySe jsme popisovali, Ze
na povrchu erythrocytii miize byt molekula A nebo molekula B. Alely I a IZ koduji
proteiny, které nasledné upravuji jiz existujici molekulu pravé na molekulu A, resp.
B. Této jiz existujici molekule budeme fikat H. Krevni skupina 0 mé na povrchu ery-
throcytl prave tyto neupravené H molekuly. Tvorbu molekuly H ma pod taktovkou
jiny gen, gen H. Vzacni recesivni homozygoti hh v tomto genu postradaji molekulu
H (tzv. fenotyp Bombay, poprvé popsany prave vindickém mésté Bombaj). Z pohledu
beZné provadeénych testl krevnich skupin s pomoci protilatek proti molekule A a B se
bude ¢lovek s timto fenotypem jevit jako nositel krevni skupiny 0. (Absence molekuly
H zptsobi, Ze neni co upravovat na molekulu A nebo B.) Oproti béznym nositeliim
krevni skupiny 0 takovy ¢lovék postrada i molekulu H. Problém je to zejména z hle-
diska imunitniho systému, ktery u ¢loveéka s fenotypem Bombay bude boutlivé reago-
vat na transfuzi b€zné krevni skupiny 0, konkrétné prave na molekulu H, pro néj do té
dobyneznamou. Z hlediska fenotypu tedy absence molekuly H maskuje genotyp ABO

Obr. 3.36: Dihybridni kfizeni hrachu (YyRr x YyRr), kde sledujeme gen Y (barva se-
men) a gen R (tvar semen). Kombina¢ni ¢tverec o 16 polich zobrazuje fenotypovy
stépny pomér 9:3:3:1 (rozepsano v $edém rdmecku). Pokud se zaméfime samo-
statné na barvu, nebo tvar semen, tak v obou ptipadech stale vidime idealni fenoty-
povy stépny pomér 3: 1. Zaroven si povsimnéte, ze v gametach jsou stejné zastou-
peny viechny mozné kombinace alel obou genut (YR, Yr, yR a yr).
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Obr. 3.37: Komplementarita gend hrachoru. Pro vytvoreni fialovokvétého fenotypu
je nutna pfitomnost alespon jedné dominantnialely jak v genu C, tak v genu P, jejichz
produkty zajistuji postupnou tvorbu barviva z prekurzorl. Genotypy spjaté s pfislus-
nou barvou kvétu jsou uvedeny v Sedém ramecku vlevo. Alely kéduijici funkeni pro-
dukt fialové, nefunkcéni modre.

systému. A protoZe naviné je zde recesivni alela 7, mluvime o recesivni epistazi. Ana-
logicky existuje i dominantni epistaze, znama naptiklad u zbarveni n€kterych tykvi,
kde ptitomnost dominantni alely inhibuje protein, ktery by tvofil zelené barvivo, ze
kterého by dalsi gen mohl tvotit Zluté barvivo. VSechny tykve s alespon jednou domi-
nantni alelou v prvnim jmenovaném genu skon¢i bilé.

Kromé epistaze existuje i fada dalSich mezigenovych interakci, ¢ast z nich vSak
muze byt chapana také jako podtyp epistaze. Jejich vycet presahuje ramec to-
hoto textu, pro ilustraci tak zmifime alesponn komplementaritu (téz komplemen-
tace, obousmérna/dvojnisobna recesivni epistaze) u barvy kvétd hrachoru vonného
(Lathyrus odoratus). Pro tvorbu fialového barviva je poteba, aby gen C i gen P byly
zastoupeny alespon jednou dominantni alelou, jejiz produkt se podili na tvorbé¢ bar-
viva (obr. 3.37).

Epistaze a dalsi interakce, kdy geny upravuji ¢i zakryvaji projev jinych gend, tedy
ukazuji, Ze fenotypovy projev jednoho genu muze byt zavisly na jiném genu. Co ale
nezavisla segregace alel do gamet? Plati toto pravidlo obecn€?

Ukazalo se, ze ne. Velci propagatori genetiky, jakymi byli napt. Bateson a Pun-
nett, jen nékolik malo let po znovuobjeveni Mendelova dila narazili na zadrhel s hra-
chory, které kiizili. V§imli si toho, Ze pomér rozdéleni fenotypli (nachova vs. bila
barva kvétl, protahly vs. kulaty tvar pylovych zrn) se nechova tak nezavisle, jako
tomu bylo tieba v pripadé barvy a tvaru semen u hrachu. Konkrétné kdyz méla jedna
rostlina v P generaci nachové kvéty a protahla pylova zrna, a druhd bilé kvéty a kulaté
zrna, tak v F, generaci vyrazné prevladaly prave tyto rodicovské fenotypy. Zdalo se
tedy, Ze misto toho, aby se alely voln¢ kombinovaly, doSlo k tomu, Ze spolu pevné drZi.
Ne vsak tak pevné, aby toto spojeni rliznych gend, genova vazba, nemohlo byt pie-
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Obr. 3.38: Schématické zobrazeni crossing-overu mezi dvéma sparovanymi homolo-
gnimi chromozomy, které vyusti v rekombinaci — konkrétné zde vznikaji nové rekom-
binantni kombinace alel Ab a aB. Pro ndzornost je zndzornén jen jeden crossing-over,
mezi sparovanymi chromozomy jich viak mdze probéhnout vice.

ruseno. Kratce poté se velmi podobna vazba ukézala také u octomilky druhu Droso-
phila melanogaster. Tato drobna muska piedstavovala tehdy jeden z nejdileZitéjSich
modelovych organismd, a tuto vysadu si drzi dodnes (ramecek 3.F). Pracovat na oc-
tomilkach tehdy zacal Thomas Hunt Morgan se svymi spolupracovniky. V této dobé
se zaroven pomeérné intenzivné studovaly chromozomy a jejich souvislost s dédic-
nosti. S4m Morgan byl pomérné dlouho skepticky k nékterym predpokladim men-
delistické genetiky a také k chromozomové teorii dédi¢nosti. Pokusy s octomilkami
vjeho vlastnilaboratotiv§ak zahy ukazaly, Ze dédi¢nost urcitych znakd je u octomilek
uzce spjata s tim, jak se z rodicti na potomstvo predavaji pohlavni chromozomy. Geny
v Morganovych o¢ich tak nabyly hmotnéjsi podstatu — leZely na chromozomech, a to
kazdy gen na néjakém konkrétnim misté, kterému iikame lokus.?’ S timto objevem
se zacalo rysovat i vysvétleni podstaty genové vazby coby vztahu mezi geny, jen lezi
na jednom chromozomu relativné blizko sebe.

Genovavazba Uzce souvisi s meiézou, bunéénym délenim davajicim vznik game-
tam.3° Pii meidze dochazi k redukcei poétu chromozomovych sad na polovinu. Proto
také v haploidnich gametach produkovanych diploidnimijedinci (tfeba s genotypem
Aa) najdeme vzdy jen jednu alelu (4, nebo a). V ranych fazich 1. meiotického déleni
navic dochazi k tomu, Ze se propoji homologni chromozomy (tj. tfeba chromozom
11 ptvodné pochazejici od matky daného jedince s chromozomem 11 pochézejicim
od otce, chromozom 12 s druhym chromozomem 12 atd.) a, velmi zjednodusené¢ fe-
¢eno, sivzajemné prohodi nékteré své ¢asti. Takové zamichani a prohozeni genetické

2Morgan zaroven piedpokladal, Ze lokusy jsou na chromozomu uspoiadany za sebou jako koralky na
niti. Dnes vSak vime, Ze to neni pravda. Geny se na chromozomech mohou piekryvat nebo do sebe byt
vloZené.

30pokud mei6zu neznate, shrnuti tohoto procesu najdete napf. v brozure 47. roéniku BiO, str. 10—-11.
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3.F MODELOVE ORGANISMY. Chtéli byste experimentalné kFiZit nékolik ge-
neraci slond. K tomu budete potfebovat mnoho slond, ohromny prostor na
jejich ustdjeni, fadu povoleni, bezpocet financi a hodné casu; slonice jsou
bfezi témér dva roky a rodi obvykle pouze jedno mladé. Slon je tedy vse, jen
ne idedIni modelovy organismus — organismus, ktery ndam umozni nalézt od-
povéd na vyzkumné otazky a ma pfihodné vlastnosti pro efektivni provadéni
pokust. Typicky maji modelové organismy kratky genera¢ni cyklus a zaroven
produkuji hodné potomku. Obé tyto vlastnosti prispivaji k rychlému prove-
deni pokusu a zaroven i jeho statistickému vyhodnoceni. Déle se hodi, kdyz
je organismus spiSe maly, aby se dal ve velkém péstovat/chovat. Pokud je po
pokusu nutné jej zlikvidovat, neni mensi velikost na skodu. Idealni také je,
kdyz jde o organismy snadno dostupné a levné na udrzbu. Skvéld je i snadna
manipulace, a to jak ve smyslu fyzického zachazeni, tak napf. provadéni ge-
netickych modifikaci. Vyhodou dlouhodobé a masové pouzivanych modelo-
vych organismu je navic to, Ze je toho o nich zndmo pomérné hodné. Mlzete
si tedy na miru vytvaret tfeba genetické sondy cilené na urcité geny nebo ob-
jednat linie, kterym néjaky gen chybi. Kromé Siroce pouzivanych modelovych
organismd, jako je tfeba bakterie Escherichia coli, hadatko Caenorhabditis ele-
gans, octomilka, mys$ nebo treba husenicek rolni (Arabidopsis thaliana), exis-
tuji i méné obvyklé modely, napf. jezovky, hlenky ¢i tfeba holubi (sekce 1.1)
- vybér vhodného modelu vzdy zaleZi na tom, co chceme studovat. Mo-
delové organismy vsak maji i zdsadni nevyhodu. Zatimco o nich toho vime
mnoho, o fadé dalsich organismd nevime témér nic. Zjisténi z modelovych
organismd, tfeba mysi, ¢asto neni mozné zobecnit ani na viechny hlodavce,
natoz treba na ptakopyska nebo bandikuta.V posledni dobé se tak upind vice
pozornosti k hledani novych modelovych organism0 a také ke srovnavacimu
pfistupu s pouzitim mnoha modelovych a,nemodelovych” organismu.

informace mezi ptivodné matetskymi a otcovskymi chromozomy nazyvame homo-
logni rekombinace; chromozomy, které nyni sestavaji z DNA pochazejici z riznych
homolognich chromozom, oznac¢ujeme jako rekombinantni. Konkrétni proces zod-
povédny za rekombinaci oznacujeme jako crossing-over (obr. 3.38).

Ajaktedy souvisi rekombinace s genovou vazbou? Geny najednom chromosomu
lezi v riizné vzdalenosti od sebe. D4 se predpokladat, Ze ¢im bliZ k sobé& lokusy gend
budou, tim mensi je pravdépodobnost, Ze k rekombinaci dojde mezi t€émito dvéma
body. Sami si to mtzZete vyzkouSet: Pokud si vezmete nataZeny provazek, vyznacite
na ném dva body a poslepu se jej pak pokusite rozsttihnout, mate vetsi Sanci, Ze se
trefite mezi body, které budou daleko od sebe. Sila genové vazby ndm udava pravé
tuto vzdalenost — ¢im bliZe jsou geny k sob¢, tim silnéjsi je vazba, a tim vétsi zastou-
peni rodi¢ovskych fenotypti uvidime v potomstvu. Zbyli potomci s novou kombinaci
znakd jsou pak ti, u kterych doslo k rekombinaci. To také znamena, Ze z poméru re-
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kombinantnich potomki ke v§em potomkiim miZeme odhadnout, jak ¢asté jsou re-
kombinace mezi lokusy sledovanych dvou geni (obr. 3.39).

Cetnost rekombinaci pak vyjadiujeme v procentech, napt. na obr. 3.39 je cet-
nost 18 %. Z ¢etnosti zaroven miizeme odhadnout, jak daleko od sebe dané geny lezi.
Nejde o odhad fyzické vzdalenosti, tj. nelze z ni prili§ rozumné odvodit vzdalenost
tfeba v metrech. Pokud v§ak studujeme vice genti nez dva, miiZze nam takové vazbové
mapovani odhalit, jaka je vzajemna pozice sledovanych gend (nejblize genu A lezi

Obr. 3.39: Vazba dvou gent u octomilky Drosophila melanogaster. Oranzové a modré
obdélniky oznacuji chromozomy, ¢erné a Sedé pficné pésky alely jednotlivych gend.
K¥izenim octomilky s normalnimi kfidly a svétlym télem s octomilkou se zkracenymi
kiidly a tmavym télem vznikd heterozygotni potomstvo s normalnimi kfidly a svét-
lym télem. K¥izenim potomstva s octomilkou se zkrdcenymi kfidly a tmavym télem
vznikd potomstvo rodi¢ovského i nové nakombinovaného (rekombinantniho) feno-
typu. Cisla uvedena pod obrazkem udavaji pocet jedincG daného fenotypu ziska-
nych v jednom experimentu. 820 (415+405) octomilek nese rodi¢ovsky fenotyp, 180
(92+88) rekombinantni fenotyp. Rekombinantni jedinci tvoii 18 % vSech potomk? zis-
kanych v experimentu (180/1000). Pozn.: Samci a samice octomilek se ve skute¢nosti
lisi stavbou a zbarvenim zadecku. Tyto znaky jsou pro jednoduchost vypustény.
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gen D, Alezi ze studovanych genti nejdale od genu B, na pil cesty mezi geny B a D leZi
gen C...). Tuto vzdalenost vyjadfujeme v centiMorganech (cM), pricemz zejména
pro nizsi hodnoty Cetnosti rekombinace (velkou silu vazby) plati, ze 1 ¢cM zhruba od-
povida 1 % Cetnosti rekombinace. Stru¢né feceno, z mnozstvi rekombinantnich po-
tomkd mazeme zjistit nejen cetnost rekombinace, ale zaroven i relativni vzdalenost
mezi studovanymi geny. Problém vsak je, Ze pfi vy$Sich vzdalenostech mize dojit
k vice nez jednomu crossing-overu v této oblasti. Navic na chromozomech najdeme
mista, ktera rekombinuji jen malo, a pak i mista, tzv. rekombinac¢ni hotspoty, ktera
rekombinuji ¢asto a rada. Mira rekombinace se 1i$i i mezi riznymi chromozomy, po-
hlavimi a také rliznymi druhy. To mdze nasledné zptisobit i problémy jinde nez pti stu-
diu vazby. Naprtiklad fylogenetik@im (bliZe sekce 3.5) studujicim ptaky ztézuje praci
nerekombinujici vétsi asek DNA, ktery se v evoluci této skupiny objevil pred desit-
kamimiliond let. Detailn€j$irozbor genové vazby a piiklady s ni spjaté opét naleznete
v elektronickych prilohéch.

Z pohledu klasické genetiky je tedy duleZité, jestli ndmi sledované geny jsou, nebo
nejsou ve vazbé€ — druhy jmenovany pripad nastava, kdyz geny lezi daleko od sebe na
jednom chromozomu, nebo na riiznych chromozomech.3! Pfi absenci genové vazby
se alely mohou volné kombinovat. Dale mZeme obratit pozornost k tomu, jestli se
nami sledované geny chovaji podle nastinénych mendelistickych pravidel. Pokud ne,
muzeme se nasledné ptat, jestli zakladni pravidla neplati viibec (tj. zastoupeni geno-
typt a fenotypt v F; aF, generaciviibec neodpovida predpokladiim), nebo jestlijsou
pouze dale upravena (heterozygoti se specifickym fenotypem, splyvani rtznych ge-
notypt v jeden fenotyp pfi epistazi, nepritomnost nékterych genotypt kvili letalnim
alelam, maskovani fenotypud netiplnou penetranci, posun o generaci kviili maternal-
nim efektdm...). Vymezeni pravidel a pokusy o jejich zboreni v pribéhu této kapitoly
tedy nemaiji za cil ukazat, Ze Mendel vlastné nemél v ni¢em pravdu, ale demonstro-
vat, Ze navzdory vyjimkam se tato pravidla daji stale pomérné dobre aplikovat a Ze
dokazou, s nékolika upravami, popsat i pomérné slozit¢ vypadajici dédi¢nost u fady
riiznych organismu.3> Tam, kde situaci plné popsat nedokazou, se pravdépodobné
dé&je néco hodné zajimavého.

Nejnapadnéjsimi pripady, kdy nékterd z vySe nastinénych pravidel neplati, jsou
geny, které nelezi na autozomech, tedy téch ,,béznych“ chromozomech, které nejsou
pohlavnimi chromozomy.? V nasledujici podkapitole se tak zaméiime na jinou nez
autozomalni dédicnost, jaké jsme se ve velkém vénovali doposud.

31P§j 50% Eetnosti nelze rozhodnout, jestli geny lezi na stejném chromozomu, nebo ne.

32Ngktera z vyse diskutovanych pravidel (jeden gen ovlivituje jeden znak, kazdy gen ma 2 alely, jednu
dominantni a jednu recesivni...) v§ak pochopitelné neplati nebo plati jen velmi vyjimeéné.

33Napt. v pripadé ¢lovéka jsou tedy autozomy chromozomy 1-22, zatimco chromozomy X a Y jsou
chromozomy pohlavni.
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Pohlavni chromozomy

Ackoli se k pohlavnim chromozomiim (gonozomiim) obracime v podstaté na konci
genetické kapitoly, hraly kli¢ovou roli v odhaleni tlohy chromozomu pfi pfenosu ge-
netické informace. Uvahy o lokalizaci genti na chromozomech byly na po¢atku 20.
stoleti jiz pomérné rozs§ifené. Chybél ale diikaz, ktery poskytl az Thomas Hunt Mor-
gan. V ramci svych pokust krizil cervenookou samicku a mutantniho samecka oc-
tomilky Drosophila melanogaster, ktery mél na rozdil od standardnich jedincd bilé
zbarveni o¢i. Potomci tohoto paru byli ¢ervenooci, z ¢ehoz pro Morgana plynulo,
ze bilé oci jsou znak recesivni. Pfi dal$im kiizeni potomstva se ukazalo, ze vSechny
samicky v ramci F,, generace byly opét cervenooké. Zmeéna nastala u sameckd, kdy
prvni polovina méla o¢i ¢ervené a druha polovina bilé. Vzhledem k nazvu podkapitoly
uztusite, Ze se gen nachazina gonozomech. Ale na kterém z nich? Zkuste si namode-
lovat, jak by vypadala situace, kdyby se jednalo o alelu genu na chromozomu'Y a poté
jak by vypadal prenos po chromozomu X.

T. H. Morgan vysvétloval tento stav jako disledek lokalizace genu pro barvu oci
na pohlavnim chromozomu X. V takovém pripadé se alela pro bilou barvu o¢i z otce
prenese v F, generaci pouze na samicky (vSichni samecci dostanou X chromozom
od homozygotni cervenooké matky). V ramci prvni generace potomkd se tak budou
vyskytovat pouze ¢ervenooci jedinci. VSechny sami¢ky ponesou jeden chromozom
s alelou pro ¢ervené oci a druhy pro oci bilé. Sameéci budou mit pouze jeden chro-
mozom X — chromozom s alelou pro ¢ervené zbarveni o¢i. T. H. Morgan provedl jesté
dalsi pokusy, které jeho hypotézu podporily. Definitivné chromozomovou teorii po-
tvrdil Morganiv Zak Calvin Blackman Bridges. Na zakladé chovani chromozom pri
rozchodu do dcefinych buné¢k vysvétlil i drobné vychylky od predpokladanych frek-
venci fenotypd, které se objevovaly pri kiiZeni velkého poctu jedincii octomilek. Na
ving¢ byly nepravidelnosti v meidze v ramci tvorby pohlavnich bun¢k (gametogeneze).
Kvili tomu mohou vznikat zarodky s riznym poc¢tem pohlavnich chromozomf.

Vedle dikazu chromozomové teorie dédi¢nosti jsme si na pribéhu T. H. Mor-
gana ilustrovali specifika pienosu jednotlivych alel genti na pohlavnich chromozo-
mech, jejichz kli¢ovou roli je uréeni pohlavi jejich nositele. Pojdme si je nyni shrnout.
Obecné miZzeme fici, Ze vétSina gend na gonozomech nerespektuje Mendelova pra-
vidla dédi¢nosti. Heterogameticka pohlavi (nesouci rizné gonozomy, u cloveéka tedy
muzi s kombinaci XY, ujinych systéma napt. ZW>*) maji u fady genti pouze jednu ko-
pii, a proto logicky neni mozné, aby se alely rovnomérné rozesly do gamet a nasledné
promitly ve stejné mife u potomki riizného pohlavi. Stépné fenotypové poméry, které
bychom na zakladé mendelovské genetiky o¢ekavali, proto rovnéz nebudou odpovi-
dat realité (viz dale). Zasadni je tento princip pro pfenos novych mutaci. Mutantni re-
cesivni alely s negativnim dopadem na svého nositele se budou 1épe 8ifit v pripad¢ lo-
kalizace na parovém gonozomu. Aby se takova mutace projevila, musi se sejit vobou

34Tyto systémy budou probrany pozdéji v kapitole. Jiné znaceni chromozomti u ZZ/ZW systému odrazi
fakt, Ze heterogametickym pohlavim jsou zde samice, nikoliv samci.
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alelach uhomogametického pohlavi (XX, ZZ), ptipadné se vzdy projevi u pohlavi he-
terogametického. Homogametické pohlavi v piipad¢, Ze nese pouze jednu mutantni
recesivni alelu, funguje jako bezpriznakovy prenasec. Tim se prenos alely zefektiv-
nuje. Logickym dasledkem lokalizace genu vyhradné na neparovém chromozomu je
pienos pouze po linii heterogametického pohlavi.

Jak si predstavime dale v textu, organismy maji rizné systémy a pocty pohlav-
nich chromosomd. V ramci charakteristiky se zamétime na geny lidské. Pohlavnimi
chromozomy tak pro nas budou X a Y. Zakladni rozdil je uz v tom, jestli se bavime
o alele genu nachazejiciho se na X nebo Y chromozomu. Pokud se jedna o Y-vazany
gen, tak je situace nejjednodussi. Alela se projevi vzdy (pokud nebude blokovana pro-
jevem jiné alely) a pfedavat se bude pouze z otce na syny. Tuto situaci demonstruje
prvnidiagram (Diagram 1). Alely X-vazanych genti dédi synové vZdy od matky a na-
opak dcery maji vZdy jednu X-vazanou alelu od otce. U Morganovych octomilek
s rznou barvou oc¢i se jednalo o recesivni alelu X-vazaného genu. Pokud takovou
alelu zdédi sam¢i potomek, projevi se vzdy. U samicek se projevi pouze tehdy, pokud
bude z hlediska téchto alel homozygotni — bude mit dvé stejné. Z toho plyne, Ze po-
kud matka trpi gonozomalné recesivnim onemocnénim, tak jeji synové jim budou
trpét rovnéz, i pres to, Ze otec byl nositelem zdravé alely. Naopak dcery tohoto paru
budou vzdy zdravé (ale budou prenaseckami recesivni alely). Dominantni alela X-
vazaného genu se pak nebude lisit projevem u muzskych zastupct od alely recesivni.
Zasadni rozdil bude v projevu u Zen-nositelek. Gonozomalné dominantni dédicné
onemocnéni se projevi u Zen i v pripadé, Ze budou mit pouze jednu alelu podmirnu-
jici projev nemoci. Klicovy je tento fakt pro pfenos nemoci na potomstvo. Nemocna
matka muize mit zdravé syny — v pripade, Ze je v rdmci genu, jehoz alela zptsobuje
nemoc, heterozygotni. Naopak dcery nemocného muze budou vzdy nemocné (viz di-
agram 3, jedinci 8 a 9). Situace je tedy obdobna jako u Morganova pokusu s octomil-
kami. Protoze u genq, které se nachazi na chromozomu X, maji muZi pouze jednu
alelu (hemizygotni stav, tj. nejsou ani homozygoti, ani heterozygoti). Pro lepsi po-
chopeni si viechny pripady jesté rozebereme pod jednotlivymi diagramy rodokment
a dale se budeme zabyvat konkrétni priklady. V rdmci diagrama 1-3 ¢tverce odpo-
vidaji samciim (muZzim) a kole¢ka samicim (Zenam). Vybarvené obrazce znaci pii-
tomnost sledovaného fenotypu. Jde o standardni znac¢eni v rodokmenech.
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Diagram 1:

Prenos alely Y-vdzaného genu
Prenasi se pouze z otce na syny.
Analyzou genli na chromozomu
Y tak mizeme zjistit pribuznost je-
dincti po otcovské linii i hluboko do
minulosti. Tim, Ze se Y v bunkach
vyskytuje zpravidla v jedné kopii, se
konkrétni alela projevi vzdy.

Diagram 2: Prenos recesivni alely
X-vdzaného genu

V pripad€, Ze je jejim nositelem
otec, zdedi alelu vSechny dcery. Po-
kud je nositelem matka a pokud
ma danou alelu na obou chromozo-
mech, tak ji zdédi vSichni synové.
V opacném pripadé (pouze na jed-
nom z nich) zdédi alelu statisticky
pouze polovina synd. U muza se re-
cesivni alela projevi vzdy, protoZe

maji pouze jednu kopii daného genu. U Zen je potieba, aby danou alelou byly vyba-
veny obé kopie X chromozomu. V pfipad¢, Ze Zena nese alelu pouze na jednom chro-
mozomu, forma znaku se u ni neprojevi abude tak pouze prenaseckou. Tedy pokud se
alela projevi u matky, bude urcité preddna vSem syniim (neb projeveni alely u matky

znamena, Ze je pro ni homozygotni).

Diagram 3: Prenos dominantni
alely X-vdzaného genu

V pripad¢, zZe je jejim nositelem
otec, zdédi alelu vSechny dcery.
Pokud je nositelem matka, tak
v pripadé€, Ze ma danou alelu na
obou chromozomech, ji zdédi
vSichni synové. V opa¢ném pripadé
(pouze na jednom z nich) zdédi
alelu statisticky pouze polovina
synu. U muzt i Zen se alela projevi
vzdy, a to i v ptipadé, Ze u Zen bude
pfitomna pouze na jedné Kkopii
X chromosomu.
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Jednim z nejznadmé;jsich lidskych prikladd recesivniho X-vazaného znaku jsou
hemofilie A a B, poruchy srazlivosti krve. Tato recesivni alela pravdépodobné de novo
vznikla mutaci i u kralovny Viktorie. Diky provazanosti evropskych panovnickych
rodu se alela genu zpasobujici hemofilii B od britské kralovny dostala az do Pruska,
Spanélska nebo Ruska. Dalsim prikladem recesivni X-vazané alely je alela zptisobu-
jici daltonismus, jeden z typ(i barvosleposti vii¢i ¢ervené a zelené. Zatimco gen pro
receptor vnimajici modrou barvu se nachazina autozomu, geny pro klicové bilkoviny
receptort zodpoveédnych za vnimani cervené a zelené jsou lokalizovany na chromo-
zomu X. Mutace zpusobujici dysfunkci jednoho nebo obou téchto receptorli zaprici-
nuje, ze 5—10 % muzl neni schopno zelenou a Cervenou barvu rozliit. Proti tomu zen
postizenych touto nemoci je jen kolem 1 % — pro rozvinuti daltonismu u Zeny se totiz
museji sejit dva chromozomy X s alelami pro daltonismus. Zajimavé je i pozadinazvu
této nemoci, ktera jej ziskala podle britského fyzika Johna Daltona. Védce druhé po-
loviny 18. a prvni poloviny 19. stoleti, ktery rovnéz trpél touto formou barvosleposti.
Z priciny podeziival stavbu svych o¢i (modré zabarveni sklivce) a proto je po smrti
odkazal védecké obci, aby je mohla proSetfit. Ackoli ohledani ostatkt Daltonovu tezi
nepotvrdilo, jeho odkaz zZije dodnes.

Znak vazanych na lidsky chromozom Y bylo zatim detekovano relativné malo.
Oprotivice nez 1000 gentim na chromozomu X jich zde bylo identifikovano necelych
400, pritom aktivni se zda byt ptiblizn¢ jedna ¢tvrtina. Pfenos mutaci gentina'Y chro-
mozomu do dalsich generaci je velmi vzacny, protoze geny specifické pro’Y chromo-
zom se v ramci bunky vyskytuji pouze vjedné kopii. Zména v takovém genu majicivliv
na exprimovanou bilkovinu se vzdy projevi na fenotypu jedince — samce. V pripadé,
Ze ma zmena pro svého nositele negativni efekt, vyrazné snizuje svoji $anci na pienos
do dalsi generace. Z lidskych znakt vazanych na Y chromozom zminme jednu z fo-
rem hluchoty znamou z nékolika generaci dvou rodin z Ciny, u kterych jsou vyhradné
muzsti potomci postiZeni postupnou ztratou sluchu.

Nyni vds mozna napada: Jak to, Ze samci nejsou o produkty X-vazanych gent
ochuzeni, kdyz majinarozdil od sami¢ek dostupnou pouze jednu kopii genti z X chro-
mozomu? Organismy nepomér ,, davky“ genli na pohlavnich chromozomech mezi
samci a samicemi kompenzuji riznymi zptsoby. Prvni mozZnosti je hyperaktivace
X-véazanych genli u samct za pomoci proteinového komplexu, ktery zvysi jejich ex-
presi. S touto variantou kompenzace se mizeme setkat napriklad u samct octomi-
lek. U savcli naopak dochézi k tlumeni exprese genti chromozomu X u samic. Po-
prvé byl tento mechanismus popsan v roce 1961 na mysi. V dob¢, kdy se mysi em-
bryo sklada z nékolika bunék, dojde v kazdé z nich k ndhodné inaktivaci jednoho
ze dvou chromozomu X. Ten zidstava v burice v podobé tzv. Barrova téliska. Vyskyt
Barrova teliska vSak neni vyhrazen vyhradné sami¢imu pohlavi. Pokud dojde k chyb-
nému rozchodu chromozomi a v karyotypu samce najdeme tfeba kombinaci XXY,
bude se Barrovo télisko vyskytovat i u n¢j. Typickymi nositeli Barrova téliska jsou ale
samoziejme samice. Jsou tak prikladem genetické mozaiky. V jednom jedinci, ktery
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je genetickou mozaikou, spolu koexistuji buriky s aktivnim X chromozomem od otce,
nebo od matky, a to v poméru piiblizné 1 : 1.3% Na téle samice s heterozygotnimi ale-
lami genu vazaného na X chromozom se proto miiZeme setkat soucasné se dvéma
fenotypy. Typickym prikladem je strakaté zbarveni srsti kocek, tzv. Zelvovinové zbar-
veni (viz obr. 3.40). U ¢lovéka je obdobnym ptikladem mozaikovité rozmisténi pot-
nich 714z na zaddech nékterych Zen.

Mozaikovitost je rovnéz patrna u Zen, u nichz jedna z alel v genotypu zpiisobuje
daltonismus. U takovych Zen byly na sitnici objeveny oblasti, které jsou slepé vaci
konkrétnim barvam. Obvykle je takova mozaikovitost sitnice nepostiehnutelna, da
se v8ak zjistit pomoci tenkého laserového paprsku namifeného na rzné ¢asti sit-
nice. Také mize byt ob¢as zodpovédna za horsi barevné vidéni. Zaroven u nékterych
heterozygotnich Zen by mohlo nositelstvi dvou riznych funkénich alel podminovat
schopnost rozliSovat vét§i mnozstvi barevnych odstind, protoZe v ramci sitnice maji
¢ipky s rGznymi variantami proteind.

Dluzno podotknout, Ze ne vSechny
geny na utlumeném chromozomu
X podléhaji inaktivaci. V pripadé
Clovéka se jedna asi o 15 % gena.
Tento udaj bude pro jednotlivé skupiny
specificky, protoZe tfeba u mySi se
jedna pouze o 3 %. Stejné tak najdeme
rozdil v distribuci téchto genti. Zatimco
u ¢lovéka jsou aktivni geny seskupené
do uceleného bloku, my$ je ma roz-
trousené mezi umléenymi sekvencemi
(heterochromatinem). Inaktivaci gent
na chromozomu X tak nemuZeme
vnimat jako stav zapnuto / vypnuto, kdy
se zmacknutim ne¢jakého kouzelného
tlacitka jeden z chromozom? ulozi k ledu. Jedna se o komplexni makromolekularni
proces zahrnujici komplex proteind s nekddujici RNA a nésledné epigenetické
modifikace. Zaroven mnozstvi genli unikajicich inaktivaci se muaze liSit v ramci
populace jednoho druhu, ¢i dokonce mezi tkdnémi daného jedince. Geny unikajici
inaktivaci jsou horkymi kandidaty na pavod pohlavné specifickych znakt, nebot
ze své podstaty bude jejich exprese intenzivnéjsi u zen. Dokladem vyznamu gend
unikajicich inaktivaci je Turneriv syndrom. Vrozené onemocnéni Zen projevujici
se neplodnosti a dale také poruchou rastu, sluchu, zraku a pigmentace. Nemoc je
zpusobend absenci jednoho chromozomu X. Pokud by geny jednoho z chromozomu
X u Zeny byly vzdy inaktivovany, jeho absence by neméla mit vliv. Které geny budou
unikat inaktivaci? Klicovym faktorem je vychozi uc¢el uml¢ovani genti — kompen-

Obr. 3.40: Zelvovinova koc¢ka

35U placentalni savct. U vaénatct je inaktivovan X od otce.
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zace nepoméru v kopiich X-vazanych genli mezi muZi a Zenami. Nékteré geny na
X chromozomu tak mohou unikat umléeni v didsledku relativné nedavné ztraty
svého homologu na chromozomu Y. Zaroven existuji oblasti na chromozomech
X ay, které nesou stejné geny — tzv. pseudoautozomalni geny.

Ne vSechny geny vazané na pohlavni chro-
mozomy cloveka sleduji pravidla dédi¢nosti
genll vazanych na gonozomy. Nejméné 24
genU se nachazi na obou lidskych gonozo-
mech, vétSinou v blizkosti konct kratkych ra-
men, kde dochazi k propojeni chromozomi
pri redukénim déleni a kde dochazi k rekom-
binaci. Jejich alely by se pak mély prenaset
na potomky obdobné jako alely gent lokali-
zovanych na autozomech. Oznacuji se proto
jako geny pseudoautozomalni. V kone¢ném
dusledku toto pravidlo opét zcela neplati. Zda
se, Zze pro parovani chromozom?u je zasadni
pouze prvni ze dvou oblasti pseudoautozomal-
nich gent (viz obr. 3.41). Rizné geny tak re-
kombinuji s rdznou frekvenci, ktera je zavisla
inapohlavi. Prenos alel pseudoautozomalnich
gent tak bude rovnéz vykazovat pohlavni spe-
cifitu. Prikladem muze byt gen SYBLI. Tento
gen se nachazi v pseudoautozomalni oblasti
a kdduje proteinyj ktevré se ucastni véékové,ho genii. PAR = pseudoautosomal
transportu, a to véetné transportu v nervovych region, oblast pseudoautozomél-
synapsich. V roce 2000 vySla v American Jour- | nich gena.
nal of Medical Genetics prace, ktera ukazala
zvySeny vyskyt konkrétni alely genu SYBLI
umuz trpicich bipolarni poruchou osobnosti. Potencialnivliv SYBL1 na vznik bipo-
larni poruchy neni vzhledem k jeho uloze v nervovych synapsich piekvapivy. Pro¢ by
pritomnost této alely m¢la souviset s rozvojem dusevniho onemocnéni pravé u muza?
U pseudoautozomalniho genu preci o¢ekavame stejny efekt u obou pohlavi, nikoliv
disproporcionalni rozloZeni znakd alel mezi muZi a Zenami. Odpovedi je inaktivace
SYBL1 na chromozomu Y. Tim paddem se gen chova jako X-vazany. Opét si tak pti-
pominame, ze u dédi¢nosti jednotlivych znakdi je tteba vnimat biologickou podstatu:
Uzasnou masinerii molekularnich procesti, v ramci kterych zivé organismy vyuzivaji
fyzikalné-chemickych principt k usmérnéni nahody.

Obr. 3.41: Schematicky nakres
oblasti pseudoautozomalnich
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Prehled systémi pohlavnich chromozomii a mechanismii pohlavni diferenciace
To byl obecny princip prenosu alel pohlavnich chromozom u ¢loveka. V ramci riz-
nych organismi vS§ak najdeme Sirokou plejadu mechanismd urceni pohlavi a rov-
néz nekolik typti gonozomd. Podle typu pohlavnich chromozomi se bude logicky li-
$it i mechanismus pienosu jednotlivych alel na gonozomy vazanych gend. Proto vé-
nujeme nasledujici text problematice uréeni pohlavi a diverzité pohlavnich chromo-
zomd.

Princip vzniku pohlavnich chromozomii mizeme odvodit od jejich soucasné
funkce. Takové chromozomy v sob& kumuluji geny, které zvyhodnuji jedno pohlavi
a znemoznuji vyvinuti druhého. Aby se v rdmci jednoho paru chromozomi poda-
filo akumulovat takové rozdily, je tieba zajistit, aby nerekombinovaly. Nebo alespon
useky, které chceme zakonzervovat. Tedy proces vzniku gonozomu z autozomd ma
dvé hlavni slozky: vznik mutace, ktera zajisti, aby m¢l jeji nositel pouze jedno po-
hlavi, a zabranéni rekombinace v iseku DNA, kde se mutace nachazi. Nejvétsi prav-
dépodobnost udrzet se ma mutace blize centromere, protoZe tyto oblasti zpravidla
mén¢ rekombinuji. Robustnéjsi ochrany pred rekombinaci je pak docileno dal§imi
zménami v DNA: inverzemi, vlivem transpozont (blize napt. broZura 58. ro¢niku
BiO) apod. Postupnou kumulaci takovych zmén vznikne par dvou odlisnych chro-
mozomda.

Proc¢ ale k diferenciaci pohlavnich chromozomi viibec doslo? V ramci paprsko-
ploutvych ryb nebo plazl zname pripady environmentalni determinace (urceni) po-
hlavi, kdy o osudu jedince rozhoduje napriklad teplota. Stabilizaci procesu pomoci
konkrétnich gent je v8ak dosazeno stalého poméru obou pohlavi v ramci popu-
lace, coz je aspekt, ktery determinace zaloZena na (obvykle) proménlivém vnéj$im
prostiedi neposkytuje. DileZitym aspektem postupného vyvoje pohlavnich chromo-
zomu byla rovnéZz koncentrace gend, ze kterych dané pohlavi benefitovalo, na téchto
chromozomech. Diky tomu mohou byt geneticky podchyceny vlastnosti, které jsou
zasadni pro jedince daného pohlavi — u samct naptiklad geny ovliviiujici spermato-
genezi. V pribéhu evoluce se viak existence pohlavnich chromozoma ukazuje jako
dynamicka. Mimo vétSiny savcl a ptaku Ize u ostatnich skupin obratlovct sledovat
i v ramci nedavné evolu¢ni historie vysokou variabilitu v typech gonozomd. Zmény
jsou zpravidla zpusobeny riznymi mutacemi, kdy je konkrétni gen slouzici jako po-
hlavi determinujici faktor premistén na jiny chromozom. Pfipadn€ miZe tento gen
zaniknout a jeho roli prevzit gen jiny. Pohlavi je zaroven ¢asto uréeno nékolika geny
najednou. Jednim z ukazkovych ptikladt skupiny, u kterych mizeme sledovat velké
mnozstvi zmén v pohlavnich chromozomech v ramci relativné kratkého evolu¢niho
obdobi, jsou africké cichlidy. Tato skupina ryb je zndma pro svoji vysokou druhovou
rozmanitost diky adaptivnim radiacim v africkych jezerech. Vyzkum z roku 2021, pri
némz bylo analyzovano 244 druhd cichlid z jezera Tanganika, odhalil velice pestrou
§kalu pohlavnich chromozom{, jeZ se li8ii mezi velmi ptibuznymi skupinami. Zmény
v pohlavnich chromozomech tak v minulosti mohly byt jednim z faktor(, ktery vedl
kizolaci jednotlivych populaci a vzniku novych druh.
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Kdyz se bavime o rozdilech v typech pohlavnich chromozom, bylo by dobré si
uvést a systematizovat konkrétni priklady. Octomilky, diskutované na zacatku na-
Seho povidani o pohlavnich chromozomech, maji gonozomy X a Y. Samci jsou he-
terogameticti, tedy jadra jejich bunék obsahuji chromozomy X a Y. Samicky pak
maji dva chromozomy X a hovorime o nich jako o homogametickém pohlavi. Pro
uréeni pohlavi neni v8ak pritomnost chromozomu Y podstatna. Rozhodujici roli ma
absence druhého chromozomu X. Vysledné pohlavi totiz urcuje pomér X chromo-
zom vici autozomim. ProtoZe se jedna o chromozomy X a'Y, stejné jako u savct
(a tedy i ¢loveka), byva systém XY gonozoml oznac¢ovan souhrnné jako typ Droso-
phila. Tato kategorizace je v8ak znac¢né zavadéjici. A¢koli maji octomilky a ¢lovék
stejné oznaceni pohlavnich chromozomd, princip determinace pohlavi je zasadné
odlisny. U c¢lovéka a vétSiny dalSich savct je pro uréeni pohlavi rozhodujici testes-
determinujici faktor (TDE nebo také SRY), ktery je produktem genu SRY (angl. Sex-
determining Region Y'). O vyznamu daného genu svéd¢i jedinci s muzskymi pohlav-
nimi znaky, ktefi postradaji samotny chromozom Y a rozhodujici ¢ast s genem SRY
maji zaclenénou do chromozomu X. Stejné tak existuji Zeny s chromozomy XY, pfi-
¢emZna Y chybi usek s funkénim genem SRY. Pripadné muZe byt na viné€ nefunkéni
alela genu Tfm (angl. testicular feminised) pro testosteronovy receptor na X chromo-
zomu. Obecné v§ak mizZeme rici, Ze u XX/XY systému pohlavnich chromozom je
sam¢i pohlavi heterogametické (XY) a sami¢i homogametické (XX). Opacnou situ-
aci je systém ZZ/ZW, kde jsou samicky heterogametickym pohlavim. To znamena,
Ze maji oba typy pohlavnich chromozomi (Z a W) vjadrech svych bunék. Typickymi
reprezentanty jsou ptaci.

Jak to maji ostatni skupiny zZivo¢ichd? Inu rtzné¢. Kdyz se rozhlédneme v ramci
celé Zivocisné fise, zjistime, Ze stejny systém pohlavnich chromozomd pro taxono-
mickou skupinu stejné drovné, jako ptaci nebo savci, je vlastné raritou. DluZno po-
dotknout, Ze i u savcli najdeme vyjimky. Ptakopyskové rovnéZ kombinuji chromo-
zomy X a Y, maji jich vSak celkem 10 (tedy 5 part). U ostnokrys rodu Tokudaia
zase doslo ke splynuti chromozomu Y s autozomem a v karyotypu téchto hlodavct
tak Y uplné¢ chybi. Velkou rozmanitost systémti uréeni pohlavi v ramci jedné sku-
piny zname u ryb. U nich najdeme nejen zminéné varianty XX/XY a ZZ/ZW, ny-
brz i celou plejadu dalsich: systémy s vice jak dvéma pary pohlavnich chromozom;
77/70 a XX/XO0 systém, kde jedno z pohlavi mé pouze polovinu pohlavnich chro-
mozomu; nebo pohlavni chromozomy, které se 1isi funkci, ale nikoli tvarem. Tedy,
ackoli je geneticka determinace pohlavi pro organismy dulezita, pohlavni chromo-
zomy neziidka podléhaji rliznym zménam. Tyto zmény mohou navic probihat v rela-
tivné kratkém ¢ase —jako u vySe zminénych africkych cichlid v jezete Tanganika, kde
se pohlavni chromozomy u blizce pribuznych cichlid ¢asto velmi li$i. Navic se nase
poznani v této oblasti stale prohlubuje. Diive se uvadelo, Ze Zelvy maji pohlavi ur-
¢ené pouze teplotou priinkubaci vajec. Dnes v§ak vime, Ze napriklad Zelvy koZnatky
(Trionychidae) maji systém ZZ/ZW, u matamatovitych (Chelidae) zase miZzeme na-
lézt XX/XY systém. U blanokridlych je zase rozhodujici ploidie, pricemzZ samice jsou
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diploidni. Respektive definitivni podminkou je heterozygozita v konkrétnim genu (u
vcely medonosné csd locus, podle angl. complementary sex determiner). Aby byl jedi-
nec v ramci daného genu heterozygotni, potfebuje mit od n¢j alespon dve kopie.

Prozatim jsme se soustiedili na zivoCichy. Zastavme se tedy kratce u rostlin. Ve
skupiné krytosemennych najdeme pestrou plejadu feSeni otazky pohlavnosti: dvou-
domé rostliny (samc¢i a samici rostlinka), jednodomé rostliny s oboupohlavnymi
kvéty, jednodomé rostliny s jednopohlavnymi kvéty, kombinaci jednodomych a sa-
micich rostlin ¢i kombinaci jednodomych a samcich rostlin v ramci jednoho druhu.
Jednodomost se jevi jako stav pro krytosemenné rostliny ptivodni. Dvoudomy rezim
s jednopohlavnymi jedinci v ramci druhu se pak pravdépodobné opakované vyvinul
nezavisle na sobé. Ackoli dvoudomé druhy najdeme v 43 % Celedi, celkem se v tomto

3.G JAZYKOVY KOUTEK: ZNAKY POHLAVNE VAZANE, OVLADANE
A OVLIVNENE. Jak jste se docetli v hlavnim textu, pohlavni chromozomy
vznikaji z autozom(. Kromé genu nebo gen(, jez jsou rozhodujici pro
uréeni pohlavi, lezi ¢asto na pohlavnich chromozomech také geny pro
dané pohlavi uzite¢né — na sam¢im chromozomu Y tak ¢asto najdeme napf.
geny ovliviujici tvorbu spermii. Na W chromosomu samic kukacky obecné
(Cuculus canorus) zase lezi minimalné jeden gen regulujici modré zbarveni
vajec. Zdaleka ne kazdy gen leZici na pohlavnich chromozomech v3ak néjak
souvisi s danym pohlavim. Vzpomenme na lidské geny koédujici proteiny
zodpovédné za srazeni krve ¢i funkci fotoreceptort sitnice. Vsechny znaky
kodované geny lezicimi na pohlavnich chromozomech - bez ohledu na to,
jaka je jejich funkce — oznac¢ujeme jako pohlavné vazané (angl. sex-linked)
a nasledné X-vadzané, Y-vdzané apod.

Vedle pohlavné vazanych znaku rozliSujeme dale znaky pohlavné ovladané
(sex-controlled). Ty jsou kddovany geny lezicimi na autozomech. Vlivem od-
liSné regulace se projevuji pouze u jednoho pohlavi, nebo maji u rdznych po-
hlavi rzny projev. Spadaji sem napfiklad zndmé pohlavni dimorfismy a di-
chromatismy - rist vousd u muz(, delsi zdobené ocasni krovky pavd nebo
rizna délka ploutvi u nékterych ryb.

Trojici znakl spjatych s pohlavim uzaviraji znaky pohlavné ovlivnéné (sex-
influenced). Ty jsou také vazany na autozomech, na rozdil od predchozich se
vsak mohou projevit u obou pohlavi. Pohlavi nositele zde pouze ovliviuje
konkrétni vztah mezi genotypem a fenotypem. Ucebnicovym pfikladem je
predcasna plesatost u lidi. Jedinci s genotypem b*b™ timto typem plesa-
tosti netrpi. Muzi plesati v pfipadé, pokud nesou genotyp bb ¢ b* b, zatimco
plesaté zeny jsou pouze homozygotky bb. Na stejnou situaci mGzeme na-
hlizet i tak, Ze pohlavi nositele ovliviiuje vztah mezi alelami; v pfipadé zen
bychom mohli tvrdit, Ze jsme svédky Uplné dominance alely b* nad alelou b.
U muzu se vztah otaci a jako plné dominantni se chova alela b.
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rezimu rozmnozuje pouze 6 % druhd. Tim, Ze tyto druhy maji jedince pouze se sa-
mic¢im a sam¢im pohlavim, zajistuji vétsi genetickou diverzitu v rdmci vlastniho po-
tomstva. V pripadé, Ze mate vedle sebe samc¢i a samici kvéty, ¢i dokonce (v pripadé
oboupohlavnych kvétd) prasniky s pylovymi zrny a pestik v pfimém sousedstvi, je
znacné riziko, Ze dojde k samoopyleni. Nové rostlinky vzniklé po splynuti generativ-
nich bunék od stejného jedince pak budou geneticky v podstaté totozné a tedy riskuji
kumulaci negativnich mutaci. Zaroven nizka geneticka variabilita v rdmci populace
znamena snadné §ireni patogend. Pro¢ mame tedy tak malo druhti dvoudomych rost-
lin? Pro prisedlé organismy, kterymi rostliny jsou, je proces pohlavniho rozmnozo-
vani znaéné nejisty proces. Proto je vyhodné, aby jedinec byl vybaven obojim. U téch
druhd rostlin, které maji oddélené pohlavi, mGzeme sledovat oba zakladni systémy
pohlavnich chromozomi XX/XY a ZZ/ZW. Systém s heterogametickym sam¢im po-
hlavim (XY) je ¢astéjsi (napt. silenka dvoudoma, Silene dioica, mimo krystosemené
napt. nékteré cykasy). Heterogametické samici pohlavi (ZW systém) najdeme napii-
klad u jahodniku Fragaria virginiana. U rostlin s pohlavnimi chromozomy a preva-
hou haploidni faze v rdmci doby Zivotniho cyklu pak hovoirime o UV systému (napti-
klad jatrovka porostnice mnohotvarna, Marchantia polymorpha).

Mimojadernd genetickd informace

Vlastni genetickou informaci obsahuji rovnéz mitochondrie a plastidy. Semiauto-
nomni organely, které vznikly jako diisledek endosymbiotické udalosti (vice broZura
58. ro¢niku BiO kategorii A a B). Podle jakého vzoru se prenasi z rodi¢ti na potomky?
Nejrozsiren€jSim stavem mezi eukaryotnimi organismy je stav, kdy potomci dédi se-
miautonomni organely pouze po jednom z rodict. Nej¢asteji pochazi organely od
matky. Hovorime pak o tzv. matroklinni dédi¢nosti. Otazkou je diivod. Pro¢ k pre-
nosu semiautonomnich organel dochazi vétSinou pouze z jednoho rodice? Teorii je
celé rada. Jedna z hypotéz predpoklada, ze v opa¢ném pripadé by se v ramci popu-
nosti svého nositele. ProtoZe by se v bunikdch nachazela druha linie mitochondrif,
tento negativni efekt by se nemusel projevit na zdatnosti nositele a linie s problema-
tickou mutaci by se mohla aspésné §itit. Postupnou kumulaci takovych mitochon-
drii v populaci by se nasledné¢ stale zvySovala pravdépodobnost, Ze se linie s negativni
mutaci potkaji. Tedy kumulace by mohla mit nakonec katastrofalni nasledky, nebot
podil mitochondrii s negativni mutaci by dosahl kritické hodnoty, v ramci které by
se negativni mutace mitochondridlniho genomu projevila na celkové zdatnosti (fit-
ness) jedince. Ve chvili, kdy potomci dédi mimojaderné geny vzdy od rodice stejného
pohlavi a v§echny mitochondrie jsou stejné, ovlivni negativni mutace okamzité zdat-
Jedna se v podstate o analogickou situaci k §ifeni X- a Y-vazanych gent. Vyhodou
DNA v mitochondriich a plastidech pro genetické studie je, ze obvykle nerekombi-
nuje. Lze tak podle ni velice dobte sledovat rodi¢ovskou linii.
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3.H ORGANELY NA CESTACH. Mitochondrie a plastidy se nemusi pfenaset
jen z rodicl (nebo jednoho rodice) na potomky, a tok jejich genetické infor-
mace proto muze byt jesté slozitéjsi.

U mitochondrii se pred témér 20 lety zacalo ukazovat, ze mohou cestovat
mezi sav¢imi burikami pomoci rznych malych trubi¢ek, pfimého splynuti
bunécnych membran nebo dokonce i na delsi vzdalenosti uvniti vackl pre-
nasenych cévnim systémem mezi rGznymi organy. Pfenos mitochondrii ma
mj. signaliza¢ni funkci a podili se na regeneraci tkani. Rakovinné buriky pak
tyto mechanismy umi vyuzit k tomu, aby si ,ukradly” zdravé mitochondrie
z okolnich bunék. Obvykle v3ak jde jen o pfesuny v rdmci jednoho organismu,
které jsou tedy geneticky pomérné nezajimavé. Nékdy viak mohou mito-
chondrie prechazet i mezi rGznymi jedinci — napf. bunky pohlavné prenos-
ného nadoru ps(, staré parazitické bunécné linie odvozené z psovité selmy,
si z hostitelského psa odebiraji zdravé mitochondrie poté, co dojde k nevrat-
nému poskozeni jejich vlastnich.

Z mezidruhového hlediska jsou zajimavé;jsi

kradeze a vymény plastidd. O rliznych en-

dosymbidzach, kdy rlizné eukaryotické sku-

piny (opakované) ziskaly plastidy, si mizete

precist v brozuie 58. ro¢niku BiO. Specific-

kym typem ,nedokoncené” endosymbidzy

je kleptoplastidie, stav, kdy si néjaky orga-

nismus ukradne z jiného (typicky konzumo-

vané fasy) jiz hotové plastidy, néjaky cas si

je v sobé udrzi a zivi se produkty jejich fo-

tosyntézy. Kdyz staré plastidy doslouzi, na-

hradi je nové ziskané z potravy. K prodlou-

zeni jejich trvanlivosti si pak organismy mo-

hou do svého jadra prenést nékteré geny

potiebné pro fungovani plastidl. Touto ces- Obr. 3.42: PIZ Costasiella kuroshi-
tou se vydali napf. plzi skupiny Sacoglossa. mae s vyristky na povrchu téla
Néktefi z nich jen vysavaji fasy, jini (napt. hapInénymi ukradenymi chloro-
rody Elysia, Placida ¢i Costasiella, obr. 3.42) Plasty.

si chloroplasty kofisti ukladaji do svych bunék. Trochu jinak Zivotnost ukra-
denych plastidu fesi nalevnik Myrionecta rubra (Mesodinium rubrum). Ten zis-
kava plastidy z protist (prvok() skrytének (Cryptophyta). Kromé chloroplast
vsak krade i jadra, kterd nasledné zotroci k tomu, aby se starala o jeho klepto-
plastidy. Nalevnik M. rubra je navic sém kofisti obrnének rodu Dinophysis. | ty
kradou plastidy, a to tak, Ze okradaji pravé zlodéjského M. rubra — ze skrytének
plastidy ziskat neumi.
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U Zivocichi zastupuje semiautonomni organely pouze mitochondrie. Vétsina Zi-
vocicht dédi mitochondrie po mateiské linii. U nékterych druhti vSak mize docha-
zet k ndhodnym prenostim od otce. Tyto ptipady byly pozorovany napriklad u mysi.
Jakje to u ¢loveka? Na této védeckeé diskusi si mizeme hezky demonstrovat védecky
proces. Vroce 2002 vySla prace, ktera podala hlaSeni o prenosu mitochondrii ze sper-
vedle kontaminace, se povazovaly jaderné geny pro mitochondridlni proteiny, které
se samoziejme pienasi jak po materské, tak otcovské linii. Diskuzi opét rozvifil vy-
zkum v roce 201836, ktery deklaroval ditkazy pfenosu mitochondrialni DNA od otce
i matky, tedy obourodic¢ovskou = biparentalni dédi¢nost. Stavél na kompletni sek-
venaci celé mitochondrialni DNA ze vzorkd krve 17 jedinct ze 3 rodin a na snaze vy-
hnout se riziku kontaminaci vyuzitim sluzeb 2 nezavislych laboratofi. Na zakladé této
préace publikoval jiny kolektiv vlastni studii v roce 201937, Kompletni mitochondri-
alni DNA byla nyni sekvenovana po izolaci ze vzorki krve 41 osob. Autordim se di-
kaz o biparentalnim pfenosu nalézt nedokazalo. Kde je tedy pravda? Pri této diskuzi
se jiz dostdvame na droven metodiky jednotlivych praci a tak zajemce o detailnéjsi
vhled odkazujeme na ¢lanky samotné (viz informace pod ¢arou), které by pro pozor-
ného ¢tenare letoSniho pripravného textu mély byt srozumitelné. Jejich ¢etbu ma-
zeme doporucit, protoZe jsou napinavym vhledem do dynamického prostredi védy.
Zavérem muzeme shrnout, Ze vétSina reakci na citovanou praci z roku 2018 poklada
biparentalni dédi¢nost za prinejmensim nepravdépodobnou nebo velmivzacnou. Na
¢em se obé strany shodnou, je potieba dalSich studii v této oblasti, takze se budeme
tésit do budoucna. Zajimavym piikladem biparentalni dédi¢nosti*® mitochondridlni
DNA jsou pak slavky (Mytilus). Samicky téchto mlza predavaji vlastni mitochon-
drie vSem potomktim, zatimco samci prispivaji svymi mitochondriemi do genotypu
pouze svym syndm.

Prenos semiautonomnich organel byl objeven u rostlin a je v ramci této skupiny
mnohem podrobnéji prostudovan. Tlak na znalost dané problematiky je dan i tim,
Ze do znacné miry ovliviiuje hospodarské vlastnosti rostlin. Ackoli i zde je zaklad-
nim rezimem matroklinita, najdeme nékolik piipadt konzervované patroklinni dé-
diénosti. Ta byla potvrzena napiiklad u melounu, bananti nebo sekvoje vzdyzelené
(Sequoia sempervirens). Vzacné se setkame s nahodnymi prenosy semiautonomnich
organel z pylového zrna, napiiklad v dasledku teplotniho stresu. Zajimave jsou vy-
sledky studia biparentalni dédi¢nosti mitochondrii a plastidd. Zda se, Ze z ni mohou
vyrazné benefitovat hybridni jedinci, kterym umozni prekonat n¢které reprodukéni
bariéry, jako je kompatibilita genil z jadra pro proteiny semiautonomnich organel.
Biparentalni dédi¢nost je pak zndma napiiklad u muskatd, okurky seté, nebo zvonku
Campanulastrum americanum. Tedy ackoli je matroklinni dédi¢nost zakladnim po-

36Luo, S. et al.: PNAS, 2018, DOI: 10.1073/pnas . 1810946115
3TRjus, R. et al.: Genetics in Medicine, 2019, DOI: 10.1038/s41436-019-0568-0
38V tomto pipadé téz dvojité uniparentalni.
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stupem pienosu mimojaderné DNA, je cely systém relativné dynamicky a rtzné vy-
jimky a varianty vznikaji relativné pravideln¢ a nezavisle na sob¢.
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3.4 Epigeneticka pamét

Predstava, Ze dédi¢nost je zprostiedkovana pouze molekulou DNA a variabilita ve
fenotypu organismi vznika jen mutacemi v nukleotidové sekvenci DNA, je pon€kud
zjednodusujici. UZ jen proto, Ze novy jedinec nevznika ze samotné molekuly DNA,
ale z celé bunky. Ta kromé jadra s DNA obsahuje spoustu dal$ich dtlezitych struktur
a organel, které obvykle neumi vzniknout de novo, ale dédi se z generace na generaci
spole¢né s molekulou DNA. V takovém piipadé€ mluvime o tzv. epigenetické dédic-
nosti v Sir§im slova smyslu a je tim minéna dédi¢nost jakychkoliv znakd, které nejsou
podminény zménami v nukleotidové sekvenci DNA.

Krom toho — jak uz bylo zminéno v pedchozi kapitole — samotna molekula DNA
neni v jadre Upln¢ nah4, ale je namoténa na zasadité proteiny, kterym se rika his-
tony. Usporadani této jaderné hmoty, neboli chromatinu, do velké miry ovliviiuje,
které geny v burice budou ¢i nebudou exprimovany, cozZ ma pochopitelné podstatny
vliv na fenotyp (obr. 3.43). Pokud je DNA na histonech navinuta volné a chromatin
je rozvolnény, je DNA 1épe pristupna transkripénim faktordm a RNA polymeraze,
a tim padem je genova exprese obecné vyssi. Naopak pevné navinuti DNA na his-
tony a kompaktni chromatin je spojen s potlac¢enim genové exprese. V uzsim slova
smyslu pod epigenetickou dédi¢nosti myslime pravé dédi¢nost v usporadani chro-
matinu a potazmo genové expresi, kterad neni podminéna zménami v samotné nukle-
otidové sekvenci DNA.

Zvlastni kapitolu v epigenetické dédi¢nosti tvori priony, coZ jsou v podstaté ja-
kési infekéni proteiny. Kazdy protein, aby spravné fungoval, musi v bunce zaujmout
spravny tvar neboli konformaci. Ta je primarné dana poradim aminokyselin v pro-
teinu (které se odviji od nukleotidové sekvence genu, ktery protein kdduje). Nicméng,
nékteré proteiny mohou i s identickym poradim aminokyselin zaujmout vice alterna-
tivnich konformaci. V pripadé prionti mize ,,prionova“ konformace vnutit svij tvar
i alternativné sbalenym proteinim, a tak se lavinovité §itit. To maze v nékterych pii-
padech prinaset urcité vyhody, v jinych v§ak zptsobit vznik vaznych chorob (viz bro-
Zurka 58. roéniku Biologické olympiady).

Epigenetickd pamét béhem ontogenetického vyvoje

Zdaleka nejvétsi potencial ovlivnit fenotyp maji epigenetické zmény souvisejici se
zménou usporaddani chromatinu a zménami v genové expresi, a proto se jim v této
kapitole budeme vénovat nejvic. Dédi¢nost téchto epigenetickych zmén byla zprvu
zkoumana v kontextu ontogenetického vyvoje u mnohobunéénych organismd. Mno-
hobuné¢né organismy maji az na relativné vzacné vyjimky v kazdé bunce identicky
genom (tj. identické molekuly DNA, které se vzajemné nelisi sekvenci) a diferenci-
ace jednotlivych bunéénych linii a tkadni béhem ontogeneze je dana praveé zménami
v genové expresi. ProtoZe jsou tyto zmény dédi¢né pies mitotické déleni, umoziuji
bunéénym liniim ,pamatovat si“, k jaké tkani ¢i jakému organu patii.

134 A.F. Damaska a kol.



Obr. 3.43: Usporadani chromatinu. Zékladni stavebnijednotkou chromatinu je nuk-
leozom, ktery je tvofen z osmi histont a kolem nich obtocené DNA. Toto nukleohisto-
nové vldkno je pak v dalsich urovnich smotano neboli spiralizovano ve vice ¢i méné
kompaktni chromatin. Relativné rozvolnénému chromatinu, ktery umozriuje vyssi ge-
novou expresi, se fika euchromatin. Kompaktnéjsi chromatin, ktery je spojen s potla-
¢enim genové exprese, se nazyva heterochromatin. K nejvyssi pfechodné mite spi-
ralizace DNA podél celého chromozomu dochazi béhem béhem mitdzy a meidzy, kdy
jednotlivé chromozomy segreguji do dcefinych bunék. Chromozomy jsou v této fazi
dobre viditelné pod mikroskopem.
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Obr. 3.44: Priklady fenotypové plasticity. (A) V pfipadé pfitomnosti predatora si
hrotnatky Daphnia cucullata vytvofi jakousi pfilbu na hlavé, kterd snizuje riziko pre-
dace. (B) Rostliny v pfipadé napadeni herbivory spousti rozmanité obranné mecha-
nismy proti herbivorii, jako je napt. produkce riiznych sekundarnich metabolitl nebo
vytvoreni trichom(. Tyto obranné mechanismy se nékdy dédi i do dalsi generace.
(C) Listy lakusniku vodniho (Batrachium aquatile) maji nitkovity tvar v pfipadé, ze ros-
tou pod vodou, a plochy tvar, pokud rostou na hladiné. (D) Pohlavni dvojtvarnost
u rypohlavce (Bonellia viridis). Samecek je jen nékolik mm dlouhy a dospély Zivot travi
v téle mnohondsobné vétsi samicky. Pohlavi je ur¢eno socidlné tak, ze pokud larva ry-
pohlavce nenarazi na zadnou samici, pfisedne na dno mote a sama se vyvine v samici.
Pokud larva na samici narazi, vstoupi sty do jejiho téla, postupné migruje do jejich
pohlavnich organd a tam se pfeméni v miniaturniho samce. Geneticky se samec a sa-
mice nelisi.

Epigenetické zmény jsou také ¢asto vyvolavany ptisobenim vnéjsiho prostiedi,
takZe jedinci mohou v riiznych podminkach vykazovat rizny fenotyp, i kdyz se ge-
neticky nelisi. V takovém pripad€ mluvime o tzv. fenotypové plasticité. Prikladem
mohou byt naptiklad zmény v morfologii perloocek hrotnatek (Daphnia) vyvolané
ptritomnosti predatora, indukovana rezistence rostlin vii¢i okusu ¢i patogentim vyvo-
lan4 byloZravcem ¢i patogenem, anebo rizny tvar listd laku$niku vodniho v zavislosti
na tom, zda list roste pod ¢i nad hladinou. Piikladem fenotypové plasticity jsou i roz-
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dily ve vzezieni samcli a samic u organismu s environmentalné uréenym pohlavim
(obr. 3.44).

Zajimavym piikladem epigenetickych zméen vyvolanych zménami vnéjsich pod-
minek je jarovizace (neboli vernalizace) rostlin. Ta spoc¢iva v tom, Ze nizké teploty bé-
hem zimy vedou k epigenetickym modifikacim gent regulujicich kveteni, diky kte-
rym rostlina vykvete az na jare — poté co probéhla zima — a ne drive. Kdyz k vystaveni
rostlin nizkym teplotdm nedojde, rostlina neni schopna vykvést. Proces jarovizace je
dulezity pro radu rostlin rostoucich v mirném pasu, kde se stridaji ro¢ni obdobi.

Molekuldrni mechanismy epigenetické dédicnosti

Jak uZ jsme zminili, mira genové exprese
do znac¢né miry zavisi na tom, jak pevné
je DNA na histonech navinuta a jak
kompaktné je chromatin usporadan. A to
zase zavisi na epigenetickych modifika-
cich chromatinu, které zahrnuji jednak
modifikace samotné molekuly DNA,
a jednak modifikace histond. Nejbézn¢jsi
epigenetickou modifikaci molekuly DNA
je methylace cytosinu v dinukleotidu CG
(tj. cytosinu sousediciho s guaninem),
ktera je obvykle spojend s transkripnim
umléenim dané sekvence. Deédi¢nost
této modifikace zprostfedkovava enzym
DNA-methyltransferaza a je zaloZena na
symetri¢nosti methylovanych CG dinuk-
Obr. 3.45: Dédi¢nost methylace cyto- leotidGi ve dvousroubovici DNA, kdy je
sind v CG dinukleotidech (znézorng- || Proti sobé v kazdém vlakné jeden methy-
nych modrymi ¢&i ¢ervenymi kolecky) lovany cytosin (viz obr. 3.45). Po replikaci
pfi buné¢ném déleni zajisténa enzy- || takové sekvence vznik4d hemimethylovana
mem DNA-methyltransferaza (Dnmt). || DNA, kde je cytosin methylovan pouze
na rodi¢ovském vlakn¢, zatimco nové
nasyntetizované vlakno DNA methylaci postrada. Takova mista jsou rozeznavana
udrzovaci DNA-methyltransferazou, kterd methyluje cytosin na nové vzniklém
vlakné. Tim obnovuje ptivodni stav a zaji$tuje, Ze se methylace cytosinli zdédi do
obou dcetinych bunék. Bunky maji zaroven schopnost navodit DNA methylaci i de
novo nebo naopak DNA demethylovat.

Histony vykazuji mnohem Sirsi plejadu epigenetickych modifikaci. Mezi nej-
Castéjsi patii acetylace, methylace, fosforylace ¢i ubikvitinilace (tj. pridani acety-
lové, methylové ¢i fosfatové skupiny anebo pripojeni malého proteinu ubikvitinu;
obr. 3.46). Takto mohou byt modifikovany riizné aminokyseliny tvorici histony,
ikdyz obvykle jsou to ty na N-konci proteint. Nekteré histonové modifikace jsou spo-
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Obr. 3.46: A) Priklady histonovych modifikaci. Na aminokyseliny na N-konci histont
mUze byt navdzana methylovd, acetylova ¢i fosfatova skupina, anebo maly protein
ubikvitin. B) Mechanismus dédi¢nosti histonovych modifikaci pii buné¢ném déleni.

jeny s potlacenim genové exprese, jiné naopak genovou expresi zvySuji. Napriklad
histonové acetylace obecné zvySuji transkripci, protoze neutralizuji pozitivni naboj
histont a tim jejich afinitu k zdporné nabité DNA, ¢imZ se DNA rozvoliuje a stava se
ptistupnéjsi transkripénim faktorim a RNA polymeraze. Histonové methylace mo-
hou transkripci jak stimulovat, tak potlacovat podle toho, jaka aminokyselina je me-
thylovana. N¢kdy se v této souvislosti mluvi o tzv. histonovém kédu, ktery urcuje,
které geny budou ¢i nebudou exprimovany. Epigeneticka dédi¢nost histonovych mo-
difikaci neni az tak stabilni jako dédi¢nost methylace DNA, nicméné ukazuje se, Ze
alespon pro ne¢které modifikace také funguje. Mechanismus je obecné takovy, Ze pa-
vodni epigeneticky modifikované histonové oktamery se po replikaci ¢aste¢né zacleni
do obou dcefinych molekul DNA a jsou doplnény nove vzniklymi histonovymi ok-
tamery, které epigenetické modifikace postradaji. Zaroven v8ak dochézi k rozeznani
nukleozomi s modifikovanymi histony a vytvoreni obdobnych modifikaci na soused-
nich nemodifikovanych nukleozomech (obr. 3.46). Tim se zajisti, Ze se epigenetické
modifikace histonti dédi i pres buné¢na déleni a nedochazi k jejich postupnému vy-
mizeni.

V epigenetické dédi¢nosti hraji ¢asto dllezitou roli malé RNA. Jsou to kratké mo-
lekuly RNA (dlouhé obvykle 20—30 nukleotidi), které obecné reguluji expresi gend,
k nimz jsou komplementarni. Na zakladé komplementarity se vazi na mRNA a ini-
ciuji jeji degradaci, pripadné blokuji jeji translaci. V neékterych pripadech malé RNA
dokazi zaroven vyvolat methylaci DNA, ze které transkript vznikl, a tim do budoucna
zablokovat transkripci z tohoto tseku DNA. Takto jsou v genomu epigeneticky uml-
covany nejen vybrané geny, ale také napriklad repetitivni sekvence nazyvané transpo-
zony, které se dokazi v genomu namnozit do ohromného mnozstvi kopii. Cést trans-
pozond (tzv. retrotranspozony) se mnozi tak, ze se jejich sekvence prepiSe do mo-
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lekuly RNA, ktera je nasledné reverzné prepsana zp€t do DNA a zaclenéna na jiné
misto v genomu. Genomy eukaryot neziidka obsahuji stovky tisic nebo i nékolik mi-
lion kopii retrotranspozoni a tyto sekvence zabiraji zna¢nou ¢ast genomu. Aby se
tito molekularni parazité nemnozili zcela nekontrolovatelné a neohroZovali stabilitu
genomu, genom se jejich transkripci a mnoZzenibrani jejich epigenetickym umléenim
pravé pomoci malych RNA.

vrx

Dédicnost epigenetickych zmén napric generacemi

Vyznam epigenetickych zmén v ontogenetickém vyvoji mnohobunéénych orga-
nismd, diferenciaci sam¢iho a samiciho pohlavi nebo zménach fenotypu vyvolanych
prostiedim je vcelku jasny a dobie prozkoumany. Predmétem diskuzi v§ak stale z0-
stava, do jaké miry se epigenetické zmény dédi napii¢ generacemi — €ili jak casto do-
chazi k tzv. transgeneracni epigenetické dédicnosti — a jak moc tim paAdem mohou
prispivat k evoluci organismii.

Velkou prekazkou pro epigenetické modifikace coby nositele dédi¢né informace
je epigenetické reprogramovani genomu, ke kterému dochazi v nékolika fazich on-
togenetického vyvoje jak u zivoc¢ichd (obr. 3.47) tak u rostlin. U zivocichli dochazi
k prvni rozsahlé viné epigenetického reprogramovani zahy po oplozeni vajicka sper-
mif pfi prvnich bunéénych délenich zygoty. Behem této faze se v genomu vymaze na-
prosta vétSina epigenetickych znacek zdédénych od rodi¢l a tim se docili toho, Ze
bunky raného embrya ziskaji znovu schopnost vytvorit jakykoliv typ bunék, tj. stanou
se totipotentni. K dal$imu vyraznému epigenetickému reprogramovani pak dochazi
v zarodec¢nych buiikach, coz jsou buriky, které pozdé&ji daji vzniknout gametam, ¢ili
vajicktim a spermiim.

Zarodecna linie bunék se u Zivocichli oddéluje od somatické linie, kterd dava
vzniknout samotnému télu jedince, velmi casné béhem embryogeneze. Zatimco so-
maticka linie bunék hyne v okamziku smrti jedince, zarodec¢na linie bunék je ,,nesmr-
telna“, protoze v podobé gamet dava vzniknout nové generaci. Z toho také plyne, ze

Obr. 3.47: Epigenetické reprogramovani genomu u savcu. Zahy po oplozeni do-
chazi ke globalni demethylaci genomu, kterd odstrani naprostou vétsinu epigenetic-
kych znacek na DNA zdédénych od rodict (vyjimkou jsou napf.imprintované geny, viz
text nize). K daldi rozséhlé viné demethylace genomu dochdzi u zérodeénych bunék.
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Obr. 3.48: Cyklus epigenetického znaceni imprintovanych geni u savci. Epige-
netické modifikace imprintovanych gent ziskané béhem gametogeneze u rodi¢t uni-
kaji globalni demethylaci genomu, ke které dochazi zahy po oplozeni vajicka spermii.
Zatimco v somatickych burikédch je imprinting udrzovan, v zadrode¢nych burikach do-
chézi k jeho vymazani a vytvoreni novych epigenetickych modifikaci dle pohlavi je-
dince.

do dalsi generace se mohou zdédit jen epigenetické (a genetické) zmény, které vznik-
nou v této zarodecné linii bun€k, kdezto zmeény v somatickych burikach tuto moznost
nemaji. Na tento problém poukazal uz koncem 19. stoleti August Weismann a ba-
riéra mezi somatickou a zarode¢nou linii se po ném nazyva Weismannova bariéra.
Zatimco u Zivo€ichd je tato bariéra pomérné striktni, nebot se zarode¢na a somaticka
linie bun¢k oddéluji casné béhem embryogeneze, rostliny takovou bariéru nemaji.
Zarodecna linie u nich totiz vznik4 az v kvétech preprogramovanim somatické linie,
a proto je u rostlin mnohem vétsi potencial pro dédi¢nost epigenetickych zmeén zis-
kanych béhem Zivota.

Dalsi prekazkou pro dédi¢nost epigenetickych zmén mezi generacemi je vymena
histond za jiné proteiny, kterym se rika protaminy, ve spermiich. Protaminy jsou
DNA v jadre, diky ¢emuz mohou mit spermie relativné malou hlavicku a rychleji se
pohybovat. Nicmén¢ s touto vyménou z velké ¢asti mizi i epigeneticka pamét v po-
dobé modifikaci histont.
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Navzdory epigenetickému reprogramovani genomu, k jakému u zivocicht
avmensi mifeiurostlin v riiznych stadiich ontogenetického vyvoje dochazi, se uka-
zuje, Ze alespon ¢ast epigenetickych zmén se do dalsi generace prenést miize. Prikla-
dem jsou napiiklad tzv. imprintované geny u savcu. Jsou to geny, u kterych dochazi
kexpresi pouze zjedné alely v zavislosti na rodi¢ovském ptivodu. U nékterych imprin-
tovanych genti je exprimovana pouze matet'ska alela, u jinych pouze otcovska. To, zda
dochazi k expresi, je dané ¢isté epigeneticky. Epigenetickou znacku alely ziskavaji uz
urodi¢t béhem gametogeneze. Rodice timto zplisobem v podstaté epigeneticky pro-
gramuji své geny, které predavaji do dalsi generace, aby jejich potomky ovliviiovaly
tak, jak je to v zajmu rodi¢t. A protoZe se nekdy stava, ze v zajmu maminek je néco
jiného nez v zajmu tatinkd, mohou rodic¢e své geny programovat kazdy jinak (viz ra-
mecek 3.1). Je prokazané, Ze tyto imprintované geny unikaji epigenetickému repro-
gramovani genomu v ¢asném embryu. A zatimco v somatickych bunikach imprinting
pretrva, v zarodecné linii dochazi pozdéji k jeho vymazani a vytvoreni novych znacek
v zavislosti na pohlavi jedince, které budou predany do dalsi generace (obr. 3.48).
Imprintované geny sice dokazuji, zZe nékteré epigenetické zmény mohou unikat epi-
genetickému reprogramovani a dédit se do dalsi generace, ale protoZe u nich zaroven
v kazdé generaci dochazi k preprogramovani, nedaji se povazovat za ptiklad dlouho-
dobé transgeneracni epigenetické dédi¢nosti.

3.lGENOMOVY IMPRINTING U SAVCU. Podle teorie rodi¢ovského konfliktu
vznikl genomovy imprinting u savcl v dasledku odliSnych zajm0 rodich
ohledné vyvoje jejich potomstva. Savci jsou specifi¢ti v tom, ze je embryo
a pozdéji plod po relativné dlouhou dobu vyzivovano v téle matky a otcové
tudiz k vyzivé nemohou piimo pfispét. Zaroven je u savcl pomérné bézné, ze
se samice pafi s vice samci a rliznd embrya v déloze proto mohou mit rizné
otce.V sobeckém zajmu otcl pak je, aby jejich potomek ziskal od matky po-
kud mozno co nejvice zdroj(, klidné na Ukor sourozenc(, a nehledé na to,
jak moc to matku vycerpa. Naopak v zdjmu matky je rozdélit zdroje mezi
potomky rovnomérné a zéroven vynalozit do vyzivy jen tolik energie, aby ji
to prilis nevycerpalo. V souladu s touto teorii vétSina imprintovanych gend,
které jsou exprimovany pouze z otcovské alely, podporuje rGst embrya, za-
timco geny exprimované pouze z matefské alely rlist embrya potlacuji.
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Obr. 3.49: Priklad
dlouhodobé dédéného
epigenetického znaku
u Inice kvétel (Linaria
vulgaris). Vlevo nahofe
normalni forma s bilate-
ralné symetrickymi kvéty.
Vpravo nahofe forma
s radidlné symetrickymi
kvéty, kterd vznikla epi-
genetickou  modifikaci
genu Lcyc. Dole jsou pak
kvéty rostlin s rlGznou
mirou této methylace.

Priklady vice ¢i méné dlouhodobé transgeneracni epigenetické dédi¢nosti
nicméné existuji. Hezkou ukazkou dlouhodobé a stabilni transgenera¢ni epigene-
tické dédic¢nosti je peloricka forma Inice kvétel (Linaria vulgaris), ktera ma na rozdil
od normalni formy radialné symetrické kvéty (obr. 3.49). Tato forma byla popsana uz
vroce 1744 Carlem von Linné plivodné jako samostatny druh. Pozdéji se ovSem zjis-
tilo, Ze je to jen varianta Inice kvétel, jez vznikla z normalni formy epigenetickou mo-
difikacijednoho genu, ktery je u radidlni formy siln€ methylovan. Dnes zname u rost-
lin spoustu dalsich ptikladt transgeneraéni epigenetické dédi¢nosti. Casto jde o epi-
genetické zmény vyvolané stresovymi abiotickymi ¢i biotickymi podminkami, jako
je sucho, teplo, napadeni patogenem ¢i herbivorem, které mohou rostlindm pomoci
se se stresovymi podminkami vyporadat a prezit je. Epigenetickd pamét tak mutze
hrat dalezitou roli v evoluci rostlin, které zménam prostiedi nemohou uniknout tak
snadno jako pohyblivi Zivo¢ichové. Nicménéiu Zivo€ichi se zd4, Ze epigeneticka pa-
mét do urcité miry funguje. U savcl bylo naptiklad pozorovano, Ze kdyz jsou mladata
vystavena vyraznym stresovym podminkam a traumatim, muze to v jejich pozdéj-
$im Zivoté vést k riznym behavioralnim porucham provazenym epigenetickymi zme-
nami v mozku. Tyto zmény se mohou dédit i po n€kolik dal§ich generaci. Nepékny
nezameérny epigeneticky experiment byl proveden nacisty za 2. svétové valky v Ho-
landsku, kdy byla prerusena dodavka potravin pro zna¢nou ¢ast zeme. Béhem témeér
ptlro¢niho hladomoru zemfelo okolo 20 000 lidi a vice nez 4 miliony lidi si do Zivota
odnesly rizné zdravotni nasledky. Tyto nasledky, zahrnujici poruchy metabolismu,
kardiovaskularni choroby ¢i psychické poruchy, byly zaznamenany nejen u lidi, kteri
si hladomorem ptimo prosli, ale i pozdé&ji u jejich potomki a vnukd.
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3.5 Znaky v evoluci organismii a studium fylogeneze

Cesty evoluce byvaji velmi spletité. V predchozich kapitolach jsme si ukazali, jaky
mohou mit riizné procesy v genetice organism vliv na jejich evoluci. V genomu i ve
vzhledu — morfologii, anatomii a ekologii organisma se v§ak shromazduji jesté dalsi
informace. Jsou to informace o ptivodu organismd, dédictvi po jejich davnych pred-
cich. Kdyz je dokaZeme najit a spravné vyuzit, mohou nam prozradit, jak se orga-
nismy vyvijely v ¢ase, jak jsou si pribuzné ijak, kdy a kolikrat se u nich vyvinuly kli¢ové
evolu¢ni inovace, které jim umoznily jejich tspéch. Kde tedy vzit informace o evoluc-
nim vyznamu jednotlivych znak, a o tom, jak se v ¢ase u riznych organismt meénila
jejich podoba a zivotni strategie? Pro spravnou interpretaci evoluce organisma je na
prvnim mist¢ tieba zjistit, jak jsou si mezi sebou pribuzné a kdy se od sebe jednotlivé
evoluéni linie oddélily. Klicovym néstrojem pro studium evoluce organismd je proto
znalost fylogeneze organismii.

Cojetofylogeneze? Mozna jste sejiz s timto pojmem setkali v souvislosti se syste-
matickou biologii, tedy s klasifikaci organismii do systému. Praveé systém organismu
se v poslednich desetiletich radikalné proménil vzhledem ke zjisténim, ktera prinesla
molekularni fylogenetika organismd. Fylogeneze organismu je odpovedi na otazku,
jak jsou si jednotlivé druhy a vétsi evoluéni linie vzajemné pribuzné. VSechny orga-
nismy, které na Zemi ziji, se totiz vyvinuly z jednoho spole¢ného predka. Z toho plyne,
ze pro kazdou libovolnou dvojici (€i vétsi skupinu) druht existoval nékdy v minulosti
jejich posledni spole¢ny predek. Fylogenetika se snazi odpovédét na otazky tyka-
jici se vzajemnych pribuzenskych vztahd mezi organismy a toho, jaké lze mezi orga-
nismy vysledovat evoluéni linie — tedy skupiny, které jsou potomky néjakého spolec-
ného predka.

Evolué¢ni pribuzenské vztahy mezi organismy sijako linie, které se rozdéluji u riiz-
nych spole¢nych predkd, predstavovali uz prvni evolu¢ni biologové, jako byli Darwin
¢i Wallace. Z jejich doby pochazi také prirovnani svétové diverzity druht ke stromu
— ,,Stromu Zivota“, kde kazda koncova vétvicka piedstavuje jeden druh, a jednot-
livé rozsochy ve stromé pak mista, kde se rozdélily cesty riiznych potomku spolec-
ného predka. Kmen pak v Darwinové pojeti ,,stromu zivota“ odpovidal teoretickému
pradavnému predku, prvnimu organismu, ze kterého vznikly vSechny ostatni. Prvni
evoluéni biologové jesté nevédéli, zda vSechny organismy na svété pochazeji z jed-
noho predka, ale pracovali s touto hypotézou ve svych predstavach. Dnes mame
o0 evoluci organismt a jejich pribuznosti mnohem lepsi piedstavy, nez méli vyzkum-
nici v 19. stoleti. UZ vime, Ze vSechny zndmé organismy na svété maji jednoho spo-
le¢ného predka; Ze jsou si vSechny vice ¢i méné pribuzné. PredevSim vsak exis-
tuji data a metody, jakymi lze velmi presné odhadnout, do jaké miry si jsou jed-
notlivé organismy pribuzné. Metafora stromu tak do zna¢né miry evolu¢ni biolo-
gii a fylogenetice zlistala. Hlavnim vysledkem fylogenetickych analyz, kterymi zkou-
mame, jak jsou si organismy piibuzné, je totiz fylogeneticky strom. Fylogeneticky
strom (obr. 3.50) je graf, ktery zobrazuje, jak jsou si organismy v daném souboru
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Obr. 3.50: Zakofenény a nezakofenény fylogeneticky strom. U stromu vlevo je
zobrazen kofen stromu, tedy uzel, kde strom zacina (je jim uzel D,(ABC)). U stromu
vpravo vidime zjisténé pfibuzenské vazby mezi jednotlivymi termindlnimi uzly i délku
vétvi, ovsem nevime, kde je kofen. Nezakofenény strom nam tak pro zjisténi fyloge-
netickych vztahl neposlouzi, protoze nevime, kde zacina.

dat pribuzné. Zakladnimi jednotkami tohoto grafu jsou vétve, které piedstavuji evo-
luéni linie, a uzly (nody), kde dochazi k rozvétveni jedné vétve na dvé. Na koncich
vétvi se nachazeji terminalni (koncové) uzly, které predstavuji jednotlivé organismy
v nasi studii. Z kazdého uzlu fylogenetického stromu, pokud je pIn€ rozieseny (nese
vSechny informace o vzajemné pribuznosti, které nést mize) vychazeji pravé dvé
vétve, fikame tedy, Ze fylogeneticky strom ma dichotomické vétveni. Pokud v n&ja-
kém fylogenetickém stromé najdeme uzel, ze kterého vychazi vice vétvi, znamena to,
Ze strom neni plné rozieSeny — nemame dostatek informaci k tomu, abychom zjistili,
jaké jsou mezi t€mito vice vétvemi ve stromé fylogenetické vztahy. Tomu, jak jsou jed-
notlivé vétve a uzly ve stromé usporadany, rikame topologie fylogenetického stromu.
Sviij vyznam v ném pak ma, jak si brzy ukazeme, také délka vétvi. Fylogeneticky
strom také midze byt budto nezakorenény, anebo zakorenény. Co to znamena? Za-
korenény strom ukazuje nejen vzajemné vztahy mezijednotlivymiliniemi, ale také to,
kde mé strom pocatek, tedy které vétveni je hlubsi a starsi nez jiné (obr. 3.50). Né-
které metody (tfeba UPGMA, kterou si dale ukdzeme) jsou schopny sestavit zakore-
nény strom, vysledkem vétSiny fylogenetickych metod jsou ale nezakotenéné stromy.
Abychom ziskali zakofenény strom, je v takovém pripadé tieba do analyzy pridat tzv.
outgroup. To je linie, ktera s jistotou nepatii dovniti zkoumané skupiny organismd,
ale je ji znacné blizka. Uzel, kde se outgroup oddéluje od zbytku stromu, lze pak in-
terpretovat jako koren zbyvajici ¢asti fylogeneze.

Znaky v evoluci organismii.

Jakym zplisobem ale miZeme fylogenetické vztahy mezi organismy zjiStovat? Stejné
jako u ostatnich biologickych disciplin, i v pripadé fylogenetické analyzy je treba na-
m¢érit na organismech data, a ta nasledné podrobit metodam kvantitativni analyzy.
Vysledky fylogenetického vyzkumu jsou proto vzdy fylogenetické hypotézy, které je
nasledné mozné testovat, ale predev§im odhadovat, jak dobte vlastné vysvétluji nase
nameérena data. Jako data pro fylogenetickou analyzu slouzi znaky. To jsou v§emozné
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meéritelné vlastnosti organismd. Znaky rozdélujeme do rtiznych kategorii podle riiz-
nych meéritek. RozliSujeme tifeba znaky morfologické, které se tykaji vzhledu, ana-
tomickych a morfologickych struktur organismt, znaky molekularni, které se zis-
kavaji analyzou nukleovych kyselin ¢i proteind, nebo znaky ekologické, které se ty-
kaji vnéjsich projevi a zivotni strategie organismu. Znakem je vzdy konkrétni struk-
tura (nebo treba pozice v genomu). To, jak dany znak vypadé, pak oznacujeme jako
formu znaku. Znakem je tedy napiiklad sitnice v oku, formou znaku pak, zda obsa-
huje pouze ty¢inky, anebo také ¢ipky. Podle toho, jakych forem muze znak nabyvat,
rozliSujeme znaky kvantitativni a kvalitativni. U kvantitativnich znaka vykazuji je-
jich formy kontinuum (délka ocasu, plocha usi, télesna hmotnost), u kvalitativnich
znakd se setkdvame s jednotlivymi variantami (pfitomny/neptitomny, baze na pozici
v genomu).

To, jak ktery znak vypada, je pro evoluéni biologii zcela zasadni informace. Je to
to hlavni, co na organismech vidime, pozorujeme a co lze méfit. K tomu, jak znaky
u konkrétniho organismu vypadaji, vedou vSak rtizné cesty. Velkou ¢ast znakd orga-
nismy dédi po svych predcich. N¢kdy v minulosti se zkratka stalo, Ze se v evoluci
u n€jakého organismu vyvinul néjaky znak (¢i forma znaku), a tento znak se od té
doby dé&di do dalsich generaci. Casto se stéva, ze nové vznikly znak je z néjakého di-
vodu pro dany organismus velmi vyhodny nebo jinak vyznamny — jde o evoluéni ino-
vaci. Taumozni svému nositeli preziti a velky evoluéni tspéch — bude mit velké mnoz-
stvi potomkad, ktefi tento vyhodny znak zdédi. Po milionech let tak z jednoho predka,
u kterého se evolu¢ni inovace objevila, vznikne mnoho potomkd, kteti daji vzniknout
raznym evolu¢nim liniim (fikdme, ze dojde k diverzifikaci evolu¢nich linif). Tito po-
tomci zpravidla onen vyhodny znak nesou.

Podobné, nékdy dokonce uplné stejné znaky, vSak nemuseji vzniknout v evoluci
pouze jednou. Casto je néjaky znak natolik vyhodny a zajimavy pro svého nositele, ze
vznika u rtznych linif organismu zcela nezavisle na sob€. Typicky jde tfeba o schop-
nost létani u zivocicht, teplokrevnost u obratlovci, vzdus$nice u ¢lenovcd, anebo také
tfeba mnohobunécnost u eukaryotickych organismd. VSechny tyto znaky vznikly
mezi organismy nezavisle na sobé vickrat. Tomuto procesu fikdme evoluéni konver-
gence, a znaky, které jsou si podobné pravé evolué¢ni konvergenci, oznacujeme jako
znaky analogické neboli homoplazie. Naopak, pokud jsou si znaky podobné proto,
Ze jsou dédictvim od spole¢ného predka, fikdme o nich, Ze jsou homologické.

Prikladem, na kterém si mtzeme elegantné ukazat rozdil mezi homologii a ho-
moplazii, je uz jmenovana schopnost letu u Zivocichd. K jejimu vzniku doslo ne-
zavisle na sobé minimalné ¢tyrikrat — trikrat u obratlovci (letouni, dinosauri, pte-
rosaufi) a jednou u hmyzu. Kridla obratlovcti vznikla z homologickych struktur —
vSechna jsou preménénou predni konéetinou. Anatomicky se tedy jedn4 o homolo-
gické struktury a je s nimi homologicka i naSe ruka, prsni ploutev vanoéniho kapra
¢i predni noha prasatka. K preméné koncetiny v kiidlo ale doslo vickrat nezavisle na
sobg, schopnost létat tedy u ptakd, netopyrd ani pterosaurti homologicka neni, jde

Bylo nebylo... 145



o analogicky znak. A pak tu jsou kifidla hmyzu. Ta nevznikla ani ze struktur, které
by byly n¢jak homologické s predni koncetinou obratlovcd, jde o tplné nezavisly
vznik schopnosti letu. Kiidla hmyzu jsou tedy kiidlu ptaka analogicka funkcéné i ana-
tomicky. Pri sestavovani hypotéz o fylogenezi organismi je tak tfeba davat pozor,
abychom si omylem nespletli n€jaky homologicky znak se znakem analogickym. V ta-
kové situaci by nase hypotéza byla naprosto chybna — homoplazie totiz viibec nepro-
kazuji pribuznost svych nositeld. Nejsou totiz dédictvim jejich predka — vznikly vice-
krat nezavisle na sob€. V minulosti doslo k mnoha situacim, kdy se lidé takto spletli
a predstavovali si, Ze jsou si néjaké linie piibuzné na zakladé znakd, které se ukazaly
byt analogickymi. Naprosto typickym prikladem vzniku takového tzv. polyfyletic-
kého taxonu byl taxon vzdusnicovct, zahrnujici spole¢né hmyz a stonozkovce. Tyto
dvé skupiny spojuje mimo jiné to, Ze dychaji vzdusnicemi. Vzdusnice v8ak vznikly
mnohokrat nezavisle na sob¢, stonozkovci a hmyz jsou si tak podobni jen ndhodou,
a ve skutecnosti si nejsou v ramci ¢lenovci blizce pribuzni.

Pokud znak v evoluci vznikne v rdmci néjaké skupiny jako novinka, fikame tako-
vému znaku apomorfie. Protoze v evoluci vznikla apomorfie prave jednou u spolec-
ného predka néjaké skupiny organisma, nese pritomnost daného znaku velmi dule-
zitou informaci — kdo jej ma, nalezi mezi potomky jednoho spole¢ného predka, u kte-
rého inovace vznikla. O takovém znaku pro danou skupinu organismu rikame, ze
je to jeho autapomorfie, to znamena, Ze vznikl u spole¢ného predka skupiny a pre-
nesl se na jeho potomky v ramci jedné evoluéni linie. Typickym prikladem je napti-
klad pefi — autapomorfie teropodnich dinosaurd, mezi které patii i ptaci. Nékdy se
vSak stane, Ze po vzniku evolu¢ni inovace dojde k rychlé diverzifikaci, a znak spolec-
ného predka se tak prenese na vice velkych evoluénich linii, které jsou si vzajemné
ptibuzné, a to, Ze jsou si pribuzné, se pozna prave podle pritomnosti daného znaku.
Takovému znaku pak fikdme synapomorfie (,,spole¢na apomorfie®). Tato oznaceni
jsou do zna¢né miry relativni — nejde presné definovat, co je synapomorfie a co uz
neni. Jsou v§ak pro evolu¢ni mysleni uzite¢nymi néstroji.

Vétsina znakd, které organismy maji, je vSak daleko starsi, nez jak staré jsou
rizné mensi evolucni linie. Jsou dédictvim mnohem davnéjsich spole¢nych predkd,
vyskytuji se napfi¢ velkym mnozstvim vzajemné ptibuznych linii. Pfikladem tako-
vého znaku je tieba kladeni vajec u savcu. Existuje jedna linie sou¢asnych savct (pta-
koritni), ktefi namisto rozeni Zivych mladat kladou vejce. Neni to v§ak zadna evo-
luéni inovace této linie. Spole¢ny piredek dnesnich savci kladl vejce, a jeho piedkové
rovnéz. Kladeni vajec se skorapkou v evoluci vzniklo daleko dfive, nasli bychom jej
uZ u spole¢ného predka vSech amniot (to je skupina, kam patii plazi i savci). Savci
schopnost klast vejce zdédili jako typickou, béZnou vlastnost plazim podobnych Zi-
vocichq, ze kterych se vyvinuli. To az klicova evoluéni inovace Zivorodych savct — ro-
zeni Zivych mladat, se v této skupiné postarala o zménu. Znaku, ktery je prave ta-
kovym dédictvim minulosti, jako je vejcorodost savcd, fikame pleziomorfie. Plezio-
morfni znaky jsou ve fylogenetice problematické proto, Ze nenesou informaci o vza-
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jemné pribuznosti. Predstavuji takové ,,pozadi®, znaky, které jsou pro uréeni pribuz-
nosti spi$ zavadeéjici. Jejich nositelé si totiz mohou mezi sebou byt piibuzni mnohem
méng, neZ jeden z nich néjakému zcela jinak vypadajicimu organismu, u kterého do-
Slo k nahrazeni pleziomorfie n¢jakou novou apomorfii. Typickym prikladem takové
situace jsou krokodyli. Ti vypadaji na prvni pohled jako celkem normalni plazi — maji
Ctyfi nohy, Supinatou kizi a dlouhy ocas. Vlastné se docela podobaji jestérce. Ve sku-
te¢nosti jsou v8ak mnohem piibuznégjsi ptakim, nez vSem ostatnim plaziim. Pouze
to tak nevypada, protoZe na rozdil od ptak je s jeStéry spojuje velké mnozstvi plezi-
omorfii. VyuZiti pleziomorfii v systematické biologii a fylogenetice tak vede k chybné
tvorbé tzv. parafyletickych taxonti (viz ramecek 3.J).

3.) NEUZNAVEJTE PARAFYLETICKE TAXONY! Na pritahovani dlouhych
vétvi (LBA) nejsou nachylné jen fylogenetické metody, které bézi na pocitaci
a pracuji s molekuldrnimi daty. V textu jsme si ukdzali, Ze urcité ,fylogene-
tické analyzy” je schopen i ¢lovék, kdyz intuitivné rozfazuje organismy do
taxonU bez znalosti jejich fylogenetickych vztaha - cisté na zakladé jejich
morfologickych podobnosti. | ¢lovék je u toho nachylny na LBA. Mnohdy se
totiz stane, ze se uvnitf néjaké skupiny organism( najde vétev, u které dojde
k velké evolu¢niinovaci. Opefeni u ptakd, ztrdta nohou u had(, vstup do vody
u kytovci a fada dalsich podobnych ptipad(. Vsechny tyto skupiny byly dfive
fazeny v systému jako samostatné, po boku téch, jejichz jsou ve skute¢nosti
soucasti. Hadi byli fazeni jako skupina na stejné Urovni vedle jestérq, prestoze
jsou vétvi hluboko uvnitf jestér( (tfeba varan je mnohem pfibuznéjsi hadovi
nez jestérce). Totéz s ptaky, ktefi jsou pribuznéjsi krokodyliim nez krokodyli
jestérlm, ¢i s kytovci, ktefi jsou pfibuznéjsi hrochtim nez hrosi tfeba kravé. Ve
vsech téchto pripadech zafungovala LBA - jmenované skupiny jsou tak od-
lisné, Ze jim nejpiibuznéjsi organismy jsou vzhledové mnohem podobnéjsi
svym vzdalenéjsim pribuznym nez tém blizkym. LBA v kontextu tradi¢ni ta-
xonomie je tedy do zna¢né miry ddvodem, pro¢ lidé v minulosti pouzivali
tzv. parafyletické taxony.To jsou skupiny, které zahrnuji spole¢ného predka,
avsak ne vsechny jeho potomky, pouze jejich ¢ast. Tam, kde doslo k extrémni
evoluci, nejsou tyto velmi pozménéné organismy do parafyletického taxonu
Lprijaty”, i kdyz tam po pravu patfi. Na tomto misté je tfeba zminit, Ze v syste-
matice organism{ existuje jedna velka vyjimka, kde jsou parafyletické taxony
naprosto pripustné. Je tomu tak v pfipadé druhi - ty totiz pfedstavuji redlné
existujici entity a mnohdy nejsou definovany fylogeneticky, ale jinym zpUso-
bem (viz ramecek 3.K). Vyssi taxony si vsak lidé definuji jen sami pro vlastni
potiebu - a je proto tfeba, aby odpovidaly realité pfibuzenskych vztah(. De-
konstrukce parafyletickych taxond predstavuje jednu z nejvétsich bolistek
pro pfiznivce tradi¢nich poradkd, tieba nékteré ucitele prirodopisu, ktefi od-
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mitaji pfizpUsobit systém organismu souc¢asnym poznatkdm. S neochvéjnou
jistotou vam budou vypravét, Ze slepys je ,beznoha jestérka“, zatimco had
jestérem neni, pfestoze ve skutecnosti jsou hadi také beznohymi jestéry -
jen zkratka v ramci jestéra ztratili nohy o néco vice nez slepysi. Vysledkem je
mateni studentd a chybné predstavy o evoluc¢nich vztazich mezi organismy.
S parafyletickymi taxony je to tak jako s mnoha domnélymi problémy, které
zpUsobuji soucasné kulturni valky. Neexistuji a nikdy neexistovaly, ale vzdat
se jich je pro mnohé lidi nepfedstavitelnym vstupem do nového, nepozna-
ného nebezpeci - kontaktu s realitou.

Riizné znaky maji u organismi rdzné rychlou evoluci. Nekteré se proménuji po-
malu, jiné extrémné rychle. Abychom mohli na zakladé znakt prozkoumat fylogene-
tické vztahy mezi organismy, je tteba jich naméfit co nejveétsi mnozstvi. Jednotlivé
znaky (tfeba morfologické) prozkoumame jeden po druhém u vSech organismi ve
vzorku, ktery zkoumame, a vysledky zaneseme do tabulky. V pripadé morfologické
evoluce je nejjednodussim zplisobem vyhodnoceni znak jejich volba tak, aby mél
kazdy znak jen dvé varianty (1/0, ma/nema). Vysledna jednoducha tabulka mize na-
sledn€ vypadat tieba takto:

Tab. 3.1: Matice znaka.

chobot nohy hlodavézuby rohy parohy ocas
pes 0 1 0 0 0 1
slon 1 1 0 0 0 1
mamut 1 1 0 0 0 1
krava 0 1 0 1 0 1
veverka 0 1 1 0 0 1

Takovato tabulka — matice znakt — vyjadiuje, v ¢em se jednotlivé organismy ve
vzorku lisi, a v ¢em jsou si podobné. MiiZe tak poslouZit jako zaklad pro fylogenetické
analyzy, které si ukaZeme v dalSim textu. Nyni se v8ak jeSt€ podivame na jednu dile-
zitou véc: které znaky jsou vlastné pro fylogenetickou analyzu nejvhodnéjsi.
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B€hem prvnich staleti vyzkumu evoluce organismt predstavovaly morfologické
a ekologické znaky jediné vlastnosti, které mohli vyzkumnici na organismech méfit.
Pro odhaleni pfibuzenskych vazeb mezi mnoha druhy organismi to sta¢i — hodné
morfologickych znaki totiz organismy podédily po svych spole¢nych piedcich, coz
umoznuje na zakladé téchto znakd vytvorit spravné fylogenetické hypotézy o jejich
piibuznosti. Mnohdy v8ak tyto hypotézy, prekvapivé, nebyly vysledkem kvantitativ-
nich analyz morfologickych znakd. Vznikaly v hlavach specialistli na zaklad¢ jejich
intuice, které znaky jsou podle jejich nazoru asi ty duleZité. [ kdyz uz byly metody
kvantitativni analyzy morfologickych dat pouZity, ¢asto byly vysledky zna¢né ne-
jednoznacné. Doslova Bozi dopusténi tak v poklidném a relativné statickém svété
tradi¢ni taxonomie na pielomu stoleti zptisobil prichod molekularni fylogenetiky.
V 90. letech totiz zacalo byt pro vyzkum organisml dostupné sekvenovani DNA.
K zjistovani fylogenetickych vazeb mezi organismy tak najednou vedle morfologic-
kych dat zacala byt dostupna také molekularni data — poradi nukleotidi v nukleovych
kyselinach a poradi aminokyselin v proteinech.

Pro¢ je vlastné pouziti molekularnich dat pro zjistovani fylogenetickych vztahti
mezi organismy tak vyhodné a dobré? Rovnou si feknéme, Ze molekularni metody
nejsou n¢jaké jednoduché a samospasné reseni pro jakoukoli otazku, kterd se tyka
fylogeneze. Zdaleka ne vSechny postupy s molekuladrnimi daty vedou ke spravnym
vysledkim. Mnoho tsekt DNA a typti molekularnich dat neni viibec pro fylogene-
tiku vhodnych, a i u téch, které vhodné jsou, je tieba neustale byt ve stfehu pti in-
terpretaci vysledkli a davat pozor na chyby. Presto predstavuji molekularni metody
ve fylogenetice oproti tradicnim morfologickym zcela zdsadni posun. Jaké jsou tedy
hlavni vyhody molekularnich znaki oproti morfologickym? PiedevSim jich je mno-
hem vice. V morfologické fylogenezi predstavuje kazdy morfologicky znak pravé je-
den znak — v matici dat pro fylogenetickou analyzu je to jeden sloupec. Takovych
morfologickych znakd miZeme na organismech, obzvlasté téch s komplexni téles-
nou stavbou, zaznamenat i nékolik desitek. V. molekularnich datech v§ak jeden znak
predstavuje kazda pozice v genomu. Genomy organismu se skladaji z miliont ¢i mili-
ard bazi, proteomy organism ze statisici aminokyselinovych pozic. Molekularnich
znakd tedy za relativné malého Usili (trocha pipetovani a sekvenace) mizZeme ziskat
obrovské mnozstvi. To vSak neni jedina vyhoda, kterou molekularni data pro fyloge-
netiku maji. Organism je obrovské mnozstvi a mohou od sebe byt evolu¢né hodné
vzdalené. Spolecny predek eukaryot Zil asi pred 2 miliardami let, spole¢ny predek
vSech soucasnych organismu pak nékdy pied 3,5 miliardami let. Za tu dobu se toho
v evoluci jednotlivych linii stalo opravdu hodné — tak moc, zZe uz si jednotlivé hluboké
linie organism nejsou skoro ni¢im podobné. Jak chcete na zdkladé morfologie zjistit
pribuznost mezi trepkou, muchomirkou, kanarkem a brokolici? Tyto organismy sice
samoziejme sdileji nekteré spolecné vlastnosti, které podédily od svého spole¢ného
predka, pro plné rozieSeni jejich fylogeneze je to vSak zoufale malo. Genetickou in-
formacivsak obsahujiv§echny organismy. Molekularni znaky tak jejich fylogenezi do
znaéné miry roziesit umoznuji, nékteré oblasti v genomu totiz mutuji tak pomalu, Ze
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zde je stale dostatek znakli umoziujicich zjistit pribuzenské vztahy i u zna¢né vzda-
lenych organisma. Molekularni znaky (i kdyz zdaleka ne v§echny) vsak maji oproti
mnoha morfologickym znakdm jesté jednu vyhodu, ktera je pro fylogenezi naprosto
zasadni. Mnoho ¢asti genomu totiz neméa zadny primy dopad na fenotyp organismu —
kdyz v nich dojde k mutaci, na vzhledu a vlastnostech organismu to viibec nemusi byt
poznat. To je extrémné dulezité, protoZe to znamend, Ze na takové mutace nepisobi
selekce — vlastnosti organismu se preci danou mutaci nijak neméni. O znacich, na
které neptsobi selekce, proto rikame, Ze jsou selekéné neutralni. O velkém mnoz-
stvi morfologickych znaki se vSak nic takového rict nedd. Hodné morfologickych
zmeén totiz vlastnosti organismu méni — tfeba nepatrné, v kontextu evoluce to vsak
muze byt dilezité. Morfologicka podobnost organismu tedy nékdy nemusi odrazet
jejich evoluéni pribuznost, protoZe podobné znaky obcas nezdédily od svého spolec-
ného predka. Misto toho vznikly nezavisle na sob¢ (evolu¢ni konvergenci), protoze
na organismy pusobil podobny selekéni tlak. Pro jakoukoli fylogenezi je proto zcela
zasadnivhodny vybér znakd. Ty museji byt selekéné neutralni, aby vysledky fylogene-
tické analyzy nebyly chybné. Analyza totiZ nepozn4, ktera podobnost je dédictvim po
spole¢ném predku, a ktera vznikla diky selekci nezavisle vickrat. Proto musime védeét,
zda dané znaky nesou informaci o evolu¢nim ptivodu organismu (zda maji fylogene-
ticky signal). Najit molekularni znaky, které nesou fylogeneticky signal, je z diivodu
jejich casté selekeni neutrality mnohem jednodussi, nez najit vhodné morfologické
znaky.

Metody molekuldrni fylogenetiky.

V predchozim textu jsme si vysvétlili a ukazali, co je fylogeneze, k ¢emu ji potiebu-
jemeznat ajaka datalze pouZit pro jeji vyzkum. Jak ale samotné fylogenetické analyzy
vlastné funguji? Nasledujici odstavce budou opatrnym okénkem do velmi kompli-
kovaného a slozitého svéta fylogenetickych metod. Na tomto misté je nutné predem
upozornit, Ze perfektni znalosti fylogenetickych metod nejsou nutnou podmin-
kou pro uspésné reseni Biologické olympiady. Pro ucely tohoto pripravného textu
bude pojednani o fylogenetickych metodach znac¢né zjednodusené, rada dilezitych
témat v textu zcela chybi. Nasi snahou je ukazat, jakym zplsobem se s daty pro fylo-
genezi pracuje, jak vlastné fylogenetické analyzy interpretovat, a také jaké jsou jejich
hlavni problémy a uskali.

Abychom mohli provést fylogenetickou analyzu, je z genetickych dat, ziskanych
sekvenaci, nejprve tieba sestavit matici znakd, podobnou té z tab. 3.1. Znaky v gene-
tickych datech totiz predstavuji pravé jednotlivé pozice v genomu. Pro tispé$nou fylo-
genetickou analyzu je tedy zcela rozhodujici poznat, které pozice v jednotlivych sek-
vencich jsou homologické — vzajemné si odpovidaji. Genetickych dat je velké mnoz-
stvi, jsou rozsahla, a poznat, které pozice si mezi nimi navzajem odpovidaji, je vy-
pocetné znacn¢ narocné. Proto je tfeba jesté pred jakymkoli pouzitim molekularnich
dat pro fylogenezi provést jinou vypocetné narocnou analyzu, kterd nam jednotlivé
sekvence sefadi pod sebe tak, aby v jednom sloupci byly vzdy vzajemné homologické
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pozice. Vysledkem je tzv. alignment — doslova ,,sefazeni“. BEéhem sestavovani align-
mentu musi analyza rozhodnout nejen o tom, jak spravné k sob¢ jednotlivé sekvence
priradit. BEéhem evoluce totiz ¢asto dochazi nejen k zaménam nukleotidli (substi-
tucim), ale také k jejich inzercim a delecim, tedy k tomu, Ze ze sekvence cela jedna
pozice (cely znak) zmizi, anebo naopak nové pribude. V alignmentu se takova infor-
mace znazornuje pomlcékou (gap — mezera). Nasledujici priklad ukazuje, jak takova
tvorba alignmentu v praxi vypada. Predstavme si, Ze jsme sekvenaci DNA ziskali na-
sledujici sekvence:

(A) ATTACGCATTAA, (B) ACTACCCATGAA, (C) TTACGCCTTAGTA,
(D) ATACGCATTAA.

Tyto sekvence jsme podrobili algoritmu, ktera sestavuje alignment. Vysledny
alignment vypada takto:

(A) ATTACGCATTA--A

(B) ACTACCCATGA--A

(C) -TTACGCCTTAGTA

(D) AT-ACGCATTA--A

Conam tento alignment o sekvencich rika? Sekvence C zac¢in az od druhé pozice
v alignmentu. Pozice ¢islo 1 v ni chybi. V sekvenci D pak na treti pozici v alignmentu
doslo k deleci — pozice ¢islo 3 se tedy v této sekvenci viibec nenachézi a po pozici ¢islo
2 nasleduje rovnou pozice ¢islo 4 (doslo zde tedy nejspise k deleci, pripadné u vsech
ostatnich sekvencik inzerci). V sekvenci C naopak dvé pozice na konci sekvence pri-
byly — v ostatnich sekvencich tyto dva znaky viibec neexistuji (v sekvenci C tedy doslo
ke dvéma inzercim, pripadné ve vSech ostatnich sekvencich ke dvéma delecim).

Jak je vidét, je spravnost alignmentu pro fylogenetickou analyzu uplné klicova.
Predstavte si, kdybychom alignment neprovedli (resp. provedli bychom jej chybné).
Srovnani jednotlivych sekvenci by pak vypadalo nasledovné:

(A) ATTACGCATTAA

(B) ACTACCCATGAA

(C) TTACGCCTTAGTA

(D) ATACGCATTAA

Schvalné si srovnejte, kolik nukleotidt v sekvencich bychom tplné $patné ptira-
dili najejich pozice. Pouziti takového chybného alignmentu by se rovnalo tomu, kdy-
bychom v morfologické znakové matici do sloupce pro znak ,,pritomnost ocasu® ob-
¢as vyhodnotili stav znaku ,,barva usi“. Volba vhodné metody sestaveni alignmentu
je tedy nutnym predpokladem k tomu, aby byla néasledna fylogeneticka analyza re-
levantni; s chybnym alignmentem by fylogenetické analyza byla jen surrealistickym
bizarem.

Alignment tedy mame (a doufame, ze je spravny — ani to samoziejmeé nikdy ne-
muzeme védét s jistotou), jak nyni odhalit fylogenetické vztahy mezi jednotlivymi or-
ganismy? Nabizi se jednoduché, elegantni feSeni: pojdme sekvence vzajemné srov-
nat. Organismy, které maji podobné¢jsi sekvence DNA, jsou si piibuznéjsi nez ty,
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které je maji rozdiln€jsi. Mira vzdalenosti dvou sekvenci, geneticka distance neboli
p-distance (z angl. ,,pairwise distance“ — vzdalenost uvniti dvojice), se zméri velmi
jednoduse: je to pomér poctu rozdilnych pozic (mist, kde doslo k mutacim) a celko-
vého poctu vSech pozic. Vyjadreno matematickym vzorcem:
p = @ )
n

kde n, predstavuje pocet pozic, které jsou si ve srovnavané dvojici sekvenci roz-
dilné, zatimco n predstavuje celkovy pocet vSech pozic. Ukazme si piiklad vypoctu
p-distance. Poslouzi nam k tomu alignment nasledujici dvojice sekvenci:

(1) ARTGTAGGAATCGC

(2) AGTGHAAGAATCGC

Cervené jsou v ném znazornény pozice, ve kterych se obé sekvence lisi. Tyto po-
zice jsou tfi: proto dosazenim do vzorce (p = %) ziskame vysledek p = 0, 21. Geni-
aln€ jednoduché. Je vSak tento vysledek spravny? Matematicky rozhodné¢ ano — tyto
dvé sekvence se skute¢né lisive 21 %. My ovSem nepracujeme s n¢jakym teoretickym
systémem. Sekvence, které zkoumame, pochazeji z organismd, jedna se o soubory
znakd, které za sebou maji dynamickou evoluci. Nasim cilem neni srovnévat pros-
tou podobnost sekvenci, cilem je srovnavat evoluéni vzdalenost — zjistit, které or-
ganismy maji mezi sebou vice, a které méné evolu¢nich rozdilti. Rikd nam hodnota
p-distance skute¢né v§e? Opravdu doSlo béhem evoluce téchto dvou organismu od
jejich spole¢ného predka pouze ke tftem zaménam v této sekvenci? Predstavme sina
chvilku, Ze bychom méli k dispozici presné informace o tom, jak evoluce téchto dvou
sekvenci v ¢ase probihala. V nasledujici tabulce v levém sloupci vidime evoluci sek-
vence u linie vedouci od spole¢ného piredka k organismu s ¢islem 1, v pravém sloupci
u organismu s ¢islem 2. V prostfednim sloupci je zapsan pocet mutaci, které v kaz-
dém kroku probéehly. Mutace (substituce) jsou v sekvencich také vzdy znazornény ba-
revné. Radky v tabulce predstavuji ¢asové udaje, tieba miliony let.

ATTGTAGGAATCAC O ATTGTAGGAATCAC
ATTGTAGGACTCGC 2 ATTGTAGGAATCAC
ATTGTAGGACTCGC 1 ATTGAAGGAATCAC
ATTGTAGGACTCGC 2 AATGAAGGAATCGC
ATTGTAGGAATCGC 2 AATGAAAGAATCGC
AATGTAGGAATCGC 2 ACTGAAAGAATCGC

Z alignmentu, ktery jsme ziskali sekvenaci dneSnich potomka davného spole¢-
ného prredka to vypada, ze zde v evoluci doslo jen ke tfem substitucim. Ve skutecnosti
jich v8ak bylo 9. Ouha. Pokud bychom nové hodnoty dosadili do naseho vzorce pro
distanci, dostaneme hodné jiny vysledek. Misto distance p = 0, 21 ziskdme hodnotu
zhruba p = 0, 64. Zkratka — tfikrat vice. Tento model je ponékud extrémni, tak velky
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rozdil zpravidla mezi prostou p-distanci a skutecnou evolué¢ni vzdalenosti sekvenci
byt nemusi (pokud by byl, nebyl by takovy lokus pro dané organismy prili§ vhodny pro
fylogenetickou analyzu). Na extrémnim prikladu jsme si tu v§ak ukazali, co je to tzv.
substituéni saturace® | jeden z problémt, ktery musi molekularni fylogenetika fesit.
Substitucni saturace je zplisobena skutecnosti, Ze genetické znaky maji velmi ome-
zeny pocet forem. Na kazdé pozici v genomu muiZe existovat jen pét variant: adenin
(8), cytosin (C), thymin (T), guanin (G), anebo ,,nic“, neexistence pozice (-). Pokud
bychom pro zjednoduseni moznost inzerci a deleci zanedbali (u protein-kddujicich
sekvenci jsou celkem vzacné), mame pro kazdou pozici praveé 4 moznosti. Tim je zpt-
sobeno, ze p-distance s ¢asem neroste linearné (obr. 3.54), postupné se v sekven-
cich akumuluje vic a vic zdmén, které nelze postiehnout (dané pozice zmutuje vice-
krat, anebo ndhodou stejna pozice v obou sekvencich zmutuje stejn¢). Ostatné — po-
kud bychom nechali po¢ita¢ vygenerovat dvojice ndhodnych sekvenci DNA, budou si
v priaméru podobné z 25 % —jejich p-distance tedy bude 0, 75 (na kazdé pozicije totiz
prave 25% pravdépodobnost, zZe se zde ndhodou objevi u obou sekvenci stejna baze,
pokud zanedbame existenci inzerci a deleci, tedy ,,nic*“4?). U sekvenci, které jsou od
sebe velmi vzdaleny, tedy p-distance nenese dostate¢nou informaci o evolu¢ni vzda-
lenosti sekvenci. Pokud chceme odhadnout, ke kolika substitucim doslo mezi obéma
sekvencemi, je tieba distan¢ni data modifikovat — odhadnout, kolik dalSich substi-
tuci jsme asi pii méreni p-distance piehlédli. K tomu je idealné zapotiebi znat dobu
evoluce, ktera mezi obéma sekvencemi probéhla, a také substituéni rychlost — udaj,
ktery udava, jak casto dojde statisticky v sekvenci k substituci. Ani jedno z toho nelze
obvykle presné zméfit, a tak je tfeba s témito parametry pordiznu matematicky pra-
covat, snazit se jich ve vypoctech zbavit, anebo je odhadnout n€kterou ze slozitych
vypocetnich metod.

K tomu, abychom provedli vhodnou korekci p-distance a odhadli, jaké je sku-
te¢na evoluc¢ni vzdalenost obou sekvenci, je tfeba prepocitat p-distanci pomoci tzv.
substitu¢niho modelu. Substitu¢ni model neni nic jiného, nez vice ¢i méng¢ slozity
matematicky vztah, ktery vyjadruje, jak asi probihala na daném lokusu evoluce. Sub-
stitu¢ni modely zohlednuji pravdépodobnost, Ze k substituci dojde, a zpravidla také
rizné pravdépodobnosti riznych druhti zdmeén. Existuje cela fada substitu¢nich mo-
delt. Ten nejjednodussi (jmenuje se Jukes-Cantortiv model) pracuje s piedpokladem,
Ze pravdépodobnost kazdé substituce je stejna, slozitéjsi Kimuriv dvouparametrovy
model pracuje s mySlenkou, Ze transverze (zamény purinové a pyrimidinové baze)
jsouméné pravdépodobné, nez tranzice (zdmény purinové za purinovou ¢i pyrimidi-
nové za pyrimidinovou). Pro vétSinu fylogenetickych analyz se pak u rznych lokusi

39Saturace je doslova nasycenost. Pokud je néco saturované, znamené to, 7e je to nasycené — ,, dodavky
plynu jsou saturované“ — mame dostatek plynu; ,saturace kyslikem v krvi je 93 % — v krvi je rozpusténo
93 % kysliku z mnozstvi, které dokaze pojmout.

40pokud cheete, mizete si to experimentalné ovéfit. Pouzijte k tomu umeélou inteligenci, tieba Chat-
GPT: zadejte prislusny vstup (napf. ,,vygeneruj 1000 dvojic ndhodnych sekvenci DNA o délce 100 bp;
pak spocitej primérnou p-distanci téchto parti“). Vysledek se bude pohybovat kolem 0, 75.
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parametrd. To, jaky substitu¢ni model je pro ktery lokus nejvhodnéjsi (kterému mo-
delu se nejspise nejvic blizi evoluce daného lokusu), se zjistuje samostatnou, vypo-
cetné narocnou analyzou. Dalsi ndro¢né vypocty jsou pak tieba pri odhadovani jed-
notlivych parametra.

Data pro fylogenetickou analyzu (distance zkorigované pomoci substitu¢nich
modeld) bychom tedy méli. Jak ale zjistit (¢i odhadnout) samotnou fylogenezi orga-
nism, ze kterych jsme data ziskali? Jisté vas napadne, ze nejjednodussim zptisobem
bude prosté se podivat, které distance jsou men$i nez jiné, a podle toho provést kon-
strukci fylogenetického stromu. To je skute¢né nejjednodussi zplisob, jak vytvorit fy-
logenetickou hypotézu. Algoritm, které umoziuji konstrukei fylogeneze, existuje
nekolik. Ten uplné nejjednodussi zvladnete sami s tuzkou a papirem, jak si nyni uka-
Zeme.

M¢jme maly vzorek dat, ze kterych jsme vypocitali parové evoluéni distance. Jed-
notlivé sekvence (organismy, ze kterych sekvence jsou) oznac¢ime pismeny A-D. Tyto
distance si vyneseme do tabulky:

Tab. 3.2

A B C D

0,2 -
0,6 05 -
D|07 05 09 -

O w >

Nyni se na tabulku podivame, a najdeme dvojici, ktera ma nejmensi distanci. Tou
je dvojice AB. Proto si AB budou ve fylogenetickém stromé nejbliZe.

Obr. 3.51

Nyni za pomoci aritmetického primeéru vypocitame vzdalenost celé této dvojice
od ostatnich sekvenci:

AB V& C: 20105 = 0, 55,

ABvigiD: 21205 = 0,6.
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Z novych distanci nasledné vytvotime novou tabulku:

Tab. 3.3
AB C D
AB -
C | 0,55 -
D | 0,60 0,90 -

Ted budeme postup opakovat — najdeme dalsi dvojici, ktera si je nejblize. Tou je
skupina ABC. ProtoZe vzorek obsahuje jen 4 polozky, umozni ndm to uz rozresit cely
strom, ktery bude navic také zakorenény.

Obr. 3.52

Metoda, kterou jsme pouzili ke konstrukci tohoto fylogenetického stromu, se
jmenuje UPGMA (z angl. unweighted pair group method with arithmetic mean). Vy-
sledky se zdaji byt uplné¢ skvélé. Pokud jsou distance Gplné spravné (coz zpravidla
nejsou), mohl by byt teoreticky spravné i cely strom. Az na jeden poradny problém.
Evoluce totiz zdaleka neni stejné rychla ve vSech pripadech a na vSech vétvich fyloge-
netického stromu. V tomto fylogenetickém stromé nejsou zakresleny pouze fylogene-
tické vztahy. Smysl m4 i délka vétvi v grafu*!. Délka vétve konkrétné zde odpovida,
zjednodus$en€ feceno, tomu, kolik evolu¢nich zmén na dané vétvi k dal§imu uzlu pro-
béhlo*2. V piipadé stromu konstruovaného metodou UPGMA jsou vzdy obé sester-
ské vétve stejné dlouhé, jejich délka odpovida poloviné distance mezi skupinami. Co
kdyz ale evoluce na jedné z vétvi probehla rychleji nebo pomaleji nez na téch ostat-
nich? Pfedstavme si jiny hypoteticky pripad evoluce, kterou tentokrat presné popi-
suje nasledujici strom:

4IMozna jste se nékdy setkali s pojmem kladogram, ktery se ob&as chybné uvadi jako synonymum
pojmu fylogeneticky strom. Ve skute¢nosti je kladogram pouze konkrétnim typem fylogenetického stromu
— je to takovy fylogeneticky strom, ve kterém délka vétvi nenese zadnou informaci. S takovymi stromy se
ale v biologii pracuje jen naprosto vyjime¢né — zpravidla slouZi jen ke schematickému zndzornéni fyloge-
netickych vztahd. Pokud se tedy v néjakém odborném ¢lanku setkate s fylogenetickym stromem, skoro
jisté o kladogram neptijde.

42Jinak je tomu v piipadé stromi, které jsou datované (zde ma délka vétvi vyznam uplynulého ¢asu
od spole¢ného prredka k jeho potomktim). V takovém stromé jsou pak sesterské vétve stejné dlouhé, jako
u stromu konstruovaného metodou UPGMA, ov§em z jiného divodu.
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Obr. 3.53

Délka vétvi v tomto stromeé odpovida skutecné rychlosti evoluce v dané skuping.
Na kazdé vétvi je délka téz ¢iselné uvedena. Vidime, Ze ve dvojici B a D nebyla evo-
luce stejné rychla, jako je tomu jinde — taxon D ma vyrazn¢ rychlejsi evoluci oproti
zbytku stromu. KdyZ se podivame na distan¢ni tabulku k tomuto vzorku, uvidime, Ze
prestoZe jsou si B a D sesterské, jejich distance je vétsi, neZ je distance B od A.

Tab. 3.4
A B C D

04 -
06 06 -
D|07 05 09 -

O w >

Pokud tedy pouzijeme metodu UPGMA, dopustime se chyby — kvili rozdilné
rychlosti evoluce u taxonu D nam analyza chybné prifadi k sobé taxony B a A, a vy-
sledkem bude nasledujici chybny strom:

Obr. 3.54

Vsimnéte si, co se stalo. Topologie zbylych ¢asti stromu ztstala stejna — A je si
porad blizsi s B nez s C. Analyza v8ak nedovedla pochopit, Ze D je k A evoluéné blize
nezB. Piievoluci smérem k D totiZ doSlo k zrychleni evoluce, a distance mezi A a Ctak
narostla do té miry, Ze ndm vétev D najednou vypada extrémné vzdalena nejen vaci
A, ale i vlc¢i vSem ostatnim — a odplula ndm kamsi pry¢, ke koteni stromu.

dami konstrukce fylogeneze, je totiZ velmi nachylna na jeden z nejvétsich strasaka
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fylogenetiky: tzv. pritahovani dlouhych vétvi (z anglického long branch attraction,
LBA). Na nékterych vétvich mdze byt substitu¢ni rychlost o tolik vyssi nez je ve
zbytku stromu, Ze distance mezi takovou vetvi a vétvi ji sesterskou je vyssi, nez
distance sesterské vétve k néjake jiné. Tim se dlouhd vetev posune ke kofeni stromu,
pripadné se dlouhé vétve ptitdhnou k sobé€ (a outgroup miva velmi dlouhou vétev) —
astrom je tak cely Spatné. LBA predstavuje jeden z nejvét§ich problémd, se kterym se
evoluéni systematika a fylogenetika musi potykat. Velmi Casto se totiz stava, ze evo-
luce nekteré skupiny se ,,utrhne ze retézu“ a hodné se zrychli. Bézné je to tieba v pri-
padg, Ze n&jaky organismus ziska velkou evoluéni vyhodu nebo se mu povede presko-
¢it na jinou zivotni strategii (tfeba parazitismus). To vede k tomu, Ze nahle vyrazné
zaraditelné organismy, které zpravidla maji ,,dlouhé vétve®, a je velmi tézké spravné
odhadnout jejich fylogenetické vztahy se zbytkem organismi.

Jakym zpasobem tedy zajistit, abychom z nebezpeci LBA co nejlépe unikli? Me-
chanismi, jak toho docilit, je pomérné mnoho, ovsem tiplné se nebezpec¢i LBA zbavit
nelze. Velkou pomoci je tfeba pouZiti velkého mnoZstvi dat, abychom z nich ziskali
co nejvice informact a co nejlepsi signal. Zakladem pro odhad spravné fylogeneze (i
spravnych délek vétvi fylogenetického stromu) je v§ak pouziti komplexnéjsich me-
tod, nez jsou ty algoritmické (UPGMA a dalsi takové). Zadna z metod, které dovedou
fylogeneticky strom sestrojit, totiz proti LBA neni dost dobra. Je proto tieba zvolit
opacné reSeni. Najdeme metodu, kterd nam strom sice nevytvori, ale pokud ji n&jaky
uz vytvoreny strom ukazeme, tak nam rekne, ,,jak je dobry*“ — jak moc odpovida na-
Sim datiim. Nésledné této metodé ukazeme vSechny varianty topologie stromu, které
pro nase data existuji — a prosté ji nechame vybrat tu nejlepsi.

Zni to skvéle, ma to ale hacek. S pribyvajicim po¢tem terminalnich uzlt (orga-
nismu v naSem vzorku) velmi rychle roste pocet existujicich topologii. Pro 3 taxony
existuji tfi varianty mozné topologie zakofenéného fylogenetického stromu: budjsou
si sesterské taxony AB a jim sestersky taxon C ((AB)C), nebo analogicky ((AC)B)
a ((BC)A). Pro 4 terminalni uzly existuje 15 moznych topologii, pro 10 taxont jich
existuje uz pres 34 miliond, a tfeba pro 50 taxond existuje zhruba 2,8 x 1076 moz-

Obr. 3.55: Long branch attraction u topologie stromu, ktery jsme zkoumali v pied-
chozim cviceni.
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nych topologii**. Kdybychom pro fylogenetickou analyzu vzorku o 50 taxonech pou-
zili kompletné celou dostupnou vypocetni kapacitu soucasnych pocitact, potrebo-
valy by k provéreni vSech existujicich topologii vice ¢asu, nez kolik ho ub&hlo od
vzniku Vesmiru. V nasich poctech navic hovorime jen o prostych topologiich — rtz-
nych stromi (liSicich se krom topologie i délkou vétvi) existuje teoreticky az neko-
ne¢né mnoho. Organism ve fylogenetickych analyzach navic potfebujeme mit da-
leko vice, nez 30 nebo 50 — mnohé fylogenetické studie pracuji s tisici terminalnich
uzl@. Jak z toho ven? Musime zkratka vybirat z existujicich stromd — a hledat ten nej-
lepsi, na ktery narazime. Je to podobné, jako kdyz tfeba ve méste hledate nejlepsi re-
stauraci. Prijdete do velkého mésta, divate se na jidelni listky restauraci, a vyberete
si tu s nejlep$im menu. To je samoziejmé mozné délat ndhodné, tak ale dnes nejspis
nejlepsirestauraci nikdo hledat nebude — zabralo by to hrozné moc ¢asu a vétSina re-
stauraci, které bychom prohlédli, by se ani ndznakem neblizila naSemu vysnénému
podniku. Proto je tieba trochu znat cestu. Misto ndhodného bloumani predmeéstimi
je potieba zjistit, kde jsou ve mesté dobré restaurace, tam vystoupit z metra a pohybo-
vat se v prislusné ¢tvrti. Velmi podobnym zplisobem funguje ve fylogenetice prohle-
davani stromového prostoru. Pfedstavme si mnozinu existujicich stromt pro nas
vzorek jako prostor — tfeba pravé mésto. Rlzné varianty stromu predstavuji rizné
restaurace. Abychom véd¢li, kde zacit, najdeme si v online mapach n¢jakou restau-
raci, o které vime, Ze by mohla byt dobra, a u ni za¢neme s hledanim. V pripadé fy-
logenetické analyzy tedy nevybereme pocatecni strom pro hledani ndhodné, ale se-
strojime jej neékterou z algoritmickych metod (tfeba nasim UPGMA, nebo nékterou
z lepsich a slozitéjsich metod, jako je tfeba metoda Neighbor-Joining). Nase fyloge-
neticka analyza zméri pro strom sestrojeny algoritmem, jak moc ,je dobry“ — vyge-
neruje pro n¢j jeho skore. Nasledné nechame nasi analyzu, aby topologii stromu,
ptipadné délku vétvi v tomto stromé, trochu zménila — tieba prehodila pozici jedné
vétve. Novy strom, ktery analyza navrhne, bude docela blizky tomu plivodnimu (v
nasem podobenstvi o restauracich to bude velmi podobné restaurace nedaleko té,
u které jsme zacali). Analyza se nyni podiva, zda ma novy strom lepsi, anebo horsi
skore, nez ten ptivodni. Pokud ma skore horsi, vrati se analyza k ptivodnimu stromu,
a zkusi jinou zdménu. Pokud je vS§ak skdre lepsi, analyza na novy strom piejde. Na-
sledn€ ud¢la dalsi zaménu a postup se opakuje. Analyza tak postupné prochazi stro-
movy prostor a strom neustale vylepSuje. Nakonec nastane situace, kdy analyza vy-
zkousi vSechny mozné jednotlivé zamény ve stromé, na kterém zrovna je, a vSechny
budou horsi. Tento moment odpovida situaci, kdy budeme stat u n€jaké uz opravdu
dobré restaurace, a v okoli na dohled Zadna lepsi restaurace neni. V tu chvili jsme
nasli, co jsme hledali — vstoupime do restaurace a objedname si. Stejné tak i nase

43Pocet existujicich topologii zakorenéného stromu pro n terminélnich uzlii Ize spoéitat jako (2n —
3)!1. Symbol !! znaci dvojity faktorial, ktery je pro liché ¢isla « sou¢inem vsech lichych ptirozenych ¢isel
od z do 1. Velmi pékné s Vami krok za krokem vypocet i s demonstraci, jak pocet stromd s rostoucim n
extrémné roste, projde ChatGPT na vstup = Show me the growth of number of possible rooted phylogenetic
tree topologies existing for 3 — 10 terminal nodes.
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analyza v tu chvili proces prochazeni stromového prostoru ukonéi a nalezeny strom
oznaci za nejlep$i.

Jak vyplyva z popsaného procesu, nejlepsi strom, ktery analyza najde, viibec ne-
musi byt ten uplné nejlepsi existujici strom ve stromovém prostoru. Nékde ve mésté
mozna existuje nesrovnatelné lepsi restaurace, nez ta, ke které jsme nasim postupem
dosli. Problém je v tom, Ze nemame tuSenti, kde je — jediny efektivni zplisob hledani
dobré restaurace nas zaved! k jiné. Nic moc lepsiho ale v tuto chvili k dispozici ne-
mame. Existuji sice zplisoby, jak se dostat k jeste lep§im restauracim, zpisob, jak
s jistotou najit tu uplné nejlepsi — strom, ktery ze vSech téch existujicich stroma nej-
1épe sedi pro nase data, neexistuje.

Pro skorovani fylogenetickych stromt pii prochazeni stromového prostoru se po-
uziva nékolik metod. Nékteré z nich vyuzivaji evolu¢ni distance a substitu¢ni modely,
jiné nikoliv. Mezi metody, které nepracuji s distancemi, patfi metoda maximalni par-
simonie, ktera, na rozdil od vSech ostatnich metod molekularni fylogenetické ana-
lyzy, pracuje s jednotlivymi pozicemi v alignmentu jako se znaky (alignment zde tedy
vystupuje jako matice znaki). Skérovani fylogenetického stromu metodou maxi-
malni parsimonie vypada tak, Ze na strom se vzdy vymapuje konkrétni znak (zjedno-
dusené€ receno — na kazdy terminalni uzel si napiSeme, jaky nukleotid v dané pozici
u prislu$né sekvence je). Nasledn¢ analyza zjisti, jaky nejmensi pocet substituci mu-
sel béhem evoluce podle nabidnuté topologie nastat. Timto zpisobem metoda ma-
ximalni parsimonie projde postupné pro dany strom cely alignment, a nakonec se-
Cte vysledky ze vSech pozic do findlniho skore. Strom, ktery vysvétluje evoluci align-
mentu s nejmensim poctem nutnych substituci, oznac¢i metoda jako nejlepsi. Maxi-
malni parsimonie tedy, jak jiZ nazev napovida, vychazi z logiky tzv. Occamovy bfitvy.
To je princip védecké metodologie, ktery rika, Ze za nejpravdépodobnéjsi vysvétleni
pozorovaného jevu mame povazovat takové vysvétleni, pro které je tteba co nejméné
jevl aentit—nejjednodudsi mozné vysvétleni. Vtomto pripadé je nejjednodussi—ma-
ximalné parsimonni — fylogeneticka hypotéza pro nase data takova, ktera umoznuje
vysvétlit vznik rozdil v naSich sekvencich nejmens$im moznym poctem zmén stavu
znakl. Metoda maximalni parsimonie je pro svou jednoduchost vypocetné pomérné
snadn4, a jeji velkou vyhodou je, Ze umoziuje kombinovat rizné typy znakd — tfeba
molekularni znaky s morfologickymi. Vyborné se také hodi pro ¢isté¢ morfologické
fylogeneze. Oboji je uZite¢né, pokud chceme napriklad do fylogeneze sou¢asnych or-
ganismu pridat i n€jaké fosilni, ze kterych je zpravidla mozné skorovat pouze mor-
fologické znaky. Nevyhodou metody maximalni parsimonie je vSak jeji nedostate¢na
citlivost k riznym rychlostem evoluce napti¢ stromem a nachylnost k problému LBA.
Navic je ¢asto chybna i jeji zakladni premisa — maximalné parsimonni strom jedno-
duse viibec nemusi byt ten spravny. Evoluce je totiz dynamicky jev a velmi ¢asto viibec
neprobiha tim nejjednodus$im moznym zplisobem, nybrz zkratka jinym.

Pro ¢isté molekularni fylogeneze se v sou¢asnosti nej¢astéji pouZzivaji metody,
které jsou zaloZeny na bayesovské statistice. Jde predev§im o metodu maximalni
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vérohodnosti (maximum likelihood) a bayesovskou metodu. Podivejme se bliZe na
to, jak tyto metody funguji, a s jakymi proménnymi vlastné pracuji. Zakladem baye-
sovskych metod je tzv. Bayestiv vzorec. To je matematicky vztah, ktery ukazuje, jak
spolu souvisi riizné druhy pravdépodobnosti jevu — v pripad¢ fylogenetickych dat je
to apriorni pravdépodobnost, posteriorni pravdépodobnost a vérohodnost neboli like-
lihood. Znito straSné? Spolu s biblickymi andély pred dal§im vysvétlovanim pravime:
NEBOJTE SE. Zas tak priSerné to neni.

Bayestv vzorec vypadé takto:

P(D|H)

P(HID) = P() 5

Pismeno P ve vzorci znaci pravdépodobnost (ta se v matematice vyjadiuje jako ¢islo
vuzavieném intervalu mezi nulou ajednickou). Pismeno H znaci hypotézu, pismeno
D pak data.

P(H|D) predstavuje posteriorni pravdépodobnost, tedy pravdépodobnost, ze
pii datech, ktera jsme namérili, plati hypotéza, kterou zkoumame. P(H) predsta-
vuje apriorni pravdépodobnost — to je pravdépodobnost, Ze hypotéza, kterou zkou-
mame, je viibec realné mozna. P(D), jmenovatel zlomku, je pravdépodobnost dat.
Ta rika, jak je pravdépodobné, Ze nase naméfena data plati (ze v nich neni chyba).
A pak je tu posledni €len, ¢itatel zlomku — P(D|H ), vérohodnost neboli likelihood.
To je zvlastni udaj, ktery rika, jakéa je pravdépodobnost, Ze data, ktera jsme nameérili,
budou vypadat pravé tak, jak vypadaji, kdyz by platila nage zkoumana hypotéza. Ze
to zni vSechno stejné? Pojdme si uvést nazorny priklad.

Vojta s Tomasem sedi v domé a venku se ozve zvuk rozbitého kvétinace. ,,SlySel
jsem dobre?“ zepta se Vojta.

»Ilysel,“ odpovi Tomas. ,,Sakra, kdo rozbil ten kvétinac?“

Vojta ma jasno: ,,To byl zahradni trpaslik. Na zahradé ti Zije zahradni trpaslik,
ktery se bavi tim, ze obcas rozbiji kvétinace!

,»To je nesmysl,“ oponuje Tomas. ,, Zahradni trpaslici pece neexistuji!

Vojta ale namitne: ,,Pravda, skute¢né nejspi$ neexistuji — ale kdyby existovali a je-
den na zahradé skute¢né byl, pak bychom velmi pravdépodobné¢ uslySeli zvuk rozbi-
tého kvetinace!

Podivejme se nyni na rozhovor z hlediska Bayesova vzorce. Na poc¢atku jsou data
— Vojta s Toméasem slyseli zvuk rozbitého kvétinace. Pravdépodobnost dat P(D) je
vysoké — Vojta slySel dobre, oba se shoduji, Ze data plati. Hypotéza, kterou zkou-
mame, zni, Ze na zahradé rozbil kvétinac¢ zahradni trpaslik. Tomas spravné namitl,
Ze apriorni pravdépodobnost P( H ) hypotézy trpaslika je velmi nizka, protoZe trpas-
lici neexistuji. Vojta viak namitl diilezity argument — zZe likelihood P( D| H ) hypotézy
trpaslika je vysoky, protoZe kdyby trpaslici existovali a jeden na TomaSové zahradé
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byl, je velmi pravdépodobné, Ze bychom zaslechli pravé takovy zvuk, jaky jsme slySeli.
Pokud si vSechny udaje dosadime do vzorce, ziskame verdikt — posteriorni pravde-
podobnost P(H|D) hypotézy trpaslika je nizka. Jak bude zkoumani nastalé situace
pokracovat? Mozn4, ze by bylo vyhodné pti vySetfovani zahrnout pouze takové hypo-
tézy, které nejsou uplné absurdni. Likelihood trpaslikd je obdobné vysoky, jako tieba
likelihood teletubbies ¢i zombii — ani jedna z téchto entit v§ak na Tomasove zahradé
neni, protoze (velmi pravdépodobné) neexistuji. Budeme tedy srovnavat jen hypo-
tézy o vysokeé apriorni pravdépodobnosti, coZ nam umozni tuto proménnou zanedbat
a dale se ji nevénovat. Pravdépodobnost dat se rovna 1, proto i ji miZeme zanedbat.
V tu chvili se v§ak Bayesiiv vzorec zna¢né zjednodusuje. Z ptivodniho

P(D|H)

P(HID) = P(H) 5

nam totiz zlstalo jen:
P(H|D)= P(D|H).

Najednou by tedy pro odhad posteriorni pravdépodobnosti mél stacit jen likelihood
—vérohodnost! A skutec¢né: vime, Ze Tomas ma na zahradé nékolik zivocichti — sle-
pice, cvrcky, a také jednoho zna¢né neohrabaného vi¢aka. Pokud srovname likeliho-
ody vysvétleni, Ze kvétinac¢ rozbilo jedno z téchto zvirat, bude zdaleka nejvyssi pro
vl¢aka. Kdyz Tomas s Vojtou vyjdou ven, je jasno — provinily pes uz se snazi nacpat
do kurniku, aby unikl hnévu. Pokud srovnavame hypotézy o obdobné apriorni prav-
dépodobnosti, likelihood je dobrym ukazatelem, zda je vysoka nebo nizka pravdépo-
dobnost hypotézy.

Jak vyuzit tento princip ve fylogenetice? Stejné jako v pripadé rozbitého kve-
tinace, i v pripad¢ fylogenetickych dat zanedbavame pravdépodobnost dat — ta se
rovna 1. Apriorni pravdépodobnost fylogenetickych hypotéz nevime, neni ale ddvod
domnivat se, Ze pti prohledavani stromového prostoru bychom se nutné museli pro-
dirat n€¢jakymi totalné absurdnimi, které by ndhodou mély mit vysoky likelihood. Pak
uz staci jen odhadnout pro fylogenetickou hypotézu jeji likelihood (opét na zakladé
substitu¢nich modeld). Likelihood hypotézy poslouZi jako skore, a strom s nejvyssim
likelihoodem bude vybran jako nejlepsi strom. To je ve zjednodusené podobé pod-
stata metody maximalni vérohodnosti neboli maximum likelihood. Jejim vysledkem
je tedy, podobné¢ jako u metody maximalni parsimonie, nejlepsi strom. Jak jsme si uZ
ale vysvétlili vySe, je to pouze nejlepsi ze strom, které analyza nasla. Mohou existo-
vat i lep$i stromy, analyza se k nim v§ak nemftiZe dostat, protoze k nim nelze dojit od
pocate¢niho stromu tak, Ze budeme postupovat vzdy k lep§Simu.

Vzpomenme si na priklad s restauraci — co kdyz je nejlep$i restaurace jinde ve
meésté, nez jsme zacali s hledanim? Tento problém pomaha vyresit bayesovska me-
toda fylogenetické analyzy. Ta prohledavéa stromovy prostor dost jinak, nez jsme do-
sud vidéli. Mechanismus postupu ve stromovém prostoru je v zasadé stejny. Baye-
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sovskad metoda zacina u n¢jakého pocatecniho stromu, a nasledn€ se podiva na né-
ktery z velmi podobnych stroma v okoli. Pokud zjisti, Ze je novy strom lep§i, prejde
na ng¢j, stejne jako metoda maximalni parsimonie ¢i maximalni vérohodnosti. Pokud
vsak strom lepsi neni, bayesovska metoda jej nezavrhne Gplné. Srovna, kolikrat je
likelihood nové hypotézy horsi, nez je likelihood té stavajici, a nasledné na novou hy-
potézu prejde s pravdépodobnosti, kterd tomu odpovida. Pokud je tfeba nova hypo-
tézaz 86 % stejné dobra jako ta stavajici, pejde na ni bayesovska metoda s pravdépo-
dobnosti 86 %. Z toho plyne, Ze bayesovska metoda velmi ochotné zkousi i hypotézy
s hor$im likelihoodem, a stromovy prostor tak prochazi zna¢né dynamicky. Vysled-
kem bayesovské metody vSak neni nejlepsi strom. Obvykle totiz bayesovska metoda
na jednom stromé nezlistane — jeji vlastnosti zptsobuji, Ze nejdiiv né€jakou dobu pro-
hledava stromovy prostor, a nakonec se zpravidla ustali na n¢kolika hypotézach o cel-
kem podobném likelihoodu, které navstévuje neustale opakovan€. Prochéazent stro-
mového prostoru bayesovskou metodou tedy nema Zadny konec, miiZe béZet neome-
zené dlouho — tomuto algoritmu nekone¢ného prochézeni stromovym prostorem ri-
kame retézec MCMC (zkratka z Markov Chain Monte Carlo). Jak tedy bayesovskou
analyzu vyhodnotit? V jednu chvili prosté retézec (pripadné vice naraz bézicich re-
tézcll) musime zastavit. To udélame ve chvili, kdy jednotlivé fetézce tzv. konverguji
—vsechny uz se porad to¢i na stejnych hypotézach. Nasledné se podivame, které hy-
potézy (stromy) metoda neustale navstévuje. Hypotézy, které metoda prochézela na
zacatku (v, feknéme, ,,fazi hledani), odstranime (tiké se tomu burn-in), a vénujeme
se jen tém, které metoda navstévuje po konvergenci. Nasledn¢ z téchto rozdilnych
strom vytvorime konsenzus**. Ty ¢asti stromu, ve kterych se shoduiji, budou v kon-
senzu roziesené, tam, kde se hypotézy vyrazné rozchazeji, analyza nemohla rozhod-
nout, a ty tak ziistanou nerozieSeny. Metoda navic dovede urcit také podporu vétveni
— pravdépodobnost, Ze danou vétev ve stromé nase data podporuji. Velikost podpory
vétveni u Bayesovské metody je vyjadiena jako procento stromd, ve kterych dana veé-
tev existuje. V pfipad¢ metody maximalni vérohodnosti Ize také urcit podporu vét-
veni. Nenito vSak mozné z podstaty analyzy, proto je tfeba pro zjisténi podpor provést
nas vzorek rozkouskuji a portznu s nim pocitaji, aby zjistily, jak silna fylogeneticka
hypotéza je.

Z vySe uvedeného plyne, zZe Bayesovska metoda je vypocetné velminaro¢na, a na-
vicstoji hodné ¢asu. K rozumnym vysledkiim totiZ zpravidla dospéje po velkém poctu
generaci (krokd). V praxi se fetézce MCMC nechavaji bézet tieba 10 milionti gene-
raci. To je vypocetné relativné narocné i v pripadé, ze analyzujeme maly vzorek dat
(tfeba 5 genetickych lokust). U velkych souborti dat (tfeba celych genomt) uzje Ba-
yesovské analyza vypocetné tak narocna, Ze se vétsinou pouziva spise metoda ma-

44Konsenzus je shoda ve smyslu spoleéné kompromisni dohody — ,,dosahli jsme konsenzu“ — dohodli
jsme se; ,,vysledné prohlasenije konsenzem koalice s opozici® —koalice i opozice se dohodly na prohlasent,
které obsahuje body, se kterymi vSichni souhlasi. Konsenzus fylogenetickych stromt analogicky obsahuje
vétveni, ktera se vyskytuji ve vSech (nebo vétsing) strom, které zahrnujeme.
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ximalni vérohodnosti. U menSich datovych soubort pak zpravidla vyuzivame oba
druhy analyzy, a zjiStujeme, zda se vysledky shoduji. Pokud ne, je pravdépodobné,
Ze nase data nejsou dostatecna k tomu, abychom spravné urcili fylogenetickou hypo-
tézu.

Ukazali jsme si, Ze metody pro stanoveni fylogenetickych hypotéz jsou pomérné
slozité a vypocetne naro¢né. Presto predstavuji zaklad sou¢asné systematické, evo-
luéni a organismalni biologie. Jak vlastné miiZeme ziskat pro fylogenetickou analyzu
data? Velmi béZnym zplsobem, ktery donedavna pro svou jednoduchost zcela pre-
vladal, je vybér nékolika gend, které poslouzi pro fylogenetickou analyzu. Vybere se
nékolik gend, o kterych je znamo, Ze obvykle nesou fylogeneticky signal, nasledné
se amplifikuji metodou PCR, sekvenuji a pracujeme s nimi, jak jsme si ukazali vyse.
V soucasné dob¢ vsak znacn€ pokrocily metody sekvenovani nové generace, které
umoznuji analyzu velkého mnozstvi sekvenci naraz (pripadné i celych genomti). Pro
ucely fylogenetické analyzy tak postupné ,tradi¢ni molekuldrni fylogenetika“ po-
malu ustupuje ve prospéch fylogenomiky, kterd umoziiuje ziskat nesrovnatelné vice
genetickych dat. Své vyuziti pro molekularni fylogenezi méa také analyza transkrip-
tomu, tedy vSech gend, které se v organismu exprimuji. Pfi analyze transkriptoma
se z organismu namisto DNA izoluje RNA, kter4 se nasledné sekvenuje. Mnohé ge-
nomické metody také nevyuzivaji celé genomy, ale pouze nékteré jejich ¢asti (tfeba
takové, o kterych vime, Ze je zde mozné najit lokusy s dobrym fylogenetickym sig-
nalem). Takovy pristup muiZe byt levnéjsi, protoZe podrobné sekvenovat cely genom
je i dnes relativné nakladné, a navic by také bylo zbyte¢né€ vypocetné naroc¢né s tak
velkymi daty pracovat. Mnoho soucasnych fylogenetickych analyz tedy probiha na
zakladé analyzy velkého mnoZstvi genetickych dat z genomfi, avSak nikoli uplné ce-
lych genomd. Pokud jste nékdy v n€jakém veédeckém ¢lanku videli metody, které se
jmenuji tteba UCE nebo AHE, jsou to prave takovéto metody.

Fylogenetickou hypotézu bychom tedy méli — ale k ¢emu nam to nyni bude? Jiz
jsme si ukazali, jak velky vyznam ma studium fylogeneze organismi pro biosyste-
matiku. Znalost fylogenetickych vazeb mezi organismy je vSak zcela zasadni prak-
ticky pro jakékoli premysleni o jejich evoluci. Diky znalosti fylogeneze miiZeme zjis-
tit, jak probihala evoluce jednotlivych znakd, anebo teba rozsifeni organismd na
geografické Skale. Znaky i rozsireni organismi lze mapovat na fylogenezi. To zna-
men4, Ze provedeme analyzu, kterd nam odhadne, kolikrat a kdy ktery znak v evo-
luci vznikl, pfipadné jak se znaky béhem evoluce u organismt ménily (obr. 3.23).
Stejné tak mizeme diky mapovani biogeografie organisma na fylogenezi zjistit, kde
ktera skupina vznikla a jak se §ifila po svéte. Velmi dalezitou informaci pro vSechny
tyto analyzy je pak také informace o tom, kdy vlastn¢ ke které evolu¢ni udalosti do-
Slo. Ve vSech pripadech, které jsme si ukazali vySe, méla délka vétvi fylogenetického
stromu vyznam, zjednodu$en€ fe¢eno, mnozstvi evolu¢nich udalosti, ke kterym do-
$lo od predka k potomku. Existuji v§ak analyzy, které umoznuji odhadnout datova-
nou fylogenezi organismd. K tomu, abychom mohli fylogenezi datovat, je zapotiebi
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3.KFYLOGENETIKA A TAXONOMIE. Fylogenetika je kromé pochopeni evo-
luce organism dulezita jesté z jednoho divodu (a pravé kvali nému jste se
s ni nejspise uz nékdy setkali). Je jim systematicka biologie a taxonomie or-
ganismu — tedy snaha zafadit vSechny organismy do systematickych skupin,
a ty nasledné pojmenovat. Tato snaha (jak si ukdZzeme vice v kapitole 5) je
dokonce starsi nez samotna evolu¢ni biologie, zakladatelem systému orga-
nisma je Svédsky botanik Carl von Linné, ktery tak ucinil uz v poloviné 18.
stoleti. Od té doby samoziejmé systematicka biologie prosla fadou zasad-
nich paradigmatickych zmén.Tou nejdllezitéjsi je samotné pozaditoho, pro¢
a na zékladé ¢eho vlastné systém organismu tvofit. Linné nebyl pfiznivcem
z3dné z proto-evolucnich teorii, které v jeho dobé jiz pomalu vznikaly mezi
osvicenskymi ucenci. Byl zapfisahlym biblickym kreacionistou, véril tedy, ze
vdechny organismy byly stvofeny béhem jediného tydne pred asi 6 000 lety,
a od té doby se jednotlivé druhy nijak neméni. Jeho snahou bylo nasledovat
biblickou Bozi vili, aby lidé obdivovali, klasifikovali a pojmenovali organismy.
Davod tvorby systému pfirody byl tedy u Linného silné ndbozensky moti-
vovanou ¢innosti. Svou klasifikaci zalozil Linné na tom, jak jsou si jednotlivé
organismy vizualné podobné (tfeba savce rozdéloval do skupin podle tvaru
a slozeni jejich chrupu). Jeho mechanismus pojmenovéni organisma a jejich
rozdéleni do taxon( (systematickych skupin) se ukazal jako natolik prakticky
a genialni, Ze si jej biologie ponechala i po své sekularizaci a pfichodu evo-
lu¢niho mysleni (tim ostatné biologie jako obor fakticky teprve vznikla). S pfi-
chodem evolu¢niho mysleni si lidé uvédomili, Ze organismy jsou si podobné
zjednoduchého diivodu - protoze jsou si pfibuzné a mnoho svych vlastnosti
podédily po svych spole¢nych pfedcich. Systematika organism s védomim
existence biologické evoluce tak néhle ziskala naprosto novy rdmec - syste-
matické jednotky najednou nejsou jen ¢lovékem vymyslené skatulky, do kte-
rych prakticky sefazujeme podobné organismy. Organismy jsou si pfibuzné,
a proto chceme systematickymi ndzvy oznacovat jednotlivé evolu¢ni linie.
To proto se systematika organism0 neustéle dynamicky méni. Stale se totiz
zlepsuji nase znalosti o tom, které skupiny organismu jsou si jak pfibuzné.
Dlouho vsak byly moznosti toho, jak zjistit pfibuzenské vztahy mezi orga-
nismy, zna¢né omezené, jak jsme si ukazali v zakladnim textu.

veédét, jaka je zhruba mutacni rychlost alespon nékterého z lokusd, ktery pouZivame
pro fylogenezi. Mutacni rychlost se samoziejmeé muize napfi¢ organismy v naSem
vzorku (jakoz i mezi jednotlivymi lokusy) lisit, to se ale da ¢astecné odfiltrovat po-
uzitim raznych modeld rychlosti evoluce. Na zaklad¢ znamé mutacni rychlosti pak
je mozné odhadnout, kdy doslo ke které evolu¢ni udalosti, na zdklad¢é odhadt poctu
substituci dle substitu¢nich modelt. Takovéto molekularni hodiny vsak ¢asto po-
skytuji chybné vysledky, nebot jejich rychlost se, jak jsme si uz fekli, napti¢ skupi-
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nami organismd i v ¢ase méni. Béhem rychlé diverzifikace tfeba molekularni hodiny
tikaji mnohem rychleji, nez v dobé¢, kdy organismy uz tolik nediverzifikuji. Proto je
tfeba pro co nejspravnéjsi dataci fylogeneze molekularni hodiny kalibrovat. Jak se
to déla? Velmi dalezitym prvkem ve vyzkumu makroevoluce organismu predstavuje
paleontologie. Paleontologie je obor, ktery se zabyva popisem a interpretaci fosilii —
pozustatkl organismt z minulych obdobi historie Zemé, které se zachovaly v geolo-
gickém zaznamu. O tom, jak fosilie vznikaji a jak mtze paleontologie ziskavat infor-
mace o ekologickych vazbach v pravékych ekosystémech, se vice do¢tete v kapitole 4.
V kapitole o evoluci organism ma vSak paleontologie nezastupitelné misto — diky
fosiliim totiz mzeme zkoumat, jak vypadali predchtidci dnes$nich organismd, a tedy
i jak se vyvijely riizné télni soustavy, anatomické struktury i Zivotni strategie. Diky
jeme pro dataci fylogeneze — informace o tom, v jaké dobé uz existovaly organismy,
které patii do nékteré ze soucasnych zkoumanych evolucnich linii. Pokud budeme
chtit datovat tieba fylogenezi broukt, mizeme diky paleontologického zdznamu zjis-
tit napriklad to, Ze uz v druhohorach existovali zastupci soucasnych celedi brouka
— potomci spole¢ného predka téchto celedi. Kdyz do analyzy pridame informaci, zZe
dana skupina uz existovala v néjakém Case, vyrazné to pomuiZe k ziskani spravnéjsich
vysledkd datace fylogeneze.
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4. PAMET PLANETY ZEME A KRAJINY

Dosud jsme se v nasem textu vénovali paméti v kontextu jednotlivych organisma. Pa-
mét, tedy informace o minulosti, v§ak najdeme i v celé krajiné, v prostredi, kde orga-
nismy ziji. Jaké informace miZeme vycist z krajiny? Co se miiZeme dozveédet o jeji
minulosti? Na Zemi miZeme najit mnozstvi informaci a zndmek o tom, jak vypadala
v minulosti. Svédectvi o ztracenych svétech najdeme vSude tam, kde se mohly v mi-
nulosti néjaké informace — materialy ¢i organismy — v davnych dobach ukladat. V né-
sledujici kapitole si proto ukaZeme, jakym zpisobem se v krajiné ukladaji informace
o0 d¢jich a organismech v ni, a jak je mozné diky tomu ziskavat z krajiny informace
0 jeji minulosti.

4.1 Datovani udalosti v historii Zemé

V predchozi kapitole jsme mluvili o datovani fylogenetickych hypotéz a ukazali jsme
si, Ze pfi tom maji velky vyznam spravné datované fosilie. Jak ale vibec zjistit, jak
je ktery kamen stary? Lidé odpradavna zkousSeli odhadovat, jak stary je svet. Na-
stroje pro odhad téchto informaci pfinasi znalosti z geologie, chemie, fyziky i bio-
logie. Chceme-li nahlédnout do geologické paméti nasi planety, mizeme vyuZit dva
zakladni pristupy; relativni a absolutni datovani.

Relativni datovani typicky vyuZiva postupného vzniku sedimentarnich hornin
ukladanim materialu paisobenim gravitace ve vrstvach v priibéhu ¢asu. Vrstva vrchni
(v dobé vzniku) je tak vzdy mlads$i neZ ta pod ni, a mdZeme tak odvodit vzajemné
stari vzniku vrstev horniny. Dal$im voditkem mohou byt obsazené zkamenéliny roz-
Sitenych druht typickych pro urcité relativné kratké obdobi, tzv. viidéi zkamenéliny
mezi které patii napriklad trilobiti, graptoliti, amoniti, radiolarie atd. Diky nim je
mozné ztotoznit vrstvy stejného stafi i z riznych lokalit o rdzném horninovém slo-
zeni. K tomu Ize pouzit i specifické slozeni dané vrstvy, napiiklad vy$si obsah sopec-
ného popela ¢i nekterého prvku. O relativnim datovani zkamenélin si vice povime
v dal8im textu.

Jednim z ptikladt je tzv. iridiova anomalie, tenka vrstvicka z obdobi pred 66 mili-
ony let s vice neZ stondsobnou koncentraci iridia, jinak velmi vzacné se vyskytujiciho.
Pravdépodobnym vysvétlenim je naraz planetky do Zemé, ktery zaroven vedl k vyhy-
nuti dinosaurt na konci kiidy, se kterym se tato udalost ¢asové shoduje.

Relativnim datovanim je mozné urcit i Casové vztahy dalSich geologickych
utvard: napriklad telesa vyvielych hornin a tektonické zlomy musi byt mladsi nez
vrstvy, které protinaji. Inkluze (uzaviena cizoroda hmota) okolnich hornin ve vyvie-
liné ¢i sedimentu zase sved¢i pro ranéjsi vznik inkludovaného materialu.

Obecné se v§ak timto porovnavani stari vrstev nedostaneme ke konkrétnimu ca-
sovému udaji, pred jakou dobou hornina vznikla nebo kdy konkrétné k udalosti do-
§lo. K tomu slouZi metody absolutniho datovani. Pravdépodobné nejznaméjsi me-
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toda absolutniho datovani je tzv. radiokarbonov4, tedy uréenim zastoupeni radioak-
tivniho izotopu uhliku “C s polo¢asem rozpadu 5730 let ve vzorku datovaného ma-
terialu nejcasteji organického plivodu. Tento izotop vznika v atmosfére pisobenim
neutrond z kosmického zateni na atomy dusiku N reakcin+ N — p* + *C. Diky
tomuto mechanismu vzniku byl jeho pfisun a zastoupeni v atmosfére v prabéhu mi-
nulych tisicileti pomérné konstantni*> | kolem 1 az 1,5 atomu 4C na 102 atomd uh-
liku. Jisté odchylky od tohoto poméru, které je vS8ak mozné zpétné urcit, byly zpiso-
beny zménou slunecni aktivity (a tim zdroje zareni) azménou sily magnetického pole
Zemg, které kosmické zareni z velké ¢asti odstinuje. Z atmosféry je 4C v podobé CO,
asimilovan rostlinami ptifotosyntéze a nasledné postupuje dale potravnim fetézcem.

Za zivota si tak organismy udrzuji zastoupeni 14C ve svém téle v korelaci s tim
v atmosféfe. Po jejich tmrti pak podil “C jiz jen klesa kvili radia¢ni pieméné
(8 minus rozpadu) *C — N + e~ + ~, pficemz za 5730 let se mnozstvi “C snizi
pravé na polovinu, za 11460 na ¢tvrtinu atd. Rychlost radioaktivniho rozpadu je
obecné konstantni a nezavisla na chemickych &i fyzikalnich podminkach*® a je tak
mozné uréenim zastoupeni *C proti ostatnim izotoptim uhliku zpétné dopo¢itat,
kolik poloc¢ast ve vzorku ubéhlo od preruSeni vymény uhliku s okolnim svétem.
K tomu je mozné vyuzit méreni radioaktivity uhliku ze vzorku pomoci ¢itact. Vzhle-
dem k tomu, Ze zaznamenavame pouze rozpady probéhlé béhem méreni, je nutné
pouzit vétsi mnozstvi vzorku a del$i ¢asy mereni. Modernéjsi metodou je vyuziti prin-
cipli hmotnostni spektrometrie, diky kterym je mozné pomoci kombinace magnetic-
kého a elektrického pole separovat (a spocitat) nabité ¢astice, typicky ionty, na za-
kladé jejich hmotnosti. Mtizeme tak uréit i zastoupeni “C, 1>Ca *C (amnoha dalsich
nuklidti) aniz by doslo k néjakému rozpadu, a to i z velmi malych vzorkd.

Z vyse popsaného principu vyplyva, zZe takovéto datovani je mozné pouzit jen na
materialy organického ptivodu, archeologické nalezy, poztstatky Zivocichti a rostlin,
pripadné nékteré krasové Gtvary. Dalsim omezenim je stari vzorku, ¢im je vetsi, tim
také stoupd nepresnost jeho stanoveni. BEhem 10 poloc¢asti rozpadu 14C klesne jeho
mnozstvi pod jednu tisicinu vychoziho stavu. Takovato zastoupeni uz neni mozné
spolehlivé zméfit a priblizné 50 tisic let je tak uvadéno jako limitni pro tuto metodu.

Obdobnych principt v§ak miZeme pouzit i pro jiné nuklidy s del§im polo¢asem
rozpadu, ¢imZ se oteviraji moznosti uréeni vzorkdt mnohem starsich a jiného nez or-
ganického ptvodu.

Jednou z nich je kalium-argonova metoda vyuzivajici rozpadu drasliku “°’K s po-
lo¢asem rozpadu 1,248 x 10? let. Draslik je bézné soucasti slozeni velkého po&tu mi-
nerald a hornin (napft. zivce, slidy, horniny magmatického pavodu). Prirozené se

458e stoupajicim vyuzitim fosilnich paliv, které zadny “C jiz neobsahuji, od 19. stoleti dochézi k ,,na-
Fedovani“ zbyvajicimi dvéma stabilnimi izotopy 12¢ 3 13C a tim sniZovani tohoto poméru. Naopak v 60.
letech 20. stoleti byl zaznamenan vyrazny narust, peak, ¢ jako dusledek jadernych testli v atmosfére.

467anedbame-li relativistické efekty, existuje specificka vyjimka ovlivnéni jaderné premény tzv. elektro-
novym zachytem stavem elektronového obalu radionuklidu, typicky jeho oxida¢nim stavem.
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draslik vyskytuje ve tiech izotopech — stabilni *°K a #'K a radioaktivni “°K, ten je za-
stoupen jen 0,012 % (presto je bézn¢ zaroven nejvétsim zdrojem radioaktivity v lid-
ském téle a v potravé, viz napf. ,bananovy standard radioaktivity“). Jednim z pro-
duktl jeho rozpadu je “OAr. Pri vyuziti této datovaci metody vychdzime z predpo-
kladu, Ze pfi vzniku vzorku, napf. krystalizaci ortoklasu z taveniny, argon jako plyn
unikl a jeho poc¢ate¢ni mnozstvi bylo nulové. Po zchladnuti a vzniku krystalu doché-
zelo k radioaktivnimu rozpadu a vznikly “°Ar byl zachytavan v krystalové miizce.
Pokud pak tento argon uvolnime a zmérime (zahiatim vzorku ve vakuu a vyuzitim
osvédcené hmotnostni spektrometrie), mizeme dopocitat, jak dlouho trvalo, nez (ze
znamého mnozstvi vzorku se zndmym obsahem drasliku) vznikl. Tak dohlédneme
mnohem dale do minulosti, musime v§ak mit na paméti, Ze pokud doslo n¢kdy v pri-
béhu k dostate¢nému ohrati vzorku, toto kalium-argonové pocitadlo tim bylo z&asti
¢izcela ,,zresetovano®.

Zatim nejstar$i mineraly na Zemi v§ak byly ur¢eny pomoci jiné metody, oznaco-
vané nékdy také jako zirkonové hodiny. Ta vyuziva mineralu zirkonu — ZrSiO, (ne-
plést s kubickou zirkonii ZrO,, syntetickou nahradou diamantu), ktery se pomérné
bézZné vyskytuje v riznych horninach jako drobné tvrdé krystalky. Do jeho krystalové
midzky pii vzniku z taveniny z okoli difunduji a za¢lefuji se atomy uranu 2*°U a 38U,
Naopak atomy nékterych jinych prvkd, mj. olova, jsou ze vznikajiciho krystalu vylou-
¢eny. Uran nasledné podléha sérii rozpadti na leh¢i prvky s fadove kratsim polocasem
rozpadu.V pripadé izotopu By poloéasem rozpadu 7,038 x 108 let tato fada kon¢i
stabilnim olovem 2*7Pb, u 23U jeto 4,468 x 10° let a konéi 206pp, Zmétenim pomért
izotopd uranu a prislu$nych izotopt olova ziskdme dva ¢aste¢né€ nezavislé vysledky
(vychazejici ze dvou riznych poloc¢ast rozpadu), které umoznuji korigovat nékteré
odchylky a tim zpresnit datovani az k prvnim dochovanym vzorktim zirkonu na Zemi
starym pres 4,4 miliardy let nebo tém z povrchu Mésice.

Ve vyzkumu se pouZivaji i dal§i podobné metody datovani, zaloZené na radi-
oaktivnim rozpadu. Naptiklad uran-thoriova vyuzivajici rozdilné rozpustnosti soli
téchto prvkil uzitecna pro datovani nékterych sedimentdi, nebo rubidium-stronciova
pro velmi staré vzorky naptiklad z lunarniho povrchu.

Dalsi zajimavé informace mohou poskytnout nékteré vyvielé horniny, které
v okamziku ztuhnuti ziskaly magnetickou polarizaci podle aktualniho stavu magne-
tického pole Zem¢. Spolu s informacemi o stari téchto hornin, ziskanymi vyse uve-
denymi metodami datovani, bylo naptiklad zjisténo, Ze za poslednich 83 milion let
doslo k obraceni polarity magnetického pole Zemé nejméné 183 x. Takto uloZenou
magnetickou informaci je také mozné pouzit k rekonstrukci pohybu desek zemské
kary.

Neékteré exotické radionuklidy jako 2°Al a '°Be vznikaji v horninach povrchu
asteroidli ptisobenim kosmického zareni. Po dopadu téchto téles na Zemi uz k dalsi
tvorbeé téchto nuklidi nedochazi, pouze se rozpadaji. Jejich stanovenim je pak mozné
urcit, jakou dobu jsou jiz na Zemi.
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4.2 Rana historie Zemé

Podle soucasnych poznatk( vznikla planeta Zemé pred 4,54 miliardami let slou-
¢enim pevné hmoty protoplanetarniho disku kolem cerstvé zformovaného Slunce.
Zpocatku pravdépodobné dochazelo k velkému mnozstvi srazek s dal§imi télesy obi-
hajicimi Slunce. Jednim z nich bylo téleso velikosti Marsu oznacované jako Theia,
jehoz zasah vedl patrné k odmrsténi ¢asti predevsim zemského plaste, vychyleni ro-
tacni osy Zemé a k zaniku jeji prvotni fidké atmosféry z vodiku a helia. Z hmoty, ze
Zem¢ odvrzené pri tomto narazu, se nasledné rychle zformoval Mésic. O tom sved¢i
niz$i hustota Mésice, jen malé kovové jadro a podobné izotopické slozeni kysliku a ti-
tanu se Zemi. Mésic, jehoz stafi se datuje na 4,425 miliard let, putoval nejprve po
velmi nizké ob&Zné draze a svym gravitacnim plisobenim vytvarel v télesu Zemeé ob-
rovské slapové sily. Ty zptisobovaly pohyb hmot Zemé, jejichz tieni vedlo k tvorbé
tepla. Tento prenos energie zaroven vedl ke vzdalovani a zpomalovani rotace M¢-
sice*’. Postupné viak Zemé vyzaiovanim tepla do okolniho vesmiru chladla a na je-
jim povrchu se tvorily pevné kry, které v§ak silnou tektonickou ¢innosti opét zanikaly.
Z této doby se zachovaly nejstarsi datované vzorky minerald na Zemi — 4,404 mili-
ardy let staré krystalky zirkontl ze sedimentd v zdpadni Australii. Dal8i ochlazovani
umoznilo vznik druhé (redukéni) atmosféry tvorené hlavné vodnimi parami, dusi-
kem a CO,. Voda se na povrch Zemé nejspiSe dostavala z hornin formujiciho se zem-
ského plasté. Toto geologické obdobi, trvajici od vzniku Zemé do 4,031 miliard let
(z této doby se zachovaly prvni horniny) se oznacuje jako hadaikum a neni z néj jesté
spolehlive prokazan vyskyt zivota. Na jeho konci v8ak patrné diky az 27 x vy$§imu at-
mosférickému tlaku oproti soucasnosti existovala na povrchu kapalna voda i pfi tep-
lotach pres 200 °C. Ty byly udrZované, i kdyZ mozna ne kontinualn€, také ¢astymi na-
razy meteoritti a mnohem intenzivnéjsim radioaktivnim rozpadem oproti dnesku*®.

Na pocatku dalsiho geologického obdobi— archaika (prahor; 4,031-2,5 miliardy
let), doslo patrné ke zmirnéni intenzity bombardovani povrchu Zemé meteority a dal-
$imu ochlazeni. Z obdobi pred 3,7 miliardami let je poprvé dokumentovan grafit or-
ganického ptvodu jako nepfimy dtkaz existence zZivota. Prvni primy dikaz, stroma-
tolity — sedimenty vzniklé ¢innosti mikroorganismi — pochazi z doby pred 3,480 mi-
liardami let. Z této doby také pochazi zelezité sedimenty znamé jako paskované Ze-
lezné rudy, které pravdépodobné vznikly oxidaci Zeleznatych iontl kyslikem vznik-
lym ¢innosti prvnich fotosynteticky aktivnich organismad.

4.3 Fosilie a studium zaniklych ekosystému

Lidé odpradavna nachazeli v zemi a vkamenech podivné struktury, které nezapadaly
dobéZného ramce toho, colze vidét v nezivé prirodé. O¢ividneé se totizjjednalo o struk-
tury organismalniho ptivodu — kosti, listy, zuby a riizna t€la zivocicht otiskla v ka-

47K tomuto jevu dochazi i dnes, byt v mnohem mensi mife. Ro¢né se tak Mésic od Zemé vzdali asi
03,8cm.

48Na mladé Zemi se vyskytovalo podstatné vétsi mnozstvi radioaktivnich izotopt a i izotopy s kratsim
polo¢asem rozpadu.
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meni. Na rozdil od kosti a dal$ich pozistatkd organisma, které pochazeji z nedavné
doby (napriklad ostatkd neboztikli v hrobech), mély tyto nalezy podivnou vlastnost
—byly z kamene, pripadn€ primo v kameni. Proto se pro né¢ vzilo oznac¢eni zkamené-
liny, neboli fosilie. A jesté jedna véc byla podivna. Zkamen€liny totiz ¢asto ocividné
pochézely z organismd, které se bézné na svété nevyskytuji. Nékdy byly v kamenech
nachazeny pozustatky podivnych ,,rackd”, které nikdo v sou¢asné prirodé nevidel.
Jindy se ve spraSovych lomech ¢i v jeskynich nachézely v Evropé poztstatky velkych
zvifat znamych z cizich kraju, jako jsou sloni, nosorozci a lvi. A jindy nachézeli lidé
v zemi kosti tak obrovské, Ze snad musely patfit néjakym priSeram z pradavnych hr-
dinskych ¢asti, jako jsou draci a obfi.

Co tedy vlastné fosilie jsou? Jisté tusite, Ze to nebudou jen otisky trilobitt v ka-
meni z Radotina, zkamen¢lé listy z karvinského dolu a kosti dinosaurd v americké
pousti. Fosilii existuje cela rada typt a rozdé¢lit je miZeme podle toho, co fosilizo-
valo a také jakym zptsobem. V kontextu biologie, kde nés zajima minulost orga-
nismi a ekosystémd, fosiliemi nej¢astéji rozumime prave fosilni organismy. Nejsou
to v8ak jen organismy, co se mizZe zachovat v geologickém zaznamu. Pro nase zna-
losti ohledné minulosti Zemé¢ jsou napriklad dilezité také chemofosilie. Za chemofo-
silie oznacujeme vSechny mozné pozistatky po pravdépodobné ¢innosti organismu
ve formé molekul chemickych sloucenin (tfeba riznych aminokyselin ¢i jednodus-
Sich latek, které souviseji s ¢innosti organismt). Chemofosilie tak predstavuji nej-
star$i pozlstatky naznacujici pfitomnost Zivota na Zemi. Zaroven je vSak interpre-
tace chemofosilii vzZdy relativné slozitd. Nemame totiZ perfektni predstavu o tom, jak
presné vypadal chemismus prostredi na Zemiv dobé¢, kdy vznikal Zivot. Nevime tedy
s jistotou, které chemofosilie jsou skutecné organismalniho pvodu, a které vznikly
anorganickymi procesy. Chemikalie, které mohou naznacovat ddvnou ptitomnost or-
ganism, také predstavuji dlilezity zdroj informaci o mozné pradavné pritomnosti zi-
vota najinych kosmickych télesech, predev§im na Marsu. Rozhodujici diikazy, Ze zde
nékdy existoval zivot (tedy skutecné fosilie), vsak nikdy nalezeny nebyly.

Nékdy se nam také zachovaji poziistatky po mechanické ¢innosti organism, na-
priklad zkamenélé chodbicky, nory nebo stopy. Tyto tzv. ichnofosilie sice nepodavaji
informaci o tom, jak presné dany organismus vypadal, ale jsou pfimymi doklady jeho
¢innosti v davném ekosystému, podobné jako stopy po ¢innosti organismu nalezené
v dnesdni krajin€. I mnoho ichnofosilii se vSak interpretuje pomérné sloZité, protoze
struktury podobné fosilnim chodbic¢kam ¢i stopam organismt mohou rovnéz vzni-
kat i v ¢isté anorganickém prostiedi. Fosilizovat mohou dokonce i exkrementy or-
ganismu. Zkamenélé vykaly, tzv. koprolity, rovnéz podavaji velmi cenné informace
o ekologii pravékych Zivocichd — najdeme v nich, stejn¢ jako v dne$nich exkremen-
tech, zbytky potravy, které dokladaji, ¢im se ptivodce Zivil. Nékdy se dokonce v kopro-
litech daji nalézt i fosilie koprofagniho hmyzu — rozsahlé medialni publicity se napfi-
klad dostalo nedavnému objevu pradavnych koprofagnich broukt rodu Triamyxa ve
fosilnim trusu dinosaurd, ktery se podafil za Gcasti ¢eskych veédca.
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Jadrem vyzkumu pravékych organismu jsou ale zkamenéliny, ve kterych se ndm
zachovaly pfimo jejich pozilstatky — pravé fosilie. Jak vznikaji? Predné je tfeba rici,
Ze az na vyjimky vznikaji extrémné vzacn€. Naprosta, ale zcela naprosta vétsina or-
ganismd, které Ziji na Zemi, nikdy nefosilizuje, a je velmi pravdépodobné, ze vétSina
druhd, které kdy na svété existovaly, po sobé nezanechala jedinou fosilii. [ kdyz se uz
nahodou stane, Ze organismy fosilizuji, musi se fosilie dochovat v dobrém stavu, aby
bylo vlibec poznat, Ze jde o pozlstatek organismu. A nakonec — musi se také nacha-
zet na n¢jakém dostupném miste, abychom ji mohli najit a studovat, a n¢kdo ji také
musi objevit. AZ nékdy najdete fosilniho trilobita nebo zkamengély list, uv€domte si,
jak nizka byla pravdépodobnost, Ze se zrovna tento kus pravékého organismu dostal
zrovna vam do rukou. Paleontologie ma tedy v moznostech vyzkumu pravékych eko-
systémt jiz ze své podstaty znac¢né svazané ruce.

Fosilie navic zdaleka neposkytuji perfektni obrazek o tom, jak vypadala praveka
biodiverzita. Nékteré organismy totiz fosilizuji daleko pravdépodobnéji nez jiné.
Které jsou hlavni faktory, urcujici pravdépodobnost fosilizace? Patii mezi né napfi-
klad biomasa organismu. Vzacny druh, vyskytujici se tu a tam, fosilizuje s daleko
mensi pravdépodobnosti, nez organismus bézny, ktery tvori dominantu v ekosys-
tému. To je typicky jednim z dGvod, pro¢ jsou nekteré fosilie zna¢n€ bézné, zatimco
to, z ¢eho je organismus tvoren. Dobfe totiZ fosilizuji prakticky jenom pevné ¢asti
tél organismu — kosti, zuby, a predev§im pevné schranky, jako jsou ulity, lastury,
krunyte ¢i schranky korald. Tyto materialy spojuje nejen to, Ze jsou pevné, ale také
to, z ¢eho jsou — obvykle z anorganickych materidla (tfeba uhli¢itanu vapenatého
nebo oxidu kiemicitého), stejné jako horniny a mineraly. Takové struktury se v kra-
jiné jen obtizné rozpadaji, maji tedy velky potencial fosilizovat. Pevné ¢asti tél orga-
nismi, které jsou tvoreny organickymi materialy, uz fosilizuji o poznani htife. Re¢ je
predevsim o chitinu, ze kterého je tvorena tfeba kutikula hmyzu (viz ramecek 4.B).
Nejhtre pak fosilizuji mekké ¢asti tél organismu. To, jak obrovsky rozdil je v pravde-
podobnosti fosilizace mekkych ¢asti tél a schranek, si lze velmi dobre ukazat na pii-
kladu ulitnatych plzi. Kdyz najdeme Zivého hlemyzdé, mtzeme si vedle ulity dobie
prohlédnout i jeho hlavu a svalnatou nohu. Z mrtvych hlemyzdii vSak nachazime jen
ulity. Ty fosilizuji dobfe — dokonce tak dobre, Ze diky jejich pritomnosti v plidnich
vrtech Ize rekonstruovat vzhled pravéké krajiny (viz ramecek 4.A). Jak vypadal hle-
myzd zaziva, to se ale z takovych fosilii nedovime, zrekonstruovat vzhled hlavy a sval-
naté nohy Sneka na zaklad¢ ulity prosté¢ neni mozné. Paleontologové budoucnosti
by v geologickych vrstvach z dne$ni doby nasli spoustu ulit, fosilie plzt s mékkymi
¢astmi téla by ale byly extrémné vzacné. K tomu, aby se mekké ¢asti ve fosilii zacho-
valy, by musel hlemyZd uhynout ve velmi specialnich podminkach — tfeba v né&jakém
jemném bahnu, které by jej zaziva zaplavilo a rychle ztvrdlo. V ném by se pak zacho-
val otisk mekkych ¢asti t€la. Takové podminky ale nastavaji extrémneé vzacné, a jesté
vzacnéji se podari najit mista, kde takové podminky panovaly v minulosti.
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Mista, kterd umoziuji skute¢né podrobny vhled do pravékého ekosystému, jsou
tedy mnohem vzacnéjsi, nez mista, kde Ize najit alespon n¢jaké fosilie. Stejné tak je
tomu s misty, kde se dochovaly pozistatky mékkych ¢asti t€l organismt, nezbytné
pro zodpovézeni otazek po jejich pavodu, vzhledu a evoluci. Prresto takova nalezisté
existuji, a prave ona jsou tim kli¢em k pochopeni praveéké piirody a evoluce zivocicha.
V paleontologii se pro né vzilo némecké oznaceni Lagerstitten. Jedna se o mista,
kde v prabéhu kratké casové periody doslo k velmi kvalitnimu zachovani komplet-
nich pravekych ekosystémt — zpravidla navic ekosystému velmi bohatych. Obvykle
jde tedy paradoxné o mista s velmi smutnym osudem — bohaté a krasné lokality, které
stihla n¢jaka strasna pohroma. Mohlo jit tfeba o sesuv jemného bahna, ktery na n¢-
jakém misté opakované, jednou za nékolik stovek i tisic let, zasypal bohaty koralovy
utes, nebo misto stiZzené opakované sope¢nou erupci. Ostatné —analogickym nalezis-
tém k paleontologickym Lagerstétten jsou v archeologii staroveké Pompeje. Antické
mesto bylo v jediny den zasypano velkou vrstvou sope¢ného popela, ktery jej do dnes-
nich dnti konzervoval véetné poztstatkt bézného provozu. Diky katastrofé v Pompe-
jich vime, co staif Rimané jedli, jaké dekorace méli bohati ob¢ané na zahradce, ja-
kymi jazyky psali lidé po zdech na ulicich vzkazy oblibenym gladiatorim ¢ijaka byla
nabidka sluzeb antického nevéstince. Nic z toho by se nezachovalo, nebyt tragické
prirodni katastrofy, ktera zakonzervovala cely ,,ekosystém“ antickych Pompeji. Po-
dobné tragické pribehy v pradavnych dobach nam tedy slouZi jako cenna okna do
historie Zem¢ a davnych ekosystémti. Od toho se jim také rika tafonomicka okna
(tafonomie se zabyva vznikem fosilii, tafonomické okno je tedy misto, které nam
diky fosiliim umoziuje prohlédnout casem do davného ekosystému). Typickymi pii-
klady tafonomickych oken, ktera vznikla katastrofickymi udalostmi, jsou velka nale-
zi$té bezobratlych zivocichl z doby tzv. kambrické exploze (viz brozura 50. ro¢niku
BiO Zivot je jen ndhoda), tedy napiiklad Burgesské bridlice v Kanadé, Chen-Jiang
v Cing, anebo Jince ve stiednich Cechach. Jedine¢nym tafonomickym oknem, umoz-
nujicim nahlédnout do tropického lesniho ekosystému evropského eocénu (starsich
tretihor), je pak némecky lom Messel. Zdejsi nalezisté bylo ve tretihorach sopecnym
jezerem, ze kterého se obc¢as uvolnovaly toxické plyny. Kdyz k uvolnéni doslo, Zivoci-
chové vblizkosti jezera byli otraveni a dostali se do jemnych sedimentii na dné jezera.
Z téch se pak staly jemnozrnné bridlice, ve kterych se perfektné zachovaly tieba po-
zUstatky savcd a ptaka.

Tafonomické okna n¢kdy také vznikla jinym zptsobem neZ nahlou katastrofou.
N¢ékdy jde naopak o mista, kde dlouhodob€ dochézelo k akumulaci mrtvych tél or-
ganism, a zaroven zde byly vhodné podminky pro jejich fosilizaci. Typickymi pii-
klady takovych Lagerstétten jsou tfeba evropskeé jeskyné, kde doslo k akumulaci vel-
kého mnozZstvi kosti ¢tvrtohornich savcli. Do jeskyni se kosti dostavaly po statisice
let tak, Ze je tam vnasely velké Selmy, které se v jeskynich ukryvaly. Casto zde navic
také uhynuly prave i tyto velké Selmy. Nékdy v jeskynich (pripadné v rtiznych pro-
pastech a jdmach) zanechali kosti i pravéci lidé, kteri je zde vyhazovali. Béhem tisi-
cileti se zde diky tomu kosti akumulovalo obrovské mnozstvi — v Moravském Krasu
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pry dokonce kosti z jeskyni lidé v jejich okoli po staleti rozemilali na prasek, kterym
hnojili pole. N¢kdy se také mrtva t€la Zivocichti akumuluji v mistech, ktera funguji
jako ekologické pasti — organismy se tam mohou dostat, ale uZ je nemohou opus-
tit. Prikladem takovych pasti jsou tfeba rizna raSelinisté, kam se zvifata chodi na-
pit, ale nékteré z nich ob¢as do moc¢alu zapadne a utopi se. Prave raselinisté jsou tak
dal$imi misty, ktera ¢asto funguji jako tafonomické okna do ¢tvrtohorni ¢i tfetihorni
krajiny. Asi nejznamé¢jsim prikladem Lagerstitte vzniklého z ekologické pasti je pak
americké nalezi$té Rancho La Brea nedaleko Los Angeles, kde byly nalezeny stovky
koster velkych savct i ptakd, ktefi zde ve ¢tvrtohorach uvizli v asfaltovém jezirku.
Specifickym druhem tafonomickych oken jsou pak jantarova nalezisté, ktera nepo-
skytuji kompletni obrazek o biot¢ daného ekosystému, ale umoznuji extrémné kva-
litni a podrobny popis nejvétsi slozky jeho biodiverzity — drobnych Zivoc¢ichd (hmyzu
a dalsich ¢lenovcti), ale i mech ¢i dalsich rostlin. Mezi nejznaméjsi velka nalezisteé
jantaru patii pobrezi Baltského more (pro jantar z doby eocénu), Dominikanska re-
publika (miocén) a Barma (ktida).

4.A INDEXOVE FOSILIE. Geologicky ¢as historie Zemé mame dle nasich
znalosti pravékych ekosystém( rozdélen na geologicka obdobi. Vymezeni
a vyznam téch velkych (eon0, ér a period) jsme si uz ukazali. Jak jsou ale
vlastné vymezeny ty mensi stratigrafické celky? Kromé chemickych a fyzikal-
nich vlastnosti hornin Ize pro Ucely datace geologickych vrstev pouzit i orga-
nismy. Podivejme se, jak jsou v dnesni pfirodovédé vymezeny a popisovany
ekosystémy. Vétsi skupiny ekosystému, tfeba biomy zemé, jsou popsané pre-
devsim kombinaci abiotickych faktor( a charakteru krajiny — Zivotnich forem
organismu, které ji obyvaji. Na jemnéjsi Skale viak treba geobotanika vyme-
zuje ekosystémy podle dominantnich druht rostlin. Les, ve kterém preva-
zuji duby, a v mensi mife jsou zastoupeny buky, se oznacuje jako ,bukova
doubrava’, travnik s dominantou ovsiku vyvyseného jako ,ovsikova louka”.
Analogickym zplsobem postupuje obor biostratigrafie — to, do jakého ge-
ologického obdobi dana vrstva spadd, pozndme pomoci tzv. indexovych fo-
silii. Indexové fosilie nemuseji byt, na rozdil od rostlin v ekosystémech, ty nej-
bézné;jsi v dané vrstvé. Jedna se o fosilni organismy, které se vyskytuji pouze
v daném geologickém obdobi - pokud jsou tedy nalezeny, mizeme fici, do
jaké doby Ize pFiblizné datovat danou geologickou vrstvu. Casto jde o druhy,
které z néjakého divodu byly velmi Gspésné po relativné kratkou dobu, kdy
se (hlavné v mofich) rozsifily po celém svété, a po néjaké dobé byly zase na-
hrazeny jinymi. Velmi ¢asto se tedy jedna zéroven i o organismy, které tvorily
v danych pravékych ekosystémech dominantni slozku biomasy. Re¢ je pie-
devsim o graptolitech, coz jsou prvohorni polostrunatci (pfibuzni dnesnich
kridlozabtik(, Pterobranchia), ktefi tvofili v motich dominantni slozku pela-
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gické biomasy. V obrovskych poctech se v tehdejsich motich vznaseli ve vod-
nim sloupci a filtrovali drobné organismy a organicky materidl. Pravé pomoci
rznych druht a skupin graptolitli si paleontologové ¢asto pomahaji v dataci
ostatnich fosilii. Podobnym zplsobem slouzi paleontologtim i dalsi velmi po-
¢etna skupina organismu prvohornich moii — konodonti. To byli pro zménu
drobni pelagicti predatofi, pfibuzni soucasnych obratlovct (vzhledové pfipo-
minali tteba malé mihule). V jejich Ustni dutiné se nachazelo velké mnozstvi
drobnych zubU, kterymi drtili svou potravu — planktonni organismy. Kono-
donti byli sice velmi bézni, fosilie celych jedincl se vSak nachézeji jen vzacné
- byli zkratka prilis jemni a dfiv, nez stacili fosilizovat, se zpravidla rozlozili. Z4-
staly po nich ale jejich zuby - miliardy a miliardy zub, podle kterych Ize ko-
nodonty urcovat a které pomahaji pfi dataci hornin. Mezi dalsi skupiny, mezi
kterymi |ze najit indexové fosilie, patfi tfeba rdzni mékkysi, ale také tfeba roz-
sivky, dirkonosci, lilijice ¢i néktefi trilobiti. Velmi zajimavé vyuziti maji pak bi-
ostratigrafické metody ve vyzkumu krajiny ve ¢tvrtohorach, na ¢emz ma za-
sadni podil vyznamny Cesky biolog 20. stoleti Vojen Lozek. Ten dostal v 50.
letech od ceskoslovenské vlady néro¢ny ukol — geologicky pfesné zmapovat
ceskoslovenskou krajinu. Pfi tom vykopal tisice pddnich sond, a mohl tak na-
hlédnout do davnych vrstev pud, které se ukladaly ve ¢tvrtohorach.V rliznych
vrstvach puddnich profild nachazel malé ulity plzd, které velmi dobfe fosilizuji
a zachovavaji se ve velkych poctech. Kdyz si ulity prohlédl pozorné, zjistil, ze

ivdnesnikrajiné. PIZzi maji také casto specifické naroky na stanovisté — néktefi
Ziji jen ve stepi, jini zase Ziji pouze v lesich. Vojen LozZek diky témto znalostem
dovedl presné zmapovat, jaké ekosystémy existovaly v které fazi doby ledové
a holocénu na misté, kde odebral pidni sondu. Diky jeho vyzkumm lIze pro-
kazat, Ze i v dobé vrcholné doby ledové existovaly ve stfedni Evropé mala re-
fugia lesa, a presné zmapovat, jak se po skonceni doby ledové lesy opétovné

Sitily v krajiné.

Diky tafonomickym okndim tedy mame na Zemi mista, kterd ndm umoznuji mit
velmi dobrou predstavu o sloZeni pravékych ekosystémul. Kromé toho vSak, jak jsme
jiz naznacili vySe, umoziuji tamni dobte zachované fosilie ziskat predstavu o evo-
luci organismi a jejich organovych soustav. Paleontologii, stejné jako ostatni bio-
logické obory, v posledni dobé obohatila cel4 fada novych metod, umoziujici zis-
kat z fosilii mnohem vice informaci, nez bylo mozno drive. Jde predevsim o rtizné
zobrazovaci metody, jako jsou fluorescen¢ni ¢i elektronova mikroskopie, pocitacova
tomografie a microCT ¢i magneticka rezonance. Diky kombinaci modernich zobra-
zovacich metod a nélezli vyborné zachovalych fosilii z Lagerstétten se tak dafi diive
nemyslitelné véci — miZeme tieba zkoumat nervovou soustavu kambrickych bezob-
ratlych, barvu pefi druhohornich dinosaurd, vnitini organy dinosaurti nebo obsah
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travici soustavy trilobitl (¢imz se nedavno proslavili zrovna ¢esti paleontologové).
Tyto vyzkumy nejsou viibec samoucelné, jejich hlavnim vyznamem je totiZ pocho-
peni evoluce a vzniku télnich soustav souc¢asnych organismu. Dobré pochopeni fun-
govani praveékych ekosystému zas umoznuje pochopit, na co byly nachylné a co tedy
pravdépodobné mohlo vést k jejich kolapsu, coz jsou informace, které se velmi hodi
v soucasné dob¢ klimatickych zmén a velkého tlaku na ekosystémy ze strany ¢lovéka.
Praveéké svéty jsou také velmi atraktivnim tématem v pfirodovédné popularizaci. Je
to zvla$tni, ale lidi Casto zajima spiSe, jak fungovaly ekosystémy tieba v druhoho-
rach ajak vypadali druhohorni dinosauti, nez jak funguji a jak se chovaji dnesni eko-
systémy a dnesni, redlné existujici organismy. To v§ak nemusi byt na §kodu — kazdy
zajem verejnosti o pfirodu a organismy se pocita a zjem o praveéké ekosystémy se
snadno mize zménit v zajem o ty soucasné.

Dnes$ni paleontologie tedy z fosilii dokaZe zjistit enormni mnozstvi informaci.
Jednavécvsak paleontologickému vyzkumu zlistane nejspise utajena navzdy. Je ji ge-
neticka informace prehistorickych organismti. DNA totiz po smrti organisma velmi
rychle degraduje a i pro praci s DNA dneSnich organismd je tfeba vzorky peclivé
a spravné konzervovat, aby nedoslo k poskozeni DNA. Predstavy, Ze by s technolo-
gickym pokrokem bylo mozné sekvenovat (¢i dokonce naklonovat) naptiklad druho-
horni dinosaury nebo hmyz uloZeny v jantaru, se s rozvojem modernich metod uka-
zaly jako nedosazitelné (viz ramecek 4.B). Piesto urcité uspésné pokusy o sekvenaci
praveékych molekul biopolymert existuji. Z druhohornich dinosaurt sice neni mozno
extrahovat DNA, z nékterych dobte zachovalych fosilii se vS§ak podaftilo sekvenovat
kratké useky sekvenci nékterych proteint (napriklad hemoglobin). Proteiny jsou ve
tkanich obsazeny ve vét§im mnozstvi neZ DNA a degraduji pomaleji. Existuji ale do-
konce i fosilie, ze kterych se v posledni dob¢ dafi sekvenovat DNA. Nejsou to sice
extrémné staré fosilie (tfeba z druhohor ¢i prvohor), presto vsak jde o vymielé orga-
nismy. Re¢ je samoziejmé o sekvenaci ¢tvrtohornich organisma. Z doby &tvrtohor
se nam totiZ zachovala fada tzv. subfosilii, tedy mrtvych tél organismd, ktera vSak
jeste nejsou zcela fosilizovana. Z nich je mozné v extrémné Cistém prostiedi, které
zaji$tuje maximalni ochranu pred kontaminaci ¢i poskozenim materialu, extrahovat
tzv. ancient DNA (aDNA), tedy ,,starobylou DNA". Typickymi piiklady subfosilii,
u kterych se to s uspéchem dari, jsou pozistatky mamutd (a dalich velkych savcti)
v zamrzlém sibifském permafrostu ¢i v raselini§tich. Mamuti v permafrostu nékdy
zmrzli tak rychle, Ze jejich maso se po nalezu dalo jesté jist (nebo jej alespori dat psim
kocovnych domorodct). Ze tkani mamutd (v posledni dobé tieba z velmi dobie za-
chovalych zubti) tak dnes zname kompletni genom sibifského mamuta, starého 1 mi-
lion let. Jedna se o dosud nejstarsi kompletné osekvenovany genom organismu. Vedle
subfosilii zamrzlych v sibifském permafrostu se vSak v posledni dobé€ podatilo sekve-
novat i aDNA z kosternich pozutstatkt nalezenych v jeskynnich nalezistich ¢i v zemi.
Ani zde se totiZ nemusi vZdy jednat o pravé fosilie. Diky aDNA metodam a fosiliim
z jeskyni ¢i pohrebist tak dnes zname kompletni genomy ¢tvrtohornich lidi, a to jak
tehdejsich lidi moderniho typu, tak i jiz vymfielych poddruhi ¢lovéka — neandertalcti
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¢i denisovanti. Ancient DNA metody také umoznily zjisténi fylogenetickych pozic
a evolu¢ni historie vyhynulych druht Zivocichd, véetné téch, které v poslednich ti-
siciletich vyhubil ¢loveék. Jsou mezi nimi tfeba ostrovni ptaci moa (Dinornis) ¢ivelké
zelvy z ostrova v Indickém oceanu.

4.B JAK FOSILIZUJE HMYZ? Hmyz pfedstavuje nejpocetné;jsi skupinu orga-
nism{ co do druhové rozmanitosti i pocetnosti v ekosystémech. Pfesto se
nam klasickych ,kamennych fosilii“ hmyzu zachovéava podstatné méné nez
u jinych organisma. Chitinova kutikula hmyzu se totiz v pfirodé po smrti je-
dince velmi rychle rozpada na jednotlivé ¢lanky, a i ty se casem obvykle znici.
Pro fosilizaci hmyzu tedy museji nastat specifické podminky, takze klasické,
tzv. kompresni fosilie hmyzu, jsou relativné vzacné. Docela dobfe fosilizuji
velci zastupci hmyzu — velké vazky, kobylky i velci brouci. Hmyz mensich roz-
meér{, kterého je naprosta vétsina, vsak v kameni fosilizuje Spatné a z fosilii je
navic poznat jen nemnoho morfologickych znakd. Na rozdil od mnoha jinych
organism0 se ndm vsak ve vyzkumu fosilniho hmyzu dostalo obrovského
Stésti, nebot existuje jeden typ fosilizace, ktery pravéky hmyz zachovéava do-
konale. Vétsina fosilniho hmyzu se totiz zachovava jako inkluze ve zkame-
nélé pryskytici stromd - v jantaru. Jak takové fosilie vznikaji? Staci k tomu
strom, ktery produkuje hodné pryskyfice. Jednou za ¢as se do ni pfilepi né-
jaky hmyz, pryskyftice jej obali, ztvrdne a stane se soucasti sedimentd. Uvnitt
pryskyfice je hmyz konzervovan tak dokonale, jako by jej nékdo konzervo-
val do sbirky — ostatné pro tvorbu trvalych mikroskopickych preparatl také
pouzivame pryskyfice.V jantaru tedy hmyz vypada, jako kdyby uhynul v¢era
- dokonale vidime barvy, presnou morfologii, jantar navic uchovava i fosilie
miniaturnich zastupcl hmyzu, jako jsou drobné mouchy nebo msice. Hmyz
v jantaru lze ¢asto presné urcit do druhu, zafadit ho do fylogenetickych analyz
a taxonomického systému vedle soucasnych druhd, pokrocilymi metodami
pocitacové tomografie ¢i rentgenu lze navic studovat treba i kopulacni or-
gany uvnitf téla. Vedle hmyzu se navic v jantaru zachovava i plno jinych or-
ganism{, jako jsou dalsi bezobratli, ale i drobni plazi ¢i naopak kousky me-
chu, lisejnikd nebo hub. Kdyz pryskyfice obcas skapavala do vody, zachovaly
se ndm v jantaru i vodni organismy, a dokonce existuje i jedna fosilie kousku
opefeného ocasu dinosaura — jedind zndma zkamenélina, diky které mame
presné informace o dinosaufim pefi, a to v¢etné jindy tak zahadného zbar-
veni. Kdyz jsou organismy v jantaru tak dokonale zachované, neslo by z nich
také sekvenovat DNA? Jisté znate pfibéh z filmu Jursky park, kde se lidem
podafilo naklonovat druhohorni dinosaury z DNA izolované z krve uvnitf ko-
marl nalezenych v jantaru. Samoziejmé, Ze se védci snazili tento postup na-
podobit, nebot napad je to jisté dobry. Vysledky vsak — po cimrmanovsku —
nebyly dobré.V jantaru se vyborné zachovavaji pevnéjsi morfologické struk-
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tury — kutikula hmyzu, pefi, nebo treba listy rostlin. Mékké tkané vsak v jan-
tarovych fosiliich ddvno degradovaly a Zddna DNA se v nich tedy nenachazi.
Muze to pUsobit jako zklamani — ve skutecnosti je to vsak jen drobnd vada
na krase. | bez moznosti sekvenovat davnou DNA jsou totiz jantarové fosilie
nekonecnym zdrojem informaci o hmyzu z ddvnych ¢as(. Jantar tak podava
cenné svédectvi o rozmanitosti hmyzu v pravékych ekosystémech, a vypravi
ndm pfibéh o tom, jak jedna skupina malych organism( svym obrovskym
Uspéchem ovladla tento svét.

A mimochodem - i kdyby ndhodou skute¢né bylo mozné uskutecnit sekve-
naci DNA dinosaurd z komar( v jantaru, a ty pak naklonovat, zcela jisté by
to neslo tak, jak je popsano v Jurském parku. Pro¢ ne? Jednoduse proto, ze
v knize i filmu byly jako zdroj DNA pouzity fosilie zdominikdnského jantaru,
ktery pochazi z mladsich tretihor. Tehdy byla krajina, ostatné jako dnes, dino-
saurt doslova pIna, ovsem pro vystavbu ptaci zoo by preci jen bylo nejspise
lepsi zvolit, feknéme, jednodussi postup.
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Geologickd obdobi a stratigrafie.
Velmi diilezitym ukolem pro spravnou interpretaci fosilnich nalezt je datovani fosi-
lii. Pokud chceme spravné interpretovat paleontologické nalezy a zasadit je do kon-
textu historie Zemé, je naprosto nezbytné védét, z jakého obdobi pochazeji horniny,
ve kterych fosilie jsou. V predchozich kapitolach jsme si uz ukazali rozdil mezi rela-
tivni a absolutni dataci. Paleontologie neni tak tplné jen ,,védou o Zemi*, tak jako
béZna geologie. Je to také biologicka véda, kterd zkouma organismy. Velmi dtlezité
misto v paleontologii ma proto relativni datace fosilii. Organismy, stejné jako celé
pravéké ekosystémy, prochazeji béhem dlouhé historie Zemé radou velkych zmén,
véetné vymirani a radikalnich promén sveétovych ekosystému. Na tyto zmény se snazi
reagovat obor stratigrafie, jehoZ cilem je, zjednoduSené¢ feceno, zmapovat a po-
psat zmény ekosystému a biodiverzity v ¢ase, a vysledovat v nich trendy — zjistit, jak
dlouho trvaly obdobi existence rznych ekosystémd, a jak se proménovaly. Pozoro-
vani zmeén pozemskych ekosystému v ¢ase postupné vedlo k definovani a pojmeno-
vani tzv. geologickych obdobi. Geologicka obdobi predstavuji casové tiseky v his-
torii Zemé, béhem kterych existoval relativné podobny stav svétovych ekosystémd,
respektive prostiedi na Zemi. Existuji rizné $kaly, na kterych lze v historii Zemé ta-
kova obdobi vysledovat. Na nejvetsi Skale miliard a stovek miliond let rozliSujeme
Ctyti tzv. eony. Ty nejstarsi uz jsme si ukazali v predchozi kapitole. Dobu od vzniku
Zemeé pred asi 4,6 miliardami let, az do obdobi asi pred 4 miliardami let, nazyvame
hadaikum (podle antického boha podsvéti Hada), a zahrnuje obdobi samotného for-
movani Zem¢, vzniku zemské kdry a vzniku Mésice. Po relativnim uklidnéni téchto
procest a ustaleni Zemé jako planety nastava druhy eon — archaikum (prahory),
kdy postupné vznikaji zaklady kontinentt a dynamicky se vyviji oceany a atmosféra.
luce, tedy vznik fotosyntézy a kyslikové atmosféry. Od doby pied asi 2,5 miliardami
let nastava treti eon — proterozoikum (starohory). Toto obdobi je velmi vyznamnym
a tajemnym vékem, nebot prave zde nejspise doslo ke klicovym evolu¢nim udalos-
tem Zivota na Zemi — vzniku eukaryotickych organismt, pohlavniho rozmnoZovani
a mnohobunécénosti. Vyznamny vliv na evoluci organisma v této dobé mélo také ne-
kolik obdobi globalniho zalednéni, kdy byla po dobu nékolika milionti let prakticky
celad Zemé pokryta vrstvou ledu. Po skonéeni posledniho globalniho zalednéni pied
635 miliony let se ve fosilnim zaznamu setkavame s prvnimi komplexnimi mnohobu-
nécnymi organismy (tzv. ediakarskou faunou). Nasledné, pred 540 miliony lety, pak
dochazi ve fosilnim zadznamu k ndhlému zvratu — najednou se zde objevuje obrovské
mnozstvi fosilif velmi bohaté biodiverzity, kde se setkdvame velmi rychle s vétSinou
soucasnych skupin zivo¢icht. Tato tzv. kambricka exploze startuje posledni, sou-
¢asny eon — fanerozoikum, ktery je charakteristicky existenci bohaté biosféry mno-
hobuné¢nych organism, které vytvareji komplexni ekosystémy a dominantné utva-
reji zemsky povrch.

Kromé rozdéleni historie Zem¢ na eony vsak existuji i mensi skaly geologickych
obdobi. Ta asi nejznamé;jsi (mimo jiné diky filmu Karla Zemana Cesta do pravéku)
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predstavuje rozdéleni fanerozoika na geologické éry: prvohory (paleozoikum), dru-
hohory (mezozoikum) a nejmladsi éru (kenozoikum), ktera se jesté déli na tretihory
(terciér) a étvrtohory (kvartér). Ery se pak déli na geologické periody (viz obr. 4.1).
Rozd¢leni fanerozoika na éry odpovida zasadnim zménam v ekosystémech, které
zpusobila néktera hromadna vymirani — to iplné nejsilnéjsi na konci prvohor, a po-
tom vymirani na konci druhohor, které vedlo k zaniku spolecenstev vsech velkych zi-
vocicht a jejich nahrazeni savci. Jednotlivé geologické periody se pak d¢li jesté na
dalsi menS$i stratigrafické celky, které odpovidaji jemné&j$imu rozloZeni zmén v eko-
systémech v prabéhu casu. Jejich presna datace a vymezeni nékdy (hlavné u nejmen-
Sich stratigrafickych jednotek) neni vymezena pro cely svét stejné, protoze nékdy
1ze v rliznych oblastech vysledovat rlizné nuance v dynamice pravekych ekosystémi,
nebo zde Zily rizné organismy.

4.4 Studium krajiny v nedavné minulosti

Se studiem Zivota na Zemi souvisi studium klimatu a geografie, které davaji do kon-
textu poznatky o rozsireni druht (biogeografie), jejich fyziologii a podobné. Podobné
se se studiem historie Zivota na Zemi, paleobiologii, souvisi studium vlivu dlouhodo-
bych zmén geografie (paleogeografie) a klimatu (paleoklimatologie) na evoluci zi-
vota. Zvlasté paleoklimatologie je ale nejen obor zakladniho vyzkumu, ale i obor sle-
dovany $irsi verejnosti, tudiz medialné a politicky popularni. Pojdme se tedy podivat
na nékteré jeho metody, omezeni a vychodiska.

Paleoklimatologie se vénuje studiu klimatu pred prvnimi meteorologickymi za-
znamy, coZ znamena po naprostou vétSinu historie Zeme. Vyzkum je zaméren prede-
v$im na vyznamné klimatické zmény (napriklad rychlé ochlazeniv mlad$im dryasu)
a také na nejblizsi obdobi (napriklad posledni zalednéni). Obzvlast zajimavé z hle-
diska aplikace védeckych poznatkdi na souc¢asnou situaci je studium klimatu v dobé
masivnich vymirani a klimatickych zmén. Fakt, Ze klima se vyviji a méni, ale lidé za-
znamenali jiZ v antice, zvlast v souvislosti s obdobimi sucha a zaplavami.

Soucasné poznani minulého klimatu vychazi z vyuziti nejraznéjsich neptimych
udajti (proxy) s vyuzitim metod geologie, geografie a biologie. Minulé klima mize
byt zaznamenano a precteno z hornin, sedimentd, ledovct, letokruht dfevin, korald,
schranek mékkysa, mikrofosilii. Tyto zdznamy mohou byt po datovani pouZity k re-
konstrukci vlastnosti atmosféry na Zemi v minulosti. Vyuziti téchto proxy a konkrét-
nich metod zalezi na tom, jaka ¢ast klimatu (teplota, srazky a podobné) a v jakém
obdobi ma byt rekonstruovana. Metody a zdroje se lisi i tim, jestli ziskana informace
o klimatu se vztahuje ke globalnim, nebo k lokalnim podminkam (a v tom pripad¢,
jestli je mozné je prevést na globalni odhad). RozliSeni a spolehlivost v§ech metod
klesa smérem do minulosti, navic v blizké minulosti mame vice dostupnych metod
i zdroju dat, a tedy presnéjsi odhady. Piikladem muizZe byt rekonstrukce teploty na
Zemi na obr. 4.1. V§imnéte si méniciho se méritka casové osy (osa teploty je stala)
arozdéleni grafu do 5 ¢asti. Kazda z téchto ¢asti vychazi z jinych dat, v nékterych je
vice kiivek zobrazujicich teploty rekonstruované na zakladé rtiznych proxy nebo da-
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tovych soubort. V nejstar§sim obdobi vidite i velkou nejistotu v odhadech, v nejmladsi
¢asti vidite moznost pouziti kombinaci nékolika proxy pro ziskani odhadu. V nasle-
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klimatu projdeme.

Horské ledovce i ledovce na poélech jsou zndmé a velmi cenné zdroje dat pro re-
konstrukci klimatu. Jedna se o jednu z metod, ktera sah4 nejdale do minulosti. Zatim
nejstarsi ziskany vrt pochazi z Antarktidy a dosahuje priblizné 800 000 let do minu-
losti, ale nejstars$i mozny by mohl poskytnout informace az 1,5 mil. let zpatky. Ledo-
vec je formovan pribyvanim snéhu na jeho povrch, pri¢emz pribyvajici vrstvy snéhu
stlacuji ty spodni az do vzniku ledu. Tato akumulace probiha razné rychle v pribéhu
sezdny a vznikla vrstevnatost tak mtze byt pouzita k datovani, zaroven §irka jednotli-
informace jsou vzduchové bublinky v jednotlivych vrstvach uchovavajici atmosféru
z doby svého vzniku (ta se ale mize liSit od dob vzniku vrstvy). Slozeni atmosféry re-
flektuje teplotu a dal$i proménné klimatu, napriklad zmény pomeéru izotopu kysliku
30 k izotopu %0 v atmosféie odpovidaji povrchové teploté oceanu. Nekteré vrstvy
ledovcti obsahuji také vulkanicky popel, ktery pomuze s urcenim jejich stari. Podle
jeho chemickych vlastnosti, tvaru a barvy jednotlivych ¢astic popela lze totiz urcit
jeho zdroj, a posléze casové obdobi vzniku vrstvy. Vrstvy ledovce ale ukladaji i orga-
nicky material, predev§im pylova zrna. Zachovat se v nich ale mohou i vétsi ¢asti or-
ganismi —vetvicky ¢ijiné ¢astirostlin, adokonceicelé organismy. Nejznamej$im pri-
kladem nalezu takového organismu je nlez zmrzlé mumie pravékého ¢lovéka Otziho
z tyrolskych Alp. Mumii v tajicim ledovci objevili ndhodou dva turisté roku 1991, pa-
vodné v domnéni, Ze se jedna o télo n€jakého pohreSovaného horala. Proto privolali
horskou sluzbu, zachranari v§ak na misteé zjistili, Ze pijde pravdépodobné o ¢loveka
z diivéjsi doby, tieba ze stfedovéku. Po vyzvednuti mumie v¢etné artefaktd v jejim
okoli se vSak ukazalo, Ze pochazi az ze 4. stoleti pred nasim letopoc¢tem, tedy o uni-
katninalez ¢lovéka z obdobi paleolitu. Velka ¢ast informact, které dnes vime o kultuie
a zvycich lidi ve stfedni Evropé tohoto obdobi, pochazi z analyzy nalezu Otziho. Le-
dovce mohou byt tedy rezervoarem informaci nejen pro prirodni, ale i spole¢ensko-
védni obory.

Vedle ledovcll nabizi kryosféra jesté jeden dulezity zdroj informaci o minulosti
krajiny, a tim je trvale zmrzla ptida — permafrost. Setkame se s ni v oblastech tun-
dry, nejvice na ruské Sibifi a na severu Severni Ameriky — v Kanad¢ a na Aljasce. Pro
ziskani dat z permafrostu je zapotiebi provést vrt (ptidni sondu) podobné jako u béz-
nych geologickych nebo pidnich méteni. Nekdy v§ak permafrost mlize ptinést in-
formace sam od sebe, a to tak, Ze na exponovanych mistech odtava. Tehdy mohou
vrstvy permafrostu vydat zajimavé nélezy — notoricky znamymi priklady jsou mumie
amrtva télavelkych ¢tvrtohornich savci. Ti se v minulosti propadli do pady (do bazin
araselinist) a jejich téla zistala zakonzervovana v trvale zmrzlé padé. Nékdy jsou po-
zlstatky téchto savcl (napriklad mamutt) natolik dobie zachovalé, Ze jejich maso je
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Obr.4.1: 0dhad vyvoje teploty vzduchu na
povrchu Zemé od vzniku komplexnich fo-
rem zivota (pfed ~540 miliony let). Casova
osa je rozdélena do 5 ¢asti s odlisSnym méfit-
kem, jejichZ hranicemi jsou vymirani na konci
kfidy (K-T, ~65 mil. let BP), hranice Miocénu
a Pliocénu (~5,3 mil. let BP), zacétek ctvrto-
hornich dob ledovych (100 tis. Let BP), po-
sledni maximalni zalednéni (LGM, 20 tis. Let
BP). Prvni ¢ast ukazuje teplotu jako dva rGizné
odhady (¢ernd a cervena linka) na zakladé
méfeni stabilniho izotopu kysliku ve schran-
kach Zivocichl mélkych teplych mofi a ¢ast
nejistoty téchto odhadl (oranzova). Tyto od-
hady jsou lokalni (zalozené na teploté tropic-
kych mofi) a velmi nejisté i vzhledem k je-
jich stafi, jejich interpretace je spis$ kvalitativni
(tepleji/chladnéji nez pramérna teplota v le-
tech 1960-1990). Druhd ¢ast ukazuje pfimy
odhad globalni primérné teploty na povrchu
mote (pfimo vztazitelné k teploté na povrchu
Zemé), zaloZeny na izotopu kysliku z mikro-
skopickych moiskych organism. Treti ¢ast
ukazuje podobnd data i metoduy, jen z jiné
studie. Ctvrta ¢ast ukazuje stejnou studii jako
predchozi (¢ernd linka) a odhad teploty za-
loZzeny na méfeni stabilniho izotopu vodiku
zledového vrtu ve stfedni Antarktidé (modra
linka), coz je lokalni (polarni) odhad, a proto
je zobrazen po pfiblizné transformaci. Tento
odhad z ledovcového vrtu pokracuje i v paté
Casti. Patd c¢ast dale ukazuje odhad na z&-
kladé izotopu kysliku z grénského ledovce
(8eda linka), ze kterého je patrny rozdil v tep-
lotach mezi severni a jizni polokouli. Posled-
nich 11 tis. let je odhadnuto také kombinaci
nékolika rlznych proxy v jedné studii (¢er-
venad linka). Ukdzéna jsou i mérend data o tep-
loté atmosféry od roku 1850 (Cervené body)
a predpovédi teploty modelované pro roky
2050 a 2100 (¢erveno-¢erné body).
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moznéijist. Kly mamutl z permafrostu pak predstavuji dlilezity material pro vyrobu
uméleckych predméti u sibitskych pivodnich etnik.

Zatim jsme v naSem textu mluvili hlavné o nalezech velkych objekti, pripadné
o chemickych rozborech. V sedimentech se vSak zachovava i cenny doklad o slo-
Zeni vegetace — pylova zrna. Pyl je rostlinnym saméim gametofytem, ktery slouzi
k disperzi sam¢ich pohlavnich bunék. Vzhledem k jeho funkci musi byt pylové ¢as-
tice schopné ochranit pohlavni buniky pfitransportu pied neptiznivymivnéj$imivlivy
(UV zéafeni, sucho, predatori, abraze). K tomu slouzi specializovana bunécna sténa,
zvana exina; ta je tvorena mimo jiné velmi odolnym polymerem sporopoleninem.
Diky tomu jsou schopny pylové ¢astice pretrvat v sedimentech i po znaéné dlouhou
dobu bez vétsiho poskozeni (nejstarsi znamy nalez pylového zrna je odhadnut na
243 miliond let, tedy z obdobi triasu), a i pri fosilizaci si mohou zachovat jemné mor-
fologické struktury.

V 19. stoleti si védci vSimli, Ze je mozné uréovat pyly nalezené v sedimentech
(které ¢asto pattily druhim znamym i ze sou¢asnosti), timto zptisobem zrekonstru-
ovat podobu krajiny v minulosti a podivat se, jaké bylo klima a jakym vyvojem krajina
prosla. Tomuto studiu starych pylovych zrn fikame palynologie a jde o jednu z nej-
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Hlavni skupinou rostlin detekovanou v palynologickém zaznamu jsou rostliny
vétrosnubné (anemmogamni), jelikoz vytvareji velké mnozstvi odolného pylu. Na-
vic se tento pyl ochotné zachovava v sedimentech, protoze je velmi bézny v krajiné
— rostliny jej totiZ prasi voln do vzduchu. Pyl rostlin, které jsou opylovany hmyzem,
naopak v palynologickych vzorcich nehraje prakticky zadnou dtlezitou roli. Rostliny
se totiZ naopak brani tomu, aby se dostal do volného prostredi — potiebuji, aby ho co
nejvice ulpélo na hmyzu. Podobné je to s pylem dalSich rostlin, které jsou opylovany
jinymi organismy. Mezi vétrosnubné rostliny patii predevsim vétSina nasich stromt
a vSechny traviny. To jsou zaroven skupiny, jeZ maji velkou vypovidajici hodnotu
ohledné struktury krajiny (teplota, vlhkost, reliéf). Kromé toho, Ze jsou vétrosnubné,
totiz zpravidla tvori také dominantni slozku ekosystéma.

Palynologické sondy se odebiraji v mistech, kde je nejvétsi Sance na zachovani
pylu. VétSinou se jedna o sedimenty usazované ve vode (slatiny, raseliniste, dna ryb-
nik atd.). Dal$i vyznamny zdroj palynologickych dat predstavuji téz vétrem usazo-
vané horniny, predevsim sprase. Sprase jsou typickym fenoménem velkych bezle-
sych oblasti, jako jsou predevsim stepi. Kdyz navstivite oblasti, kde se vyskytuji stepi
(treba stredni Asii), zjistite, Ze silny vitr ve stepich s sebou nese velké mnozstvi jem-
ného prachu. Ten se pfi prachovych bourich usazuje ve forme ndnosut i v ulicich mést.
Behem dlouhé doby se v zavétrnych mistech usazuje tohoto prachu tolik, Ze z néj
béhem tisict let vznikéa velmi specifickd hornina — spra$. SpraSe na dzemi Evropy
vznikly v dobach ledovych, kdy se zde rozprostiraly velké oblasti stepi a tundry. Tim,
Ze je spras sloZena z prachovych ¢astic, se v ni usazuje téz pyl, ktery je soucasti pra-
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chu. Studiem sprasi Ize tedy zjistit, jaké rostliny rostly v ddvnych dobach ledovych
v mistech, kde sprase vznikly.

Samotny odbér palynologickych vzorkl probiha pomoci sondy nebo vrtu v za-
vislosti na povaze materialu. Datovani je mozné pomoci riznych metod, napriklad
sledovani izotopu uhliku *C, ¢i geologické stratigrafie, jak jsme si uz vysvétlili na za-
¢atku této kapitoly.

DalSimetodou, jak zjistit v krajiné informace o jeji minulosti, je také dendrochro-
nologie. Na rozdil od palynologie umoznuje nahlédnout pouze do relativné nedavné
minulosti, zato v§ak ¢asto velmi podrobné, s rozliSenim na roky. Dendrochronolo-
gie je védni obor snazici se o pohled na historii a vyvoj klimatu s pomoci letokruhd,
které se tvori pri druhotném (sekundarnim) tloustnuti kmeni stromd. Podle tloustky
jednotlivych vrstev I1ze odhadnout, jestli byly v daném obdobi pro strom vhodné pod-
minky, ¢i nikoli. Vyhodou metody je, ze je zna¢né¢ nedestruktivni — vyuzivat lze totiz
nejen dievo porazenych stromd, ale i téch je$té rostoucich, do kterych miiZeme na-
vrtat sondy. Podminky se totiz podepsaly na vSech stromech, které v daném obdobi
v konkrétni oblasti rostly. Podle prekryvu letokruht pravé pokacenych stromt se
vzorky dieva z minulosti(napriklad stovky let staré tramy) lze odhadnout vyvoj pod-
minek na daném misté az v horizontu tisict let. Rekordem je pak fada zahrnujici vice
jak 12 tisic let.
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5. UCHOVAVANI INFORMACI V LIDSKE CIVILIZACI A VE VEDE

Clovék (Homo sapiens) je jako organismus nedilnou sou¢asti souc¢asné biodiverzity
a ekosystému. Pohled, ve kterém jsou lidska spole¢nost a lidské konani a vytvory
myslenkové oddé€leny od jevi ,,ptirodnich®, kterych se ¢lovék zdanlivé ¢i viibec net-
Castni, je tfeba v soucasnosti povazovat za prekonany. I clovek neustale podléha bio-
logické evoluci a kulturni projevy ¢loveka, jeho vytvory, mysleniikomunikaéniformy,
jemozné (i potieba) interpretovat jako biologickeé jevy, soucast tzv, rozsireného feno-
typu ¢lovéka. Humanitni védy tak z urcitého pohledu zkoumaji i biologické jevy (lid-
skou kulturu, civilizaci, pamatky jako poztstatky ¢innosti clovéka jako organismu);
proto bychom se jako biologové méli zajimat i o to, jakym zplisobem dochazi k pie-
nosu a uchovavani informaci v lidské civilizaci. Specialnim pripadem informacniho
prostoru v lidské kultufe je pak také systém zkoumani a ovérovani informaci, ktery
nazyvame véda. V této kapitole proto nahlédneme také na to, jak véda uchovava in-
formace, jak ¢ist védecké informacni zdroje, a také, jak véda pracuje s hmotnymi daty
— polozkami v prirodovédnych sbirkach.

5.1 Uchovavani informaci v lidské spole¢nosti pohledem spolecenskych
a humanitnich véd

Existuje rada zplisobd, jak se informace v lidské spole¢nosti uchovavaji a predavaji.
Duilezité je si uvédomit, ze predavané informace nejsou pouhymi neutralnimi fakty,
nybrz jsou podrobeny vyjedndvani. M4 se tim na mysli, Ze zpUsob, jakym interpre-
tujeme konkrétni informaci dnes, se miiZe li§it od porozuméni jiného jednotlivce ¢i
skupiny lidi ¢i od toho, jak lidé danou informaci chépali v minulosti. Jak informace
chapeme a jak je predavame, je piredmétem spolec¢enského vyjednavani, je politikou
v Sirokém slova smyslu.

Lidé navzgjem komunikuji a sdileji informace prostrednictvim rozmanitych
médii. Prvni, co nas v souvislosti s uchovanim informace v lidské spole¢nosti na-
padne, je asi pismo a psané slovo, ale uz pred vynalezem pisma hréla tuto roli ustni
tradice. Dalsi zpusoby, kde se informace uchovava, jsou knihy a knihovny, kde jsou
informace usporadané a organizované, a rtizné dalsi nosice jako gramofonové desky
nebo filmové pasy. Pozdéji se objevila rizna elektronicka a digitalni média. V dnesni
dobé zaujimaji vyznamnou pozici socidlni média a internet. Kromé institucionalizo-
vaného ukladani informaci v knihovnach se uchovavaji také v archivech a muzeich
a dalsich pamétovych institucich jako jsou muzea v prirodé¢ (skanzeny) nebo galerie.
Ale pamét a informace se uchovava také v materialni kulture, krajiné, zvycich, tradi-
cich, zptisobech, jak se néco vyrabi anebo jak se néco péstuje. Informace se uchova-
vajitaké ve zpisobu, jak je spole¢nost organizovana, jaké jsou v ni hierarchie a vztahy
ajak se tyto vztahy realizuji v Zivoté skupin i jednotlivcd.

184 A.F.Damaska a kol.



Jazyk, rec, pismo, ustni tradice

Obecn¢ jazyk predstavuje systém symbold, ktery slouzi k popisu objektdi, udalosti,
mySlenek a stavi. Lidsky jazyk je kli¢ovou adaptaci naSeho druhu. Stejné jako je ob-
tizné definovat Zivot, tak i obecné prijimanou definici jazyka nenajdeme. Slovo jazyk
ma tfilingvistické vyznamy*’, jsou to: systém pravidel (mluvit mnoha jazyky), osobni
vybava pro fe¢ovou komunikaci (mluvit pestrym jazykem) a obecnéji prostiedek do-
rozumivani viibec (nenasli spolecny jazyk). Jazyk a re¢ maji mnoho funkci, a jejich
pocet a charakter zavisi na teoretickém ramci, ktery se pouZziva k jejich analyze. Ja-
zyk slouzi jako hlavni prostredek lidské komunikace a dorozumivéani, maze odkazo-
vat na ¢asové nebo prostorové vztahy nebo mize slouzit k predavani prikazu, ke kon-
taktovani. Z jinych funkci jazyka lze jmenovat napf. i mentalni funkci, kdy se v ramci
psycholingvistiky a kognitivni lingvistiky vychazi z toho, Ze mysleni se realizuje pro-
stiednictvim jazyka ¢i funkci poetickou (basnickost). Existuji i dalsi formy dorozu-
mivacich systémi, jako jsou znakovy jazyk nebo programovaci jazyky.

Pismo je graficky systém znakd, ktery slouzi k zdznamu a pfenosu jazyka. Nej-
star$i pisemné pamatky jsou staré asi 5000 let. Psany jazyk umoznuje trvalou fixaci
mysSlenek a informact, znalosti i pravidel. Pismo zpfistupriuje sdéleni napii¢ ¢asem
a prostorem. Médii psaného jazyka byly hlinéné tabulky, papyrus, pergamen nebo
papir. Napisy vSak najdeme i na zdech ¢i tesané do kamene.

Dalsizptsob, jak se uchovavaji a predavaji informace ve spole¢nosti, je stni tra-
dice, kdy se informace predavaji mluvenim, prednaSenim ¢i zpivanim. Prostiednic-
tvim pribéhil se predavaji znalosti a kulturni zvyklosti mezi jednotlivci i mezi genera-
cemi. Ustni tradici se predavaji informace, jak se chovat nebo nechovat, jak rozumét
svétu kolem sebe, piibéhy o udalostech, hrdinech a minulosti. Ustni tradice maize
mit rlizné zZanry a vypravéni mohou byt rlizné stylizovana, patii sem pisn¢, pohadky,
legendy, basné nebo myty. Ustni tradice, nazyvana nékdy folklor, je komunitni zale-
Zitosti a je soucasti kulturniho dédictvi, nékdy se vyrazné€ prekryva i s neverbalnim
prenasenim informaci (napf. tanec, pohyby pfi ritudlech a zvycich, ale i pracovnich
aktivitach, posunky ¢i grimasy).

Informace a materidlni kultura

Uchovani informace v1idské spole¢nosti se déje i prostiednictvim materialni kultury.
Obrazy, stavby, oble¢eni, zplisoby, jak jsou organizovana sidla, technologické stavby,
to vSe jsou zpusoby, jak je informace fixovana a predavana dal. Materialni kultura
zahrnuje fyzické objekty, artefakty, umélecka dila a vyrobky, které vznikaji a odra-
zeji kulturni a historicky kontext dané spole¢nosti. Analyza téchto materialnich po-
zlstatkd minulosti, jejich interpretace a zachéazeni s témi, které mame k dispozici,
nam umoznuje porozumét nejen soucasnosti, ale i minulosti.

#yice v ¢lanku Pavly Loucké ,,Jak vznikl lidsky jazyk?“ v ¢asopise Vesmir 1998/5 (vesmir.cz/cz/

casopis/archiv-casopisu/1998/cislo-5/jak-vznikl-lidsky-jazyk.html)
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Artefakty

Artefakty a véci maji schopnost nosit vzpominky a pribéhy svych tviirct a uZiva-
teld. Historické predmeéty, jako jsou starobylé nastroje, zbrané, nadobi, Sperky nebo
odévy, mohou poskytnout vhled do zivota predchozich generaci. Vyzkum a konzer-
vace téchto materialnich artefaktdi jsou kli¢ové pro uchovani jejich ptivodniho vy-
znamu a kontextu, ale jejich plisobeni se neomezuje na dokumentovani minulosti.
Skalni malby a rytiny pravéku, ale i umélecka dila — sochy, obrazy, tapiserie, fresky,
vlysy napft. ze stfedovéku jsou dalsi vyrazné prvky materialni kultury, které slouzily,
aidnes slouzijako nositelé informace, ale jsou to i nositelé emocia myslenek avnepo-
slednitad¢ i estetickych hodnot. Kromé vySe uvedeného nese materialni kultura také
odkaz na socialni a politické kontexty. To, jak jim rozumime, jak je interpretujeme, co
a jakym zpusobem se rozhodneme zachovat ¢i nadale pouZivat, a co povazujeme za
dulezité, se v pribéhu doby méni a hovori také o tom, jak rozumime soucasnosti.
Pamét krajiny

Krajina, ve které Zijeme nebo kde jsme na vyleté, je také plna informaci o spole¢nosti,
o politickém usporadani, o vlastnickych vztazich, o tom, co dana spole¢nost povazuje
za zadouci a nezadouci atd. Historie, ktera se odehrava, zanechava v krajiné stopy —
tfeba v podobé staveb, systémt poli, rybnikti a cest. Tyto stopy lze interpretovat a pre-
myslet tak o tom, jakou informaci o minulosti i sou¢asnosti krajina nese. V krajiné se
muZeme setkat s pamatniky a s misty, ktera chapeme jako historicka, a tyto pak sym-
bolizuji udalosti a osobnosti minulosti. Mezi dal$i pamétni mista patii napf. hibitovy,
ke kterym se vaze pamét rodin, ale i celych obci. Pomnicky dopravnich neStésti u sil-
nic také nesou informaci o zbyte¢né smrti a smutku pozutstalych. Pamét a informaci
o minulosti v krajiné také nesou riizna reliktni spolecenstva. V krajiné vidime stopy
geologickych procest i stopy minulého zachazeni — zptisobt zemédélstvi nebo tieba
tézby nerostd.

Artefakty rtizného typu, umélecka dila i krajina se vSemi svymi prvky nam po-
skytuji pohled do Zivota a hodnot nasich souc¢asnikd i predchozich generaci, jsou tak
dualezitym prvkem zachovani identity a historie spole¢nosti. Materialni kultura nese
apredava informace nejen praktickeé a estetické, ale i informace o socialnim a politic-
kém kontextu. Analyzovat a uchovavat materialni kulturu minulosti je nezbytné pro
porozuméni soucasnosti i formovani piredstav o budoucnosti.

Zvyky, zptisoby vyroby a dalsi nehmotné kulturni dédictvi

[ v dneSnim svéte se pienos informaci, mySlenek ¢i pribéhi neodehrava pouze pro-
stfednictvim jazyka, literatury, internetu a audiovizualnich médii, jako jsou videa
a televize. Aniz si to ¢asto uvédomujeme, tak kromé modernich prostiedkd hraje kli-
¢ovou roli také Ustni tradice, zvyky a zvyklosti v prib&hu roku, rizné provozovana
a konzumovana hudba, i obrady a ritualy. Hudba slouzi jako zvukovy odraz kultury
a emoci, prenasi specifické hudebni tradice a vypravi pribehy skrze melodie a texty.
Ritudly a obfady jsou nejen prostiedkem pro vyjadieni spiritudlnich a ndbozenskych
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smeéry, ale také symbolizuji daleZité udalosti a hodnoty spole¢nosti —jako je napt. ob-
Cansky snatek, predavani vysvédceni nebo promoce na vysoké Skole. Klicovymi no-
siteli informace jsou i zptsoby a techniky, jak néco vyrabét, varit nebo péstovat, ¢i
techniky, jak ziskat v daném prostiedi vodu a dal$i zdroje. Vyroba a zpracovani po-
travin, femesla i domaci kutilské prace jsou dovednosti predavané mezi lidmi i z ge-
nerace na generaci, tvori esenci kulturni identity. Zaroven odrazeji specifika kazdého
spolecenstvi a jeho vztah k prostredi, ve kterém Zije.

Dovednosti, jako napiiklad tradi¢ni zpracovani potravin, femeslné techniky
nebo 1é¢itelské postupy, predstavuji formu nehmotného kulturniho dédictvi. Ne-
hmotné kulturni dédictvi neni pouhy ,,svédek minulosti®, ale funguje mnohdy jako
Zivy prvek, ktery formuje souc¢asnou identitu spole¢nosti. Uchovani a predavani to-
hoto dédictvi jsou kli¢ovymi prvky pro zachovani soudrznosti a smyslu v ramci kul-
tury a spoleCnosti. Zaroven prispivaji k obohaceni sou¢asného kulturniho prostredi
a posiluji propojeni mezi minulosti, pritomnosti a budoucnosti.

Existuji formalizované i neformalizované zptisoby, jak se tyto informace preda-
vaji, miZe to byt predavani vdoméacim prostredi, mnohé se nau¢ime jen okoukanim,
je to Skola, ale i jiné formy uceni a poznavani. Tyto zvyky a zvyklosti, techniky a do-
vednosti a nejriznéjsi dalsi prvky nehmotného kulturniho dédictvi funguji jako pro-
stiedky, které zapojuji jednotlivce i skupiny do spolecenskych vazeb, poméahaji tyto
vazby formovat, ustalovat i posilovat.

Institucionalizované formy uchovdni informace

Pamétové instituce jsou v nasi spole¢nosti klicovym prvkem uchovavani, organizace
a spravy informaci a vzpominek, které jsou z néjakého dtivodu ddlezité pro danou
spole¢nost a kulturu. O tom, co tyto oficialni instituce uchovavaji a pro¢, se vede od-
borna i spolecenska diskuse. Tyto instituce maji za kol shromazdovat, uchovévat
a poskytovat pristup k rdznym formam pameéti, véetné historickych zaznami, ume-
leckych dél, dokumentl a dalSich materiald, které maji kulturni, historicky nebo vé-
decky vyznam.

Nejtypictejsi pamétové instituce jsou knihovny, archivy, muzea a galerie.
Knihovny jsou specializovany na uchovavani a poskytovani pristupu k tist€énym ma-
terialiim, od knih a novin po rukopisy a mapy. Archivy se zamétuji na uchovavani ofi-
cialnich i neoficialnich pisemnych dokumentt, archivli organizaci, osobnich sbirek
¢ipozlstalosti. Mame i nejriznéjsi digitalni archivy a online knihovny. Muzea a gale-
rie uchovavaji napr. umelecka dila a historické artefakty. Tém prisuzujeme hodnotu,
ktera mimo jiné spociva i v informaci, kterou v danych predmétech dovedeme v riiz-
nych dobach ¢ist. Pamétové instituce hraji dalezitou roli pfi udrzovani identit a dédic-
tvi spole¢nosti. Mzeme se v nich vzdélavat a badat. Jejich tloha je nejen uchovavat
minulost, ale také zptistupnit informace a prispivat k vytvareni budoucnosti tak, Ze
umoznuji lidem porozumét historii a inspiruji nové myslenky a perspektivy.
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5.2 Uchovavani informaci ve védé

vede Cloveék ziskal nastroj k objektivni interpretaci a poznani svéta — védecka meto-
dika zpracovani informaci totiz v idealnim pripadé chrani vyzkumnika pied chybou
aumoziuje, aby zjistil o povaze jevl pravdu i v pripadg, Ze si o véci mysli néco jiného.
K tomu, aby véda mohla kvalitné fungovat, je v§ak zapotiebi, aby se védecké infor-
mace Sifily a uchovavaly v relativné Sirokém spektru forem. Ve sttedomorském a an-
tickém starovéku byly ¢astou formou sdéleni odbornych ¢i filosofickych informaci
spisy psané formou dialogu —jedna osoba v textu klade otazky, druhé na né odpovida.
Starobylé texty mivaji podobu knih i krat$ich sdéleni (traktatd, dopist, navodu atd.),
zejména v antickém prostoru byly vyznamnou formou sdileni odbornych informaci
také reci a projevy (v fecené i psané forme). ProtoZe v prostoru evropského a blizko-
vychodniho staroveku lidé neznali knihtisk, byl k informa¢nim zdrojtim zna¢n¢ ome-
zeny pristup — rukopisné knihy i svitky jsou velmi drahé a jejich Sifenti je tak slozité.
V dobé¢ staroveku tak vzhledem k ekonomickému a intelektualnimu rozvoji spolec-
nosti vznikalo obrovské mnozstvi textii, vétSina se jich v8ak nedochovala, protoze
vznikly vmalém poctu kopii. Nekteré z klicovych instituci shromazdujicich spisy (an-
tickych knihoven) pak byly zni¢eny, coz vedlo ke ztraté obrovského mnozstvi antic-
kého literarniho fondu. Utrzky nedochovanych literarnich dél se nam vsak nastésti
¢asto dochovaly ve formé citaci v textech jinych autord, béhem 19. a 20. stoleti pak
doslo k objeviim vyznamnych literarnich pamatek, které nam umoziuji relativné po-
drobné rekonstruovat predvédecky intelektualni svét evropské spole¢nosti. Odlisné
mechanismy sdé€leni informaci pak nalezneme také v mimoevropskych kulturnich
okruzich. Velmi specifické a presné definované literarni formy ur¢ené k analytickému
zhodnoceni informaci (rzné druhy eseji apod.) se rozvinuly napriklad v konfucian-
ském kulturnim okruhu (zejména v Ciné¢), kde diky diivéjsi znalosti tisku i vétsimu
zachovani kontinuity spole¢enskych instituci mame dochovano velké mnozstvi sta-
robylych pisemnych pamétek. Dalsi specifické formy odbornych textli vznikaly také
v indickém kulturnim prostoru.

S postupnym vznikem védy dochazi v rodicim se prostoru evropské (zapadni)
vzdélanosti i k postupnému vzniku specifickych komunikaénich forem, vhodnych
pro uchovavani a §ireni védeckych informaci. V minulosti predstavovaly nejvyznam-
n€js$inastroj Sifeni novych védomosti predev§im monografie, tedy knihy. I dnes védci
stale monografie publikuji a pro prezentaci uceleného souhrnu informaci na néjaké
téma jsou monografie stale nepiekonanou formou védecké literatury. Béhem 20. sto-
leti se v§ak, s postupnym zrychlenim védeckého vyzkumu i komunikace mezi institu-
cemi, dostaly ve sdileni védeckych informaci do popredi védecké asopisy. Ve védec-
kych ¢asopisech védci publikuji odborné ¢lanky, které prezentuji konkrétni vysledky
vyzkumd. Ne, ze by védecké casopisy v 19. stoleti nevychazely, naopak — vétSina pres-
tiznich védeckych zurnald, véetné slavného ¢asopisu Nature, zacala vychazet uz bé-
hem 19. stoleti, nékteré dokonce jesté diive. V souc¢asnostiviak, narozdil tfeba od 19.
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stoleti, formou odbornych ¢lankd vychazi naprosté vétsina vysledkd védeckého vy-
védecké prace) maji mezioborové zaméreni — vedle sebe zde mohou vychazet ¢lanky
o fyzice hvézd, novych postupech 1é¢by rakoviny i o klimatické zméné. Vétsina ¢aso-
pisti je pak oborova — vychazeji zde ¢lanky, které spojuje obdobné zaméreni. V ¢aso-
pise Zootaxa tak naptiklad vychazeji ¢lanky o taxonomii Zivocichd, v ¢asopise Jour-
nal of Biogeography zase ¢lanky o biogeografii. Sledovani oborové zamérenych ¢a-
sopist predstavuje jeden z hlavnich zptsobd, jak védci zjistuji, co se v jejich oboru
aktualné d€je nového. Pred vznikem internetu to byl dokonce skoro jediny zptisob.
Pristup k ¢lanktim v ¢asopisech byl totiz velmi omezeny, protoze védecké ¢asopisy se
(az na vyjimky, jako je v zahrani¢i tfeba uz zminény Nature) neprodavaji v trafikach
ani knihkupectvich. K nahlédnuti byvaji ve védeckych knihovnach univerzit a vy-
zkumnych pracovist, které je bud nakupuji, anebo ziskavaji tzv. vymeénou — vydavaji
vlastni ¢asopis, ktery posilaji do redakci jinych védeckych ¢asopist po sveté. Ty zas
na oplatku poskytuji vytisky svych zurnald. Alternativu piedstavovala jen osobni ko-
respondence s kolegy po svété, kteti si mezi sebou postou posilali kopie svych ¢lankd,
tzv. separaty. K vyhledavani ¢lanka, kterych si lidé nevsimli, pak slouzily rtizné bib-
liografie a kartotéky. Témito zpudsoby bylo zajiSténo, Ze védecka literatura se sdilela
mezi védci po celém svété. Sdileni ¢lankl prekvapivé probihalo i v dobach totalit —
vymeény ¢asopisti a korespondence se zahrani¢nimi kolegy probihaly i pres Zeleznou
oponu. Prace s literaturou v dobé pred internetem byla v§ak velmi zdlouhava a na-
ro¢na. V soucasné dobe je naopak prace s odbornymi ¢lanky velmi jednoducha, pro-
tozZe vétSina Casopisti vychazionline. Do popiedi se tak ve vyhledavani odbornych pu-
blikaci dostaly databaze a vyhledavaci nastroje, které hledaji ¢lanky napii¢ casopisy
na zaklad¢ kli¢ovych slov nebo fulltextového vyhledavani. Mezi ty nejpouzivanéjsi
dnes patti vyhledavac¢ Google Scholar a databaze Web of Knowledge. Velky vyznam
ma v dne$nim svéte také védecka socidlni sit ResearchGate, kterd umoznuje védctim
sdilet elektronické separaty svych ¢lank. To je velmi dtlezité hlavné proto, Ze mnoho
¢asopist neumoziuje ¢teni ¢lankd na internetu zdarma, pristup k velké ¢asti litera-
tury je placeny a na jeho financovani maji zpravidla dostatecné rozpocty jen instituce.
Pokud tedy ¢lovék neni souc¢asti vyzkumné instituce a chce ¢ist odborné ¢lanky, byva
¢asto nutné nahlédnout prave na ResearchGate, pripadné napsat osobné e-mail au-
torim ¢lanku, zda by poslali separat. Alternativou je pak opét navstéva védeckych
knihoven, které ptistup k literature, jako za starych ¢asu, porad maji, a to zpravidla
i online. Kontroverznim, avSak také velmi béZné pouzivanym mechanismem ziska-
vani pristupu k placenym ¢lanktm je pak pololegalni ,,stinova knihovna“, online plat-
forma Sci-Hub, ktera umoziiuje stahovat piratské kopie odbornych ¢lanki. Nejno-
v&jsi ¢lanky zde vSak, vzhledem k neustalému boji vydavatelstvi proti tomuto webu,
jiz najit nelze.

Védecké ¢lanky maji zpravidla velmi presné danou strukturu a formu, ktera
umoznuje, Ze jsou piehledné a védci se v nich snadno orientuji, kdyz chtéji najit infor-
mace, které zrovna potiebuji. Naprosta vétsina odbornych ¢lankd dnes vychazi v an-
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glicting, ktera se béhem poslednich asi padesatilet stala hlavnim jazykem védy. Starsi
¢lanky (napriklad nékteré dodnes vyznamné prace o taxonomii organismi i fyzice)
v8ak mnohdy byvaji psany v narodnich jazycich, tfeba némecky nebo francouzsky,
nekdy pak také ¢insky, japonsky a rusky. TotéZ plati i o soucasnych pracich regio-
nalniho vyznamu, jako jsou teba vysledky faunistickych prizkumd. Obvykle v§ak
byva soucasti clankd alespon souhrn v angli¢ting; moderni moznosti elektronického
prekladu pomoci umélé inteligence navic problémy s neznalosti jazykl postupné od-
stranuji. Znalost angli¢tiny na dobré komunikacni trovni, i specifické slovni zasoby
a stylu typického pro anglicky psané védecké ¢lanky, vsak predstavuje klicovou a na-
prosto nezbytnou schopnost kazdého, kdo chce studovat jakékoli odborné publikace.

Existuji rizné typy védeckych ¢lankd. VétSinu z nich tvori primarni védecké
¢lanky — takové, které seznamuji ctenare s vysledky nového vyzkumu autord. Vedle
toho také existuji metodické ¢lanky, které slouzi k predstaveni novych védeckych me-
tod, a také tzv. review — ¢lanky psané zpravidla zkuSenymi a znamymi odborniky,
které shrnuji dosud zndmé informace o n&jakém tématu. Metodické ¢lanky a reviews
maji ¢asto velmi riznou strukturu, ktera zalezi na autorech i ¢asopise, kde vyjdou.
Struktura primarniho védeckého €lanku je naopak zna¢né standardizovana, velmi
prehledna a jednoducha, a vétsina ¢lankd se ji pomérné tzkostlive drzi. Kazdy ve-
decky ¢lanek zacina abstraktem — uderné napsanym odstavcem, ktery kratce a vy-
stizné popisuje, jaka jsou hlavni a vyznamna zjisténi ¢lanku. Po abstraktu nésleduji
klicova slova pro zarazeni ¢lanku do kartoték a databazi, a ivod. V ivodu autofi teo-
retickym prehledem vysvétluji, pro¢ je téma ¢lanku dtlezité, jaké zakladni informace
¢lovek pro pochopeni ¢lanku musi znat, ale predev§im — tivod obsahuje literarni re-
Sersi o tom, co se o tématu ¢lanku uz vi. Ctenaf je tak obecné a zesiroka uveden do
tématu, a nakonec se dovi, jak si v poznéni tématu stojime a na co autori ¢lanku na-
vazuji. V zavéru tivodu pak byvaji vyjmenovany cile prace — otazky, které si autoti
¢lanku polozili pti svém vyzkumu, a na které bude ¢lanek hledat odpovédi. Nasle-
dujici kapitolou je pak material a metodika. Metodika predstavuje technickou ¢ast
¢lanku —uvadi se v ni, jaké metody autoti pouZili, a jak presné provedli jednotliva me-
feni, experimenty, analyzy, nebo tfeba kde vzali material, na kterém vyzkum prova-
déli (modelové organismy, sbirky atd.). Je velmi dtlezité, aby byla metodika v ¢lanku
popsana piesné a iplné. Zadny védecky ¢lanek totiz nemiize byt odbornou verejnosti
ptijat, pokudjeho vysledky nejsou opakovatelné — neni mozné ovéfit, Ze zjisténé jevy
opravdu existuji. Soucasti metodiky také byvaji informace o tom, kde jsou uloZena
data a material z vyzkumu (databaze, datové repozitare, sbirky). Po metodice pak na-
sleduji vysledky. Zde se ¢tenar dovi, jak experimenty dopadly, co autofi zjistili a na-
meéfili, a jak své vysledky statisticky vyhodnotili. Ve vysledcich vSak najdeme jen po-
mérné strohy, presny vycet informaci. O tom, co si autofi o vysledcich mysli, je zde
zkumu viibec, je totiz tématem posledni kapitoly védeckého ¢lanku — diskuse. V dis-
kusi autoti své vysledky interpretuji — uvadi, jak si namérené jevy vysvétluji, co podle
nichjejich vysledky znamenaji pro na$ pohled nazkoumané téma. Takové zavery vSak
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nelze délat jen tak, jen z vlastni hlavy. Nezbytnou soucasti diskuse je proto srovnani
vysledkt vyzkumu s jiz publikovanymi pracemi— proto se ostatné diskuse nazyva dis-
kusi, autofi zde diskutuji své vysledky se svymi kolegy. Clanek pak konéi formalnimi
¢astmi, jako jsou podékovani a seznam citované literatury. Casto jsou k nému na-
vic prilozeny i dodate¢né materialy, které obsahuji napriklad graficky neupravené vy-
sledky, tabulky dat ¢i podrobnosti metodiky, které se do textu ¢lanku nevesly. Nékteré
¢asopisy pak klasickou strukturu ¢lanku pordznu zkracuji a redukuji, aby se uSettilo
misto, pripadné aby se ¢lanky lépe Cetly. Typicky tak ¢ini velké a prestizni casopisy
(jako tfeba Nature a Science), které napiiklad vyzaduji po autorech, aby redukovali
metodiku a umistili ji az na zaver ¢lanku.

Vedle védecké literatury je v dob¢ neustalého generovani novych a novych védec-
kych dat velmi ddlezité, aby bylo kde ukladat také samotné data. Proto vedle védecké
literatury predstavuji velmi diileZitou soucast védeckého informacniho prostoru také
databaze nainternetu. Mezi ty nejznamé;jsi patti v biologii databaze genetickych sek-
venci. Kdyz védci publikuji vysledky vyzkumd, pti kterych doslo k sekvenaci genetic-
kych dat z organism, vyzaduji védecké ¢asopisy jako povinnou soucast publikace
také volné verejné zpristupnéni sekvencnich dat. VSechny sekvence genetickych dat
z organismu, na zaklad¢ kterych byla kdy publikovana védecka literatura, jsou tak ja-
kymbkoli dal§im vyzkumnikam verejné€ zdarma dostupné v online databézich. To ma
§it pouZitim jinych analytickych metod, m& mozZnost, protozZe data jsou verejné do-
stupna. Kdokoli by pak chtél v jiZ dokoncené praci dale pokracovat, nemusi zacinat
znovu od nuly, ale sta¢i mu pouze navazat na data svych kolegli. Nejvétsi databazi
genetickych dat je v soucasnosti americka databaze GenBank. Velmi dilezitou a kva-
litni databéazi genetickych dat je také evropska databaze BOLD, jejimz cilem je shro-
mazdovat tzv. DNA barcodové sekvence organismi, tedy kratké sekvence DNA, na
zakladé kterych je mozné organismy urcovat do druhu. Proto si BOLD potrpi na kva-
litni dokumentaci materialu, ze kterého byly barcodové sekvence ziskany. Sekvence
proteind se pak vedle GenBanku ukladaji také do dalSich databazi, jako jsou UniProt
aSILVA. Neméné diilezitymi daty jsou pak vedle genetickych dat také data o rozsireni
organismd, tedy data faunistické a biogeograficka. I na jejich spravu existuje v sou-
Casnosti internetova databaze, ktera se nazyva GBIF, a mimo jiné se do ni automa-
ticky prelévaji data o idajich uré¢enych organismti z webové aplikace iNaturalist, kam
muze prispivat Sirok4 verejnost. Kdyz existuji databaze pro tolik druht dat —nemohla
by také existovat databaze vSech popsanych druhd organismti? Odpovéd je slozita.
Jisté mohla, a pro radu mensich skupin organisma takové databaze skute¢né exis-
tuji (typickym prikladem je databaze FishBase, spravujici informace o diverzité ryb).
Druhd je v8ak popsano obrovské mnozstvi a pro spravu takové databaze by byla za-
potrebi soucinnost tisict specialistd a extrémné naro¢na a dlouhodob4 systematicka
¢innost. Presto existuji pokusy alespon né&jaké takové databaze tvorit. V ¢eském pro-
stfedi je dobi'e znam ti'eba projekt BioLib, ktery se teoreticky podobnému tcelu blizi.
Popisy novych druht Zivocichii by se zase m¢ly hlasit do databaze ZooBank; pokud
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nekdo popiSe novy druh v ¢asopise, ktery vychazi pouze online, je registrace v této
databazi dokonce podminkou platnosti popisu. Na ucelenou databazi vSech druht
organismd, idealné i s jejich dokumentaci, genetickymi sekvencemi a rozsifenim, na
tu si vSak budeme muset pockat urcité jeSté minimalné fadu desetileti. Jeji existence
by uleh¢ila praci jak vyzkumnik@im, tak i mnoha odvétvim lidského zivota. Proto ne-
zbyva nez doufat, Ze si vedouci predstavitelé stat casem uvédomi vyznam systema-
tické prirodovédy do té miry, Ze budou takové sili podporovat téz dostate¢nymi roz-
pocty.

5.3 Taxonomie organismu a pfirodovédné sbirky

V predchozi kapitole jsme si ukazali, jak védci pracuji s informacemi, které béhem
svého vyzkumu zjisti, a jak se védecka data uchovavaji ve forme publikaci a databazi.
Prirodni védy (a zdaleka nejen ty) v§ak vyznamnou mérou stoji jesté na jednom spe-
cifickém typu dat, ktera je tteba skladovat. Jde o samotny prirodni material — vzorky,
exponaty, ale tfeba i zivé kultury organism v kultiva¢nich médiich. VSechen tento
material je tfeba ulozit, aby byl pristupny i pro dalsi generace vyzkumnikd. K tomu
slouzi prirodovédné sbirky. Mozna si ted rikate (a mozné néco takového uz nékdy
n¢kdo fikal vam) — proc¢ se v brozuie Biologické olympiady vlastné zabyvat priro-
dovédnymi sbirkami? Sbirky, muzea a archivy jsou pfece synonymem nudy a neko-
nec¢né formalistické prace, prezitkem starych dob, kdy lidé poradné jesté nic studovat
neum¢li, a tak kolem sebe aspon akumulovali obrovské mnozstvi naprosto zbytec-
nych véci, tieba rliznych exponatl a prirodnin. A skutecné — obcas lze po svété nara-
zit na sbirkové instituce, které takto trochu funguji — jsou Spatn¢ spravované, nepfi-
stupné, diiraz na tradici prevySuje ddraz na sam smysl sbirek. U vétSiny sbirkovych
instituci v§ak neni nic dal od pravdy. Ve skutecnosti patii prirodovédné sbirky mezi
viibec nejdileZitéjsi instituce souc¢asné organismalni védy, a prestoZe si stale zacho-
vavaji ur¢ity punc muzejnické tradice, jsou sbirky progresivnim néstrojem moderni
biologie. K ¢emu tedy sbirkové instituce slouzi a pro¢ mé smysl o nich viibec néco
vedet?

Prirodovédné sbirky shromazduji v prvni radé data, tak jako v§echny ostatni da-
tabaze. V mnoha pripadech je zkratka dalezité, aby piirodovédny material, na kterém
se badalo, nékde zustal zachovan. Zaroven vsak sbirky umoznuji material znovu po-
uZzit i pro jiné ucely. Popis novych druhi z diive nasbiraného materidlu, pochopeni
a odhaleni sloZeni druhd v ekosystémech tieba pied sto lety — to vSe jsou informace,
ukryté v ptirodovédnych sbirkach. V neposledni fad¢ pak sbirky predstavuji velmi
cenné kulturni dédictvi — historické pamatky, s pokorou dokladajici obrovské tsili
mnoha specialistt minulosti, ktefi polozili zaklady sou¢asného poznani ptirody. Vel-
kou vyhodou, kterou sbirkova ¢innost prinasi, je také skute¢nost, Ze se na ni maze po-
dilet i iroka verejnost — cenné prirodovédné sbirky mohou tvorit nejen verejné sbir-
kové instituce, ale téZ soukromi sbératelé. Pokud je ke sbirce pristupovano spravné,
muZe ji tvorit a rozSifovat kazdy. Soukromé sbirky za Zivota sbératel mohou fungo-
vat podobné, jako sbirky vefejné — material z nich mize byt, pokud je sbératel zodpo-
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védny, dostupny ostatnim koleglim, a ¢asem se pak soukromé sbirky zpravidla dosta-
vajido muzeji (prodejem ¢idédictvim), kde se stavaji zakladem velkych verejnych sbi-
rek. Proto ma smysl sbirky neustale tvorit, rozsifovat a budovat. Vedle tischovy typo-
vého a dalSiho dokladového materialu nam tak sbirky ukazuji, které druhy byly pied
sto lety bézné a které naopak vzacné, poskytuji jedineény doklad o diverzité na daném
misté, vdaném ¢ase. Diky sbirkdm méame tedy uloZeno mnoho informaci o minulosti
krajiny i o minulosti jejich obyvatel — a v§echny tyto informace 1ze ve sbirkach studo-
vat velmi podobné, jako Ize studovat souc¢asné druhy v soucasné prirod¢. Proto dava
smysl znovu a znovu do sbirek ukladat i bézné druhy. UZ jen informace, Ze jsou dnes
bé7né, se tim ve sbirkach uchovéa. Casem muize dojit ke zménam krajiny, které pove-
dou k jejich Gstupu — a data o tom, kde se vyskytovaly v minulosti, budou najednou
cennd. Zaroven lze ze sbirek usuzovat, jak krajina v minulosti mohla vypadat, i kdyz
k tomu tieba nemame fotografické zaznamy, podle toho, jaké druhy se ve sbirkach
z dané oblasti vyskytuji. Kdyzje napfiklad ve sbirce druh preferujicilesostepi a dnesje
na daném misté husty tmavy les, je to jasny dtikaz o tom, jak se misto prome¢nilo. Sbir-
kovy material navic slouzi také jako zdroj informaci, které v minulosti nebyly pro stu-
dium organismi dostupné. Re¢ je predevsim o riznych pokroéilych metod4ch ana-
lyzy biologickych vzorkd, jako je tfeba studium DNA ¢i histologie tkani. Pravée stu-
dium DNA u sbirkového materialu (tzv. muzeomika) zaziva v posledni dobé velky
rozvoj, protoze sekvena¢ni technologie pokrocily do té€ miry, Ze lze geneticky studo-
vat nékdy i stovky let stary typovy material (co je typovy material si ukazeme v pristi
kapitole).

Taxonomie organismil
Mezi zakladni a nejstarsi ¢asti védy o Zivych organismech patii snaha o pochopent je-
jichdruhové rozmanitosti. Prvnim krokem, ktery je k tomu tfeba, je popis a pojmeno-
vani organismd. Snaha o pojmenovani druhti a o vytvoreni n¢jakého systému, ktery
by lidem umoznil se v biologické diverzité vyznat, ma totiz i velky prakticky vyznam
pro Cloveka. Proto je také vlastni vsem lidskym kulturdm a spole¢nostem, véetné spo-
le¢nosti prirodnich narodd. Vyznam pojmenovani organismu pro lidi je také histo-
ricky dokumentovatelny — snahu o vytvoreni systému organism vyvijeli jiZ starovéci
antic¢ti ucenci, a tieba ve Starém Zakoné predstavuje pojmenovani organismd viibec
prvni prikaz, ktery dava Hospodin v raji Adamovi (jesté pred stvorenim Evy).
Moderni zpdsob pojmenovavani organismd vychazi z koncepce, kterou v polo-
viné 18. stoleti vytvoril §védsky botanik Carl von Linné. Kazdy druh ma své dru-
hové jméno, které ma formu pridavného jména (anebo, méné ¢asto, i podstatného
jména) v latiné. Druhy jsou pak zarazeny do vysSich taxonti, z nichz nejdilezitéjsi
jerod. Jméno rodu, které je ve tvaru podstatného jména, se uvadi vidy spolu se jmé-
nem druhu. Vysledné jméno je dvouslovné (tomu fikame tzv. binomickd nomenkla-
tura) a sklada se z rodového a druhového jména (napft. Boletus edulis nebo Panthera
leo). Obdobny systém pojmenovani organismf, na rozdil od vétSiny svétovych ja-
zykd, v dob€ narodniho obrozeni v 19. stoleti prejala také cestina. I v ni se tak u Ces-
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kych nazvi setkdme se stejnou logikou — skladaji se z rodového jména ve formé pod-
statného jména (treba hrib), a druhového jména, které ma formu pridavného jména
(tfeba smrkovy) ¢i podstatného jména (tifeba satan).

V ramci jednoho rodu se musi kazdy druh jmenovat jinak a zddné dva rody se ne-
smi jmenovat stejné (viz ramecek 5.B) — tak je zajisténo, Ze kazdy druh bude mit
—jedince, ke kterému je dané jméno pevné privazano. Tomuto jedinci fikame typovy
exemplar (holotyp) a zpravidla jde o jedince, na zaklad¢ kterého byl popis druhu na-
pséan. To je velmi dilezité, protoze koncept druhu predstavuje biologickou védeckou
hypotézu — védci tedy mohou v budoucnu dospét k zavéru, Ze néktery druh je ve sku-
tecnosti vice druhd, jen si toho dosud nikdo nev§iml (viz ramecek 5.A). Kdyz nékdo
v budoucnu zjisti, Ze se jednim druhovym jménem omylem oznacuji dva druhy, pti-
padne ptivodni jméno tomu z nich, do kterého patii prave holotyp. Proto je nezbytné,
aby byl dobt'e ulozen a chranén, a aby bylo zaroven mozné jej kdykoliv znovu studo-
vat. O to se staraji pravé piirodovedné sbirky, které jsou zpravidla souéasti sbirkovych
instituci, predev$im muzei, ¢aste¢né vsak tento kol mohou nést i sbirky soukromé.
Sbirky jsou proto nezbytné nutné k tomu, aby systém organismu zlstaval stabilni.
Uchovavani typového materialu tak predstavuje jeden z nejdalezit€jSich akoll pro
prirodovédné sbirky.

5.A O SESTI SLEPCICH, SLONU A VECNE DEBATE NAD DEFINICi DRUHU.
Charles Darwin, jeden z otc( zakladatell biologie, kdysi napsal, ze defino-
vat druh je prakticky nemozné, protoze pro kazdou definici se najde mnoho
vyjimek, pfesto viak vsichni vime, co pod tim slovem myslime. Darwin tak
velmi pfesné popsal vé¢nou otazku systematické biologie, problém definice
druhu. Na rozdil od vSech ostatnich taxonomickych jednotek (rdznych rodd,
Celedi, fadud, kment nebo fisi) totiz druh neni prosté jen nazev, ktery jsme
vymysleli néjaké evolu¢ni linii. Druh je vice méné objektivné existujici biolo-
gicky jev, ktery Ize pozorovat v pfirodé. Jedinci, ktefi patii k jednomu druhu,
se obvykle kfizi jen mezi sebou, obvykle vypadaji jinak nez pfisludnici ostat-
nich druh, zkratka a dobte - jsou si podobnéjsi mezi sebou nez s ostatnimi.
Jakale napsal Darwin — zadnd z definic druhu, a Ze se jich uz na diskusnim poli
biologie objevilo, neplati univerzalné. Mezi ¢asto aplikované definice druhu
patfi tteba biologicka definice druhu, kterad za druh oznacuje skupinu je-
dincd, které vzajemnym kfizenim produkuji plodné a reprodukcéné Gspésné
potomstvo. Mnoho druh(l ale mUze vytvéret plodné hybridy, nékdy dokonce
hybridizaci dvou druht vznikd druh treti (mozna jste uz slyseli o kompliko-
vanych systémech tfeba u jihoamerickych motylt rodu Heliconius, vice zde).
Fylogeneticka definice druhu jej zas definuje jako jednu evolu¢ni linii; pak
ale nelze zohlednit pfipady, kdy uvnitf néjakého druhu nedavno vznikl druh
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jiny. Jiz v ramecku 3.J jsme si preci pfipomenuli, Ze druhy nemuseji byt mo-
nofyletické. Druh je dynamicky existujici fenomén, u spousty organismu se
hranice druh( slévaji, tfeba kvuli vzajemnému kfizeni a hybridizaci. Mnohdy
také v prirodé nardzime na systémy, kde nelze presné rozlisit hranice mezi
druhy, protoze zde druhy teprve vznikaji, dochazi zde zrovna k procesu spe-
ciace. Takovéto druhové komplexy byvaji pravem nejvétsimi taxonomickymi
ofisky. Definovat druh tedy univerzdlné mozné neni, otazku, kde lezi hranice
druh, je tfeba u slozitych druhovych komplex( zodpovédét na zakladé in-
dividudIniho badani, idedIné se zapojenim co nejvétsiho mnozstvi metod.
Jako moznd nejvhodnéjsi se tak pro celkovy popis toho, jak chapat druh, jevi
jeden davny pfibéh: staré indické podobenstvi O 3esti slepcich a slonu. Sest
slepcli se v ném dotyka jediného slona. Jeden se drzi jeho ucha, dalsi cho-
botu, jeden nohy, druhy ocasu, dalsi boku, posledni pak na slonu sedi. Pro
kazdého z nich je pojem slon spojen pravé jen s tou jednou casti, které se
zrovna dotyka, a kazdy z nich ma tak pfistup ke kousku pravdy. Pro viech
Sest slepcu je slon naprosto zasadni soucasti jejich zivota, proto spolu ve-
dou spor: co je vlastné ten slon? Slepci se mohou donekonecna hadat, jak
popsat a definovat slona - zda je slon spiSe ucho, chobot ¢i ocas. Mohou viak
také kazdy pfijmout zkusenosti ostatnich, a pochopit tak v celé komplexité,
jak slon asi vypadd - a to i pfesto, ze jej nemohou v celé jeho podobé vidét.
Tim slonem je v nasem piibéhu pravé fenomén druhu. Snahy o jeho definici
a spory mezi badateli pfipominaji rozhovor mezi témi Sesti slepci. Kazda z de-
finicdruhu je spravnd i chybna zaroven, vzdy odrézi jen ¢ast komplexity feno-
ménu druhu. Pro opravdové pochopeni, co to druh v celé své komplexité je,
jsme vsak slepi. ZpUsobem, ktery nam sice nenabidne jednoduchou definici,
ale v kazdém konkrétnim pripadé pomuze cely systém pochopit co nejlépe,
je proto propojeni co nejvice metodickych pristupl. Morfologie, molekularni
metody, nebo tfeba ekologie druh, to vie pfindsi rliznd data, rlizné stfipky
komplexniho a obtizné uchopitelného fenoménu druhu - a pravé ty, casto
protichGdné zdroje informaci, je tfeba sklddat dohromady a integrovat do
vzajemného kontextu. Tomuto modernimu zpUsobu pojeti taxonomického
vyzkumu fikame integrativni taxonomie. Integrativni taxonomie propojuje
zdanlivé nepropojitelné pfistupy tak, abychom namisto zjednodusovani pfi-
rody do zbytec¢nych definic radéji pochopili, jakd ve své rozmanitosti a neu-
chopitelnosti doopravdy je.

Svym elegantnim zplisobem systematizace biologie a vyuziti pfirodovédnych sbi-
rek dal Linné snahdm o pojmenovani organismt ramec veédy a stal se tak jednim
z otcl zakladateld taxonomie. Béhem dalSich desetileti a staleti se pak kolem taxo-
nomie ustalila rozsitujici prehledna metodika, co je k popisu druhu tieba, kdy plati
ajak jej spravné sepsat (tzv. nomenklatorické kody). Téch je hned nékolik pro riizné
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5.B STEJNE JMENO, ALE DVA RUZNE DRUHY. Vite, co je to Bacillus? Spravné,
je to rod bakterii. A spravné, je to také rod celkem béznych stfedomorskych
strasilek. Jak je to mozné - vzdyt jsme si v zakladnim textu fekli, ze zadné dva
rody se nesméji jmenovat stejné? Pravda, nesméji — ovéem s jednim velkym
ale. Pravidlo nepfipustnosti stejného jména (tzv. homonymie) totiz plati jen
uvniti stejného nomenklatorického kédu. Uz jsme si v zakladnim textu po-
psali, ze kodl (pravidel) pro popis organismu je vic — témi nejdllezitéjsimi
jsou zoologicky a botanicky. Zoologové a botanici tak maji rGizna pravidla
pro pojmenovani druh, a také rizné mezindrodni regulatory (komise), které
o téchto pravidlech rozhoduiji. V pfipadé zoologl je to Mezindrodni komise
zoologické nomenklatury, v ptipadé botanik’ a mykologd pak komise bota-
nické nomenklatury, nad kterou jesté navic stoji Mezinarodni botanicky kon-
gres. Oba kody mysli na homonymii v ramci svého pole plsobnosti, ovsem
nikoli navenek - nezakazuji tedy homonymii se jmény organismd, ktera byla
udélena podle jiného nomenklatorického kédu. Tak se v historii opakované
stalo, Ze se dva organismy (obvykle rostlina, houba ¢i mikrob versus Zivocich)
jmenuji stejné. Vedle jména Bacillus |ze jako ptiklad uvést i dalsi — jméno Pru-
nella pro ptaka pévusku i rostlinu ¢ernohlavek, Polypodium pro kapradinu
osladi¢ i parazitickou kaviarovku jesetefi z kmene zahavc(, nebo Iris pro ko-
satec a rod pestfe zbarvenych kudlanek.

skupiny organismu. Nejvice organism na svété spada pod Mezinarodni pravidla zo-
ologické nomenklatury (ICZN), rostliny a houby vSak maji vlastni Mezinarodni kéd
pro nomenklaturu hub a rostlin (ICN) a své vlastni kddy maji tfeba i bakterie, archea
aviry. Novy druh mutzZe v zasadé popsat kazdy, staci jen dodrzet pravidla: popis pub-
likovat, stanovit holotyp a platné stanovit jméno. Jméno autora popisu se pak uvadi
za druhovym jménem. Pokud byl druh, ktery jsme popsali, skute¢né novy (nikdo jiny
mu uz v minulosti, byt nevédomky, jméno nedal), nelze jméno dle souc¢asnych pravi-
del zrusit. Tato zavazna metodika umoznuje, Ze taxonomie je validni a opakovatelna
véda, jejiz vysledky a hypotézy jsou podloZeny realné existujicimi doklady ve formé
typového materialu.

Popisy druhti véak prace taxonoma spis za¢in4, nez konéi. Cim vice druhii je totiz
popsanych, tim vice je zapotiebi udélat mezi nimi poraddek — podivat se, zda jsou
vSechny popisy z minulosti spravné, zda minulé predstavy o tom, ktery druh je ktery,
odpovidaji sou¢asnym zjisténim, zda nékdo omylem néjaky druh nepopsal dvakrat,
nebo tieba jak jsou si druhy pribuzné. Ve chvili, kdy se takové otazky nakupi nad
unosnou miru, je zapotrebi, aby byla prislusna skupina druht podrobena taxono-
mické revizi. Smyslem taxonomické revize skupiny druhti (rodu, pod¢eledi, nebo
tfebajen skupiny vzajemné piibuznych druhd v ramci rodu) neni nicjiného, nez ukli-
dit. Revidujici autor si prohlédne stary typovy material, a na zaklad¢ n&j rozhodne
o identité jednotlivych dal$ich nasbiranych kust, o platnosti druhovych konceptd,
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pripadné popise dalsi druhy. Pokud je revize provedena skute¢né velkopansky, mize
byt jeji soucasti i molekularni fylogeneze, nékdy dokonce i s DNA daty z typového
materialu.

5.4 Biologie a pravo: forenzni entomologie
V naSem textu jsme dosud hovorili pfedevsim o informacich v lidské kultufe z antro-
pologického hlediska, a dale o fenoménu védy jako specidlnim pripadu lidské kultury,
ktery se vyznamn¢ dotyka prace s informacemi. Existuje vSak jesté jeden extrémné
dulezity aspekt lidské spole¢nosti, kde majiinformace a jejich uchovani zcela zasadni
misto — je jim pravo. Rovnou vas varujeme, abyste si nefekli: ,Tady jsem docetl, bro-
Zura je stejné skoro u konce, a kdo by cht¢l ¢ist néjaké suchoparné feci o pravu?“
Nebudeme se bavit o zZadnych pravnich terminech ani zdkonech. Pravo se totiZ stara
mimo jiné o jednu hodné dilezitou véc: objasniovani zlo¢ind. K tomu je zapotiebi vy-
slechnout svédky a zajistit diikazy — a pravé u zajistovani dikazl hraje velmi dile-
Zitou roli biologie. V naSem textu se konkrétné zamétime na forenzni entomologii,
ktera predstavuje jeden z velmi daleZitych nastrojli pri objasiiovani zavaznych trest-
nych ¢int.

Forenzni entomologie je fascinujici védni disciplina, kterd vyuziva znalosti
0 hmyzu a dal$ich bezobratlych k odhalovani zlo¢inli (presnéji ovéfovani dikazl
v ramci ob¢anského a trestniho prava). Tim, Ze studuje vyvoj hmyzich populaci na
mrtvych télech, poskytuje cenné informace pro vySetfovani, zejména ohledné doby
umrti, mista ¢inu a nekdy i pri¢iny smrti. K dal$im vyuzitim forenzni entomolo-
gie patii problematika potravinarskych sktidct (zanedbani technologickych postupt
a hygieny pii baleni) a oblast parazitii lidi a zvirat (predevsim myiaze®° — zanedbani
péce o nemohouci ¢i svéienou osobu, tyrani svéené osoby, tyrani zvirat).

Nejznaméjsi aplikaci forenzni entomologie je odhad doby amrti ¢lovéka (post
mortem interval — PMI — doba mezi tmrtim a nalezem téla). U mrtvych vice nez 3 dny
je forenzni entomologie jednou z nejpresnéjsich metod pro stanoveni doby amrti. Tu
lze stanovit s presnosti dnti az hodin. Je v§ak tfeba mit na paméti, zZe forenzni entomo-
logie pracuje s hmyzem na téle a v jeho okoli nalezeném a tak s jeji pomoci Ize pouze
urcit kdy bylo t€lo kolonizovano a nikoliv pfimo ¢as umrti. V pripadé, Ze nic nebrani
hmyzu v kolonizaci téla (napf. v1été venku), mohou nastat tii situace. Umrti a koloni-
zace mohou nastat souc¢asné — kdyz jsou pritomna krvaciva traumata, hmyz reaguje
na krev prakticky okamzite; tak tomu je tfeba u autonehod a feznych ran. Kolonizace
muze ale také nasledovat az dlouho po skonu (tzv. intaktni télo: ptirozena smrt, udu-
Seni), kdy hmyz hned nepozn4, Ze je v blizkosti mrtvola. Atraktantem jsou az plyny
bakterialniho plivodu uvolnujici se z t€la — rozdil mize byt v zavislosti na teplot€ pro-
stfedin¢kolik hodin az dni). Nejvzacnéjsim pripadem je pak kolonizace piedchazejici
smrt (napf. pfifeznych ranach, kdy je obét jesté nazivu, napt. nepohybliva nebo v ko-
matu). MiiZe se jednat o myidze pfi pobytu ve $patnych hygienickych podminkach,

S0V piipadé, ze se v zivém téle obratlovce vyvijeji larvy dvoukiidlych, hovotime o myiazich, obligatné
napf. u stieckt (Oestridae), fakultativné napt. u mouchy domaci (Musca domestica).
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v piipadé 1ézi mohou larvy bzucivek kolonizovat zivé télo. Pti analyze se pak zjisti, Ze
jeden druh ¢i generace je starsi nez vétSina ostatnich — posmrtnych — kolonizatort.
Pocatek kolonizace mohou znesnadnit ¢i Uplné znemoznit rizné vnéjsi podminky, at
uz prirozené (ro¢ni obdobi, ponoreni ve vode, charakteristika biotopu), ¢i umélého
ptvodu (vloZeni do pytle, insekticidy, drogy, jedy).

prostredi. Vyssi teploty urychluji vyvoj, zatimco niz$i teploty jej zpomaluji az inhi-
buji. Existuji specidlni tabulky a pocitacové programy, které umoznuji presnéjsi od-
had postmortalniho intervalu na zakladé teploty prosttedi a vyvojovych stadii hmyzu.
Rozhodné vSak neplati, Ze kdyzZ je zima, hmyz mrtvolu viibec neosidli. Nékteré bzu-
¢ivky rodu Calliphora prezimuji jako dospélci a jsou odolné i vii¢i velmi nizkym tep-
lotam tésné nad nulou (2-3 °C).

Ke stanoveni doby kolonizace slouzi suma efektivnich teplot (SET), ktera se
uvadi v dennich nebo hodinovych stupnich Celsia. Tato experimentalné zjistovana
hodnota je souctem efektivnich teplot (aktualni teplota ponizena o teplotu, pti niz
se zastavuje vyvoj druhu) urcitého druhu a je pro dany druh a oblast konstantni. Je
nutno vzit do tvahy také dalsi faktory — délku dne, vlhkost, mnozZstvi potravy. Ve
stfedni Evropé€ Ize obvykle odhadnout odhadnout dobu umrti ¢lovéka s presnosti na
den (vyjimeéné i hodinu) béhem prvnich 3—6 tydnt expozice (tj. dokud neprobeéhne

5.C HISTORIE FORENZNi ENTOMOLOGIE. Forenzni entomologie, tedy vy-
uziti znalosti o hmyzu v kriminalistice, ma prekvapivé dlouhou historii, ktera
sahd az do starovéku. | kdyz se tehdy nejednalo o védeckou disciplinu v dnes-
nim slova smyslu, nékteré starovéké kultury si jiz uvédomovaly vyznam
hmyzu pfi rozkladu tél.

Jednou z nejstarsich zminek o vyuziti hmyzu v soudnim |ékafstvi pochazi ze
13. stoleti z Ciny. Cinsky pravnik a vy$etfovatel Sung Ci ve své knize popsal
pfipad, kde byl ¢as smrti ur¢en na zédkladé pfitomnosti much na mrtvém téle.
Podobné poznatky se pravdépodobné vyskytovaly i v jinych starovékych kul-
turdch, aviak pisemné zaznamy jsou spiSe vzacné.

V 19. stoleti zacaly vznikat prvni védecké prace, které se zabyvaly vztahem
mezi hmyzem a rozkladem tél. Védci si zacali viimat, Ze r(izné druhy hmyzu
kolonizuji mrtvoly v charakteristickém pofadi a Ze jejich vyvoj je ovlivnén
okolnimi podminkami. Ve 20. stoleti se forenzni entomologie zacala rychle
rozvijet. Byly vypracovany prvni metody pro odhad doby umrti na zakladé
vyvoje hmyzu. Dnes je forenzni entomologie uznavanou védeckou discipli-
nou, kterd se vyuziva pfi vysetfovani nejriiznéjsich pfipadd. Diky rozvoji mo-
lekularni biologie a genetiky se oteviraji nové moznosti pro identifikaci druh(
hmyzu a studium jejich interakci s rozkladajicim se organismem.
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5.D PRIKLADY UZITi FORENZNi ENTOMOLOGIE V PRAXI. Forenzni ento-
mologie nam nabizi fascinujici pohled do svéta, kde i ti nejmensi tvorové mo-
hou hrat klicovou roli pfi odhalovani zlocin(. Podivejme se zde na nékteré
konkrétni priklady, které ukazuji, jakym zplsobem hmyz pomaha vysetirova-
teldim:

P¥ipad z USA: Odhad doby umrti v opusténém domé.

V opusténém domé bylo nalezeno lidské télo v pokrocilém stadiu rozkladu.
Na misté bylo nalezeno velké mnozstvi larev bzucivek rodu Lucilia. Entomo-
logicky expert zkoumanim vyvojovych stadii larev a okolni teploty odhadl,
Ze télo lezelo na misté priblizné tfi tydny. Tento odhad byl ndsledné potvrzen
dal$imiforenznimi metodamia pomohl vysetfovatelim zpfesnit ¢asovou osu
udalosti.

PFipad z Evropy: Pfemisténi téla.

Na louce bylo nalezeno télo zabalené v igelitovém pytli. Entomologicky roz-
bor ukazal, ze na téle se nachézeji larvy much, které se bézné vyskytuji v le-
sich. Vysetrovatelé tak dosli k zavéru, Ze télo bylo pfemisténo z lesniho pro-
stfedi na louku.

P¥ipad z Austrdlie: Otrava insekticidem.

Na farmé byl nalezen mrtvy pes. Veterinarni patolog nezjistil zddnou zjevnou
pficinu smrti. Entomologicky rozbor ukézal, Ze larvy much, které se na téle
nachézely, byly mensi a vyvijely se pomaleji nez obvykle. Dikladnéjsi ana-
lyza ukdzala, ze v téle psa byla pfitomna vysoké koncentrace insekticidu, ktery
ovlivnil vyvoj larev.

kompletni cyklus prvnich kolonizatort). Pak uz hmyz, ktery se k uréeni pouziva, vy-
voj dokon¢i, mrtvolu opusti a o informace tak prijdeme.

Po smrti dochazi k ptirozené degradaci téla, kterou provazi postupny prichod
a odchod raznych druht@ hmyzu, plzt a krouzkovcid (sukcesni faze). Mezi prvni ko-
lonizatory mrtvoly (v ramci hodin) patii mouchy ¢eledi bzucivkovitych (Calliphori-
dae). Z nasich 65 druhti bzucivek je 14 druht vyznamnych pro forenzni entomologii;
jejichvajickajsou poziranavosami, které nejprve okusuji télo. Velkou pomoc pro bzu-
¢ivky, které chtéji osidlit mrtvolu, predstavuji slimaci, kteti okusuji usi, bricho ¢izada
— tim narusuji pro bzu¢ivky neprostupnou bariéru a ty tak mohou klést vajicka nejen
do ptirozenych otvort, ale také do dér po slim4¢i radule. Od patého dne®! je mrtvola
citit na 5—6 m, 6. den i na 25 m (v 1ét€). Pri desti larvy migruji od téla do sucha. Ko-
lem 11. dne se objevuji larvy mouchovitych (Muscidae) pod télem (,,loZe mrtvoly“)
a dospélci syrohlodek (Piophilidae). Patfi mezi né tieba syrohlodka Stearibia nigri-
ceps; jeji larvy, které umi skakat, se objevuji od 31. dne. 17. den se objevuji kmitalky
(Sepsidae), a také nekrofagni brouci mrchozrouti (Silphidae). Mezi nejvyznamné;jsi

S1Konkrétni sled udélosti odpovida experimentu s mrtvym, oble¢enym prasetem.
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patii mrchozrout pobiezni (Necrodes littoralis). Zizaly se podileji na likvidaci odévu
30.-35. den. 48. den pak zpravidla okupuji t€lo larvy slunilek (Fanniidae), zhruba 51.
den se objevuji koutule (Psychodidae), asi 83. den uzlze na téle nalézt velké mnozstvi
zelenych ras. Sukcese samoziejmé pokracuje i dale, dalsi skupiny hmyzu se postupné
objevujiipo vice nez 100 dnech od umrti. Forenzni entomologie tedy predstavuje do-
opravdy mocny nastroj, ktery umoznuje kriminalistiim objasnit i trestné ¢iny, které
se udaly pred mnoha tydny.

Jak se provadi odbér vzorkd hmyzu na misté ¢inu? Odbér vzorkd hmyzu na miste
¢inuvyzaduje peclivost a zkuSenosti. Spravny odbér vzorkd je kli¢ovy pro tispésné en-
tomologické vySetfeni. Nespravny odbér nebo kontaminace vzork mutiZe vést k ne-
spolehlivym vysledkdim a zkomplikovat vySetfovani. Entomolog nebo vyskoleny po-
licista postupuje zpravidla nasledovne:

1. Dokumentace: Nejprve se podrobné zdokumentuje misto ¢inu, véetné polohy
téla a okolnich predmétd.

2. Odbeér larev: Larvy se odebiraji z riznych ¢asti téla a uchovavaji se v nadob-
kach s konzervujicim roztokem (napft. alkohol).

3. Odbeér dospélého hmyzu: Dospély hmyz se odchytava a uchovava ve sbérnych
nadobach za pouziti béznych metod sbéru hmyzu.

4. Odbeér okolniho prostredi: Odebiraji se vzorky pldy, rostlinného materialu
a dalsich objektd, které mohou obsahovat vajicka nebo kukly hmyzu.

5. Teplota: Namisté ¢inu se méri teplota, kteraje dlileZita pro odhad doby vyvoje
hmyzu.

[ pres vyznamny piinos forenzni entomologie pro vysetiovani trestnych ¢ina je
tfeba mit na paméti, Ze jde o metodu, kterd ma sva omezeni. Vyvoj hmyzich populaci
na mrtvole miZe byt ovlivnén mnoha faktory, jako jsou klimatické podminky, pritom-
nost predatorti nebo zplisob uloZeni téla. Proto je nezbytné, aby vysledky forenzné en-
tomologického vySetfeni byly vZdy interpretovany v kontextu dalSich dtikaza. I pres
rtzna uskali je budoucnost forenzni entomologie velmi slibna. Diky rozvoji mole-
kularni biologie a genetiky se oteviraji nové moznosti pro identifikaci druh@ hmyzu
a studium jejich interakci s rozkladajicim se organismem. Vysledkem tohoto vyvoje

a ziskani dalSich informaci relevantnich pro vySetfovani trestnych ¢ind.
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