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Alternatywne koncepcje genu

Istnienie dominujacego w biologii molekularnej redukcjonizmu i determinizmu

powigzanych z wiasciwym im pojeciem informacji sugeruje potrzebe nowego spojrzenia na
pojecie genu. Trudno wskaza¢ jednoznacznie propozycje, ktérg mozna by wuznaé za
najwazniejszg. Niewatpliwie pojecie genu, jego role w procesach dziedziczenia i regulacyjnych
wewnatrz komorki, nalezy uwolni¢ od prostych skojarzen deterministycznych i
redukcjonistycznych. Genu nie powinno sie sprowadza¢ do samej sekwencji DNA, czy nawet do
wybranego obiektu fizycznego. Ponizej przedstawiamy propozycje, ktére wydajg sie nam
szczegdblnie interesujace i ptodne, a jednoczesnie unikajg metod ad hoc we wigczaniu
najnowszych odkry¢ biologii molekularnej.

Gen jako proces

W koncepcji Ewy Neumann-Held gen definiowany jest jako proces (szereg zdarzen), ktéry
w okreslonych, szeroko rozumianych, warunkach s$rodowiskowych aktywuje sekwencje DNA
(czy mRNA) bedace jego czescig i prowadzi do powstania polipeptydu lub funkcjonalnego RNA
[1]. Proces zwany genem integruje sekwencje DNA (lub RNA) oraz inne elementy nie bedace
DNA. Definicja procesualna genu jest wiec definicjq relacyjng i wskazuje na oddziatywanie
pomiedzy DNA (mRNA), a srodowiskiem. W ramach koncepcji procesualnej DNA nie jest
czynnikiem bardziej sprawczym.

Koncepcja procesualna genu obejmuje jedynie te czynniki pozagenetyczne, ktore sg
przyczynowo zwigzane z synteza polipeptydu czy funkcjonalnego RNA. Do czynnikow tych
Neumann-Held zalicza przede wszystkim elementy i parametry szeroko pojetego srodowiska,
regulujace sekwencje regulatorowe i wptywajace tym samym na ekspresje genu. Elementy
state, na przyktad mechanizmy naprawy DNA, ktore tworzg rozwojowg stabilnosc
wewnetrznego srodowiska komorki i umozliwiaja ekspresje gendw, nie nalezg do genu w
rozumieniu Neumann-Held.

Najprostsze przykfady wptywu, jaki wywierajg wspomniane elementy zlokalizowane poza
DNA, na proces syntezy polipeptydu, to procesy alternatywnego sktadania mRNA, redagowania
mRNA, czy interferencji RNA. Ta sama sekwencja DNA lub mRNA moze by¢ zasadniczo
odmiennie regulowana, bioragc udziat w réznych procesach prowadzacych do powstania réznych
produktow, ktorych sekwencji nie mozna w prosty sposéb wyprowadzi¢ z sekwencji DNA.
Najnowsze odkrycia ncRNA wskazujace, ze sieci regulacyjne tworzg takze kroétkie czasteczki
RNA powstajace w wyniku fragmentacji introndw, komplikujg ten obraz jeszcze bardziej.
Mozliwe jest, ze nie kodujace fragmenty DNA, stanowig istotny element ekspresji innej jego
sekwencji. Sens sekwencji DNA nadawany jest przez czynniki $rodowiskowe (znaczenie
sekwencji zalezy od kontekstu). Informacja np. o potencjalnych miejscach alternatywnego
sktadania, redagowania czy o miejscach promotorowych, zawarta jest w sekwencji kwasu
nukleinowego. Jest to jednak informacja, ktéra musi by¢ rozpoznana, odczytana i
zinterpretowana przez biatkowg maszynerie komoérki. Na przykfad czynniki transkrypcyjne,
umozliwiajgce interpretowanie sekwencji promotorowych znajdujg sie pod wielostronng
kontrolg komdrkowych szlakdw sygnatowych. Promotor genu dostarcza jedynie swego rodzaju
~odbiornika" integrujacego sygnaty ptynace z wielu réznych czesci komorki. Podobnie dynamika
sieci regulacyjnych (biatkowych, RNA) nie jest bezposrednio zapisana w strukturze DNA, lecz
zalezy od dynamicznego, rozwojowego stanu i struktury catej komodrki [2]. Wymienione
zjawiska zalezg takze od stanu rozwojowego organizmu. Fenotyp nie jest wiec obecny w
genetycznych przyczynach — lecz wylania sie w epigenetycznym procesie poprzez
oddziatywanie wielu réznych przyczyn. Wydaje sie, ze np. informacja, ktéra jest niezbedna do
przeksztatcania komorki macierzystej w rézne typy komorek znajduje sie w uporzgdkowanym
w czasie i przestrzeni uktadzie sygnatdw, docierajacych do komorki macierzystej. Informacja
kierujaca nie znajduje sie w DNA, lecz powstaje w wyniku oddziatywania sekwencji DNA i
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zmieniajacego sie w trakcie rozwoju organizmu otoczenia oraz czasowej sekwencji takich
oddziatywan.

W koncepcji procesualnej genu nie wystarczy wskazac¢ region DNA kodujacy polipeptyd
czy funkcjonalny RNA, by gen zdefiniowaé. Nalezy dodatkowo opisa¢ kontekst (np.
biochemiczny, komdrkowy, fizjologiczny) jego funkcjonowania, warunki niezbedne do ekspres;ji
danej sekwencji, ktore sktadajg sie na jej otoczenie . Otoczenie moze obejmowac np.
wielosktadnikowe kompleksy biatkowe, ktérych powstawanie i sktad zalezy w nieliniowy sposdb
od delikatnej réwnowagi ilosciowej miedzy réznymi szlakami sygnatowymi, sie¢ regulacyjng
ncRNA i czynnikéw biatkowych, geometrie komdérki, warunki fizjologiczne organizmu czy
oddziatywania miedzy osobnikami. Sekwencja DNA staje sie genem jedynie w interpretujacym
kontekscie komorki lub szerzej organizmu (a nie uktadu in vitro). W tym sensie informacja
genetyczna nie jest ani zawarta w DNA, ani nie znajduje sie wyfacznie w nim, lecz powstaje w
wyniku zachodzacego w czasie oddziatywania pomiedzy DNA, a szeroko pojetym otoczeniem.
Podobnie informacja rozwojowa wytania sie w trakcie ontogenezy w wyniku wzajemnych
oddziatywan DNA i kontekstu rozwojowego ($rodowiska komorkowego oraz Srodowiska
zewnetrznego) [3].

Gen rozpatrywany jako jednostka funkcjonalna nie jest — jak moéwi Evelyn Fox Keller —
elementem statycznym, umieszczonym ponad i poza procesami okreslajgcymi organizacje
komorkowg i fizjologiczng. Gen jest raczej ,czeSciq procesdw komoérkowych i
miedzykomorkowych, funkcjonujacych w wyniku dziatania skomplikowanego, samo-
regulujacego sie, dynamicznego i rozproszonego systemu organizacji" [4]. Keller wprowadza
wazne rozrdoznienie pomiedzy komodrkowym ,programem rozwojowym" (developmental
program), a ,genetycznym programem stuzacym rozwojowi" (genetic program for
development) [5]. Program genetyczny zlokalizowany jest w DNA (w genomie, w
chromosomie) i stuzy jak sie wydaje jako zestaw zapiséw, matryca do syntezy sekwencji
aminokwasow tworzacych polipeptyd. Program rozwojowy natomiast jest nie-genetyczny,
rozproszony w rozwijajgcym sie organizmie i sktada sie nan ,interaktywny kompleks utworzony
ze struktur genowych oraz szerokiej struktury sieci komodrkowych, w ktérych struktura
genetyczna jest zanurzona" [6]. Program rozwojowy mozna uzna¢ za opis a posteriori
konkretnej struktury, a nie a priori instrukcje stuzacq wytworzeniu tej struktury [7], [8], [9].

Kolejne elementy i sekwencje zdarzen uczestniczace w regulacji i wyrazaniu fenotypowym
sekwencji DNA sg takze elementem genu. DNA dostarcza istotnego materiatu wyjsciowego, nie
jest jednak jedynym zrédiem porzadku. W pewnym sensie jest to powrét do sposobu
pojmowania genu przez Grzegorza Mendla i wczesnych stadiow rozwoju genetyki, kiedy to gen
rozumiany byt jako narzedzie poznania, a nie materialny obiekt (w odrdznieniu od
chromosomu). Neumann-Held rozwija intuicje Williama Gelbarta, ktory w cytowanym tu juz
artykule z Science z 1998 roku pisat: ,(...) znalezlismy sie by¢é moze w punkcie, w ktérym
stosowanie terminu "gen" posiada jedynie niewielkg wartos¢ i moze w istocie by¢ przeszkodg
dla naszego zrozumienia genomu. (...) wynika to z faktu, ze geny w odrdznieniu od
chromosoméw nie sg obiektami fizycznymi, lecz koncepcjami, obarczonymi nagromadzonym w
ciqgu dziesiecioleci bagazem historycznym." [10]

Naturalnie takie rozumienie genu — jak kazde — wymaga ograniczenia. Neumann-Held
sktania sie do wytaczenia z zakresu pojecia genu dalszych etapow przeksztatcania polipeptydu
lub funkcjonalnego RNA, ze wzgledu na ztozonos$¢ oddziatywan ponadgenomowych.
Przeksztatcenia te obejmujg np. fatdowanie, obrdbke proteolityczng lub nukleolityczna,
oddziatywanie z kofaktorami, biatkami, RNA i innymi skfadnikami komérki). Na tych etapach
polipeptyd lub RNA uczestniczg w tworzeniu cech fenotypowych.

Koncepcja procesualna nie odwotuje sie do sekwencji DNA nie przyczyniajacych sie do
syntezy polipeptydu, jest zatem odlegta od koncepcji ewolucyjnych genu.

Przyjecie koncepcji procesualnej prowokuje dalsze pytania np. jaka jest funkcja genu?
Czy jest nig tylko synteza polipeptydu badz funkcjonalnego RNA? Czym jest kontekst
komorkowy, w ktérym rozpatrujemy dziatanie genu? Jaka materialng podstawe posiada proces,
do ktdérej koncepcja procesualna genu sie odwotuje? Co zapewnia stabilno$¢ genu (struktura
chemiczna czy oddziatywanie z pozostatymi elementami procesu)? Ktore z elementéw procesu
zwanego genem sg konstruktami naszego umystu, a ktére wystepujg naturalnie? W jaki sposob
powstajq lub sg tworzone granice procesow? Jak nastepuje ich ewolucja? Istotng kwestig jest
takze okreslenie minimalnego ukfadu, ktéry stanowi¢ moze podstawe budowania modeli
rozwoju organizmu. Wydaje sie, ze uktadem takim jest komoérka (lub zygota).

Role gendéw nalezatoby zatem rozpatrywac¢ w ramach koncepcji pola morfogenetycznego



(wspomniana koncepcja Wolperta 1969 r.), koncepcji waznej nadal w embriologii. Pole
morfogenetyczne jest ograniczong, modularng siecig interakcji w obrebie ktorej okreslane sg
funkcje komorek w zaleznosci od ich wzglednego potozenia i oddziatywan z innymi komoérkami.
W obrebie pola geny, produkty gendéw i inne elementy sieci wspodidziatajg w procesie
morfogenezy. Zaden z elementéw sieci nie jest dominujacy. Interakcje komérkowe sg
okreslane raczej przez kontekst rozwojowy (ktdrego geny sa czescig). W systemie w ktdérym
kazdy element oraz historia systemu uczestniczg w tworzeniu aktualnego stanu, trudno jest
przypisa¢ nadrzednos$¢ kontrolng jednemu elementowi. Mozliwe jest oczywiscie mowienie o
istotnej roli gendéw, bez przyznawania im roli nadrzednej i kierujacej.

Koncepcja programéw genowych zaowocowata szeregiem istotnych  odkryc¢
molekularnych. Jednym z przykfadéw bardzo szczegdétowo udokumentowanego wptywu genu
na rozwdj organizmu, jest udziat genu Pax-6 w rozwoju oka owada. Gen Pax-6 jest jednym z
pierwszych gendéw, ktorych kolejna aktywacja powoduje rozwdj oka u muszki owocowej
(Drosophila). Brak aktywnosci genu Pax-6 powoduje catkowite zablokowanie procesu
wyksztatcania sie oka, natomiast sztuczna ekspresja genu Pax-6 prowadzi do powstania
struktury oka w nietypowych miejscach organizmu. Gen Pax-6 zostat uznany za nadrzedny gen
kontrolny (master control gene), wiaczajacy szlak rozwojowy oka. Opis ten jest doktadnym
zastosowaniem teoretycznego jezyka programu badawczego zakreslonego przez Wolperta i
Lewisa.

Nalezy jednak zauwazy¢, ze o warunki otoczenia (komodrkowego i pozakomodrkowego),
ktére umozliwiajg dziatanie ,,gendw nadrzednych" oraz wzajemne oddziatywanie takich gendéw
poprzez ich produkty biatkowe lub RNA mozna pyta¢ dopiero poza polem wyznaczanym
koncepcja , kluczowego DNA", a w ramach koncepcji pola morfogenetycznego [11].

Gen nadrzedny, jest wiec nadrzedny jedynie w okreslonym konteks$cie komérkowym.
Ponadto efektorem jest nie sekwencja genu Pax-6, lecz produkt biatkowy Pax-6, bedacy
czynnikiem transkrypcyjnym, oddziatujagcym z sekwencjami regulatorowymi innych gendw.
Gen Pax-6 ulega ekspresji takze w szeregu innych struktur zarodka, zwtaszcza tych
zwigzanych z odbieraniem bodZzcéw nerwowych. Czynnik Pax uczestniczy takze w rozwoju
trzustki. Zatem funkcja genu w komorce zalezy w duzej mierze od czynnikdw nie bedacych
DNA genu Pax-6, a tkankowo-specyficzne, skoordynowane w czasie procesy rdznicowania w
ktorych uczestniczy wspomniany gen, wymagaja regulacji ekspresji samego genu Pax-6.
Istnieje ponadto przynajmniej kilka gendéw, ktére uczestnicza w procesie rozwoju oka w
zasadniczo identyczny sposdb, co Pax-6.

Podobnie to, czy konkretne komérki embrionalne rozwing sie w gtowe, czy odwtok muszki
owocowej, determinowane jest przez asymetrie strukturalng oocytu, nadawang w okresie
dojrzewania komorki jajowej przez tzw. komorki pomocnicze. Podobne mechanizmy
wprowadzania informacji (w postaci biatek, RNA i innych czynnikéw regulatorowych, kontaktu
mechanicznego itp.) do rozwijajacego sie oocytu majg miejsce u innych zwierzat, w tym
kregowcéw [12].

Poczatkowo wydawato sie, ze geny ,nadrzedne" (np. geny Hox) wptywajg na aktywnosc
raczej nielicznych gendw ,podrzednych". Obecnie przypuszcza sie, ze gendéw ,podrzednych"
jest wiele, a obserwowana ztozono$¢ morfogenetycznych reakcji zalezy dodatkowo od
heterogennosci oddziatywan komérkowych oraz regulacji poprzez ztozone sieci sygnatowe
[13].

Przyktad genu Pax-6 wybrany przez Neumann-Held wskazuje wyraznie, ze
koncentrowanie badan na genach jako czynnikach przyczynowych w procesie rozwoju
komodrkowego i rozwoju organizmu jest mozliwe jedynie wtedy, gdy uznaje sie, ze sg one
zasadniczymi czynnikami sprawczymi, a wszystkie inne elementy majg jedynie wtdrne
znaczenie.

Gen Pax nalezy do grupy tzw. gendw homeotycznych, bedacych podgrupg gendw
uczestniczacych w procesach rozwojowych organizméw. Odkrywca gendéw homeotycznych
uwazat, ze DNA zawiera ,precyzyjny program rozwojowy, kontrolujacy ontogeneze", jak
rowniez ewolucje [14]. Obecnie uwaza sie raczej, ze geny homeotyczne nie sg ,genami
nadrzednymi", lecz raczej selektorami i wigcznikami [15]. Ponadto znaczenie i funkcja gendw
homeotycznych jest zalezna od kontekstu. Geny takie mogq istotnie petni¢ role przetacznikéow
dla niektorych szlakow rozwojowych organizmu. Nalezy jednak pamietaé, ze ,przetaczanie"
rozwojowe niekoniecznie musi by¢ zero-jedynkowe, mozna w tym miejscu przypomniec
krajobraz epigenetyczny Waddingtona, gdzie mozliwosci w punkcie rozwidlenia jest wiele, a
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przetaczanie moze by¢ odwracalne. Jest oczywiste, ze geny homeotyczne podlegajg regulacji w
takim samym zakresie jak inne geny. Niemniej, sg istotnymi elementami ontogenezy,
poniewaz przynajmniej w niektérych wypadkach sg jedyng drogq do przekazywania informacji
rozwojowej z etapu embrionalnego do dalszych faz rozwoju.

Problemy z okresleniem wptywu gendéw homeotycznych wynikajg tez z tego, ze u
organizméw wyzszych (np. myszy) jest ich wiecej niz u nizszych (np. owaddéw). taczy sie to z
tzw. konwergencja fenotypowa, czyli zjawiskiem powstawania tego samego fenotypu w wyniku
zmian w wiekszej liczbie gendw. Niektdrzy badacze sugerujg, ze istniejg pewne trwate procesy
rozwojowe, ktore sg jedynie modulowane w wyniku dziatania genéw [16].

Badania genetyczne ontogenezy nie dotycza zasadniczo samych zjawisk rozwojowych lecz
koncentrujg sie na roli genéw, w takich warunkach eksperymentalnych, ze inne elementy
systemu rozwojowego pozostajg state. Jednak elementy te sg wazniejsze niz zwykle sie
zaktada i mogq by¢ w rzeczywistosci tak samo wazne jak aktywne geny homeotyczne. Jak
wspomniano, geny homeotyczne aktywowane w innych niz naturalne miejscach mogq
wytwarza¢ wiasciwe sobie formy, przy zatozeniu jednak ze w nowym miejscu znajduja sie
elementy z ktérymi oddziatywajg produkty wspomnianych gendéw. Jezeli wspomniane inne
czynniki pozostajg state, to kazda zmiana systemu, bedzie zmiang genetyczng Ilub
epigenetyczng. Jezeli jednak statg jest ekspresja genow, wtedy kazda zmiana zalezna bedzie
od innych czynnikéw kontekstu rozwojowego.

Bronigc tezy o nadrzednosci gendow, genetycy zwykle wskazujg, ze s one wyrdznione
ontologicznie, jako materiat dziedziczny, a wszystkie wyjasnienia przyczynowe odwotujace sie
do wyzszych poziomoéw organizacji (np. komorkowego, fizjologicznego) sa niestuszne,
poniewaz struktury wyzszych poziomdéw sg ,zakodowane" w DNA. Wyjasnienie morfogenezy
np. oka ma polega¢ w tej perspektywie na opisaniu kaskady genéw wzajemnie aktywowanych,
zaczynajac od pierwszego genu homeotycznego. ,Gen" staje sie tu elementem kontrolujgcym
rozwoj ontogenetyczny cechy, a genetyka zajmuje miejsce embriologii. Wydaje sie jednak, ze
proces ontogenezy nie jest w petni zapisany w materiale genetycznym zygoty, gdyz jest
procesem zorganizowanym hierarchicznie, charakteryzujagcym sie wyfanianiem sie struktur i
procesow nie dajacych sie przewidzie¢ w pelni na podstawie analizy nizszych poziomow
organizacji. Na przyktad sposéb, w jaki zachowujg sie komorki w trakcie réoznicowania nie jest
przewidywalny w oparciu o badanie zachowania poszczegdlnych komédrek przed podziatem czy
badanie sekwencji gendw.

Co ciekawe wybitny fizyk Freeman Dyson, postuzyt sie rowniez przyktadem
wspomnianego genu Pax, w ksigzce ,Swiaty wyobrazni", snujac rozwazania o udziale biologii
molekularnej w projektowaniu Homo sapiens geneticus. Dyson pisze — pomijajac wszelkg
ostroznos¢ sformutowan istniejacg w oryginalnych publikacjach — iz ,,gen ten w jakis sposob
nakazuje catej armii tysiecy podlegtych mu gendéw dokonanie cudu stworzenia oka. (...) Gen
wydaje komende "stworzy¢ oko" w pewnym abstrakcyjnym jezyku, ktéry genom (...) umie
przettumaczy¢ na anatomie (...)." [17]. W zacytowanym fragmencie wida¢, jak koncepcja
informacji kontekstowej, przegrywa zwlaszcza w dyskursie bardziej popularnym z koncepcja
intencjonalng i semantyczng. Pomieszanie obu koncepcji informacji jest czeste, takze wsrod
biologdow, co w rezultacie prowadzi do mylnego przekonania, ze geny determinujga fenotyp.
Jednak to organizm, jest zaréwno przyczyna, jak wynikiem siebie samego — a nie wylacznie
gendw czy biatek [18].

Gen rozproszony w procesach rozwoju i ewolucji

Istniejg modele, w ktérych przyczyny zewnetrzne w stosunku do gendéw postrzegane sg
jako przyczyny pierwotne, badz podkreslane sq oddziatywania pomiedzy réznymi elementami
molekularnymi, biochemicznymi, cytologicznymi czy fizjologicznymi. Przyktadem mogg by¢
teoretyczne i doswiadczalne koncepcje Kauffmana, Goodwina, Newmana i innych. Szczegdlnie
rozbudowang jest koncepcja systemdéw rozwojowych (Developmental Systems Theory, DST)
zaproponowana przez Susan Oyama w 1985 roku . Jest to propozycja szerokiego programu
badawczego, uwzgledniajgcego wspomniane zastrzezenia, co do nadrzednej sprawczosci
aktywnosci genéw, a ogdlniej zaleznosci pomiedzy genami i innymi przyczynami w trakcie
rozwoju [19].

DST jest rozwinieciem idei gtoszonych od poczatku lat 70 przez Richarda Lewontina,
wskazujgcego na ztozong dialektyczng wspotzaleznos¢ gendw, organizmu i Srodowiska.
Lewontin wskazywat, ze zrozumienie proceséw rozwoju osobniczego oraz ewolucji wymagajg



poznania przyczynowego przenikania sie rdéznych poziomdéw organizacji biologicznej,
dotychczas najczesciej ujmowanych osobno i niekomplementarnie. Gtosy poddajace w
watpliwos¢ ostre przeciwstawienie organizmu i $Srodowiska pojawity sie juz duzo wczesniej. Od
potowy lat dwudziestych. James H. Woodger, czy Paul Weiss m.in. w oparciu o badania nad
wzrostem nerwow i rozwojem skomplikowanych wzorcéw zachowan, wskazywali ze zjawisko
dziedzicznosci obejmuje hierarchiczny system rozwojowy, w ktorym zadnemu ze sktadnikéw
nie mozna przypisa¢ nadrzednosci regulacyjnej. Koncepcja ta znalazta kontynuacje jednak
dopiero pot wieku pdézniej, i zostata otwarcie wyrazona w artykule Lewontina z 1983 r. (,,Gene,
organism and environment") [20].

System rozwojowy definiowany w ramach DST jest zwykle jako system elementow i
wptywéw fizycznych oddziatujagcych w celu wytworzenia cyklu zyciowego konkretnej,
ewoluujacej linii. Elementy te nalezg do wszystkich poziomdéw organizacji ukfadow
biologicznych: molekularnych, komoérkowych, organizmalnych, ekologicznych, spotecznych i
biogeograficznych. Elementy te tworzg macierz (sie¢) wzajemnie zaleznych oddziatywan, ktére
mogq by¢ rozdzielone czasoprzestrzennie. Elementy sieci nie sg deterministycznie ustalone lecz
ptynne, i odtwarzajg organizm miedzy pokoleniami, w zwigzku z jego niszg $srodowiskowa. Linig
ewoluujaca okresla sie powigzang przyczynowo sekwencje podobnych, indywidualnych cyklow
zyciowych. Dziedziczenie definiowane jest jako powielanie $srodkéw rozwojowych w kolejnych
liniach potomnych. Definicja obejmuje wszystkie rodzaje dziedziczenia: genetycznego,
epigenetycznego, ekologicznego, jak réwniez wszystkie cechy ktére zdolne sg do trwania w
kolejnych liniach ewolucyjnych. Selekcja naturalna jest w tym ujeciu zréznicowanym
powielaniem dziedzicznych wariantdw systemu rozwojowego, ze wzgledu na wzgledne
polepszenie jego funkcjonowania, co prowadzi do zmian w sktadzie populacji systemow
rozwojowych [21].

Zasadniczym punktem DST jest stwierdzenie, ze jesli chce sie zrozumiec¢ rozwdj dowolnej
cechy fenotypowej, rozréznienie pomiedzy czynnikami genetycznymi i nie-genetycznymi jest
teoretycznie niepetne i niewtasciwe praktycznie. Celem DST jest dostarczenie petnej i
uwzgledniajacej aspekt epigenetyczny teorii rozwoju organizmu. Rozwdj epigenetyczny
dokonuje sie od stanu niezréznicowanego, ktéry stopniowo przeksztatca sie w stan ztozony, w
wyniku wielostronnych oddziatywan (odmiennie niz w przypadku preformacjonizmu, czy
determinizmu genetycznego). Formy biologiczne nie sg przekazywane w postaci nienaruszonej,
ani tez w postaci nienaruszonej reprezentacji form, lecz w kazdym pokoleniu podlegajg
rekonstrukcji w wyniku oddziatywania wielu fizycznych przyczyn. Nie istnieje nadrzedna
przyczyna systemu rozwojowego. Méwiac innymi stowy informacja rozwojowa nie miesci sie w
genach, ani w s$rodowisku, lecz wyfania sie w trakcie oddziatywan zasadniczo roéznych i
rozproszonych czynnikdw rozwojowych — stad tytut ksigzki Susan Oyama ,Ontogeneza
informacji". Podobnie ewolucja, ktora tradycyjnie postrzegana jest jako proces przekazywania
informacji genetycznej przez pokolenia, w perspektywie DST widziana jest jako
ontogenetyczna rekonstrukcja informacji ze zrodet genetycznych i innych (generic) w kazdym
pokoleniu. Procesy ontogenetyczne sg wiec odpowiedzialne za stabilne powielanie linii
ewolucyjnych i wprowadzanie istotnej ewolucyjnie zmiennosci. Jak pisze Oyama: ,Jesli kwestie
zwigzane z rozwojem organizmow majg ponownie stac sie sktadnikiem teorii ewolucji, powinien
by¢ to rozwéj rozumiany jako integrujacy geny w obreb organizméw, a organizmy w obreb
wielu poziomow srodowiskowych, ktore tworzg konstrukcje ontogenetyczng" [22].

Wielu genetykdw zatrzymuje sie na melancholijnym stwierdzeniu ,no tak, $rodowisko
odgrywa réwniez role w tworzeniu cech i rozwoju organizmu" [23]. Stwierdzenie to zawiera
jednak nadal przekonanie o rozdzielnosci czynnikdw przyczynowych oraz pomija zjawiska
epigenetycznego i paragenetycznego dziedziczenia, epigentycznego wytaniania sie cech w
trakcie rozwoju, jak rowniez stochastycznosc¢ i nieliniowos$¢ procesow biologicznych [24]. DST
wskazuje za$ na kontekstowo$¢ oraz wspotzaleznos¢ (contingency) jednych elementéw
wzgledem rzeczywistych aspektéw stanu innych. Rozréznienie pomiedzy ,danymi" i
.programem", czeste przy opisywaniu przez biologdw molekularnych rozwijajacego sie
organizmu, jest mylgce. Rola ,danych" i ,programu" jest bowiem wymienna: dla pewnych
procesow rozwojowych sekwencja DNA moze byé uznana za program, przetwarzajacy dane w
postaci np. gradientdw cytoplazmatycznych czynnikdw transkrypcyjnych. Z drugiej strony
sekwencja DNA moze dostarcza¢ danych niezbednych dla dziatania uktadu aktywacji
transkrypcyjnej (obecnej np. w cytoplazmie oocytu).

Co wazniejsze, same mechanizmy przekazywania cech nie muszg by¢ zlokalizowane
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wytacznie w komérce czy w samym organizmie. Przyktadami mogg by¢ zjawiska ,host
imprinting" (wdrukowania gospodarza), ustalania struktury kolonii Solenopsis invicta,
dziedziczenie symbiontow u niektorych gatunkéw mszyc, wptyw zachowania rodzicéw,
dziedziczne wzory zachowania czy bardziej ogoélne zjawiska stabilnosci rozmieszczenia
populacji i ,tworzenia nisz" [25], [26], [27], [28], [29]. DST wskazuje, ze element ukfadu
jest dziedziczony, jesli tylko jest przekazywany miedzy pokoleniami oraz gdy jego zmiennos$c
poddana jest dziataniu ewolucji.

Przyktadem najszerszego znanego zjawiska dziedziczenia paragenetycznego jest
tworzenie nisz, w ktdérym organizmy okreslajg i tworza wiasne Srodowisko [30]. W tym
przypadku ewolucja obejmuje wzajemng wymiane pomiedzy oboma elementami uktadu,
odmiennie niz w ujeciu klasycznym gdzie srodowisko stwarza wyzwanie, do ktérego organizm
musi sie przystosowaé. Perspektywa ta jest odmienna od R. Dawkinsa koncepcji
J~rozszerzonego fenotypu", poniewaz obejmuje efekty modyfikacji ekologicznych dziedziczone
niegenetycznie w populacji. Wiele cech nisz ekologicznych wystepuje jedynie dzieki dziatalnosci
poprzednich pokolen organizmow. Niemniej nie jest oczywiste, czy nisza tworzona przez wielu
osobnikéw gatunku, moze by¢ rozpatrywana jako czesé poszczegdlnych organizméw, i tym
samym miec teleosemantyczng zawartos¢ informacyjna.

System dziedziczenia epi- i paragenetycznego niekoniecznie musi by¢ mniej pojemny, od
uktadu genetycznego, jak sugeruje Maynard-Smith i Szathmary [31]. Wskazywanie na
»Nieograniczong" zmienno$¢ genetyczng, umozliwia odgraniczenie zrédta informacji (o
nieograniczonej ilosci mozliwych stanéw), od kanatu (o ograniczonej zdolnosci zmian). Jednak
potencjalnie nieskonczona zmiennos¢ sekwencji DNA czy jezykdw naturalnych jest
interpretowana i ograniczona badz rozszerzana przez wyzsze poziomy organizacji komoérki i
organizmu czy systemoéw kulturowych. Ograniczenie dynamiki oddziatywan (genodw, ich
produktéw) oznacza, ze wielowymiarowa przestrzen aktywacji genow posiada strukture.
Metodami modelowania matematycznego mozna wykazac¢, ze sie¢ moze zmieniac¢ profile
aktywnosci jedynie w pewnych kierunkach wspomnianej przestrzeni, az do osiggniecia
stabilnego punktu (atraktora) [32]. Punktéw takich, podobnie jak obszardéw niestabilnych
moze by¢ wiele. Stan sieci (lub catej komodrki), mozna przestawi¢ jako kule poruszajaca sie w
krajobrazie atraktoréw i punktéw niestabilnosci. Trajektorie ruchu kuli obrazujg mozliwe
procesy rozwojowe, ktéore mozna uzna¢ z wilasnosci emergentne sieci oddziatywan
komorkowych. Czynniki zewnetrzne moga kierowac sie¢ ku réoznym atraktorom. Uktad taki jest
dostatecznie stabilny by wygaszac¢ zaktécenia, i jednoczesnie dostatecznie elastyczny by
zapewni¢ adaptabilno$¢ systemu. Krajobraz atraktorow jest analogiczny do ,krajobrazu
epigenetycznego" Waddingtona [33].

Wydaje sie, ze formutowane na obrzezach neodarwinizmu hipotezy dotyczace z jednej
strony makroewolucji, a z drugiej koncepcje napedu molekularnego, ograniczern genomowych i
ontogenetycznych, sg w duzej mierze komplementarne i wskazujg na nie uwzgledniane przez
syntetyczng teorie ewolucji mechanizmy filogenetyczne [34]. Oczywiscie istnienie innych
systemow dziedziczenia nie musi prowadzi¢ do porzucenia samej idei replikatora. Mozliwe sg
takze takie interpretacje DST, w ktérych czynniki rozwojowe traktowane beda oddzielnie, a
dobdr naturalny bedzie uznawany za gtéwny czynnik wyjasniajacy istnienie form. Wspomniana
hipoteza ,rozszerzonego replikatora" akceptuje wiele twierdzen DST, jednak to replikator (a
nie system rozwojowy) uznawany jest przez Sterelny'ego za jednostke ewoluciji.

W DST natomiast program rozwojowy traktowany jest nie jako wyodrebniona catosc,
przypominajgca program komputerowy, lecz jest obecny w interakcjach pomiedzy elementami
genetycznymi i niegenetycznymi, utworzonych w oparciu o struktury genomu oraz szerokq i
rozproszong sie¢ regulacyjng komorki, organizmu oraz jego ekologicznego otoczenia. Mozna
postawi¢ hipoteze o nieredukowalnosci wspomnianego programu nadrzednego do czesci
sktadowych, czy to genetycznych, komoérkowych, organizmalnych czy ekologicznych. Elementy
uznawane za marginalne w perspektywie neodarwinowskiej czy determinizmu genetycznego,
mogq okazac sie istotnymi czynnikami ksztattujgcymi stan systemu.

DST nie jest pojedynczg teorig, a raczej zespotem teoretycznych i praktycznych
perspektyw badawczych, dotyczacych rozwoju ontogenetycznego i ewolucji organizméw.
Wszystkie one wskazujg na kontekstowo$¢ rozwoju ontogenetycznego, wytanianie sie
informacji  rozwojowej w  trakcie przyczynowych oddziatywan wielu  czynnikéw
(antypreformacjonizm), istnienie rozproszonej kontroli zjawisk rozwojowych oraz
rozszerzonego dziedziczenia i zwigzek z ewolucja.

Krytycy DST wskazujg na trudno$¢ w zaproponowaniu strategii doswiadczalnej,



umozliwiajacej badanie tak skomplikowanych, wzajemnie zaleznych procesow,
nieprzewidywalnych, dynamicznych i rownowazacych sie czynnikow. Zasadnicze pytania
dotyczg jednak rozumienia przyczynowosci zjawisk ztozonych oraz istnienia (badz nieistnienia)
obiektywnie wyrdznionego poziomu organizacji biologicznej, stuzacego za miejsce
zakotwiczenia regulacyjnych sieci uczestniczacych w procesach rozwojowych. W ramach DST
czynniki suborganizmalne, organizmalne i ponadorganizmalne sg jednakowo wazne. Wydaje
sie jednak, ze stwierdzenie Rudolfa Virchowa "omnis cellula a cellula" (,tylko z komorki
komorka") stusznie wskazuje na poziom komodrkowy, jako wyrdzniony np. ze wzgledu na
catosciowos¢ przestrzenng i metaboliczng, zdolno$¢ do podziatdw i przekazywania cech.
Poziomy wyzsze i nizsze sg w pewnym sensie ograniczane przez reguty wiasciwe dla poziomu
komorkowego [35]. Innymi stowy ,komodrka jest swojg witasng metaforg", tworzy i jest
zarazem tworzywem dgestej sieci procesdéw, majacych wzajemnie dziatanie autokatalityczne
[36]. Wydaje sie, ze to wtasnie komdrka ma cechy przypisywane ,genom" czy DNA przez
redukcjonistéow: zdolno$¢ do katalizowania wtasnej syntezy, kontrolowania metabolizmu i
budowy struktur komérkowych czy przekazywania cech dziedzicznych [37].

Réwniez Schaffner zauwaza, ze wiekszos¢ wynikow eksperymentalnych z zakresu
molekularnej biologii rozwoju potwierdza istnienie rozproszonej kontroli rozwoju oraz
kontekstowosci przyczyn genetycznych i Srodowiskowych. Wskazuje on jednoczesnie, ze pewne
instrumentalne uprzywilejowanie przyczyn genetycznych jest usprawiedliwiong (przynajmniej
wzgledami praktycznymi) perspektywg badawczg [38]. W tym kontekscie koncepcja
procesualna genu Evy Neumann-Held stanowi atrakcyjng i nierewolucyjng alternatywe: z
jednej strony odchodzi od genocentrycznego redukcjonizmu, a z drugiej — unika zbyt
szerokich rozwazan systemowych oraz putapki rozwigzan holistycznych. Pozwala nadal
stosowac¢ redukcjonizmm metodologiczny: skuteczny jak sie wydaje sposdb poznawania
elementdéw sktadowych ztozonosci zycia . Jednoczesnie jest zgodna z integrujaca szczegotowe
odpowiedzi perspektywg badania ,systeméw naturalnych", ktérej dostarcza na przyktad DST.
W tym sensie koncepcja procesualna genu jest probg pogodzenia genetyki (badajacej struktury
genetyczne) i embriologii (badajacej procesy rozwojowe) oraz ewolucjonizmu, ktérych drogi
rozeszty sie jeszcze w czasach T.H. Morgana [39].
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