Mullistaako epigeneettinen periytyminen

evoluutioteorian perusteet?

Petter Portin

Verraten uusi on havainto, etta geenien toi-
minnan eraat ympariston muutosten indusoi-
mat tilat saattavat periytya paitsi solusuku-
polvelta myos yksilosukupolvelta toiselle.
Tatd kutsutaan epigeneettiseksi periytymi-
seksi. Epigeneettinen periytyminen on taval-
laan hankittujen ominaisuuksien periytymis-
td, mutta oikeampaa ehka on sanoa sita han-
kittujen tilojen (acquired states) periytymisek-
si. Vallitseva neodarvinistinen eli synteettinen
evoluutioteoria kieltad hankittujen ominai-
suuksien periytymisen. Mullistaako epige-
neettinen periytyminen siis evoluutioteorian
perusteet?

Vastoin yleistd késitystd Charles Darwin itse ei
kuitenkaan kieltdnyt hankittujen ominaisuuksien
periytymistd vaan piti sitd mahdollisena ja jopa
todennakoisend. Tama kiy ilmi hénen teokses-
taan The Descent of Man vuodelta 1871 (Darwin,
1913). Tamén kirjoittajan kasityksen mukaan
epigeneettinen periytyminen tuo kylldkin yhden
muuntelun muodon lisdd teoriaan ja laajentaa
kasitystimme periytymisestd ja sopeutumisesta,
mutta sen sijaan - ja ennen kaikkea - se ei muu-
ta evoluutioteorian ydintd, valinnan periaatetta,
miksikaan.

Evoluutioteorian perusperiaatteet, joita voi-
daan kutsua my0s evoluutioteorian postulaa-
teiksi, ovat muuntelun periaate, perinnéllisyy-
den periaate ja valinnan periaate (Lewontin,
1970, 1982). Naistd muuntelun periaate tar-
koittaa sita, ettd kaikki eliot muuntelevat niin,
ettd luonnossa ei voida havaita kahtakaan tay-
sin identtistd yksilod. Perinnollisyyden periaa-
te puolestaan tarkoittaa sitd, ettd muuntelusta
ainakin osa on perinnoéllistd siten, ettd sukua
toisilleen olevat yksilot muistuttavat toisiaan
enemman kuin populaation yksilot keskimaa-
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rin. Valinnan periaate, jonka Darwin oivalsi ja
sitten julkaisi teoksessaan On The Origin of Spe-
cies vuonna 1859 (Darwin, 1968), taas tarkoit-
taa sitd, ettd olosuhteisiin parhaiten sopeutuneet
yksil6t saavat eniten lisddntymiskykyisid jalke-
ldisid. Jos sopeutuminen on edes osaksi perin-
nollistd, seuraa tdstd populaation keskiméarai-
sen sopeutuneisuuden kasvu niin kauan kuin
populaatiossa on sopeutuneisuuden muunte-
lua, minké periaatteen muotoili englantilainen
Ronald A. Fisher luonnonvalinnan perusteoree-
massaan vuonna 1930 (Fisher, 1958). Muunte-
lu, perinnéllisyys ja valinta ovat darvinistisen
evoluution valttdimattomat ehdot, jotka yhdessa
muodostavat samalla sen riittdvan ehdon. Toi-
sin sanoen, jos evoluutioteorian postulaatit ovat
voimassa, seuraa biologinen evoluutio niistd
valttamatta.

Evoluutioteorian nykyistd muotoilua kut-
sutaan neodarvinismiksi eli synteettiseksi evo-
luutioteoriaksi, mikd nimitys johtuu siitd, ettd
kyseessd on perinnéllisyystieteen eli genetiikan
ja Darwinin muotoileman evoluutioteorian eli
darvinismin synteesi. Neodarvinismin mukaan
perinnoéllisen muuntelun syitd on kaksi. Nama
ovat mutaatioilmid ja perinnoéllisen materiaa-
lin uudelleen jérjestaytyminen eli geneettinen
rekombinaatio. Hankittujen ominaisuuksien
periytyminen ei sisélly teoriaan, ja saksalaisen
August Weismannin alun perin vuonna 1891
esittamaan kokeelliseen evidenssiin (Weismann,
1892) nojaten sen olemassaolo kielletdan.

Viimeksi kuluneiden vuosien aikana on opit-
tu ymmértdmain luonnosta uusi ilmid, jota
kutsutaan epigeneettiseksi periytymiseksi. Silla
tarkoitetaan geenien tiettyjen toiminnan sdite-
lyn muotojen periytymistd solusukupolvelta ja
vieldpd, ainakin joissakin tapauksissa, yksilosu-
kupolvelta seuraavalle polvelle (Gerhart & Kir-



schner, 2007). Kyse on siis itse asiassa geenien
toimintatilan periytymisesta.

Epigeneettisessa periytymisessa niyttas olevan
kyseessd hankittujen ominaisuuksien periytymi-
nen, silld geenien toiminnan sdatelyn muutokset
johtuvat viime kiddesséd aina ympdristdstd, eli ne
ovat “hankittuja’. Mieluummin kuin hankituista
ominaisuuksista, on tdssd yhteydessa kuitenkin
oikeampaa puhua hankituista tiloista (acquired
states). Puheena ovat siis ympariston aiheuttamat
perinnolliset geenien toiminnan saitelyn tilat.
Korostettakoon, ettd kyse ei ndin ollen ole gee-
nien rakenteen muutoksista, mutaatioista, vaan
geenien toiminnan muutoksista. Onkin raportoi-
tu monia tapauksia eri eliilla, joissa ympariston
vaikutukset, kuten altistuminen kemikaaleille,
ravinnon saatavuus, emon kéytt‘aytyminen, pato-
geeniset tekijat tai lampdtila ovat aiheuttaneet
sellaisia. muutoksia geenien toiminnassa, jotka
kestavit ldpi eldmén ja jotka joskus néyttévit siir-
tyvén seuraavalle sukupolvelle ja jopa sitd seuraa-
ville sukupolville (Daxinger & Whitelaw, 2010).
Sangen mielenkiintoista on, ettd monet epige-
neettiset muutokset edistavit yksilon biologista
sopeutumista ymparistoonsd (Jablonka & Raz,
2009).

Geenien toiminnan séatelyn tilojen muutok-
set vaikuttavat elididen sopeutumiseen ympa-
ristoonsa ja epigenetitkka voidaankin néh-
da yhtend elididen sopeutumismekanismeista.
Epigeneettinen periytyminen, eli geenien toi-
minnan sditelyn tilojen muutosten periytymi-
nen sukupolvelta toiselle, joissain tapauksissa
yli useiden sukupolvien, on luonteeltaan ldhelld
geneettisen informaation muutosten (mutaati-
oiden) periytymista.

Epigeneettinen periytyminen on siis uusi
sopeutumismekanismi, jonka vaikutukset jos-
kus kestavat useiden sukupolvien ajan. Hor-
juttaako yksilosukupolvelta toiselle tapahtuva
epigeneettinen periytyminen evoluutioteorian
perusteita, niin kuin néyttdisi? Pyrin tdssd kir-
joituksessa vastaamaan tdhin kysymykseen.

Mita on epigenetiikka
Epigenetiikka (kreik. epi = paalld, lisdksi; gene-
sis = synty) on alun perin englantilaisen Conrad

H. Waddingtonin luoma késite. Héan tarkoitti
silla yksilonkehityksen syysuhteiden analyysia
yleensa (Waddington, 1942), ja sen voidaan kat-
soa merkitsevin geneettisten tekijoiden vuoro-
vaikutuksia yksilonkehityksen aikana. Epige-
netiikka on alun perin itse asiassa genetiikan
haara, joka tutkii yksilonkehityksen syysuhteita
eli tapahtumaketjua geeneistd ominaisuuksiin.
Nykyisin termilld kuitenkin on tdsmallisem-
pi merKkitys, ja silld tarkoitetaan yksilon tai solun
fenotyypin tai geenien ilmenemisen perinnol-
listen muutosten tutkimusta. Tietyt geenien toi-
minnan saitelymekanismit perustuvat DNA:n
kemialliseen muokkautumiseen. Tallaiset epige-
neettiset muutokset ovat pysyvid ja itsestdan séi-
lyvid, mutta samalla palautuvia. Téllaisia muu-
toksia siis aiheuttavat muut mekanismit kuin
muutokset itse geenien DNA:n rakenteessa, ja
niitd voivat olla ainakin DNA:n metylaatio, his-
tonien modifikaatiot sekd kromatiinin raken-
teen muokkautuminen (histonit ovat kromoso-
mien rakenteeseen kuuluvia proteiineja). Naista
DNA:n metylaatio on parhaiten tunnettu, mutta
muiden tdsmallinen mekanismi on vield epésel-
va (Riddihough & Zahn, 2010). Epigeneettisid
muutoksia geeneissd kutsutaan epimutaatioik-
si ja ndin syntyneitd geenimuotoja eli alleeleja
epialleeleiksi. Epigeneettisten muutosten yhdis-
telmdd genomissa, joka aiheuttaa monet eri-
laiset fenotyypit, sanotaan solun epigenomiksi.
Sddntod, jonka mukaan solu tulkitsee epigeno-
mia, taas kutsutaan epigeneettiseksi koodiksi. Se
on kuitenkin toistaiseksi tuntematon.
Epigenetiikalla on luonnollisesti erittdin tar-
ked rooli yksilonkehityksessd, koska epigeneet-
tiset muutokset muodostavat solujen pysyvan
erilaistumisen mekanismin. Sen sijaan sellaisia
geenien toiminnan saitelyn muotoja, jotka eivit
periydy tytérsoluille, ei lueta epigenetiikan piiriin.
Tallaisia ovat esimerkiksi transkriptiotekijoiden
kiinnittyminen DNA:han geenien séitelyalueil-
le. Epigenetiikka on tirkedd myos ladketieteessd,
silld monet sairaudet johtuvat geenien toiminnan
virheistd. Epigenetiikan merkitystd sairauksien
synnyssé tai yksilonkehityksessé tai solujen eri-
laistumisessa ei kuitenkaan kasitelld tassa artikke-
lissa, vaan tarkastelun kohteena on epigenetiikka
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evoluutiossa. T4lloin on keskeistd epigeneettinen
periytyminen yksilosukupolvelta toiselle.

Mita on epigeneettinen periytyminen
Epigeneettiset muutokset synnyttavit erityisia
epigeneettisiii merkkeji (epigenetic marks) solu-
jen DNA:han. Namd merkit yhdessd muodos-
tavat solun epigeneettisen tilan, jota kutsutaan
epigeneettiseksi muistiksi, koska ne yleensa periy-
tyvit solusukupolvelta toiselle ja saattavat periy-
tya yksilosukupolvelta toiselle (Jablonka ym.,
1992). Viimemainittua kutsutaan sukupolvet ylit-
tavaksi epigeneettiseksi periytymiseksi (trans-
generational epigenetic inheritance). Tavallisim-
min kuitenkin epigeneettiset merkit purkautuvat
meioosissa eldimilla sukupuolisolujen sekd kas-
veilla ja sienilld suvullisten itididen muodostu-
essa eivatkd siis periydy seuraavalle yksilosuku-
polvelle (Feng ym., 2010; Daxinger & Whitelaw,
2010). Huomattakoon kuitenkin, ettd epigeneet-
tiset muutokset ovat luonteeltaan aina palautuvia,
ja painvastoin kuin mutaatiot epigeneettiset mer-
kit yleensd hdipyvit véhitellen perimistd suku-
polvien kuluessa eivatka siis periydy loputtomiin
(Jablonka ym., 1992; Jablonka & Raz, 2009).
Epigenomi ja epigeneettinen muisti ovat
hyvin ldheisid késitteitd ja molemmat viittaavat
epigeneettisten merkkien muodostamaan tilaan
solussa. Kuitenkin kun kéytetddn kisitettd epi-
geneettinen muisti, tarkoitetaan erityisesti epi-
geneettisen tilan riippuvuutta solun tai yksilon
historiasta tai eldman olosuhteista.
Epigeneettistd periytymistd esiintyy kaik-
kialla mikrobeista selkdrankaisiin eldimiin.
Epigeneettiset muutokset joko sammuttavat
geenien toiminnan, vaimentavat tai voimista-
vat sitd, ja ne néyttavit voivan koskea kaikkia
geenilokuksia. Sen sijaan toistaiseksi on epésel-
vad, miten ja milld ehdoilla tima periytyminen
kussakin tapauksessa tapahtuu ja kuinka mon-
ta sukupolvea se jatkuu (Jablonka & Raz, 2009).
Epigeneettiset merkit syntyvdt vasteena
johonkin ympiriston arsykkeeseen, mutta ne
héipyviat tai vaihtuvat toisiksi olosuhteiden
muuttuessa (Jablonka & Raz, 2009). Esimerkiksi
lituruohon (Arabidopsis thaliana) sopeutuminen
talveen perustuu epigeneettisiin muutoksiin,
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jotka kuitenkin vaihtuvat toisiksi kevain koitta-
essa ja lampotilan kohotessa (Angel ym., 2011).
Itse asiassa lituruohon periméin epigeneettinen
tila, vaikkakin se on yleensd pysyv4, voi silti olla
dynaaminen epigeneettisten merkkien synty-
essd ja havitessd sukupolvien saatossa (Schmitz
ym., 2011; Becker ym., 2011). Eri linjoissa mer-
kit lisaksi muuttuivat eri tavalla, mika ilmi6 on
vield puutteellisesti ymmaérretty.

Epigeneettinen periytyminen nayttdisi siis
olevan sopeutumismekanismi, joka voi nopeut-
taa adaptaatiota. Useat yksilot saattavat kokea
samanlaisen epigeneettisen muutoksen saman-
aikaisesti. Téstd seuraa, ettd adaptaatio populaa-
tiossa uusien indusoituneiden epigeneettisten
muutosten periytymisen ja runsastumisen kaut-
ta voi olla nopeaa (Jablonka & Raz, 2009).

Epigeneettisten tilojen periytymisen
mekanismit

Kuten edelld on sanottu, epigeneettisid muutok-
sia aiheuttavat muut mekanismit kuin mutaatiot
itse geenien DNA:n rakenteessa. Tallaisia meka-
nismeja ovat ainakin DNA:n metylaatio, histo-
nien modifikaatiot, sekd kromatiinin rakenteen
muokkautuminen. Useimmat epigeneettiset tilat
johtuvat ohimenevistd tekijoisté, jotka syntyvit
vasteina ympariston drsykkeisiin tai yksilonke-
hityksen vaiheesta johtuviin signaaleihin. Nama
tilat sddtelevit geenien transkriptiota ja voivat
kehittya varsinaisiksi periytyviksi epigeneetti-
siksi signaaleiksi (Bonasio ym., 2010).

Varsinaisella epigeneettiselld signaalilla eli
merkilld on Bonasion ym. (2010) mukaan kolme
kriteerid. 1. Taytyy olla mekanismi, jonka avul-
la merkki voi siirtyd tytarmolekyyleille DNA:n
replikaation jilkeen. 2. Taytyy voida osoittaa,
ettd merkKki siirtyy jalkelaissoluille tai -yksiloille.
3. Merkilld taytyy olla vaikutus geenien ilmene-
miseen. DNA:n metylaatio tayttdd kaikki ndma
kriteerit, mutta histonien modifikaation ja kro-
matiinin rakenteen muokkautumisen osalta
tilanne ei ole yhta selva.

DNA:n metylaatio perustuu metyyliryhmien
liittymiseen DNA:n sytosiini-eméksiin sytosiini-
guaniini dinukleotideissa. Se on soluperiytyva
ilmid, ts. jos solun DNA on metyloitunut tietyl-



Kuva 1. Epigeneettisten tilojen periytyminen solusukupolvelta seuraavalle. (A) DNA:n metylaatio ja sen periytyminen.
Somaattisten solujen DNA:ssa monet sytosiini-guaniini (CG) dinukleotideissa esiintyvat sytosiini-emédkset ovat mety-
loituneita, eli niihin on liittynyt metyyliryhmd, CH, (kuvassa me). Kun DNA replikoituu, uudesta vastasyntetisoituneesta
nauhasta puuttuvat aluksi metyyliryhméat, mutta ne liittyvat sithen metylaasi-entsyymin katalysoimassa reaktiossa. Ent-
syymi tunnistaa metyloituneet sytosiinit vanhan nauhan CG-dinukleotideissa ja metyloi sytosiinit uuden nauhan vastin-
kohdissa. (B) Histonien modifikaation oletettu periytyminen. Histoneihin voi liittya useanlaisia epigeneettisia merkkeja
muodostavia kemiallisia ryhmia (pienet lipukkeet), joista tdssa esimerkkind yksi (H3K27me3). Merkit periytyvét entsy-
maatttisesti DNA:n replikaation yhteydessa. (C) Kromatiinin rakenteen muokkautumisen periytyminen esimerkkina hete-
rokromaattisen tilan periytyminen erdalla hiivalla. Heterokromatiinin geneettinen transkriptio tuottaa pienia ei-koodaavia
RNA-molekyyleja (vaakasuorat sauvat), jotka aktivoivat entsyymejd, jotka puolestaan saavat aikaan heterokromaattisen
tilan uudelleen muodostumisen DNA:n replikaation jalkeen. (Bonasio ym., 2010 mukaan. The American Association for the
Advancement of Science -jarjeston luvalla).

14 tavalla, on sen tytarsolujen DNA metyloitunut
samalla tavalla (kuva 1A). Metylaatio voi kui-
tenkin purkautua, eli voi tapahtua demetylaatio.
Jos geenin sadtelyalueen DNA metyloituu, gee-
ni inaktivoituu, eli siind ei tapahdu geneettistd
transkriptiota (Griffiths ym., 2008). Esimerkik-
si nisdkdsnaaraiden inaktiivisen X-kromosomin
geenien séddtelyalueiden DNA on metyloitunut-
ta. (Nisdkkailla naaraspuolisissa alkioissa tapah-

tuu varhaisessa kehitysvaiheessa kussakin solus-
sa itsendisesti ja sattumanvaraisesti joko emon
tai isdn puolelta perityn X-kromosomin inak-
tivaatio. Kerran tapahduttuaan inaktivaatio on
soluperiytyvé. Niin saavutetaan sukupuolikro-
mosomien annosten kompensaatio sukupuol-
ten vililld, ts. sekd naaraspuolella (XX) ettd koi-
raspuolella (XY) on kussakin solussa aktiivisena
vain yksi X-kromosomi.)
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Histonien modifioituminen ja sen oletet-
tu periytymismekanismi on havainnollistettu
kuvassa 1B. Histonien modifikaatioiden merki-
tys epigenetiikassa ei ole niin selvd ja sadnnon-
mukainen kuin DNA:n metylaation, ja se nayttaa
olevan erilaista eri tapauksissa. Jotkut modifi-
kaatiot osoittavat vahvaa korrelaatiota transkrip-
tion tasoon, mutta syy-seuraus-suhde on epd-
selva. Vield on kuitenkin melko vdhian todisteita
histonien modifikaatioiden epigeneettisesta
periytymisestd (Bonasio ym., 2010). Kuitenkin
aivan dsken on havaittu Caenorhabditis elegans
sukkulamadolla pitkiikaisyyden periytyvén epi-
geneettisesti aina kolmanteen polveen histonien
modifikaation avulla (Greer ym., 2011). Taman
lisaksi on huomionarvoista, ettd epigenetiikan
havaitaan toimivan myo6s ldhetti-RNA:n kypsy-
misvaiheen aikana (Luco ym., 2011).

Edelld sanottu pdtee myds kromatiinin
muokkautumiseen, joka on esitetty kuvassa 1C.
Kuvan esimerkkitapaus on tidssdé mukana sen
vuoksi, etté siind epigeneettista tilaa yllapitdvana
ja eteenpiin siirtavana tekijand esiintyvit pienet
ei-koodaavat RNA-molekyylit.

Jablonka & Raz (2009) jakavat epigeneettisen
periytymisen kahteen tyyppiin, joiden eroja on
havainnollistettu kuvassa 2. Puhutaan epigeneet-
tisestd periytymisestd kisitteen laajassa ja suppe-
assa merkityksessd. Laajassa merkityksessé kisite
tarkoittaa sellaista yksilonkehityksen muunnel-
mien periytymistd, joka ei johdu DNA-sekvens-
sin eroista tai ympéristssa pysyvasti vaikuttavista
tekijoistd. Nain ollen tdhdn kuuluvat my6s yksi-
16n soomasta suoraan toisen yksilon soomaan
tapahtuva epigeneettinen periytyminen vaikkapa
sosiaalisen oppimisen tai symbolein tapahtuvan
kommunikaation valityksella.

Téssd kirjoituksessa on kuitenkin kisitelty
epigeneettistd periytymistd vain kisitteen sup-
peassa merkityksessd, jolla tarkoitetaan epige-
neettistd periytymistd suvuttomissa tai suvulli-
sissa solulinjoissa, ja siirtymisen yksikkon siind
on siis solu. Téllaisen solukohtaisen epigeneetti-
sen periytymisen Jablonka & Raz (2009) maarit-
televit emosolulta tytdrsolulle tapahtuvana sel-
laisten muunnelmien siirtymiseksi, jotka eivat
perustu DNA-sekvenssin tai nykyisen ymparis-
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ton eroihin. Siirtyminen tapahtuu mitoottisen
tai meioottisen solunjakautumisen kautta eri-
laisten epigeneettisten merkkien avulla.

Erityisesti tdssd kirjoituksessa on kasitelty
sukupolvet ylittdvda epigeneettistd periytymistd
kdsitteen suppeassa merkityksessd, koska se on
evoluutioteorian kannalta kaikkein merkityksel-
lisintd. Ympériston arsyke voi indusoida epige-
neettisen muutoksen ituradassa joko suoraan tai
sooman kautta, mutta muutoksen siirtyminen
tapahtuu suvullisesti lisdantyvilld monisoluisilla
elioilla kuitenkin aina sukupuolisolun tai suvul-
lisen ition vilityksella (reitti a kuvassa 2). (Itura-
ta on solulinja, joka johtaa edellisen sukupolven
sukupuolisoluista seuraavan polven sukupuoli-
soluihin.)

Monet monisoluisia suvullisesti lisdanty-
vid elioitd koskevat tutkimukset osoittavat, ettd
vanhempien polvessa (F-polvessa) esiintyvin
indusoivan &rsykkeen tai muuttuneiden olo-
suhteiden seurauksena syntyneet epigeneettiset
muutokset ja niistd johtuvat fenotyypin muutok-
set muodostuvat samanlaisina uudelleen seuraa-
vissa sukupolvissa. F -polvessa itsessddn ei kui-
tenkaan vélttdmatti esiinny mitadn fenotyyppisia
muutoksia, vaan seki epigeneettiset merkit ettd
niihin liittyvit fenotyypin muutokset voivat ilme-
td vasta ensimmaisessi jélkeldispolvessa (F,-pol-
vessa) ja periytyd sitd seuraaville polville.

Monisoluisilla eli6illd, joilla esiintyy iturata,
erotetaan perinteisesti kolme tyyppid indusoitu-
neita, periytyvid epigeneettisid muutoksia (Jab-
lonka & Lamb, 1995). Nama ovat suora induk-
tio ituradassa, paralleelinen induktio ituradassa
ja soomassa sekd somaattinen induktio, ja ne on
havainnollistettu kuvissa 3 A-C. Ituradan suoras-
sa induktiossa epigeneettinen muutos tapahtuu
F,-polven ituradassa, periytyy sen vilitykselld ja
aiheuttaa muutoksen jalkeldispolvien soomassa
ilman, etti Fo-polven soomassa esiintyy mitdin
muutosta (kuva 3 A). Paralleelinen induktio
tapahtuu saman &drsykkeen vaikutuksesta rin-
nakkain F -polven soomassa ja ituradassa, jossa
muutos periytyy seuraaville polville ja saa niiden
soomassa aikaan vastaavan muutoksen. Esiintyy
siis samanlaisia fenotyyppisia muutoksia seka
indusoituneen F -polven ettd sen jilkeldispolvi-
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Kuva 2. Epigeneettisten muutosten siirtymisreitit monisoluisilla, suvullisesti lisdantyvilla eliilld. Reitti a kuvaa indusoitu-
neiden epigeneettisten muutosten siirtymista ituradassa. Muutos voi olla indusoitunut ituradassa ja siirtya sitten suku-
polvelta toiselle tai se voi olla ensin indusoitunut soomassa, vaikuttaa sitten iturataan ja sen jalkeen periytya siina. Reitti b
kuvaa soomasta soomaan tapahtuvaa siirtymista (esim. siirtymista sosiaalisen oppimisen tai symbolien avulla tapahtuvan
kommunikaation kautta). Epigeneettinen periytyminen kdsitteen laajassa merkityksessa kasittdd molemmat reitit, kun
taas kasitteen suppeassa, solukohtaisessa merkityksessa sukupolvet ylittdva epigeneettinen periytyminen kasittaa vain
reitin a siirtymisen yhden solun, tdssa tapauksessa sukupuolisolun tai suvullisen ition, muodostaman “pullonkaulan”kaut-
ta. (Jablonska & Raz, 2009 mukaan. University of Chicago Pressin luvalla.)

Vanhempi Jalkelaiset
é’irsyke S'Ii SI Sj
: e Gy e {31 et st | il
(A) suora induktio g - S . B )
.--JI'SQ—-FS|
arsyjke | Si Si
T—44Gac N e TG,

(B) paralleelinen induktio

S S

arsyke l :
G N K 6

(C) somaattinen induktio
"

arsyke —S S Si
T —4G=G, N TG HEF B
(D) paralleslinen induktio, —_ — :

jolla on ei-paralleelisia
vaikutuksia

Kuva 3. Periytyvien muutosten indusoituminen. (A) Suora induktio ituradassa: Ulkoinen arsyke indusoi ituradassa muutoksen
tilasta G, tilaan G,, mutta ei vaikuta mitdan vanhemman soomaan, joka sdilyy tilassa S,. Tila G, periytyy ituradassa ja johtaa
jalkelaispolvissa tilan S, kehittymiseen. (B) Paralleelinen induktio: Ulkoinen &rsyke indusoi vanhemman soomassa muutok-
sen tilasta S, tilaan S ja ituradassa muutoksen tilasta G, tilaan G,. Tila G, periytyy ituradassa ja saa aikaan tilan S, kehityksen
jalkelaisissa. (C) Somaattinen induktio: Ulkoinen &rsyke indusoi vanhemmassa muutoksen, joka muuttaa sen somaattisen
fenotyypin tilasta S tilaan S,. Vaikutus siirtyy S, soomasta iturataan, jolloin syntyy muutos tilasta G, tilaan G,.Tila G, periytyy
jalkeléisille ja saa niiden soomassa aikaan muutoksen tilasta S tilaan S,. (D) Paralleelinen induktio, jolla on ei-paralleelisia
vaikutuksia: Ulkoinen drsyke muuttaa sooman tilasta S tilaan S, ja ituradan tilasta G tilaan G,. Ituradan muutos periytyy jal-
keldisille ja saa niiden soomassa aikaan tilan S1 kehittymisen. (Jablonska & Raz, 2009 mukaan. University of Chicago Pressin
luvalla.)
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en soomassa, mutta induktiotapahtumat F -pol-
ven soomassa ja ituradassa ovat toisistaan riippu-
mattomia (kuva 3 B). Somaattisessa induktiossa,
muutos indusoituu F -polven soomassa. Tami
aiheuttaa muutoksen ituradassa, jossa se periy-
tyy eteenpdin ja saa aikaan F -polven somaattista
muutosta vastaavan muutoksen jdlkeldispolvien
soomassa (kuva 3 C).

Niiden kolmen induktiotyypin liséksi on kui-
tenkin olemassa vield neljaskin tyyppi, nimit-
tdin paralleelinen induktio, jolla on ei-parallee-
lisia vaikutuksia (Jablonka & Raz, 2009). Tassa
tyypissd F -polven soomassa indusoitunut epi-
geneettinen muutos voi aiheuttaa muutoksia itu-
radassa, mutta niiden fenotyyppiset vaikutukset
jalkeldispolvissa ovat erilaisia kuin F-polven
soomassa (kuva 3 D).

Suora induktio, paralleelinen induktio ja
paralleelinen induktio, jolla on ei-paralleelisia
vaikutuksia, ovat yleisid (Jablonka & Raz, 2009
ja viitteet siind). Evoluutioteorian perusteiden
kannalta kuitenkin kaikkein mielenkiintoisin on
somaattinen induktio, silld se nayttda edustavan
hankittujen ominaisuuksien periytymista. Sii-
takin tunnetaan lukuisia tapauksia, joista mai-
nittakoon pienten ei-koodaavien RNA-mole-
kyylien kyky edesauttaa informaation siirtoa
soomasta iturataan (kuva 1 C).

Kenties vaikuttavin esimerkki somaattises-
ta induktiosta pienten RNA-molekyylien vali-
tykselld on C. elegans sukkulamadolla havaittu
seuraava tapaus (Vastenhouw ym., 2006). Suk-
kulamadoille sydtettiin bakteereja, joiden DNA
koodasi mm. kaksinauhaisia pienia RNA-mole-
kyyleja (dsRNA), jotka sitten prosessoituvat pie-
niksi interferoiviksi RNA-molekyyleiksi (siR-
NA). Nama RNA-molekyylit vaelsivat matojen
somaattisista soluista niiden iturataan ja vaikut-
tivat seuraavissa sukupolvissa. Myos nisakkail-
td tunnetaan esimerkkeja siRNA:n valittimasta
somaattisesta induktiosta, ja lisdksi tunnetaan
tapauksia, joissa induktio on vaikuttanut hor-
monien eritykseen, jotka puolestaan ovat saa-
neet aikaan epigeneettisid muutoksia ituradassa
(Jablonka & Raz, 2009).

Nayttad siis selvaltd, ettd ympériston aiheut-
tamat epigeneettiset muutokset soomassa voi-
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vat tietyissa tapauksissa siirtyd epigeneettisesti
iturataan ja saada siind aikaan vastaavan muu-
toksen, joka sitten vaikuttaa seuraavien polvien
fenotyyppiin.

Epigenetiikan merkitys evoluutiossa
Evoluution kannalta epigenetiikka merkitsee
kahta tdrkedd asiaa. Ensinndkin epigeneettiset
muutokset muodostavat uuden aikaisemmin
tuntemattoman perinnéllisen muuntelun muo-
don. Ne ovat tirkeita yksiléiden ja populaatioi-
den sopeutumisessa, silld ne nopeuttavat adap-
taatiota. Evoluutioteoriassa on siis laajennettava
muuntelun kisitteen sisdltéd. Kun tdhan saakka
on ajateltu vain geneettisen muuntelun olevan
merkityksellistd evoluutiossa, on nyt otettava
huomioon myds perinnoéllinen epigeneettinen
muuntelu. Adaptaatiota voi tapahtua perinnol-
listen epialleelien valinnan kautta ilman, ettd
tarvitaan varsinaista geneettistd muutosta (Jab-
lonka & Raz, 2009).

Epigeneettinen periytyminen myds mullis-
taa kasityksemme periytymisen mekanismis-
ta. Periytyvaa eivit olekaan ainoastaan geenit,
vaan my0s niiden toiminnan tilat. Sen sijaan itse
perinnoéllisyyden kisitettd ei ndytd olevan tarvet-
ta muuttaa. Perinnollisyys on edelleen se luon-
non ilmio, etti toisilleen sukua olevat yksil6t
muistuttavat toisiaan enemmén kuin populaa-
tion yksilot keskimddrin. Kisitykset perinnol-
lisyyden syistd kylldkin laajenevat. Geneetti-
sen periytymisen lisiksi on otettava huomioon
my0s epigeneettinen periytyminen.

Tamaén kirjoittajan kasityksen mukaan dar-
vinistisen evoluutioteorian ydin, valinnan peri-
aate, ei tule ainakaan keskeisiltd osiltaan mul-
listumaan. Kelpoisimmat saavat edelleen eniten
jalkeldisid, minka seurauksena — luonnonvalin-
nan perusteoreeman mukaan - populaation kes-
kiméariinen kelpoisuus kasvaa niin kauan kuin
populaatiossa esiintyy kelpoisuuden muuntelua
(Fisher, 1958). Uuden tiedon valossa kelpoisuut-
kyllakin lisattava epigeneettinen muuntelu.

Synteettisen evoluutioteorian eli neodar-
vinismin keskeisid vaittimid on, ettd hankitut
ominaisuudet eivit periydy. Epigeneettinen



periytyminen kumoaa timéidn periaatteen.
Sen sijaan epigeneettinen periytyminen ei
ole ristiriidassa alkuperdisen darvinistisen
evoluutioteorian kanssa, eikd sen siséllyttami-
nen teoriaan horjuta sen sisdistd ristiriidatto-
muutta. Valinnan periaate ei edellytd mitdan
periytymisen mekanismilta, ja eihdn Darwin
tiennyt siitd mitdan.

Darwin itse asiassa piti hankittujen ominai-
suuksien periytymistd, ei ainoastaan mahdol-
lisena, vaan jopa todennikdisend. Hanen vuo-
delta 1871 olevan teoksensa The Descent of Man
toisen luvun "On the manner of development
of man from some lower form” erds kappale on
otsikoitu "Effects of the increased use and disuse
of parts”. Siind Darwin ihmisen modifikaatioista
puhuessaan kirjoittaa seuraavaa:

”Whether the several foregoing modifications would
become hereditary, if the same habits of life were followed
during many generations, is not known, but it is probable”
(Darwin, 1913, s. 48).

(Edell4 on kuvattu monia modifikaatioita. Voiko niisti tulla
perinnollisid, jos samat eliméantavat jatkuvat omien suku-
polvien ajan, ei tiedetd, mutta se on todennakdista.)

Evoluutio teoriaa on taydennettava
Biologisessa luonnossa ei ole havaittu yhtdan
tosiasiaa, joka olisi ristiriidassa darvinistisen
evoluutioteorian kanssa. Kuitenkin viime vuo-
sina on havaittu seikkoja, joita ei vield ole sisdl-
Iytetty nykyiseen synteettiseen evoluutioteori-
aan eli neodarvinismiin. Tima ei merkitse sitd,
ettd evoluutioteoria olisi virheellinen, vaan sit,
ettd teoriaa on tdydennettivd vastaamaan uusia
havaintoja.

Niistd havainnoista, jotka eivdt suoraan
sovellu synteettiseen evoluutioteoriaan, tarkein
on tidssd kuvattu epigeneettinen periytyminen.
Taman johdosta on alkanut esiintyd puheenvuo-
roja, joissa ehdotetaan evoluutioteorian uutta
synteesid. Uusi synteesi on epéilemittd tarpeelli-
nen, ja sille on jo annettu nimikin: sitd kutsutaan
laajennetuksi evolutiiviseksi synteesiksi (exten-
ded evolutionary synthesis) (Pigliucci, 2007).

Tamin Kkirjoittajan kasityksen mukaan laa-
jennetussa synteesissd alussa mainituista evo-
luutioteorian postulaateista muuntelun ja perin-
nollisyyden periaatteet tullaan muotoilemaan

uudelleen; nédiden kisitteiden sisilto tulee laaje-
nemaan. Sen sijaan valinnan periaate tulee kisi-
tykseni mukaan sdilymadn kutakuinkin ennal-
laan.
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