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1. WPROWADZENIE

Syntetyczna teoria ewolucji, pod wpływem rozwoju bio
logii molekularnej, stała się w ostatnich latach przedmiotem 
nowych dyskusji i analiz krytycznych. Przykładem może być 
tu taj pojawienie się teorii mutacji neutralnych oraz teorii za
burzonej równowagi. Dlatego też wydaje się zasadne przed
stawienie głównych idei wymienionych teorii oraz wskazanie 
istoty kontrowersji między nimi a klasycznym neodarwiniz- 
mem. Ponadto w niniejszym opracowaniu ważnym zagadnie
niem będzie odpowiedź na pytanie, czy i w jakim zakresie 
teorię mutacji neutralnych i zaburzonej równowagi można 
traktować bądź jako kontynuację i rozwinięcie rozwiązań 
syntetycznej teorii ewolucji, bądź zakwestionować taki zwią
zek

1 Dokonane analizy w  pracach K. Laskowskiego (D w a obrazy  ew o lu 
cji w  teorii Darwinn, w: K la sy  — światopogląd  — idealizacja,  pod 
red. P. Buczkowskiego, A. K law itera, W arszawa — Poznań 1985, 163—  
182) oraz A. Hoffm ana (Wokół ewolucji,  W arszawa 1983, 1—187) poka
zują istotę sporu m iędzy punkt-ualizmem a klasycznym  neodarw iniz- 
m em . Brak jednak w  polskiej literaturze podobnie szerokich om ówień  
teorii m utacji neutralnych i jej pow iązań z syntetyczną teorią ew o
lucji.



2. POCZĄTKI NOWEGO SPORU

Początki m olekularnego n u rtu  w  ewolucjoniźmie zauważyć 
można już w  pracach E. M ayra i F. J. Ayali oraz w  później
szych pracach Th. Dobzhansky’ego. Oczywiście trzeba pam ię
tać, że nie zmieniła się sama baza teorii ewolucji, tzn. jej 
populacyjno-genetyczne założenia przedstaw ione przez J. B. S. 
H aldane’a, R. A. F-ishera, S. W righta oraz Th. Dobzhansky’ego 
były ciągle prawomocne i nadal są rozwijane. Na om awiany 
w  tej pracy n u rt teorii ewolucyjnej ogromny w pływ  w y
w arły  w yniki badań m olekularnych, szczególnie dotyczące 
s tru k tu ry  DNA i biosyntezy białek. W konsekwencji uległa 
zmianie koncepcja gatunku (ewoluującego systemu), co uw i
daczniają późniejsze prace E. M ayra. Ponadto inaczej zaczęto 
traktow ać rolę środowiska, w którym  odbywały się procesy 
ewolucyjne. Równocześnie pojaw iły się i uw yraźniły liczne 
kontrow ersje pomiędzy tezami syntetycznej teorii ewolucji 
a nowymi wynikam i uzyskanym i w ram ach biologii m oleku
larnej. A. Urbanek wskazuje na źródła tych k o n tro w ersji2, 
istotne dla zrozumienia tego nowego n u rtu  syntetycznej teorii 
ewolucji. Za pierwsze źródło uznać trzeba fakt, że syntetycz
na teoria ewolucji i biologia m olekularna opierają się na 
dwóch różnych teoriach dziedziczności. Syntetyczna teoria 
ewolucji opiera się na chromosomowej teorii dziedziczności, 
a gen, którem u odpowiada określone miejsce (locus) w chro
mosomie, uważa za jednostkę m utacji. M utacje są m ateriałem  
procesu ewolucyjnego, na k tóry  działa dobór naturalny . Z ko
lei biologia m olekularna koncentruje się na badaniu s tru k 
tu ry  m ateriału  genetycznego oraz pierw otnych produktów  ge
nów (relacja DNA — białka). Zmieniło się w  konsekwencji 
pojęcie genu (cistron), przez k tóre rozumie się już nie tylko 
odcinek DNA, jak w chromosomowej teorii dziedziczności, 
ale określony fragm ent DNA, który  w arunkuje  biosyntezę 
danego polipeptydu. Taki „sposób działania system u genetycz
nego pociąga za sobą ważkie konsekwencje. Po pierwsze w y
nika z tego, że oddzielne cechy fenotypu kształtu ją  się bez
pośrednio w  rezultacie pojedynczych m utacji. Nie widać tu  
potrzeby zespalania w ielu m utacji pod działaniem  doboru na
turalnego, w  celu zapewnienia zmian cech fenotypu. Cechy

2 A. Urbanek, Rewolucja  naukow a w  biologii,  W arszawa 1973, 144—■ 
146; por. tenże, Ewolucja m odelu  a teoria doboru naturalnego,  w: E w o
lucja biologiczna. Szkice teore tyczne  i metodologiczne,  pod red. C. N o
w ińskiego, W rocław — W arszawa — K r a k ó w  Gdańsk 1974, 13— 36.



fenotypu m olekularnego kształtu ją się bowiem w rezultacie 
stosunkowo krótkiego łańcucha przem ian kontrolowanego w 
zasadzie tylko przez pojedynczy gen (cistron). M utacje u ra 
stają  więc do głównego i jedynego twórczego czynnika ewo
lucji. Bowiem nowe cechy biochemiczne ustro ju  mogą po
wstawać jako całkowicie gotowe i kom pletne tw ory w w y
niku pojedynczej zmiany genu. Podczas gdy rezulta ty  m utacji 
rozważane na poziomie całego fenotypu odbijają się typowo 
na całym kompleksie cech [...], zmiany fenotypów m oleku
larnych ograniczone są tylko do jednej, określonej klasy czą
steczek chemicznych. Ewolucja m olekularna m a więc zdecy
dowanie charakter mozaikowy. W pew nym  sensie w ydaje się, 
jak gdyby w świetle danych genetyki m olekularnej docho
dziło do rehabilitacji poglądów dawnych m endelistów ” \  Po
wyższe pozwala nieco odmiennie spojrzeć na tw ierdzenie syn
tetycznej teorii ewolucji, a mianowicie, że m echanizm y na 
poziomie m ikroewolucji (różnicowanie się populacji w  ra 
mach gatunku) w sposób w ystarczający tłum aczą zarówno 
procesy m akroewolucji (powstawanie rodzajów, rodzin), jak 
i megaewolucji (tworzenie się rzędów, typów, gromad).

Rozwój biologii m olekularnej uw yraźnił znane wcześniej, 
a dotąd nie przełam ane trudności na tu ry  biologicznej i m eto
dologicznej. Jedna z nich odnosi się do precyzyjnego określe
nia charakteru  pierwszorzędowej s tru k tu ry  białka, głównie 
współzależności przestrzennej s tru k tu ry  białka i jego biolo
gicznej fu n k c ji4. Inną z nich wym ienia m. in. Th. Dobzhan- 
sky, k tóry  opierając się na niezwykle bogatym  m ateriale eks
perym entalnym  wykazał, że przypadkow e m utacje genowe 
i chromosomowe, podstawowe dla funkcjonowania doboru na
turalnego, m ają dla organizmów bardzo często charakter le- 
talny 5.

Inna trudność dotyczy wątpliwości rodzących się w związku 
z próbam i poszerzania samych w yjaśnień procesów m ikro-

3 A. Urbanek, R ew o lu c ja  na u ko w a  w  biologii, 148—149; zob. też 
N. Sueoka, D irectional m u ta tio n  pressure and, n eu tra l m o lecu la r e v o 
lu tion . „Proceedings of National Academ y of Science U SA ” 85 (1988), 
2653—-2657.

4 M. V. Volkenstein, P unctua lism , non-o .daptationism , n eu tra lism  am i 
evo lu tion , „B io-System s” 20 (1987) 3, 289.

5 Th. Dobzhansky, P osition  ef f ect s  on genes, „Biological R eview s of 
the Cambridge Philosophical Society” 11 (1936) 3, 365— 368; tenże, T h e  
raw  m a teria ls  of .evo lu tion , „The Scientific M onthly” 46 (1938), 445—447.
3 — S tu d ia  P h ilo so p h iae  C h ris tian ae  n r  1



ewolucyjnych o poziom makroewolucji i megaewolucjie. Za
strzeżenia rodzą się tu taj zarówno w perspektywie biologicz
nej, jak i metodologicznej7. Gdy chodzi o pierwszą z nich, to 
powstaje pytanie, czy odwoływanie się do mutacji i groma
dzenie drobnych zmian dziedzicznych może adekwatnie tłu
maczyć tak złożone procesy makro- czy megaewolucyjne. 
Z kolei w perspektywie metodologicznej pojawia się trudność 
w określeniu precyzyjnych zasad korespondencji terminów,, 
praw, pojęć używanych do wyjaśnień w ramach mikro-, ma
kro- i megaewolucji; przecież wymienione procesy ewolucyj
ne przebiegają na nieco innych drogach. Dobzhansky uważa 
jednak, że pojęcia mikro- i makroewolucji są terminami
0 charakterze opisowym i nie zakładają jakichś zasadniczych 
różnic stanowiących podstawę określonych czynników ewo
lucji 8. Pojęcia te różnią się jedynie tym, że progresywne 
zmiany wewnątrz gatunku nazwano mikroewolucją, nato
miast zmiany zachodzące w jednostkach wyższych od gatun
ku — makroewolucją. G. G. Simpson wprost twierdzi, że 
mikro- i makroewolucja nie różnią się jakościowo, stąd też; 
nie widzi racji uzasadniającej, pozwalającej dokonać wyraź
nego podziału w zakresie gatunku, rodzaju czy rodziny w ba
daniach nad procesami ewolucyjnymi9.

Spróbuję więc teraz przeprowadzić nieco głębszą analizę· 
rozwiązania wymienionych trudności w ramach koncepcji, 
które miały w założeniu zakwestionować idee syntetycznej 
teorii ewolucji. Chodzi tu taj o teorię mutacji neutralnych
1 teorię zaburzonej równowagi.

3. TEORIA M UTACJI NEUTRALNYCH

Twórcy tej teorii J. L. King, T. H. Jukes, M. Kimura 
i T. Ohta przyjęli, że na poziomie molekularnym większość 
zmian ewolucyjnych oraz zmienność zachodząca wewnątrz ga
tunków są spowodowane nie przez selekcję, ale przypadkowy

• Por. S. J. Gould, Is a n ew  general theory  oj evolu tion  emerging·, 
„Paleobiology” 6 (1980) 1, 119—130.

7 Рог. M. Kim ura, Genetic codes and the law s of evolution as the  
basis for  our understanding of the  biological nature of man,  w: The  
search for absolu ty  values: H arm ony among the scientes, ed. by M. K i
m ura, N ew  York 1977, 621—630.

8 Th. Dobzhansky, Genetics and the origin of species,  N ew  York —  
London 1964, 16—17.

8 G. G. Sim pson, The m a jor  features of evolution,  N ew  York 1953, 
339.



dry-f rautow anych genów, k tóre są selektyw nie równoważone. 
U podstaw tego tw ierdzenia leżą wyniki badań, m olekularnych, 
k tóre pozwoliły wyróżnić kilka rodzajów m utacji w odniesie
niu do m echanizm u przystosowawczego. I tak można tu ta j 
wym ienić m utacje szkodliwe, a więc eliminowane przez dzia
łanie doboru naturalnego. Istnieją też m utacje przystosowaw
cze faworyzowane przez dobór natu ra lny  oraz m utacje przy- 
stosowawczo obojętne, czyli tolerowane przez dobór n a tu ra l
ny- W yjaśnię więc teraz istotę m utacji neutralnych.

3.1. ZMIENNOŚĆ GENETYCZNA  
W ŚWIETLE BADAŃ MOLEKULARNYCH

Badania m olekularne wykazały, że 10:
1) w cząsteczce białka zachodzą podstawienia jednych am i

nokwasów w miejsce drugich; w ym iany te nie muszą zmie
niać funkcjonowania białka,

2) podstawienia w ydają się raczej przypadkow e, a nie pod
porządkowane jakiemuś wzorowi,

3) całościowe tempo zmian na poziomie DNA jest bardzo 
duże, gdyż np. w  pokoleniu ssaków dochodzi do podstawienia 
(wymiany) przynajm niej jednego nukleotydu w okresie 2 lub 
2,5 lat.

W konsekwencji M. K im ura n, J. L. King i T. H. Jukes 12, 
przyjęli, że proces podstaw iania (wymiany) nukleotydów  pod
czas ewolucji pow staje raczej jako rezu lta t przypadkowego 
utrw alania neutralnych, czyli przystosowawczo obojętnych lub 
praw ie neu tralnych  m utantów , niż w  w yniku doboru n a tu ra l
nego. Ponadto autorzy ci uważają, że wiele różnorodnych białek 
jest selektyw nie neutralnych  lub praw ie neutralnych  i biał
ka te u trzym ują się w populacji dzięki zachowaniu równowa
gi pomiędzy ciśnieniem m utacyjnym  (zdolnością do imitowa
nia danego genu) a przypadkow ą eliminacją. Inaczej mówiąc, 
odkryta zmienność genetyczna dowodzi, iż większość różnic 
genetycznych nie wpływa na zmniejszenie czy też zwiększe
nie szansy przeżycia. Ponadto utrw alenie bądź wyelim inowa
nie tych różnic genetycznych w populacji zależy od przypad

10 M. Kim ura, The rate of molecular evolution considered from  the  
standpoint of population genetics,  „Proceedings of N ational Academ y  
of Sciences U SA ” 63 (1969), 1183—1187.

11 M. Kimura, Evolutionary rate at the molecular level,  „Nature” 
217 (1968) 5129, 624— 626.

12 J. L. King, T. H. Jukes, N on-darw inian  evolution, „Science” 164 
(1969) 3881, 788—794.



ku. J. L. King i T. H. Jukes, chcąc osłabić akcentowanie zna
czenia doboru naturalnego, ów m echanizm  ewolucji nazyw ają 
non-Darwinian evolution  13. Ustosunkowując się krytycznie do 
tego określenia Dobzhansky mówi, że chodzi tu ta j o random  
walk evolution 14. Dla K im ury ważne jest tu ta j nie ty le słow
nictwo, ile istota tegoż mechanizmu, którego kluczem  jest dryf 
gene tyczny15. Rola dryfu  polega na przypadkow ym  elim ino
waniu znacznej większości alleli i u trw alaniu  pozostających 
w  populacji (neutralnych). W ażnym czynnikiem  jest tu  dzia
łanie ciśnienia m utacyjnego. Gdy bowiem przyjm ie się, że m u
tacje neu tralne istnieją, a dryf genetyczny oddziałuje dość 
długo (np. przez m iliony pokoleń), to wówcas ulegnie zm ia
nie skład genetyczny populacji. Om awiany autor akcentuje 
to w następującej form ule: dla każdej neu tra lnej m utacji, k tó 
ra  w ystępuje w populacji, prawdopodobieństwo ostatecznego 
utrw alenia (f ixation) jest rów ne jej początkowej częstotliwoś
ci. P rzeciętny czas niezbędny do utrw alenia m utacji — pomi
jam y tu ta j allele wyelim inowane — zależy od wielkości po
pulacji. Inaczej mówiąc, w ydajność rozrodcza populacji jest 
równa liczbie rozm nażających się organizmów w jednym  po
koleniu i jest znacznie m niejsza od całkow itej liczby organiz
mów w gatunku.

Należy tu ta j mocno podkreślić to, co dalej zostanie uza
sadnione, że mianowicie dobór natu ra lny  w sensie darw inow 
skim  nie jest w opozycji do neu tra lnej teorii ewolucji. Jak  
wiadomo, według Darwina dobór to przeżycie najstosow niej
szego, decydujące o reprodukcji indywidualnego organizmu.

W yniki badań m olekularnych uw yraźniły jednak w ostat
nim  czasie, że należy odróżnić m utacje genowe zachodzące 
w  organizmie od substytucji genowej w po p u lac ji1“. Odnosząc 
to sform ułowanie do określenia doboru naturalnego, trzeba 
zaznaczyć, że nie tyle chodziło Darwinowi o proces eliminacji 
szkodliwych m utantów , co raczej o proces utrzym ania, u trw a
lenia najbardziej przystosowanych m utantów . Stąd też może
my domniemywać (operując term inam i współczesnymi), że 
dla Darw ina proces utrzym ania najstosowniejszych m utantów

13 J. L. King, T. H. Jukes, Non-darwinicm evolution, 789—790.
14 Zob. Th. D obzhansky, Genetics of the evolu tionary  process,  N ew  

York — London 1970, 29, 391— 395.
15 M. Kim ura, Evolutionary rate at the molecular level,  25.
16 M. Kim ura, T he neutral theory  of molecular evolution, „Scientific 

A m erican” 241 (1970) 5, 5; por. J. L. King, Т .Н . Jukes, Nony-dar w inian  
evolution,  796—797.
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rozgrywa się nie tylko na poziomie osobniczym (m utacje ge
nowe), ale także na poziomie organizm alno-populacyjnym  (za
stąpienie jednego genu przez drugi — gene substitution). We
dług zwolenników neu tra lne j teorii na tem po m utacji typu  
substytucji ma przy tym  ogromny w pływ efektyw na wielkość 
populacji i stopień selektyw nej korzyści.

Ponadto trzeba zaznaczyć, iż geny obojętne przystosowaw- 
czo są funkcjonalne w tym  sensie, że różne allele mogą być 
w rów nym  stopniu użyteczne dla procesów przeżycia i repro
dukcji osobnika 17. Jeżeli rautujący allel zakoduje różne am i
nokwasy w białku, to zmodyfikowane białko może funkcjono
wać niemal identycznie jak forma pierwsza.

3.2. MOLEKULARNE TEMPO EWOLUCJI

Drugą, obok wielkości zmienności odpowiedniej dla okre
ślonego pokolenia, podstaw ą teorii m utacji neutralnych  jest 
tem po zmian genetycznych w ewolucji pokoleń.

Badania M. K im ury i współpracowników wykazały, że
1) zachodzi znaczna różnica pomiędzy m utacją typu substy tu
cji na poziomie m olekularnym  (m utacja genowa) i na pozio
mie organizm alno-populacyjnym  (zastąpienie jednego genu 
przez drugi); na pierwszym  poziomie substytucja ta przebie
ga w dość wysokim tempie, natom iast na poziomie organiz
m alno-populacyjnym  znacznie wolniej, 2) tempo pow staw a
nia m utacji (typu  substytucji) w  ciągu długich odcinków cza
su jest dla danej cząsteczki białka stałe u różnych gatun
ków 18.

M. K im ura przyjął, że jednostką określającą tempo ewo
lucji m olekularnej jest 1 pauling, tj. tempo m utacji typu  sub
sty tucji wynosi 10~9 na aminokwas oraz na rok 19. I tak oka
zało się, że szybkość ewolucji m olekularnej dla złożonego biał
ka cytochrom u С wynosi w  przybliżeniu 0,3, podczas gdy śred
nie tempo dla k ilku białek prostych jest około 1,6 raza wię
ksze 20. Z powyższego wynika, że trzeba w yraźnie odróżnić

17 M. Kim ura, J. F. Crow, The num ber of alleles tha t can be m ain 
ta ined in a f inite population,  „G enetics” 49 (1964), 725—738.

18 M. Kim ura, T. Ohta, Protein  po lym orph ism  as a phase of m o le 
cular evolution,  „Nature” 229 (1971), 467.

19 M. Kimura, The rate  of  m olecular evolution considered from  the  
s tandpoin t of population genetics,  1181 i 1185.

20 M. Kim ura, T. Ohta, Protein  po lym orph ism  as a phase of m o le 
cular evolution,  467; por. J .L . King, Т .Н . Juikes, Non-darwinian  evo 
lution,  788.



tempo powstawania mutacji w typie substytucji mających 
znaczenie przystosowawcze od tempa powstawania mutacji 
w typie substytucji neutralnych.

Gdy przyjmie się, że к to tempo mutacji w typie substy
tucji (zamiana nukleotydu albo aminokwasu na inny) podczas 
ewolucji, wyrażone stosunkiem średniej liczby mutacji, zastę
powanych (wymienianych) w populacji na cistron, do jedno
stki czasu (np. rok), wówczas mutacje, neutralne pod wpły
wem przypadkowego procesu — dryfu genetycznego, określa 
wzór:

к =  u
gdzie u jest tempem neutralnej mutacji mierzonej na game
tę i na jednostkę czasu w danym locus. A więc tempo ewolu
cji ujęte w kategorii mutacji w typie substytucji w populacji 
jest po prostu równe tempu mutacji na gametę, niezależnie 
od rozmiarów populacji.

Jednostajne tempo mutacji w typie substytucji w danym 
odcinku czasu (roku) dla danego białka może być wyjaśnione 
przez uchwycenie niezmienności tempa mutacji neutralnych 
przez rok w zmieniających się liniach rodowych. Wszelkie 
zaś odchylenia od tego stałego tempa wynikają z mutacji 
cistronów, charakteryzujących się wysokim stopniem przysto- 
sowalności.

Należy równocześnie pamiętać, że jeżeli mutacja polega
jąca na substytucji (mutacja typu substyucji) zachodzi dzięki 
naturalnej selekcji (mutacje mają znaczenie przystosowawcze), 
wówczas tempo

к =  4NeSjU
gdzie N to efektywna wielkość populacji, tj. zawierająca od
powiednią liczbę osobników aktywnych podczas reprodukcji, 
s to współczynnik selekcji, a u to tempo, w którym są wy
twarzane korzystne mutacje na gametę i na jednostkę21. Ale 
„bardziej zaskakująca niż stałe tempo ewolucji jest druga ce
cha ewolucji molekularnej; im większe znaczenie funkcjonal
ne molekuły lub części molekuły, tym wyższe ewolucyjne tem
po mutacji w typie substytucji. W ystępują takie obszary DNA 
pomiędzy genami, na przykład w wypadku wyższych organiz
mów, nawet we wnętrzu genów, które nie biorą udziału

21 M. Kim ura, T. Ohta, Protein po lym orphism  as a phase of m o le 
cular evolution,  467
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w kształtowaniu białek i mogą być mniej podatne na dobór 
naturalny; poczynione ostatnio badanie wykazało, że substy
tucja nukleotydów jest szczególnie powszechna w tych obsza
rach DNA” 22.

Z powyższego wynika, że stałe tempo mutacji neutralnych 
w  typie substytucji jest w  opozycji do zmian molekularnych 
będących skutkiem działania doboru naturalnego. Inaczej mó
wiąc, tempo utrwalania mutacji neutralnych nie zależy ani od 
działania doboru naturalnego, ani od wielkości efektywnej po
pulacji. Tempo tego procesu jest równe frekwencji powstawa
nia określonej m utacji23.

Reasumując powiemy, że badania molekularne potwierdza
ją istnienie mutacji neutralnych i ich ogromną rolę w proce
sie ewolucji (molekularnej). W konsekwencji znaczenie dzia
łania doboru naturalnego w rozumieniu dotychczasowym mu
si ulec zmianie. Dotąd bowiem traktowano dobór naturalny 
jako czynnik kontrolujący zmiany ewolucyjne w organizmach, 
populacjach, gatunkach itd. Dzięki odkryciu mutacji neutral
nych okazało się jednak, że działanie doboru naturalnego nie 
jest uniwersalne. „Kontrola selekcyjna mutacji neutralnych 
lub  prawie neutralnych jest albo niemożliwa, albo bardzo ma
ło efektywna. Mutacje neutralne mogą wprawdzie nie mieć 
aktualnego znaczenia przystosowawczego, trudno jednak w ąt
pić, że ich kumulatywne rezultaty są całkowicie pozbawione 
■znaczenia dla określenia możliwości przyszłościowych zmian 
ewolucyjnych” “ .

3.3. POZORY KONTROWERSJI NEUTRALISTÔW  
I SELEKCJONISTÔW

Zwolennicy podkreślający fundamentalne znaczenie dobo
ru  naturalnego (selekcjoniści) podejmują liczne próby podwa
żania wyników badań molekularnych i kwestionują stanowis
ko neutralistów, dopuszczających możliwość pozostawania m u
tacji przystosowawczo obojętnych, a jednocześnie istotnych dla 
ewolucji, poza działaniem doboru 25. Dla dalszych analiz zwrócę 
uwagę jedynie na niektóre szczegóły tych kontrowersji.

22 M. Kim ura, The neutral theory  of m olecular evolution, 6—7.
23 M. Kim ura, T. Ohta, On some principles governing molecular  

evolu t ion ,  „Proceedings of N ational A cadem y of Sciences U SA ” 71 (1974), 
2848— 2852.

24 A.  Urbanek, Rewolucja  naukow a w  biologii,  201—202.
25 Szczegółow o om aw ia te  kontrow ersje M. Kim ura, The neutral  

th eo ry  of molecular evolution,  Cambridge 1983, passim .



Zarówno neutraliści, jak i selekcjoniści akceptują powszech
ność negatyw nej selekcji elim inującej szkodliwe, nie,przysto
sowawcze m utacje z populacji. Selekcjoniści uw ażają przy 
tym, że zmiany m utacyjne są stałe dzięki działaniu darw inow 
skiej selekcji na m utacje korzystne; natom iast neutraliści 
podkreślają działanie przypadkowego dryfu  genetycznego na 
selektyw nie obojętną (neutralną) m u ta c ję 29. Przy bliższej je
dnak analizie tych tw ierdzeń okazuje się, że zachodzi tu ta j 
jedynie pozorna niezgodność. I tak, gdy chodzi o wielkość 
zmienności genetycznej, w k tórej istotną rolę odgrywa przy
stosowawcza neutralność większości różnic pośród aileli (ne
utraliści), to da się ją pogodzić z istotną rolą selekcji n a tu ra l
nej (selekcjoniści). W ynika to stąd, że zmienność zachodząca 
w  obrębie pokolenia jest ogromna, a naw et gdyby większość 
tych zmian była neutralna, to i tak różnice zmieniające w ar
tość przystosowawczą stałyby się „m ateriałem ”, na k tóry  dzia
ła dobór naturalny . Istota problem u leży więc w tym , „jak 
duża część zmienności genetycznej u trzym uje się dzięki przy
padkowi, a jaka część utrw ala się dzięki swojej przewadze 
przystosowawczej. Przykładowo, m utacja trzeciego nukleoty- 
du w kodonie (trip let nukleotydów  kodujący jeden amino
kwas) często w ytw arza nowy kodon, k tóry  jest bliskoznaczny 
w  translacji, oba trip le ty  (oryginalny i zmieniony) kodują ten 
sam aminokwas. Takie ciche m utacje, k tóre nie zmieniają 
białka kodowanego przez określony gen, mogą rzeczywiście 
być neutralne, obojętne przystosowawezo, a ich frekw encja 
w  populacji może zależeć głównie od działania przypadku” 27.

Podobnie można pogodzić selekcjonistów i neutralistów , 
gdy chodzi o problem  tem pa ewolucji m olekularnej. Pierwsi 
podkreślają zmienność tem pa ewolucji m olekularnej, drudzy 
natom iast mówią o stałości. Mianowicie, należy spojrzeć na 
kw estię tem pa od strony funkcji spełnianych przez geny i biał
ka. Częstość substytucji nukleotydów  czy aminokwasów może 
w zrastać w pewnych okresach pod w pływem  działania dobo
ru  naturalnego i przypadku. W ażne dla zmian częstości w y
m ienionych substytucji są zmiany środowiskowe oraz zmiany 
liczebności populacji. Jednak  w dłuższych okresach, w k tó

26 T. H. J.ukes, M. Kim ura, Evolutionary constraints and the neutral  
theory,  „Journal o f M olecular E volution” 21 (1984), 90.

27 G. L. Stefofoins, F. J. A yala, The evolu tion  of darw inism ,  „Scien
tific  A m erican” 253 (1985) 1, 76; tłum aczenie tegoż artykułu E. Smuk  
zam ieszczone w: „Problem y” 487 (1987) 2, 50.



rych nié -amiemają się podstawowe funkcje, genów i białek, 
odnosi się wrażenie stałości tem pa ewolucji. Jeżeli zmienia 
się środowisko, zmienia się również działanie doboru n a tu ra l
nego, a w konsekwencji zmienia się tempo m utacji. Natom iast 
gdy zostaje zredukow ana liczebność populacji, to istotną rolę 
zaczyna odgrywać dryf genetyczny, czyli przypadek. Równo
cześnie należy zwrócić uwagę na pewną prawidłowość. Gdy 
wszystkie wym ienione czynniki m ają 'stałą wartość, to tempo 
ewolucji też jest stałe 28.

Reasum ując można wnioskować, że teoria m utacji n eu tra l
nych i syntetyczna teoria ewolucji (w swej w ersji klasycznej) 
są kom plem entarne, stanowiąc doskonałe, w zajem ne uzupeł
nienie. Zwolennicy tej pierwszej teorii akcentu ją przy tym, 
że wiele zmian zachodzących podczas ewolucji ma swoje źród
ło w powstawaniu, u trw alaniu  i kum ulacji m utacji n eu tra l
nych. Gdy chodzi natom iast o dobór naturalny , to w istocie 
rzeczy nie kw estionują oni samej roli tego czynnika w  pro
cesie ewolucji jako decydującego o pojaw ianiu się przystoso
wań, a jedynie precyzują jego zasięg i intensywność.

4. PUNKTUALIZM  — TEORIA ZABURZONEJ RÓWNOWAGI

N. Eldredge i S. J. Gould ogłosili w  1972 r. główne zało
żenia teorii nieciągłego stanu równowagi (punctuated equili
bria) 2S. Autorzy ci uważają, że wszystkie organizmy pochodzą 
od pojedynczego, wspólnego przodka, gatunki powstają w  w y
niku stopniowego różnicowania się. M ateriały kopalne dowo
dzą, że 1) gatunki pozostają przez względnie długi okres nie
zmienione, 2) stare zaś gatunki zanikają i w  ich miejsce w spo
sób nagły pojaw iają się inne, nowe. Zjawiska te zachodzą 
w m ałych populacjach. Procesy ewolucyjne stanowią przy tym  
swoiste wzajem ne oddziaływanie dwóch system ów hierarchicz
nych: uszeregowanej inform acji genetycznej zaw artej w ge
nach, organizmach, gatunkach i wyższych jednostkach takso
nomicznych i również „uszeregowanej” ekologii obrazującej 
wzajem ne związki zachodzące pomiędzy tworam i biologiczny
mi i środowiskiem fizycznym 30. Jest to propozycja w eryfiko
w alna i niezwykle atrakcyjna dla system atyka przywiązanego

28 Zob. G. L. Stebbins, F. J. A yala, The evolu tion  of darwinism ,  78.
39 N. Eldredge, S. J. Gould, Punctuated equil ibria: ant a lternative  to  

ph yle t ic  gradualism,  w: Models in paleobiology,  ed. by T. J. M. Schopf, 
San Francisco 1972, 82— 115.

30 Por. S. J. Gould, D arw in ism  and the expansion of evolutionary  
theory,  „Science” 216 (1982) 4544, 385—386.



do schematów i modeli ” . Czy może stanowić nową formę 
syntezy ewolucji? Odpowiedź na to pytanie uzależnia N. El- 
dredge od właściwego, wieloaspektowego widzenia i rozumie
nia ewolucji. Precyzując tę refleksję, Gould uważa za koniecz
ne zbudowanie nowej, ogólnej teorii ewolucji, w której 
uwzględni się pojęcie hierarchiczności struk tu r biologicznych, 
zwracając równocześnie uwagę na problemy pomijane czy od
rzucane w klasycznej „współczesnej syntezie” 32.

4.1. KONTEKST TEORII

Od momentu tworzenia się „współczesnej syntezy” w la
tach trzydziestych jej twórcy w dość jednostronny sposób 
traktowali ewolucję, redukując ją do procesów modyfikują
cych adaptację dzięki selekcji naturalnej. W konsekwencji 
z perspektywy zasadniczo jednej tylko nauki, genetyki ewo
lucyjnej, utworzono uproszczoną wizję świata biologicznego, 
a szczególnie procesów ewolucyjnych. Argumentem przeciw
ko takim uproszczeniom mogą być strukturalnie zachowane 
skamieniałości, na których podstawie stwierdza się, że ewolu
cja miała miejsce przed miliardami lat; trudno jednak zanali
zować kinetykę tych zjawisk, a tym samym szczegółowo opi
sać poszczególne etapy ewolucji **. Stąd też nie może dziwić 
pojawienie się teorii zaburzonej równowagi, w której nie tyle 
•odrzuca się samą ideę syntetycznego spojrzenia na ewolucję, 
ile próbuje się wyznaczyć nowy jej charakter, inny niż w la
tach trzydziestych i czterdziestych naszego stulecia. To nowe 
rozumienie syntezy oparte jest na założeniu hierarchiczności 
procesów ewolucyjnych. Okazuje się, że już Th. Dobzhansky 
miał taką wizję hierarchicznej ew olucji34. W ramach tej pro
pozycji głosił on, że procesy genetyczne wewnątrz poszczegól
nych organizmów, szczególnie mutacje, funkcjonowały na jed
nym poziomie (poziom pierwszy). Niemniej jednak, gdy bie
rze się pod uwagę znaczenie allelicznych wariacji (np. we

31 Por. S. J. Gould, N. Eldredge, P unctuated  equil ibria: the  tem po  
and m ode  of evolution reconsidered,  „Paleobiology” 3 (1977) 2, 120— 139.

32 S. J. Gould, Is a n e w  and general theory  of evolution emerging?, 
„P aleobiology” 6 (1980) 1, 119; par. N. Eldredge, N. Stanley, N. Salthe, 
H ierarchy and evolution, w: Oxford su rveys  in evo lu tionary  biology, 
ed. by R. D awkins, M. R idley, Oxford 1984, vol. I, 184—208.

33 Por. A. Urbanek, Z ycie  preka m bru  — pro b lem y  pow staw an ia  
w czesn ych  e tapów  życia  na ziemi,  „Postępy N auk G eologicznych” 
2 (1970), 6—8.

34 Th. Dobzhansky, Genetics and the origin of species,  N ew  York  
1937.



w nątrz  populacji) pomiędzy organizmami, wówczas dom inu
jącym i czynnikam i sta ją  się selekcja, dryf, a także struk tu ra  
i wielkość populacji. Można więc stwierdzić, że pogląd Th. Do
bzhansky’ego o hierarchicznym  uporządkow aniu genów, orga
nizmów, populacji (i gatunków) stanowi swoiste spojrzenie na 
ewolucję. Zdaniem  N. Eldredge’a i J. S. Goulda taka nowa 
in terp re tac ja  badań naukowych Th. Dobzhansky’ego może być 
uw ażana za niezwykle kontrow ersyjną w porów naniu z do
tychczas rozpowszechnionymi opiniami.

Przyjęcie tezy o hierarchiczności procesów ewolucyjnych 
zależy przede wszystkim  od zarzucenia zbyt jednostronnie ro 
zum ianych tez redukcjonizm u, k tóre stanow iły bazę dla 

współczesnej syntezy”. Chodzi przede w szystkim  o to, aby 
procesy ewolucyjne nie były charakteryzow ane z punktu  w i
dzenia jednej tylko dziedziny, np. genetyki populacji w w y
padku  syntetycznej teorii ewolucji. Niezwykle też istotna jest 
świadomość rozwoju samych pojęć czy term inów  we „współ
czesnej syntezie” oraz właściwego ich rozum ienia i odnosze
n ia  do odpowiednich poziomów procesów ewolucyjnych. P rzy
kładem  mogą być pojęcia statyki i dynam iki ewolucyjnej. 
S ta tykę  rozumie Th. Dobzhansky jako czynnik urucham iają
cy i przeryw ający działanie ewolucji. Z kolei dynam ika to od
dzielenie czynnika urucham iającego od jego m echanizm u de
cydującego o ew olucji35. Jest to swoista klasyfikacja zmien
ności na poziomie genetyki. Równocześnie nie można zapomi
nać o tym, że odpowiednie m utacje i zm iany chromosomalne 
na  poziomie procesów populacyjnych są określone jako dryf 
i selekcja.

Rzecz zrozumiała, że właściwa charakterystyka syntetycz
n e j teorii ewolucji wymaga wyprecyzowania, czym jest syn
teza. Należy przede wszystkim  pamiętać, że „wielu ewolucjo- 
nistów  byłoby zaskoczonych utożsam ianiem  dwóch podstawo
w ych tw ierdzeń współczesnej syntezy, wyszczególnionych 
przez Goulda (ekstrapolacjonizm u, czyli stopniowej substy tu
cji alieli jako m odelu dla wszystkich zmian ewolucyjnych, 
i  wyłącznego znaczenia selekcji dla adaptacji) i większość nie 
zgadzałaby się, że współczesna synteza załamała się. W raże
nie, że skonstruowano „m arionetkę”, zostaje potwierdzone 
wówczas, gdy odkryje się, że proponowane nowe tem aty  są

35 Tamże,  15: „[...] statics, w hich treats of the forces producing  
a  m otion and the equilibrium  of these forces, and dynam ics, w hich  
deale w ith  the m otion itse lf  and the action of forces producing it”.



częścią i pakietem  współczesnej syntezy” 36. Chodzi tu ta j o sto
pniowo coraz precyzyjniejsze definiowanie takich pojęć, jak 
gatunek, populacja, a także wprowadzenie nowych sformuło
wań, np. o wielopoziomowej selekcji. W konsekwencji Eld
redge wnioskuje, że synteza ma ciągle jeszcze duże znaczenie 
dla teorii ew o lucji37. Jeszcze dziś wielu paleontologów, gene
tyków  analizuje procesy ewolucyjne w ram ach jednej nauki, 
genetyki. U podstaw tego poglądu leży określenie w  sposób 
jednoznaczny mechanizmów ewolucji. Okazuje się jednak, że 
procesy ewolucyjne „w ym ykają się” wielu badaniom  ekspery
m entalnym . W ymagają one zmiany perspektyw y badawczej, 
w  k tórej podkreśla się po pierwsze, że św iat biologiczny jest 
hierarchicznie zorganizowany. Ten hierarchiczny system  je
dnostek ma w ym iar genealogiczny i ekologiczny. Genealogicz
ną hierarchię tworzą takie „jednostki biologiczne” jak kodo- 
ny, geny, organizmy, układy organizmów, gatunki, monofile- 
tyczne grupy taksonomiczne. Natom iast hierarchię ekologicz
ną tworzą: enzymy, komórki, organizmy populacji, miejscowe 
ekosystemy, regiony biotyczne, cała biosfera. Procesy zacho
dzące pomiędzy tym i jednostkami, jak również pomiędzy całą 
h ierarchią jednostek Eldredge nazywa ewolucją. U podstaw 
zaś tych wzajem nych oddziaływań, a więc procesu ewolucji, 
leży funkcjonalna wartość ilości inform acji zaw artej w geno
mie. Z kolei Gould w prost twierdzi, że ewolucja jest h ie ra r
chicznym  procesem  z uzupełnieniami, ale o różnych sposobach 
zmian na trzech głównych poziomach: w ariacji w  populacjach, 
specjacji i wzoru m akroew olucji38.

Ponadto wspom niana zmiana płaszczyzny badawczej doty
czy zarzucenia dotychczasowej analizy ewolucji z perspekty
w y gatunku na rzecz genów. Ewolucję trak tu je  się tu ta j ja
ko próbę rozwiązania „strategii genów” 30.

W konsekwencji zmieniona płaszczyzna podejścia do pro
cesów ewolucyjnych poszerza zakres m echanizm u selekcji na
tu ralnej, odnoszonej dotychczas bądź do organizmów, bądź do

36 G. L. Słebbins, F. J. A yala, Is a n ew  evolutionary synthesis neces
sary?, „Science” 213 (1981) 4511, 967.

37 N. Eldredge, Unfinished synthesis. Biological hierarchies and m o 
dern  evolu tionary thought,  N ew  York — Oxford 1985, 139—178.

38 S. J. Gould, Is a n ew  and general theory  of evolution emerging?, 
119.

39 Por. R. Dawikins, The ex ten ded  phenotype. The gene as the u n i t  
of selection, Oxford — San Francisco 1982, 15—16.



J l g j  . . TEORIA EW O LU C JI . .

gatunków  4<l. Dla Goulda i Eldredge’a 41 m echanizm  doboru n a 
turalnego funkcjonuje na poziomie każdej jednostki w  wym ie
nionych system ach hierarchicznych, co pozwala głębiej zrozu
mieć procesy m akroewolucyjne, nie negując paradygm atów  
neodarwinizm u (zmienności dziedzicznej i w pływ u środowis
ka). Pomimo takich prób tworzenia teorii, hipotez przebiegu 
procesów ewolucyjnych, jak słusznie zauważa R. Sattler, cią
gle niejasne jest określenie doboru naturalnego i roli, jaką 
spełnia 42. Nie wyjaśniono do tej pory w sposób jednoznaczny, 
czy dobór natu ra lny  trzeba traktow ać jako podstawowy czyn
nik ewolucji. Ponadto pojęcie selekcji na tu ra lne j jest używ a
ne w kilku znaczeniach. Często np. trak tu je  się ją bądź jako 
dobór natu ra lny  zew nętrzny (środowisko decyduje o selekcji), 
bądź jako dobór natu ra lny  w ew nętrzny (selekcja dokonuje się 
na poziomie organizmu, poprzez korekty procesów m utacy j
nych). Stąd też teorię zaburzonej równowagi z wyszczegól
nieniem  hierarchicznej s tru k tu ry  jednostek biologicznych m o
żna mvażać za ciekawą próbę przezwyciężenia wym ienionych 
wyżej trudności. Oczywiście w tej nowej syntezie zasób in 
form acji poszczególnych jednostek biologicznych trzeba w ła
ściwie rozumieć. Szczególnie dotyczy to zdolności przystoso
wawczych tych jednostek. Przystosowanie bowiem do środo
wiska wcale przecież nie musi być utożsamiane ze wzrostem  
ilości posiadanej informacji. Niemniej jednak propozycja 
N. E ldredge’a i S. J. Goulda zasługuje na uwagę, gdyż b a r
dziej precyzyjnie niż w tradycyjnych ujęciach syntetycznej 
teorii ewolucji ukazuje zachodzące procesy na poziomie każdej 
jednostki biologicznej obu wym ienionych hierarchii oraz uw y
pukla  ich przyczyny 4S.

4.2. PROBLEM TEMPA EWOLUCJI

Z fak tu  nieciągłości m ateriałów  kopalnych autorzy teorii 
zaburzonej równowagi wyprowadzają wniosek, że tempo ewo
lucji morfologicznej (o takiej ewolucji mówi omawiana teoria) 
jest nieregularne w  porównaniu ze stałością tem pa zakłada

40 Por. S. J. Gould, The meaning of punctuated equilibrium and its 
role in validating a hierarchical approach to macroevolution, w: P er 
spec t ives  on evolution,  ed. by R. M ilkman, M assachusetts 1982, 92—97.

41 S. J. Gould, N. Eldredgfe, Punctuated  equilibria: the tem po and  
m o de  of evolution reconsidered,  139—145.

42 R. Sattler, Biophilosophy. Analy t ic  and holist ic perspectives,  B er
lin  — H eiderberg — N ew  York — Tokyo 1986, 195— 196.

43 Por. N. Eldredge, Unfinished synthesis . Biological hierarchies and  
m odern  evolutionary thought, 202—205.



nego w klasycznych wersjach syntetycznej teorii ew olucjiu. 
O ile Simpson interpretował taką nieciągłość brakiem danych 
paleontologicznych, które w przyszłości zostaną odkryte, o ty
le Eldredge i Gould podkreślają, że dane paleontologiczne 
świadczą o tym, iż nowe gatunki pojawiały się podczas ewo
lucji w sposób skokowy. Przy tym jednak procesy ewolucyj
ne podlegają czasowo gwałtownym zmianom skokowym, po 
których następują długie okresy zastoju. Bardzo precyzyjnie 
wyraża powyższe A. Hoffman. W dużych populacjach prze
waża dobór naturalny stabilizujący, który faworyzuje osobni
ki przeciętne, a nie skrajnie odbiegające od normy. Dlatego 
gatunki trw ają na ogół nie zmienione w sztywnych ramach 
homeostazy morfologicznej. Natomiast w małych peryferycz- 
nych populacjach, często podlegających nowym dla gatunku 
warunkom, selekcja jest dostatecznie ostra, a bezwładność po
pulacji na tyle obniżona, aby doprowadzić do rewolucji gene
tycznej, tj. opanowania populacji przez zupełnie nowy geno
typ 4\

Jak się wydaje, kluczem do zrozumienia założeń i kon
sekwencji teorii zaburzonej równowagi jest przyjęcie, że pod
kreślane gwałtowne skokowe zmiany ewolucyjne dzieją się 
w określonym odcinku czasu. Skala czasu w perspektywie pa
leontologicznej, którą przyjm ują Eldredge i Gould, jest za
pewne inna od tej, na którą powołują się klasycy syntetycz
nej teorii ewolucji, zakładający perspektywę genetyczno-po- 
pulacyjną. Oczywiste jest to, że kolejne warstwy pokładów 
geologicznych tworzyły się przez wiele tysięcy lat, również 
skamieniałości zachowane w tych warstwach świadczą o za
chodzeniu zmian w ciągu tysięcy pokoleń. Wygląd tych ska
mielin oraz łączenie ze sobą mogą sprawiać wrażenie, że za
chodziły tu gwałtowne zmiany ewolucyjne. Broniąc się przed 
takim stwierdzeniem Eldredge i Gould wyraźnie mówią, że 
zgodnie z przyjętymi założeniami znaczny fragment ewolucji 
morfologicznej gatunków związany jest z procesem specjacji, 
który przebiega bardzo gwałtownie, tzn. momentalnie w ska
li czasu geologicznego 40. Ponadto proces ten przebiega w ma
łych populacjach. Stąd też przebieg tak rozumianej ewolucji 
nie da się zrekonstruować na podstawie odkrywanych wciąż 
skamieniałości.

44 Por. S. J. Gould, The meaning of punctuated  equilibrium..., 83—87.
45 Zob. A. H offm an, W okół ewolucji,  Warsaawa 1983, 121.
46 Por. S. J. Gould, Is a n ew  and general theory  of evolution em er

ging?, 125.



Z kolei, gdy uwzględni się to, że 1) dane genetyki mole
kularnej potw ierdzają występowanie dużych zmian genetycz
nych towarzj^szących procesom specjac ji47, a 2) skala czasu 
w sensie genetycznym  jest inna niż w  sensie geologicznym ш, 
wówczas zmiany genetyczne uważa się za stopniowe naw et 
wówczas, gdy dotyczą w ielu setek pokoleń.

Pojawienie się zatem różnic morfologicznych pomiędzy ga
tunkam i podczas procesu specjacji ma charak ter m om entalny 
w skali czasu geologicznego, stopniowy zaś w skali czasu ge
netycznego. N. Eldredge i S. J. Gould wyraźnie zaznaczają 
przy tym, że em piryczny rozkład tem pa ewolucyjnego jest tak 
podstawowy dla ich badań paleontologicznych, jak podstawo
we są zakresy zmienności dla genetyków. Inaczej mówiąc, po
dobnie jak genetycy potrafili identyfikow ać tylko cechy zmien
ne, tak i paleontolodzy, patrząc przez ślepe okulary, grom a
dzili przykłady w jednej tylko kategorii: poszukiwali m iano
wicie dowodów wolnej, stałej i stopniowej zmiany jako jedy
nej, praw dziw ej reprezentacji ewolucji w skamieniałościach. 
Dwie inne klasy inform acji były lekceważone lub po prostu 
ignorowane: 1) luki morfologiczne w sekwencjach stra tyg ra
ficznych, k tóre mogły sugerować punktualistyczne widzenie 
ewolucji, przypisywano brakom  danych paleontologicznych,
2) ewolucyjna staza (zastój), chociaż uznawana przez w szyst
kich i uwzględniana przez stratygrafów  w ich pracy zawodo
wej, była przez ewolucjonistów ignorowana i traktow ana jako 
brak danych 4!).

4.3. SPOSÓB EWOLUCJI

Już w 1944 r. G. G. Simpson podkreślał, że trendy ewolu
cyjne, tj. stopień rozwoju ewolucyjnego organizmów, przem ia
ny  zachodzące w liniach filogenetycznych, pojaw iają się dzię
ki ewolucji genetycznej oraz dzięki zróżnicowanemu przeży
w aniu i pom nażaniu ga tunków 50. N. Eldredge i S. J. Gould 
podejm ując tę myśl zm ieniają najpierw  perspektyw ę oceny

47 Por. S. J. Gould, D arw in ism  and the expansion of evolutionary  
theory,  383.

48 Por. Th. D obzhansky, Genetics and the origin of species,  N ew  
York 1937, 34— 38.

4S Por. N. Eldredge, S. J. Gould, Punctuated equilibria: an alternative  
to  phyle t ic  gradualism,  83—84, 103, 112—115; S. J. Gould, N. Eldredge, 
Punctuated  equilibria: the tem po  and m ode  of evolution reconsidered,  
116.

50 G. G. Sim pson, T em po and m ode  in evolution, N ew  York 1944,. 
149—169



samych trendów  ewolucyjnych. Mianowicie, zm iany widocz
ne w różnorodności świata organicznego upatru ją  w  procesach 
ewolucyjnych, których istotę stanowi historia gatunków. 
W konsekwencji odrzucają pośrednio twierdzenie klasycznej 
wersji syntetycznej teorii ewolucji, zgodnie z k tórym  m uta
cje decydują o zmienności osobniczej, a dobór n a tu ra ln y  je se
lekcjonuje. Uznają natom iast za mechanizm ewolucji to, że 
specjacja decyduje o zmienności, selekcja gatunkow a zaś (no
wo wprowadzony przez nich typ selekcji) „oczyszcza” tę zmien
ność i nadaje jej odpowiedni kierunek. Oczywiste jest więc 
dla E ldredge’a i Goulda że trendy  ewolucyjne przedstaw iają 
różnicowanie się podgrup z potencjalnie przypadkowego pola 
zjawisk specjac ji51. W takiej perspektyw ie specjacja jest „su
rowcem ” dla m akroewolucji, a genetyczna substytucja w e
w nątrz populacji właściwie nie może być ekstrapolow ana na 
wszystkie wydarzenia tworzące historię życia.

Zgodnie z koncepcją selekcji gatunkow ej (species selec
tion) 52 przyjm uje się, że gatunek posiadający określoną cechę 
ma po prostu większą szansę przetrw ania i wydania nowych 
gatunków  niż gatunek nie posiadający tej własności. Selekcja 
gatunkow a w ynika bezpośrednio z prawdziwości dwóch prze
słanek, k tóre można stestować jako:

1) modęl zaburzonej równowagi,
2) teorem at, zgodnie z k tórym  zbiór zmian morfologicz

nych wytworzonych dzięki specjacji stanowi istotę k ierunko
wych trendów  ew olucyjnych w ew nątrz gatunku.

Obrazowo nasi autorzy przedstaw iają powyższe następu
jąco: selekcja gatunkow a =  zaburzona równowaga +  reguła 
W righta.

Dotychczasowe rozważania w skazują wyraźnie na zasadni
czą różnicę pomiędzy pojaw ianiem  się i rozprzestrzenianiem  
gatunków  a powstawaniem  i rozprzestrzenianiem  się genów, 
kombinacji genowych w ram ach populacji. Gdy chodzi o tę 
drugą grupę procesów, to z tw ierdzeń klasycznego neodarw i- 
nizm u 53 jasno wynika, że poszczególne allele konkurują  ze so
bą, aby zdobyć dominację w puli genowej danej populacji. 
Proces tej konkurencji prowadzi do zaniku alleli nieprzystoso-

51 N. Eldredge, S. J. Gould, P unctuated  equilibria: an alternative  to 
ph yle t ic  gradualism, 111— 112:.

52 S. J. Gould, N. Eldredge, Punctuated equilibria: the tem po  and  
mode  of evolution reconsidered,  139— 140.

53 Por, K. Klosko-wski, Zagadnienie de term in izm u ewolucyjnego. S tu 
d iu m  bio filozoficzne, Gdańsk 1990, 12—101.



wanych. Nieco inaczej wygląda spraw a powstawania i roz
przestrzeniania Się gatunków. W edług koncepcji N. E ldrédge’a 
i S. J. Goulda wym ienione procesy wcale nie muszą prow a
dzić do zaniku gatunku. W konsekwencji sam sposób ewolucji 
można zredukować do związków zachodzących pomiędzy p ro
cesami przekształcania ewolucyjnego zachodzącego wzdłuż li
nii ew olucyjnych (anageneza) i rozszczepiania się jednego ga
tunku na nowe gatunki (kladogeneza). To w istocie rzeczy po
zwala traktow ać anagenezę jako swoistą akum ulację kladoge- 
nezy filtrow anej przez kierunkow e działanie selekcji ga tun
kowej 54. Proces ten  polega na tym, że w raz z rozszczepieniem 
się gatunku i pojawieniem  się nowych ma miejsce nagły, sto
sunkowo krótkotrw ały  w ybuch nowych cech morfologicznych. 
Po takim  okresie pojawia się zastój, podczas którego aż do 
zaniknięcia lub przekształcenia się gatunku nie zachodzą zm ia
ny  morfologiczne 55. Daje się zatem  zauważyć związek specja
cji z pojawieniem  się zmian morfologicznych.

5. UW AGI KOŃCOWE

Podsum owując trzeba mocno podkreślić, że teoria zaburzo
nej równowagi jest teorią dotyczącą specjacji, zbudowaną na 
świadectwach skamieniałości. Stąd też testowałność teorii 
zmian w gatunkach i podczas procesu specjacji wiąże się ńie 
z jakąkolwiek skalą czasu, ale skalą czasu geologicznego. N a
tom iast w ram ach teorii m utacji neu tralnych  podkreśla się, 
że zmiany ewolucyjne mogą zależeć w  znacznej m ierze od 
m utacji, k tóre nie podlegają działaniu doboru naturalnego; za
leżą więc w  znacznym stopniu od dryfu  genetycznego. Inny
mi słowy, tym  co łączy klasyczny neodarw inizm  z teorią za
burzonej równowagi, jest kierunkowe działanie doboru n a tu 
ralnego. Z kolei łącznikiem syntetycznej teorii ewolucji i te 
orii m utacji neutralnych jest dryf genetyczny. Teoria m utacji 
neutralnych  pokazuje odmienną od klasycznych ujęć rolę do
boru naturalnego w ewolucji; równocześnie jednak p recyzyj
niej w yjaśnia tę rolę. W konsekwencji jasnym  staje się pogląd, 
że m utacje ograniczają się do poziomu zmienności, a nie ne

54 S. J. Gould, N. Eldredge, Punctuated equilibria: the  tem po and 
m o de  of evolution reconsidered, 141; por. N. Edlredge, J. Cracraft, 
Phylogenetic  pa ttern s  and the evolutionary process. Method and theory  
in  com parative  biology, N ew  York 1980, 13 i 265.

65 C. Tudge, The simple mechanics of evolution, „N ew  Scientist” 
122 (1989) 1664, 71.
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gują działania doboru naturalnego. Ogólnie przyjm ow ane de
term inanty  ewolucji pozostają nadal te same, natom iast teoria 
zaburzonej równowagi oraz m utacji neutralnych precyzuje 
zakres ich działania.

Tego typu wnioski uwyraźniają, że próby w ykorzystania 
wyników badań m olekularnych de facto nie w płynęły na roz
wój syntetycznej teorii ewolucji. Wręcz przeciwnie, ukazały 
jej słabość, k tórą w yraża tw ierdzenie R. M. Buriana głoszą
cego, że żaden ewolucyjny paradygm at nie istniał i nie istnie
je. Syntetyczną teorię ewolucji, jako jeden ze sposobów in 
terp retacji ewolucji, trzeba co najw yżej uznać za tra k ta t tj. 
porozum ienie pomiędzy badaczami różnych profesji zajm ują
cymi się ewolucją, bądź „schematic theory” Z kolei dla mnie 
jest to teoria wielu teorii k tóra skostniała i przeżywa swój 
zastój już od lat 50-tych naszego stulecia ” . N iem niej jednak 
w ydaje się zasadne, z punktu  widzenia filozofii biologii, pod
jęcie się refleksji nad słusznością tego typu twierdzeń. Cho
dzi mi przede wszystkim  o rozstrzygnięcie problem u ciągłości 
rozw oju syntetycznej teorii ewolucji. Nadto trzeba zwrócić 
uwagę na stosowane w jej ram ach m etody i stopień konfir
macji tw ierdzeń oraz określić jej struk turę . Zagadnienia te. 
jednak przekraczają ram y niniejszego opracowania i dlatego 
chciałbym, by stały się przedm iotem  analiz kolejnych a r ty 
kułów.

THE SYNTHETIC THEORY OF EVOLUTION AND  
T HF. NEUTRAL THEORY A ND  PUNCTUATED EQUILIBRIA

Sum m ary

The considerations in the paper corresponds to the findings of 
■such scholars as: J. L. King, T. H. Jukes, M. Kim ura, T. Ohta, 
N. Eldredge, S. J. Gould. The basic problem  o f th is article is an 
attem pt to answ er the question if the neutral theory and punctuated  
equilibria m ake continuation and deveolpm ent of interprétation of the 
synthetic theory of evolution or if  they are not w ith in  its trend.

The form er one stresses the fact that the evolutionary process, to 
a considerable degree depends on the m utations w hich do not undergo  
the natural selection; so they are dependent on the genetic drift acti
v ity . At the sam e tim e the theory explains clearly the m utations w hich

56 R. M. Burian, The influence of the evolutionary Paradigm s, w: 
E volutionary Biology at the crossroads. A S ym posium  at Queens Col
lege,  ed. by M. K. Hecht, F lushing — Neiw York 1989, 149—166.

57 K . K loskow ski, Zagadnienie d e term in izm u  ew olucyjnego , 231— 232.



limât to  a level of the genetic variability  but do not negate the activ i
ty  of the natural selection. The punctuated equilibria on the other 
hand lays em phasis on the changes in the classes being verifiable on 
the base of fossil record. It is not d ifficu lt to find out that the fu n 
dam ental m ecanism s of evolution  still fu lfil their function sim ilar to 
th ose classical neodarw inism  m ention. N evertheless the neutral theory  
and punctuated equilibria specifies the sphere of their activity. This does 
no change at all the grounds o f the evolutionary process in  w hich  the 
appearing novelty is a result o f the cooperation of the determ inistic  
and chances factors.


