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1. WPROWADZENIE

Syntetyczna teoria ewolucji, pod wplywem rozwoju bio-
logii molekularnej, stala sie w ostatnich latach przedmiotem
nowych dyskusji i analiz krytycznych. Przykladem moze byé
tutaj pojawienie sie teorii mutacji neutralnych oraz teorii za-
burzonej réwnowagi. Dlatego tez wydaje sie zasadne przed-
stawienie gléwnych idei wymienionych teorii oraz wskazanie
istoty kontrowersji miedzy nimi a klasycznym neodarwiniz-
mem. Ponadto w niniejszym opracowaniu waznym zagadnie-
niem bedzie odpowiedZ na pytanie, czy i w jakim zakresie
teorie mutacji neutralnych i zaburzonej réwnowagi mozna
traktowaé¢ bgdz jako kontynuacje i rozwiniecie rozwigzan
syntetycznej teorii ewolucji, bgdz zakwestionowaé¢ taki zwig-
zek 1,

1 Dokonane analizy w pracach K. Lastowskiego (Dwa obrazy ewolu-
¢ji w teorii Darwinn, w: Klasy — S$wiatopoglad — idealizacja, pod
red. P. Buczkowskiego, A. Klawitera, Warszawa — Poznan 1985, 163—
182) oraz A. Hoffmana (Wokol ewolucji, Warszawa 1983, 1—187) poka-
zujg istote sporu miedzy punktualizmem a klasycznym neodarwiniz-
mem. Brak jednak w polskiej literaturze podobnie szerokich omoéwien
’ieorii mutacji neutralnych i jej powiagzan z syntetyczng teoria ewo-
ucji. :
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2. POCZATKI NOWEGO SPORU

Poczgtki molekularnego nurtu w ewolucjoniZmie zauwazy¢
mozna juz w pracach E. Mayra i F.J. Ayali oraz w péZniej-
szych pracach Th. Dobzhansky’ego. Oczywiscie trzeba pamie-
ta¢, ze nie zmienila sie sama baza teorii ewolucji, tzn. jej
populacyjno-genetyczne zalozenia przedstawione przez J.B.S.
Haldane’a, R. A. Fishera, S. Wrighta oraz Th. Dobzhansky’ego
byly ciggle prawomocne i nadal sg rozwijane. Na omawiany
w tej pracy nurt teorii ewolucyjnej ogromny wplyw wy-
warly wyniki badann molekularnych, szczegélnie dotyczgce
struktury DNA 1 biosyntezy biatek. W konsekwencji ulegla
zmianie koncepcja gatunku (ewoluujgcego systemu), co uwi-
daczniajg podzniejsze prace E. Mayra. Ponadto inaczej zaczeto
traktowaé¢ role Srodowiska, w ktérym odbywaly sie procesy
ewolucyjne. Rownoczesnie pojawily sie i uwyraznily liczne
kontrowersje pomiedzy tezami syntetycznej teorii ewolucji
a nowymi wynikami uzyskanymi w ramach biologii moleku-
larnej. A. Urbanek wskazuje na zrédia tych kontrowersji?
istotne dla zrozumienia tego nowego nurtu syntetycznej teorii
ewolucji. Za pierwsze zrodlto uznac trzeba fakt, ze syntetycz-
na teoria ewolucji i biologia molekularna opierajg sie na
dwoch réznych teoriach dziedzicznosci. Syntetyczna teoria
ewolucji opiera sie na chromosomowej teorii dziedzicznosci,
a gen, ktéremu odpowiada okreslone miejsce (locus) w zhro-
mosomie, uwaza za jednostke mutacji. Mutacje sa materialem
procesu ewolucyjnego, na ktory dziata dobér naturalny. Z ko-
lei biologia molekularna koncentruje sie na badaniu struk-
tury materialu genetycznego oraz pierwotnych produktéw ge-
néw (relacja DNA — biatka). Zmienitlo sie w konsekwencji
pojecie genu (cistron), przez ktére rozumie sie juz nie tylko
odcinek DNA, jak w chromosomowej teorii dziedzicznosci,
ale okres$lony fragment DNA, ktéry warunkuje biosynteze
danego polipeptydu. Taki ,sposdb dzialania systemu genetycz-
nego pocigga za sobg wazkie konsekwencje. Po pierwsze wy-
nika z tego, ze oddzielne cechy fenotypu ksztaltuja sie bez-
posrednio w rezultacie pojedynczych mutacji. Nie wida¢ tu
potrzeby zespalania wielu mutacji pod dziataniem doboru na-
turalnego, w celu zapewnienia zmian cech fenotypu. Cechy

2 A. Urbanek, Rewolucja naukowa w biologii, Warszawa 1973, 144—
146; por. tenze, Ewolucja modelu a teoria doboru naturalnego, w: Ewo-
lucja biologiczna. Szkice teoretyczne i metodologiczne, pod red. C. No-
winskiego, Wroctaw — Warszawa — Krakéw — -Gdansk 1974, 13—36.
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fenotypu molekularnego ksztattujg sie bowiem w rezultacie
stosunkowo krotkiego lancucha przemian kontrolowanego w
zasadzie tylko przez pojedynczy gen (cistron). Mutacje ura-
stajg wiec do glownego i jedynego tworczego czynnika ewo-
lucji. Bowiem nowe cechy biochemiczne ustroju moga po-
wstawaé jako catkowicie gotowe i kompletne twory w wy-
niku pojedynczej zmiany genu. Podcezas gdy rezultaty mutacji
rozwazane na poziomie catego fenotypu odbijajg sie typowo
na calym kompleksie cech [..], zmiany fenotypéw moleku-
larnych ograniczone sg tylko do jednej, okres$lonej klasy cza-
steczek chemicznych. Ewolucja molekularna ma wige zdecy-
dowanie charakter mozaikowy. W pewnym sensie wydaje sie,
jak gdyby w $wietle danych genetyki molekularnej docho-
dzito do rehabilitacji pogladéw dawnych mendelistéw” ®, Po-
wyzsze pozwala nieco odmiennie spojrze¢ na twierdzenie syn-
tetycznej teorii ewolucji, a mianowicie, ze mechanizmy na
poziomie mikroewolucji (réznicowanie sie populacji w ra-
mach gatunku) w sposéb wystarczajagey tlumaczg zardéwno
procesy makroewolucji (powstawanie rodzajéw, rodzin), jak
i megaewolucji (tworzenie sie rzedéw, typdéw, gromad).

Rozwo0j biologii molekularnej uwyraznil znane wczesnie],
a dotad nie przelamane trudnosci natury biologicznej i meto-
dologicznej. Jedna z nich odnosi sie do precyzyjnego okresle-
nia charakteru pierwszorzedowej struktury biatka, gltownie
wspoéizaleznosel przestrzennej struktury biatka i jego biolo-
gicznej funkcji’, Inng z nich wymienia m.in. Th. Dobzhan-
sky, ktory opierajac sie na niezwykle bogatym materiale eks-
perymentalnym wykazal, ze przypadkowe mutacje genowe
i chromosomowe, podstawowe dla funkcjonowania doboru na-
turalnego, majg dla organizméw bardzo czesto charakter le-
talny °. .

Inna trudnosé dotyczy watpliwosei rodzacych sie w zwigzku
z probami poszerzania samych wyjasnien proceséw mikro-

3 A. Urbanek, Rewolucja mnaukowa w biologii, 148—149; zob. tez
N. Sueoka, Directional mutation pressure and mneutral molecular evo-
lution, ,Proceedings of National Academy of Science USA” 85 (1983),
2653—-26517.

4 M. V. Volkenstein, Punctualism, non-odaptationism, neutralism and
evolution, ,Bio-Systems” 20 (1987) 3, 289.

5 Th. Dobzhansky, Position effects. on genes, ,Biological Reviews of
the Cambridge Philosophical Society” 11 (1936) 3, 365-—368; tenze, The
“raw materials of .evolution, ,,The Scientific Monthly” 46 (1938), 445—447.

3 — Studia Philosophiae Christianae nr 1
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ewolucyjnych o poziom makroewolucji i megaewolucji®. Za-
strzezenia rodza sie tutaj zaréwno w perspektywie biologicz-
nej, jak i metodologicznej”. Gdy chodzi o pierwszg z nich, to
powstaje pytanie, czy odwolywanie sie do mutacji i groma-
dzenie drobnych zmian dziedzicznych moze adekwatnie tlu-
maczy¢ tak zlozone procesy makro- c¢zy megaewolucyjne,
Z kolei w perspektywie metodologicznej pojawia sie trudnosé
w okresleniu precyzyjnych zasad korespondencji terminéw,
praw, poje¢ uzywanych do wyjasnieh w ramach mikro-, ma-
kro- i megaewolucji; przeciez wymienione procesy ewolucyj-
ne przebiegajg na nieco innych drogach. Dobzhansky uwaza
jednak, ze pojecia mikro- i makroewolucji sg terminami
o charakterze opisowym i nie zakladajg jakich§ zasadniczych
réznic stanowigcych podstawe okre§lonych czynnikéw ewo-
lucji ®. Pojecia te roéznig sie jedynie tym, ze progresywne
zmiany wewnatrz gatunku nazwano mikroewolucjg, nato-
miast zmiany zachodzgce w jednostkach wyzszych od gatun-
ku — makroewolucjg. G.G. Simpson wprost twierdzi, ze
mikro- i makroewolucja nie roznig sie jakosciowo, stagd fez
nie widzi racji uzasadniajgcej, pozwalajgcej dokona¢ wyraz-
nego podzialu w zakresie gatunku, rodzaju czy rodziny w ba-
daniach nad procesami ewolucyjnymi ®.

Sprébuje wiec teraz przeprowadzi¢ nieco glebsza analize
rozwigzania wymienionych trudnosci w ramach koncepciji,
ktére mialy w zalozeniu zakwestionowaé idee syntetycznej
feorii ewolucji. Chodzi tutaj o teorie mutacji neutralnych
i teorie zaburzonej réwnowagi.

3. TEORIA MUTACJI NEUTRALNYCH

Tworcy tej teorii J. L. King, T. H. Jukes, M. Kimura
i T. Ohta przyjeli, ze na poziomie molekularnym wigkszose
zmian ewolucyjnych oraz zmiennoé¢ zachodzgca wewnagtrz ga-
tunkéw sg spowodowane nie przez selekcje, ale przypadkowy

6 Por. S.J. Gould, Is a new general theory of evolution emerging,
,,Paleobiology” 6 (1980) 1, 119—130.

7 Por. M. Kimura, Genetic codes and the laws of evolution as the
basis for our understanding of the biological nature of man, w: The
search for absoluty values: Harmony amorng the scientes, ed. by M. Ki-
mura, New York 1977, 621—630.

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

9 G.G. Simpson, The major features of evolution, New York 1953,
339.
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dryf mutowanych genéw, ktére sg selektywnie réwnowazone.
U podstaw tego twierdzenia lezg wyniki badan molekularnych,
ktére pozwolily wyro6zni¢ kilka rodzajéw mutacji w odniesie-
niu do mechanizmu przystosowawczego. I tak mozna tutaj
wymieni¢ mutacje szkodliwe, a wiec eliminowane przez dzia-
lanie doboeru naturalnego. Istniejg tez mutacje przystosowaw-
cze faworyzowane przez debodr naturalny oraz mutacje przy-
stosowawcze obojetne, czyli tolerowane przez dobdr natural-
ny. Wyjasnie wiec teraz istote mutacji neutralnych.
3.1. ZMIENNOSC GENETYCZNA

W SWIETLE BADAN MOLEKULARNYCH

Badania molekularne wykazaly, ze '

1) w czasteczce bialka zachodzg podstawienia jednych ami-
nokwaséw w miejsce drugich; wymiany te nie muszg zmie-
nia¢ funkecjonowania biatka,

2) podstawienia wydajg sie raczej przypadkowe, a nie pod-
porzadkowane jakiemus wzorowi,

3) calosciowe tempo zmian na poziomie DNA jest bardzo
duze, gdyZz np. w pokoleniu ssakdéw dochodzi do podstawienia
(wymiany) przynajmniej jednego nukleotydu w okresie 2 lub
2.5 lat.

W konsekwenciji M. Kimura ", J. L. King i T. H. Jukes ™,
przyjeli, ze proces podstawiania (wymiany) nukleotydéw pod-
czas ewolucji powstaje raczej jako rezultat przypadkowego
utrwalania neutralnych, czyli przystosowawczo obojetnych lub
prawie neutralnych mutantéw, niz w wyniku doboru natural-
nego. Ponadto autorzy ci uwazaja, ze wiele réznorodnych bialek
jest selektywnie neutralnych lub prawie neutralnych i biat-
ka te utrzymuja sie w populacji dzieki zachowaniu réwnowa-
gi pomiedzy ci$nieniem mutacyjnym (zdolnoscia do mutowa-
nia danego genu) a przypadkows eliminacjg. Inaczej méwiac,
odkryta zmiennos¢ genetyczna dowodzi, iz wiekszo$¢ rdznic
genetycznych nie wplywa na zmniejszenie czy tez zwieksze-
nie szansy przezycia. Ponadto utrwalenie badz wyeliminowa-
nie tych réznic genetycznych w populacji zalezy od przypad-

10 M. Kimura, The rate of molecular evolution considered from the
standpoint of population genctics, ,,Proceedings of National Academy
of Sciences USA” 63 (1969), 1183—1187.

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

2 J.L. King, T.H. Jukes, Non-darwinian evolution, ,Science” 164
(1969) 3881, 788—794.

32
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ku. J. L. King i T. H. Jukes, chcac ostabi¢c akcentowanie zna-
czenia doboru naturalnego, 6w mechanizm ewolucji nazywaja
non-Darwinian evolution **, Ustosunkowujgc sie krytycznie do
tego okreslenia Dobzhansky moéwi, ze chodzi tutaj o random
walk evolution ™, Dla Kimury wazne jest tutaj nie tyle stow-
nictwo, ile istota tegoz mechanizmu, ktérego kluczem jest dryf
genetyczny . Rola dryfu polega na przypadkowym elimino-
waniu znacznej wiekszosci alleli i utrwalaniu pozostajacych
w populacji (neutralnych). Waznym czynnikiem jest tu dzia-
tanie cisnienia mutacyjnego. Gdy bowiem przyjmie sie, ze mu-
tacje neutralne istniejg, a dryf genetyczny oddzialuje dosé
dlugo (np. przez miliony pokolen), to woéwcas ulegnie zmia-
nie skiad genetyczny populacji. Omawiany autor akcentuje
to w nastepujgcej formule: dla kazdej neutralnej mutacji, kto-
ra wystepuje w populacji, prawdopodcbienstwo ostatecznego
utrwalenia (fixation) jest rowne jej poczgtkowe] czestotliwos-
ci. Przecietny czas niezbedny do utrwalenia mutacji — pomi-
jamy tutaj allele wyeliminowane — zalezy od wielkosci po-
pulacji. Inaczej méwige, wydajnosé rozrodcza populacji jest
réowna liczbie rozmnazajacych sie organizméw w jednym po-
koleniu i jest znacznie mniejsza od calkowitej liczby organiz-
méw w gatunku.

Nalezy tutaj mocno podkreslic to, co dalej zostanie uza-
sadnione, ze mianowicie dobdér naturalny w sensie darwinow-
skim nie jest w opozycii do neutralnej teorii ewolucji. Jak
wiadomo, wedlug Darwina dobér to przezycie najstosowniej-
szego, decydujgce o reprodukeji indywidualnego organizmu.

Wyniki badan molekularnych uwyraznily jednak w ostat-
nim czasie, ze nalezy odrdézni¢ mutacje genowe zachodzace
w organizmie od substytucji genowej w populacii **. Cdnoszac
to sformutowanie do okre§lenia doboru naturalnego, trzeba
zaznaczy¢, ze nie tyle chodzito Darwinowi o proces eliminacji
szkodliwych mutantow, co raczej o proces uirzymania, utrwa-
lenia najbardziej przystosowanych mutantéw. Stagd tez moze-
my domniemywaé (operujgc terminami wspolczesnymi), Ze
dla Darwina proces utrzymania najstosowniejszych mutantdéw

18 J. L. King, T.H. Jukes, Non-darwinian evolution, 789—780.

14 Zob. Th, Dobzhansky, Genetics of the evolutionary process, New
York — London 1970, 29, 391-—-2385.

5 M, Kimura, Evolutionary rate at the molecular level, 25.

18 M. Kimura, The neutral theory of molecular evolution, ,Scientific
American” 241 (1970) 5, 5; por. J.L. King, T.H. Jukes, Nonrdarwinian
evolution, 796—797,
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rozgrywa sie nie tylko na poziomie osobniczym (mutacje ge-
nowe), ale takze na poziomie organizmalno-populacyjnym (za-
stgpienie jednego genu przez drugi — gene substitution). We-
diug zwolennikéw neutralnej teorii na tempo mutacji typu
substytucji ma przy tym ogromny wplyw efektywna wielkosé
populacji i stopien selektywnej korzysci.

Ponadto trzeba zaznaczyé¢, iz geny obojetne przystosowaw-
czo sy funkcjonalne w tym sensie, ze rozne allele mogg by¢
w rownym stopniu uzyteczne dla proceséw przezycia i repro-
dukcji osobnika . Jezeli mutujgcy allel zakoduje rézne ami-
nokwasy w biatku, to zmodyfikowane biatko moze funkcjono-
waé niemal identycznie jak forma pierwsza.

3.2, MOLEKULARNE TEMPO EWOLUCJI

Druga, obok wielkosci zmiennosci odpowiedniej dla okre-
slonego pokolenia, podstawg teorii mutacji neutralnych jest
tempo zmian genetycznych w ewolucji pokolen:

Badania M. Kimury i wspolpracownikéw wykazaly, zZe
1) zachodzi znaczna r6znica pomiedzy mutacjg typu substytu-
cji na poziomie molekularnym (mutacja genowa) i na pozio-
mie organizmalno-populacyjnym (zastgpienie jednego genu
przez drugi); na pierwszym poziomie substytucja ta przebie-
ga w do$¢ wysokim tempie, natomiast na poziomie organiz-
malnc-populacyjnym znacznie wolniej, 2) tempo powstawa-
nia mutacji (typu substytucji) w ciggu diugich odcinkéw cza-
su jest dla danej czgsteczki bialka stale u réznych gatun-
kow *,

M. Kimura przyjal, ze jednostky okreslajagcg tempo ewo-
lucji molekularnej jest 1 pauling, tj. tempo mutacji typu sub-
stytucji wynosi 10— na aminokwas oraz na rok ™ I tak oka-
zalo sie, ze szybkos$¢ ewolucji molekularnej dla ztozonego bial-
ka cytochromu C wynosi w przyblizeniu 0,3, podczas gdy $red-
nie tempo dla kilku bialek prostych jest okolo 1,6 raza wie-
ksze ®. Z powyzszego wynika, ze trzeba wyraznie odréznic¢

17 M. Kimura, J.F. Crow, The number of alleles that can be main-
tained in a finite population, ,,Genetics” 49 (1964), 725—738.

18 M. Kimura, T. Ohta, Protein polymorphism as a phase of mole-
cular evolution, ,Nature” 229 (1971), 467.

1 M, Kimura, The rate of molecular evolution considered from the
standpoint of population genetics, 1181 i 1185.

20 M. Kimwura, T. Ohta, Protein polymorphism as a phase of mole-
cular evolution, 467; por. J.L. King, T.H. Jukes, Non-darwinian evo-
lution, 788.
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tempo powstawania mutacji w typie substytucji majgeych
znaczenie przystosowawcze od tempa powstawania mutacji
w typie substytucji neutralnych.

Gdy przyjmie sie, ze k to tempo mutacji w typie substy-
tucji (zamiana nukleotydu albo aminokwasu na inny) podczas
ewolucji, wyrazone stosunkiem S$redniej liczby mutacji, zaste-
powanych (wymienianych) w populacji na cistron, do jedno-
stki czasu (np. rok), woéwczas mutazje, neutralne pod wply-
wem przypadkowego procesu — dryfu genetycznego, okresla
wzor: ~

k=u

gdzie u jest tempem neutralnej mutacji mierzonej na game-
te 1 na jednostke czasu w danym locus. A wiec tempo ewolu-
cji ujete w kategorii mutacji w typie substytucji w populacji
jest po prostu réowne tempu mutacji na gamete, niezaleznie
od rozmiaréw populacji.

Jednostajne tempo mutacji w typie substytucji w danym
odcinku czasu (roku) dla danego bialka moze by¢ wyjasnione
przez uchwycenie niezmiennosci tempa mutacji neutralnych
przez rok w zmieniajagcych sie liniach rodowych. Wszelkie
za$ odchylenia od tego stalego tempa wynikaja z mutacji
cistronéw, charakteryzujacych sie wysokim stopniem przysto-
sowalnosci.

Nalezy réwnocze$nie pamietaé, ze jezeli mutacja polega-
jaca na substytucji (mutacja typu substyucji) zachodzi dzieki
naturalnej selekcji (mutacje majg znaczenie przystosowawcze),
wowezas tempo

k = 4N_su

gdzie N to efektywna wielkosé populacji, tj. zawierajgca od-
powiednig liczbe osobnikéw aktywnych podczas reprodukcji,
s to wspélczynnik selekcji, a u to tempo, w ktérym sg wy-
twarzane korzystne mutacje na gamete i na jednostke®. Ale
,bardziej zaskakujgca niz stale tempo ewolucji jest druga ce-
cha ewolucji molekularnej; im wigksze znaczenie funkcjonal-
ne molekuly lub czeéci molekuly, tym wyzsze ewolucyjne tem-
po mutacji w typie substytucji. Wystepuja takie obszary DNA
pomiedzy genami, na przyklad w wypadku wyzszych organiz-
moéw, nawet we wnetrzu genéw, ktore nie biorg udziatu

2t M. Kimura, T. Ohta, Protein polymorphism as a phase of mole-
cular evolution, 467
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‘w. ksztaltowaniu bialek i mogg by¢ mniej podatne na dobdr
naturalny; poczynione ostatnio badanie wykazalo, ze substy-
tucja nukleotydéw jest szczegblnie powszechna w tych obsza-
rach DNA” #,

Z powyzszego wynika, ze stale tempo mutacji neutralnych
w typie substytucji jest w opozycji do zmian molekularnych
bedacych skutkiem dziatania doboru naturalnego. Inaczej mo-
‘wige, tempo utrwalania mutacji neutralnych nie zalezy ani od
dzialania doboru naturalnego, ani od wielko$ci efektywnej po-
pulacji. Tempo tego procesu jest réwne frekwencji powstawa-
nia okreslonej mutaciji %,

Reasumujac powiemy, Ze badania molekularne potwierdza-
ja istnienie mutacji neutralnych i ich ogromng role w proce-
sie ewolucji (molekularnej). W konsekwencji znaczenie dzia-
fania doboru naturalnego w rozumieniu dotychczasowym mu-
si ulec zmianie. Dotad bowiem traktowano dobér naturalny
Jjako czynnik kontrolujgcy zmiany ewolucyjne w organizmach,
populacjach, gatunkach itd. Dzieki odkryciu mutacji neutral-
nych okazalo sie jednak, ze dzialanie doboru naturalnego nie
Jjest uniwersalne. ,Kontrola selekcyjna mutacji neutralnych
lub prawie neutralnych jest albo niemozliwa, albo bardzo ma-
lo efektywna. Mutacje neutralne mogg wprawdzie nie mieé
aktualnego znaczenia przystosowawczego, trudno jednak wat-
pié, ze ich kumulatywne rezultaty sg catkowicie pozbawione
znaczenia dla okreslenia mozliwosei przyszloSciowych zmian
ewolucyjnych” 2,

3.3, POZORY KONTROWERSJI NEUTRALISTOW
I SELEKCJONISTOW

Zwolennicy podkreslajagcy fundamentalne znaczenie dobo-
Tu naturalnego (selekcjonisci) podejmuja liczne proby podwa-
zania wynikéw badan molekularnych i kwestionujg stanowis-
ko neutralistow, dopuszczajgcych mozliwosé pozostawania mu-
tacji przystosowawczo obojetnych, a jednoczesnie istotnych dla
ewolucji, poza dzialaniem doboru #. Dla dalszych analiz zwro6ce
uwage jedynie na niektdére szczegédly tych kontrowersji.

22 M. Kimura, The mweutral theory of molecular evolution, 6—1.

22 M. Kimura, T. Ohta, On some principles governing molecular
evolution, ,Proceedings of National Academy of Sciences USA” 71(1974),
2848—2852. )

2¢ A. Urbanek, Rewolucja naukowa w biologii, 201—202,

% Szczegblowo omawia te kontrowersje M. Kimura, The neutral
theory of molecular evolution, Cambridge 1983, passim.
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Zarowno neutralisci, jak i selekcjonisci akceptujg powszech-
nos¢ negatywnej selekeji eliminujacej szkodliwe, nieprzysto-
sowawcze mutacje z populacji. Selekcjonisci uwazajg przy
tym, ze zmiany mutacyjne sg stale dzieki dzialaniu darwinow-
skiej selekcji na mutacje korzystne; natomiast neutralisci
podkreslajg dzialanie przypadkowego dryfu genetycznego na
selektywnie obojetng (neutralng) mutacje®*. Przy blizszej je-
dnak analizie tych twierdzen okazuje sie, ze zachodzi tutaj
Jedynie pozorna niezgodno$é. I tak, gdy chodzi o wielkose
zmiennosci genetycznej, w ktorej istotng role odgrywa przy-
stosowawcza neutralnos¢ wiekszosci réznic posrdod alleli (ne-
utraligci), to da sie ja pogodzi¢ z istotng rolg selekcji natural-
nej (selekcjonisci). Wynika to stgd, ze zmienno$é zachodzaca
w obrebie pokolenia jest ogromna, a nawet gdyby wiekszos¢
tych zmian byla neutralna, to i tak réznice zmieniajgce war-
tosé przystosowawczg statyby sie ,,materialem”, na ktoéry dzia-
la dobor naturalny. Istota problemu lezy wiec w tym, ,jak
duza czes$é zmiennosci genetycznej utrzymuje sie dzieki przy-
padkowi, a jaka czes¢ utrwala sie dzieki swojej przewadze
przystosowawczej. Przykladowo, mutacja trzeciego nukleoty-
du w kodonie (triplet nukleotydéw kodujgcy jeden amino-
kwas) czesto wytwarza nowy kodon, ktory jest bliskoznaczny
w translacji, oba triplety (oryginalny i zmieniony) kodujg ten
sam aminokwas. Takie ciche mutacje, ktére nie zmieniajg
bialka kodowanego przez okreslony gen, moga rzeczywiscie
by¢ neutralne, obojetne przystosowawczo, a ich frekwencja
w populacji moze zalezeé glownie od dzialania przypadku” *.

Podobnie mozna pogodzi¢ selekcjonistow i neutralistéw,
gdy chodzi o problem tempa ewolucji molekularnej. Pierwsi
podkreslajg zmiennos¢ tempa ewolucji molekularnej, drudzy
natomiast moéwig o stalosci. Mianowicie, nalezy spojrze¢ na
kwestie tempa od strony funkeji spelnianych przez geny i hial-
ka. Czesto$¢ substytucji nukleotydéw czy aminokwaséw moze
wzrasta¢ w pewnych ckresach pod wplywem dzialania dobo-
ru naturalnego i przypadku. Wazne dla zmian cz¢stosci wy-
mienionych substytucji sg zmiany $rodowiskowe oraz zmiany
liczebno$ci populacji. Jednak w dituzszych okresach, w kto-

2 T.H. Jukes, M. Kimura, Evolutionary cowstraints and the neutral
theory, ,,Journal of Molecular Evolution” 21 (1984), 90.

27 . L. Stebbins, F.J. Ayala, The evolution of darwinism, ,Scien-
tific Amenrican” 253 (1985) 1, 76; tlumaczenie tegoz artykutu E. Smuk
zamieszczone w: ,,Problemy” 487 (1987) 2, 50.
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rych mie zmieniajg sie podstawowe funkcje genéw i bialek;
odnosi sie wrazenie stalosci tempa ewolucji. Jezeli' zmienia
sie Srodowisko, zmienia sie roéwniez dzialanie doboru natural-
nego, a w konsekwencji zmienia sie tempo mutacji. Natomiast
gdy zostaje zredukowana liczebnosé populacji, to istotng role
zaczyna odgrywac dryf genetyczny, czyli przypadek. Réwno-
cze$nie nalezy zwro6ci¢ uwage na pewng prawidlowosc. Gdy
wszystkie wymienione czynniki majg 'staly warto$é, to tempo
ewolucji tez jest stale

Reasumujgc mozna wnioskowa¢, ze teoria mutacji neutral-
nych 1 syntetyczna teoria ewolucji (w swej wersji klasycznej)
sa komplementarne, stanowiac doskonale, wzajemne uzupei-
nienie. Zwolennicy tej pierwszej teorii akcentujg przy tym,
ze wiele zmian zachodzgcych podezas ewolucji ma swoje zréd-
lo w powstawaniu, utrwalaniu i1 kumulacji mutacji neutral-
nych. Gdy chodzi natomiast o dobdér naturalny, to w istocie
rzeczy nie kwestionujg oni samej roli tego czynnika w pro-
cesie ewolucji jako decydujacego o pejawianiu sie przystoso-
wan, a jedynie precyzuja jego zasieg 1 intensywnosé.

4. PUNKTUALIZM — TEORIA ZABURZONEJ ROWNOWAGI

N. Eldredge 1 S. J. Gould oglosili w 1972 r. gléwne zalo-
zenia teorii niecigglego stanu rownowagi (punctuated equili-
bria) *. Autorzy ci uwazajg, ze wszystkie organizmy pochodzg
od pojedynczego, wspblnego przodka, gatunki powstaja w wy-
niku stopniowego roéznicowania sie. Materialy kopalne dowo-
dza, ze 1) gatunki pozostajg przez wzglednie diugi okres nie
zmienione, 2) stare za$ gatunki zanikaja i w ich miejsce w spo-
s6b nagly pojawiajg sie inne, nowe. Zjawiska te zachodzg
w malych populacjach. Procesy ewolucyjne stanowiag przy tym
swoiste wzajemne oddzialywanie dwoéch systemoéw hierarchicz-
nych: uszeregowanej informacji genetycznej zawartej w ge-
nach, organizmach, gatunkach i wstzych jednostkach takso-
nomicznych i rowniez ,uszeregowanej’ ekologii obrazujacej
wza;emne zwm,zkl zachodzgce pomu;dzy tworami biologiczny-
mi i $rodowiskiem fizycznym ®. Jest to propozycja weryfiko-
walna i niezwykle atrakcyjna dla systematyka przywigzanego

28 Zob. G.L. Stebbins, F.J. Ayala, The evolution of darwinism, 78.

3 N. Eldredge, S.J. Gould, Punctuated equilibria: an alternative to
phyletic gradualism, w: Models in paleobiology, ed. by T.J. M. Schopf,
San Francisco 1972, 82—115.

30 Por. S.J. Gould, Darwinism and the expansion of evolutionary
theory, ,,Science” 216 (1982) 4544, 385—386.



49 KAZIMIERZ KLOSKOWSKI l 12]

do schematéw i modeli¥. Czy moze stanowi¢ nowg- forme
syntezy ewolucji? Odpowiedz na to pytanie uzaleznia N. El-
dredge od wlasciwego, wieloaspektowego widzenia i rozumie-
nia ewolucji. Precyzujac te refleksje, Gould uwaza za koniecz-
ne zbudowanie nowej, ogdlnej teorii ewolucji, w ktorej
uwzgledni sie pojecie hierarchicznosci struktur biologicznych,
zZwracajac rownoczesnie uwage na problemy pomijane czy od-

rzucane w klasycznej ,, wspolczesnej syntezie” *.

4.1. KONTEKST TEORII

Od momentu tworzenia sie ,,wspdlczesnej syntezy” w la-
tach trzydziestych jej tworcy w do$¢ jednostronny sposédb
traktowali ewolucje, redukujac jg do proceséw modyfikuja-
cych adaptacje dzieki selekcji naturalnej. W konsekwencji
z perspektywy zasadniczo jednej tylko nauki, genetyki ewo-
lucyjnej, utworzono uproszczong wizje Swiata biologicznego,
a szczegblnie procesOw ewolucyjnych. Argumentem przeciw-
ko takim uproszczeniom mogg byc¢ strukturalnie zachowane
skamienialos$ci, na ktorych podstawie stwierdza sie, ze ewolu-
cja miala miejsce przed miliardami lat; trudno jednak zanali-
zowaé kinetyke tych zjawisk, a tym samym szczegélowo opi-
sa¢ poszczeg6lne etapy ewolucji ¥. Stad tez nie moze dziwic
‘pojawienie sie teorii zaburzonej réwnowagi, w ktoérej nie tyle
-odrzuca sie samg idee syntetycznego spojrzenia na ewolucje,
ile prébuje sie wyznaczy¢ nowy jej charakter, inny niz w la-
tach trzydziestych i czterdziestych naszego stulecia. To nowe
rozumienie syntezy oparte jest na zalozeniu hierarchicznosci
‘proceséw ewolucyjnych. Okazuje sie, ze juz Th. Dobzhansky
miat takg wizje hierarchicznej ewolucji *. W ramach tej pro-
pozycji glosil on, Ze procesy genetyczne wewngtrz poszczegdl-
nych organizméw, szczegblnie mutacje, funkcjonowaly na jed-
nym poziomie (poziom pierwszy). Niemniej jednak, gdy bie-
1rze sie pod uwage znaczenie allelicznych wariacji (np. we-

31 Por. S.J. Gould, N. Eldredge, Punctuated equilibria: the tempo
and mode of evolution reconsidered, ,Paleobiology” 3 (1977) 2, 120—139.

32 8.J. Gould, Is ¢ new and general theory of evolution emerging?,
»Paleobiology” 6 (1980) 1, 119; por. N. Eldredge, N. Stanley, N. Salthe,
Hierarchy and evolution, w: Oxford surveys imn evolutionary biology,
ed. by R. Dawkins, M. Ridley, Oxford 1984, vol. I, 184—208.

3% Por. A. Urbanek, Zycie prekambru — problemy powstawania
wezesnych etapdw 2ycia na ziemi, ,Postepy Nauk Geologicznych”
2(1970), 6—8.

. 3¢ Th. Dobzhansky, Genetics and the origin of species, New York

9317.
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wnatrz populacji) pomiedzy organizmami, woéwczas dominu-
jacymi czynnikami stajg sie selekcja, dryf, a takze struktura
i wielko$é populacji. Mozna wigc stwierdzi¢, ze poglagd Th. Do-
bzhansky’'ego o hierarchicznym uporzgdkowaniu genéw, orga-
nizmoéw, populacji (i gatunkéw) stanowi swoiste spojrzenie na
ewolucje. Zdaniem N. Eldredge’a i J. 5. Goulda taka nowa
interpretacja badan naukowych Th. Dobzhansky’ego moze by¢
uwazana za niezwykle kontrowersyjng w poréwnaniu z do-
tychezas rozpowszechnionymi opiniami,

Przyjecie tezy o hierarchicznos$ci proceséw ewolucyjnych
zalezy przede wszystkim od zarzucenia zbyt jednostronnie ro-
zumianych tez redukcjonizmu, ktére sianowily baze dla
,,wspobiczesnej syntezy”. Chodzi przede wszystkim o to, aby
procesy ewolucyjne nie byly charakteryzowane z punktu wi-
dzenia jednej tylko dziedziny, np. genetyki populacji w wy-
padku syntetycznej teorii ewolucji. Niezwykle tez istotna jest
Swiadomosé rozwoju samych poje¢ czy terminéw we ,,wspoi-
czesnej syntezie” oraz wiasciwego ich rozumienia i odnosze-
nia do odpowiednich poziomdéw proceséw ewolucyjnych. Przy-
kladem mogg by¢ pojecia statyki i dynamiki ewolucyjnej.
Statyke rozumie Th. Dobzhansky jako czynnik uruchamiajg-
cy i przerywajacy dzialanie ewolucji. Z kolei dynamika to od-
dzielenie czynnika uruchamiajgcego od jego mechanizmu de-
cydujgcego o ewolucji ¥. Jest to swoista klasyfikacja zmien-
nosci na poziomie genetyki. Réwnocze$nie nie mozna zapomi-
naé¢ o tym, ze odpowiednie mutacje i zmiany chromosomalne
na poziomie proceséw populacyjnych sa ckreslone jako dryf
i selekcja.

Rzecz zrozumiala, Zze wlasciwa charakterystyka syntetycz-
nej teorii ewolucji wymaga wyprecyzowania, czym jest syn-
teza. Nalezy przede wszystkim pamietaé, ze ,,wielu ewolucjo-
nistéw byloby zaskoczonych utozsamianiem dwoéch podstawo-
wych twierdzenn wspoblczesnej syntezy, wyszezegOlnionych
przez Goulda (ekstrapolacjonizmu, czyli stopniowej substytu-
cji alleli jako modelu dla wszystkich zmian ewolucyjnych,
i wylgcznego znaczenia selekeji dla adaptacji) 1 wiekszo$¢ nie
zgadzalaby sie, ze wspodlczesna synteza zalamala sie. Wraze-
nie, ze skonstruowano ,marionetke”, zostaje potwierdzone
woéwcezas, gdy odkryje sie, ze proponowane nowe tematy sg

% Tamze, 15: ,[..] statics, which treats of the forces producing
a motion and the equilibrium of these forces, and dynamics, which
deals with the motion itself and the action of forces producing it”,
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czescig i pakietem wspblczesnej syntezy” ™. ¥ Chodzi tutaj o sto-
pniowo coraz precyzyjniejsze deﬁmowame takich poje¢, jak
gatunek populacja, a takze wprowadzenie nowych sformulo-
wan, np. o wielopoziomowe]j selekcji. W konsekwencji Eld-
redge wnioskuje, ze synteza ma ciggle jeszcze duze znaczenie
dla teorii ewolucji ¥. Jeszcze dzi§ wielu paleontologéw, gene-
tykéw analizuje procesy ewolucyjne w ramach jednej nauki,
genetyki. U podstaw tego pogladu lezy okreSlenie w sposob
jednoznaczny mechanizméw ewolucji. Okazuje sie jednak, ze
procesy ewolucyine ,,wymykajg sie” wielu badaniom ekspery-
mentalnym. Wymagajg one zmiany perspektywy badawcze].
w ktérej podkresla sie po pierwsze, ze $wiat biologiczny jest
hierarchicznie zorganizowany. Ten hierarchiczny system je-
dnostek ma wymiar genealogiczny i ekologiczny. Genealogicz-
ng hierarchie tworza takie ,,jednostki biologiczne” jak kodo-
ny, geny, organizmy, uklady organizméw, gatunki, monofile-
tyczne grupy taksonomiczne. Natomiast hierarchie ekologicz-
ng tworza: enzymy, komoérki, organizmy populaciji, miejscowe
ekosystemy, regiony biotyczne, cala biosfera. Procesy zacho-
dzace pomiedzy tymi jednostkami, jak rowniez pomiedzy cala
hierarchig jednostek Eldredge nazywa ewolucjg. U podstaw
za$ tych wzajemnych oddzialywan, a wiec procesu ewoluciji,
lezy funkcjonalna wartoéé ilosci informacji zawartej] w geno-
mie: Z kolei Gould wprost twierdzi, ze ewolucja jest hierar-
chicznym procesem z uzupelnieniami, ale o réznych sposobach
zmian na trzech gléwnych poziomach: wariacji w populacjach,
specjacji i wzoru makroewolucji ®.

Ponadte wspomniana zmiana plaszezyzny badawczej doty-
czy zarzucenia dotychczasowej analizy ewolucji z perspekty-
wy gatunku na rzecz genéw. Ewolucje traktuje sie tutaj ja-
ko préhe rozwigzania ,,strategii gené6w” ®,

W konsekwencji zmieniona plaszczyzna podejscia do pro-
cesOw ewolucyjnych poszerza zakres mechanizmu selekeji na-
turalnej, odnoszonej dotychczas bgdZz do organizméw, bgdz do

36 G.L. Stebbins, F.J. Ayala, Is a new evolutionary synthesis neces-
sary?, ,,Science” 213 (1981) 4511, 967.

37 N. Eldredge, Unfinished synthesis. Biological hierarchies and mo-
dern evolutionary thought, New York — Oxford 1985, 139—178.

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

39 Por. R. Dawkins, The extended phenotype. The gene as the umt’
of selection, Oxford — San Francisco 1982, 15—16.
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gatunkow . Dla Goulda i Eldredge’a ** mechanizm doboru na-
turalnego funkcjonuje na poziomie kazdej jednostki w wymie-
nionych systemach hierarchicznych, co pozwala glebiej zrozu-
mie¢ procesy makroewolucyjne, nie negujac paradygmatow
neodarwinizmu (zmiennosci dziedzicznej i wplywu S$rodowis-
ka). Pomimo takich préb tworzenia teorii, hipotez przeblegu
proceséw ewolucyjnych, jak slusznie zauwaza R. Sattler, cig-
gle niejasne jest okre$lenie doboru naturalnego i roli, jakg
spelnia ¥, Nie wyjasniono do tej pory w sposéb jednoznaczny,
czy dobér naturalny trzeba traktowaé jako podstawowy czyn-
nik ewolucji. Ponadto pojecie selekcji maturalnej jest uzywa-
ne w kilku znaczeniach. Czesto np. traktuje sie jg badz jako
dobér naturalny zewnetrzny (Srodowisko decyduje o selekeji),
badz jako doboér naturalny wewnetrzny (selekcja dokonuije sie
na poziomie organizmu, poprzez korekty procesdéw mutacyj-
nych). Stad tez teorie zaburzonej roéwnowagi z wyszczeg6l-
nieniem hierarchicznej struktury jednostek biologicznych mo-
zna uwaza¢ za ciekawg probe przezwyciezenia wymienionych
wyzej trudnosci. Oczywiscie w tej nowej syntezie zasob in-
formacji poszczegdlnych jednostek biologicznych trzeba wila-
Sciwie rozumieé. Szczeg6lnie dotyczy to zdolnosci przystoso-
wawczych tych jednostek. Przystosowanie bowiem do srodo-
wiska wcale przeciez nie musi by¢ utoZsamiane ze wzrostem
ilosci posiadanej informacji. Niemniej jednak propozycja
N. Eldredge’a i S. J. Goulda zastuguje na uwage, gdyz bar-
dziej precyzyjnie niz w tradycyjnych ujeciach syntetycznej
teorii ewolucji ukazuje zachodzgce procesy na poziomie kazdej
jednostki biologicznej obu wymienionych hierarchii oraz uwy-
pukla ich przyczyny *

4.2. PROBLEM TEMPA EWOLUCJI

Z faktu niecigglo$ci materialdw kopalnych autorzy teorii
zaburzone] réwnowagi wyprowadzajg wniosek, ze tempo ewo-
lucji morfologicznej (o takiej ewolucji méwi omawiana teoria)
jest nieregularne w pordéwnaniu ze stalosciag tempa zaklada-

40 Por. S.J. Gould, The meaning of punctuated equilibrium and its
role in wvalidating a hierarchical approach to macroevolution, w: Per-
spectives on evolution, ed. by R. Milkman, Massachusetts 1982, 92—97.

4°8.J. Gould, N. Eldredge, Punctuated equilibria: the tempo and
mode of evolution reconsidered, 139—145.

2 R. Sattler, Biophilosophy. Analytic and holistic perspectives, Ber-
lin — Helderberg — New York — Tokyo 1986, 195—198.

43 Por. N. Eldredge, Unfinished synthesis. Bzologtcal hzemrcmes and
modern evolutionary thought, 202—205.
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nego w klasycznych wersjach syntetycznej teorii ewolucji “.
O ile Simpson interpretowal takg niecigglo$¢ brakiem danych
paleontologicznych, ktére w przysziosci zostang odkryte, o ty-
le Eldredge i Gould podkre$lajg, ze dane paleontolcgiczne
swiadczg o tym, iz nowe gatunki pojawialy sie podczas ewo-
lucji w sposéb skokowy. Przy tym jednak procesy ewolucyj-
ne podlegaja czasowo gwaltownym zmianom skokowym, po
ktérych nastepujg diugie okresy zastoju. Bardzo precyzyjnie
wyraza powyzsze A. Hoffman. W duzych populacjach prze-
waza dobér naturalny stabilizujacy, ktory faworyzuje osobni-
ki przecietne, a nie skrajnie odbiegajgce od normy. Dlatego
gatunki trwajg na og6l! nie zmienione w sztywnych ramach
homeostazy morfologicznej. Natomiast w matych peryferycz-
nych populacjach, czesto podlegajacych nowym dla gatunku
warunkom, selekcja jest dostatecznie ostra, a bezwladnos¢ po-
pulacji na tyle obnizona, aby doprowadzi¢ do rewolucji gene-
tycznej, tj. opanowania populacji przez zupelnie nowy geno-
typ .

Jak sie wydaje, kluczem do zrozumienia zalozen i kon-
sekwencji teorii zaburzonej rownowagi jest przyjecie, ze pod-
kreslane gwaltowne skokowe zmiany ewolucyjne dziejg sie
w okre§lonym odcinku czasu. Skala czasu w perspektywie pa-
leontologicznej, ktérg przyjmujsg Eldredge i Gould, jest za-
pewne inna od tej, na ktorg powoluig sie klasycy syntetycz-
nej teorii ewolucji, zakladajgcy perspektywe genetyczno-po-
pulacyjng. Oczywiste jest to, ze kolejne warstwy pokladow
geologicznych tworzyly sie przez wiele tysiecy lat, réwniez
skamieniatosci zachowane w tych warstwach $wiadczg o za-
chodzeniu zmian w ciggu tysiecy pokolen. Wyglad tych ska-
mielin oraz lgczenie ze sobg mogg sprawia¢ wrazenie, Ze za-
chodzily tu gwaltowne zmiany ewolucyjne. Bronigc sie przed
takim stwierdzeniem Eldredge i Gould wyraznie moéwig, ze
zgodnie z przyjetymi zalozeniami znaczny fragment ewolucji
morfologicznej gatunkéw zwigzany jest z procesem specjacii,
ktéry przebiega bardzo gwaltownie, tzn. momentalnie w ska-
1i czasu geologicznego *. Ponadto proces ten przebiega w ma-
lych populacjach. Stad tez przebieg tak rozumianej ewoluzji
nie da sie zrekonstruowaé¢ na podstawie odkrywanych wcigz
skamieniatosci.

4 Por. S.J. Gould, The meaning of punctuated equilibrium..., 83—87.
45 Zob. A. Hoffman, Wokél ewolucji, Warszawa 1983, 121.

4 Por. S.J. Gould, Is a new and general theory of evolution emer-
ging?, 125,
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Z kolei, gdy uwzgledni sie to, ze 1) dane genetyki mole-
kularnej potwierdzaja wystepowanie duzych zmian genetycz-
nych towarzyszgcych procesom - specjacji ¥, a 2) skala czasu
w sensie genetycznym jest inna niz w sensie geologicznym *,
wowczas zmiany genetyczne uwaza sie za stopniowe nawet
wowcezas, gdy dotycza wielu setek pokolen.

Pojawienie sie zatem réznic morfologicznych pomiedzy ga-
tunkami podczas procesu specjacji ma charakter momentalny
w skali czasu geologicznego, stopniowy zas w skali czasu ge-
netycznego. N. Eldredge i S. J. Gould wyraznie zaznaczaja
przy tym, ze empiryczny rozkiad tempa ewolucyjnego jest tak
podstawowy dla ich badan paleontologicznych, jak podstawo-
we sg zakresy zmiennosci dla genetykéw. Inaczej mowiac, po-
dobnie jak genetycy potrafili identyfikcwaé tylko cechy zmien-
ne, tak i paleontolodzy, patrzgc przez $lepe okulary, groma-
dzili przyklady w jednej tylko kategorii: poszukiwali miano-
wicie dowodéw wolnej, stalej i stopniowej zmiany jako jedy-
nej, prawdziwe] reprezentacji ewolucji w skamienialosciach.
Dwie inne klasy informacji byly lekcewazone lub po prostu
ignorowane: 1) luki morfologiczne w sekwencjach stratygra-
ficznych, ktére mogly sugerowaé punktualistyczne widzenie
ewolucji, przypisywano brakom danych paleontologicznych,
2) ewolucyjna staza (zastdj), chociaz uznawana przez wszyst-
kich i uwzgledniana przez stratygraféow w ich pracy zawodo-
wej, byla przez ewolucjonistéw ignorowana i traktowana jako
brak danych *.

4.3. SPOSOB EWOLUCJI

Juz w 1944 r. G. G. Simpson podkre§lal, ze trendy ewolu-
cyjne, tj. stopien rozwoju ewolucyjnego organizmoéw, przemia-
ny zachodzgce w liniach filogenetycznych, pojawiajg sie dzig--
ki ewolucji genetycznej oraz dzieki zrdéznicowanemu przezy-
waniu i pomnazaniu gatunkéw ®. N. Eldredge i S. J. Gould
podejmujgc te mysl zmieniajg najpierw perspektywe oceny

47 Por. S.J. Gould, Darwinism and the expansion of evolutionary
theory, 383.

48 Por. Th. Dobzhansky, Genetics and the origin of species, New
York 1937, 34—38.

4 Por. N. Eldredge, S.J. Gould, Punctuated equilibria: an alternative
to phyletic gradualism, 83—84, 103, 112—115; S.J. Gould, N. Eldredge,
Punctuated equilibria: the tempo and mode of evolution reconsidered,
116.

50 G.G. Simpson, Tempo and mode in evolution, New York 1944,
149—169.
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samych trendéw ewolucyjnych. Mianowicie, zmiany widozz-
ne w roznorodnosci Swiata organicznego upatrujag w procesach
ewolucy jnych, ktorych istote stanowi historia gatunkow.
W konsekwencji odrzucajg posrednio twierdzenie klagycznej
wersji syntetycznej teorii ewolucji, zgodnie z ktérym muta-
cje decydujg o zmiennosci osobniczej, a doboér maturalny je se-
lekcjonuje. Uznajg natomiast za mechanizm ewolucji to, ze
specjacja decyduje o zmiennosci, selekcja gatunkowa zas (no-
wo wprowadzony przez nich typ selekcji) ,,oczyszcza” te zmien-
nos¢ i nadaje jej odpowiedni kierunek., Oczywiste jest wiec
dla Eldredge’a i Goulda ze trendy ewolucyjne przedstawiaja
roznicowanie sie podgrup z potencjalnie przypadkowego pola
zjawisk specjacji®. W takiej perspektywie specjacja jest ,su-
rowcem” dla makroewolucji, a genetyczna substytucja we-
wnatrz populacji wiasciwie nie moze by¢ ekstrapolowana na
wszystkie wydarzenia tworzace historie Zycia.

Zgodnie z koncepcja selekcji gatunkowej (species selec-
tion) ® przyjmuje sie, ze gatunek posiadajgcy okreslong ceche
ma po prostu wiekszg szanse przetrwania i wydania nowych
gatunkow niz gatunek nie posiadajacy tej wiasnosci. Selekcja
gatunkowa wynika bezposrednio z prawdziwosci dwéch prze-
stanek, ktoére mozna stestowac jako:

1) model zaburzonej réwnowagi,

2) teoremat, zgodnie z ktérym zbiér zmian morfologicz-
nych wytworzonych dzieki specjacji stanowi istote kierunko-
wych trendoéw ewolucyinych wewngtrz gatunku.

Obrazowo nasi autorzy przedstawiajs powyisze nastepu-
jaco: selekcja gatunkowa = zaburzona réwnowaga -+ regula
Wrighta.

Dotychezasowe rozwazania wskazujg wyraznie na zasadni-
czy roéznice pomiedzy pojawianiem sie 1 rozprzestrzenianiem
gatunkéw a powstawaniem i rozprzestrzenianiem sie genow,
kombinacii genowych w ramach populacji. Gdy chodzi o te
druga grupe proceséw, to z twierdzen klasycznego neodarwi-
nizmu *® jasno wynika, ze poszczegbdlne allele konkurujg ze so-
ba, aby zdoby¢ dominacje w puli genowej danej populacji.
Proces tej] konkurencji prowadzi do zaniku alleli nieprzystoso-

51 N. Eldredge, S.J. Gould, Punctugted equilibria: an alternmtive to
phyletzc gradualism, 111—112:,

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

5 Por. K. Kloskowski, Zagadnienie determinizmu ewolucyjnego. Stu-
dium biofilozoficzne, Gdansk 1690, 12—101. - )
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wanych. Nieco inaczej wyglagda sprawa powstawania i roz-
przestrzeniania sie gatunkow. Wedlug koncepcji N. Eldredge’a
i S. J. Goulda wymienione procesy wcale nie muszg prowa-
dzi¢ do zaniku gatunku. W konsekwencji sam sposéb ewolucji
mozna zredukowac¢ do zwigzkéw zachodzgcych pomiedzy pro-
cesami przeksztalcania ewolucyjnego zachodzgcego wzdiuz li+
nii ewolucyjnych (anageneza) i rozszczepiania sie jednego ga<
tunku na nowe gatunki (kladogeneza). To w istocie rzeczy po-
zwala traktowa¢ anageneze jako swoistg akumulacje kladoge-
nezy filtrowanej przez kierunkowe dzialanie selekcji gatun-
kowej ™, Proces ten polega na tym, ze wraz z rozszczepieniem
si¢ gatunku i pojawieniem si¢ nowych ma miejsce nagly, sto-
sunkowo krotkotrwaty Wybuch nowych cech morfologicznych
Po takim okresie pojawia sie zasto;, podczas ktoérego az do
zanikniecia lub przeksztalcema sie gatunku nie zachodzg zmia-
ny morfologiczne ¥, Daje sie zatem zauwazy¢ zwigzek specja+
cjl z pojawieniem sie: zmian morfologicznych. .

5. UWAGI KONCOWE

. Podsumowujgc trzeba mocno podkresli¢, ze teoria zaburzo-
nej rownowagi jest teorig dotyczaca specjacji, zbudowang na
$wiadectwach skamieniatosci. Stad tez testowalnoé¢ teorii
zmian w gatunkach i podczas procesu specjacji wigze sie nie
z jakgkolwiek skalg czasu, ale skalg czasu geologicznego. Na-
tomiast w ramach teorii mutacji neutralnych podkresla sie,
zZe zmiany ewolucyjne mogg zaleze¢ w znacznej mierze od
mutacji, ktére nie podlegajg dzialaniu doboru naturalnego; za-
lezg wige w znacznym stopniu od dryfu genetycznego. Inny-
mi stowy, tym co igczy klasyczny neodarwinizm z teorig za-
burzonej rownowagi, jest kierunkowe dzialanie doboru natu-
ralnego Z kolei 1acznikiem syntetycznej teorii ewolucji i te-
orii mutacji neutralnych jest dryf genetyczny. Teoria mutacji
neutralnych pokazuje odmienng od klasycznych ujet role do-
boru naturalnego w ewolucji; réwnoczesnie jednak precyzyj-
niej wyjaénia te role. W konsekwencji jasnym staje sie poglad,
ze mutacje ograniczajg sie do poziomu zmiennosci, a nie ne-

5 §.J. Gould, N. Eldredge, Punctuated equilibria: the tempo and
mode of evolution reconsidered, 141; por. N. Edlredge, J. Cracraft,
Phylogenetzc patterns and the evoluttomary process. Method and theory
in comparative biology, New York 1980, 13 i 265.

5 C, Tudge, The simple mechanics of evolution, ,New Scientist”
122 (1989) 1664, 71. .

4 — Studia Philogophiae Christianae nr 1
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gujg dzialania doboru naturalnego. Ogélnie przyjmowane -de-
terminanty ewolucji pozostajg nadal te same, natomiast teoria
zaburzonej réwnowagi oraz mutacji neutrainych precyzuje
zakres ich dzialania.

Tego typu wnioski uwyraZniajg, Ze proby wykorzystania
wynikéw badan molekularnych de facto nie wplynely na roz-
woj syntetycznej teorii ewolucji. Wrecz przeciwnie, ukazaly
jej staboseé, ktérg wyraza twierdzenie R. M. Buriana gloszg-~
cego, ze zaden ewolucyjny paradygmat nie istnial i nie istnie-
je. Syntetyczna teorie ewolucji, jako jeden ze sposobéw in-
terpretacji ewolucji, trzeba co najwyzej uzna¢ za traktat tj.
porozumienie pomiedzy badaczami réznych profesji zajmuja-
cymi sie ewolucja, badz ,,schematic theory” *. Z kolei dla mnie
jest to teoria wielu teorii ktéra skostniala i przezywa swéj
zastdj juz od lat 50-tych naszego stulecia . Niemniej jednak
wydaje si¢ zasadne, z punktu widzenia filozofii biologii, pod-
jecie sie refleksji nad stusznoscig tego typu twierdzen. Cho-
dzi mi przede wszystkim o rozstrzygniecie problemu cigglosci
rozwoju syntetycznej teorii ewolucji. Nadto trzeba zwrécic
uwage na stosowane w jej ramach metody i stopien konfir-
macji twierdzen oraz okresli¢ jej strukture. Zagadnienia te
jednak przekraczajag ramy niniejszego opracowania i dlatego
chcialbym, by staly sie przedmiotem analiz kolejnych arty-
kulow.

THE SYNTHETIC THEORY OF EVOLUTION AND
THE NEUTRAL THEORY AND PUNCTUATED EQUILIBRIA

Summary

The considerations in the paper corresponds to the findings of
such scholars as: J. L. King, T. H. Jukes, M. Kimura, T. Ohta,
N. Eldredge, S. J. Gould. The basic problem of this article is an
attempt to answer the question if the neutral theory and punctuated
equilibria make continuation and deveolpment of interpretation of the
synthetic theory of evolution or if they are not within its trend.

The former one stresses the fact that the evolutionary process, to
a considerable degree depends on the mutations which do not undergo
the natural selection; so they are dependent on the genetic drift acti~
vity. At the same time the theory explains clearly the mutations which

56 R.M. Burian, The influence of the evolutionary Paradigms, w:
Evolutiorary Biology at the crossroads. A Symposium at Queens Col-
lege, ed. by M.K. Hecht, Flushing — New York 1989, 149—166.

57 K. Kloskowski, Zagadnienie determinizmu ewolucyjnego, 231—232.
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limit to a level of the genetic variability but do not negate the activi-
ty of the matural selection. The punctuated equilibria on the other
hand lays emphasis on the changes in the classes being verifiable on
the base of fossil record. It is not difficult to find out that the fun-
damental mecanisms of evolution still fulfil their function similar to
those -classical neodarwinism mention. Neveriheless the neutral theory
and punctuated equilibria specifies the sphere of their activity. This does
no change at all the grounds of the evolutionary process in which the
appearing novelty is a result of the cooperation of the deterministic
and chances factors.
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