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MECHANIZMY EWOLUCII

Dzisiejsze zebranie po$wigcone jest setnej rocznicy genialnej pracy Darwina,
ktéra ugruntowala teori¢ ewolucji w biologii. Jak wiemy, wplyw tej teorii
na rozw6j myséli ludzkiej byt ogromny i daleko wykroczyt poza granice samej
biologii. Mozna $mialo powiedzie¢, iz jest to jedno z najwigkszych osiggnig¢
teoretycznych nauki o decydujacym wplywie na poglady ludzkosci na ota-
czajacy ja éwiat istot zywych i na nas samych.

Ciekawe jest, iz teoria ewolucji mimo swej wielkiej doniostoéci byta w mo-
mencie ogloszenia jej przez Darwina, a takze i przez dlugie nastepne lata
raczej stwierdzona niz uzasadniona. Licznie zgromadzone przez samego Dar-
wina, jak i potem gromadzone dowody ewolucji spowodowaly, ze prawie
wszyscy biologowie uznali ewolucje za fakt naukowo dostatecznie potwier-
dzony. Sam fakt istnienia ewolucji nie ma dla nas juz dzi§ charakteru hipo-
tezy naukowej, lecz jest faktem powszechnie przyjmowanym (z wyjatkiem
nielicznych maniakéw, jak np. Heribert Nilsson).

Inaczej jednak przedstawia si¢ sprawa mechanizméw proceséw ewolu-
cyjnych, dzigki ktérym w naturze zachodzi ewolucja. Od poczatku powstania
teorii Darwina az do dzi§ byly one i sa przedmiotem dyskusji naukowych.
W drastycznej formie obserwowaliémy to ostatnie w zwiazku z teoriami
Lysenki.

Darwin w momencie tworzenia swej teorii ewolucji pozostawit wlasciwie
otwarte zagadnienie charakteru i zrédla zmiennosci dziedzicznej tego ,,ma-
teriatu surowego* dla wszelkich przemian ewolucyjnych zachodzacych pod
wplywem doboru naturalnego. Idee Lamarcka o bezpo$rednim dziedziczeniu
cech nabytych wydawaly mu si¢ nie do przyjecia, ale nie wiedzial, czym je
zastapi¢. Darwin stwierdzat istnienie zréznicowania dziedzicznego w obrgbie
populacji w naturze, nie wchodzac glebiej w jego genezg i Zrédla. Po prostu
stwierdzal, iz zakres obserwowanej zmiennosci dziedzicznej jest dostatecznie
obszerny, aby umozliwi¢ zmiany ewolucyjne i powstawanie nowych form.

Procesem formujacym nowe jednostki taksonomiczne wedlug Darwina
byt dobér naturalny, ktéry wybierajac jednostki najlepiej przystosowane,
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jest motorem kierunkowych zmian istot Zzywych. Jednak pojecia Darwina
dotyczace «walki o byt», czy przezywania najlepiej przystosowanych (the
survival of the fittest) byly stabo zdefiniowane i u nastgpcéw Darwina wywo-
laly dlugie dyskusje i byly réznorodnie interpretowane. Dlugie dyskusje,
czy rola doboru naturalnego jest czynna, czy tez tylko bierna, dzialajaca
jak sito, trwaja wlasciwie do dzis.

Jednak postegpy genetyki dokonane w ostatnich dziesiatkach lat s tak
wielkie i istotne, Zze rzucaja zupetlnie nowe $wiatlo na te problemy i maja
podstawowe znaczenie dla ugruntowania teorii Darwina, a zwlaszcza dla
zrozumienia mechanizméw proceséw ewolucyjnych.

Chcialbym zwrdci¢ uwage na te zdobycze genetyki, ktore rzucaja nowe
$wiatlo na dwa podstawowe elementy w teorii ewolucji, a mianowicie na:
1) zrédto zmiennosci dziedzicznej i 2) role doboru naturalnego w procesach
miennosci W naturze.

1. ZRODLO ZMIENNOSCI DZIEDZICZNEJ

Darwin z jednej strony nie przyjmowat idei Lamarcka, a z drugiej strony,
cho¢ znane mu byly fakty mutacji opisywane przez ogrodnikéw jak tzw.
«sporty», to jednak ze wzgledu na ich stosunkowa rzadko$¢ i skokowa nature,
powodujaca znaczne odchylenia od formy wyjsciowej, nie przypisywal im
wigkszej roli w ewolucji. Obserwacja bowiem wykazywala, ze zmienno$¢ dzie-
dziczna w naturze ma zwykle charakter mniej lub wigcej ciagly i jest zjawiskiem
znacznie powszechniejszym niz obserwowane dotychczas mutacje. W cza-
sach Darwina wyobrazano sobie proces dziedziczenia podobnie jak mieszanie
dwoch pltynow. Po skrzyzowaniu dwoch roéznych form u mieszanca dziedzicz-
nosci te ulegaly niecodwracalnemu wymieszaniu jak dwa plyny i powstawata
forma mieszaricowa po$rednia. Jednym stowem przy kazdym akcie krzy-
zowego zaplodnienia z dwéch réznych form powstawala jedna posrednia,
a wige zaséb zmiennosci dziedzicznej redukowat si¢ do potowy. Tego rodzaju
pojecia o dziedziczeniu wymagaly zalozenia poteznego zrédia nowej zmien-
nosci dziedzicznej, ktora by przeciwdziatata procesom wyréwnawczym powsta-
jacym w wyniku krzyzowego rozmnazania. Zrédla tego Darwin znalezé nie
moégl. Dopiero odkrycia Mendla, nieznane Darwinowi, i rozwéj genetyki
w XX wieku wykazaly, iz dziedzicznoé¢ ma charakter odrebnych czastek,
ze po krzyzowaniu nic nie ginie z istniejacej poprzednio zmiennoéci dziedzicz-
nej, ze mieszaniec nawet o po$rednim w stosunku do rodzicow fenotypie
ma w swym genotypie geny obu krancowych form rodzicielskich. Odpadta
wigc od razu konieczno$¢ zakladania niestychanie silnego zrédlta zmiennosci
dziedzicznej, skoro w naturze po skrzyzowaniu nic nie ginie, mimo ze pewne
wlasciwosci moga si¢ zewnetrznie nie przejawiac. Wobec tego poszczegdlne,
nawet rzadkie mutacje moga si¢ stopniowo w populacjach gromadzié. Fakt
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ten majacy podstawowe znaczenie w teorii ewolucji nie zawsze jest w pelni
doceniany nawet przez niektorych biologow.

Jesli chodzi o Zrodlo i naturg zmiennoéci dziedzicznej, to stynne dzi$ juz
badania de Vriesa had Oenothera Lamarckiana, wykonane na poczatku
naszego stulecia, odbily si¢ wielkim echem w calej biologii. Na poczatku byly
nawet glosy, ktore teori¢ mutacji przeciwstawialy teorii ewolucji. Jest to oczy-
wicie niczym nie uzasadnione. Po pierwsze same obserwacje de Vriesa doty-
czyly, jak wiemy, zupelnie specyficznego zjawiska wystepujacego tylko u wie-
siotko6w i nie dajacego si¢ w zadnym wypadku uogdlni¢. Zaréwno czgstosé
mutacji, jak i ich zakres u wiesiotka sa wynikiem jego specyficznej natury
cytogenetycznej. Gdyby podobnie bylo u innych organizméw, ewolucje mozna
by ttumaczy¢ na drodze skokowo powstajacych nowych form. Dalsze jednak
badania na innych obiektach o normalnej mejozie nie potwierdzily obserwacji
de Vriesa. Doktadne badania nad drosofila, kukurydza, myszami czy Anthir-
rhinum wykazaly, ze mutacje, czyli zmiany dziedziczne, sa zwykle o bardzo
matym efekcie morfologicznym lub dotycza wylacznie zmian natury fizjo-
logicznej, ich efekty moga si¢ sumowa¢, dajac zmienno$¢ o charakterze
mniej lub wigcej ciaglym. Takie zmiany mutacyjne daja zmienno$¢ zblizong
do zmiennoéci ciaglej obserwowanej w naturze. Nastgpnie liczne badania
genetyczne naturalnych populacji zaréwno zwierzat, jak np. badania po-
pulacji drosofili (Dubinin, Dobrzanski i wielu innych), jak i ro$lin (np. ba-
dania Clausena i zespotu Carnegie Institute w Stanford w Kalifornii) wyka-
zaly, ze w populacjach nawet fenotypowo jednolitych wystepuja liczne mutacje
recesywne, ktére odpowiednimi metodami genetycznymi mozna ujawnic.

Trudno jest w krétkim referacie o ewolucji zaglebiac si¢ nad wspotczesnymi
pojeciami o istocie substancji dziedzicznej i naturze proceséw mutacyjnych.
Coraz liczniejsze dowody, ze kwas dezoksyrybonukleinowy (DNA) jest
zwiazkiem zawierajacym cala informacje genetyczna organizmoéw zywych,
musza jednak decydujaco wplynaé na wspolczesne poglady na ewolucje.
Wiemy dzi$, Ze uktad czterech zasad w nukleotydach DNA jest jakby szyfrem
genetycznym zawierajacym informacje dziedziczne, dotyczace przede wszyst-
kim uktadu aminokwaséw w szeregach polipeptydowych biatek, decyduja-
cym o specyficzno$ci bialek, enzyméw i w ostatecznosci o wszelkich wiasci-
wosciach dziedzicznych organizméw. Wiemy, ze zjawisko dziedzicznosci
polega prawdopodobnie na duzym stopniu statoci DNA i na zdolnosci tej
substancji do odtwazania si¢ przy kazdym podziale komérkowym. Wydaje
si¢ dzi$, ze mutacje genow polegaja glownie na réznego rodzaju zaburzeniach
czy bledach w procesie kopiowania czasteczek DNA. Wiemy takze, Ze na pro-
ces odtwarzania sic DNA wplywa caly szereg bodzcoéw fizycznych i chemicz-
nych. Sa to jednak wszystko zjawiska odbywajace si¢ w poziomie i wW Swie-
cie duzych czasteczek chemicznych i wobec tego a priori nie mozemy si¢
spodziewaé, aby mogly one mie¢ charakter przystosowawczy na poziomie
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skomplikowanego organizmu zywego i jego jeszcze bardziej skomplikowa-
nych wzajemnych zalezno$ci wobec $wiata otaczajacego. Co jest jednak
wazne, to odkrycie, ze mutacje nie sa wcale tak rzadkie, jak dawniej przy-
puszczano. Biorac pod uwage, ze kazdy organizm zawiera dziesiatki tysigcy
miejsc zdolnych do niezaleznej mutacji, ze $rednia cz¢stos¢ mutacji genu na
pokolenie wynosi 1 na milion komérek rozrodczych, latwo obliczy¢, ze kazde
pokolenie dostatecznie licznej populacji przynosi z soba liczne nowe mutacje.
Efekty fenotypowe mutacji zwykle sa bardzo drobne lub niewidoczne, bywaja
jednak rzadko mutacje o bardzo znacznych efektach, ze chocby wspomne
o mutacjach poliploidalnych, ktére u roélin kwiatowych moga w ciagu nie-
licznych pokolen doprowadzi¢ do wytworzenia nowych gatunkéw, jak to
wielokrotnie zostalo eksperymentalnie wykazane.

W kazdym razie badania ostatnich kilkunastu lat wykazaly, ze pierwotna
trudno$é znalezienia Zrédla zmienno$ci dziedzicznej w naturze zostala wias-
ciwie dzi§ rozwiazana.

Niemniej jednak do dzi§ jeszcze blologowm spoza kregéw genetykow
nadal poddaja w watpliwoéé, czy mutacje moga by¢ jednym Zrédiem zmien-
nosci ewolucyjnej, skoro sa one bezkierunkowe, powoduja zwykle ujemne,
a nawet letalne wlasciwoéci organizmu i wreszcie powstaja pod wplywem czyn-
nikéw nie spotykanych w warunkach naturalnych, jak np..wysokiej intensyw-
noéci promieniowan jonizujacych czy stezen takich substancji, jak kolchi-
cyna czy iperyt. Polega to na szeregu nieporozumien, ktorych szczegétowo
nie moge tu jednak dyskutowaé. Podam tylko dwa przyklady konkretnych
do$wiadczen. Na przyklad genetyk Buzatti-Traverso wykazal, iz jedli
wezmiemy dzika populacje Drosophila, to dobierajac odpowiednio osob-
~niki, mozemy przeprowadzi¢ selekcj¢ na szereg cech jakosciowych, jak
wielko$¢ much, ilo§é sktadanych jaj, itp. Selekcja daje pozytywne rezultaty
tylko w ciagu kilku pokolen, a nastgpnie ustala si¢ nowy poziom selekcjono-
wanej cechy, wyzszy od wyjéciowej populacji, o ile selekcja prowadzona
byla in plus, lub nizszy, o ile selekcja prowadzona byla in minus. Dalsza
selekcja nie daje juz zadnego rezultatu, gdyz osiagnigty zostaje wysoki sto-
piefi homozygotycznosci. Jesli jednak taka homozygotyczna lini¢ naswietlimy
promieniami Roentgena, to mimo braku widocznych mutacji, prowadzona
w niej selekcja moze doprowadzi¢ jeszcze do troche wyzszego (ew. nizszego)
poziomu niz w populacji wyjsciowej. Jednym stowem, pod wplywem naswietla-
nia liczne ‘geny o drobnych efektach obnizajacych czy podwyzszajacych ba-
dana ceche ulegly widocznie mutacji, populacja stala si¢ z powrotem hetero-
zygotyczna i selekcja ‘(imitujaca tu dobor naturalny) staje si¢ z powrotem
skuteczna. Wiemy za$, ze w naturze, cho¢ rzadziej, wystgpuja zupehnie te
same typy mutacji, co i otrzymywane w do$wiadczeniach z indukowaniem.
Tylko ze procesy ewolucyjne sa niestety w stosunku do dugosci zycia ludz-
kiego bardzo powolne.
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Drugi przyklad przytocze ze $wiata roslin. W Szwecji znany botanik
Gustafsson przez szereg lat badal mutacje u jeczmienia, wywolywane
najrozmaitszymi bodzcami fizycznymi i chemicznymi. Cho¢ z tysigcy otrzy-
manych mutacji wigkszo§¢ miala wlasciwosci ujemne, przynajmniej z punktu
uzytecznosci dla czlowieka, to niektore wyraznie byly dodatnie, zwigkszajace
np. sztywno$¢ stomy czy wysoko$¢ pionu, badz tez np. skracajace okres
wegetacyjny. Liczne mutacje, praktycznie nieuzyteczne, otrzymane ta droga
znane byly juz z natury, a czasem stanowily wlasciwosci réznych form czy
odmian jeczmienia. Jednym stowem bezkierunkowa zmienno$¢ mutacyjna
moze przy odpowiedniej selekcji prowadzi¢ do kierunkowych zmian cech
organizmow.

Przy dzisiejszym stanie wiedzy stwierdzony w réznorodnych organizmach
stopieri zmienno$ci mutacyjnej jest wystarczajacy do wythumaczenia proceséw
ewolucyjnych. Trzeba jeszcze poza tym zawsze pamigtaé, ze mutacje w orga-
nizmach, a $ci$lej mowiac w populacjach, kumuluja si¢ przez dlugie wieki
i setki tysigcy pokolen istnienia gatunku, tak ze w kazdej populacji oprécz
uwidaczniajacej si¢ zmiennoSci fenotypowej istnieje jeszcze olbrzymi zapas
«zmienno$ci potencjalnej», genotypowej w postaci licznych recesywnych
alleli genéw dominujacych. Zostalo to wykazane w bardzo licznych natural-
nych populacjach roélin i zwierzat. Jak daleko te zmiany moga i¢, na to
wskazuja np. wyniki z jednej strony Dobrzanskiego nad gatunkami Dro-
sophila czy wyniki badan Clausena nad plemieniem Madiinae z Compositae
wykazujace ze w naturze moga istnie¢ tzw. «sibling species» czy «cryptic
species», ktére mimo braku zréznicowania morfologicznego i czgsto tylko
przy cze$ciowej izolacji ekologicznej czy geograficznej sa catkowicie oddzie-
lone barierami sterylnoéci plciowej, tak iz wymiana genéw migdzy nimi jest
niemozliwa. Genetyczno-fizjologicznie sa to juz odrgbne gatunki, mimo Ze
zaden systematyk nie jest w stanie ich odrézni¢. Z drugiej strony wiemy, Ze
czgsto gatunki morfologiczne bardzo odrgbne daja zupelnie plodne mieszarice.
Nie zawsze wigc kryteria zmiennos§ci morfologicznej sa wystarczajace.

2. ROLA DOBORU NATURALNEGO W EWOLUCJI

Niewatpliwie samo poznanie procesu zmiennosci dziedzicznej nie ttumaczy
nam jeszcze procesu ewolucji. Zmiany w czasteczkach DNA sa bezkierunkowe,
nieprzystosowawcze z natury i na zupelnie innym poziomie niz zmiany za-
chodzace w organizmach i ich populacjach. Konieczne jest zalozenie jakiego$
procesu, ktory by kierowal ta zmienno$cia. Wiemy od czasu Darwina, ze sila
kierujaca ewolucja jest dobor naturalny, czyli selekcja w naturze. Jak wigc
nalezy wyobrazaé sobie proces doboru naturalnego w §wietle wspolczesnych
koncepcji genetyki? Przede wszystkim trzeba sobie zdaé sprawe, ze jednostka
w naturze ulegajaca ewolucji nie sa geny, de facto czasteczki chemiczne, ani
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nawet pojedyncze osobniki z calym swym niestychanie skomplikowanym
zespolem proceséw rozwojowych, ale populacje. Gatunki czy inne jednostki
systematyczne zyja w. naturze nie jako pojedyncze osobniki, ale jako populacje
ztozone czesto z bardzo licznych osobnikow. W obrebie populacji mendlowskiej
wszystkie osobniki sa zdolne do zupelnie swobodnej wymiany wlasciwosci
dziedzicznych na drodze zaplodnienia krzyzowego. Wobec tego populacje
posiadaja jakby wspdlny genotyp. Prawa rzadzace zmiennoscig, na poziomie
gendw, komorek, osobnikdéw czy wreszcie populacji, sa od siebie roézne. Oczy-
wiscie, ze dla zrozumienia praw genetyki populacyjnej konieczna jest znajo-
mos$¢ genetyki na poziomie osobnikdw, komorek czy nawet czgsteczek DNA,
ale nie jest wystarczajaca. Totez dla teorii ewolucji podstawowe znaczenie
ma genetyka populacji. Populacja jest podstawowa jednostka ulegajaca w na-
turze ewolucji. Sama genetyka jest nauka mloda, genetyka populacji liczy so-
bie zaledwie 20 lat, niemniej jednak dzigki zywiolowemu rozwojowi ma caly
szereg podstawowych dla ewolucjonizmu osiagni¢é. Podstawowa jej jednostka
jest populacja mendlowska. Jest to taka populacja, w obrgbie ktorej wszystkie
osobniki krzyzuja si¢ migdzy soba swobodnie na zasadzie panmiksji. Oczy-
wiscie nie wszystkie populacje spetniaja warunki populacji mendlowskich,
choéby np. populacje roslin samopylnych czy apomiktycznych. W populacji
przy spelnieniu calego szeregu dodatkowych warunkéw ustala si¢ pewien
stan rownowagi dziedzicznej, charakterystyczny dla calej populacji, ktory
moze by¢ przekazywany z pokolenia na pokolenie. Oczywiscie jest to stan
raczej teoretyczny i wystepuje jedynie w wypadku, gdy srodowisko jest jedno-
lite i stale, osobniki nie imigruja czy emigruja, geny nie mutuja, a rézne allele
gendw i ich kombinacje maja jednakowe szanse przezycia, przy tzym w pro-
cesie krzyzowania nie ma wybidrczosci. Taki stan idealny zostal najpierw
opracowany od strony teoretyczno-matematycznej przez Wrighta, Hal-
dane, Fischera i innych. W naturze spotyka si¢ go bardzo rzadko. Popu-
lacje, w ktorych rozktad fenotypow i genotypow bytby zgodny z tzw. prawem
Hardy-Weinberga, najlepiej zostaly opisane wéréd ludzi np. w stosunku
do takich wlasciwosci, jak rozne grupy serologiczne (grupy M. MN i N).

Zwykle w naturze sytuacja jest znacznie bardziej skomplikowana. Srodo-
wisko jest zréznicowane i zmienne, rézne geny mutuja z rézng czgstoscia
jedne fenotypy, czy genotypy sa lepiej przystosowane do przezywania niz inne
lub tez zaplodnienie nie jest calkowicie przypadkowe i osobniki o pewnych
genotypach czy fenotypach kojarza si¢ w sposdb wybidrczy lub zgota naste-
puje samozapltodnienie, wreszcie pewne genotypy moga w sposéb wybiodrczy
emigrowaé czy imigrowa¢ do populacji. Kazdy z tych czynnikéw z osobna
lub w jakiejkolwick kombinacji moze powodowac trwale i kierunkowe zmiany
w skladzie genetycznym populacji, czyli we wzajemnym stosunku iloSciowym
poszczegblnych genotypow i fenotypow. Takie zmiany beda miaty juz cha-
rakter zmian ewolucyjnych. Jesli np. $rodowisko bedzie ulegalo trwalym
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zmianom o okre$lonym charakterze, to pewne geny i genotypy w populacji
staja si¢ coraz rzadsze i moga nawet ulec catkowitej eliminacji. Zdarza si¢ to
raczej rzadko, gdyz wraz z malejaca frekwencja genu w populacji jeszcze
szybciej maleje szansa jego kompletnej eliminacji.

Jesli wszystkie geny osobnikéw populacji nazwiemy pula genowa popu-
lacji, to w wyniku tych proceséw bgdziemy obserwowali zmiany puli genowej
populacji jako jednostki reagujacej na dzialajace czynniki. Populacja z wyjscio-
wego stanu rbwnowagi zostaje wytracona i zachodza w niej zmiany w kierunku
nowego stanu réwnowagi, ktory zaleze¢ bedzie od ci$nienia mutacyjnego,
migracyjnego, selekcyjnego itp. Z tym procesem wiaza si¢ stynne pojecia
Darwina «walki o byt» i «przezywania najlepiej przystosowanego». Pojecia
te nie byly zbyt precyzyjnie zdefiniowane przez Darwina, co spowodowato
ze byly bardzo réznie interpretowane i rozumiane czasem zbyt dostownie
i antropomorficznie, i wywolaly liczne dyskusje, stynne w historii darwinizmu.
Z punktu widzenia genetycznego musimy je rozumie¢ znacznie mniej dostownie.
Osobnikiem wychodzacym zwycigsko z «walki o byt» bedzie po prostu ten
osobnik, ktéry ze wzgledu na swoj genotyp ma wigksze szanse wydania licz-
niejszego potomstwa. Nie ma tu zadnej walki i na «placu boju» nie musi pozo-
staé trup «przeciwnika». Jesli w nastegpnym pokoleniu pewne osobniki w stopniu
wigcej niz proporcjonalnym do ich liczebnosci wplyna na sktad genetyczny
potomstwa, to pula genowa populacji ulegnie genetycznej zmianie i bedziemy
obserwowali zmiang ewolucyjna. O ile proces ten bedzie powtarzal si¢ przez
szereg pokoleri, to nastapi kierunkowa zmiana w liczebnosci réznych genéw,
z ktérych czestosé jednych bedzie wzrastaé, a innych male¢, a genetyczny skiad
populacji bedzie ulegal kierunkowym zmianom. Oczywidcie, decydujacym
czynnikiem bedzie charakter srodowiska, w ktérym osobniki rosna, dojrzewaja
i wydaja potomstwo, przy czym osobniki o pewnych genotypach beda miatly
wigksze szanse wydania licznego i zdrowego potomstwa niz pozostale o in-
nych genotypach. Proces ten powszechnie nazywamy doborem naturalnym
lub selekcja naturalna.

W obecnym stanie wiedzy i to pojecie jest juz zbyt ogodlnikowe. Niewat-
pliwie mozemy wyr6zni¢ szereg rodzajow selekcji.

Przede wszystkim nalezy odrézni¢ selekcje osobnicza od selekcji
na wlasciwoéci potomstwa. Wyobrazmy sobie, ze genotyp @ powoduje
wytworzenie fenotypu A. Selekcja osobnicza zachodzi¢ bedzie wtedy, gdy
czesto$¢ genu a w nastgpnych pokoleniach zaleze¢ bedzie od whasciwosci
fenotypu A. Selekcja na wlasciwosci potomstwa bedzie w tym wypadku, gdy
selekcja bedzie zalezala nie od wlasciwosci samego osobnika o fenotypie 4,
lecz od whaéciwoéci jego potomstwa. Selekcja osobnicza bedzie dotyczyla
zmian w czestosci poszezegdlnych genéw w populacji czy to o wyraznym efek-
cie fenotypowym, czy np. wplywajacych modyfikujaco na efekt innych genow,
czy ich dominowanie.

8*
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Przykiadem selekcji osobniczej moga by¢ zmiany, jakie zaszly w czasach
historycznych w obszarach przemystowych Anglii i Niemiec, gdzie u szeregu
gatunkéw ciem i motyli formy melaniczne przystosowane lepiej do ciemnego,
zakopconego dymami tla wyparly formy jasne. W tym wypadku nie tylko
zwiekszyla si¢ w populacjach czesto§¢ alleli genow warunkujacych ciemne
zabarwienie, ale w niektorych wypadkach wykazano (Haldane, Ford
i inni), ze forma ciemna na skutek selekcji genow modyfikujacych stala si¢
jednocze$nie catkowicie dominujaca nad forma o jasnym ubarwieniu.

Przykltadem selekcji na wiasciwosci potomstwa sa ewolucyjne zmiany
prowadzace do wytworzenia barier przy rozmnazaniu plciowym. Jesli mamy
w naturze dwie sasiednie populacje 4 i B przystosowane do lokalnych warun-
kow srodowiskowych, tak iz mieszarice migdzy nimi s3 gorzej przystosowane
do ktéregokolwiek z tych $rodowisk niz rasy wyjsciowe, to selekcja bedzie
dazyla w kierunku ograniczenia mozliwo$ci wytwarzania mieszancow przez
wytwarzanie barier plciowych. W tym wypadku selekcja nie bedzie opierala
si¢ na wlasciwoséciach samych osobnikéw z populacji 4 czy B, jak w wypadku
selekcji osobniczej, lecz na wladciwoéciach ich potomstwa. Knight,
Robertson i Waddington wykazali niedawno to zjawisko doswiadczalnie
na kulturach Drosophila z recesywnymi mutacjami «ebony» i «vestigial».
Mieszarice miedzy nimi sa oczywiscie typu dzikiego. Dobierajac w kazdym
pokoleniu do krzyzowania tylko osobniki o cechach zmutowanych, wyselekcjo-
‘nowali po kilkunastu pokoleniach linie czgéciowo izolowane plciowo, dajace
znacznie nizszy procent osobnikéw typu dzikiego powstajacego ze skrzyzo-
wania (rys. 1). Jednym slowem selekcja tu nie bedzie dotyczy¢ zdolnosci do
wydawania potomstwa, a dotyczy¢ bedzie raczej dopiero pfodnosci wnukow.
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Rys. 1. Selekcja w kierunku plciowej izolacji u Drosophila melanogaster (Knight, Robertson,

Waddington, 1956). Homozygotyczne mutanty ,.ebony* i ,vestigial“ we wspolnej kulturze krzy-

zowaly si¢ swobodnie. Typ dziki powstaje w wypadku skrzyZowania ze soba réinych mutantow.

Do selekcji wybierano tylko mutanty. Widaé spadek typu dzikiego, a wigc zwigksza sie tendencja
do skrzyzowania miedzy osobnikami tego samego typu.
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Trzecim typem selekcji, jeszcze bardziej odlegtym od prostej osobniczej
selekcji, bedzie selekcja migdzy réznymi odrebnymi populacjami. Nie ulega
watpliwosci, ze zdolno§¢ i tempo przemian selektywnych w populacjach
o réznych mechanizmach genetycznych jest bardzo rézna. Np. bedzie cal-
kiem inna wéréd roslin obcopylnych, a inna wérdéd samopylnych, czy w skraj-
nym wypadku apomiktycznych. Populacje mendlowskie organizméw o za-
ptodnieniu krzyzowym posiadajace wigksza liczbg¢ genow w stanie hetero-
zygotycznym sa lepiej przystosowane do zmian genetycznych pod wplywem
zmieniajacego si¢ $rodowiska, choé poszczegdlne osobniki moga by¢ gorzej
przystosowane do warunkéw aktualnych. Roéliny samopylne bardziej homo-
zygotyczne beda lepiej przystosowane do warunkéw aktualnych, ale bardziej
narazone na wyginigcie przy zmianie warunkéw Srodowiskowych. Procesy
te na dluga mete powoduja wymieranie jednych gatunkow, a rozwijanie si¢
innych. Bedzie to jednak typ ewolucji polegajacy na selekcji migdzy popu-
lacjami, a nie w obrgbie populacji. Mechanizmy tych proceséw sa jeszcze pra-
wie zupelnie nieznane.

Powyzsza klasyfikacja selekcji oparta byla na naturze jednostki, ktora
jest podmioiem selekcji, a wigc czy to na osobniku, czy na potomstwie w na-
stepnych pokoleniach, czy wreszcie na calej odrgbnej populacji. Procesy
selekcyjne mozna jednak takze rozpatrywac z punktu widzenia skutkow, ktére
wywoluja. Mozemy wtedy wyréznié¢ selekcje postgpowa, zmieniajaca bardziej
lub mniej kierunkowo wiasciwosci okreslonej populacji, jak i selekcjg zacho-
wawcza, dazaca do utrzymania okreS§lonego typu morfologicznego, mimo
zmiennych warunkéw $rodowiska. :

Selekcja postegpowa bedzie powodowaé coraz liczniejsze wystgpowanie
nowych korzystnych mutacji, wywolujac zmiany kierunkowe calej populacji
czy tez dywergencje, gdy z jednej populacji powstaja dwie czy wigcej odrgbnych
populacji. Jest to proces, ktéry zwykle rozumiemy jako dobér naturalny.
Trzeba jednak zdawaé sobie sprawe, ze w naturze nie mniej czesty i wazny
jest proces selekcji zachowawczej, przeciwdziatajacej zmianom organizméw
w zmiennym $rodowisku bytowania. Srodowisko czesto zmienia si¢ okresowo
badz bezkierunkowo, wykazujac duza réznorodno$¢ w czasie i przestrzeni.
Dla organizméw niezmiernie wazna cechq jest nie tylko zdolno$¢ przystoso-
wywania si¢ na drodze zmian dziedzicznych do zmieniajacego si¢ Srodowiska,
lecz takze i zdolno$¢ do optymalnego wykonywania swych funkcji zyciowych
(metabolicznych jak i rozmnazania) w dostatecznie szerokiej amplitudzie
zmiennych warunkéw zewngtrznych.

Selekcja zachowawcza zachodzi przede wszystkim na drodze eliminacji
mutacji niekorzystnych, obnizajacych zywotno$¢ czy. ptodno$¢ osobnikéw
w populacji. Gdyby selekcja zachowawcza polegata jedynie na eliminacji
pewnych zmutowanych genéw, nalezatoby si¢ spodziewaé, ze w populacjach
naturalnych ustali si¢ z czasem wysoki stan homozygotyczno$ci «korzyst-
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nych genéw». Analiza genetyczna osobnikéw z naturalnych populacji roslin
i zwierzat wskazuje na co$§ wrecz przeciwnego. Organizmy w naturze sa w wy-
sokim stopniu heterozygotyczne. Badania np. Dobrzanskiego nad licznymi
populacjami dzikich gatunkoéw Drosophila wykazaly, ze wysoka heterozygo-
tyczno$¢ jest tu reguta i to do tego stopnia, ze wigkszo$¢ chromosomow w stanie
homozygotycznym jest badz letalna, badZz obnizajaca wyraznie zywotno$¢,
Aby utrzymac¢ przez dluzszy czas staly, Sredni, przecigtny fenotyp populacji
poszczegblne osobniki sa genetycznie bardzo réznorodne i heterozygo-
tyczne. Wedlug Lernera, tworcy teorii genetycznej homeostazji, selekcja
zachowawcza polega na eliminacji osobnikéw homozygotycznych w stosunku
do zbyt duzej liczby genéw, dzigki czemu utrzymuje si¢ optymalny stopien
heterozygotycznosci. Wspoélczesne badania genetyczne zdaja si¢ wskazywac,
iz dla bardzo licznych gendéw stan heterozygotyczny wywoluje maksimum
stymulacji fizjologicznej organizmu, co obserwujemy migdzy innymi i w zja-
wisku heterozji, dzi§ szeroko wykorzystywanym praktycznie w hodowli ku-
kurydzy i innych roslin. Dz¢ki temu organizmy heterozygotyczne maja wyzsza
warto$¢ selektywna niz oba typy homozygotyczne. Jest to jeden z czynni-
kow przyczyniajacych sie do eliminacji homozygot i stabilizujacy sktad ge-
netyczny populacji.

Istnieje jeszcze drugi czynnik, wplywajacy na genetyczna homeostazje
w populacjach, a mianowicie wigksza homeostazja fizjologiczna osobnikéw
heterozygotycznych w poréwnaniu z homozygotami. Liczne badania z gene-
tyki rozwojowej wykazaly, iz osobniki heterozygotyczne sa w wigkszym
stopniu zdolne do optymalnej wydajnosci funkcjonalnej w skrajnych warun-
kach $rodowiskowych, niz osobniki homozygotyczne. Wiadomo, ze fenotyp
kazdego osobnika (na ktory dziala selekcja) jest wypadkowa wspoldziatania
genotypu i czynnikéw $Srodowiskowych. Moze on przy tym samym genotypie
ulega¢ znacznym odchyleniom w zalezno$ci od warunkéw, w ktorych roz-
wijal si¢ organizm. O ile istnieje pewna optymalna posta¢ czy funkcja orga-
nizmu, to regulacja homeostatyczna umozliwia osiagnigcie optymalnej formy
czy funkcji w szerokim zakresie warunkéw zewnetrznych, co jest oczywiscie
cecha selektywnie dodatnia. Jest to jednak jednocze$nie czynnik przeciwdzia-
lajacy doborowi naturalnemu. Fakt wyzszej homeostazji heterozygot w po-
roOwnaniu z homozygotami tlumaczy nam dzi§ juz dobrze poznang, bardzo
ztozong strukture genetyczng w naturalnych populacjach. O mechanizmie
fizjologicznej homoestazji nie wiemy obecnie prawie nic. Waznym jest jednak
uswiadomienie sobie faktu, ze w naturze nie wystepuja «typowi przedstawi-
ciele» jakiegokolwiek gatunku w stanie mniej lub wigcej homozygotycznym.

Chcialbym takze wspomnie¢ jeszcze o jednym typie procesow stabilizu-
jacych populacje, podkre§lanym ostatnio przez Waddingtona. Jest to nazwana
przez niego «canalizing selection», czyli selekcja skierowujaca czy kanalizu-
jaca. Selekcjonuje ona genotypy, stwarzajace systemy rozwojowe mniej wraz-
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liwe na wplywy $rodowiska zewnetrznego, dzigki czemu w populacji utrzy-
muje si¢ mniej lub wigcej staly fenotyp i jednolito$¢.

Waddington wykazal, iz u Drosophila z dzikiej populacji np. normalne
wyksztalcenie skrzydet jest mato wrazliwe na bodZce zewngtrzne, jak tempe-
raturg. Dzialajac jednak bodZcem termicznym w okresie zakladania si¢ skrzy-
del w rozwoju larwalnym mozna wywola¢ brak okreslonej zylki. Jest to cecha
imitujaca zupelnie znana mutacj¢ genowa. Stanowi to tzw. fenokopi¢ wedtug
terminologii Goldschmidta. Waddington prowadzac przez szereg po-
kolen selekcje w ten sposob, ze do rozmnazania brat tylko te osobniki, ktére
wytworzyly pod wplywem szoku termicznego badana fenokopig, otrzymywat
coraz wyzszy procent fenokopii, a po pewnej liczbie pokolen otrzymatl osobniki
ze zmieniona cecha bez stosowania bodZca termicznego (rys. 2). Wygladalo
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Rys. 2. Selekcja na reakcje na bodziec termiczny (Bateman, 1956). Krzywa ilustruje procent much
o braku tylnej zylki poprzecznej po dzialaniu temperatury 40°C przez 2 do 4 godziny. W kazdym
pokoleniu do rozmnazania brano tylko osobniki ze zmienionym unerwieniem.

Dolny wykres: do$wiadczenie na linii wsobnej daje brak reakcji.

Go6rny wykres: do$wiadczenie na linii heterozygotycznej. Reakcja wyrazna, procent much o zmie-
nionym unerwieniu wzrasta od ok. 54 do 94.

to na dziedziczenie cech nabytych. Dokladna jednak interpretacja tych do-
$wiadczen wskazuje, ze w organizmach zyjacych w warunkach naturalnych
genotypy sa tego typu, ze umozliwiaja wytwarzanie normalnego fenotypu
w bardzo szerokim zakresie warunkow $rodowiskowych; rozw¢j ich jest,
jak Waddington to wyraza, «skanalizowany», czyli biegnacy po okres§lonym
torze. Polega to na wspoldziataniu licznych, réznych gendw, ktére wytwarzaja
bardzo wysokie «progi reakcji» uniemozliwiajace zmiang¢ przebiegu pro-
cesOw rozwojowych. Dopiero dluga selekcja w kierunku obnizenia tego
progu reakcji moze spowodowaé, iz organizm pod wplywem bardzo nie-
znacznych bodZzcow zmienia swoj kierunek rozwojowy lub w ostatecznosci
nowy typ rozwojowy staje si¢ norma, a nie wyjatkiem. Wydaje si¢, Ze w na-
turze selekcja w kierunku wydatnego skanalizowania procesdw rozwojo-
wych jest zjawiskiem bardzo powszechnym i wigkszo$¢ wlasciwosci istot-
nych dla przezywania organizméw zywych jest wysoce skanalizowana,
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tzn. tak genetycznie uwarunkowana, iz mimo znacznych wahan warunkéw
srodowiskowych rezultat ostateczny procesdw rozwojowych jest ten sam.
Oczywiécie powoduje to ostabienie wplywu $Srodowiska jako czynnika doboru
naturalnego i wplywa na stabilizacj¢ populacji w naturze.

Z tego bardzo pobieznego przegladu wynika, Zze dobdr naturalny czyli
selekcja jest wynikiem sprzecznie dziatajacych selekcji: zachowawczej i po-
stepowej. Wypadkowa w postaci takich czy innych zmian ewolucyjnych
bedzie zalezata od wielkiej liczby czynnikéw, jak np. charakter rozmnazania
si¢ danego organizmu, struktura populacji, jej liczebnos$¢, czesto$¢ mutacji,
dlugo$¢ zycia pokolen itd. Obraz jeszcze bardziej si¢ komplikuje, jesli zato-
zymy zgodnie z Wrightem, ze pewne zmiany w populacjach (o przynajmniej
okresowo malej liczebnosci) zachodza na skutek tzw. driftu, czyli przypadko-
wej eliminacji, czy ustalaniu pewnych genotypoéw. Wtedy zmiany w popula-
cjach moga nawet i§¢ w kierunku przeciwnym do doboru naturalnego. Cho-
ciaz obraz procesow ewolucyjnych staje si¢ coraz bardziej skomplikowany,
to jednak dzieki temu, ze mozemy juz dzi§ badaé rzeczywiste jednostkowe pro-
cesy, staje si¢ on niezmiernie interesujacy. Mozemy juz obecnie zaplanowac
konkretne do$wiadczenia sprawdzajace liczne mniej lub wigcej teoretyczne
zalozenia. Takie do$wiadczenia nad sztucznymi populacjami Drosophila
sa juz prowadzone na wielka skal¢ w Stanach Zjednoczonych, Anglii i Japonii.
Jesli chodzi o roéliny, to podobne do$wiadczenia prowadzi np. prof. Lewis
nad populacjami licznych gatunkéw rodzaju Clarkia w Kaliforni. Osiagnigte
wyniki wskazuja na wielka ztozono$¢ proceséw selekcji zachodzacych w po-
pulacjach.

Nie ulega dzi§ watpliwo$ci, ze procesy prowadzace do réznicowania
sie nizszych jednostek taksonomicznych, jak «sibling species», ras geogra-
ficznych, podgatunkéw czy wreszcie gatunkéw, dadza si¢ w pelni wytlumaczy¢
skomplikowana gra takich czynnikéw, jak proces mutacji i réznych typow
selekcji. Przebieg tych procesow w réznych grupach organizméw z natury
rzeczy nie moze byé¢ identyczny, co powoduje, ze i jednostki wystgpujace
w naturze nie zawsze maja t¢ samg warto$¢ biologiczna, cho¢ wzgledy prak-
tyczne wymagaja formalizacji w taksonomii opisowe;.

Pozostaje jednak pytanie, czy tego rodzaju procesy wystarczaja, aby
wytlumaczyé cato$é ewolucji wraz z powstawaniem w historii geologicznej
zupelnie nowych typéw zwierzat i roélin. Jeden z najwybitniejszych genetykow,
niedawno zmarly prof. R. Goldschmidt, odnosit si¢ do tego sceptycznie.
Uwazal on, iz nowe typy organizméw nie powstawaly na drodze selekcji
drobnych zmian mutacyjnych, lecz na skutek pojawiania si¢ od czasu do czasu
rzadkich mutacji w zasadniczy spos6b zmieniajacych strukturg¢ organizmow
i o efekcie umozliwiajacym za jednym skokiem powstanie zupelnie nowego
typu organizmu czy nowego organu. Osobniki z takimi mutacjami nazywal
on «hopefull monsters», czyli potworami z perspektywa na przysztos¢. Takie
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mutacje rzeczywiscie si¢ czasem zdarzajg, jak np. okazy Drosofila z 4 skrzy-
dlami lub z czwarta para odnézy. Mimo, Ze sa to drosofile, maja jednak ce-
chy, ktore formalnie wykluczaja je nawet z rzedu Diptera. U roélin poje-
dyncze mutacje moga zamieni¢ kwiat wargowy na promienisty, czy spowo-
dowa¢ redukcje liczby precikéw itp. Powstaje pytanie, jaka byla rzeczywista
rola tych mutacji w ewolucji. Trudno na to pytanie odpowiedzie¢; by¢ moze
oba te typy mutacji odgrywaly role w ewolucji.

Moga postuzy¢ za przyklad wyniki otrzymane u nas w Zakladzie Ge-
netyki w badaniach genetycznych nad rodzajem Aquilegia. Jak wiadomo,
rodzaj Aquilegia, wraz z takimi rodzajami jak Isopyrum, Thalictrum
stanowi odrgbna grupe w rodzinie Ranunculaceae, o wspllnej podsta-
wowej liczbie chromosoméw 7, o zblizonej bardzo morfologii czeéci we-
getatywnych, zwlaszcza lisci, a rodzniacych sie znacznie budowa kwia-
tow i owocdw. W grupie tej najpierwotniejsze gatunki wystepuja w Azji
Wschodniej, zwlaszcza w Chinach i Japonii. Tam wystgpuje tez rodzaj Se-
miaquilegia o budowie kwiatow zblizonej do rodzaju Aquilegia, ale bez charak-
terystycznych ostrég, co zbliza go jednocze$nie do rodzaju Isopyrum. Je-
den z gatunkéw, Semiaquilegia ecalcarata, ktéry réwnie dobrze mozna zali-
czy¢ do rodzaju Aquilegia, skrzyzowany zostal z réznymi gatunkami rodzaju
Aquilegia, a miedzy innymi z nasza Aquilegia vulgaris. Mieszanice F;, maja
ostrogi krotsze niz vulgaris. W F, wystapilo wyraZne rozszczepienie w stosunku
trzy roéliny z ostrogami: jedna bez ostrég, co wskazuje, iz zdolnoé¢ do wytwa-
rzania ostrog zalezy od jednego tylko genu. W obrebie roélin F, z ostrogami
ksztatt 1 wielko$é ostrog wykazywaly olbrzymia zmienno$¢, wskazujaca na
wspoldziatanie licznych genéw. Wyniki te zostaly potwierdzone takze w krzy-
zowkach z innymi gatunkami. Wydaje si¢ nie ulega¢ watpliwosci, ze chinski
gatunek bez ostrog przedstawia przezytek bardzo starych, wyjsciowych form
dla calego rodzaju Aquilegia, spokrewnionych z Isopyrum i rodzajami Semi-
aquilegia i Paraaquilegia. Rodzaj Aquilegia w tej grupie rodzajow charaktery-
zuje si¢ ostrogami, ktore przystosowaly kwiaty do odrebnych zapylaczy,
jak np. trzmiele wéréd gatunkoéw eurazjatyckich. W Ameryce Pin. cale grupy
gatunkow Aquilegia przystosowaly si¢ do zapylania przez ptaki, badZ przez
¢my z grupy zawisakow, modyfikujac budowe kwiatow i ostrég, ktére w skraj-
nych wypadkach osiagaja dlugoé$¢ do 10 cm. Wydaje sig, iz w tym wypadku
poczatkiem nowego rodzaju Agquilegia byla zapewne pojedyncza mutacja,
ktéra umozliwita wytworzenie ostrég i przeniesienie na ich dno miodnikow.
Spowodowalo to za jednym krokiem przystosowanie kwiatow do zapylania
przez zupelnie inne grupy zapylaczy. Dalsza jednak ewolucja w obrebie
rodzaju Aquilegia polegata na mutacjach licznych genéw o drobnych efek-
tach sumujacych sig, ktére wytworzyly olbrzymia liczbe gatunkéw orlikow.
Gatunki te w miarg rozprzestrzeniania si¢ w Azji Wschodniej przystosowaty
si¢ do nowych grup zapylaczy, modyfikujac struktur¢ swych kwiatéw. Tak
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wigc jedna mutacja o zasadniczym efekcie mogla by¢ punkiem wyjsciowym
dla calego rodzaju, a zréznicowanie na gatunki polegalo na drobnych zmia-
nach struktury kwiatow. Czy w ten sam sposob powstawaly bardziej zasad-
nicze zmiany w budowie i powstawaniu organéw, trudno dzi§ powiedzie¢;
nie jest to wykluczone.

Tak wigc w sto lat po genialnym dziele Darwina mozemy stwierdzi¢,
ze nie tylko sam fakt ewolucji organizméw na ziemi jest faktem naukowym
nie budzacym watpliwosci, ale ze zaczynamy rozumie¢ mechanizm zmian
ewolucyjnych. Okazuje si¢ on w zasadzie taki, jak wyobrazal sobie sam Dar-
win, moze tylko znacznie bardziej skomplikowany i bardziej réznorodny.
Do pelnego jego poznania bardzo nam jeszcze daleko, lecz wydaje sig, ze
wkroczylismy na wlasciwa droge i spekulacje na ten temat mozemy zastapic
doktadnymi do$wiadczeniami. Dotychczasowe wyniki genetyki populacyjnej
rokuja jak najlepsze nadzieje na przyszto$é. Poznanie mechanizméw ewolucji
ma za$ podstawowe znaczenie nie tylko dla odtworzenia ewolucji, ale rowniez
dla kierowania w przysziosci tymi procesami w hodowli i w trosce o zacho-
wanie wlasciwego rozwoju ludzkosci.
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