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JUSTYNA HERDA

NEUTRALISTYCZNA 1T SYNTETYCZNA
TEORIA EWOLUCIJI

Teoria ewolucji jest jedna z najbardziej kontrowersyjnych teorii w ramach
nauk biologicznych. Jeszcze przed opublikowaniem teorii Darwina $cieraty
si¢ w tym obszarze wiedzy rdzne zdania i opinie. Teoria ewolucyjnego roz-
woju $wiata jest tak zywo dyskutowana chociazby z tego powodu, ze doty-
czy naszej historii i naszego zaistnienia w rozwoju Ziemi i istniejacego na
niej zycia. Teoria Darwina byta pierwsza naukowa propozycja dotyczaca
ewolucji, ktora przedstawiata mechanizmy owego procesu. Nie unikngta ona
jednak pewnych niejasno$ci i trudnos$ci, ktorych rozwiazanie przysparzato
wielu trudnosci. Na przyklad: Darwin nie potrafil wyjasni¢ jednoznacznie
braku ogniw posrednich w zapisie kopalnym. W zwiazku z pojawiajacymi
si¢ znakami zapytania powstawaty kolejne ujgcia procesu ewolucji. Miat na
to takze ogromny wplyw rozwoj nowych dyscyplin biologicznych, takich
jak: genetyka, paleontologia, biologia molekularna. Nowa sytuacja wymaga-
la syntezy dotychczasowej wiedzy ewolucyjnej z rozwijajacymi si¢ dziedzi-
nami. Doprowadzito to do pojawienia si¢ w latach trzydziestych XX wieku
syntetycznej teorii ewolucji, ktora taczyta zatozenia genetyki mendlowskiej
i koncepcje selekcji naturalnej. A. Weismann' juz wczeéniej wskazywat na
konieczno$¢ uwzgledniania nowych danych w rozwijajacej si¢ teorii ewo-
lucji. Nowa koncepcja postulowata $cislejsze powiazanie dzialania doboru
naturalnego ze zmiennoscia dziedziczna jako skutkiem mutacji w materiale
genetycznym. Podstawowe twierdzenia teorii syntetycznej sa nastg¢pujace:
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(1) jednostka dziedzicznoS$ci jest gen, (2) genotypy pojawiajace si¢ feno-
typowo podlegaja selekcji naturalnej, (3) podstawa dziatania doboru natural-
nego jest zmienno$¢ dziedziczna (mutacje, rekombinacje, losowe taczenie
gamet). Glowna rolg odgrywaja tu mutacje korzystne przystosowawczo, kto-
re sa utrwalane w populacji. Syntetyczna teori¢ ewolucji uwaza si¢ za kon-
cepcje najbardziej plodna badawczo. Jednak badacze probujacy wyjasniaé
zmiany ewolucyjne w jej ramach rowniez napotkali na pewne istotne trud-
nosci. W latach pigédziesiatych XX wieku J. B. S. Haldane przedstawit i roz-
winat zagadnienie kosztow doboru naturalnego’. Okazato sig, ze utrwalenie
w populacji pojedynczego korzystnego mutanta pociaga za soba ogromne
koszty w postaci eliminacji znacznej liczby osobnikéw. Wielkos$¢ ta jest na
tyle wysoka, ze populacja nie jest w stanie wytrzymac utraty tylu osobnikow
bez powaznego zachwiania jej struktury, a nawet istnienia. Ponadto w zwiaz-
ku z owa eliminacja nieprawdopodobnie wydtuza si¢ czas konieczny na za-
chodzenie zmian ewolucyjnych. Tego typu trudnosci napedzity kolejne po-
szukiwania sposobu wyjasnienia procesu ewolucji $wiata zywego. Jedna
z propozycji jest koncepcja mutacji neutralnych, wysuni¢ta pod koniec lat
sze$édziesiatych przez japoniskiego ewolucjoniste Motoo Kimurg®.

Cecha charakterystyczna koncepcji Kimury jest twierdzenie, ze mutacje
przystosowawczo oboj¢tne, tzw. neutralne, sa podstawowym czynnikiem
ewolucji. Los takich mutacji okreslany jest przez dryf genetyczny, ktory po-
lega na przypadkowej zmianie czgstoSci wystgpowania w populacji danych
alleli. Kimura traktuje polimorfizm biatek i DNA jako przej$ciowe stadium
ewolucji molekularnej i odrzuca poglad, ze wigkszo$¢ takich polimorfizmow
jest przystosowujaca i utrzymywana w populacji przez naturalna selekcje®.

Najbardziej znaczacym wktadem Kimury jest propozycja, ze wiele sub-
stytucji nukleotydow w procesie ewolucyjnym jest wynikiem neutralnych
lub prawie neutralnych mutacji i ze wiele zmian molekularnych obserwowa-
nych w danej populacji reprezentuje tylko stadium dlugoterminowej ewo-
lucji molekularnej. Taki punkt widzenia byt obcy éwczesnym ewolucjoni-
stom i dlatego wielu podniosto glosy krytyki wobec koncepcji Kimury. Byt
to czas szybkiego rozwoju neodarwinizmu i ewolucjonisci nie mogli zgodzié¢
sig, ze substytucje gendow moga zachodzi¢ w duzych naturalnych popula-

2 WILLIAMS http://www.gate.net/~rwms/haldane1.html 2006.11.26.
3 KIMURA 1983; por. DIETRICH 1994, s. 21.
* KIMURA, OHTA 1971, s. 467; por. HERDA 2004, s. 45.
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cjach bez udzialu doboru naturalnego. Teoria neutralistyczna okazata sig
jednak testowalna. Fakt ten generowal wiele prac do$wiadczalnych i teore-
tycznych zaré6wno z obozu neutralistow, jak i selekcjonistow. W 1983 r. Ki-
mura stre$cit badania nad teoria neutralistyczna w ksiazce The Neutral
Theory of Molecular Evolution’.

Historycznie pomysl, ze neutralne mutacje sa przewazajace, nie byl no-
wy. Byl podejmowany przez licznych autoréw przed Kimura, np. przez
wczesnego ewolucjonistg Thomasa Morgana (1932) odnos$nie do charakte-
rystyki morfologicznej, oraz przez wspotczesnych Kimurze, takich jak:
Freese (1962), Sueoka (1962), Robertson (1967) i Crow (1968) odnosnie do
czasteczek biatkowych. King i Jukes (1969) niezaleznie napisali wpltywowa
pozycje Non-Darwinian evolution®. Wszystkie te prace byty wazne, jednak
to Kimura dal teoretyczne podstawy teorii mutacji neutralnych. Bez wktadu
Kimury badania ewolucji molekularnej moglyby by¢ znacznie opdznione.

Rozpatrujac proces ewolucji organizmow, badacze odwoluja si¢ zazwy-
czaj do wyjasnienia naturalistycznego’. Obecnie glownym problemem jest
eksplikacja przystosowawczego aspektu zmian ewolucyjnych. Niektorzy
neodarwini$ci, np. Dobzhansky, utrzymuja, ze tylko naturalna selekcja jest
przyczyna zmian adaptacyjnych. Natomiast mutacje i dryf genetyczny powo-
duja jedynie zmiang cz¢stosci genow.

Celem niniejszego opracowanie jest przeanalizowanie procesOw wyjas-
niajacych obecnych w ramach neutralistycznej teorii ewolucji molekularnej
oraz poroOwnanie owego wyjasniania z wyjasnianiem stosowanym na gruncie
syntetycznej teorii ewolucji na tle takich zagadnien, jak: koszty doboru
naturalnego, tempo ewolucji i polimorfizm molekularny.

WYJASNIANIE PROCESU EWOLUCII

W XX wieku intensywnie rozwijaty si¢ badania nad molekularnym po-
ziomem organizacji materii zywej. W zwiazku z tym ,,[...] naturalna wyda-
wata si¢ mysl, ze siggnigcie do ukrytej struktury genetycznej populacji i jej

> KIMURA 1983; por. NACHMAN 1996, s. 221.

® KING, JUKES 1969, s. 788.

" SCHAFFNER 1969, s. 410. Wyja$nienie naturalistyczne proceséw ewolucyjnych uznaje sig za
poprawne. Wynika to, migdzy innymi, z faktu, ze eksplanandum i eksplanans pozostaja na jednej
ptaszczyznie poznawczej.
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zmian (ruchu) w ciagu pokolen jest jedyna sluszng droga wyjasnienia pro-
cesdw ewolucyjnych”®. Tendencja taka wynikata rowniez z dazenia badaczy
do stworzenia z teorii ewolucji nauki §cistej na wzoér fizyki. Nauka o ewo-
lucji jednakze ma w duzej mierze charakter historyczny. Obecnie twierdzi
sig, ze teoria ewolucji ma charakter przyczynowo-eksplikatywny’. Ekspla-
nans tego typu teorii powinien ujawnia¢ mechanizmy i czynniki ewolucyjne,
ktore stanowia warunek konieczny i wystarczajacy dla wszelkich przemian
ewolucyjnych. Nalezy mie¢ na uwadze, ze mechanizm spelniajacy taki waru-
nek musi by¢ mechanizmem zlozonym. Nie mozna go sprowadzac¢ do jed-
nego tylko elementu.

Jak mozna zauwazy¢, eksplikacja w teoriach dotyczacych rozwoju zycia
skupia si¢ na zagadnieniu doboru naturalnego, ktory stanowi zasadnicza czg$¢
eksplanansa. Dobor naturalny jest, wedtug neodarwinistéw, podstawowym
i najwazniejszym mechanizmem zmian ewolucyjnych. Wedtug Wrighta'
skuteczno$¢ naturalnej selekcji jest §cisle zwiazana z dryfem genetycznym.
Skuteczno$¢ doboru'' jest uwarunkowana mozliwoscia swobodnego krzyzo-
wania si¢ osobnikow w populacji. W przypadku, gdy warunek ten nie jest
spetniony (np. jesli populacja jest zbyt mata lub odlegto$¢ migdzy osobni-
kami jest zbyt duza), dziatanie doboru staje si¢ mniej skuteczne. Zwigksza
si¢ natomiast prawdopodobienstwo skutecznosci przypadkowego dryfu.

Kimura w swej teorii za gltdwny mechanizm przemian ewolucyjnych
uznaje przypadek, a doktadniej wtasnie przypadkowy dryf genetyczny okres-
lajacy los neutralnych mutacji pojawiajacych si¢ w populacji. Wedtug twor-
cy teorii neutralistycznej mutacje korzystne pojawiaja si¢ w populacji na tyle
rzadko, ze nie sa ,,brane pod uwage”. W zwiazku z tym dobdr nie moze
odgrywacé gléwnej roli w procesie ewolucji. Jego rola ograniczona jest do
stabilizacji okreslonego stanu i eliminacji szkodliwych mutantéow. Kimura
podaje, ze gromadzace si¢ w puli genowej mutacje o charakterze neutral-
nym, utrwalane w wyniku dryfu genetycznego, zmieniaja sktad genetyczny
populacji. Zmiany te nie sa dostrzegane przez dobor, gdyz nie maja charak-
teru przystosowawczego w danych warunkach. W przypadku jednak prze-
ksztalcenia warunkow zycia danej populacji neutralne dotychczas mutanty

¥ NowINskI 1974, 5. 77.
’ NOWINSKI 1974, 5. 92.
' Za: DYK 1998, 5. 124.
""" Autorka uzywa tu zamiennie poje¢ ,,dobor naturalny™ i ,,naturalna selekcja”.
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moga okazaé si¢ korzystne'”. Dzigki temu organizmy takie beda miaty szan-
s¢ przezycia i wydania potomstwa w nowych warunkach. Syntetyczna teoria
ewolucji natomiast uznaje naturalna selekcj¢ za gtdéwny mechanizm przysto-
sowujacych zmian ewolucyjnych. Wedlug tej koncepcji dobor naturalny od-
dziatluje na zmieniajaca si¢ pul¢ genowa populacji. Zmiany te powodowane
sa przez korzystne mutacje, rekombinacje i przypadkowy dryf (np. efekt za-
lozyciela). Dobor wigc jako pierwszorzedny mechanizm nadaje tutaj ewo-
lucji okreslony kierunek.

KOSZTY DOBORU NATURALNEGO

Wyjasnianie za pomoca doboru naturalnego spotyka si¢ z problematycz-
nym zagadnieniem, mianowicie z problemem kosztéw doboru naturalnego,
zwanym inaczej dylematem Haldane’a. Nalezy zauwazy¢, ze przystosowanie
si¢ populacji do danych warunkéw wiaze si¢ nieodzownie z eliminacja
okreslonej liczby osobnikéw'’. Kazdy osobnik zyjacy w populacji zuzywa
pewna cz¢sé pokarmu, zajmuje miejsce. Mozna powiedzie¢, ze na kazdego
osobnika populacja wydatkuje energi¢ i materig. W momencie, gdy osobnik
zostaje wyeliminowany przez dobor naturalny, populacja traci to, co ,,zainwe-
stowata” w dana jednostkg. Sa to koszty naturalnej selekcji. Zagadnienie
owych kosztow zostato sformutowane i rozwinigte przez J. B. S. Haldane’a
w latach pigédziesiatych XX wieku'®. W nastgpnym dziesigcioleciu toczyly si¢
liczne dyskusje wérod ewolucjonistow na ten temat. Jak twierdzi Remine",
problem nie zostal rozwiazany, gdyz standardowy model genetyki ewolucyjnej
okazat si¢ nieodpowiedni dla sformutowania takiego rozwigzania.

Wedlug Haldane’a utrwalenie nowego genu w puli genowej populacji za-
chodzi w wyniku dziatania doboru naturalnego. Osobniki posiadajace nowy ko-
rzystny gen bgda wykazywac lepsze przystosowanie do warunkow, w zwiazku
z czym ich liczebno$¢ bedzie wzrasta¢. Natomiast osobniki pozbawione
owego genu beda wolniej si¢ rozmnaza¢ i w konsekwencji gina¢ (koszty

"2 STOLTZFUS 1999, 5. 169.

3 HALDANE 1957, s. 511; SZWEYKOWSKI 1987, s. 375.

'* Haldane szeroko rozwinat problem kosztow doboru naturalnego w opublikowanej w 1957 r.
pracy The cost of natural selection. Por. WILLIAMS http://www.gate.net/~rwms/haldane1.html
2006.11.26.

15 Za: WILLIAMS http://www.gate.net/~rwms/haldane1.html 2006.11.26.
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naturalnej selekcji)'®. Zdolno$é populacji do ponoszenia takich strat jest
ograniczona i rownoczes$nie proporcjonalna ,,do szybkosci, z jaka nowe geny
moga si¢ utrwala¢”'’. Jak wigc wida¢, utrwalenie korzystnej mutacji jest
zwiazane ze $miercig okreslonej liczby osobnikéw wykazujacych gorsze do-
stosowanie. Koszt zmiany struktury genetycznej populacji jest bardzo wy-
soki. Przyjmuje sig, ze jest to wielkos¢ od 10 do 100 razy wyzsza niz aktual-
na liczba osobnikéw w populacji podczas trwania jednego pokolenia'®. Hal-
dane utrzymuje, ze wielko$¢ ta jest rowna 30 (D =30) dla mutacji semi-
dominantnej (gdzie D to koszt zmiany struktury genetycznej populacji, czyli
suma eliminacji). W przypadku natomiast zmiany recesywnej — znacznie
wiecej'’. W praktyce oznacza to, ze aby nastapila zamiana jednego allelu
przez inny (w jednym tylko locus), musi zgina¢ 30 razy tyle osobnikow, ile
liczy ich populacja w czasie trwania jednego pokolenia®. Jest to liczba
ogromna, zwitaszcza jesli przyjmiemy za Haldanem, Zze przecigtna populacja
moze wytrzymaé, bez znaczacego naruszenia jej wielkos$ci i struktury, elimi-
nacje okoto 10% osobnikéw”'. Przyjmujemy przyktadowo, ze dana populacja
sktada si¢ ze 10 000 osobnikéw, natomiast dtugos¢ jednego pokolenia wy-
nosi 20 lat. Jesli — jak zauwazyliSmy — D = 30, to musialoby zgina¢ 300 000
osobnikéw, aby nastapito zastapienie w jednym tylko locus. Jest to nie-
mozliwe w ciagu jednego pokolenia, a wigc musi by¢ to proces rozciagnigty
w czasie. Utrzymujac dopuszczalna eliminacjg na poziomie 10% osobnikéw,
dochodzimy do wniosku, ze utrwalenie pojedynczej mutacji wymaga 300
pokolen®. W takim przypadku tempo ewolucji bytoby tak niskie, ze przez 10
milionéw lat ewolucji naczelnych mogtoby ulec zastapieniu jedynie 1 667
nukleotydow (10 min lat/20 lat x 300 pokolen)*. Ilo§¢ zastapien w jednostce
czasu zgodna ze zdolno$cia populacji do ponoszenia okreslonych kosztow
powodowataby wigc niezwykle niskie tempo ewolucji na poziomie feno-
typu.”* Nalezy zauwazy¢, ze w przypadku genéw recesywnych koszty doboru

16 7a: KLOSKOWSKI 1990, s. 36-37.

7 KLoskowskK1 1990, s. 37.

18 SZWEYKOWSKI 1987, s. 375.

19 URBANEK 1973, s. 182; por. WILLIAMS http://www.evolutionfairytale.com/articles_debates/haldane_
rebuttal.htm 2006.11.26.

Y SZWEYKOWSKI 1987 s. 375.

2 HALDANE 1957, s. 511; por. SMART http://www.unmaskingevolution.com/15-haldane.htm 006.11.26.

22 SMART http://www.unmaskingevolution.com/15-haldane.htm 2006.11.26.

2 SMART http://www.unmaskingevolution.com/15-haldane.htm 2006.11.26.

2 HALDANE 1957, s. 511.
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naturalnego sa znacznie wyzsze i, co si¢ z tym wiaze, tempo ewolucji znacz-
nie nizsze.

Wielko$¢ kosztow naturalnej selekcji dla semidominantnej mutacji mozna
okresli¢ za pomocg wzoru D = -2log.p, gdzie D to suma eliminacji, nato-
miast p to poczatkowa czesto$¢ wystepowania mutanta w danej populacji.

Podkreslam, ze jest to koszt przebudowy jednego tylko locus. Ewolucja jednak
wymaga przebudowy wielu loci jednoczes$nie. Np. gatunki, nawet blisko spo-
krewnione, réznia si¢ obecnoscia odmiennych alleli w wielu, czgsto we wszyst-
kich badanych loci. Biorac to pod uwage, czas potrzebny na taka przebudowe
struktury genetycznej, aby doprowadzita ona do powstania nowego gatunku, jest
taki dlugi, Zze nawet niewyobrazalne okresy czasu geologicznego [...] bylyby
niewystarczajace dla osiagnigcia tego celu®.

Tak wysoki poziom $mierci osobnikéw gorzej przystosowanych powodo-
walby albo bardzo znaczne wydtuzenie procesu ewolucji, albo statby si¢ po-
waznym zagrozeniem stabilno$ci a nawet istnienia populacji poprzez zbyt
duze obnizenie jej rozmiaru, a co wazniejsze jej efektywnej wielkosci.

Jak wynika z powyzszych rozwazan, wyjasnienie ewolucji przez odwo-
lanie si¢ do naturalnej selekcji jako gtownego mechanizmu zmian natrafia na
powazne trudnos$ci. Sa one niemozliwe do rozwiazania bez zmiany zalozen
dotyczacych czynnikéw i mechanizméw procesu ewolucyjnego. Nalezatoby
przyjac, albo ze mutacje korzystne pojawiaja si¢ znacznie czgsciej i koszty
ich utrwalenia sa znacznie nizsze, albo ze wigkszo$¢ pojawiajacych sig
zmian nie ma charakteru przystosowawczego. Pierwszej z tych mozliwosci
nie potwierdzaja badania na poziomie molekularnym, natomiast drugiej nie
wykluczaja. Przyjecie zatozenia, ze wigcksza czg$¢ wystepujacych w puli
genowej mutacji jest neutralna staje si¢ najprostszym wyjasnieniem zmian
ewolucyjnych. Pojawiajace si¢ neutralne zmiany nie sg utrwalane przez
dobor naturalny. W zwiazku z tym wzrost ich czgstosci w populacji nie po-
ciaga za soba eliminacji osobnikéw. Nie zmienia si¢ wigc liczebno$¢ ani
struktura populacji, gdyz populacja nie ponosi zadnych kosztow. Dzigki
temu liczba loci, w ktorych moze si¢ jednoczes$nie dokonywaé przebudowa,
moze by¢ nieograniczenie wielka?’. Dowodem na to moze by¢ fakt, ze w po-
pulacji istnieje wiele polimorficznych form gendw i biatek, ktére sg réwno-

25 KLOSKOWSKI 1990, s. 45.
26 S7WEYKOWSKI 1987, s. 375.
2 Tamze.
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wazne pod wzgledem spelnianych funkcji. Osobniki posiadajace takie poli-
morficzne biatka nie wykazuja réznic w dostosowaniu. Innymi stowy, istnie-
jaca zmienno$¢ dowodzi, ze znaczna wigkszo$¢ roznic molekularnych nie ma
charakteru przystosowawczego. Roznice te sa eliminowane lub utrzymywane
w populacji na drodze przypadku®. Nie nalezy sadzi¢, ze neutralisci odbie-
raja odwotaniu do naturalnej selekcji catkowicie moc wyjasniajaca. Twierdza
natomiast, ze jako mechanizm ma mniejsze znaczenie, niz utrzymuja selek-
cjonisci. Dzieje si¢ tak z powodu niezwykle niskiej frekwencji korzystnych
mutacji w zbiorze wszystkich pojawiajacych si¢ zmian.

Jak wynika z powyzszego, teoria neutralistyczna w prostszy sposob wy-
jasnia procesy ewolucji niz teoria selekcjonistyczna i stanowi jedna z propo-
zycji rozwiazania tzw. dylematu Haldane’a, zakladajac inny mechanizm
zmian ewolucyjnych.

TEMPO EWOLUCIJI

Z dylematem Haldane’a bardzo $ciSle wiaze si¢ zagadnienie tempa ewo-
lucji. Wszelkie zmiany ewolucyjne zachodza, jak si¢ najcze$ciej utrzymuje,
w sposob powolny i stopniowy. Taki proces wymaga odpowiednio dtugiego
czasu. Z badan wynika, ze Wszech§wiat istnieje okoto 20 miliardow lat™,
natomiast zycie na Ziemi od okoto 4 miliardow lat. Mozna wigc powiedziec,
ze ewolucja od pierwszych zywych komoérek do Homo sapiens trwata okoto
4 miliardow lat.

Jak zauwazyl Haldane, zastapienie jednego allelu przez inny pociaga za
soba $mier¢ 30 razy tyle osobnikow, ile aktualnie liczy populacja. Wynika
z tego, ze takie pojedyncze zastapienie wymaga niezmiernie dtugiego czasu
(300 pokolen dla populacji liczacej 10 000 osobnikéw). L. D. Smart®® obli-
czyl, ze w takiej sytuacji w ewolucji matp zastapienie 1% genoéw trwaloby
500 milionow lat. Innymi stowy, w ciagu 10 milionow lat ewolucji malp
jedynie 0,00002% ich materialu genetycznego ulegloby zastapieniu®'.

** KLOSKOWSKI 1990, s. 107,

2 SMART http://www.unmaskingevolution.com/15-haldane.htm 2006.11.26.

30 Tamze.

3! Smart szacuje, ze dla zastapienia 10% materiatu genetycznego malp potrzeba byloby az
5 000 miliardow lat. Natomiast w przypadku, gdy 90% z tego czasu to okresy bez jakichkolwiek
substytucji, wtedy niezbedny dla owych przemian staje si¢ czas 50 000 miliardow lat, co jest
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Przyjmujac tak wysokie koszty doboru naturalnego, nie mozna wyjasnic
ewolucji przez dziatanie naturalnej selekcji. W takiej sytuacji procesy zmian
ewolucyjnych trwalyby niepomiernie dtuzej, niz trwaly w rzeczywistosci,
lub musieliby$my zatozy¢ nieprawdopodobnie wysoki poziom reprodukcyj-
nej pojemnosci populacji. Jest to niemozliwe, gdyz poziom reprodukcji kaz-
dej populacji jest ograniczony przez wiele czynnikéw, np. liczba samic
w wieku reprodukcyjnym, ilo$¢ dostgpnego pozywienia. Wyjasnienie wigc
ewolucji przez dzialanie darwinowskiego doboru nie moze stanowi¢ wystar-
czajacego wyjasnienia.

Eksplikacja ewolucji przez przyjecie utrwalania neutralnych mutacji
przez przypadkowy dryf nie jest uwiktane w tego typu trudnosci. Tempo
ewolucji z punktu widzenia substytucji obojgtnego przystosowawczo mu-
tanta okreslane jest przez strukturg i funkcje¢ czasteczek. Molekuly petniace
wazniejsze funkcje ewoluuja wolniej niz te, ktérych funkcje sa mniej istotne
dla organizmu jako catoéci’’. W wyniku badan poréwnawczych okazato sig¢
dodatkowo, ze tempo pojawiania si¢ mutacji wewnatrz gatunkéw w czasie
ewolucji jest duzo wyzsze, niz sadzono™. Otrzymane tak wysokie warto$ci
dowodza, ze wigkszo$¢ zdarzajacych si¢ mutacji ma charakter neutralny.
Ponadto ujawniono bardzo wysokie calkowite tempo zmian w ciagu ewolucji
ssakow, wynoszace co najmniej jedna substytucj¢ nukleotydu w przeliczeniu
na genom, co dwa lata. Obserwacje te wskazuja, ze tempo podstawien na
genom na rok dla ssakow jest kilkaset razy wyzsze, niz ujawnity wczes-
niejsze obliczenia®.

Teoria neutralistyczna jest wigc w stanie wyjasni¢ wysokie tempo pod-
stawien w przeliczeniu na jednostke czasu, przyjmujac, ze wigkszo$¢ z tych
podstawien ma charakter neutralny W takiej sytuacji tempo ewolucji nie jest
spowalniane przez wysokie koszty selekcji. Czynnikiem spowalniajacym beda
tu jedynie mutacje niekorzystne eliminowane przez dobér. Kimura® twier-
dzi, ze przyspieszenie ewolucji jest spowodowane raczej zaniechaniem presji
selekcyjnej, niz pozytywna selekcja.

niemozliwe, gdyz szacuje sig, ze Wszechswiat liczy 20 miliardow lat. Zob. SMART http://www.
unmaskingevolution.com/15-haldane.htm 2006.11.26.

32 KIMURA 1983, 5. 98-113. Czasteczka, ktéra pelni bardzo wazne dla catego ustroju funkcje,
wykazuje na tyle wysoka precyzje struktury, ze jakakolwiek zmiana wywotuje zaburzenia w jej
funkcjonowaniu, co powoduje eliminacj¢ wigkszosci pojawiajacych si¢ zmutowanych form.

¥ KIMURA 1977, s. 687.

3 Tamze.

35 Za: L1 1996, s. 146.
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Reasumujac powiemy, ze badania molekularne potwierdzaja istnienie mutacji
neutralnych i ich ogromng rol¢ w procesie ewolucji (molekularnej). W konsek-
wencji znaczenie dzialania doboru naturalnego w rozumieniu dotychczasowym
musi ulec zmianie. Dotad bowiem traktowano dobor naturalny jako czynnik kon-
trolujacy zmiany ewolucyjne w organizmach, populacjach, gatunkach, itd. Dzigki
odkryciu mutacji neutralnych okazato si¢ jednak, ze dziatanie doboru naturalnego
nie jest uniwersalne™

POLIMORFIZM CZASTECZKOWY

Polimorfizm molekularny®’ jest zjawiskiem powszechnie wystepujacym
w $wiecie ozywionym. Wielokrotnie badane populacje rozmaitych gatunkow
wykazywaly wyzszy poziom zmiennosci, niz wczeéniej zaktadano®®, Wedtug
neutralistow wielopostaciowos$¢ biatka reprezentuje przejSciowa fazg ewo-
lucji*’. Zmienno$é¢ o charakterze neutralnym daje populacji szanse przysto-
sowania si¢ do warunkéw Srodowiskowych w przypadku ich zmiany. Ogol-
nie wiadomo, ze calkowite i bezwzglgedne dostosowanie do okreslonych wa-
runkow nie jest strategia korzystna, gdyz w sytuacji ich przeksztatcenia po-
pulacja ma niewielkie szanse przezycia.

Wysoki poziom polimorfizmu czasteczkowego gatunkow jest faktem ob-
serwacyjnym. Otwarta natomiast pozostaje kwestia wyjasnienia owego stanu
rzeczy. Nie istnieje jedna hipoteza wyjasniajaca, co do ktérej wszyscy

36 KLOSKOWSKI 1990, s. 111.

37 Losowe utrwalenie mutacji nie wywohujacych efektéw genotypowych prowadzi do poja-
wienia si¢ w puli genowej danej populacji réznych zmienionych odpowiednikow danego genu,
czego skutkiem jest obserwowany w $wiecie ozywionym polimorfizm. Populacja w kazdym
momencie pozostaje polimorficzna, czyli w jej puli genowej istnieja rézne odpowiedniki danego
genu, co jest skutkiem pojawiania si¢ mutacji neutralnych. Por. KIMURA 1983, s. 34-35; KIMURA,
OHTA 1971, s. 467; OHTA 1974, s. 351. Wedlug neutralistow polimorfizm i ewolucja to dwa as-
pekty tego samego zjawiska bedacego wynikiem przypadkowego dryfu genetycznego i neutral-
nych mutacji. Por. L1 1996, s. 146.

38 Przyktadowo okoto 30 gatunkow z rodzaju Drosophila wykazuje polimorfizm wynikajacy
z roéznego rodzaju inwersji chromosomoéw. Najdokladniejsze badania zostaty przeprowadzone dla
dwoch gatunkow: D. pseudoobscura i D. persimilis. Gatunki te posiadaja pig¢ par chromosomow.
Najbardziej podatny na inwersje jest chromosom trzeci. Mimo tej zmiennos$ci wszystkie osobniki
wykazuja taka sama aktywno$¢ metaboliczng i maja ten sam wyglad. Por. FORD 1967, s. 201.
Populacja ludzka wykazuje bardzo wysoki poziom polimorfizmu tancuchéw a i f hemoglobiny.
Por. KING, JUKES 1969, s. 788.

* KIMURA 1983, 5. 253.
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badacze pozostawaliby zgodni. W tym miejscu interesuje nas eksplikacja
zmienno$ci ze strony selekcjonistow 1 neutralistow.

Jednym z najpopularniejszych mechanizméw przyjmowanych przez se-
lekcjonistow w celu wyjasnienia biatkowego polimorfizmu byta naddomi-
nacja lub inaczej korzy$é heterozygot®. Oznacza to, Ze heterozygoty (4a)
bytyby czgsciej faworyzowane niz odpowiednie homozygoty (44). Wptly-
waloby to na wzrost poziomu polimorfizmu w danej populacji. Jesli nad-
dominacja stanowitaby rzeczywista przyczyng¢ zmiennos$ci, to obserwowana
heterozygotyczno$é*' w populacji powinna by¢ bardzo wysoka. Z badan wy-
nika jednak, ze $rednia heterozygotyczno$¢ (H,) rzadko przekracza 30%, tj.
waha si¢ w granicach 0,0~0,3**. W przypadku niektorych organizmow $red-
nia heterozygotyczno$¢ moze by¢ wyjatkowo niska. Jest to szczegodlnie wi-
doczne wsrod ssakow, charakteryzujacych sie duzym rozmiarem ciata. Bada-
nia F. W. Allendorfa® wykazaly, ze 13 enzymatycznych loci w przypadku 52
osobnikéw niedzwiedzia polarnego Thalarctos maritimus z Grenlandii wyka-
zywaly charakter monomorficzny, czyli H.= 0. Niski poziom heterozygo-
tyczno$ci w przypadku duzych ssakow mozna wyjasni¢ przez zatozenie, ze
maja one bardzo maly efektywny rozmiar populacji. W zwiazku z tym N, xv
bedzie bardzo niskie. Jesli przyjmiemy, ze tempo mutowania dla elektro-
morfow wynosi 10 na pokolenie, to oczekiwana $rednia heterozygotycz-
nosé bedzie mniejsza niz 0,004, przy N, mniejszym niz 1000*. Dla roz-
wigzania problemu, czy korzy$¢ heterozygot (naddominacja) moze by¢ fak-
tyczna przyczyna polimorfizmu, bardzo istotne okazaly si¢ badania orga-
nizméw haploidalnych pod wzgledem poziomu zmiennos$ci. Pionierskie ba-
dania nad polimorfizmem w przypadku organizméw haploidalnych zostaty
przeprowadzone przez R. Milkmana®. Zbadat on zmienno$é w pigciu enzy-
matycznych loci w 2829 klonach Escherichia coli. Badania prowadzit na 156
probkach pochodzacych z réznych naturalnych zrodet. Wyniki tych badan

“ Tamze, s. 267. Zjawisko naddominacji polega na tym, ze fenotyp heterozygoty (4a) wy-
kazuje wyrazna przewagg nad fenotypem odpowiedniej homozygoty (44).

! Kimura okresla $rednia heterozygotyczno$é jako H, = 4N.v/(4N.v + 1), gdzie H, to $rednia
heterozygotycznosé, N, to efektywna wielko$¢ populacji, czyli rzeczywisty udziat cztonkow po-
pulacji w procesie rozmnazania, v to tempo mutowania. Por. KIMURA 1983, s. 35, 40, 44, 102, 254.

42 KIMURA 1983, s. 254.

* Za: KIMURA 1983, s. 255.

* Tamze.

* Za: KIMURA 1983, s. 267.
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sugerowaty, ze ilo§¢ genetycznej zmienno$ci w przypadku haploidéw nie jest
bardzo rézna od tej w wielu gatunkach diploidalnych. Srednia warto$é rze-
czywistej heterozygotycznosci dla pigciu loci badanych przez Milkmana
wynosita H, = 0,242, czyli okoto 24%*. Warto$¢ ta jest nieznacznie wyzsza
niz $rednia heterozygotycznos¢ typowego organizmu diploidalnego. Badania
te sfalsyfikowaly tezg selekcjonistow, ze naddominacja jest gtowng i wystar-
czajaca przyczyna istniejacego polimorfizmu.*’

Tego typu badania i ich wyniki spowodowaly, ze selekcjonisci zaczeli
sklania¢ si¢ w strong wyjasniania polimorfizmu przez odwotanie sig¢ do
selekcji zaleznej od czestotliwosci®. Ten rodzaj selekcji oddziatywalby na
populacje w ten sposob, ze faworyzowane bylyby fenotypy o niskiej frek-
wencji, czyli rzadkie genotypy utrzymywalyby si¢ w genowej puli populacji,
natomiast fenotypy wystepujace z duza czestoscia bylyby eliminowane.
W wyniku takiego dziatania populacja z kazdym pokoleniem stawataby si¢
coraz bardziej zréznicowana pod wzgledem genetycznym. Jednak, jak twier-
dzi Kimura®, badania nie potwierdzity istnienia selekcji zaleznej od czesto-
tliwosci. Kimura zauwaza ponadto, ze jesli zatozymy, jak czynia to selek-
cjonisci, iz czasteczkowy polimorfizm ma charakter przystosowawczy, to
powinno si¢ oczekiwac, ze istnieje korelacja migdzy genetyczna zmienno$cia
i okreslonymi czynnikami $rodowiskowymi. Znaczna liczba selekcjonistow
utrzymuje, ze molekularna r6znorodnos$¢ jest adaptacyjna strategia gatunku,
aby wykorzysta¢ heterogennos$¢ srodowiska, zarbwno przestrzenna, jak i cza-
sowa. Wynika z tego, ze zmienno$¢ powinna by¢ znacznie wyzsza w nie-
stabilnych warunkach §rodowiskowych niz w ustabilizowanych. W rzeczy-
wistos$ci jest jednak inaczej. Najbardziej niezmienne warunki panuja w glg-

4 poniewaz E. coli to organizmy haploidalne, nie ma w ich przypadku zastosowania termin
»heterozygotyczno$¢” w zwykltym sensie. Mozemy natomiast wyznaczy¢ rzeczywista hetero-
zygotycznos¢ w kazdym locus jako jeden minus suma kwadratow czgstosci allelicznych. Por.
KIMURA 1983, s. 267. Gdyby badania ujawnily bardzo niski lub praktycznie zerowy poziom
zmienno$ci w organizmach haploidalnych, wtedy mozna bylyby przyja¢ jako wystarczajace wy-
jasnienie obserwowanego polimorfizmu przez odwotanie si¢ do naddominacji.

4 Kimura utrzymuje, ze istnieje wiele dowodow przeciwko hipotezie naddominacji jako
przyczyny biatkowego polimorfizmu. Por. KIMURA 1983, s. 282.

8 KIMURA 1983, s. 267. Selekcja zalezna od czestotliwosci oddziatuje w kierunku zmniejsze-
nia frekwencji pospolitych fenotypow (a tym samym warunkujacych je genotypow) i zwigkszenia
czgstosci genotypow rzadszych. Innymi stowy, dostosowanie okre§lonych genotypow jest od-
wrotnie proporcjonalne do frekwencji ich fenotypéw w populacji.

* KIMURA 1983, s. 270.
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binach oceanicznych, wigc zgodnie z powyzsza hipoteza, zmienno$¢ mole-
kularna zyjacych tam organizméw powinna by¢ znikoma. Okazato si¢ jed-
nak, ze populacje zyjace na znacznych glebokosciach wykazuja wysoki sto-
pien polimorfizmu®’.

Jesli przyjmiemy wyjasnienie polimorfizmu proponowane przez autora
teorii neutralistycznej, nie musimy odwotywaé si¢ do wysoce hipotetycz-
nych poje¢, jak naddominacja czy selekcja zalezna od czgstotliwosci. Wed-
lug neutralistow istnienie mutacji przystosowawczo obojgtnych i przypadko-
wego dryfu stanowi wystarczajaca racje wyjasniajaca. Pojawiajace si¢ muta-
cje obojetne sa utrwalane w populacji w takim samym tempie, w jakim si¢
zdarzaja. Ich czestos¢ w populacji bedzie wigc znaczna, jesli przyjmiemy za
Kimura, ze v = 10” na pokolenie na locus. Kazda mutacja w materiale gene-
tycznym powoduje jego zmiang, powstanie nowej kombinacji. Wiele zmian
o charakterze neutralnym pozostaje w puli genowej populacji, zwickszajac
jej zroznicowanie™.

Podsumowujac, teoria mutacji neutralnych proponuje swoisty, do pewne-
go stopnia nieselekcjonistyczny mechanizm lezacy u podstaw wyjasniania
procesu ewolucji. Gléwna przestanka wyjasniajaca jest obecno$¢ mutacji
obojetnych i przypadkowego dryfu genetycznego. Nie oznacza to, ze ekspla-
nans nie zawiera tezy o dziataniu naturalnej selekcji. Doboér jednak odgrywa
rolg mniej istotnego mechanizmu zmian. Wiaze si¢ to z faktem, ze przyjgcie
naturalnej selekcji jako gltownej przyczyny ewolucji implikuje wiele trud-
nosci. Pojawiaja si¢ one na gruncie syntetycznej teorii ewolucji. W latach
pigédziesiatych wyeksponowat je Haldane. Sg to tzw. koszty doboru natural-
nego, co nierozlacznie wiaze si¢ z zagadnieniem tempa procesoOw ewolu-
cyjnych. Kimura, chcac uniknaé¢ powyzszych problemoéw, rozwinat i uargu-
mentowatl teori¢ ,,niedarwinowskiej ewolucji”. Wydaje sig¢, ze wyjasnienie
ewolucji w ramach tej teorii spetnia kryteria poprawnego wyjasniania, jest
adekwatne do wyjasnianej rzeczywistosci i w zadowalajacy sposob ttumaczy
zjawiska bgdace trescia eksplanandum. Pojawiaja si¢ jednak liczne obiekcje,
czy mozna przyja¢ wyjasnienie ewolucji proponowane przez neutralistow.

0 Tamze, s. 285.
I Tamze, s. 72.
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KRYTYKA
WYJASNIANIA NEUTRALISTYCZNEGO

W ramach syntetycznej teorii ewolucji przyjmuje sig, ze dobor naturalny
kontroluje wszelkie zmiany ewolucyjne. Natomiast teoria neutralistyczna
ukazuje klas¢ zjawisk bedacych poza kontrola selekcji. Najwigksze kon-
trowersje wzbudza proponowany przez teorig Kimury mechanizm zmian
ewolucyjnych, tj. mutacje neutralne i przypadkowy dryf. Niektorzy ewolu-
cjonisci twierdza, ze pojawiajace si¢ mutacje pozbawione charakteru przy-
stosowawczego stanowia jedynie tzw. szum ewolucyjny’”. Sa pozbawione
»sensu biologicznego”. W zwiazku z tym utrzymuja, ze owe czynniki mo-
lekularne nie moga by¢ przyczyna powstawania przystosowawczej tresci
informacji genetycznej. Odpowiedzialne za to maja by¢ czynniki nieprzy-
padkowe, takie jak: interakcje organizmu ze §rodowiskiem, dobdr naturalny.
Ponadto w zwiazku z rozwojem biologii molekularnej, a w jej ramach — teo-
rii ewolucji molekularnej, pojawity si¢ powazne watpliwosci, czy wyjas-
nienie proceséOw mikroewolucyjnych jest wystarczajace do wyjasnienia zja-
wisk na poziomie makroewolucji®. Innymi stowy, czy przez odwolanie si¢
do drobnych zmian mutacyjnych mozna zadowalajaco wyjasni¢ ewolucje na
poziomie makro. Dobzhansky i Simpson™ twierdza, ze nie ma jako$ciowej
roznicy migdzy procesami mikroewolucyjnymi i makroewolucyjnymi.

Zdaniem Simpsona® koncepcja mutacji przystosowawczo obojetnych jest
nielogiczna. Poza tym twierdzi on, ze niemozliwe jest zachodzenie zmian
ewolucyjnych poza kontrola doboru naturalnego. Podobna opini¢ wyraza
Mayr, utrzymujac, ze wszelkie ewolucyjne zmiany pozostaja pod kontrola
naturalnej selekcji’®. Koszty zwiazane z dziataniem selekcji Mayr uwaza za
znacznie zawyzone. Zauwaza on, ze pojedynczy osobnik jest zazwyczaj no-
sicielem wigcej niz jednej letalnej mutacji. Eliminacja takiego osobnika jest
jednoznaczna z usunig¢ciem tych wszystkich szkodliwych zmian. W zwiazku

32 Por. URBANEK 1973, s. 214. Zuckerkandl nazywa szumem ewolucyjnym mutacje o efekcie
nieznacznie szkodliwym, czyli zmiany prawie neutralne. Por. KUNICKI-GOLDFINGER 1979, s. 33.

33 KLOSKOWSKI 1990, s. 105. Zmiany mikroewolucyjne obejmuja roznicowanie populacji
w ramach gatunku. Sg to wigc procesy przystosowawcze. Natomiast makroewolucja to powsta-
wanie nowych gatunkow, czyli specjacja.

>* Za: KLOSKOWSKI 1990, s. 105.

55 Za: URBANEK 1973, s. 171.

C MAYR 1964, 5. 934; MAYR 1999, 5. 372; MAYR 2004, s. 46.
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z tym znacznej redukcji ulegaja koszty selekcji’’. Kimura jednak twierdzi, ze
wszystkie tego typu poprawki nanoszone na oceng owych kosztow po-
czyniong przez Haldane’a nie doprowadzaja do rozwiazania problemu. Nadal
pozostaja one zbyt duze, aby byla w stanie ponies¢ je ewoluujaca populacja.
Ponadto nalezy zauwazy¢, ze Kimura nie eliminuje zupetnie doboru natu-
ralnego jako mechanizmu ewolucji. Wszelkie pojawiajace si¢ mutacje o cha-
rakterze przystosowawczym pozostaja pod kontrola darwinowskiej selekcji.
Dobor eliminuje zmiany negatywne i faworyzuje zdarzajace si¢ ewentualne
mutacje pozytywne. Jednak te ostatnie sa na tyle sporadyczne, Zze nie moga
stanowi¢ glownej przyczyny przystosowujacej ewolucji. Mutacje neutralne
rowniez moga znalez¢ si¢ pod kontrola selekcji, gdy nastapi zmiana wa-
runkéw Srodowiska i stana si¢ one zmianami przystosowawczymi — korzyst-
nymi lub niekorzystnymi.

Kunicki-Goldfinger™® podaje w watpliwo$¢ teze, ze kumulacja obojetnych
mutacji ma znaczenie ewolucyjne, a nawet, ze taka kumulacja w ogoble za-
chodzi. Mayr utrzymuje, ze pojawienie si¢ mutacji neutralnych jest zdarze-
niem wyjatkowym. Natomiast R. E. Dickerson uwaza mutacje oboj¢tne przy-
stosowawczo za staly czynnik ewolucji”. Kunicki-Goldfinger® twierdzi po-
nadto, ze badania nie potwierdzaja tezy neutralistow, iz wigkszos¢ pod-
stawien w przypadku cytochromu ¢ ma charakter neutralny i nie podlega
dziataniu selekcji. Argumentuje to tym, ze okazalo sig, iz prokariotyczny
cytochrom ¢ moze by¢ blizej ,,spokrewniony” z eukariotycznym, niz wczes-
niej sadzono. Cytochrom f sinicy Spirulina jest bardzo podobny pod wzgle-
dem sekwencji do cytochromu z chloroplastow glonéow. W zwiazku z tym
utrzymuje on, ze jesli cytochrom glonéw pochodzi ewolucyjnie od cyto-
chromu sinic, to ,,powolniejsza kumulacja substytucji w tych ostatnich mo-
glaby raczej §wiadczy¢ o roli pozytywnej selekcji w ewolucji cytochromu
glonow”®. Ponadto twierdzi on, ze wiele substytucji aminokwasowych
w tancuchach polipeptydowych moze podlegaé pozytywnej selekcji pod
wzgledem funkcjonalnym, ale takze pod wzgledem procesow syntezy da-
nego biatka.

57 Za: URBANEK 1973, s. 183.

38 KUNICKI-GOLDFINGER 1979, s. 33.
%% 7a: URBANEK 1973, s. 198.

0 KUNICKI-GOLDFINGER 1979, s. 33.
! Tamze.
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Silnie krytykowat teorig neutralistyczna Mayr®, twierdzac, ze nie istnieja
niefunkcjonalne czgsci czasteczek. Wedtug niego brak funkcji, to nie odkryta
jeszcze przez nas funkcja®. Twierdzi on, ze kazda czasteczka wspotdziata
z innymi czasteczkami. Wszystkie one tworza okre$lone $rodowisko we-
wngetrzne. Czasteczka podlega z jednej strony cisnieniu selekcyjnemu ze
wzgledu na swa aktywna cze$¢, z drugiej strony zas ze wzgledu na ko-
niecznos$¢ dostosowania si¢ do zmieniajacego si¢ srodowiska wewngtrznego.
Jesli wigc dana czg$¢ czasteczki nie pelni funkcji metabolicznej, to speinia
zapewne funkcje konieczne dla utrzymania $rodowiska wewngtrznego, np.
funkcje strukturalne.

Niektorzy selekcjonisci twierdza, ze plejotropowe dziatanie genow® wyjas-
nia wszelkie zjawiska obojetnosci przystosowawczej pojedynczych cech®.
Argument ten nie uzyskat jednak potwierdzenia, gdyz — jak wykazaty bada-
nia — wplyw gendw na synteze¢ biatek nie wykazuje efektéw plejotropowych.

Krytyce ze strony selekcjonistow poddawane jest rowniez neutralistyczne
wyjasnienie stalosci tempa ewolucji molekularnej. Wielu z nich uwaza, ze
wyrownany nacisk selekcyjny jest odpowiedzialny za jednostajny przebieg
ewolucji. Zaréwno Mayr, jak i Dickerson® utrzymuja, ze przyczyna statego
tempa ewolucji na poziomie molekularnym jest naturalna selekcja, dzialaja-
ca w kierunku koadaptacji z innymi wspotdziatajacymi czasteczkami, a nie,
jak twierdza neutrali$ci, stato$ci ci$nienia mutacyjnego. Wedtug Dickersona
roznice tempa ewolucji molekularnej zwiazane sa z réznym stopniem kon-
troli selekcyjnej, a nie tylko z rdzna czgsto$cia mutowania. Kunicki-Gold-
finger®” wyraza z kolei opinig, ze tempo ewolucji roznych globin zmienia sig
u rozmaitych organizméw w zaleznos$ci od okresu czasu ewolucyjnego. Mo-
ze to oznaczaé, ze na pewnych etapach ewolucji zmiany wynikaty z dziata-
nia pozytywnej selekcji.

Przedstawiciele syntetycznej teorii ewolucji nie widza mozliwosci uzna-
nia mechanizméw ewolucyjnych proponowanych przez teori¢ neutrali-

62 7a: URBANEK 1973, s. 192.

53 Wielu selekcjonistow twierdzi, ze brak znaczenia przystosowawczego jest jedynie wyrazem
naszej niewiedzy.

64 Zjawisko plejotropii polega na warunkowaniu szeregu réznych cech danego osobnika przez
pojedynczy gen. Innymi stowy, jeden gen wywotuje roznorodne efekty, czyli wptywa na kilka
cech rownoczes$nie.

5 URBANEK 1973, s. 171.

6 Za: URBANEK 1973, s. 197.

7 KUNICKI-GOLDFINGER 1979, s. 33.
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styczna za gldwna przyczyn¢ zmian. Wedlug nich nie mozna wyjasni¢ pro-
gresywnej ewolucji bez przyjecia czynnika kierunkowego, jakim jest dobor
naturalny oraz mutacji korzystnych, warunkujacych nowe cechy. Odrzucaja
wigc wyjasnienie neutralistyczne jako niewystarczajace, uznajac je czgsto za
wytlumaczenie zmian nie majacych znaczenia ewolucyjnego.

PROBY ROZWIAZANIA
KONFLIKTU SELEKCJONISTYCZNO-NEUTRALISTYCZNEGO

Podejmuje si¢ wiele prob przeciwstawiania teorii neutralistycznej i synte-
tycznej teorii ewolucji. Niektorzy okreslaja propozycje Kimury mianem
,niedarwinowskiej teorii ewolucji”®. Wynika to w duzej mierze z odmien-
nosci przyjetych mechanizméw ewolucyjnych (przypadkowych lub zdeter-
minowanych). Niektérzy usituja takze zredukowac teori¢ mutacji neutral-
nych jedynie do poziomu molekularnego (bez odniesien fenotypowych),
a nawet twierdza, ze owa teoria nie prezentuje mechanizméw zmian ewolu-
cyjnych®. Utrzymuja, Ze mutacje obojetne przystosowawczo i przypadkowy
dryf genetyczny sa przyczyng zmiennosci bezkierunkowej, ktora nie ma cha-
rakteru ewolucyjnego. Przy giebszej analizie okazuje sig, ze teoria neutra-
listyczna i syntetyczna teoria ewolucji nie wykluczaja si¢ pod wzgledem
proponowanych sposobdéw wyjasniania proceséw ewolucyjnych’.

Zaroéwno selekcjonisci, jak i neutraliSci zgadzaja si¢ co do istnienia i dzia-
tania negatywnej selekcji eliminujacej niekorzystne zmiany mutacyjne. Zgo-
da panuje réwniez co do tezy, ze najwigcej pojawiajacych si¢ zmian ma
charakter szkodliwy. R6znice pogladow uwypuklaja si¢ natomiast w odnie-
sieniu do najistotniejszego mechanizmu ewolucji. Pojawia si¢ wigc pytanie,
dzigki czemu ewolucja w ogéle ma miejsce. NeutraliSci podkreslaja zna-
czenie przypadkowego dryfu genetycznego, okreslajacego los mutacji o cha-
rakterze obojetnym przystosowawczo. Natomiast selekcjonisci twierdza, ze

% KING, JUKES 1969, s. 788.

% Por. KUNICKI-GOLDFINGER 1979, s. 33.

" Kloskowski twierdzi, ze teoria neutralistyczna i syntetyczna teoria ewolucji sa wzgledem
siebie komplementarne. Por. KLOSKOWSKI 1992, s. 31. Natomiast Kunicki-Goldfinger utrzymuje,
ze oba ttumaczenia zjawisk ewolucyjnych sa przeciwstawne, ale nie wykluczaja si¢ wzajemnie.
Por. KUNICKI-GOLDFINGER 1979, s. 33.
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ewolucja ma miejsce dzigki pozytywnej darwinowskiej selekcji’', utrwala-
jacej mutacje korzystne. Oba powyzsze mechanizmy nie wykluczaja si¢ wza-
jemnie, gdyz zakres ich dziatania jest inny. Kwestia sporna i zasadnicza
pozostaje tu ilo§¢ zdarzajacych si¢ w populacji mutacji neutralnych i mutacji
zwigkszajacych dostosowanie”. Jesli mutacje korzystne pojawiaja sie tak
sporadycznie, jak wskazuja badania, rownie sporadyczne begdzie dziatanie
pozytywnej selekcji”. Jesli uda si¢ jednoznacznie odpowiedzie¢ na pytanie,
jak czesto zdarzaja si¢ mutacje korzystne i czy jest to frekwencja na tyle
wysoka, aby nowe cechy, dostosowania i gatunki powstawaty w takim tem-
pie, w jakim dzieje si¢ to w rzeczywistosci, wtedy bedzie mozna rozwiazaé
powyzszy problem. Je$li okaze sig, ze faktycznie mutacje korzystne sg tak
rzadkie, jak si¢ obecnie sadzi, nie bedzie mozna uzna¢ pozytywnej selekcji
za podstawowa przyczyng ewolucji.

Jesli chodzi o tempo ewolucji molekularnej, mozna przyjac, wedtug Klos-
kowskiego’®, zarowno teze selekcjonistow, ktorzy mowia o zmiennosci tem-
pa, jak rowniez teze¢ neutralistow o stalosci tempa ewolucyjnego na poziomie
czasteczkowym. W dhugich okresach, kiedy nie ulegaly zmianie funkcje ge-
now i biatek, tempo ewolucji moglo pozostawacé state. Natomiast w przypad-
ku zmiany warunkow §rodowiska zmieniato si¢ dziatanie doboru naturalnego
i w zwiazku z tym zmianie ulegato tempo ewolucji. Jesli populacja charakte-
ryzowala si¢ ponadto znacznym rozmiarem, to przewazajace dzialanie wy-
kazywat dobor naturalny. Kiedy natomiast rozmiar populacji zostat zreduko-
wany, wtedy bardziej skuteczny okazywat si¢ przypadkowy dryf genetyczny.

Istnieje wigc mozliwos$¢ pogodzenia ze soba mechanizméw ewolucji pro-
ponowanych zaréwno przez teori¢ neutralistyczna, jak roOwniez syntetyczng
teori¢ ewolucji. Nalezy jednak jednoznacznie ustali¢, z jaka czgsto$cia poja-
wiaja si¢ mutacje korzystne, i w zwiazku z tym przyja¢ albo pozytywna
selekcjg, albo przypadkowy dryf genetyczny jako gltowna przyczyng ciag-

! Selekcja pozytywna polega na faworyzowaniu pojawiajacych si¢ korzystnych mutantow.
Zdaniem neutralistow ten typ selekcji pojawia sig¢ w biegu ewolucji na tyle rzadko, ze nie ma on
znaczenia w procesie ewolucyjnym. Utrzymuja oni, ze przyspieszenie ewolucji jest spowodo-
wane raczej zaniechaniem presji selekcyjnej, niz pozytywna selekcja. Por. L1 1996, s. 146.

2 STEBBINS, AYALA 1985, s. 76.

3 Pytanie wiegc jest, jak intensywna jest darwinowska selekcja pozytywna, a nie czy taka ist-
nieje. Nalezy pamigtaé, ze pozytywna selekcja jest obecna w procesie ewolucji przedstawianym
przez neutralistow. Ma istotne znaczenie w przypadku zmiany warunkow zycia populacji. Nato-
miast ciaglo$¢ zmian zapewniaja mutacje neutralne i przypadkowy dryf.

" KLOSKOWSKI 1990, s. 113.
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tych zmian ewolucyjnych. Odwotanie si¢ do naturalnej selekcji wiaze sig
z powaznym problemem kosztow doboru. Wysokos¢ tych kosztéw powodu-
je, ze tempo ewolucji staje si¢ na tyle niskie, ze uniemozliwitoby powstanie
tych form organizacji materii zywej, jakie obserwujemy obecnie. Wyjas-
nienie przez dziatanie przypadkowego dryfu genetycznego okreslajacego los
mutacji obojetnych przystosowawczo wydaje si¢ by¢ prostszym i bardziej
zadowalajacym wytlumaczeniem zjawisk ewolucyjnych.

ZAKONCZENIE

W XX wieku zaznaczyl si¢ ogromny postep w dziedzinie nauk biolo-
gicznych. Pojawity si¢ nowe fakty, ktore miaty wielki wplyw na dalszy roz-
woéj teorii ewolucyjnych. W zwiazku z tym mocno juz ugruntowany neo-
darwinizm musiat zosta¢ poddany rewizji. Pierwszym krokiem na tej drodze
byta propozycja Motoo Kimury oparta na mechanizmie neutralnych mutacji
i losowego dryfu genetycznego””. Teoria neutralistyczna stanowita w znacz-
nej mierze nowatorskie, w stosunku do 6wczesnego, ujecie procesu ewolucji.
Jej pojawienie si¢ wywolato ozywiona dyskusje w §wiecie naukowym, ktora
trwa takze obecnie. Mozna jednak juz teraz powiedzie¢, ze teoria mutacji
obojetnych stanowi jedno z najwazniejszych wydarzen w rozwoju biologii
ewolucyjnej w drugiej potowie XX wieku’®.

Wielu neodarwinistow nie przyjmuje neutralistycznego wyjasniania zja-
wisk ewolucyjnych, a nawet ostro je krytykuje, twierdzac, ze mechanizm
proponowany przez teori¢ Kimury nie jest wystarczajacy dla wytlumaczenia
zmian o charakterze ewolucyjnym. Pojawiajace si¢ liczne spory i kontro-
wersje migdzy teorig ewolucji molekularnej (ktorej przyktadem jest teoria
neutralistyczna) i syntetyczng teoria ewolucji wynikaty w znacznej mierze
z faktu, ze teorie te opieraja si¢ na roéznych koncepcjach dziedziczenia’’.
Podstawa syntetycznej teorii ewolucji jest chromosomowa teoria dziedzicz-
nosci. W jej ramach twierdzi si¢, ze geny posiadaja natur¢ korpuskularna.
Traktowane sa jako jednostki mutacji zajmujace okreslone miejsce w chro-
mosomie. Genetyka molekularna bada natomiast struktur¢ materialu gene-

> OHTA 1992, 5. 263.
6 SZWEYKOWSKI 1987, s. 375.
7T URBANEK 1973, s. 144.
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tycznego, relacje DNA — biatko. W jej ramach funkcjonuje raczej pojgcie
,cistron”, ktory jest jednostka funkcjonalna’®. Cistron nie stanowi jednostki
mutacji. W ramach biologii molekularnej twierdzi si¢, ze mechanizmy zmian
na poziomie mikroewolucyjnym w wystarczajacym stopniu wyjasniaja makro-
ewolucje”. Ponadto, w zwiazku z rozwojem genetyki populacyjnej, znacznie
czgSciej rozpatrywano ewolucjg raczej na poziomie populacji, a nie pojedyn-
czego osobnika. Zasadnicza réznica migdzy tymi dwiema koncepcjami po-
lega natomiast na przyjmowaniu ré6znych mechanizmoéw zmian. Teoria syn-
tetyczna zaktada, ze ewolucja ma miejsce dzigki korzystnym mutacjom i dar-
winowskiej selekcji. Z kolei w ramach teorii neutralistycznej twierdzi sig, ze
gtowna rolg odgrywaja czynniki przypadkowe: mutacje neutralne i dryf ge-
netyczny.

Teoria neutralistyczna powstata w odpowiedzi na obserwowany wysoki
poziom substytucji u kregowcow, innymi stowy — wysoki poziom poli-
morfizmu molekularnego. Kimura stwierdzit, ze istniejaca zmienno$¢ ma
charakter neutralny i stanowi przejsciowe stadium ewolucji molekularne;j.
Wydaje sig, ze jest to wyjasnienie adekwatne do rzeczywistos$ci, tym bar-
dziej ze — jak wykazaty wielokrotne badania — wsrdd réznych polimorficz-
nych form danego bialka nie zaobserwowano réznic w jego funkcjonowaniu.
Stanowitoby to potwierdzenie tezy, ze najistotniejszym mechanizmem ewolu-
cji sa mutacje neutralne i okreslajacy ich los w populacji dryf genetyczny.
Wykonano wiele eksperymentdéw, by stwierdzi¢, czy liczne polimorficzne allele
sa selektywnie neutralne®. Dotychczas nie otrzymano zadnego dowodu prze-
ciwko teorii neutralistycznej. Ponadto Kimura zaobserwowal, ze tempo zmian
na poziomie molekularnym jest stale dla danej czasteczki biatka u réznych
gatunkow, co rowniez potwierdza proponowany przez niego mechanizm
ewolucji®'. Niezmienno§¢ tempa substytucji dla danego biatka w dtugim

8 Tamze, s. 146; por. KLoSKOWSKI 1990, s. 90.

7 KLOSKOWSKI 1990, s. 103.

80 Szerzej na ten temat: KIMURA 1983, s. 260-270.

81 KIMURA, OHTA 1971, 5. 467. Istnieja jednak odchylenia od zasady statosci tempa. W zwiaz-
ku z tym Kimura i Ohta przyjeli, ze czg$¢ mutacji nie jest $cisle neutralna, ale ma charakter
prawie neutralny (mutacje nieznacznie szkodliwe). Szybkos¢ ewolucji molekularnej w przypadku
mutacji prawie neutralnych zalezy nie tylko od czgsto$ci mutowania, ale takze od prawdo-
podobienstwa ich utrwalenia. Odchylenia od statego tempa ewolucji na poziomie molekularnym
Ohta i Kimura przypisuja obecnosci zmian o charakterze wyraznie przystosowawczym. Ich udziat
to, wedtug nich, okoto 10% wszystkich substytucji. Wynikaja z tego istotne wnioski: (1) tempo
ewolucji molekularnej jest jedynie w przyblizeniu state, (2) mutacje przystosowawcze stanowia
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okresie czasu jest spowodowana niezmienno$cia tempa pojawiania si¢ mutacji
neutralnych w przeliczeniu na rok w réznych liniach rozwojowych™.

Reasumujac powiemy, ze badania molekularne potwierdzaja istnienie mutacji
neutralnych i ich ogromng rolg¢ w procesie ewolucji (molekularnej). W konsek-
wencji znaczenie dzialania doboru naturalnego w rozumieniu dotychczasowym
musi ulec zmianie. [...] Dzigki odkryciu mutacji neutralnych okazalo si¢ [...], ze
dziatanie doboru naturalnego nie jest uniwersalne 3

Selekcjoni$ci utrzymuja jednak, ze wszelkie substytucje, powodujace
zmiany ewolucyjne, maja charakter przystosowujacy i sa utrwalane przez
pozytywna selekcje. Twierdza oni réwniez, ze istniejacy polimorfizm biat-
kowy nie jest neutralny i istnieje dzigki stabilizujacej selekcji.

Niektore zarzuty wobec teorii Kimury oparte sa na nieporozumieniach, ze
w owej teorii przyjmuje sig, iz wszystkie mutacje maja charakter obojgtny.
W rzeczywistosci jedynie pewien ich utamek stanowia zmiany neutralne,
natomiast pozostala czg$¢ to mutacje szkodliwe, eliminowane z populacji.
Wielko$¢ tego utamka zalezy od funkcji petnionych przez dana czasteczkg.
Im ta funkcja jest wazniejsza i bardziej precyzyjna, tym wigksza czg$¢ beda
stanowily mutacje szkodliwe. Badania ujawnity, ze przewazajaca czgs¢ ewo-
lucyjnych zmian na poziomie molekularnym stanowia tzw. ciche substytucje
(substytucje synonimiczne)®. Wyniki te potwierdzaja przewidywania teorii
neutralistycznej, ze o progresywnej ewolucji decyduja pojawiajace si¢ muta-
cje neutralne, a nie korzystne. Teori¢ Kimury potwierdzaja rowniez badania
dotyczace poziomu zmiennosci w réoznych czasteczkach i czgsciach czaste-
czek. Stwierdzono (w przypadku cztowieka i Drosophila), ze enzymy multi-
meryczne wykazuja nizszy poziom zmiennos$ci niz enzymy monomeryczne
oraz ze biatka pelniace wazniejsze funkcje sa w mniejszym stopniu zmienne
niz te, ktorych funkcje sa mniej istotne™. Ponadto regiony niekodujace
i pseudogeny charakteryzuja si¢ znacznie wyzszym poziomem zmiennosci
niz regiony kodujace.

staly czynnik ewolucji. Por. KIMURA 1983, s. 310. Hipotezg mutacji prawie neutralnych rozwija
T. Ohta. Nie bedziemy jej tutaj przedstawiaé, gdyz zagadnienie to wykracza poza temat tego
artykutu.

%2 KLosKowsKI 1990, s. 110.

8 Tamze, s. 111.

# KiMURA 1983, s. 308.

8 Tamze, s. 319.
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Istotna cecha ewolucji molekularnej jest konserwatywna natura substytu-
cji. Substytucje, ktore w mniejszym stopniu zmieniaja dotychczasowa struk-
turg 1 funkcjg czasteczki zdarzaja sig¢ czgsciej niz substytucje wprowadzajace
znaczne zmiany. Selekcjonisci twierdza, ze mutacje wykazujace mniejsze
fenotypowe skutki maja wigksza szansg¢ bycia korzystnymi i czg$ciej sa
utrwalane. Jednak, jak twierdzi Kimura, mutacje, ktorych skutki sa nieznaczne
wykazuja niewielkie prawdopodobienstwo selektywnej korzysci i, w zwiaz-
ku z tym, utrwalenia w populacji. Taka wtasno§¢ ewolucji molekularne;j
mozna w prosty sposoéb wyjasni¢ w ramach teorii neutralistycznej. Przyjmuje
sig, ze prawdopodobienstwo mutacji o charakterze neutralnym jest wyzsze,
jesli mutacja ta prowadzi do powstania podobnego aminokwasu lub wregcz
synonimicznego™.

Kimura podkres$la, ze prawidtowosci ewolucji molekularnej sa wyraznie
rozne od analogicznych — dotyczacych ewolucji na poziomie fenotypowym.
Darwinowska naturalna selekcja oddziatuje na fenotypy, ktére stanowia kon-
cowy efekt dzialania genu, podczas gdy przypadkowy dryf istnieje na po-
ziomie molekularnym.

Koncepcja Kimury wskazuje, ze syntetyczna teoria ewolucji nie ma cha-
rakteru skonczonego i zamknigtego. Teoria mutacji neutralnych stanowi
pewna alternatywe poznawcza i, jak si¢ wydaje, lepiej wyjasnia zmiany ewo-
lucyjne. Propozycja neutralistyczna ukazuje ograniczenia dziatania doboru
naturalnego, ktory w ramach neodarwinizmu ma charakter uniwersalny. Mia-
nowicie niemozliwa jest kontrola selekcyjna mutacji oboj¢tnych. Mutacje
takie nie maja wigc aktualnego znaczenia przystosowawczego, jednak ich
kumulatywne rezultaty okreslaja z pewnoscia przyszto$ciowe zmiany ewo-
lucyjne®’. Koncepcja neutralistyczna wymaga, oczywiscie, dalszych doktad-
nych badan dotyczacych znaczenia mutacji obojetnych w procesie ewolucji.
Juz teraz mozna jednak powiedzieé, ze stanowia one istotny czynnik progre-
sywnej ewolucji.

8 KiMURA 1983, s. 312.
87 SroLTZFUS 1999, 5. 169.
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NEUTRALIST AND SYNTHETIC THEORY OF EVOLUTION
Summary

In the article the author undertakes a scrutiny of two different kinds of explication of evolu-
tionary processes. One of them is explication with the use of natural selection and favorable mu-
tations as the main factors of evolutionary changes. Another attempt at explication of those
changes is the one presented by the author of neutralist theory, Motoo Kimura. It accepts acci-
dental genetic drift and accumulation of neutral mutations as the basic mechanisms of evolution.
Numerous researchers say that this is non-Darwinian theory of evolution. However, it should be
noted that natural selection and the possibility of occurrence of positive mutations are not alto-
gether eliminated from the presented picture of evolution. In the case of changes in environ-
mental conditions the accumulated neutral changes may prove to be adaptive ones and then they
will be selected by natural selection. The neutralist theory does not seem to be involved in the
difficulties that the synthetic theory of evolution encounters. Such problems are meant here as
the costs of the action of the natural selection, the speed of the evolution that seems to be too
low for such evolutionary changes that we can see now to occur (assuming given costs of natu-
ral selection) and corpuscular polymorphism that occurs rather commonly. Also criticism of
neutralist explication is presented as well as a possibility of harmonizing these two kinds of
explication.
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Stowa kluczowe: neutralistyczna teoria, syntetyczna teoria ewolucji, wyjasnianie, dylemat
Haldane’a, mutacje neutralne.
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