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Gerd B. Miiller

Dlaczego rozszerzona synteza ewolucyjna
jest niezbedna

1. Wprowadzenie

Sto lat temu w dziedzinie fizyki zauwazono, zZe ,,pojecia, ktore okazaty sie
pozyteczne przy porzadkowaniu, zdobywaja u nas tatwo taki autorytet, ze zapo-
minamy o ich ziemskim pochodzeniu i przyjmujemy je jako dane majace cha-
rakter niezmiennej rzeczywistosci. Przypisujemy im nastgpnie miano «koniecz-
nosci myslowychy, «danych a priori» itd. Tego rodzaju bledy czgsto przez dlugi
czas zagradzajg droge postepowi naukowemu”. ' Biologia ewolucyjna znajduje
si¢ obecnie w podobnej sytuacji. Mocno ugruntowany paradygmat, majacy swe
korzenie w unifikacji teoretycznej, ktorej dokonano okoto osiemdziesiat lat te-
mu, nazywany nowoczesng syntezg (MS — modern synthesis) lub Syntetyczna
Teorig Ewolucji, nadal stanowi dominujace ujecie biologii ewolucyjnej. W mig-
dzyczasie w naukach biologicznych nastapit znaczacy rozw¢j. Zrozumiano ma-
terialng podstawe procesu dziedziczenia, powstaly tez zupetie nowe dziedziny
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badan, takie jak biologia molekularna, ewolucyjna biologia rozwoju i biologia
systemowa. Opisano ponadto nowe czynniki odgrywajace istotng role w ewolu-
cji, na przyktad dziedziczenie niegenetyczne, tendencyjnos¢ rozwojowa (devel-
opmental bias), tworzenie nisz, ewolucje genomoéw i inne. Nasza wiedza o ewo-
lucji ulegta wyraznemu poszerzeniu. Bytoby wigc dziwne, gdyby te nowe empi-
ryczne i pojeciowe ustalenia nie niosly ze sobg zadnych nastepstw teoretycz-
nych, a — mimo znaczacego wzrostu wiedzy — centralna teoria taczaca rdézne
dziedziny biologii miata zachowa¢ swoja dotychczasowa postac.

Oczywiscie teoretyczne ujecie biologii ewolucyjnej nie moglo nie ulec
zmianie. Nawet w najbardziej konserwatywnych kregach akceptuje sie fakt, ze
do pierwotnej teorii wprowadzono drobne modyfikacje i korekty. Jednak w cig-
gu ostatnich dziesigciu lat, co pozostalo wilasciwie niezauwazone przez ogdt
spoleczenstwa, w réznych obszarach biologii, jak rowniez na gruncie historii
i filozofii nauki, rozpoczela si¢ szerzej zakrojona debata. Dotyczy ona tego, czy
i jak rozwoj biologii 1 innych nauk podwaza, zmienia lub wywiera wptyw na
teori¢ ewolucji. Jak w takich przypadkach zwykle bywa, stanowiska bardziej
konserwatywne i bardziej postgpowe wchodza ze soba w konflikt. Roznice mig-
dzy nimi moga by¢ niewielkie lub bardzo duze. W coraz wigkszej liczbie publi-
kacji autorzy opowiadaja si¢ za wielka rewizjg lub nawet zastapieniem standar-
dowej teorii ewolucji. > Wskazujg, ze nie jest to poglagd mniejszosci, lecz po-

2 Por. Ulrich Kurscrera and Karl J. Nikvas, ,,The Modern Theory of Biological Evolution:
An Expanded Synthesis”, Naturwissenschaften 2004, vol. 91, s. 255-276, doi:10.1007/s00114-
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the Scylla of Molecular Biology and the Charybdis of the Modern Synthesis”, Microbiology and
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wszechne odczucie naukowcow i filozofow. W niniejszym eseju skoncentruje
si¢ na argumentach i debatach inspirowanych jedng konkretng alternatywa dla
teorii standardowej. Alternatywe te okreSlono mianem rozszerzonej syntezy
ewolucyjnej (EES — extended evolutionary synthesis). Ta propozycja poltacze-
nia poprawionych i dodatkowych elementow teorii ewolucji w spdjna rame eks-
planacyjna, w postaci opracowanej ostatnio przez zesp6t Kevina Lalanda, ° sta-
nowi jedno z krystalizujacych si¢ stanowisk w toczacej si¢ debacie. Nikt nie
twierdzi, ze jest to jedyny sposob dokonania rewizji struktury teoretycznej
w biologii.

Teoria ewolucji stanowi podstawowa rame pojeciowa biologii, z ktora
wszystkie naukowe wyjasnienia zjawisk w przyrodzie ozywionej musza by¢
zgodne. Teoria ta nie opisuje powszechnych praw dotyczacych jakich$ poszcze-
golnych zjawisk, takich jak grawitacja, lecz zasady rzadzace zmianami organi-
zmoOw w czasie, za podstawe biorac bardzo ztozone skutki i oddziatywania wie-
lu roznych czynnikoéw. Ze wzglgdu na to teoria ewolucji nie moze by¢ statyczna,
lecz ulega zmianom w miar¢ gromadzenia nowych danych empirycznych. Jest
to normalny proces rozwoju nauki, nie za§ — jak niekiedy si¢ to postrzega —
jakas heretycka praktyka. Wyjasnienia r6znorodnosci organizmow byly w duzej
mierze modyfikowane w okresach przed- i podarwinowskim. Nie powinno wigc
dziwi¢, ze nowe metodologie i rozszerzony zakres wspotczesnych badan biolo-
gicznych umozliwiajg formutowanie nowych idei. Ostatnio pojawia si¢ coraz
wiecej nowych wyzwan dla klasycznego modelu ewolucji, na przyktad w ra-

231; James A. SHariro, Evolution, FT Press, Upper Saddle River, New Jersey 2011; Patrick
Barteson, ,,New Thinking About Biological Evolution”, Biological Journal of the Linnean Society
2014, vol. 112, s. 268-275, doi:10.1111/bij.12125; Kevin N. Laranp, Tobias ULLer, Marc
W. FeLpman, Kim Stereiny, Gerd B. MuLLer, Armin Moczek, Eva JasLonka, and John ObLING-
Smeg, ,,Does Evolutionary Theory Need a Rethink?: Yes, Urgently”, Nature 2014, vol. 514,
s. 161-164, doi:10.1038/514161a; Manfred D. Lausichier and Jiirgen Renn, ,,Extended Evolution:
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mach ewolucyjnej biologii rozwoju, * epigenetyki, * fizjologii, ® genomiki, ” eko-
logii, * badan plastycznoscei, ° genetyki populacyjnej, '° badan ewolucji sieci re-
gulatorowych, ' uje¢ sieciowych, ' badan w zakresie powstawania nowych
cech, " biologii behawioralnej, '* mikrobiologii '° i biologii systemowe;j. ' Poja-
wiajg sie rowniez stosowne argumenty w dziedzinach kulturoznawstwa, '’ nauk
spotecznych * i filozofii. ! Zadna z tych (niezgodnych z klasycznym modelem
ewolucji) idei nie jest nienaukowa — wszystkie maja mocne oparcie w zasadach
ewolucyjnych i potwierdza je wiele danych empirycznych.
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Wspomniane wyzwania spotykajg si¢ czasem z dogmatyczng wrogos$cia
zwiazang z przekonaniem, ze kazda krytyka tradycyjnej ramy pojeciowej jest
nonsensowna. ’ Znacznie czeSciej obroncy tradycyjnego ujecia argumentujg
jednak, ze z teorig ewolucji w jej aktualnej postaci ,,wszystko jest w porzadku”.
Wedtug nich ulegta ona ,.koewolucji” z metodologicznymi i empirycznymi osia-
gnieciami, ktore znalazty juz nalezyte miejsce w obecnej biologii ewolucyjne;j. *!
Niemniej wielokrotnie podkreslany fakt, ze o innowacyjnych mechanizmach
ewolucyjnych wspominano w niektorych starszych i nowszych publikacjach, nie
przemawia za tym, ze dostosowano do nich formalna strukture teorii ewolucji.
Wrecz przeciwnie, rozbieznosci migdzy obecnym zastosowaniem pojgc¢ ewolu-
cyjnych a przewidywaniami wyprowadzanymi z modelu klasycznego sg coraz
wieksze. Wskazmy wiec niektore roznice migdzy teorig MS a proponowanymi
wzgledem niej rozwigzaniami alternatywnymi.

' Por. Denis NosLE, ,,Biophysics and Systems Biology”, Philosophical Transactions of the
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2 Por. John WrrrriELD, ,,Biological Theory: Postmodern Evolution?”, Nature 2008, vol. 455,
s. 281-284, doi:10.1038/455281a.

2 Por. Gregory A. Wray, Hopi E. Horkstra, Douglas J. Futuyma, Richard E. Lenski, Trudy
F.C. Mackay, Dolph Scuruter, and Joan E. Strassmany, ,,.Does Evolutionary Theory Need a Re-
think?: No, All Is Well”, Nature 2014, vol. 514, s. 161-164, doi:10.1038/514161a.
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2. Zarys problemow

Podejmujac probe zdefiniowania zagadnien bgdacych obecnie przedmiotem
debaty, nalezy pamigta¢ o tym, co teoria ewolucji musi wyjasni¢. Biologia ewo-
lucyjna, w swojej aktualnej postaci, nie jest jednym, spojnym ujgciem, lecz
obejmuje zespoty rdznych tematow i programéw badawczych. Przedmiotem jej
zainteresowania moga by¢ na przyktad wzorce pokrewienstwa filogenetycznego
1 procesy tworzenia gatunkow. W tym wypadku nacisk ktadzie si¢ na rekon-
strukcje zwigzkow miedzy organizmami i odkrywanie zasad rzadzacych oddzie-
laniem si¢ i dywersyfikacja wyzszych kladow taksonomicznych, a zajmuje si¢
tym filogenetyka. W ramach kolejnego podejécia bada si¢ genetyczng i fenoty-
powa zmienno$¢ w populacjach w celu ustalenia regut powstawania zmian
w czasie. Najbardziej drobiazgowo analizuje si¢ to zagadnienie w ramach gene-
tyki populacyjnej i ilosciowej. Jeszcze innym ujgciem jest badanie pochodzenia
ztozonych cech organizmow, na przyktad morfologicznych, fizjologicznych lub
behawioralnych. Ma to na celu wyjasnienie ewolucji proceséw tworzacych te
cechy oraz tego, jak — z kolei — procesy te wptywaja na przebieg ewolucji.
Kwestie te badane sg w ramach ewolucyjnej biologii rozwoju (evo-devo), biolo-
gii systemowej i nauk behawioralnych. Wreszcie, mozna bada¢ ewolucj¢ umy-
shy, jezyka, spoteczenstwa i kultury, jak réwniez ich zwrotne oddzialywanie na
ewolucje biologiczna, co znajduje si¢ w obszarze badan biologii poznawczej,
lingwistyki, antropologii i niektérych dziedzin nauk spotecznych.

Podczas analizy zasad teorii ewolucji w jej obecnej postaci stale nalezy mie¢
na uwadze wielka r6znorodno$¢ tego, co wymaga wyjasnienia, a takze postepy
dokonane w ramach wyzej wspomnianych dziedzin. W wigkszoSci wspolcze-
snych podrecznikow na temat ewolucji, dokumentujacych liczne ustalenia
o charakterze empirycznym i teoretycznym, w warstwie podstawowych zatozen
wciaz proponowana jest rama pojgciowa opierajaca si¢ w glownej mierze na
opracowanej w latach trzydziestych i czterdziestych dwudziestego wieku nowo-
czesnej syntezie. Mimo ze MS nigdy nie stanowita cato$ciowej formalnej synte-
zy, ** polaczyta ona podstawowe neodarwinowskie zasady zmiennosci, dziedzi-

22 Por. Richard G. DeLisLE, ,,What Was Really Synthesized During the Evolutionary Synthe-
sis?: A Historiographic Proposal”, Studies in History and Philosophy of Science C 2011, vol. 42,
s. 50-59, doi:10.1016/j.shpsc.2010.11.005.
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czenia, zréznicowanej reprodukcji i doboru naturalnego z genetyka mendlow-
ska, eksperymentalng i populacyjna, a takze z zapewnianymi przez paleontolo-
gie, botanike i systematyke koncepcjami i danymi dotyczacymi wzorcow ewolu-
cji. Sformalizowanym jadrem teorii MS byta — i nadal jest — genetyka popula-
cyjna, 2 matematyczne ujecie dynamiki czestosci genow w populacjach organi-
zmow. Empiryczng podstawa i glownym przedmiotem zainteresowania genetyki
populacyjnej jest pomiar zmiennos$ci cech w populacjach, a to, co wymaga wy-
jasnienia, to zmienno$¢ adaptacyjna, specjacja i stopien dostosowania. Ozywie-
nie wprowadzito zastosowanie coraz bardziej wyrafinowanych algorytméw do
badan wyjasniajacych ksztattowanie wartosci fitness.

Mimo iz twierdzono, ze klasyczna biologia ewolucyjna stale wciclata ele-
menty nowych dziedzin w swoje ramy pojeciowe, ** wiekszo$¢ zasad i wyja-
$nien wymienianych w opisach aktualnej teorii wcigz wywodzi si¢ z ujecia MS
oraz zasad genetyki populacyjnej. * Oto zarys tych zasad: (i) wymogiem kazde-
go wyjasnienia ewolucjonistycznego jest badanie populacji organizméow; (ii)
w populacjach wystepuje genetyczna zmiennos¢, ktora powstaje w sposob loso-
wy za sprawg mutacji i rekombinacji; (iii) populacje ewoluujg poprzez zmiany
w czestosciach genow, za ktore odpowiadaja dobor naturalny, przeptyw genow
1 dryf genetyczny; (iv) warianty genetyczne wywotuja niewielkie skutki na po-
ziomie fenotypu, a powstajgca tak zmienno$¢ fenotypowa ma charakter stopnio-
wy i ciagly; (v) za przekazywanie zmian podlegajacych selekcji odpowiada wy-
tacznie dziedziczenie genetyczne; (vi) nowe gatunki powstaja dzigki zatrzyma-
niu przeptywu genow migdzy populacjami, ktore ewoluujg nastgpnie w odmien-
ny sposob; (vii) réznice na poziomie fenotypow, na podstawie ktorych wyodreb-
nia si¢ wyzsze taksony, s wynikiem stopniowej kumulacji zmian genetycznych;
(viii) dobor naturalny stanowi jedyny ukierunkowujacy czynnik w ewolucji. Ob-
szerniejsze omowienie tych zasad mozna znalez¢ w podrgczniku Douglasa Fu-

% Por. John Beatty, ,,The Synthesis and the Synthetic Theory”, w: William BecuteL (ed.), In-
tegrating Scientific Disciplines, Springer, Dordrecht, The Netherlands 1986, s. 125-135.

% Por. Wray, HoeksTrA, FuTUYMA, LENSKI, MACKAY, SCHLUTER, and STRAsSMANN, ,,Does Evolu-
tionary Theory Need a Rethink...”; Douglas J. Futuyma, ,,Can Modern Evolutionary Theory Ex-
plain Macroevolution?”, w: Emanuele SereLui and Nathalie Gontier (eds.), Macroevolution,
Springer, Cham, Switzerland 2015, s. 29-85.

» Por. Douglas J. Futuyma, Ewolucja, przekt. pod red. Jacka Radwana, Wydawnictwa Uni-
wersytetu Warszawskiego, Warszawa 2008.
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tuymy. %

Jak wskazuja powyzsze zasady, teoria ewolucji jest obecnie zorientowana
gldwnie na wyjasnianie zmienno$ci na podstawie genetyki i — poza kilkoma
niewielkimi semantycznymi modyfikacjami — nie uleglo to zmianie przez
ostatnie siedemdziesiat lub osiemdziesiat lat. Pomimo deklaracji, ze pod uwage
brane s3 rowniez inne czynniki, a nie tylko te przyjmowane tradycyjnie, stwier-
dzamy, Ze teoria ta — zwazywszy na to, jak przedstawia si¢ ja w aktualnych pu-
blikacjach — koncentruje si¢ na ograniczonym zbiorze tego, co w procesie ewo-
lucji wymaga wyjasnienia, pomijajac wiekszos¢ wspomnianych wyzej proble-
mow. Teoria ewolucji sprawdza si¢ dobrze w odniesieniu do tych zagadnien, na
jakich si¢ skupia. Dostarcza testowalnych i w bardzo wielu przypadkach po-
twierdzonych przewidywan dotyczacych dynamiki zmienno$ci genetycznej
w ewoluujacych populacjach, stopniowo powstajacej zmiennosci i adaptacji
cech fenotypowych, a takze genetycznego podtoza specjacji. Gdyby proces wy-
jasniania na tym si¢ zatrzymywal, nie byloby Zadnej kontrowersji. Charaktery-
styczne dla biologii ewolucyjnej jest jednak przekonanie, zgodnie z ktérym ge-
netyka populacyjna dostarcza uprzywilejowanego typu wyjasniania wszystkich
zjawisk ewolucyjnych. W ten sposob neguje si¢ to, ze — z jednej strony — nie
wszystkie jej przewidywania da si¢ potwierdzi¢ w kazdych warunkach i —
z drugiej — ze wykluczane jest cale mnostwo roznych zjawisk ewolucyjnych.
Teoria ta w duzej mierze unika na przyktad pytania o to, jak naprawde w proce-
sie ewolucji powstaja ztozone organizacje struktury, fizjologii, rozwoju lub za-
chowania organizméw. Nie umozliwia tez nalezytego uwzgledniania czynni-
kow, ktore nie wchodzg w zakres ramy teoretycznej genetyki populacyjnej, na
przyktad czynnikow rozwojowych, systemowych, ekologicznych czy kulturo-
wych.

Wskazywanie mankamentow ramy pojeciowej MS ma dlugg histori¢. Jeden
z glosow krytycznych dotyczy $cisle gradualistycznej koncepcji odziedziczonej
przez MS po darwinowskim ujgciu ewolucji. Darwin postrzegat drobna, stopnio-
wo powstajacg i kumulatywna zmienno$¢ jako zasadniczy wymog, bez ktérego
jego ,.teoria musiataby absolutnie upa$¢”. ¥’ Thomas Huxley uznat to za ,,niepo-

26

Por. Futuyma, Ewolucja....

7 Karol Darwin, O powstawaniu gatunkow droga doboru naturalnego, czyli o utrzymaniu
si¢ doskonalszych ras w walce o byt, tekst polski na podstawie przektadu Szymona Dicksteina
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trzebng trudno$¢”. * Pozniej te domniemang konieczno$¢ powolnie ptyngcego,
nieprzerwanego strumienia zmian zdawaty si¢ potwierdza¢ niezliczone badania
ukazujace odpowiednie zachowania zmiennosci cech w populacjach naturalnych
lub w warunkach doboru sztucznego. Koncepcje drobnych, nastgpujacych po
sobie przeksztatlcen wzmocnito nastgpnie molekularne ujecie zmiennosci gene-
tycznej. Kiedy jako gtowne zroédlo zmienno$ci potraktowano mutacje pojedyn-
czych gendw lub nawet mniejszych czesci DNA, to wydawalo sig, ze modyfika-
cje fenotypow musza by¢ mate. Uznawano bowiem, ze wigksze zmiany sg de-
strukcyjne i jest mato prawdopodobne, by mogly prowadzi¢ do adaptacyjnych
skutkow. Wazng role odegrato tez przekonanie o losowosci zmian genetycz-
nych. Obecnie wszystkie te wysoko cenione opinie muszg ulec rewizji, zwlasz-
cza w $wietle genomiki, ktéra ukazuje wyraznie niegradualistyczny obraz ewo-
lucji. * Nalezy tez mie¢ $wiadomos$¢, ze wszystkie modele stopniowego powsta-
wania zmiennoS$ci opieraja si¢ na empirycznym badaniu tego wlasnie rodzaju
zmian, podczas gdy inne formy zmiennosci s pomijane. Skoro dobiera si¢ przy-
padki stopniowego powstawania zmiennosci, poddaje si¢ je analizie iloSciowe]
i na tej podstawie opracowuje si¢ modele teoretyczne, to nie jest niczym niespo-
dziewanym, ze to wlasnie taki rodzaj zmiennosci uzyskuje wyjasnienie.

Z gradualistycznym wymogiem teorii MS powigzane jest gleboko zakorze-
nione pojecie adaptacji. ROwniez ten aspekt klasycznej teorii wielokrotnie kry-
tykowano w przeszlodci, zar6wno na gruncie empirycznym, jak i teoretycz-
nym, *° ale takze na podstawie aktualnych ustalen genetyki. *' Rozne formy ad-
aptacjonizmu dostrzegalne sg na przyktad w brytyjskich i amerykanskich trady-

iJozefa Nusbauma opracowatly Joanna Popiotek i Malgorzata Yamazaki, Wydawnictwa Uniwer-
sytetu Warszawskiego, Warszawa 2009, s. 178.

#Por. Leonard Huxiey, Life and Letters of Thomas H. Huxley, Cambridge University
Press, Cambridge, UK 2011.

¥ Por. Eugene V. Koonm, ,,Ewolucjonizm darwinowski w $wietle genomiki”, przet. Dariusz
Sagan, Filozoficzne Aspekty Genezy 2018, t. 15, s. 283-370, http://www.nauka-a-religia.uz.zgora.
pl/images/FAG/2018.t.15/art.03.pdf (10.12.2018).

3 Por. Depew, ,,Adaptation as Process...”; Stephen Jay Gourp and Richard C. LEwonTi, ,,The
Spandrels of San Marco and the Panglossian Paradigm: A Critique of the Adaptationist Pro-
gramme”, Proceedings of the Royal Society of London B 1979, vol. 205, s. 581-598, doi:10.1098/
1spb.1979.0086.

31 Por. Lyncn, ,, The Frailty of Adaptive Hypotheses...”.
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cjach badawczych, * ale w dalszym ciggu najczesciej spotykane jest pojecie ze-
spotu cech sktadajacych si¢ na organizm, z ktorych kazda jest specjalnie przy-
stosowana do pelienia okreslonej funkcji w sposdb najlepiej przyczyniajacy si¢
do przetrwania organizmu. Nazwano to ,,pakietami dyskretnych adaptacji”. Po-
gladu tego nie wyeliminowat ani alternatywny poglad Theodosiusa Dobzhan-
sky’ego, ktory interpretowatl populacje jako stany wzglednej adaptacyjnosci, *
ani wykazanie czestego wystepowania cech nieadaptacyjnych. Juz w latach sie-
demdziesigtych dwudziestego wieku Stephen Jay Gould i Richard Lewontin **
uznali, Zze wierno$¢ wszechogarniajacemu adaptacjonizmowi to ,,stary zwycza;j”,
ale pomimo intensywnych dyskusji naukowych na ten temat, zwyczaj ten nadal
jest kultywowany.

Koncepcja doboru naturalnego, stanowigca kamien wegielny teorii MS, $ci-
$le zwigzany zarowno z gradualizmem, jak i adaptacjonizmem, réwniez byla
do$¢ intensywnie krytykowana. W tym wypadku kwestionowana byta nie tyle
sama zasada, ile wyjatkowy charakter dziatania przyczynowego, jaki jej przypi-
sywano. Czy wszystkie cechy organizméw biologicznych sa z koniecznosci wy-
tworem doboru naturalnego i czy stanowi on jedyny czynnik w procesie ewolu-
cji, ktory nadaje ukierunkowanie zmianom organizmow? Wielu badaczy uznalo,
ze dobor naturalny nie jest wyjatkowa ,,sita” ewolucyjna, a inni zastanawiali sie,
czy jedynym i wlasciwym ,,przedmiotem” selekcji jest osobnik, czy tez w selek-
cjonistycznych scenariuszach nalezy uwzgledni¢ rowniez inne poziomy selekcji
— znajdujgce sie powyzej i ponizej poziomu osobniczego. ** Ta klasyczna kry-
tyka rowniez stanowila jadro licznych debat toczonych w przesztosci, * ale pro-
blem, jak zwykle, nadal nie ma rozwigzania.

Wreszcie, to oczywiste, ze niemal wszystkie istotne przewidywania formu-
fowane w ramach teorii MS opieraja si¢ na zasadach genetycznych i przekona-

32 Por. Depew, ,,Adaptation as Process...”.
 Por. Depew, ,,Adaptation as Process...”.
3 Por. Gourp and LewonTi, ,, The Spandrels of San Marco...”.

% Por. Stephen Jay Gourp, The Structure of Evolutionary Theory, Harvard University
Press, Cambridge, Massachusetts 2002; Samir OxasHa, Evolution and the Levels of Selection,
Oxford University Press, Oxford, UK 2008; Andy GarDNER, ,,The Genetical Theory of Multilevel
Selection”, Journal of Evolutionary Biology 2015, vol. 28, s. 305-319, doi:10.1111/jeb.12566.

36 Por. Gourp, The Structure of Evolutionary Theory....
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Rys. 1. Oddzialywania zwrotne miedzy réznymi poziomami organizacji w ukladach
rozwojowych. Kolorem fioletowym oznaczono przyklady autonomicznych wtasciwo-
$ci na kazdym poziomie (E, wplywy srodowiskowe).
niach zwigzanych z determinizmem genetycznym. Idea programu genetycznego,
ktora lezy u podstaw teorii MS, nie ulegta zmianie, pomimo ze dtugo utrzymy-
wane przekonanie, iz geny to jedyne wyznaczniki formy biologicznej w proce-
sie rozwoju i ewolucji, bylo podwazane przez wielu komentatorow. *” To samo
dotyczy mechanizméw dziedziczenia transpokoleniowego. Koncepcje dziedzi-
czenia wylacznie genetycznego sfalsyfikowano wielokrotnie, ** a mimo to istot-

7 Por. West-Esernarp, Developmental Plasticity...; Nikras, Bonpos, Dunker, and NEwman,
»Rethinking Gene Regulatory Networks...”; Stuart A. Newmay, ,,.Developmental Mechanisms:
Putting Genes in Their Place”, Journal of Biosciences 2002, vol. 27, s. 97-104, doi:10.1007/BF0
2703765; Lenny Moss, What Genes Can’t Do, MIT Press, Cambridge, Massachusetts 2004; De-
nis NosLE, ,,Neo-Darwinism, the Modern Synthesis and Selfish Genes: Are They of Use in Physi-
ology?”, Journal of Physiology 2011, vol. 589, s. 1007-1015, doi:10.1113/jphysiol.2010.201384;
Sheldon Krimsky and Jeremy Gruser (eds.), Genetic Explanations: Sense and Nonsense, Harvard
University Press, Cambridge, Massachusetts 2013.

3% Por. JaBLonka and Lams, Evolution in Four Dimensions....
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nym sktadnikiem teorii MS wciaz pozostaje genocentryzm. Wspolczesna postaé
tego stanowiska — koncepcja ewolucji sieci regulatorowych genow — stanowi
jedynie rozszerzenie pogladu, zgodnie z ktéorym ,,geny determinujg fenotyp”.

Ograniczenia teorii MS ukazuje nie tylko krytyka skierowana pod adresem
pewnych jej tradycyjnych zasad, ale takze jej niezdolno$¢ do rozwigzania nie-
ktorych najwazniejszych zjawisk ewolucji organizméw. Teorie populacyjne po-
mijajg na przyktad problem sposobu powstawania ztozonych organizacji fenoty-
péw w procesie ewolucji, podobnie jak kwestie dwustronnego wplywu tych
cech organizacji wyzszego rzgdu na proces ewolucji. MS w istocie nie dysponu-
je teoriag organizacji, ktora potrafitaby wyjasni¢ charakterystyczne aspekty ewo-
lucji fenotypow, takie jak powstawanie nowych cech, modularno$¢, homologia,
homoplazja czy pochodzenie planow budowy cial okreslajacych linie rodowe.
Jak pokaze ponizej, potencjal do rozwigzania przynajmniej niektorych aspektow
tych probleméw, z ktérymi nie radzi sobie teoria klasyczna, maja miedzy inny-
mi takie obszary badan jak evo-devo, tworzenie nisz czy biologia systemowa.

Mimo iz omawiam tutaj tylko najwazniejsze zagadnienia, ten krotki prze-
glad uzmystawia, ze lista problemoéw, z jakimi boryka sie teoria MS, jest dtuga.
Obroncy ortodoksji twierdza, ze problemy te byly juz wcze$niej poruszane, ale
nie znaczy to, ze je rozwigzano. Obecny paradygmat ewolucjonistyczny nadal
zdominowany jest przez te same podstawowe zatozenia, ktore przyjeto w trakcie
formutowania nowoczesnej syntezy. Mimo ze w ciggu ostatnich kilkudziesigciu
lat mocno je krytykowano na gruncie wielu réznych obszarow biologii, rzadko
skutkowato to pojawieniem si¢ propozycji alternatywnych. Na przyktad w swo-
im, opublikowanym w 2002 roku, wyczerpujacym opracowaniu historii Sporow
o ewolucje ** Gould podjat wiekszo$¢ glosow krytycznych i zaproponowat idee
zastepcze, ale nie stworzyt alternatywnego ujecia ogolnej struktury teorii ewolu-
cji, na co mogtby wskazywaé tytut jego ksiazki. Zadna z intensywnych dyskusji,
jakie prowadzono na przestrzeni wielu lat, nie przyczynita si¢ do modyfikacji
dominujgcego stanowiska, ktore pozostaje wierne takim klasycznym zatozeniom
wstepnym jak gradualizm, adaptacjonizm, selekcjonizm i genocentryzm. Pod-
stawg przewidywan formutowanych w ramach teorii MS nadal sg te wlasnie za-
tozenia, ignoruje si¢ natomiast wszystkie przewidywania wynikajace z modeli

3 Por. Gouwp, The Structure of Evolutionary Theory....
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alternatywnych. Zapewnienie o ciggtym wecielaniu nowych elementéw pojecio-
wych do teorii MS jest wiec przektamywaniem rzeczywistosci.

3. Pojeciowe innowacje

Dzi$ biologia ewolucyjna ukazuje bardzo odmienny krajobraz. Od czasu
sformutowania teoretycznego ujecia syntezy populacyjnej powstato wiele no-
wych poje¢, a niektore z nich podwazaja przyjeta teori¢ lub nie weielono ich do
powszechnie obowigzujacej ramy pojeciowej. W tym artykule mozliwy jest je-
dynie krotki przeglad najwazniejszych innowacji pojeciowych. Bardziej rozbu-
dowane omowienia mozna znalez¢ w ksiazce pod redakcja mojg i Massimo Pig-
liucciego * lub w artykule zespotu Kevina Lalanda.

3.1. Ewolucyjna biologia rozwoju

Zespotu nowych poje¢ dostarczyla evo-devo, dziedzina badan, ktéra po-
wstata na poczatku lat osiemdziesigtych dwudziestego wieku z powodu niezado-
wolenia z tego, ze biologi¢ rozwoju wykluczono z teorii ewolucji. * Kiedy poz-
niej pojawity si¢ nowe molekulame metodologie analizy porownawczej regula-
cji genow, ogromnie wzrosta nasza wiedza o ewolucji procesow rozwojowych.
W warstwie teoretycznej ujecie evo-devo wychodzi od przestanki, ze relacja
mi¢dzy genotypem a fenotypem nie stanowi jedynie korelacji statystyczne;j, lecz
ze reguly kierujace procesami rozwojowymi rzadza skutkami na poziomie feno-
typu, zalezac jednoczesnie od wptywu czynnikow spoza genomu. Jest az nazbyt
jasne, ze proces rozwoju nie polega na liniowym odczytywaniu kodu lub progra-
mu, lecz jest systemowym procesem oddzialywan zwrotnych migdzy schemata-
mi genetycznymi i niegenetycznymi, a takze komérkami i tkankami. Proces ten

% Por. PicLivcct and MoLLer (eds.), Evolution....

I Por. LaLanp, ULLER, FELDMAN, STERELNY, MULLER, Moczek, JaBLONKA, and OpLING-SMEE, ,,The
Extended Evolutionary Synthesis...”.

2 Por. Stephen Jay Gourp, Ontogeny and Phylogeny, The Belknap Press of Harvard Univer-
sity Press, Cambridge, Massachusetts 1977; Pere ALserch, Stephen Jay Gourp, George F. Oster,
and David B. Wakg, ,,Size and Shape in Ontogeny and Phylogeny”, Paleobiology 1979, vol. 5,
$.296-317, doi:10.1017/S0094837300006588; John Tyler Bonner (ed.), Evolution and Develop-
ment, Springer, Berlin, Germany 1982; Brian C. Goopwx, ,,Development and Evolution”, Jour-
nal of Theoretical Biology 1982, vol. 97, s. 43-55, doi:10.1016/0022-5193(82)90275-2.
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obejmuje cechy fizyczne i autonomiczne w réznych skalach i jest zalezny za-
rowno od $rodowisk lokalnych, jak i globalnych (por. rysunek 1). * W zwigzku
z tym proces rozwoju to relacja systemowa, ktdrej zaden sktadnik nie ma prze-
wagi informacyjnej. Na podstawie prowadzonych w ramach evo-devo badan ta-
kich relacji sformutowano wiele poje¢ ewolucyjnych. Wspomne tutaj o trzech
z nich.

Po pierwsze, zmienno$¢ fenotypowa podlegajaca selekcji, mozliwa do wy-
tworzenia przez system rozwojowy danego typu, nie jest ani nieskonczona, ani
losowa. Proces rozwoju zaréwno jg ogranicza, ** jak i ufatwia. ** Zanim dobor
naturalny bedzie mogt dziala¢, system rozwojowy wykazuje preferencje dla
pewnych rozwiazaf, co nazwano tendencyjnoscia rozwojowa. * Po drugie, po-
dobnie jak w przypadku wiekszosci uktadéw wielopoziomowych, procesy roz-
wojowe maja wlasnosci emergentne. Szeroki wachlarz takich zachowan znamy
w wypadku organizacji komorek i tkanek. ¥’ Na przyktad procesy reakcji-dyfuzji
w embrionach wplywajg na uwlozenie komérek w morfogenezie konczyn. ** Po

“ Por. John Maynarp-Smith, Richard Burian, Stuart A. Kaurrman, Pere ALBercH, John
H Cawmpserr, Brian C. GoopwiN, Russell Lanpe, David M. Raup, and Lewis WorperT, ,,Develop-
mental Constraints and Evolution: A Perspective from the Mountain Lake Conference on Devel-
opment and Evolution”, Quarterly Review of Biology 1985, vol. 60, s. 265-287, doi:10.1086/
414425.

* Por. MAYNARD-SMITH, BuriaN, Kaurrman, AvpercH, CampBELL, GoopwiN, Lanpe, Raup, and
Worrert, ,,Developmental Constraints and Evolution...”.

# Por. John Geruart and Marc Kirscuner, ,,The Theory of Facilitated Variation”, Proceed-
ings of the National Academy of Sciences USA 2007, vol. 104 (Supplement 1), s. 8582-8589, doi:
10.1073/pnas.0701035104.

 Por. Paul M. BrakgrieLp, ,,The Power of Evo-Devo to Explore Evolutionary Constraints:
Experiments with Butterfly Eyespots”, Zoology 2003, vol. 106, s. 283-290, doi:10.1078/0944-
2006-00124; Sean Psuiek and Randall D. Beer, ,,Developmental Bias in Evolution: Evolutionary
Accessibility of Phenotypes in a Model Evo-Devo System”, Evolution and Development 2008,
vol. 10, s. 375-390, doi:10.1111/j.1525-142X.2008.00245 x.

47 Por. Alexander V. Bapvatv, ,,Origin of the Fittest: Link Between Emergent Variation and
Evolutionary Change as a Critical Question in Evolutionary Biology”, Proceedings of the Royal
Society B 2011, vol. 278, s. 1921-1929, doi:10.1098/rspb.2011.0548.

“ Por. Stuart A. Newman and Ramray Bruart, ,,Activator-Inhibitor Dynamics of Vertebrate
Limb Pattern Formation”, Birth Defects Research C 2008, vol. 81, s. 305-319, doi:10.1002/bdrc.
20112.
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trzecie, systemy rozwojowe przejawiaja bistabilno$¢ i zachowania progowe. ¥
Jest tak w dobrze znanym przypadku tworzenia segmentow, gdzie dostrzegalny
jest zwigzek wzajemnej inhibicji receptoréw FGF i RA, w ktorym dwa stabilne
stany oddzielone sg stanem niestabilnym, *° jak rowniez w przypadku zachowan
progowych przy tworzeniu palcow kregowcdw. *' Gdy dobor naturalny oddzia-
huje na takie rodzaje uktadow, bioraca si¢ stad zmiennos$¢ fenotypowa nie musi
by¢ stopniowa i ciggla. W istocie symulacje dynamicznych zachowan sieci regu-
latorowych gendow w procesie ewolucji wskazuja, ze bistabilne zmiany sa praw-
dopodobniejsze niz przejscia stopniowe. >

Ponadto ujecie badawcze evo-devo dopuszcza rozwazanie proceséw odpo-
wiedzialnych za ewolucj¢ organizacji fenotypoéw, co jest zupelie pomijane
przez teori¢ syntetyczng. Problemu tego nie mozna sprowadza¢ do kwestii ewo-
lucji regulacji gendéw, poniewaz — z jednej strony — wysoce utrwalone rozwo-
jowe geny kontrolne, na przyktad geny homeotyczne, mogg cechowac si¢ nieho-
mologicznymi domenami ekspresji gendéw w embrionach blisko spokrewnio-
nych linii filogenetycznych i — z drugiej strony — homologiczne struktury
moga by¢ kodowane przez nichomologiczne geny. Jest to charakterystyczna re-
lacja migdzy genotypem a fenotypem opisywana przez dryf systemow rozwojo-
wych. ¥ Oparte na evo-devo koncepcje organizacji strukturalnej ktada nacisk na
integracyjng stabilno$¢ zapewniang przez wspolne szlaki rozwojowe ** i modu-

# Por. Albert GOLDBETER, ,,Zero-Order Switches and Developmental Thresholds”, Molecular
Systems Biology 2005, vol. 1, E1-E2, doi:10.1038/msb4100042.

50 Por. Albert GoLpseTer, Didier Gonze, and Olivier Pourquit, ,,Sharp Developmental Thresh-
olds Defined through Bistability by Antagonistic Gradients of Retinoic Acid and FGF Signaling”,
Developmental Dynamics 2007, vol. 236, s. 1495-1508, doi:10.1002/dvdy.21193.

' Por. Axel Lance, Hans L. NemeschkaL, and Gerd B. MULLER, ,,Biased Polyphenism in Poly-
dactylous Cats Carrying a Single Point Mutation: The Hemingway Model for Digit Novelty”,
Evolutionary Biology 2014, vol. 41, s. 262-275, doi:10.1007/s11692-013-9267-y.

52 Por. Johannes Jarcer, David Irons, and Nick Monk, ,,The Inheritance of Process: A Dy-
namical Systems Approach”, Journal of Experimental Zoology Part B: Molecular and Develop-
mental Evolution 2012, vol. 318, s. 591-612, doi:10.1002/jez.b.22468.

% Por. John R. True and Eris S. Haag, ,,Developmental System Drift and Flexibility in Evo-
lutionary Trajectories”, Evolution and Development 2001, vol. 3, s. 109-119, doi:10.1046/j.1525-
142x.2001.003002109.x.

* Por. Giinter P. Wacner, ,,The Biological Homology Concept”, Annual Review of Ecology
and Systematics 1989, vol. 20, s. 51-69, doi:10.1146/annurev.es.20.110189.000411.
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larno$¢ procesow rozwojowych. * Schematy morfologiczne bedace skutkiem
dziatania sil fizycznych uznaje si¢ za podstawowe motywy organizacyjne
u zwierzat * i roslin, ¥ ulegajace zintegrowaniu dzieki hierarchizacji sieci regu-
latorowych i utrwalane jako wzorce tworzenia fenotypow. ** Coraz to bardziej
wyrafinowane uktady regulatorowe genow stuzg do powielania schematéw mor-
fologicznych, a bliskie odwzorowanie mi¢dzy genotypem a morfologicznym fe-
notypem nie musi wskazywac na przyczyne, lecz na skutek ewolucji. * Dlatego
opisywane w ramach evo-devo mechanizmy organizacji fenotypéw moga by¢
odpowiedzialne nie tylko za zlozono$¢ wyzszego rzedu, ale tez wptywac na dal-
sza ewolucje organizmow. ® Potwierdzaja to wyniki eksperymentéw °' i modele
teoretyczne.

Ogolnie rzecz biorac, rezultaty uzyskiwane w ramach badan evo-devo wska-
zuja na to, ze zmienno$¢ fenotypowa nie jest z koniecznosci ani stopniowa, ani
losowa. Niezaleznie od tego, czy systemy rozwojowe zaktdcane sa przez od-
dziatywanie selekcji, mutacji lub warunkéw eksperymentalnych, przejawiaja

% Por. Alessandro MiNeLL, ,,Molecules, Developmental Modules, and Phenotypes: A Combi-
natorial Approach to Homology”, Molecular Phylogenetics and Evolution 1998, vol. 9, s. 340-
347, doi:10.1006/mpev.1997.0490.

56 Por. Stuart A. Newman, Gabor Forcacs, and Gerd B. MULLER, ,,Before Programs: The Phys-
ical Origination of Multicellular Forms”, International Journal of Developmental Biology 2006,
vol. 50, s. 289-299, doi:10.1387/ijdb.052049sn.

57 Por. Karl J. NikLas, Plant Evolution, University of Chicago Press, Chicago, Illinois 2016.

8 Por. Isaac SarLazar-Crupap, Ricard V. Sork, and Stuart A. Newman, ,,Phenotypic and Dy-
namical Transitions in Model Genetic Networks II: Application to the Evolution of Segmentation
Mechanisms”, Evolution and Development 2001, vol. 3, s. 95-103, doi:10.1046/j.1525-142x.2001.
003002095 x.

% Por. Stuart A. Newman and Gerd B. MuLLEr, ,,Epigenetic Mechanisms of Character Origi-
nation”, Journal of Experimental Zoology Part B: Molecular and Developmental Evolution 2000,
vol. 288, 5. 304-317, doi:10.1002/1097-010X(20001215)288:4,304::AIDJEZ3.3.0.CO;2-G.

0 Por. MULLER, ,,Evo-Devo...”.

81 Por. Alan C. Love and Rudolf A. Rarr, ,Larval Ectoderm, Organizational Homology, and
the Origins of Evolutionary Novelty”, Journal of Experimental Zoology Part B: Molecular and
Developmental Evolution 2006, vol. 306B, s. 18-34, d0i:10.1002/jez.b.21064.

62 Por. Isaac Sarazar-Crupap and Jukka Jernvart, ,,A Gene Network Model Accounting for
Development and Evolution of Mammalian Teeth”, Proceedings of the National Academy of Sci-
ences USA 2002, vol. 99, s. 8116-8120, doi:10.1073/pnas.132069499.
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one zachowania emergentne i prowadza do skutkéw nieliniowych. Znaczy to, ze
zmiennos$¢ genetyczna tylko posrednio wplywa na tworzony fenotyp, a mimo to
jest on przewidywalny. Innymi stowy, zakres zmian populacji nie jest okreslany
wylacznie przez zmiennos$¢ genetyczng, lecz rowniez przez system rozwojowy
jako cato$¢, co stanowi podstawe tendencyjnosci fenotypéw i ich nowych
cech. ® Mozliwe jest juz ustalenie wzglgdnego znaczenia doboru naturalnego
oraz genetycznych i rozwojowych determinantow réznorodnosci zycia. *

3.2. Plastycznos¢ fenotypow

O populacyjnym kontekscie rozwoju dowiadujemy si¢ w glownej mierze
z badan plastycznosci rozwojowej, czyli skladnika plastycznosci fenotypow.
Plastyczno$¢ rozwojowa to zdolno$¢ organizméw do modyfikowania fenotypow
w reakcji na rozne warunki Srodowiskowe. Posrod jej skutkéw ewolucyjnych
dobrze udokumentowany jest wptyw na zmienno$¢ odpowiedzi populacji na se-
lekcje i przyspieszenie kolonizacji nowych $rodowisk, ® jak rowniez zmiany
stopnia dostosowania zwigzane z zaleznymi od procesow rozwojowych wpty-
wami rodzicielskimi. % Plastyczno$¢ moze tez odgrywac kluczows role w okre-
slaniu, ktore warianty genetyczne wytworza podlegajace selekcji roznice fenoty-
powe w danych warunkach srodowiskowych lub wskutek stresu srodowiskowe-
20, 7 a to dzigki rozszerzaniu lub zawezaniu zakresu fenotypowej zdolnosci od-

53 Por. Peterson and MULLER, ,,Phenotypic Novelty in Evo-Devo...”; Armin P. Moczkx, ,,Evo-
lutionary Biology: The Origins of Novelty”, Nature 2011, vol. 473, s. 34-35, doi:10.1038/4730
34a.

% Por. Paul M. BrakerieLp, ,,Evo-Devo and Constraints on Selection”, Trends in Ecology and
Evolution 2006, vol. 21, s. 362-368, doi:10.1016/].tree.2006.05.001.

5 Por. West-Esernarp, Developmental Plasticity. ..; Massimo PicLiucci, Phenotypic Plastic-
ity: Beyond Nature and Nurture, Johns Hopkins University Press, Baltimore, Maryland 2001;
Patrick Bateson and Peter GLuckman, Plasticity, Robustness, Development and Evolution, Cam-
bridge University Press, Cambridge, UK 2011.

5 Por. Tobias ULLER, ,,Developmental Plasticity and the Evolution of Parental Effects”,
Trends in Ecology and Evolution 2008, vol. 23, s. 432-438, doi:10.1016/j.tree.2008.04.005.

7 Por. Yoav Soen, Maor Knaro, and Michael ELcarr, ,,A Principle of Organization Which
Facilitates Broad Lamarckian-Like Adaptations by Improvisation”, Biology Direct 2015, vol. 10,
€68, doi:10.1186/s13062-015-0097-y.
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powiedzi populacji, czgsto nazywanej normg reakcji.

Zgodnie z koncepcja plastycznosci rozwojowe] utrwalanie srodowiskowo
warunkowanych wariantow moze zachodzi¢ dzigki akomodacji fenotypowe;j
i genetycznej. © Akomodacja fenotypowa to przystosowanie zmodyfikowanych
elementow organizmu za sprawa procesow rozwojowych, ktore zwykle nie wy-
magajg zajScia mutacji genetycznej. " Po akomodacji fenotypowej moze naste-
powac¢ akomodacja genetyczna, co moze skutkowaé szybsza adaptacja do no-
wych $rodowisk. 7' Wpltywowi nowego $rodowiska na plastyczno$¢ fenotypowa
moze towarzyszy¢ jednoczesne ujawnienie ,,ukrytej” zmiennos$ci rozwojowej
oraz silna jej selekcja, > co moze zapewni¢ punkt wyjscia dla ewolucyjnego
utrwalania nowych cech fenotypoéw.  Plastycznos$¢ taczono réwniez z wszech-
obecnym zjawiskiem homoplazji ™ i szybka dywergencja linii filogenetycz-
nych. ” W $wietle tej perspektywy plastycznos$¢ rozwojowa petni role zrodta no-
wych cech adaptacyjnych, a jednym z jej kluczowych mechanizméw jest induk-
cja srodowiskowa, "® czyli bezposrednie oddziatywanie parametrow srodowisko-

8 Por. Carl D. ScuLicnting and Massimo PicLiucci, Phenotypic Evolution: A Reaction Norm
Perspective, Sinauer, Sunderland, Massachusetts 1998.

% Por. Moczex, ,,Evolutionary Biology...”; Russell Lanpk, ,,Adaptation to an Extraordinary
Environment by Evolution of Phenotypic Plasticity and Genetic Assimilation”, Journal of Evolu-
tionary Biology 2009, vol. 22, s. 1435-1446, do0i:10.1111/j.1420-9101.2009.01754 x.

" Por. Mary Jane WEsT-EBERHARD, ,,Phenotypic Accommodation: Adaptive Innovation Due
to Developmental Plasticity”, Journal of Experimental Zoology Part B: Molecular and Develop-
mental Evolution 2005, vol. 304B, s. 610-618, doi:10.1002/jez.b.21071.

" Por. Schuicuting and PicLiucct, Phenotypic Evolution....

2 Por. Alexander V. Bapyaev and Kevin P. On, ,,Environmental Induction and Phenotypic
Retention of Adaptive Maternal Effects”, BMC Evolutionary Biology 2008, vol. 8, s. 3-10, doi:10.
1186/1471-2148-8-3.

™ Por. PetersoN and MULLER, ,,Phenotypic Novelty in Evo-Devo...”.

™ Por. George R. McGuek Jr., Convergent Evolution, MIT Press, Cambridge, Massachusetts
2011.

> Por. West-EBErHARD, Developmental Plasticity.. ..

76 Por. West-Esernarp, Developmental Plasticity...; Bapbvaev and Ow, ,,Environmental In-
duction...”; Armin P. Moczek, Sonia Surtan, Susan Foster, Cris Lepon-Rertic, Ian DworkiN,
H. Fred Nunout, Ehab AsounEerr, and David W. Prennig, ,,The Role of Developmental Plasticity in
Evolutionary Innovation”, Proceedings of the Royal Society B 2011, vol. 278, s. 2705-2713, doi:
10.1098/rspb.2011.0971.
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wych na procesy rozwojowe.

3.3. Genomika

Nauka majaca kluczowe znaczenie dla MS — genetyka — takze ulegla du-
zej zmianie od czasu powstania syntezy, a zwlaszcza przez ostatnie dwadziescia
lat. Teraz, gdy mozliwe jest juz badanie catych genomow, dowiedzielismy sig,
ze w toku ewolucji znaczne czgéci genomu zostalty zduplikowane, usunigte Iub
przejete do peienia nowych funkcji. 7 Ponadto nowe czg$ci genomow lub
funkcje biochemiczne mozna pozyska¢ z innych komorek i organizméw, nie za$
wylgcznie droga dziedziczenia po przodkach. Genomika poréwnawcza w wiel-
kim stopniu zmodyfikowala uj¢cia ewolucji zardwno prymitywnych form zycia,
jak i eukariontow. W przypadku prokariontow, wirusow, plazmidéow i tym po-
dobnych powszechnie wystepuje horyzontalny transfer genow. Nawet u euka-
riontdéw jest on czestszy niz przypuszczano dotychezas, ™ co przekonujaco do-
wiedziono u protistow, grzybow i roslin, jak tez u zwierzat, wlaczajac w to ssaki
i inne tertrapody. ” Zwlaszcza elementy ruchome sprawiajg, ze ewolucja geno-
mow jest nadzwyczaj dynamiczna i niestopniowa. ¥ Co wiecej, funkcjonalna re-
organizacja genomu moze nastapi¢ w reakcji na stres srodowiskowy. *' Cechy
zmian genetycznych okazujg si¢ wiec zupetnie inne niz wynika z zatozen twor-
cow MS, ktorzy uwazali, ze gtdéwnym czynnikiem w ewolucji jest stata, losowa
substytucja poszczegdlnych alleli.

7 Por. Koon, ,,Ewolucjonizm darwinowski...”.

™ Por. Michael L. Arnorp, Evolution through Genetic Exchange, Oxford University Press,
Oxford, UK 2006; Patrick J. KeeLing and Jeffrey D. Paimer, ,,Horizontal Gene Transfer in Eu-
karyotic Evolution”, Nature Reviews Genetics 2008, vol. 9, s. 605-618, doi:10.1038/nrg2386.

" Por. WoEst and GoLDENFELD, ,,How the Microbial World Saved Evolution...”.

% Por. Koonm, ,,Ewolucjonizm darwinowski...”; Alexander V. Bapvagv, ,,Stress-Induced
Variation in Evolution: From Behavioural Plasticity to Genetic Assimilation”, Proceedings of the
Royal Society B 2005, vol. 272, s. 877-886, doi:10.1098/rspb.2004.3045.

81 Por. LausicHLEr and Renn, ,,Extended Evolution...”; Bapyagv, ,,Stress-Induced Varia-
tion...”; Luis Lorez-Maury, Samuel MaRGUERAT, and Jiirg BAnLER, ,,Tuning Gene Expression to
Changing Environments: From Rapid Responses to Evolutionary Adaptation”, Nature Reviews
Genetics 2008, vol. 9, s. 583-593, doi:10.1038/nrg2398.
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3.4. Dobor wielopoziomowy

Nadchodzi takze pojeciowa zmiana w pojmowaniu doboru naturalnego.
Zgodnie z klasycznym pogladem jednostka selekcji jest osobnik, ale obecnie co-
raz czeséciej utrzymuje si¢, ze dobdr naturalny moze oddziatywac¢ rowniez na po-
ziomach powyzej i ponizej osobnika. W teorii doboru hierarchicznego * i teorii
doboru wielopoziomowego ** procesy selekcyjne zachodzg na poziomach gene-
tycznym, komérkowym i tkankowym. Mowig one tez o doborze krewniaczym
i grupowym, dopuszczaja nawet mozliwos¢ doboru gatunkowego. W zwiazku
z tym nieodzowne jest odroznianie dostosowania osobniczego od dostosowania
grupowego. Chociaz debata nadal trwa, coraz wigksza uwage zwraca si¢ na to,
ze dobor naturalny moze dziata¢ jednoczesnie na réznych poziomach, by¢ moze
nawet w przeciwnych kierunkach, oraz ze dziatanie doboru na jednym poziomie
moze mie¢ wptyw rowniez na poziomy wyzsze lub nizsze. Zainteresowanie teo-
rig doboru wielopoziomowego odrodzilo si¢ za sprawg badan wielkich przejs¢
w ewolucji i definicji przyczynowosci biologicznej. *

3.5. Dziedziczenie inkluzyjne

W ostatnich latach dokonano réwniez rewizji koncepcji dziedziczenia.
Obecnie, oprocz dziedziczenia genetycznego, czyli jedynego uznawanego przez
MS sposobu transpokoleniowego przekazywania informacji, uznaje si¢ istnienie
réznych form dziedziczenia niegenetycznego. Sg to dziedziczenie epigenetycz-
ne, behawioralne, ekologiczne i kulturowe. ¥

W sferze dziedzicznos$ci epigenetycznej przekazaniu migdzy pokoleniami
mogg ulec nie tylko dobrze znane wzorce potranslacyjnych modyfikacji biatek
histonowych lub metylacji cytozyn. * W szczegdlno$ci coraz czgsciej uznaje

82 Por. Gourp, The Structure of Evolutionary Theory....
8 Por. NikLas, Plant Evolution...; Oxasta, Evolution and the Levels of Selection....
8 Por. OkasHa, Evolution and the Levels of Selection....

8 Por. JaLonka and Lams, Evolution in Four Dimensions...; DANCHIN, CHARMANTIER, CHAM-
PAGNE, MEsoupr, Puior, and Branceer, ,,Beyond DNA...”.

% Por. Eric J. Ricuaros, ,,Inherited Epigenetic Variation — Revisiting Soft Inheritance”, Na-

ture Reviews Genetics 2006, vol. 7, s. 395-401, doi:10.1038/nrg1834.
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si¢, ze glownym czynnikiem regulacji genow w rozwijajacych si¢ tkankach jest
transpokoleniowa epigenetyka matych czasteczek RNA. Ostatnio odkryto wiele
nowych czasteczek i mechanizméw rzadzacych tym zjawiskiem, ¥ w tym spo-
soby, w jakie doswiadczenia rodzicow moga wptywac na zmiang ekspresji ge-
néw w nastepnych pokoleniach, * na przyklad za posrednictwem ludzkiego mi-
krobiomu. ¥ Ponadto obecnie uznaje si¢, ze ekologiczne i kulturowe formy dzie-
dziczenia wptywaja na zachowania i zmienno$¢ fenotypowa kolejnych poko-
lef, ** a wiec nalezy je wlaczy¢ do repertuaru ewolucyjnych form dziedziczenia.
Wstepne proby polaczenia dziedziczenia genetycznego i niegenetycznego, jak
réwniez ich wzglednego wktadu i wzajemnych oddziatywan, pozwolity opraco-
wac¢ ilosciowe modele dziedziczenia inkluzyjnego. *' Mimo ze czasem odrzuca
si¢ dziedziczenie niegenetyczne, gdyz traktuje si¢ je jako zespot mechanizmow
jedynie przyblizonych, ktorych ostateczne (ewolucyjne) funkcje nie sg niezgod-
ne z MS, ” przekonujaco wykazano stabos$ci takiej argumentacji oraz problema-
tycznos¢ powszechnie dokonywanego rozréznienia mechanizmow przyblizo-
nych i ostatecznych. **

% Por. Catharine H. RankiN, ,A Review of Transgenerational Epigenetics for RNAi,
Longevity, Germline Maintenance and Olfactory Imprinting in Caenorhabditis elegans”, Journal
of Experimental Biology 2015, vol. 218, s. 41-49, doi:10.1242/jeb.108340.

8 Por. Jean-Jacques Remy, ,,Stable Inheritance of an Acquired Behavior in Caenorhabditis
elegans”, Current Biology 2010, vol. 20, s. R877-R878, doi:10.1016/j.cub.2010.08.013.

% Por. Scott F. Guserr, ,,A Holobiont Birth Narrative: The Epigenetic Transmission of the
Human Microbiome”, Frontiers in Genetics 2014, vol. 5, no. 282, doi:10.3389/fgene.2014.00282.

% Por. Kevin N. LaLanp, John OpLing-Smek, and Sean MyLes, ,,How Culture Shaped the Hu-
man Genome: Bringing Genetics and the Human Sciences Together”, Nature Reviews Genetics
2010, vol. 11, s. 137-148, doi:10.1038/nrg2734.

" Por. DancuN, CHARMANTIER, CHAMPAGNE, MEsoupi, PujoL, and BLancher, ,,Beyond DNA...”.

%2 Por. Thomas E. Dickins and Qazi Raumay, ,,The Extended Evolutionary Synthesis and the
Role of Soft Inheritance in Evolution”, Proceedings of the Royal Society B 2012, vol. 279,
s.2913-2921, doi:10.1098/rspb.2012.0273.

% Por. Alex Mesoun! et al., ,]Js Non-Genetic Inheritance Just a Proximate Mechanism?:
A Corroboration of the Extended Evolutionary Synthesis”, Biological Theory 2013, vol. 7, s. 189-
195, doi:10.1007/s13752-013-0091-5.
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3.6. Tworzenie nisz

Ustalenia dokonane na styku dziedzin ekologii, zachowania i kultury wska-
zuja, ze populacje organizmow nie s3 tylko biernymi odbiorcami dziatania do-
boru naturalnego, lecz aktywnie angazujg si¢ w tworzenie srodowisk, ktére wy-
znaczaja nastepnie warunki selekcji dla kolejnych populacji. Ten tryb ewolucji,
w ktorym organizmy wspoétkieruja wlasng ewolucjg i ewolucjg innych gatun-
kow, zostat opisany w ramach teorii tworzenia nisz. Teoria ta obejmuje pojecia
migracji, doboru rozproszonego i siedliskowego, a takze koewolucji genow
i kultury. Procesy tworzenia nisz moga prowadzi¢ do utrwalania alleli, ktore
w innym wypadku mogtyby by¢ szkodliwe, utatwia¢ przetrwanie organizméw
w niesprzyjajacych warunkach srodowiskowych i — pomimo swej kosztowno-
$ci — przynosi¢ korzysci dzigki zapewnianiu przysztym pokoleniom coraz
wigkszej przewagi. **

Teoria tworzenia nisz ujmuje wazne zwigzki miedzy ewolucjg biologiczng
a kulturowas, takie jak modyfikacja oddziatywania selekcji na bardzo wiele ludz-
kich gendow w odpowiedzi na kulturowo przekazywane aktywnosci — skutki
tego zjawiska mozna pokaza¢ za pomocg modeli matematycznych. > Réwnie
duze skutki tworzenia nisz wykazano w przypadku ro$lin. ** Niezaleznie od te-
g0, jaki jest mechanizm tworzenia nisz, procesy kulturowe mogg prowadzi¢ do
ewolucji i utrzymywania zachowan altruistycznych, powstawania wyzszych po-
ziomdéw wspotpracy, redukcji réznorodno$ci genetycznej lub do specjacji. *’
W przypadku ewolucji homininéw zgromadzono dane empiryczne wskazujace,
ze aktywnosci o charakterze kulturowym, takie jak wytwarzanie narzedzi ** lub

% Por. John OpLinG-SMmeE, Kevin N. Laranp, and Marcus W. FeLpman, Niche Construction,
Princeton University Press, Princeton, New Jersey 2003.

% Por. Laranp, OpLing-Smek, and FeLpman, ,,Evolutionary Consequences of Niche Construc-
tion...”; LaLanp, OpLiNG-SMEE, and MytLEs, ,,How Culture Shaped the Human Genome...”.

% Por. WesT-Esernarp, Developmental Plasticity...; Nikias, Plant Evolution...; Sonia
E. Surtan, Organism and Environment, Oxford University Press, Oxford, UK 2015.

7 Por. LaLanp, OpLiNG-SMEE, and MyLes, ,,How Culture Shaped the Human Genome...”.

% Por. Michael J. O’Brien and Stephen J. Suennan, Innovation in Cultural Systems, MIT
Press, Cambridge, Massachusetts 2010.
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udomowienie ro$lin i zwierzat, * mogg mie¢ duzy wptyw na ewolucje biolo-
giczna. To jasne, ze wzajemnych zwigzkow migdzy ewolucja biologicznag a kul-
turowa nie mozna ignorowacé, ' a najwiekszym teoretycznym wktadem koncep-
cji tworzenia nisz jest podkreslanie wzajemnych, ztozonych ewolucyjnych
zwiazkow miedzy aktywno$cig organizmoéw a zmianami sSrodowiskowymi.

3.7. Biologia systemowa

Inna dziedzina — biologia systemowa — zapewnia uje¢cia teoretyczne zdol-
ne do zintegrowania czg¢$ci wspomnianych wczesniej sktadowych ewolucji. Ty-
pem mogacej tego dokonac¢ biologii systemowej nie jest powszechnie dzisiaj
rozwijana ,,-omika”, lecz rama pojeciowa zajmujaca si¢ badaniem systemowych
cech organizméw i ich oddzialywan na réznych poziomach organizacji (od cza-
steczek po populacje organizmoéw), wliczajac w to czynniki fizjologiczne, beha-
wioralne 1 kulturowe. Mimo Ze dzisiejsza biologia systemowa organizméw za-
korzeniona jest w gltéwnej mierze w biofizyce i ujeciach funkcji biologicz-
nych, "' czego pionierami byli migdzy innymi Ludwig von Bertalanffy, Paul
Weiss, Alan Turing, D’Arcy Thompson i Claude Bernard, jej dazenia maja
w gruncie rzeczy charakter integracyjny. Jej celem jest znalezienie wieloskalo-
wych i wielopoziomowych wyjasnien cech organizmow i ich ewolucji. Zamiast
mysle¢ o mocach obliczeniowych umozliwiajacych analizg licznych interakcji
elementow biologicznych, potencjat biologii systemowej lepiej interpretowac
jako postawe naukowa taczaca ze sobg podejscia ,,redukcjonistyczne” (badania
czesci sktadowych) z podej$ciami ,,integracyjnymi” (badaniami wewnetrznych
i zewnetrznych interakcji). ' W przeszlosci teoretyczne ujecia biologii syste-

% Por. Melinda A. Zeper, ,,Domestication as a Model System for Niche Construction The-
ory”, Evolution and Ecology 2016, vol. 30, s. 325-348, doi:10.1007/s10682-015-9801-8.

19 por, Miriam Noél HaioLe, Michael BoLus, Mark CoLrarp, Nicholas J. Conarp, Duilio Ga-
roroLl, Marlize LomBarD, April Nowert, Claudio Tennie, and Andrew WHiten, ,,The Nature of Cul-
ture: An Eight-Grade Model for the Evolution and Expansion of Cultural Capacities in Hominins
and Other Animals”, Journal of Anthropological Sciences 2015, vol. 93, s. 43-70, doi:10.4436/
JASS.93011.

1% Por. NosLE, ,,Biophysics and Systems Biology...”.

12 Por. Peter Konr and Denis Nostk, ,,Systems Biology and the Virtual Physiological Hu-
man”, Molecular and Systems Biology 2009, vol. 5, no. 292, doi:10.1038/msb.2009.51.
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mowej przezywaty wzloty i upadki, '® ale obecnie, jawnie lub niejawnie, tworza
one czgs¢ podstaw teoretycznych wielu roznych dziedzin badan i zaczynaja tez
zajmowac¢ centralne miejsce w biologii ewolucyjnej. Pierwszym zwolennikiem
tego stanowiska byt Ruppert Riedl. '**

Powyzsze przyklady zmian pojeciowych w réznych dziedzinach biologii
ewolucyjne;j to tylko niewielka czes$¢ osiagnie¢ dokonanych od czasu powstania
teorii MS okoto osiemdziesiat lat temu. Prawie w ogole nie zwraca si¢ uwagi na
to, ze wiele tych koncepcji, ktore w petni wykorzystuje si¢ obecnie, niekiedy
przeczy zasadom teorii MS lub je rozszerza. Jesli poswiecimy temu nalezyta
uwage, zmuszeni bedziemy do rozwazenia, jakie majg one znaczenie dla aktual-
nego pojmowania ewolucji. To oczywiste, ze nalezy zrewidowa¢ niektore ka-
mienie wegielne tradycyjnej ramy ewolucyjnej, a takze doda¢ nowe elementy do
powszechnie utrzymywanej struktury teoretycznej. Ponizej zwigzle przedstawi¢
rozszerzong ram¢ pojeciowa, do ktorej swoj wktad dali r6zni autorzy w tym nu-
merze.

4. Rozszerzona synteza ewolucyjna

EES to propozycja ramy pojeciowej uwzgledniajacej wielos¢ czynnikoéw
i zwigzkow przyczynowych w procesach ewolucyjnych. ' W dalszym ciagu uz-
naje ona zmiennos¢, zroznicowang reprodukeje, dziedzicznos$¢, dobor naturalny,
dryf genetyczny i inne czynniki za niezbedne sktadowe ewolucji, lecz inaczej je
pojmuje. Ponadto w ramach EES proces rozwoju odgrywa role tworcza, dobor
naturalny nie stanowi jedynego sposobu modyfikowania zmienno$ci w popula-
cjach, przyczynowos$¢ nie biegnie wytacznie w jednym kierunku od zewnetrzne-
go $rodowiska do populacji, a zamiast jednego mechanizmu dziedziczenia ist-

1% Por. Stuart A. Newman, ,,The Fall and Rise of Systems Biology”, Gene Watch 2003, vol.
16, s. 8-12.

1% Por. Ruppert RiepL, Order in Living Organisms, John Wiley & Sons, Chichester, UK
1978.

* (Przyp. thum.) Interface Focus 2017, vol. 7, no. 5, https://royalsocietypublishing.org/toc/
rsfs/7/5 (18.11.2018).

1% Por. Laranp, ULLER, FELDMAN, STERELNY, MULLER, Moczek, JaBLONKA, and ODLING-SMEE,
,»The Extended Evolutionary Synthesis...”; PigLiucct and MuLLer (eds.), Evolution....
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nieje kilka trybow dziedziczenia migdzy pokoleniami. Schemat organizacji ele-
mentdow EES przedstawiono na rysunku 2 w celu zilustrowania strukturalnych
réznic miedzy tradycyjna ramg pojeciows (rysunek 2a) a rama rozszerzong (ry-
sunek 2b). Latwo dostrzec kilka waznych réznic. Najwazniejsza z nich jest po-
rzucenie pogladu, ze zakres zmienno$ci fenotypowej w populacji znajduje wy-
starczajace wyjasnienie w statystycznej korelacji wraz z towarzyszaca jej zmien-
noscia w ,,puli gendw” populacji. Jak wskazuja wyniki uzyskane w ramach evo-
devo i biologii systemowej, potencjat zmiennosci w populacjach determinowany
jest przez cechy systeméw rozwojowych populacji, ktore — oprécz zmiennosci
genetycznej — obejmujg wiele dynamicznie oddziatujacych ze soba elementow,
a duza ich czg$¢ nie jest, jak wspomniatlem wyzej, determinowana na poziomie
genetycznym. Mozna to nazwac ,,pulg rozwojowa” populacji (por. rysunek 25).
Jej dynamika przebiega w kontekscie plastycznosci rozwojowej i ewoluujacej
regulacji gendw, ale obejmuje takze samoorganizacyjne, fizycznie i srodowisko-
wo warunkowane cechy procesu rozwoju. W §wietle tej perspektywy tendencyj-
nos¢ 1 plastycznos¢ rozwojowa odgrywaja kluczowe role jako zrodta nowej
i skoordynowanej zmiennosci fenotypowej, nadaja bowiem ukierunkowanie
procesom selekcyjnym.

Dziedziczenie to kolejny element standardowej ramy teoretycznej, ktory
ulegl znacznemu przeksztatceniu w ramie rozszerzonej: uznaje si¢ istnienie wie-
lu systeméw dziedziczenia. Poza przekazywaniem sekwencji DNA z jednego
pokolenia do nastepnego EES obejmuje rowniez dziedziczenie epigenetyczne.
Nie ogranicza si¢ ono jednak do znakowania epigenetycznego, lecz obejmuje
takze mate czasteczki RNA i inne sktadniki pochodzace od matek lub ojcow
oraz cze¢sci komorki dziedziczone niezaleznie od DNA. Co wigcej, EES akcep-
tuje dziedziczenie behawioralne, ekologiczne i kulturowe oraz interakcje migdzy
réznymi trybami dziedziczenia transpokoleniowego. Nalezy jeszcze zbadaé do-
ktadny wptyw ewolucyjny kazdego z tych trybow. Niemniej ich istnienie nie
ulega watpliwosci, a szczegdtowe opisanie udziatu kazdego z nich w dziedzi-
czeniu inkluzyjnym jest niezbedne do zrozumienia dynamiki ewolucji. '%

Dobor naturalny pozostaje w EES czynnikiem kluczowym, ale pojmowanie
jego roli uleglo reinterpretacji. W ramach MS, a przynajmniej w jej najbar-
dziej podstawowych interpretacjach, ksztalt i strukture organizmu postrzegano

1% Por. DanchiN, CHARMANTIER, CHAMPAGNE, MEsoupl, Pusor, and Brancrer, ,,Beyond DNA...”.
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Rys. 2. Schematyczne przedstawienie charakterystycznych elementéw i zwigzkéw
w ramach (a) MS ' i (b) rozszerzonej syntezy ewolucyjnej. '® Gtéwne réznice pokaza-
no przy uzyciu réznych koloréw.

wylacznie jako wytwory zewnetrznej selekcji, zas kierunkowos¢ zmian ewo-
lucyjnych miata by¢ skutkiem samego doboru naturalnego. Natomiast w EES,

197 Por. OpLING-SMEE, LaLanp, and FeLbman, Niche Construction....

1% Por. Gerd B. MULLER, ,,Beyond Spandrels: EvoDevo, S.J. Gould, and the Extended Syn-
thesis”, w: Gian Antonio DanieLi, Alessandro MinerL, and Telmo Pievani (eds.), Stephen Jay
Gould: The Scientific Legacy, Springer, Berlin, Germany 2013, s. 85-99.
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poza rozszerzeniem zakresu dziatania selekcji na wiele poziomoéw organizacji,
uznaje si¢, ze tworcze cechy systemow rozwojowych odpowiedzialne sa za
tworzenie specyficznych fenotypow, a dobor naturalny uwalnia potencjal roz-
wojowy. Sadzi sig, ze poszczegolne formy zmiennos$ci fenotypowej sa efektem
wewnetrznych warunkow tworczych, nie za§ wptywow zewnetrznych. Tak wiec
cigzar wyjasniania w duzej mierze przesuwa si¢ od warunkéw zewngtrznych
w strone wewnetrznych cech ewoluujacych populacji. Ponadto dziatanie doboru
naturalnego moze zosta¢ ,,omini¢te” za sprawg indukcji srodowiskowej, dzigki
czemu u wielu osobnikéw w populacji za jednym zamachem tworzone sg poten-
cjalnie adaptacyjne zmiany rozwojowe i to zanim dziatanie doboru naturalnego
stanie si¢ efektywne.

Dobor naturalny pozostaje w EES czynnikiem kluczowym, ale pojmowanie
jego roli uleglo reinterpretacji. W ramach MS, a przynajmniej w jej najbardziej
podstawowych interpretacjach, ksztalt i strukture organizmu postrzegano wy-
tacznie jako wytwory zewnetrznej selekcji, za$ kierunkowo$¢ zmian ewolucyj-
nych miata by¢ skutkiem samego doboru naturalnego. Natomiast w EES, poza
rozszerzeniem zakresu dziatania selekcji na wiele poziomoéw organizacji, uznaje
sig, ze tworcze cechy systemow rozwojowych odpowiedzialne sa za tworzenie
specyficznych fenotypoéw, a dobdr naturalny uwalnia potencjal rozwojowy. Sa-
dzi sig, ze poszczegdlne formy zmiennosci fenotypowej sa efektem wewnetrz-
nych warunkow tworczych, nie za§ wplywow zewnetrznych. Tak wige cigzar
wyjasniania w duzej mierze przesuwa si¢ od warunkow zewngtrznych w strong
wewnetrznych cech ewoluujacych populacji. Ponadto dziatanie doboru natural-
nego moze zostac ,,ominiete” za sprawg indukcji srodowiskowej, dzigki czemu
u wielu osobnikéw w populacji za jednym zamachem tworzone s3 potencjalnie
adaptacyjne zmiany rozwojowe i to zanim dzialanie doboru naturalnego stanie
si¢ efektywne.

W rezultacie EES — w odroznieniu od MS — zapewnia czynnik konstruk-
tywny. Przyczyng specyficznej konstrukcji fenotypow nie sg przypadkowe
zmiany w sktadzie DNA, lecz ewoluujace interakcje rozwojowe. Ta interpreta-
cja opiera si¢ tez na fundamentalnie odmiennym ujeciu roli gendw w procesach
rozwoju i ewolucji. W $wietle EES genom nie przypisuje si¢ uprzywilejowanej
roli przyczynowej jako programow lub plandow kontrolujacych i determinuja-
cych skutki procesu rozwoju, lecz stanowia one czg$¢ systemowej dynamiki in-
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terakcji, ktore uruchamiajg procesy samoorganizacji w ewolucji procesu rozwo-
ju i calych cykli zyciowych. Oznacza to przesunigcie nacisku z programowej na
konstruktywng role procesow rozwojowych w ewolucji. Co wigcej, ten kon-
struktywny aspekt dotyczy tez interakcji miedzy wszystkimi poziomami organi-
zacji, na przyklad behawioralnym, spotecznym i kulturowym. Wszystko to tacz-
nie sktada si¢ na jadro koncepcji organizacji, ktora odroznia EES od MS.

Inng cecha charakterystyczng EES jest dwustronnos$¢ przyczynowa. Dotyczy
to dwoch dziedzin. Jedna z nich to proces tworzenia ztozonosci fenotypowe;,
w ktorym kierunek przyczynowosci nie przebiega tylko od nizszych poziomow
organizacji biologicznej, takich jak DNA, ,,w goére” do komorek, tkanek i orga-
nizmow, lecz réwniez od wyzszych poziomow ,,w dot”, na przyktad za posred-
nictwem regulacji genéw indukowanej przez $rodowisko lub tkanki. Drugi
aspekt dwustronnosci przyczynowej kryje si¢ w tym, ze populacje organizmow
nie s3 uznawane za biernych odbiorcéw zewnetrznych naciskow selekcyjnych,
lecz ze — za sprawg réznych form tworzenia nisz — aktywnie modyfikuja one
srodowiska, ktore zapewniaja warunki selekcyjne dla kolejnych pokolen. Gtow-
ng cecha EES jest wiec przekonanie, ze przyczynowos¢ nie biegnie tylko w jed-
nym kierunku, lecz przyjmuje si¢ ponadto dialektyczne relacje migdzy jej ele-
mentami, zar6wno w zwigzku populacji ze srodowiskiem, jak i w tworzeniu
dziedzicznych architektur fenotypowych.

Innowacyjno$¢ EES oraz elementy rozniace ja od teorii MS najbardziej uwi-
daczniajg si¢, gdy pod uwage wezmiemy przewidywania wynikajace z ramy po-
jeciowej EES, zarowno w przypadku kréotko-, jak i dlugoterminowych skutkow
ewolucji organizméw. Najwazniejsze przewidywania dotycza nastgpujacych za-
gadnien: (i) tworzenia dziedzicznej zmiennosci fenotypowej (zmienno$¢ jest
systematycznie tendencyjna i ulatwiana przez tworcze cechy procesu rozwoju);
(i1) powstawania nowych cech fenotypow (nowe cechy powstaja dzigki emer-
gentnym i samoorganizacyjnym wlasnosciom systemow rozwojowych); (iii) cia-
gu zmian genetycznych i fenotypowych (powstajace struktury fenotypowe moga
zosta¢ wychwycone i ustabilizowane przez ewoluujacy zespot gendw regulato-
rowych, a nastepnie uzyska¢ odpowiedni stopien dostosowania); (iv) dziedzicz-
nosci (warianty adaptacyjne rozpowszechniajg si¢ nie tylko drogg dziedziczenia
genetycznego, lecz takze niegenetycznego, przez przekazywanie wiedzy lub
wytwordw kultury oraz za sprawa wielokrotnej indukcji §rodowiskowej); (v)
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tempa ewolucji (okresy szybkiej ewolucji fenotypdéw moga wystepowac na prze-
mian z okresami powolnej i ciagglej zmiennosci); (vi) indukcji srodowiskowe;
(zmiennos¢ fenotypowa moze by¢ wywolywana przez srodowisko u wielu osob-
nikéw jednoczesnie); (vii) aktywnosci organizméw (tworzenie nisz prowadzi do
zmian $rodowiskowych, ktore zwiekszaja stopien dostosowania konstruktorow
iich potomkéw); (viii) doboru naturalnego (glownym ewolucyjnym skutkiem
dziatania doboru naturalnego nie jest eliminacja niedostosowanych, lecz uwal-
nianie potencjatu tworczego).

Ogolnie rzecz biorac, w §wietle EES zmienno$¢ jest bardziej przewidywal-
na, a skutki selekcji sa w mniejszym stopniu ukierunkowane niz sadzono wcze-
$niej. Przedmiotem zainteresowania EES sg zasady organizacyjne, nie za$ staty-
styczne korelacje lub ewoluujace pogramy instrukcji. EES stanowi pluralistycz-
ng, procesualng rame pojgciowa obejmujgca dynamiczne interakcje migdzy wie-
loma czynnikami majacymi wplyw na ewolucje. Formutuje tez wlasny zbior
przewidywan ewolucyjnych, ktéry wyraznie odréznia jg od ujecia MS. Te swo-
iste przewidywania EES stanowig podstaw¢ nowych programéw badawczych,
dzieki ktorym uzyskano juz potwierdzajace ja wyniki empiryczne. Bardziej
szczegdtowe omowienie zakresu tych przewidywan i ich konsekwencji nie jest
mozliwe w tym artykule, ale kwesti¢ t¢ szerzej przedyskutowano w publikacji
zespotu Kevina Lalanda. '%

5. Konsekwencje

EES nie stanowi prostego, nieuzasadnionego apelu o nowg teorig, lecz stata
si¢ trwajagcym projektem integracji waznych pojec¢ teoretycznych, ktore maja
zrodto w wielu réznych dziedzinach biologii ewolucyjnej. EES akceptuje pod-
stawy klasycznej teorii MS, ale odmiennie interpretuje role niektorych jej ele-
mentow. Uwzglednia rowniez nowe elementy, takie jak konstruktywne procesy
rozwojowe, wielo$¢ mechanizméw dziedziczenia, dwustronno$¢ przyczynowa
w tworzeniu nisz, a takze czynniki behawioralne i kulturowe (W niniejszym
przegladzie nie omowilem ich bardziej szczegdtowo, ale opisano je w innych ar-

19 Por. Laranp, ULLER, FELDMAN, STERELNY, MULLER, Moczek, JaBLONKA, and ODLING-SMEE,
,»The Extended Evolutionary Synthesis...”.
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tykutach w tym numerze *). Powinno by¢ oczywiste, ze zintegrowanie tych po-
je¢ nie oznacza po prostu dodania do modelu MS kilku marginalnych poje¢ nie-
majacych zadnych nastepstw dla jego podstawowej logiki. EES ustanawia nowa
strukture ramy teoretycznej ewolucjonizmu, ktora zrywa z dawna, redukcjoni-
styczng i genocentryczng perspektywa. Jest to nowy sposob myslenia o ewolu-
cji, majacy — historycznie rzecz biorgc — korzenie w tradycji organicyzmu. '’
Na podstawie przewidywan EES mozna formutowa¢ nowe hipotezy oraz inspi-
rowac nowe 1 postepowe badania w biologii ewolucyjnej i bliskich jej dziedzi-
nach.

Propozycje zwiagzane z EES na og6t spotykaja si¢ z pozytywnymi reakcjami
przedstawicieli innych dziedzin nauki. Wielu z nich jest przekonanych, ze
w przypadku biologii ewolucyjnej niezbedne stato si¢ wprowadzenie rozszerzo-
nej ramy pojeciowej. Glosy krytyczne przybieraja natomiast trzy formy. Jedna
to ,,argument o wchtanianiu”, zgodnie z ktérym standardowa rama pojeciowa
nie jest juz MS, lecz rama nieustannie wchtaniajgca rézne nowe ustalenia poje-
ciowe. """ Obroncy EES maja jednak odmienne zdanie: dopdki glowne przewi-
dywania formutowane w obrgbie ramy pojeciowej ewolucjonizmu pozostaja do-
ktadnie takie same jak te klasycznej MS, dopoty nie moze by¢ mowy o zmianie
jej podstawowych zatozen. Dodanie rozdziatu lub dwoch na temat nowych dzie-
dzin badan ewolucyjnych, jak coraz cze$ciej robi si¢ w podrecznikach teorii
ewolucji, nie jest rownoznaczne z tym, ze do teoretycznego gmachu biologii
ewolucyjnej wceielono nowe pojecia. Wyksztalcit si¢ raczej zwyczaj niezalezne-
go traktowania poszczegolnych probleméw badawczych, chociaz ujecie genety-
ki populacyjnej nadal uznawane jest za podstawe wyjasniania.

Zgodnie z drugg formg krytyki (przedstawiang przez pewnego uczestnika po
niemal kazdym referacie wygloszonym na spotkaniu Royal Society, z ktorego
pochodza artykuly opublikowane w tym numerze specjalnym *) ,,moéwiono
o tym juz wezesniej”, co wskazuje, ze argumenty na rzecz EES sa przestarzate

* (Przyp. thum.) Interface Focus 2017, vol. 7, no. 5, https://royalsocietypublishing.org/toc/
rsfs/7/5 (18.11.2018).

""9Por. Daniel J. Nichorson, ,,The Return of the Organism as a Fundamental Explanatory
Concept in Biology”, Philosophy Compass 2014, vol. 9, s. 347-359, doi:10.1111/phc3.12128.

1 Por. Wray, HoeksTrA, Futuyma, LEnskl, MACKAY, SCHLUTER, and STRASSMANN, ,,Does Evolu-
tionary Theory Need a Rethink...”.
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lub nieistotne. Niejasne jest jednak, dlaczego empiryczne ustalenia lub propozy-
cje pojeciowe, ktore nie sg catkowicie nowe, miatyby by¢ nieistotne. Gdy zrozu-
mie si¢, ze zarzut ten jest niestuszny, zwykle pojawia si¢ argumentacja, ze pro-
cesy kluczowe dla EES sg jedynie dodatkami do podstawowych proceséw wy-
maganych przez MS, takich jak dobor naturalny, mutacje, rekombinacja, dryf
genetyczny i przeptyw gendw, ale ,,nie majg istotnego znaczenia” w ewolucji. '
Jednak w obliczu opisanych wczesniej problemow, ktore wymagaja wyjasnienia
przez biologi¢ ewolucyjna, takie sugestie okazujg si¢ nietrafne. Co wigcej, kry-
tycy zawsze zadaja dalszych danych empirycznych, co sprawia wrazenie, ze
EES to pozbawiona podstaw spekulacja teoretyczna, ktora wcigz oczekuje na
potwierdzenie. Chociaz zawsze dobrze jest dysponowaé¢ wigksza liczba danych
empirycznych, wszystkie sktadowe EES majg juz bogate potwierdzenie w wyni-
kach badan w réznych dziedzinach, z ktorych si¢ one wywodza. Swiadcza o tym
chociazby prace przytaczane w niniejszym przegladzie. Idee, ktore by¢ moze
stusznie niegdy$ odrzucano ze wzgledu na brak potwierdzajacych je danych, na-
lezy obecnie podda¢ ponownej ocenie w Swietle aktualnej wiedzy.

Bardziej subtelna odmiana omawianego tu argumentu, stosowana do odpar-
cia dowolnej krytyki przyjetego pogladu, polega na tym, ze wciaga si¢ problem
w niemajaca konca debatg dotyczaca mikro- i makroewolucji. Podczas gdy ,,mi-
kroewolucje” postrzega si¢ jako ciagla zmiang czestosci alleli w obrebie gatun-
ku lub populacji, '"* niejasno sformutowane pojecie makroewolucji ' tgczy za-
gadnienie specjacji i pochodzenia ,,wyzszych taksonow” z tak zwanymi ,,waz-
nymi zmianami fenotypowymi” lub nowymi typami budowy. Zazwyczaj po-
wierzchowne uznanie problemu pochodzenia cech fenotypowych szybko przera-
dza si¢ w dyskusje nad wywodzacymi si¢ z genetyki populacyjnej argumentami
na temat specjacji, czgsto tagczonymi ze szkodliwym uzyciem koncepcji przery-

* (Przyp. thum.) Interface Focus 2017, vol. 7, no. 5, https://royalsocietypublishing.org/toc/
rsfs/7/5 (18.11.2018).

12 Por. Wray, HoeksTraA, Futuyma, LENsKI, MACKAY, SCHLUTER, and STRaSSMANN, ,,Does Evolu-
tionary Theory Need a Rethink...”.

"3 Por. David N. Reznick and Robert E. Rickeers, ,,Darwin’s Bridge Between Microevolution
and Macroevolution”, Nature 2009, vol. 457, s. 837-842, doi:10.1038/nature(07894.

" Por. Furuyma, ,,Can Modern Evolutionary Theory...”.
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wanej rownowagi. ''> Ma to na celu ostateczne odrzucenie koniecznosci modyfi-
kacji teorii. Problem ztozonosci fenotypowe;j jest wiec (nie)elegancko omijany.
Dochodzi si¢ do wniosku, ze mechanizmy mikroewolucyjne sg spojne ze zjawi-
skami makroewolucyjnymi, ''® ale przeciez ma to niewiele wspolnego ze struk-
turg 1 przewidywaniami EES. Prawdziwy problem polega na tym, ze koncepcja
ewolucji genetycznej najwyrazniej nie nadaje si¢ do adekwatnego wyjasnienia
przyczynowego wszystkich form ztozonosci fenotypowej, nie zas tylko tego, co
ogolnikowo nazwano ,,makroewolucja”. Tym samym rozréznienie mikro- i ma-
kroewolucji shuzy jedynie do przestonigcia waznych zagadnien zwigzanych
z aktualnie podnoszonymi glosami krytycznymi wzgledem teorii standardowe;.
Nie nalezy go uzywa¢ w dyskusji nad EES, poniewaz zwolennicy tego ujecia
rzadko czynig jakiekolwiek odniesienia do makroewolucji, chociaz niekiedy sa
do tego zmuszeni.

Co ciekawe, zgodnie z trzecig forma krytyki adresowanej w strone EES pro-
ponowane modyfikacje nie sg wystarczajaco radykalne, niezb¢dna jest bowiem
znacznie bardziej fundamentalna zmiana. ''" Takze w tym wypadku mamy od-
mienne zdanie. Jest catkiem oczywiste, ze teoria MS stata si¢ pod pewnymi
wzgledami zbyt ograniczona, nie znaczy to jednak, ze uniewazniono wszystkie
jej sktadowe. Niemniej réznice w strukturze 1 konsekwencjach sg na tyle duze,
ze nalezy postugiwac si¢ nowym okresleniem, poniewaz obecnie termin ,,MS”
przywodzi na my$l zupelie odmienny zbior zalozen i przewidywan. Klasyczna
teoria nie moze zachowa¢ swojej nazwy i jednoczesnie prowadzi¢ do innych
przewidywan. Za terminem ,,EES”, stosowanym w tej i innych publikacjach, '®
nie kryje si¢ idea prostego rozszerzenia MS, jak czasem biednie si¢ sugeruje,

"5 Por. Niles ELprence and Stephen Jay Gouwp, ,,Punctuated Equilibria: An Alternative to
Phyletic Gradualism”, w: Thomas J.M. Scuorr (ed.), Models in Paleobiology, W.H. Freeman and
Company, San Francisco, California 1972, s. 82-115.

"6 Por. Furuyma, ,,Can Modern Evolutionary Theory...”.

""" Por. Lindsay R. Craig, ,,The So-Called Extended Synthesis and Population Genetics”, Bi-
ological Theory 2010, vol. 5,s. 117-123, doi:10.1162/BIOT_a_00035.

118 Por. MULLER, ,,Evo-Devo...”; PicLiucc, ,,Do We Need...”; DaNcHIN, CHARMANTIER, CHAM-
PAGNE, MEsoupi, Puior, and Branceer, ,,Beyond DNA...”; Lausichier and Reny, ,,Extended Evolu-
tion...”; LaLanp, ULLER, FELDMAN, STERELNY, MULLER, Moczek, JaBLonka, and OpLING-SMEE, ,, The
Extended Evolutionary Synthesis...”; Brute, ,,Modes of Variation...”; Brooks, ,,The Extended
Synthesis...”; PigLiucct and MULLER (eds.), Evolution....
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lecz szeroko zakrojona, nowa synteza. To, czy ta nowa rama poj¢ciowa uzyska
ostatecznie miano EES, czy tez otrzyma inng nazwe, nie ma zadnego znaczenia.
Liczy si¢ to, ze przyswojenie nowych poje¢, ktore s3 w codziennym uzyciu
i staty si¢ cze$cia aktualnego zestawu pojec biologii ewolucyjnej, wymaga no-
wej struktury teoretycznej. Zmiana teorii nie stanowi wiec celu na przysztosc.
Ona wiasnie trwa, a EES to proba zapewnienia struktury dla mysli ewolucyjnej
W jej obecnej postaci.

Biologia ewolucyjna przezywa ekscytujacy okres. Nadal utrzymywana jest
podstawowa darwinowska tradycja badawcza, ale panuje zamet, jesli chodzi
o szczegOtowe aspekty struktury teorii ewolucji. Dokonywana jest miedzy inny-
mi rewizja niektorych jej tradycyjnych elementow i wcielane sa elementy nowe.
Nie nalezy faworyzowa¢ wybranych mechanizmow, takich jak losowa zmien-
nos¢, kontrola genetyczna i dobor naturalny, poniewaz pluralistyczna rama poj¢-
ciowa lepiej ujmuje wielo§¢ czynnikoéw, ktore wehodza w dynamiczne interak-
cje w procesie ewolucji. Wspolczesne badania ewolucyjne odzwierciedlajg juz
ten pluralizm. Z racji tego, ze wiele poje¢ ewolucyjnych odeszto od standardo-
wego paradygmatu, niezbgdna jest zmodyfikowana rama ewolucyjna, ktora
w nalezyty sposob polaczy ze sobg liczne nowe elementy teoretyczne. EES sta-
nowi jedng z mozliwych drog takiej integracji.

Dostegpnos¢ danych. Artykut nie zawiera dodatkowych danych.
Konflikt interesow. Nie deklaruj¢ zadnego konfliktu interesow.
Finansowanie. Nie otrzymatem zadnych funduszy na ten artykut.

Podzigkowania. Dzigkuje organizatorom konferencji naukowej na temat ,,No-
wych trendow w biologii ewolucyjnej” za zaproszenie mnie do wzigcia w niej
udzialu. Wdzigczny jestem rowniez Jamesowi DiFrisco i dwom recenzentom za
cenne uwagi. '

Gerd B. Miiller
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Dlaczego rozszerzona synteza ewolucyjna jest niezbedna

Streszczenie

Od czasu powstania ostatniej wielkiej unifikacji biologii ewolucyjnej — nowoczesnej syn-
tezy, utworzonej w latach czterdziestych dwudziestego wieku — odnotowano znaczacy
rozw0j nauk biologicznych. Ogromu nowej wiedzy o czynnikach odpowiedzialnych za
zmiang ewolucyjna dostarczyty migdzy innymi biologia molekularna i ewolucyjna biologia
rozwoju, koncepcje uwzgledniajace rozwoj ekologiczny, tworzenie nisz oraz wielos¢ syste-
mow dziedziczenia, rewolucja ,,-omik”, a takze biologia systemowa. Cz¢$¢ odkry¢ dokona-
nych w ramach tych koncepcji i dziedzin jest zgodna z teoria standardowa, ale inne ustale-
nia wskazujg na niespdjne z nig cechy procesu ewolucji. Celem nowej, rozszerzonej synte-
zy teoretycznej, za ktora opowiadaja sie niektorzy biologowie, jest zunifikowanie stosow-
nych koncepcji formutowanych na gruncie nowych dziedzin badan z elementami teorii
standardowej. Stworzona w ten sposob rama pojeciowa rozni si¢ od ujecia standardowego
swoja podstawowg logika i moca predykcyjna. Podczas gdy teoretyczna warstwa nowocze-
snej syntezy (wliczajac w to rowniez jej korekty) koncentruje si¢ na genetycznej i adapta-
cyjnej zmiennosci w populacjach, rozszerzona rama pojgciowa kladzie nacisk na rolg pro-
cesow tworczych, interakeji ekologicznych i dynamiki systemowej w ewolucji ztozonosci
organizmow, jak rowniez na jej uwarunkowania spoteczne i kulturowe. Przyczynowosé
jednopoziomow3 i jednostronng zastgpiono przyczynowoscia wielopoziomowa i dwustron-
na. Rozszerzona rama pojeciowa przezwycigza miedzy innymi ograniczenia tradycyjnego,
genocentrycznego sposobu wyjasniania i oferuje nowe spojrzenie na role doboru naturalne-
go w procesie ewolucji. Dzigki temu inspiruje badania w nowych obszarach biologii ewo-
lucyjne;.

Slowa kluczowe: biologia ewolucyjna, nowoczesna synteza, rozszerzona synteza, ewolu-
cyjna biologia rozwoju, tworzenie nisz, biologia systemowa.
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Why an Extended Evolutionary Synthesis Is Necessary

Summary

Since the last major theoretical integration in evolutionary biology — the modern synthesis
(MS) of the 1940s — the biosciences have made significant advances. The rise of molecu-
lar biology and evolutionary developmental biology, the recognition of ecological develop-
ment, niche construction and multiple inheritance systems, the “-omics” revolution and the
science of systems biology, among other developments, have provided a wealth of new
knowledge about the factors responsible for evolutionary change. Some of these results are
in agreement with the standard theory and others reveal different properties of the evolu-
tionary process. A renewed and extended theoretical synthesis, advocated by several au-
thors in this issue, aims to unite pertinent concepts that emerge from the novel fields with
elements of the standard theory. The resulting theoretical framework differs from the latter
in its core logic and predictive capacities. Whereas the MS theory and its various amend-
ments concentrate on genetic and adaptive variation in populations, the extended frame-
work emphasizes the role of constructive processes, ecological interactions and systems dy-
namics in the evolution of organismal complexity as well as its social and cultural condi-
tions. Single-level and unilinear causation is replaced by multilevel and reciprocal causa-
tion. Among other consequences, the extended framework overcomes many of the limita-
tions of traditional gene-centric explanation and entails a revised understanding of the role
of natural selection in the evolutionary process. All these features stimulate research into
new areas of evolutionary biology.

Keywords: evolutionary biology, modern synthesis, extended synthesis, evolutionary de-
velopmental biology, niche construction, systems biology.



