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JAK WZRASTA ZEOZONOSC ORGANIZMOW

WSTEP

Nie ma jednej definicji zlozonoSci orga-
nizméw. Na poziomie organizmalnym ztozo-
noSC jest latwo postrzegana jako roznorod-
nos¢ i komplikacja czeSci, ale jest trudna do
skwantyfikowania. Na poziomie molekular-
nym byla ona mierzona liczba kodujacych se-
kwencji DNA (Scislej: open reading frames),
a takze liczba oddzialywan miedzy biatkami
(StumpF i wspolaut. 2008). Najstosowniej-
sza miara zlozonoSci organizmu (i kazdego
uktadu celowego) wydaje si¢ roznorodnosc
procesow funkcjonowania (SZATHMARY i MAY-
NARD SMITH 1995) wynikajaca z podzialu za-
dan (BONNER 1988), poniewaz jest to miara
majaca przelozenie biologiczne na zakres i
stopien wykorzystania mozliwoSci zarow-
no konstrukcyjnych, jak i Srodowiskowych.
ZtozonoS¢ strukturalna, na przykitad liczba
typow komorek organizmu (BONNER 1988),
moze byC¢ miara zlozonoSci funkcjonalnej
(McSHEA 2000), przynajmniej ztozonoSci fi-
zjologicznej i biomechanicznej organizmu. Za
szczyt biologicznej ztozonoSci uwazana jest
ztozonos¢ behawioralna (BONNER 1988), kto-
ra moze by¢ znacznie wyzsza niz zlozonoS¢
stosownych narzadow dzieki plastycznoSci
inteligentnych zachowan (HENDRICHS 1996).
Wedhuig kazdego z tych kryteriow, wrony sa
organizmami bardziej zlozonym od bakterii,
poniewaz sktadaja si¢ z wielu, wielokomorko-
wych narzadow i to zwykle ztozonych z roz-
nych typow komorek i kilku podzespotow, i
inteligencja zachowan nie ust¢puja najinte-
ligentiejszym pozaludzkim ssakom, nie jest
natomiast az tak oczywiste, ze np. komorka
eukariotyczna jest bardziej ztozona od proka-

riotycznej, nawet jezeli powstata dzicki wia-
czeniu prokariotycznych symbiontow.
Podobnie jak ewolucja, rozwoj poznania
naukowego zachodzi nieré6wnomiernie, a
ewolucja organizacji jest niewatpliwie zapoz-
nionym obszarem biologii ewolucyjnej. Obec-
na teoria ewolucji wywodzi sia od powstalej
w latach 30. XX w. Syntetycznej Teorii Ewo-
lucji (STE) zwanej tez (gtownie przez Kkryty-
kéw) neodarwinizmem. Wielkim osiggnie-
ciem STE bylo przezwyci¢zenie trudnoSci po-
godzenia genetyki mendlowskiej z teoria do-
boru naturalnego (MAYR 1982, GOULD 2002,
patrz tez artykul LOMNICKIEGO Spotkanie teo-
rii Darwina z genetykRg w tym zeszycie KO-
SMOSU). Nastapito to dzieki postepom ge-
netyki populacji, w szczegolnosSci dzicki wy-
kazaniu gromadzenia w populacji drobnych
mutacji i ich znaczenia dla dziatania doboru
naturalnego (KuzZNICKI 1970, zob. tez artykut
JERZMANOWSKIEGO w tym zeszycie KOSMO-
SU). STE zostala skonstruowana na wzor teo-
rii fizycznej (NOWINSKI 1974): pula genowa
populacji pojmowana byta jako obiekt, ktory
moze by¢ wytracony z rOwnowagi przez kaz-
da z czterech sit: dobor, mutacja, migracja i
dryf genetyczny. Ewolucja zdefiniowana zo-
stala jako zmiana czestoSci alleli w populagji,
co umozliwiato jej kwantyfikacje i mierzenie,
ale oznaczalo tez genetyczno-populacyjna
redukcje teorii doboru kosztem pominiecia
wyzszych poziomoOow organizacji biologicznej
(ELDREDGE 1985), a w szczegoOlnoSci organi-
zmu wraz z cala przystosowawcza zlozono-
Scia jego funkcjonowania, a wiec tego, co
byto gtoéwnym przedmiotem wyjasSniania (fac.
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explanandum) teorii Darwina. Jak to kiedys
zauwazyl wybitny ewolucyjny biolog rozwo-
ju (prekursor evo-devo) i odkrywca asymila-
¢ji genetycznej C. H. Waddington: ,The who-
le real guts of evolution — which is, how do
you have horses and tigers, and things — is
outside the mathematical theory” (MOORHE-
AD i KAPLAN 19067: str. 14). Przepas¢ miedzy
morfologia a STE byla skutkiem genetycznej
redukcji teorii ewolucji, a nie, jak twierdzil
GHISELIN (1980), szczegllnej natury morfolo-
gii i morfologow, ktorzy niemal réwnolegle
z poczatkami STE przynajmniej zapoczat-
kowali przyczynowe, darwinowskie podej-
scie do morfologii (PLATE 1925, SJEWIERCOW
1931/1956), tzn. prawdziwa morfologi¢ ewo-
lucyjna.

Jezeli zlozonoS¢ organizmu nie byla na-
wet uwzgledniana, to jej powstanie nie mo-
glo by¢ wyjasnione na gruncie STE. Nie ma
w niej miejsca na jakakolwiek odrebnosc
procesoOw makroewolucyjnych, ktore zostaty
sprowadzane do sekwencji procesOw mikro-
ewolucyjnych (a wiec zmian czestoSci ge-
noéw) zachodzacych pod wptywem kolejnych
,naciskow selekcyjnych” (Bock 1979) bez
uwzglednienia przyczyn przetaczania tych
,2naciskoOw” (tzn. omowionych dalej funkcjo-
nalnych nieciagltoSci generowanych przez
zastana organizacje). Dlatego spektakularny
wzrost zlozonoSci obserwowany szczegol-
nie u Embryophyta i Metazoa (VALENTINE i
wspotaut. 1994) ma nadal status akcydental-
ny, czyli nie jest sprzeczny, ale tez nie wy-
nika z obecnej teorii ewolucji (SZATHMARY i
MAYNARD SMITH 1995, MCSHEA 2005).

W logicznej konstrukcji STE nie ma miej-
sca na funkcjonowanie organizmu, ktore
jest sprowadzone do jednego abstrakcyjne-
go wskaznika, dostosowania, a wobec tego i
na intuicyjnie oczywista zaleznoS¢ czestosSci
genu od jego wplywu na to funkcjonowanie.
Wtasnie z tego wynikl znany problem tauto-
logii w STE polegajacy na definiowaniu do-
stosowania (ang. fitness) przez udzial potom-
stwa w nastepnym pokoleniu, a jednoczesnie
wyjasnianiu tego udzialu przez odpowiednie
dostosowanie (NOWINSKI 1974, MADDOX 1991,
NowAK 2004). Aby uniknac tej tautologii i
wyjasni¢, dlaczego lepiej dostosowany lepiej
sie rozmnaza, trzeba odwolal sie, explicite
albo implicite, do lepszego funkcjonowania,

a wiec lepszego przystosowania danej cechy
do jej funkcji. Tak tez sie robi, ale skutkiem
braku pojeciowego lacznika miedzy dosto-
sowaniem a funkcjonowaniem jest na pozor
paradoksalna kombinacja (1) skrajnego funk-
cjonalizmu z (2) brakiem zrozumienia roli
funkcji dla dzialania doboru naturalnego.

1. Funkcjonalizm wyjasnien ewolucyjnych
(HUGHES i LAMBERT 1984) polega na odwo-
lywaniu si¢ do poszczegolnych cech deter-
minujacych czestoS¢ poszczegllnych genow,
bez uwzglednienia organizacji: kazda cecha
organizmu miataby by¢ wynikiem przystoso-
wawczej, a wiec funkcjonalnej zmiany czesto-
Sci jednego lub wiecej alleli. GOULD i LEWON-
TIN (1979) skrytykowali taki funkcjonalizm
jako ,adaptationist program” (patrz artykut
KORONY w tym zeszycie KOSMOSU) i spo-
dziewang reakcja byt strukturalizm wyjasnia-
nia ewolucji przez ograniczenia (ang. constra-
ints) i globalne heterochronie (GOULD 1977),
czyli zmiany okresu oraz/lub tempa rozwoju
(ontogenezy) calego organizmu narzucajace
zmiany czy trendy niezaleznie od dzialania
doboru'. Dopiero niedawno uksztaltowatla si¢
rownowaga miedzy funkcjonalizmem i struk-
turalizmem w wyjasnieniach przebiegu ewo-
lucji (P1GLIUCCI i KAPLAN 2000).

2. STE wykazatla, ze ewolucja zachodzi po-
przez selektywne kumulowanie przez dobor
dziedzicznych zmian (mutacji), i tym samym
raz na zawsze zakonczyla wznowione na po-
czatku XX w. larmarckistowskie spekulacje
o0 bezposrednim wplywie czynnoSci narzadu
na jego wyksztalcenie w nastepnym pokole-
niu. W ten sposob STE, jako neodarwinizm
stala si¢ antyteza lamarckizmu i niejako au-
tomatycznie dobor naturalny stal sie antyte-
za funkcji jako czynnik sprawczy ewolugji.
W rzeczywistoSci wszelkie przeciwstawianie
roli doboru naturalnego i funkcji w ewolugji
jest nieporozumieniem, wynikajacym z nie-
zrozumienia funkcji jako czynnika okresla-
jacego ksztaltowanie struktury (narzadu czy
czasteczki enzymu) przez dobor.

Jezeli dobor polega na zréznicowanym
rozmnazaniu, ktore zalezy od funkcjonowa-
nia organizmu, to znaczy, ze kazda struktura
oceniana jest na podstawie skutecznoSci czy
wydajnosci spetniania przez nia funkcji, dzie-
ki czemu wzrasta przystosowanie do spel-
niania tej funkcji. Dobor moze dziata¢ tylko

'Heterochronie s3 to ewolucyjne zmiany wzglednego czasu pojawiania si¢ cech w ontogenezie. Na przyktad cze-
sto wynikiem przystosowawczego przySpieszenia dojrzewania albo zmniejszania rozmiaroOw ciala jest globalna
pedomorfoza (skrocenie ontogenezy catego organizmu), ktora pozostawia wszystkie cechy w stanie mtodocia-
nym, co samo w sobie nie jest przystosowawcze i musi by¢ korygowane przez dobor.
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na strukture majaca znaczenie dla dostoso-
wania, tzn. albo na strukture funkcjonalna,
przystosowujac ja do pelnionej funkgji, albo
strukture dysfunkcjonalna, eliminujac ja, nie
moze natomiast z definicji dziala¢ na struk-
tur¢ neutralna. Innymi stowy, doboér przysto-
sowuje struktur¢ do pelnionej funkcji, tzn.
utrwala tylko takie mutacje, ktore zwickszaja
stopien przystosowania struktury do funkcji.
Tak zwany nacisk selekcyjny, to nic innego,
jak odsiew wariantow ze wzgledu na spelnia-
nie pewnej funkcji. Zatem kierunek dzialania
doboru naturalnego na strukture jest bezpo-
srednio okresSlony przez jej funkcjonowanie
w jej otoczeniu, ktore w stosunku do cate-

go organizmu moze by¢ zewnetrzne (nisza,
niem. Umwelt) albo wewnetrzne (fr. milieu
intérieur). Zarowno Lamarck, jak i Darwin
wyjasniali ewolucje narzadow jako przysto-
sowanie do funkgcji, ale ich wyjaSnienia roz-
nia sie co do mechanizmu tego procesu: La-
marck postulowal bezposSredni wplyw uzy-
wania/funkcjonowania na ewolucje narzadu,
Darwin wyjasnil przystosowanie narzadow
do petlnionych funkcji dzialaniem doboru
naturalnego (pomijajac jego poéziny zwrot do
prawdziwego lamarckizmu, uwarunkowany
owczesng niewiedza o mechanizmach dzie-
dziczenia).

KOOPTACJA STRUKTURY

Funkcjonowanie struktury polega na ta-
kim oddzialywaniu z jej otoczeniem, ktore
przynosi efekt zwickszajacy dostosowanie
(np. rozdrobnienie czastki pokarmu, prze-
mieszczenie ciala, odstraszenie drapieznika),
czyli efekt funkcjonalny. Takie funkcjonal-
ne oddzialywanie z inna czeScia organizmu
albo z elementem niszy ekologicznej, zwykle
ma takze pewne efekty uboczne (np. wy-
dzielanie ciepta wskutek procesow metabo-
licznych). Ponadto struktura oddziatuje na
swoje otoczenie takze poprzez wlasnosci nie
zwiazane z jej funkcjonowaniem, ale rOwniez
wywolujace efekty uboczne, i jeden z nich
moze okazal sie uzyteczny, tzn. staC si¢ no-
wym, dodatkowym efektem funkcjonalnym,
ktory na poczatku powoduje dodatkowy
wzrost dostosowania, a wi¢c laczny przyrost
dostosowania jest wickszy nizby to wynikato
z samego przystosowania do dotychczasowej
funkcji (Ryc. 1). Na przyktad zwickszenie
wyrostkOw kregow szyjnych, ktére u przod-
kow jajozernych wezy Dasypeltis zaczety uci-
skac¢ na polykane obiekty, umozliwitlo im czy
usprawnito uzupelnianie diety wysokokalo-
rycznym pokarmem w postaci jaj ptasich. W
ten sposob struktura zostaje kooptowana do
nowej funkcji, a wiec mamy do czynienia z
ewolucyjnym zjawiskiem kooptacji (ang. co-
option). Od tego momentu dobor naturalny
zaczyna przystosowywac struktur¢ rowniez
do wytwarzania tego nowego efektu (Ryc.
1). Stwierdzenie nabywania przez struktury
nowych funkcji jest niezauwazonym o0sia-
gnieciem mysli ewolucyjnej XX w. Ewolucyj-
ne znaczenie kooptacji jako pierwszy docenit
PLATE (1925) formulujac zasade rozszerzania
funkcji (niem. Funktionserweiterung): ,...kie-

dy narzad osiagnie w filogenezie wysoka
sprawnos$¢ i ztozono$¢, to nierzadko podej-
muje nowe zadania”, np. skrzela malzy i ryb
nabyly funkcje filtrowania pokarmu, a odno-
za rakow i czeSci ptetw spodoustych funkcje
przytrzymywania partnera przy kopulacji.
Kazde oddzialywanie struktury z jej oto-
czeniem, rowniez to, ktore przyniosto nowy
efekt funkcjonalny, jest uwarunkowane jej
fizykalnymi wtasnoSciami, ktore powstaly w
wyniku przystosowywania struktury do spet-
niania dotychczasowej funkcji. Wlasnosci te,
warunkujace nowy efekt funkcjonalny, na-
zywane byly preadaptacjami (BOCK 1959),

PRZYSTOSOWANIE
DO FUNKCJI f,if,

PRZYSTOSOWANIE
DO FUNKCJI f,

[— V[OVLdOOM

DOSTOSOWANIE (FITNESS)

ZMIANA MORFOLOGICZNA

Ryc. 1. Kooptacja jako nieciagloS¢ funkcjonalna
przy ciagtoSci morfologiczne;j.

Na osi Y dostosowanie czyli darwinowska fitness
(®) jako (matematyczna) funkcja przystosowania
do (biologicznych) funkcji f1, f2 etc. Na osi X czas
ewolucyjny w pokoleniach.
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po oczyszczeniu tego terminu z wszelkich
konotacji celowoSciowych, a nastepnie zo-
staly przemianowane na egzaptacje (GOULD
i VRBA 1982), ktory to termin jest obecnie
czesto stosowany (bardziej ze wzgledu na
wplyw pierwszego autora niz potrzebe czy
trafnosc).

Morfologia ewolucyjna dostarcza licznych
(czesto explicite nie rozpoznanych) przy-
ktadow kooptacji, ktére prowadza do kom-
plikacji budowy, a wiec wzrostu zlozonoSci
(patrz RAFF 1996). U wielu ptakéw powstat
dodatkowy staw szczckowy miedzy podstawa
czaszki i zuchwa (Ryc. 2). Staw ten wzmac-
nia osadzenie zuchwy i u niektérych ptakow
pozwolil w dalszej ewolucji na powstanie tak
niezwyklego sposobu zerowania jak nadzie-
wanie zdobyczy (kalmary, krewetki) na zu-
chwe, ktora lecacy nad woda brzytwodziob
(Rynchops) trzyma pod powierzchnia wody.
Preadaptacja bylo w tym wypadku wydtuze-
nie wyrostka przySrodkowego zuchwy dla
zwickszenia powierzchni przyczepu niekto-
rych mies$ni szczekowych (konkretnie mie-
Sci skrzydlowych, tac musculi pterygoidei),
a oczywiScie nie do tego, aby zetknac si¢ z
podstawa czaszki. Ale kontakt ten okazal sie
mechanicznie Kkorzystny, tzn. wyrostek zo-
stal kooptowany do nowej funkcji. ROwniez
mechanicznie korzystne, chociaz w zupetnie
innym kontekscie, okazalo si¢ oddzialywanie
wyrostkOw naczyniowych kregéw z pokar-
mem przechodzacym przez przeltyk u przod-

ktykie¢ potyliczny

podstawa czaszki

k. kwadratowa

nowy staw
(podstawno-zuchwowy)
zuchwa ‘

k. skrzydtowa

przykladzie brzytwodziobow (Rynchops).

Kontakt tego wyrostka z podstawa czaszki i jego mechaniczne skutki byty
ubocznym efektem powiekszania (wydluzania) tego wyrostka do przycz-
epu miesni (Bock 1959). Na tej samej zasadzie doszlo do kontaktu kosci
zebowej (dentale) z koScia tuskowa (squamosum) u przodkow ssakow, ktory

umozliwil powstanie ssaczego stawu zuchwowego.

wyrostek boczny
podstawy czaszki

/s

Ryc. 2. Kooptacja wyrostka przySrodkowego (medialnego) zuchwy
niektorych ptakOw do podpierania zuchwy na podstawie czaszki na

kow jajozernych wezy (Dasypeltis) — wyrost-
ki te przeksztalcily sic w urzadzenie do prze-
bijania skorupki potykanego jaja. Przykltadow
powstawania nowych narzadow w wyniku
kooptacji dostarcza ewolucja aparatow shu-
chowych. W grupie ryb zwanej Ostariophy-
si (do ktorej naleza karpie i sumy) powstat
aparat stuchowy z pecherza ptawnego i cze-
Sci kregostupa. Pecherz plawny peitni funk-
cje hydrostatyczna, ale jako worek naprezo-
ny ciSnieniem gazu jest preadaptowany do
wzmacniania drgan osrodka jako rezonator, a
czesci kregow polozone miedzy nim a czasz-
ka byly preadaptowane do przekazania tych
drgan do ucha wewnetrznego i po kooptacji
to tej funkcji przeksztalcity sie¢ w tzw. aparat
Webera. Aparat ten jest systemem dzwigie-
nek przekazujacych i wzmacniajacych drga-
nia, podobnie jak kostki stuchowe w uchu
srodkowym kregowcow ladowych: jedna,
zwana strzemiaczkiem (ang. stapes) u ssa-
kéw i kolumienka (Yac. columella) u innych
czworonogow, powstata przez kooptacje ko-
sci gnykowozuchwowej (fac. hyomandibula-
re), czyli grzbietowej czesci tuku gnykowego,
do przekazywania dzwickow, a u przodkow
ssakOw (Synapsida) kooptowane zostaly do
tego rowniez koSci tworzace pierwotny staw
zuchwowy, tzn. koS¢ kwadratowa (lac. qu-
adratum) i koS¢ stawowa (lac. articulare).
Zreszta same mechanoreceptory (z ktorych
wyewoluowaly receptory stuchu) i receptory
wzroku powstaly dzieki kooptacji komorek
podatnych, odpowied-
nio, na drgania osrod-
ka i Swiatlo.

Wiele wiekszych,
kluczowych adaptacji
powstalo z udzialem
kooptacji. Na przy-
ktad u szczekowcow
pierwszy tuk skrzelo-
wy zostal kooptowany
do chwytania pokar-
mu, u ssakow wydzie-
lina niektorych gru-
czotow skornych zo-
stala kooptowana do
karmienia  mtodych,
a takze u wszystkich
grup, ktorych kluczo-
wa adaptacja byt lot

wyrostek przysrodkowy
zuchwy

(ptaki, nietoperze,
pterozaury i owady
skrzydlate), zdolnos¢

lotu powstala przez
kooptacje wystajacych
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czesci ciala do lokomocji powietrznej. Okry-
tozalazkowe ewoluowaly dzieki kooptacji
czeSci kwiatu do przyciagania owadow za-
pylajacych. Rowniez dzieki kooptacjom roz-
nych komorek gruczotowych powstala sym-
bioza wielu okrytozalazkowych z mréwkami,
np u niektorych ztozonych (Asterales), m. in.
u chabrow (Centaurea), znajdujace sie na tu-
skach okrywy koszyczka (kwiatostanu) gru-
czoly wodne, dzieki wydzielaniu pewnych
ilosci cukrow, kooptowane zostaty do funkcji
wabienia mrowek, ktore chronia kwiatostan
przed chrzaszczami (KULCZYNSKI 1920).

Kooptacja polega na samoistnym powsta-
niu nowego zwiazku funkcjonalnego. Im
wieksza zlozonos¢, tym wiecej oddzialywan
ubocznych, a zatem mozliwoSci kooptacji,
co oznacza wzrastajacy i prawdopodobnie
nieograniczony potencjal generowania no-
wosci ewolucyjnych, a takze praktycznie
nieskonczony potencjal wykorzystania zwy-
ktej zmiennoSci mutacyjnej do nowych przy-
stosowan. Zakres zmiennoSci mutacyjnej
dostepnej dla ulepszenia dzialania struktury
w pewien sposoéb moze by¢ ograniczony,
ale jezeli ta struktura zostanie kooptowana,
to dostepne juz mutacje zaczynaja nabierac
nowego znaczenia; np. u przodkoéw okry-
tozalazkowych znaczenia nabraly mutacje
zmieniajace ksztalt i barwe liSci otaczaja-
cych kwiat, a po kooptacji koSci gnykowo-
zuchwowej do przekazywaniu dzwickow
preferowane byly poprzednio szkodliwe
mutacje zmniejszajace jej mase.

Kooptacja jest obecnie szeroko znana
rowniez na poziomie molekularnym. Po-
rownania sekwencji wykazaty, ze na przy-
ktad czasteczki niektorych enzymoéw koop-
towane zostaly, by¢ moze dzieki szczegol-
nej stabilnoSci ich struktur, do zalamywa-
nia Swiatla w soczewce oka jako krystaliny
(WisTow i PIATIGORSKY 1987): dehydroge-
naza mleczanowa jako e-krystalina, liaza
argininobursztynianowa jako 4-krystalina,
oksydoreduktaza NADPH:chinon jako C-kry-
stalina, a dehydrogenaza aldehydowa 1 jako
n-krystalina. Jeden z enzymow cyklu kwasu
cytrynowego, akonitaza (jej cytoplazmatycz-
na forma), zostala kooptowana do kontroli
zawartoSci zelaza w komorce jako IRE-BP
(ang. iron-responsive element binding pro-
tein) (CAMMACK 1993). Fosfolipazy A i de-
fensyny zostaly kooptowane jako jady do
zatruwania zdobyczy (LyNcH 2007, WHIT-
TINGTON i wspotaut. 2008), przy czym ko-
optacja defensyn nastapila niezaleznie u tu-
skonosnych (jaszczurek i wezy) i dziobaka.

Czasteczki lizozymu typu c zostaly koopto-
wane do syntezy laktozy. Lizozym jako hy-
drolaza wiazania glikozydowego pelni funk-
cje bakteriobojcza, a u ssakow tozyskowych
(Placentalia) z jego czasteczki powstala -
laktalbumina, ktora funkcjonuje jako pod-
jednostka regulacyjna w syntazie laktozy
(KUMAGAI i wspotaut. 1992). Przyktad ten
dowodzi znaczenia mobilnoSci bialek, kto-
ra umozliwia ogromny zakres oddzialywan
miedzy czasteczkami czyli tzw. interaktomu
(STuMPF i wspotaut. 2008), a wiec zwicksza
prawdopodobienstwo kooptacji.

Dynamika oddzialywan czeSci organi-
zmu z ich otoczeniem okazuje si¢ by¢ czyn-
nikiem ewolucji porownywalnym do zmien-
nosci genetycznej i zastugujacym na miano
zmiennoSci parafunkcjonalnej poniewaz jest
ona efektem ubocznym funkcjonowania.
ZmiennoSc¢ ta obejmuje oddziatywania szko-
dliwe, ktore sa w miare moznosci elimino-
wane, oddzialywania quasi-neutralne, ktore
sie utrzymuja, i oddzialywania korzystne,
ktore staja si¢ funkcjami. W pionierskich
badaniach catoSci oddzialywan (interakto-
mu) organizmu w aspekcie ewolucyjnym,
GREBECKI i KUZNICKI (1956) wyrdznili ,od-
dzialywania bierne”, ktore zachodza za-
wsze, bez wzgledu na potrzebe bo wynikaja
wprost z funkcjonowania organizmu, ale w
niektorych warunkach okazuje sie korzyst-
ne, tak jak alkalizacja Srodowiska przez me-
tabolizm pantofelkow (Paramecium cauda-
tum) w przypadku jego zakwaszenia. Koop-
tacja jest wykorzystaniem zmiennoSci inte-
rakcyjnej polegajacym na ,dobudowywaniu
nowych procesow do procesOw juz istnie-
jacych... (przy zachowaniu uprzednio wy-
pracowanej struktury funkcjonowania)”, a
wiec wzrostu zltozonoSci pozwalajacego sie
matematycznie sformalizowaé (LUBOMIRSKI
1976) jako trend pasywny (MCSHEA 1994),
ktoéry, w odroznieniu od trendu napedza-
nego (ang. driven trend), wynika z blokady
zmian w przeciwnym kierunku. Asymetria
nabywania i zanikania funkcji wynika stad,
ze nowonabywane funkcje sa, z definicji,
pozyteczne, ale nie niezbedne, natomiast
po pewnym czasie staja si¢ niezbedne, po-
niewaz juz nie tylko ulatwiaja, ale warun-
kuja spelnianie innych funkcji. Tak samo
wzrasta zloznos¢ cywilizacji, np. wiekszos¢
ludzkiej historii uptyneta bez jakiejkolwiek
telekomunikacji, a telegraf i telefon byly
na poczatku tylko ulatwieniami, ale obecna
cywilizacja nie moglaby funkcjonowac bez
telekomunikacji.
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ZNACZENIE POWIELANIA STRUKTUR

Kooptacja prowadzi do multifunkcjo-
nalnoSci, poniewaz dotychczasowa funkcja
jest przynajmniej przez pewien czas dalej
spetniana przez te sama strukture?. Chociaz
nie mozna wykluczy¢, ze niektore struktu-
ry byly od poczatku prawdziwie bifunkcjo-
nalne, to mutifunkcjonalnoS¢ sensu stricto,
tzn. wytwarzanie roznych, nie powiazanych
efektow (jak wymiana gazowa i efekty hy-
drostatyczne workéw plucnych pierwot-
nych kostnoszkieletowych) jest na ogot
nabyta w wynika kooptacji, czyli wtorna.
Natomiast czesta (chociaz nie koniecznie
uniwersalna) jest pierwotna euryfunkcjo-
nalnosS¢ struktur, tzn. zdolnoS¢ do funkcjo-
nowania w szerokim zakresie warunkow i
parametrow czynnosSciowych. Pierwotna
euryfunkcjonalno$S¢ wyjasnia tzw. reguly
Cope’a, sprowadzajace si¢ do obserwacji,
ze wicksze grupy zwierzat (przynajmniej
kregowcow), reprezentujace odr¢bne typy
przystosowawcze, pochodza od niewyspe-
cjalizowanych (zwlaszcza lokomotorycz-
nie i pokarmowo) i niewielkich® przod-
kow. Tylko dla euryfunkcjonalnoSci moze
by¢ prawdziwa zarysowana przez DARWINA
(1859/2009), podniesiona do rangi zasa-
dy przez SJEWIERCOWA (1931/1956), dawno
skrytykowana (RAABE 1954), ale przyjeta
przez URBANKA (1970) teza o ,pierwotnej
multifunkcjonalnosci organow”.

Zaro6wno multi-, jak i euryfunkcjonal-
noS¢ prowadza do konfliktu przystosowaw-
czego, tzn. uniemozliwiaja doskonalenie
przystosowan do poszczegllnych czynno-
Sci, poniewaz zarOwno wytwarzanie roz-
nych efektow jak i rozne warunki funkcjo-
nowania maja rézne wymagania (optima)
strukturalne. Ponadto, multifunkcjonalnos¢
moze prowadzi¢ do konfliktu czynnoScio-
wego czyli bezposredniej interferencji w
jednoczesnym wykonywaniu dwoch roz-
nych funkcji. Rozwiazanie konfliktow i
ograniczen spowodowanych przez multi- i
euryfunkcjonalno$s¢ mozliwe jest przy do-
stepnoSci struktur, ktére mogltyby wykony-
wac poszczegolne funkcje lub podzieli¢ sie¢

zadaniami w wykonawaniu tej samej funk-
cji. Stad ewolucyjne znaczenie powielania
struktur, ktore moga si¢ dalej specjalizo-
wac, doskonali¢ i czasem nabywac¢ nowe,
na poczatku zgeneralizowane funkcje, co
stwarza potencjalnie nieskonczone mozli-
wosci przeksztatcen ewolucyjnych.

Obserwowana obecnie z1ozonoS¢,
zwlaszcza organizmow tkankowych, nie by-
laby mozliwa bez powielania czeSci organi-
zmoOw. W szczegolnosci, kooptacja miataby
duzo sltabszy potencjat ewolucyjny, gdyby
dawna i nowa funkcja nie mogly byC osta-
tecznie spelniane przez oddzielne struktu-
ry. Nawet powielanie monofunkcjonalnych
struktur sprzyja ich roznicowaniu, a osta-
tecznie rowniez zwicksza prawdopodobien-
stwo kooptacji poniewaz powielone iden-
tyczne elementy zajmuja rozne potozenie
czy to w organizmie, jak np. segmenty za-
glowowe w porOwnaniu z przedogonowy-
mi, czy to w genomie, gdzie roéznica w po-
lozeniu cze¢sto oznacza roznice w ekspresji
a zatem i warunkach funkcjonowania pro-
duktu. DARWIN (1859/2009) zdawal sobie
sprawe z ewolucyjnego znaczenia powiela-
nia czeSci piszac, ze ,..dobor naturalny (...)
skorzystal z pewnych pierwotnie podob-
nych, wielokrotnie powtorzonych elemen-
tow i przystosowal je do najrozniejszych
celow”.

Na poziomie organizmalnym powielanie
czeSci ciala (narzadow, catych segmentow)
prowadzi do ich homonomii czyli serialnej
homologii. Powielanie segmentow towarzy-
szylo poczatkom ewolucji Metazoa, o czym
Swiadczy metameria u prekambryjskich
Dickinsonia i Spriggina czy antymeria Iri-
brachidium. Powielanie metamerow, a na-
stepnie ich roznicowanie, a takze wtorne
scalanie si¢ przyczynito si¢ do wysokiej
ztozonosci morfofunkcjonalnej stawono-
gow, wyrazajacej si¢ szczegoOlnie tagmatyza-
cja® (URBANEK 1967, CISNE 1974) i jeszcze
wickszej zlozonoSci kregowcow. Jedna z
glownych drog ewolucji stawonogéw byto
roznicowanie segmentalnych odnozy, szcze-

*Teoretycznie mozliwa jest kooptacja narzadu, ktory utracit juz funkcje¢ gtowna, np. skrzydta nielotnego ptaka, ale
jest to mato prawdopodobne, bo niefunkcjonalna struktura stabiej oddzialywuje ze swoim otoczeniem, a poza
tym trudno wykazac, ze kooptacja nastapita juz po utracie funkcji gtowne;j.

*Mate rozmiary ciala utatwiaja plastycznoS¢ lokomotoryczna z powodow biomechanicznych, m.in. z powodu
wickszego stosunku powierzchni (przekroju kosci koniczyn) do masy ciala.

#Jest to scalanie si¢ segmentow (metameréw) w roznie nazywane w roznych grupach odcinki, np. glowotulow, tu-
16w i telson. Tagmatyzacja jest przypadkiem czestej oligomeryzacji homonomicznych organéw (URBANEK 1970).
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golnie w wyniku kooptacji do pobierania
pokarmu, rozrodu (gonopodia) i innych
funkcji. Kluczowa transformacja w ewo-
lucji kregowcow bylo powstanie szczek i
tuku gnykowego jako zrdéznicowan dwoch
pierwszych tukéw skrzelowych, a trudna do
opisania (i do tej pory nie do konca zrozu-
miana) morfologiczna zlozonos¢ gtowy kre-
gowcOw powstala na bazie réznicowania i
nakladania sie somitomeréw (powstalych
przez segmentacje mezodermy osiowej) i
branchiomerow (segmentéw oddzielonych
szczelinami skrzelowymi). Jednak samo po-
wielanie czeSci bez zréznicowania funkcji
nie stanowi jeszcze wzrostu zlozonoSci. Na
przyktad segmentacja pierScienic (Anneli-
da), ktéra powstata zapewne roéwnie dawno
jak u stawonogow i kregowcOw, nie zostala
wykorzystana do porownywalnego wzro-
stu zlozonoSci. Zreszta segmentacja w tych
trzech typach powstala niezaleznie (tzn.
nie jest homologiczna) i w kazdym z nich
ma odmienne podloze genetyczne (SEAVER
2003), co moze wplywac na rézne mozli-
wosci roznicowania (patrz artykul KAcCza-
NOWSKIEGO W tym zeszycie KOSMOSU).

Na poziomie molekularnym powiela-
nie struktur, a wiec przede wszystkim cza-
steczek biatek, zachodzi przez duplikacje
gen6ow (OHNO 1970, ZHANG 2003, HURLES
2004, LYNCH 2004, CARROLL 2005, CONANT
i WOLFE 2008) prowadzaca do paralogii
(patrz artykul BABIKA w tym zeszycie KO-
SMOSU), czyli homonomii (serialnej ho-
mologii) struktur molekularnych (zaré6wno
genow jak i ich produktow). Duplikacja
genow odegrata duza role w ewolucji, jak
tego dowodzi funkcjonowanie licznych ro-
dzin genoéw (globiny, histony, rybonukleazy,
fosfolipazy A, geny homeotyczne i inne),
ktorych paralogi zréznicowaly sie i wyspe-
cjalizowaly poprzez wybiorcza ekspresje w
roznych tkankach oraz/lub w réznym cza-
sie. Zroznicowanie jadow nie byloby mozli-
we bez duplikacji genéw i wymiany funkcji
prowadzacej do biatka ekspresjonowane-
go w przeksztalconym gruczole Slinowym
(gruczole Duvernoy). Roéwniez wspomnia-
ne krystaliny sa w wickszoSci paralogiczne
w stosunku do macierzystych enzymow, je-
dynie krystalina ¢ jest kodowana przez ten
sam (czyli ortologiczny) gen, ktorego pro-
dukt w innych komoérkach nadal funkcjo-

nuje jako dehydrogenaza mleczanowa (WI-
STOW i PIATIGORSKY 1987).

Sposoby przeksztalcania narzadow, przy
zalozeniu ich pierwotnej ,multifunkcjo-
nalnoSci” (w rzeczywistoSci glownie eu-
ryfunkcjonalnoS$ci), najpelniej przedstawit
SJEWIERCOW (1931/1956), jednak bez proé-
by zebrania ich w spdjna teori¢: zasady te,
pochodzace czeSciowo od innych autoréw,
stosuja rozne pojecia funkcji (czasem sa-
mej czynnoSci, czasem roli biologicznej)
i formulowane sa raz z punktu widzenie
struktury, a raz z punktu widzenia funkcji.
Tematyka ta oczekuje wielkiej rewizji i jak
dotad jedynie URBANEK (1970) probowat
nieco uporzadkowaé eklektyzm Sjewierco-
wa. W zastosowaniu do réznicowania sie
powielonych organow sposoby te daja si¢
sprowadzi¢ do wymiany funkcji i podziatu
funkgcji.

Wymian¢ funkcji opisal DOHRN (1875:
niem. Funktionswechsel), jako zastapienie’
(dotychczasowej) funkcji glownej przez
funkcje poboczna. Wymiana funkcji odde-
chowej na hydrostatyczna worka plucnego
doprowadzita do powstanie zamknietego
pecherza plawnego zaawansowanych pro-
mienioptetwych (Actinopterygii), u ktorych
wymiana gazowa zachodzi przez skrzela.
Jezeli wiec zduplikowana struktura oprocz
funkcji glownej pelnita jedna albo wiecej
funkcji dodatkowych to jedna z powielo-
nych struktur bedzie peilni¢ nadal dotych-
czasowa funkcje gltowna, a druga moze wy-
mieni¢ ja na jedna z pobocznych. Dla wy-
miany funkcji charakterystyczna jest wiec
pewna asymetria: wiekszym zmianom ulega
struktura wymienajaca funkcj¢ chociaz po-
zostala strukturta moze tez si¢ lepiej przy-
stosowac¢ po uwolnieniu od funkcji pobocz-
nych. W polaczeniu z powielaniem struktur
wymiana funkcji prowadzi do powstania
nowych moduléw poprzez sortowanie i in-
tegracje struktur pelniacych te sama funk-
cje, np. powstanie ,brzusznego ucha” ryb
przez zgrupowanie czeSci kregéw (aparat
Webera) z pecherzem plawnym, niektérych
lisci (z ktorych powstaty platki korony i
dzialki kielicha) z precikami oraz/lub stup-
kiem w kwiatach okrytozalazkowych, kran-
cowych (przednich i tylnych) odnézy wie-
lu stawonogow, ktore w wyniku kooptacji i
wymiany funkcji utracity funkcje¢ lokomoto-

*Wiasnie dlatego, ze chodzi tu o zastapienie jednej funkcji przez druga, termin wymiana wydaje si¢ precyzyjniej-
szy niz zmiana funkcji, ktérego uzyli ttumacze SJEWIERCOWA (1931/1956) i URBANEK (1970).
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ryczna przeksztalcajac sie¢ w narzady gebo-
we i gonopodia (do kopulacji).

Zasada podzialu® funkcji sformutowana
jest z punktu widzenia funkcji spelnianej
przez pewna liczbe struktur (SJEWIERCOW
1931/1956: zasada podziatu narzadow i funk-
¢ji; URBANEK 1970: zasada rozdziatu funkcji i
podziatu narzadow). Polega ona na specjaliza-
Gji a jednoczeSnie wzajemnym dostosowaniu
czyli koaptacji (URBANEK 1970) czynnoSci, a
zatem i struktur pelniacych te sama funkcje.
SJEWIERCOW (1931/1956) podaje przyktad roz-
padu pierwotnie ciaglego umieSnienia tuku
skrzelowego na poszczegoélne odcinki, kazdy
poruszajacy inna czeS¢ tego luku. Odnéza
kroczne wiekszosci wspolczesnych stawono-
gow (np. kazda z trzech par odnézy doro-
stych owadow) sa zwykle zréznicowanie pod
wzgledem szczegotow budowy i dlugosci i
dopiero wspoldzialanie wszystkich trzech
par odnézy owada umozliwia mu normalne
poruszanie si¢ po podtozu. Na zasadzie po-
dzialu funkcji zréznicowaly si¢ zeby ssakow,
a takze guzki na ich zebach policzkowych.
Na poziomie molekularnym podziat funkcji
doprowadzil np. do powstania licznych he-
teromerow kodowanych przez zduplikowane
geny, np. heterotetramerow hemoglobiny.
Podzial funkcji prowadzi do powstawania
tzw. aparatow czyli uktadéw dostosowanych
do siebie czesci, w ukladzie kostno-miesnio-
wym zlozonych z ogniw biomechanicznych
an poziomie molekularnym z monomerow
(podjednostek). W odroznieniu od wymiany
funkcji, podziatl funkcji prowadzi do wzrostu
ztozonoSci juz funkcjonujacych modulow, a
nie powstawania nowych modulow.

Mechanizmy réznicowania struktur mo-
lekularnych sa obecnie intensywnie badane,
ale wciaz dalekie od zrozumienia (CONANT
i WOLFE 2008). Paradoksalnie, teoria funk-
cjonalnego roéznicowania na poziomie mole-
kularnym zostala rozwinicta pierwotnie dla
genow (LYNCH 2004), a nie ich funkcjonuja-
cych produktow, dostarczajac sztandarowego
przyktadu przewazajacego dotad w biologii
molekularnej symplistycznego ,genocentry-
zmu” (WHITFIELD 2008), czyli zainteresowania
glownie przepltywem informacji od genu do
bialek, oraz brakiem aparatu pojeciowego do
zrozumienia kontroli ewolucji genow przez
wyzsze poziomy organizacji (NURSE 2008).
Brak zrozumienia pojecia biologicznej funk-

¢ji (np. LYNCH 2004, Fig. 4.1: ,nabycie nowej
pozytecznej funkcji”), a wobec tego i roznicy
miedzy wymiana funkcji, ktora po kooptacji
prowadzi do rozdzialu struktur wytwarzaja-
cych dwa nie zwiazane efekty funkcjonalne
(np. zalamywanie Swiatla i aktywnoS$¢ enzy-
matyczna), i specjalizacja czynnoSciowa, kto-
ra polega na podziale zadan przy wytwarza-
niu tego samego efektu funkcjonalnego, do-
prowadzit do obecnego zamieszania pojecio-
wego wokot terminow neofunkcjonalizacji
i subfunkcjonalizacji (Furuyma 2005/2008;
patrz tez artykul BABIKA w tym zeszycie KO-
SMOSU). Ta dwa modele zostaly wprowa-
dzone przez genetykow dla wyjaSniania za-
chowania (utrzymania si¢) zduplikowanach
genOw na podstawie zmian ich sekwencji.
Jednak analiza zmian samej sekwencji genow
nie wystarcza do ustalenie mechanizmu ich
dywergencji (CONANT i WOLFE 2008).

OHNO (1970) wyobrazal sobie, ze zdupli-
kowany gen moze zosta¢ wyciszony, swobod-
nie mutowac i wygenerowac zupetlnie nowa
funkcja i zosta¢ reaktywowany. Poniewaz re-
aktywacja genu jest mato prawdopodobna,
a przemnozona przez prawdopodobienstwo
przypadkowego wygenerowania nowej funk-
¢ji daje praktyczna niemozliwoS¢, obecnie
przyjmuje si¢ (LYNCH 2004), ze neofunkcjo-
nalizacja zachodzi w aktywnym genie, a wiec
musi nastapi¢ w waskim oknie czasowym
zaraz po duplikacji, a przed pseudogenizacja
jednego z paralogow. Tak zdefiniowana neo-
funkcjonalizacja czyli wygenerowanie rze-
czywiScie nowej funkcji zaraz po duplikacji
sprowadza si¢ do koncepcji molekularnych
hopeful monsters, ktorych istnienia nie po-
twierdzono. Trzy prawdopodbne przypadki
»2heofunkcjonalizujacych” mutacji po dupli-
kacji sa wyjatkiem potwierdzajacym regule,
bo nowa funkcja, czy raczej nowa specjaliza-
cja czynnoSciowa, oparta jest na tym samym
mechanizmie enzymatycznym co poprzednia
(CONANT i WOLFE 2008) i dlatego wystarczyta
pojedyncza mutacja, modyfikujaca dotychcza-
sowy produkt genu. Zreszta, jezeli ta mutacja
pojawiala si¢ w malo zmienionym paralogu
wkrotce po duplikacji, to prawpodobnie po-
jawiala si¢ jako rzadki allel roOwniez przed du-
plikacja (LYNCH 2004), a wiac ,nowa funkcja”
nie byla calkiem nowa. Poza tym okazalo sig,
ze w wickszosci przypadkOw rozpoznanych
jako neofunkcjonalizacja jedynie na podsta-

“Podzialu w sensie rozcztonkowania (ang. subdivision). Pozadany bylby termin ,subfunkcjonalizacja” gdyby nie
zamieszanie wokot tego terminu w zwiazku z duplikacja gendw (p. nizej). WieloznacznosS¢ polskich wyrazow
spodzial” i ,rozdzial” zaciemnia terminologi¢ ewolucyjnego roznicowania.
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wie rozkladu mutacji w obu paralogach, na
pozor nowa funkcja jednego z paralogow
mogta by¢ zaczatkowo spelniania przez pro-
dukt pojedynczego ancestralnego genu i stac¢
si¢ funkja gléwna produktu jednego z para-
logow (PIATIGORSKY 2007, CONANT i WOLFE
2008), a wiec pod nazwa neofunkcjonaliza-
cji opisywane byly przypadki przejmowania
przez jeden z paralogow dotychczasowe;j
funkcji pobocznej w znanym procesie wy-
miany funkgji.

Pojecie subfunkcjonalizacji wprowadzi-
li FORCE i wspotaut. (1999) dla czysto gene-
tycznego modelu utrzymywania aktywnoSci
obydwu paralogobw poprzez destrukcyjne
mutacje, ktore psuja w kazdym paralogu
inna funkcje i w ten sposob uniemozliwiaja
samodzielne funkcjonowania kazdego z para-
logow, ale umozliwiaja spetnianie wszystkich
funkcji genu ancestralnego, dzieki czemu
oba produkty pozostaja potrzebne i dlatego
ich geny pozostaja aktywne. Nie jest jasne
czy ten model stosuje si¢ do rzeczywistoSci
(DUARTE i wspotaut. 2006) tym bardziej, ze
taka nieprzystosowawcza subfukcjonalizacje
trudno odr6zni¢ od przystosowawczej, np.
specjalizacja czynnoSciowa deacetylaz droz-
dzy opisana zostala jako przypadek subfunk-
cjonalizacji nieprzystosowawczej (HICKMAN i
RuscHE 2007), ale mogta réwnie dobrze na-
stapi¢ wedlug modelu przystosowawczego
(CONANT i WOLFE 2008). Ostatnio przewage
zyskuje interpretacja przystosowawcza znana
jako model ucieczki od konfliktu przystoso-
wawczego (EAC), w ktorym duplikacja umoz-
liwia przystosowanie kazdego z produktéw
do odrebnej funkgji lub czynnosci (HITTINGER
i CARROLL 2007, DES MARAIS i RAUSHER 2008).
Na przyktad, duplikacja ancestralnego genu
drozdzy GALI, ktorego produkt u Kluyvero-
myces dziala jako galaktokinaza, a zarazem

ko-induktor transkrypcji jej genu, umozliwita
rozdzielenie tych czynnoSci u Saccharomyces
i przez to efektywniejsza kontrole kataboli-
zmu galaktozy (HITTINGER i CARROLL 2007).

Wprawdzie zrozumienie mechanizmow
ewolucyjnego roéznicowania zarOwno narza-
dow, jak i molekut jest dotad bardzo przybli-
zone, to wydaje sie, ze sa one podobne ma
obu poziomach organizacji. Jednakze, ewolu-
cyjne konsekwencje powielania na poziomie
molekularnym wydaja si¢ jeszcze wicksze niz
na poziomie organizmalnym, dzieki mozliwo-
Sciom interakcji czasteczek, szczegolnie biatek
(PIATIGORSKY 2007, STUMPF i wspotaut. 2008),
jak i kombinacji genow strukturalnych z re-
gulatorowymi. Czasteczki bialek moga oddzia-
tywac na siebie wzglednie swobodnie w gra-
nicach kompartmentyzacji komorki i tworzy¢
nowe kombinacje podjednostek, czyli struk-
tury czwartorzedowe, co ulatwia kooptacje,
jak to mialo miejsce w przypadku wlaczenia
lizozymu do czasteczki alfa-laktalbuminy. W
genomie nowe kombinacje gendéw regulato-
rowych ze strukturalnymi moga powodowacd
ekspresje genow strukturalnych w nowych
zwiazkach funkcjonalnych (KuBicz 2009).
Mobilnos¢ i kombinatoryka molekut stwarza
znacznie wieksze mozliwosci réznicowania
i wzrostu zlozonoSci niz na poziomie orga-
nizmalnym, zaro6wno na drodze kooptacji i
wymiany funkgji jak i podziatu funkcji, a tym
samym zwicksza ewolucyjny potencjal po-
wielania struktur: podczas gdy paralogi moga
wzglednie sowobodnie przemieszcza¢ sic w
genomie czy proteomie, to homonomiczne
narzady sa na ogol przywiazane do swojego
miejsca w planie budowy. Na poziomie mo-
lekularnym nie ma odpowiednika wzglednie
stalego uktadu narzadow czy planu budowy,
z rzadka zaburzanego przez heterotopie’.

UWAGI O WYZSZYCH POZIOMACH ORGANIZAC]I

Obok stopniowego przyrostu zlozono-
Sci przez dodawanie pojedynczych funkcji i
specjalizacje moduloéw, przyrost ztozonoSci
biologicznej zachodzit dzigki powstawaniu
nowych poziomow organizacji przez lacze-
nie si¢ osobnikébw w superorganizmy: pro-
kariontow w eukariotyczna komorke, jedno-
komorkowych protistOw w organizm tkan-

kowy, pojedynczych zwierzat w kolonie lub
eusocjalne spotecznosci (ale patrz tez artykut
WOYCIECHOWSKIEGO W tym zeszycie KOSMO-
SU). Specyficznym warunkiem powstania
superorganizmu jest zaistnienie selektywnej
przewagi kooperacji nad utrata zdolnosci do
samodzielnego rozmnazania (MICHOD i NEDEL-
CU 2004, RAINEY 2007), ale po przejsciu tego

"Heterotopie sa to ewolucyjne zmiany wzglednego potozenia narzadéw, np. pojawienie si¢ planu budowy pletw
parzystych w ptetwie odbytowej i tylnej ptetwie grzbietowej trzonoptetwych (Coelacanthini), do ktorych nalezy

Latimeria.
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progu powstanie superorganizmu sprowadza
sie do globalnego powielenia modulow, kto-
re nastepnie ulegaja réznicowaniu.

SZATHMARY i MAYNARD SMITH (1995) za-
liczyli powstanie superoganizmow, obok
powstania chromosomow, plci oraz mowy
jako spoiwa ludzkich spoteczenstw, do wiel-
kich przelomowych przyrostow ztozonoSci
biologicznej zwiazanych ze zmiana w sposo-
bie przechowywania i przekazu informac;ji.
Jednak powstawanie nowego poziomu hie-
rarchicznej organizacji rézni sie zasadniczo
od kluczowej innowacji jaka bylo powsta-
nie mowy zar6wno pod wzgledem mecha-
nizmow powstawania jak i konsekwencji
ewolucyjnych. Ponadto, miedzy powstaniem
Metazoa a spoleczenstw ludzkich, w ewolu-
¢ji kregowcoOw zaszla przynajmniej jedna klu-
czowa zmiana w sposobie przechowywania
i przekazu informacji, jaka bylo powstanie
Swiadomosci, ktéra umozliwita dramatyczny
przyrost zlozonosSci zachowan, a takze po-
wstanie mowy.

Sporadycznie postulowana jest tez moz-
liwoS¢ spontanicznego wzrostu zlozonosSci

(KUNICKI-GOLDFINGER 1976, NEWMAN i BHAT
2008) w dynamicznych ukladach wytraco-
nych z termodynamicznej réwnowagi (zob.
tez MCSHEA 1991). Jednak jak dotad nikt nie
wykazal realnego prawdopodobienstwa spon-
tanicznego powstania funkcjonalnej zlozono-
Sci, ktore wydaje si¢ a priori znikome, a co
wazniejsze, jak dotad kazdy przypadek przy-
rostu ztozonoSci mozna wyjasni¢ dzialaniem
doboru naturalnego (MAYNARD SMITH i SZATH-
MARY 1995, MICHOD i NEDELCU 2004, RAINEY
2007) bez odwolywania si¢ do praw termo-
dynamiki. Termodynamiczny opis funkcjono-
wania organizmu i jego przystosowawczych
zmian (MADDOX 1991) moze by¢ przydatny
dla zrozumienia dzialania doboru natural-
nego, ktory ksztaltuje unikalne konfiguracje
biologiczne, np. biatka blon komoérkowych,
tak aby wykorzysta¢ prawa fizyki dla uzy-
skania przystosowawczej integracji komorek
(zob. np. STEINBERG 2003), ale jest to teza
zupelnie inna od wyjasniania powstania na
przyktad wielokomoérkowosci wylacznie ter-
modynamika.

KONKLUZJA

Do zbudowania teorii ewolucji organizacji
biologicznej, czy, jak to ujat biolog rozwoju
Scott Gilbert, teorii konstrukcji i przeksztal-
cen ciala (WHITFIELD 2008), potrzebna jest
synteza wiedzy o prawidtowoSciach ewolucji,
ktore na poziomie organizmalnym opisywa-
ne sa od 100 lat przez morfologow (zwierzat
i roslin), i takich samych czy podobnych pra-
widlowoSciach na poziomie molekularnym,
ktore opisywane sa dopiero od niedawna. Na
obydwu poziomach zlozonos¢ funkcjonowa-
nia wzrasta na drodze kooptacji, powielania

czesci i ich réznicowania prowadzacego do
powstwania nowych i komplikacji istnieja-
cych modutow. Ewolucja organizacji biolo-
gicznej napedzana jest przez trzy czynniki:
(1) dobor naturalny, ktory korzysta ze (2)
zmiennoSci genetycznej oraz (3) zmiennoSci
parafunkcjonalnej czyli zmiennoSci oddzia-
lywan czeSci organizmu z ich otoczeniem,
tzn. Srodowiskiem wewnetrznym (fr. milieu
intérieur) lub Srodowiskiem zewnetrznym
(nisza, niem. Umwelt) w stosunku do organi-
zmu.

ON THE GROWTH OF ORGANISMAL COMPLEXITY

Summary

The genetic reduction or “genocentrism” of the
Synthetic Theory of Evolution was unconducive to
its integration with evolutionary morphology and
did not leave any room for even addressing the
complexity of organisms. For the same reason the
concept of function was effectively ignored in the
conceptual scheme of this theory that pooled all
phenotypic and genetic determinants of reproduc-
tive success under the heading of fitness. In fact
the concept of function is critical to understanding
the complexity of any goal-directed system and the
growth of organismal complexity comes down to

an increase in the number of functions even it may
be easier to measure by morphological diversity. It
is a great realization of the 20" century that body
parts at all levels are commnly coopted to new func-
tions and thus genuine multifunctionality (i.e., per-
forming multiple, discrete and unrelated functions)
is constantly generated by an evolving organization.
What seems to be less well understood is that new
fuctions arise from ubiquitous nonfunctinal interac-
tions of body parts with their environment that may
be external (Umwelt, niche) or internal (milieu in-
térieur) to the organism. While these interactions
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arise as inevitable causal by-products of a structure’s
functioning or static properties, their impact is ac-
cidental to any organismal needs (that is, ultimately,
any current functions) and only sometimes happens
to be useful in which case an interaction becomes a
function. The is exactly the way mutations are used
by natural selection, hence the dynamics of nonfunc-
tional interactions that are generated by body parts
is considered here to be a major factor of evolu-
tion and referred to as parafunctional variation. The
growth of complexity as observed in the evolution
of organims would not be possible without multi-
plication of parts. This is because cooptions to new
functions lead to adaptive (and sometimes also di-
rect, functional) conflicts with old ones and because
all functions tend to be crude and generalized (eury-
functional) at the beginning and need refinements
through a subdivision of tasks. The escape from
adaptive conflict between unrelated functions (as
acquired via the mechanism of cooption) is resolved
through Dohrn’s exchange of functions between
duplicated structures (serial homologues or para-
logues) where one of them takes over a minor func-
tion of the ancestral structure and becomes adapted
to it as to the main function. Most cases described
as neofunctionalization of duplicated genes are in
fact cases of the exchange of functions. Refinements

of generalized functions are achieved by the way of
Severtsov’s subdivision of function into partial tasks
or subfunctions, which generates the complexity of
organismic apparatuses (e.g., osteomuscular devices)
and molecular quaternary structures such as heter-
omers that arise by duplication and coaptation of
molecules (as in the heterotetramers of hemoglob-
in). Some cases described under the heading of sub-
functionalization fall into this category while others
represent cases of simple divergence of paralogues
under independent expression control. The latter
is facilitated by the mobility of genomic sequences
and the relative freedom of association between
regulatory and structural genes. Other than that, the
complexity of both organs and molecules seems to
evolve under similar rules that have yet to be bet-
ter understood and integrated. The combined action
of natural selection, genetic variation, and parafunc-
tional variation is deemed suffcient to explain the
evolutionary growth of complexity. While natural se-
lection seizes upon any beneficial effects including
those afforded by the thermodynamic propensities
of organic configurations, there is no good reason
or evidence to believe in the spontaneous genera-
tion of higher levels of organization such as multi-
cellularity.
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