KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 58 2009
Numer 3-4 (284-285)
Strony 459-474

Polskie Towarzystwo Przyrodnikow im. Kopernika

PAWEL KOTEJA

Instytut Nauk o Srodowisku
Uniwersytet Jagiellonski
Gronostajowa 7, 30-387 Krakow
E-mail: pawel Roteja@uyj.edu.pl

EWOLUCJA EKSPERYMENTALNA

WSTEP

METODOLOGICZNE ZNACZENIE EKSPERYMENTOW
EWOLUCYJNYCH

Gdy mowa o krytyce darwinowskiej teorii
ewolucji, przychodzi na mys$l ,kreacjonizm”,
a wiec krytyka z pozycji nienaukowych. Sa
oczywiScie dobre powody dla takiego skoja-
rzenia (patrz artykul BANBURY w tym zeszy-
cie KOSMOSU), ale teoria darwinowska byla
krytykowana takze na gruncie naukowym, a
przede wszystkim metodologicznym (patrz
artykul  LOMNICKIEGO Spotkanie teorii Dar-
wina z gentykg w tym zeszycie KOSMOSU).
Niezaleznie od powszechnego uznania teorii
ewolucji przez Srodowisko uczonych, bio-
logia ewolucyjna nie byla, i nadal chyba nie
jest, powszechnie uznawana za ,nauke Sci-
sta” w takim sensie, w jakim za nauke Scista
uznaje si¢ fizyke, czy, sposrod nauk biolo-
gicznych, genetyke.

Zastrzezenia do ,naukowosSci” darwinow-
skiej teorii ewolucji przedstawil miedzy in-
nymi sam Karl Popper, ktory wskazywat na
jej niefalsyfikowalnos¢, a wiec niemozliwos¢
przedstawienia projektu eksperymentu, kto-
rego wyniki moglyby kazac te teori¢ odrzu-
ci¢. Dla wigckszoSci uczonych uprawiajacych
nauki Sciste, taka meta-naukowa krytyka od-
wolujaca si¢ do doS¢ abstrakcyjnego kryte-
rium falsyfikowalnoSci, samego zreszta be-
dacego przedmiotem sporéw, by¢ moze nie
miata praktycznego znaczenia. A z pewno-
Scia nie moze by¢ przyczyna tego, ze prze-
cietny Kowalski zapytany o przyktady nauk
Scistych, biologii ewolucyjnej raczej nie wy-
mieni. Tego samego zreszta mozna si€ Spo-

dziewac po przecietnym fizyku czy chemi-
ku. Wydaje mi si¢, ze taka opinia wynika nie
tyle z watpliwosci, czy teoria darwinowska
jako catos¢ jest metodologicznie poprawna
hipoteza naukowa (falsyfikowalna w sensie
popperowskim), a raczej z przeSwiadczenia,
ze metoda eksperymentalna nie jest podsta-
wowym narzedziem rygorystycznego testo-
wania szczegotowych hipotez stawianych
w ramach tej teorii. Innymi stowy, watpli-
woSC rodzi pytanie, czy biologia ewolucyjna
jest uprawiana zgodne z metodologicznym
postulatem ,silnego wnioskowania” (PLATT
1964), zgodnie z ktorym naprzemienny ciag
alternatywnych hipotez i rozstrzygajacych
eksperymentow prowadzi nie do przyrostu
masy stabo powiazanych informacji (co jest
utrapieniem w naukach biologicznych), a do
efektywnego wyjasSniania zjawisk i realnego
postepu wiedzy.

Fundamentem  darwinowskiej teorii
ewolucji jest postulat dziatania doboru na-
turalnego, zgodnie z ktorym zrdéznicowana
szansa przezycia i wydania potomstwa pro-
wadzi do zmian cech osobnikOw w nastep-
nych pokoleniach, przy czym zmiany te ida
w kierunku umozliwiajacym zwi¢ckszenie
szansy przezycia i wydania potomstwa w
takich warunkach Srodowiska, w ktorych
dziala dobo6r naturalny — co nazywamy na-
bywaniem adaptacji (FutruymA 2008; arty-
kut LOMNICKIEGO Dobor naturalny i artykut
KORONY w tym zeszycie KOSMOSU). W ra-
mach teorii doboru przedstawi¢ mozna sze-
reg szczegotlowych przewidywan. Na przy-
ktad, spodziewac¢ sie¢ mozna, ze cechy ko-
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rzystne w jednych warunkach (np. wysokiej
temperaturze otoczenia) beda niekorzystne
w innych (np. w temperaturze niskiej), a
wiec ze proces adaptacji do jakich$ okre-
Slonych warunkéw jest zwiazany z ewolu-
cyjnym kosztem — pogorszeniem adaptacji
do innych warunkéw. Podobnie spodzie-
wac si¢ mozna, ze ewolucyjne poprawienie
jednych sprawnoS$ci organizmu (np. zdol-
noSci do lotu) odbywa sie kosztem pogor-
szenia innych (np. sprawnoSci poruszania
sie po ladzie). Zaréwno ogoélny model do-
boru naturalnego jak i hipotezy szczegoto-
we stawiane w ramach tego modelu, takie
jak na przyklad ta dotyczaca kosztow ada-
ptacji, czyli ewolucyjnych kompromisow
(ang. tradeoff), wrecz idealnie nadaja sie
do testowania eksperymentalnego. Wystar-
czy wybra¢ modelowa populacje wyjscio-
wa, podzieli¢ ja na populacje poddane do-
borowi dzialajacemu w roznych kierunkach
(kontrolowanych przez badacza) i po pew-
nej liczbie pokolen sprawdzi¢, czy interesu-
jace z punktu widzenia stawianych hipotez
cechy organizmow zmienily sie zgodnie z
przewidywaniami.

Schemat takiego eksperymentu jest tak
prosty, ze jego wyniki bylyby zrozumiate
takze dla szerokiego kregu odbiorcow. Eks-
perymenty ewolucyjne moglyby wiec stac
sie skutecznym orezem w batalii o uznanie
darwinowskiej teorii ewolucji zaraz po jej
przedstawieniu. Pierwszy taki Swiadomie
zaplanowany eksperyment zostal wykonany
przez W. H. Dallingera juz za zycia Darwi-
na i jego obiecujace wyniki byly mu zna-
ne (o czym wiecej ponizej). Tym bardziej
jest wiec zdumiewajace, ze eksperymenty
ewolucyjne, wbrew logice, nie staly si¢ na-
tychmiast po publikacji dzieta Darwina po-
wszechnie wykorzystywanym narzedziem
badawczym biologow.

Przyczyn malego zainteresowania eks-
perymentami ewolucyjnymi ws$réd biolo-
gow mozna wskazac¢ kilka, ale niebagatel-
na bylo zaszczepione przez samego Darwi-
na przekonanie, ze procesy ewolucyjne sa
niezmiernie powolne i odbywaja si¢ przez
stopniowa akumulacje w ciagu wielu mi-
lioné6w lat malych, niedostrzegalnych w
danym momencie zmian. Wielokrotne pod-
kreSlanie przez Darwina powolnoSci pro-
cesu ewolucji i niewyobrazalnej otchlani
czasu, w ktorej ewolucja dzialala, nie bylto
przypadkowe. Wrecz odwrotnie, bylo ko-
nieczne dla odparcia shusznie antycypowa-
nego zarzutu, ze same tylko losowe zmiany

(mutacje) i dobor naturalny nie moga byc
odpowiedzialne za powstanie tak zdumie-
wajacego zroznicowania i wyrafinowania
budowy organizméw. Darwin nie mylil sie
w kwestii czasu: dzi§ wiemy, ze czas jaki
miata do dyspozycji ewolucja byl nawet
jeszcze wiekszy niz wowczas sadzono. Jed-
nakze ,cena” za t¢ argumentacje bylo mi-
mowolne wpojenie przekonania, ze hipotez
dotyczacych procesow ewolucyjnych nie da
si¢ bada¢ eksperymentalnie, bo zywot nasz
zbyt jest krotki, by sie interesujacych wyni-
kow doczekac.

Wyjatek uczyniono zrazu dla mikro-
organizmoOow, bo oczywiste bylo, ze przy
krotkim czasie trwania pokolenia, szybciej
zauwazalnych skutkéw ewolucji mozna si¢
doczekad. Juz pierwszy eksperyment Dal-
lingera pokazal, ze w ciagu kilku lat moz-
na zaobserwowac ewolucje przystosowan
do zmienionego Srodowiska zycia. I rzecz
znamienna, nawet zagorzali zwolennicy
kreacjonizmu ewolucje mikroorganizmow
jednak dopuszczaja (patrz artykul BANBURY
w tym zeszycie KOSMOSU).

W XX w. liczne eksperymenty z dobo-
rem sztucznym, a wiec w istocie rzeczy eks-
perymenty ewolucyjne, wykonywano takze
na duzych zwierzetach (glownie myszach i
szczurach laboratoryjnych) i roslinach (ku-
kurydza). Paradoksalnie jednak, poczatkowo
na ogol nie wykonywali ich biolodzy ewo-
lucyjni, a uczeni zajmujacy si¢ programami
hodowlanymi zwierzat gospodarczych i ro-
slin uprawnych, a takze bio-medycy poszu-
kujacy dogodnych modeli zwierzecych do
badania chorob. Eksperymenty te nie tyl-
ko nie byly zaprojektowane do testowania
hipotez ewolucyjnych, ale ich wyniki byly
w znacznej mierze przez biologow ignoro-
wane. Owszem, eksperymenty selekcyjne
odegraly kapitalna role w rozwoju genety-
ki: daty solidny empiryczny fundament dla
matematycznej teorii doboru i teorii dry-
fu genetycznego (FurtuyMA 2008, artykuly
LOMNICKIEGO Dobdr naturalny i Dryf gene-
tyczny w tym zeszycie KOSMOSU). Ale az
do lat 70. XX w. nie odegraly wi¢kszej roli
w dyskusjach dotyczacych ewolucji adapta-
cji, zwiazku cech fizjologicznych z cecha-
mi Srodowiska zycia organizmoéw, ewolucji
behawioru, i tym podobnych zagadnien le-
zacych w centrum zainteresowania wspot-
czesnej ekologii i fizjologii ewolucyjne;j.
Dopiero wowczas biolodzy ewolucyjni za-
czeli na wicksza skale wykorzystywaé do
testowania szczegétowych hipotez ewolu-
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cyjnych zwierzeta z linii selekcjonowanych
w ramach eksperymentéw zootechnicznych
i biomedycznych i sami zaczeli wykonywac
eksperymenty zaprojektowane do testowa-
nia takich hipotez. Opublikowana w darwi-
nowskim roku praca zbiorowa Experimen-
tal evolution (GARLAND i ROSE 2009) jest
znakiem, ze ,ewolucja eksperymentalna” na
dobre weszta do kanonu narzedzi badaw-
czych biologii ewolucyjne;j.

TYPY EKSPERYMENTOW EWOLUCYJNYCH

W artykule tym nie zmierzam oczywiScie
w kierunku dokonania systematycznego
przegladu dotychczasowych eksperymen-
tow ewolucyjnych (zainteresowanych odsy-
lam do ksiazki Garlanda i Rose’a). Przedsta-
wie tylko kilka doS¢ arbitralnie wybranych
przyktadow (czeSciowo kierujac sie moimi
wlasnymi zainteresowaniami), ktore zilu-
struja réznorodnos¢ zaro6wno problematyki
badawczej, jak i charakteru samych ekspe-
rymentow. Ogranicze si¢ przy tym tylko do
tych eksperymentow, ktore byly z gory po-
mySlane jako narzedzia do testowania hipo-
tez ewolucyjnych. Poniewaz jednak termin
.ewolucja eksperymentalna” obejmuje sze-
rokie spektrum badan empirycznych, przed
ich przedstawieniem konieczne bedzie kil-
ka wyjaSnien terminologicznych.

Najblizej ,natury”, ale zarazem najdalej
od rygorystycznego ,silnego wnioskowa-
nia”, sa badania nad skutkami dzialania do-
boru naturalnego zachodzacego w wyniku
raptownych zmian Srodowiska naturalnego,
takich jak ekstremalne warunki pogodowe,
powodzie, fale tsunami itp. Szczegdllnym
ich przypadkiem s3a niezamierzone zmiany
spowodowane dzialaniem czlowieka, takie
jak — znany powszechnie z podrecznikow
szkolnych — melanizm przemystowy, czy
kartowacenie ryb w skutek przelowienia.
Warunkiem by takie quasi-eksperymenty
mogly by¢ podstawa do testowania hipo-
tez ewolucyjnych jest ich powtarzalnoS¢
w czasie lub przestrzeni. Metodologicznie
silniejsze sa badania, w ktorych obserwuje
si¢ dzialanie doboru w Srodowisku natural-
nym, ale zmienionym w wyniku zamierzo-
nej manipulacji — takiej jak dodanie badz
usuniecie zrodia pokarmu, konkurentow
czy drapieznikow. Inna wersja takiego eks-
perymentu jest przeniesienie populacji do
calkiem nowego Srodowiska, rozniacego sie
szczegolnymi cechami (np. LOSOS i wspot-
aut. 1997, REZNICK i GHALAMBOR 2005).

W eksperymentach przeprowadzanych
w warunkach naturalnych sam zabieg eks-
perymentalny jest pod kontrola badacza, ale
caly szereg innych warunkoéw Srodowiska
juz nie, co na ogot ostabia sit¢ wnioskowa-
nia. Problemu tego unikna¢ mozna przez
wykonanie catlego eksperymentu w labora-
torium: stworzenie zréznicowanych, ale w
pethni kontrolowanych warunkéw (np. zroz-
nicowanej temperatury), w ktorych spo-
dziewamy sie odpowiednio zréznicowanych
kierunk6w dzialania doboru naturalnego.
W takich eksperymentach Srodowisko jest
,Sztuczne”, ale to nie badacz decyduje o tym,
jakie konkretnie cechy organizmow fawory-
zowane sa przez dobor. Stad tez taki sche-
mat eksperymentu okreSla si¢ jako ,labora-
toryjny dobor naturalny”. Specyficzna jego
wersja jest eksperyment, w ktorym wszyst-
kie osobniki z populacji poddane sa ostre-
mu testowi, takiemu jak np. wystawienie na
dzialanie ekstremalnych warunkéw srodowi-
ska, w ktorych wickszo$¢ osobnikéw ginie,
a te ktore przezyja wykorzystywane sa do
wyprowadzenia nastepnego pokolenia. Moz-
na powiedzieé, ze o ile w pierwszej wersji
dziala dobor ,miekki”, to w eksperymencie
s€liminacyjnym” (ang. laboratory culling
selection) mamy do czynienia z doborem
stwardym”. Natomiast w eksperymentach z
doborem sztucznym (sztuczna selekcja) ba-
dacz dokonuje pomiaru konkretnej cechy
i na podstawie wynikOw pomiaru wybiera
osobniki przeznaczone do wyprowadzenia
nastepnego pokolenia. W ten sposéb moz-
na wyprowadzac¢ linie organizmow takze i o
takich cechach, ktore przez dobor naturalny
bylyby zapewne eliminowane, na przykiad
linie zwierzat o upoSledzonym uktadzie od-
pornosciowym. Ten typ eksperymentu wy-
wodzi sie z programow hodowlanych stoso-
wanych w praktyce juz od zarania ludzkoSci.
Eksperymenty z doborem sztucznym roznia
sie¢ jednak od programéw hodowlanych
tym, ze utrzymuje si¢ w nich linie organi-
zmow selekcjonowanych w alternatywnych
kierunkach, albo nie selekcjonowane linie
kontrolne, co umozliwia formalne statystycz-
ne testowanie hipotez dotyczacych efektow
doboru. W tym artykule bede zajmowat si¢
tylko tymi dwoma ostatnimi typami ,ekspe-
rymentalnej ewolucji” (laboratoryjnym do-
borem naturalnym i doborem sztucznym), a
wiec badaniami, ktore w pelni spetniaja kry-
teria kontrolowanych eksperymentoéw, beda-
cych fundamentem nauk Scistych.
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PRZYKLADY

PIONIERSKI EKSPERYMENT Z LABORATORYJNYM
DOBOREM NATURALNYM

Jak sie wydaje, pierwszy, Swiadomie za-
planowany eksperyment ewolucyjny prze-
prowadzil w latach 80. XIX w. wielebny W.
H. Dallinger, pastor KoSciola Metodystow, a
zarazem prezydent Krolewskiego Towarzy-
stwa Mikroskopowego. Motywowany dzie-
tem Darwina zastanawiat sie, “czy jest mozli-
we, by poprzez zmian¢ Srodowiska wywotac
zmiany cech adaptacyjnych, jeSli obserwa-
cje prowadzone sa przez dostatecznie diugi
czas” (DALLINGER 1887 za HUEY i ROSENZWE-
IG 2009; patrz tez: HAAs 2000). Sam Darwin
podpowiedzial, ze takie zmiany najtatwiej da-
toby sie zaobserwowac¢ u mikroorganizmow
o krotkich cyklach zyciowych, a Dallinger
byl wowczas czolowym Swiatowym eksper-
tem wlasnie w dziedzinie cykli zyciowych
mikroorganizmow (jego prace przyczynily
sie miedzy innymi do zadania ostatecznego
ciosu hipotezie powtarzalnego samordodztwa
mikroorganizmow; HAAS 2000).

Eksperyment Dallingera odznaczal sie
ogromna prostota koncepcyjna. Zatozyt ho-
dowle jednokomoérkowych  mikroorganiz-
mow utrzymywana w temperaturze 15,5°C.
Najpierw stwierdzil, ze organizmy z jego wyj-
Sciowej kolonii gina niemal natychmiast po
przeniesieniu do temperatury 60°C. Podnosit
wiec temperature stopniowo az do 21°C, w
ktorej funkcjonowaly réwnie dobrze. Zauwa-
zyl jednak, ze po przekroczeniu 23°C czeS¢
mikroorganizmOow ginie, a inne nie rozmna-
zaja sie. Pozostawil wiec kolonie w takich
warunkach przez okres okoto miesiaca, po
ktorym stwierdzil, ze aktywnoS¢ mikroorga-
nizméw wrocita do normy — i kontynuowat
proces stopniowego podnoszenia temperatu-
ry przez nastepne szeSC lat. Na koncu ekspe-
rymentu mikroorganizmy z jego kolonii prze-
zywaly w temperaturze 70°C. Co ciekawe
jednak, te same organizmy ginely nie tylko
w niskich temperaturach, w ktorych zyly po-
pulacje wyjSciowe, ale takze w 65°C. Okazalo
sie, ze dla organizmow zaadaptowanych do
wysokich temperatur Smiertelnie niska byla
taka temperatura, ktoéra dla organizmow z
populacji wyjSciowej byla Smiertelnie wyso-
ka. Wyniki eksperymentu pokazaly wiec nie
tylko proces nabywania adaptacji do wyso-
kich temperatur, ale tez i koszt nabycia tej
adaptacji: utrate zdolnoSci przezywania w ni-
skich temperaturach. Wyniki eksperymentu
zrobily wielkie wrazenie na Darwinie, ktory

w liScie do Dellingera zauwazyl, ze ekspery-
ment ten Swietnie ttumaczy obecnosS¢ alg w
goracych zZrodlach.

Cho¢ w swoich czasach Dallinger byt
rozpoznawany jako wzor solidnego ekspe-
rymentatora, z dzisiejszej perspektywy jego
eksperyment trudno by bylo uznaé za po-
prawny metodologicznie. Po pierwsze, nie-
precyzyjnie okreSlony byl sam obiekt tego
eksperymentu. Wilasciwie nie ma pewnosci,
czy rzeczywisScie nastepowala tam ewolucja
konkretnych gatunkéw mikroorganizmow,
czy tez raczej wymiana skltadu gatunkowego
— a wiec ,ewolucja” calego zbiorowiska orga-
nizmOw czy wrecz ekosystemu. Po drugie, w
cksperymencie nie bylo wlasciwej kontroli,
a wiec kolonii organizméw przetrzymywa-
nych caly czas w wyjSciowej temperaturze.
Nie bylo tez powtorzen, co jest zasadniczym
warunkiem umozliwiajacym rygorystyczne
testowanie hipotez metodami statystycznymi
(KONARZEWSKI i wspoOtaut. 2005). Ale z dzi-
siejszej perspektywy widaé tez wyraZnie, ze
pionierski eksperyment wielebnego Williama
Dallingera otworzyl perspektywe jakoSciowo
nowego programu badawczego, polegajacego
na badaniu procesu ewolucji metodami eks-
perymentalnymi.

EWOLUCJA ADAPTACJI DO EKSTREMALNYCH
WARUNKOW SRODOWISKA

Podejmowanie wspolczesnie eksperymen-
tow ewolucyjnych, by odpowiedzie¢ na pyta-
nie ,czy poprzez zmian¢ Srodowiska mozna
wywola¢ zmiany cech adaptacyjnych”, byloby
niecelowe, bo nie mamy zadnej watpliwosci,
ze mozna. Ale szereg innych pytan jest dalej
przedmiotem dociekafi. Po pierwsze, czy, w
jakiej skali i na ile powszechny jest koszt ta-
kich adaptacji? Po drugie, jakie konkretnie
cechy biochemiczne, morfo-fizjologiczne, czy
behawioralne ulegaja zmianie w procesie
adaptacji do jakich$ szczegolnych warunkow
srodowiska i jakie jest genetyczne podloze
tych zmian? Jeszcze wazniejsze jest nawet
pytanie, czy zmiany takie sa powtarzalne, a
wiec czy w niezaleznych liniach poddanych
dzialaniu takich samych warunkéw Srodo-
wiska, ewolucja doprowadzi do podobnych
rozwigzan?

Takie pytania byly motywacja do przepro-
wadzenia szeregu eksperymentéw na bakte-
riach Eschericha coli (BENNETT i LENSKI 1996,
ELENA i LENSKI 2003, FUTUYMA i BENNETT
2009). Wyjsciowy szczep bakterii byt zaadap-
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towany do temperatury 37°C i Srodowiska o
pH = 7,2. Bakterie te byly jednak w stanie
przezywac i rozmnazaé sie¢ w temperaturach
od 19,5 do 42,2°C i w zakresie pH od 5,4 do
8,0. Mozna powiedziel, ze zakres ten okreSlat
szerokoS¢ ich niszy ekologicznej. Populacja
ta postuzyla do zalozenia linii przetrzymywa-
nych przez 2000 pokolen w warunkach bli-
skich krawedziom tej niszy (w 20°C, 41,5°C,
pH 54 i pH 8,0; po szes¢ linii w kazdych
warunkach). Dostosowanie mierzone jako
zdolnoS¢ konkurencyjna wzgledem bakterii
z wyjSciowej kolonii (przechowanych w sta-
nie zamrozonym), wzrosto w kazdym z tych
warunkow eksperymentalnych (od okoto 8
do okolo 33%). Dostarczenie iloSciowej mia-
ry stopnia adaptacji do nowych warunkow
(wzgledny przyrost dostosowania) odrdznia
te badania od eksperymentu Dallingera, w
ktorym dostarczenie takiej miary nie bylo
mozliwe, przede wszystkim ze wzgledu na
brak wtaSciwej grupy kontrolnej.

Ale gtowna wartoS¢ eksperymentéw Len-
skiego i Bennetta lezala w mozliwosci odpo-
wiedzi na pytanie, do jakiego stopnia adapta-
cja do warunkow skrajnych byla zwigzana z
utrata adaptacji do warunkéw odmiennych.
Okazato si¢, ze odpowiedZ na to pytanie jest
ztozona. Bakterie zaadaptowane do 20°C mia-
tly w 40°C istotnie obnizone dostosowanie,
ale zaadaptowane do 40°C radzily sobie w
20°C rownie dobrze jak te z wyjSciowej Kko-
lonii. Zaadaptowane do Srodowiska kwasne-
go (pH 5,4) mialy obnizone dostosowanie w
srodowisku zasadowym (pH 8,0), ale dosto-
sowanie bakterii zaadaptowanych do pH 8,0
i testowanych w pH 5,4 roznilo si¢ miedzy
szeScioma powtarzanymi liniami: w trzech
bylo obnizone, w jednej podniesione, a w
dwoch sie nie zmienitlo. Eksperyment ten
pokazal wiec, ze poprawienie adaptacji do
nowych warunkéw niekoniecznie prowadzi
do pogorszenia adaptacji do warunkow wyj-
Sciowych. Co jeszcze bardziej zaskakujace,
obecnos¢ albo nie takiego kosztu adaptacji
moze sie rozni¢ nawet miedzy liniami wy-
prowadzonymi bezposrednio z tej samej wyj-
Sciowej populacji i przetrzymywanymi w ta-
kich samych warunkach. Najwyrazniej, nawet
w tak precyzyjnie okreSlonych warunkach,
ewolucja moze prowadzi¢ alternatywnymi
Sciezkami.

Badania ewolucyjne na mikroorganizmach
maja wiele zalet (ELENA i LENSKI 2003): moz-
liwos¢ wykonania eksperymentow w wielu
powtorzeniach, przez wiele generacji, mozli-
wos¢ zamrozenia osobnikow z kazdego etapu

eksperymentu i przywrocenia ich aktywnosci
w celu dokonania poréwnan z pokoleniami
pOzniejszymi. Eksperymenty na bakteriach,
wirusach czy drozdzach moga wiec dostar-
czy¢ odpowiedzi na pytania takie jak kwestia
znaczenia tempa pojawiania sie¢ nowych mu-
tacji w nabywaniu adaptacji, wzgledna silta
dzialania dryfu genetycznego i doboru itp.
Stad tez wlaSnie takie eksperymenty dostar-
czyly najbardziej klarownych wynikow po-
zwalajacych na testowanie ogolnych hipotez
dotyczacych dzialania doboru i procesu na-
bywania adaptacji — a takze ich ograniczen.
U mikroorganizmow latwiej tez niz u zwie-
rzat czy roSlin mozna bylo zidentyfikowac
konkretne geny i mechanizmy biochemiczne,
odpowiedzialne za réznice miedzy szczepami
poddanymi dziataniu doboru w réznych wa-
runkach.

Jest jednak kilka powodow, by nie ogra-
nicza¢ eksperymentalnej ewolucji tylko do
takich ,wygodnych” obiektow. Po pierwsze,
ze wzgledu na inna organizacje genomu, pro-
cesy ewolucyjne moga przebiega¢ inaczej u
Procariota, u jednokomorkowych Eucariota
i u zlozonych organizmow wielokomorko-
wych. Stad tez nie wszystkie wnioski z eks-
perymentow przeprowadzanych na mikro-
organizmach mozna przenosi¢ na np. zwie-
rzeta. Po drugie, szereg cech czy adaptacji
szczegOlnie dla nas interesujacych ze wzgle-
du na ich znaczenie w ewolucji kregowcow
ladowych i ewolucji cztowieka, takich jak ce-
chy historii zyciowych, adaptacje zwiazane z
lokomocja, behawiorem czy zdolnoSciami po-
znawczymi, nie ma dobrych odpowiednikow
w Swiecie bakterii czy organizmow jednoko-
morkowych, wiec ewolucje takich cech trud-
no jest modelowa¢ w eksperymentach na
mikroorganizmach. Okazalo sie tez, ze per-
spektywy dla wykonywania eksperymentow
selekcyjnych na roSlinach czy zwierzetach
nie sa az tak zle, jak mozna bylo poczatko-
wo sadzi¢, bo zmiany cech w ciagu jednego
pokolenia selekcji moga by¢ u organizmow
~wyzszych” setki razy wi¢ksze niz u bakterii
(FUTUYMA i BENNETT 2009), a w konsekwen-
¢ji do uzyskania widocznych efektow doboru
moze wystarczy¢ nawet tylko kilka pokolen.
Eksperymenty ewolucyjne mozna wi€c z po-
wodzeniem zrealizowac¢ nie tylko na zwierze-
tach o cyklu zyciowym trwajacym tygodnie,
takich jak Drosophila, ale takze na ssakach,
takich jak mysz laboratoryjna, u ktorych czas
pokolenia wynosi kilka miesiecy.

Ogromna  wickszoS¢  eksperymentow
ewolucyjnych na ssakach (i w ogole kregow-
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cach) miala charakter eksperymentéw z do-
borem sztucznym w kierunku arbitralnie wy-
branych cech, a nie ,laboratoryjnego doboru
naturalnego”. Wyjatkowy jest eksperyment
z adaptacja do niskiej temperatury u myszy
domowych Mus musculus (BARNETT i DICK-
SON 1984a, b). Osobniki odlowione z dzikiej
populacji wykorzystano do zalozenia dwoéch
populacji: jednej hodowanej w temperaturze
pokojowej, a drugiej w temperaturze oko-
o 3°C. Juz po okoto 10 pokoleniach myszy
.eskimosy” mialy wieksza mase ciala i wiek-
sza iloS¢ tkanki tluszczowej, mialy krotsze
ogony, wczesniej osiagaly dojrzaloS¢ ptciows,
mtode osobniki szybciej rosty, co bylo moz-
liwe miedzy innymi dzieki temu, ze matki
produkowaly mleko o wyzszej wartoSci ka-
lorycznej. Roznice takie byly widoczne takze
u myszy ,eskimosow”, ktore byly urodzone
i wychowywane w temperaturze pokojowej.
Nie byly wiec skutkiem aklimatyzacji (zmian
w ramach plastycznoSci fenotypowej), a mia-
ly podloze genetyczne: byly to wiec adapta-
cje w ewolucyjnym tego stowa znaczeniu.
Latwo rozpoznad, ze kierunki zaobserwowa-
nych adaptacji byly zgodne z przewidywania-
mi opartymi na badaniach poréwnawczych i
wiedzy o fizjologii termoregulacji. Na przy-
ktad, wzrost masy ciala u myszy ,eskimoséow”
jest zgodny z zoogeograficzna regula Berg-
manna. Niestety, eksperyment ten byt wyko-
nany bez powtorzen (bylo tylko po jednej
linii w obu warunkach), co powaznie ograni-
cza sile wnioskowania: nie mozna mie¢ pew-
nosci, ze zaobserwowane zmiany sa rzeczy-
wiScie wynikiem doboru wspierajacego ce-
chy przydatne w niskiej temperaturze, a nie
wynikiem dryfu genetycznego (KONARZEWSKI
i wspotaut. 2005). Niezaleznie od tego za-
strzezenia, samo stwierdzenie faktu, iz wazne
cechy morfo-fizjologiczne i cechy historii zy-
ciowych moga u ssakOw przeniesionych do
innych warunkow termicznych ewoluowac z
tak duza szybkoScia, mozna uzna¢ za wynik
spektakularny, zwlaszcza w kontekScie wspot-
czesnej, goracej debaty na temat hipotetycz-
nych skutkéw globalnych zmian klimatu.

EWOLUCYJNE KOMPROMISY: CZY MOZNA BYC
MEODYM, PIEKNYM I BOGATYM?

Tytutlowe pytanie, w kontekScie biologii
ewolucyjnej, mozna sparafrazowaé¢ na ,dla-
czego dobor naturalny nie doprowadzil do
wyewoluowania organizméw, ktore sie nie
starzeja, produkuja potomstwo przez cale
zycie w wysokim tempie, a na dodatek sa
odporne na niekorzystne warunki Srodowi-

ska?”. Narzuca si¢ przypuszczenie, ze miedzy
oczekiwanymi cechami takich idealnych or-
ganizmoOw s3 jakieS sprzecznoSci, ze dobor
dzialajacy pozytywnie w kierunku jednej z
nich musi prowadzi¢ do pogorszenia innych.
Takie sprzecznoSci moga wynikac z prostych
mechanicznych ograniczen (np. trudno byc¢
rownoczesnie dobrym lotnikiem i biega-
czem). Fizycznej natury jest tez powszechnie
akceptowane wyjasnienie odwotujace si¢ do
zasady alokacji: poniewaz kazdy organizm ma
tylko ograniczony dostep do zasobow (np.
energii), przeznaczenie ich na jedne cele (np.
molekularne mechanizmy naprawcze prze-
ciwdzialajace starzeniu si¢) sila rzeczy musi
prowadzi¢ do zmniejszenia iloSci zasobow,
ktore moga by¢ przeznaczone na wspieranie
innych funkcji (np. reprodukcji). Wreszcie,
za kompromisy moga by¢ odpowiedzialne
mechanizmy genetyczne, takie jak antagoni-
styczna plejotropia: geny poprawiajace wy-
dolnos¢ jednych funkcji moga by¢ odpowie-
dzialne ze uposledzenie innych funkcji orga-
nizmu. Cho¢ sam fakt koniecznoSci istnienia
tego rodzaju kompromisow jest oczywisty, to
kwestia ich sily, powszechnoSci, uniwersalno-
Sci, znaczenia w ksztaltowaniu bioréznorod-
nosci, pozostaje dalej przedmiotem badan, a
eksperymenty ewolucyjne sa w tej dziedzinie
jednym z glownych narzedzi poznawczych.

Wiele eksperymentow ewolucyjnych po-
dyktowanych powyzszymi pytaniami wyko-
nano na wywilznie Drosophila melanoga-
ster (pospolicie zwanej muszka owocowa),
a najwicksza sile oddzialywania miata chyba
seria eksperymentow wykonanych pod kie-
runkiem M. Rose’a (ROSE i wspotaut. 2005).
W eksperymentach tych wyprowadzono linie
selekcjonowane (miedzy innymi) w kierun-
ku ptodnosci w poéznym wieku, ptodnosci
we wczesnym wieku, wczesnej reprodukcji,
odpornosci na wysychanie, odpornosSci na
glod. Wszystkie te cechy zmienialy sie pod
wplywem doboru, a selekcjonowane linie
dostarczyly kapitalnego materialu do badan
nad fizjologicznymi mechanizmami odpowie-
dzialnymi za te adaptacje (tych wynikow nie
bede tu jednak przedstawial).

Zgodnie z przewidywaniami odpornos¢
na stres glodzenia i stres wysychania byly ze
soba dodatnio skorelowane, a ponadto sko-
relowane tez dodatnio z dlugowiecznoScia.
Odpornos¢ na glodzenie (ale nie na wysy-
chanie) byla natomiast ujemnie skorelowana
z ptodnoscia. Rowniez zgodnie z przewidy-
waniami, plodnos¢ we wczesnym wieku byta
ujemnie skorelowana z dlugowiecznoScia.
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Kompromis miedzy dlugim zyciem a szybkim
tempem reprodukcji zostal tez udokumen-
towany w innych eksperymentach selekcyj-
nych i ma kapitalne znaczenie jako weryfi-
kacja jednej z hipotez dotyczacych przyczyn
starzenia sie organizmow (praca przeglado-
wa RAUSER i wspotaut. 2009). Dalsze badania
wykazaly tez istnienie podobnego kompro-
misu miedzy tempem wzrostu (mierzonym
jako przyrost dlugosci tulowia) a przezywal-
noScia larw. Mozna bylo sadzi¢, ze wyniki
tej wieloletniej pracy, bazujacej na szeregu
eksperymentach selekcyjnych prowadzonych
przez kilkadziesiat pokolen (i wspartych ba-
daniami nad korelacjami genetycznymi w
wyjSciowych populacjach) sktadaja sie na kla-
rowny obraz ewolucyjnych kompromisow w
cechach historii zyciowej. Rozsadne wydawa-
lo sie nawet przypuszczenie, ze wzorzec ten
odnosi si¢ nie tylko do Drosophila, ale ze
odzwierciedla¢ moze nawet bardziej ogolna
prawidtowosc.

Wyniki dalszych eksperymentow kaza jed-
nak z wicksza ostroznoscia podchodzi¢ do ta-
kich uogolnien (HARSHMAN i HOFFMANN 2000,
ROSE i wspotaut. 2005). Po pierwsze okazato
si¢, ze obserwowane wzorce korelacji moga
zaleze¢ od sposobu definiowania badanych
cech. Jesli tempo rozwoju bylo mierzone
przyrostem masy ciala, a nie dhugosci tuto-
wia, to ujemna korelacja z przezywalnoScia
znikata. Po drugie, charakter korelacji miedzy
roéznymi cechami byl rézny w eksperymen-
tach, w ktorych selekcjonowane linie wy-
wodzily sie z innych populacji wyjSciowych.
Charakter korelacji zmienial si¢ tez wtedy,
gdy selekcja prowadzona byta dluzej, przez
nastepne kilkadziesiat pokolen. Wydaje sie,
ze gdy selekcja prowadzi do bardzo daleko
idacych zmian cech poddanych doborowi,
pojawiajace sie nowe rozwiazania burza re-
lacje miedzy cechami obserwowane w popu-
lacjach wyjSciowych i poddanych dziatlaniu
doboru tylko przez krotki czas. Wreszcie, nie
mozna zapominac, ze przebieg skorelowanej
ewolucji roznych cech (a wiec takze cha-
rakter kompromiséw miedzy tymi cechami)
zalezy od Srodowiska, w ktOorym przebiega
ewolucja. Efekty ewolucji przebiegajacej w
arbitralnie zdeterminowanym Srodowisku la-
boratoryjnym moga nie mie¢ doktadnego od-
zwierciedlenia w warunkach innych, w tym
takze w warunkach naturalnych (HARSHMAN
i HOFFMANN 2000, HUEY i ROSENZWEIG 2009).
Trzeba wiec pamictaé, ze, jak pisze ROSE i
wspotautorzy (2005), ,efekty ewolucji sa lo-
kalne”, co narzuca powazne ograniczenia na

zakres wnioskoOw wyciaganych z wynikow
eksperymentow selekcyjnych.

T. Kawecki tytulowe pytanie tego rozdzia-
tu sparafrazowalby zapewne mniej wiecej tak:
»,CZy mozna by¢ madrym i zarazem zdolnym
do skutecznego rozpychania si¢ lokciami w
ttoku?” (KAWECKI 2009 i literatura tam cyto-
wana). Ewolucja zdolnoSci mentalnych nie
moze nam byc¢ z oczywistych wzgledow obo-
jetna i na pewno frapujace jest pytanie, czy
i w jaki sposOb za lepsze zdolnoSci mental-
ne sie ptaci. By odpowiedzie¢ na to pytanie,
Kawecki i wspotpracownicy wykonali serie
eleganckich eksperymentéw krzyzowych na
D. melanogaster. W pierwszym eksperymen-
cie pokazali, ze muszki selekcjonowane w
kierunku zdolnoSci do szybkiego uczenia si¢
asocjacji koloru pozywki z jej jakoScia (jako
miejsca nadajacego si¢ do rozwoju larw), w
warunkach zageszczenia i niedostatku pokar-
mu (i gdy nie bylo zyskow ze zdolnosci do
uczenia si¢) przegrywaly w konkurencji z
muszkami z nieselekcjonowanych linii kon-
trolnych, a co wiecej muszki ,madre” zyly tez
krocej niz te z linii kontrolnych. Ewolucyjna
kara za nabycie wiekszych zdolnoSci mental-
nych byla wiec dotkliwa. W nastepnym eks-
perymencie pytanie zostalo odwrocone: czy
za adaptacje do trudnych warunkow pokar-
mowych placi sie pogorszeniem zdolnosci
mentalnych? Okazalo sie, ze tak. Muszki pod-
dane byly dzialaniu laboratoryjnego doboru
naturalnego w warunkach hodowli na po-
zywce o niskiej albo wysokiej jakoSci. Larwy
z linii zaadaptowanych do pozywki o niskiej
jakoSci w takich warunkach lepiej rosty, prze-
zywaly i dojrzewaly niz muszki z linii zaadap-
towanych do pozywki dobrej. Jednakze w
teScie na zdolnos¢ do uczenia sig, takim jak
wykorzystany w poprzednim eksperymencie,
mialy gorsze wyniki niz te zaadaptowane do
pozywki dobrej. Mozna wiec sadzi¢, ze do-
bor naturalny bedzie eliminowal zdolnoSci
mentalne takie jak zdolno$¢ uczenia sie, jesli
te w danych warunkach nie przynosza bez-
posrednich korzySci.

SKORELOWANA EWOLUCJA BEHAWIORU
I ZEOZONYCH ADAPTACJI MORFO-
FIZJOLOGICZNYCH

Jednym z zagadnien bedacych przedmio-
tem zainteresowania fizjologii ewolucyjnej
jest pytanie, jaki jest mechanizm ewolucji
ztozonych adaptacji morfologiczno-fizjolo-
gicznych, takich jak np. nabycie zdolnoSci
do zycia na ladzie, zdolnoSci do aktywnego
lotu czy aktywnej, metabolicznej regulacji
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temperatury ciala (czyli endotermii). Ewolu-
cja takich spektakularnych adaptacji lezala u
poczatkow ewolucji odrebnych linii filogene-
tycznych (np. kregowcow ladowych, ptakow,
ssakow). Pytanie o te mechanizmy mozna za-
da¢ na réznych poziomach. Biologoéw rozwo-
jowych interesuje przede wszystkim pytanie
o genetyczne mechanizmy regulacyjne, o to,
jakie zmiany w programie genetycznym pro-
wadza do rozwoju odmiennie zbudowanych
i funkcjonujacych organizmow. Ale interesu-
jace jest tez pytanie o to, jakie cechy mogly
by¢ postrzegane i faworyzowane przez dobor
naturalny na poczatkowych etapach ewolucji
zlozonych adaptacji.

Pod koniec XX w. uksztaltowat sie ogdolny
model ewolucji takich ztozonych adaptacji,
ktory, jak si¢ wydaje, staje sie obecnie czymS$
w rodzaju paradygmatu fizjologii ewolucyjnej
(RHODES i KAWECKI 2009; SWALLOW i wspot-
aut. 2009). Zgodnie z tym modelem, dobor
naturalny postrzega w pierwszym rzedzie
cechy behawioralne: to czy osobnik przezyje
czy nie, czy wyda potomstwo czy nie, zalezy
od tego ,co robi”. Jednak zakres mozliwych
zachowan jest ograniczany przez wydolnosc
calego organizmu — sprawno$¢ na poziomie
yorganizmalnym”. Na przyktad zakres mozli-
wych predkoSci, z jakimi osobnik moze si¢
porusza¢ przez dtuzszy czas, zalezy od jego
wydolnosci tlenowej. Z kolei, sprawnos¢ ca-
lego organizmu zalezy od sprawnosci dzia-
fania szeregu réznych mechanizmow fizjolo-
gicznych, ktore, z kolei, uwarunkowane sa
ograniczeniami zarOwno morfologicznymi,
jak i biochemicznymi. W ramach ograniczen
zwiazanych z okreSlona morfologia i fizjolo-
gia jest miejsce na spory zakres mozliwych
zachowan. Nawet bez skrzydet da sie ,latac”,
cho¢ raczej na krotkie dystanse, a ladowa-
nie bywa nieprzyjemne. Jesli jednak nagroda
moze by¢ uratowanie zycia w czasie ucieczki
przed drapieznikiem, to takie ekstrawaganc-
kie zachowania, nawet jeSli sa nieudolne,
moga by¢ wspierane przez dobor naturalny.
Gdy jednak zachowania takie stana si¢ w
populacji powszechne, dobor bedzie wspie-
ral takie zmiany morfologiczno-fizjologiczne,
ktére pozwola te zachowania usprawnic, co
wymaga odpowiedniej przebudowy orga-
nizmu. Zgodnie z postulowanym modelem
ewolucja behawioru moze wiec wyprzedzic
ewolucje adaptacji morfo-fizjologiczych, a co
wiecej moze byc tez sila napedowa ewolucji
tych adaptagji.

Takie rozumowanie bylo przestanka do
zaprojektowania przez T. Garlanda ekspery-

mentu z doborem sztucznym, w ktorym my-
szy laboratoryjne selekcjonowane sa w kie-
runku wysokiej spontanicznej aktywnosci lo-
komotorycznej (SWALLOW i wspotaut. 1998).
Wybor takiej cechy jako celu doboru nie byt
przypadkowy. Ewolucja lokomocji byla nie
tylko waznym elementem ewolucji kregow-
cow ladowych, ale wedlug wielu badaczy
byta tez kluczowa w ewolucji endotermii,
zarowno u ptakow, jak i ssakow (tzw. model
wydolnosci tlenowej; BENNETT i RUBEN 1979),
a takze w ewolucji cztowieka (BRAMBLE i LIE-
BERMAN 2004). W eksperymencie Garlanda
aktywnos$¢ lokomotoryczna myszy mierzona
jest na ,biezniach kotowych” (potocznie zwa-
nych ,mtynkami”), a kryterium doboru jest
calkowita liczba obrotow kola w ciagu doby.
Wybor konkretnej techniki pomiarowej tez
nie jest obojetny: pomiary na biezni koto-
wej moga byC¢ latwo zautomatyzowane, co
umozliwia dokonywanie pomiarow na duzej
liczbie zwierzat. Dzi¢ki temu mozliwe jest
utrzymywanie czterech niezaleznych linii se-
lekcjonowanych i czterech linii kontrolnych
(w ktorych osobniki kojarzone sa losowo).
W przeciwienstwie wiec do eksperymentu z
myszami ,eskimosami”, w tym eksperymencie
sa powtorzenia, co umozliwia rygorystyczne
statystyczne testowanie hipotez dotyczacych
efektow selekcji.

Po 10 pokoleniach myszy selekcjonowa-
ne biegaly okoto 1,7 razy wiecej niz kontro-
Ine, czyli mniej wiecej tyle samo co dzikie
myszy domowe. Od pokolenia 15, w ktorym
myszy selekcjonowane biegaly okoto 2,7 razy
wiecej niz kontrolne, dalszy postep ewolu-
cji byt juz powolny. Pierwszy pelny raport
z tego eksperymentu ukazal sic w czasopi-
Smie naukowym dopiero cztery lata po jego
rozpoczeciu (SWALLOW i wspotaut. 1998), ale
w nastepnych latach liczba publikacji sys-
tematycznie rosta i obecnie (15 lat od po-
czatku eksperymentu) wynosi juz ponad 90
(polecam strone internetowa T. Garlanda, na
ktorej dostepny jest nie tylko spis tych publi-
kacji, ale ich pelne teksty: www.biology.ucr.
edu/people/faculty/Garland.html). Tak dtu-
gi czas od rozpoczecia badan do pierwszej
powaznej publikacji na pewno jest waznym
powodem, dla ktorego eksperymenty selek-
cyjne na duzych zwierzetach nie sa czesto
wykorzystywane przez biologow ewolucyj-
nych. Z drugiej jednak strony, dobrze za-
projektowany eksperyment selekcyjny moze
sta¢ sie praktycznie niewyczerpywalnym za-
pleczem do realizowania kolejnych projek-
tow badawczych, wykraczajacych niekiedy
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daleko poza pierwotny zakres zamierzef. Na
przyktadzie tego eksperymentu chciatbym
przedstawi¢ ,strategie badawcza” w tego
typu eksperymentach.

Pierwszym zadaniem jest oczywiScie
sprawdzenie, czy bezposSredni dobor na se-
lekcjonowana ceche jest efektywny, co jest
rownoznaczne ze zbadaniem jej odziedziczal-
noSci (patrz SWALLOW i wspotaut. 1998). Gdy
bezposrednie efekty sa juz wyrazne, przycho-
dzi czas na badanie skorelowanych efektow
doboru, czyli zmian innych cech. Wykry-
cie skorelowanego efektu jest rOwnowazne
stwierdzeniu, ze badana cecha jest genetycz-
nie skorelowana z cecha bedaca przedmio-
tem dzialania doboru. Zwykle w pierwszej
kolejnosci badane sa inne cechy na poziomie
organizmalnym. W przypadku tego ekspery-
mentu stwierdzono miedzy innymi, ze myszy
z linii selekcjonowanych réznia sie od kon-
trolnych przede wszystkim tym, ze biegaja
szybciej, ale nie spedzaja na bieganiu duzo
wiecej czasu niz kontrolne, sa bardziej ak-
tywne nie tylko na biezni kotowej, ale takze
w innych formach aktywnoSci, maja skroco-
ny okres spontanicznego rytmu okotodobo-
wego (ich wewnetrzny zegar biologiczny
chodzi szybciej), maja wyraznie wicksze tem-
po konsumpcji pokarmu, ale ich maksymalne
tempo metabolizmu tlenowego osiagane w
czasie wysitku (wydolnos¢ tlenowa) jest tyl-
ko niewiele wyzsze niz u myszy z linii kon-
trolnych, a podstawowe tempo metabolizmu
w ogole sie nie rozni miedzy liniami selek-
cjonowanymi a kontrolnymi (KOTEJA i wspol-
aut. 1999, 2003; SWALLOW i wspotaut. 2001;
REZENDE i wspolaut. 2005; KANE i wspotaut.
2008). Ten ostatni wynik mozna zinterpreto-
wac jako podwazajacy zalozenia modelu ,wy-
dolnosci tlenowej”, zgodnie z ktorym wysoki
poziom metabolizmu podstawowego (a zara-
zem endotermia) wyewoluowata u ssakow w
odpowiedzi na dobor w kierunku wysokiej
i wytrwatej aktywnoSci, podtrzymywanej tle-
nowym metabolizmem mi¢sni.

Nastepnym etapem badafn jest poszuki-
wanie glebszych mechanizméw odpowie-
dzialnych za roznice obserwowane na po-
ziomie organizmalnym. Po pierwsze, intere-
sujace bylo pytanie, jaki neurofizjologiczny
mechanizm sprawia, ze myszy selekcjono-
wane ,chca” wiecej biegaé. Seria badan far-
makologicznych pokazata, ze myszy z linii
selekcjonowanych maja zmienione reakcje
receptoréw dopaminergicznych i zmiany w
ukladzie nagrodowym, co powoduje, ze bie-
ganie dziala na nie uzalezniajaco (RHODES i

wspotaut. 2005). Ponadto, ich zachowanie
jest do pewnego stopnia analogiczne do za-
chowania os6b cierpiacych na ADHD (zespo6t
hiperaktywnoSci polaczonej z trudnoScia w
koncentracji). Cho¢ wiec taki kierunek ba-
dan nie byt z gory planowany, okazato sig,
7ze eksperyment ten dostarczyl waznych in-
formacji i modelowego organizmu do ba-
dan biomedycznych. Ale wynik ten ma tez
znaczenie w oryginalnym kontekScie pytania
o mechanizmy ewolucji behawioru: jesli do-
bor wspiera jakas forme behawioru, to pro-
stym a zarazem uniwersalnym mechanizmem
zwickszenia czestoSci i intensywnosci takich
zachowan moze by¢ ,podlaczenie” sygnatow
zwiazanych z realizacja tych zachowan do
uktadu nagrodowego.

Niewatpliwym sukcesem tego ekspery-
mentu bylo tez odkrycie nowej recesywnej
mutacji, powodujacej powstawanie ,mini-
miesSni”, ktére maja okoto dwa razy mniej-
sza mase niz zwykle i zbudowane sa niemal
wylacznie z wysokotlenowych witdkien (Ho-
ULE-LEROY i wspotaut. 2003). Miesnie takie
dzialaja z mniejsza sila, ale wolniej sie mecza.
Mutacja ta musiata by¢ obecna w niskiej cze-
stoSci juz w populacji zalozycielskiej, bo jest
obecna w dwoch sposrod czterech linii se-
lekcjonowanych (w jednej ulegla utrwaleniu
— wystepuje jako homozygota u wszystkich
osobnikow, a w drugiej wystepuje w dosc¢
wysokiej czestosci) i w jednej kontrolnej (w
niskiej czestoSci). Adaptacyjne znaczenie ta-
kiej budowy miesSni jest oczywiste (i zaraz
przywodzi na mySl obraz Kenijczykow wy-
grywajacych maratony...), wiec nie dziwi to,
ze selekcja doprowadzila do wzrostu czesto-
Sci tej mutacji w liniach selekcjonowanych.
Ale zauwazy¢ trzeba, ze spontaniczna aktyw-
nos¢ w dwoch selekcjonowanych liniach, w
ktorych mutacji tej brak, nie jest nizsza niz
w tych, w ktorych jest rozpowszechniona.
Wrynik ten pokazuje, ze ewolucja moze roz-
wiaza¢ ,zadany problem” z réwna skutecz-
nosScia alternatywnymi metodami. Mozliwos¢
wykrycia takich alternatywnych rozwiazan
jest, obok kwestii czysto statystycznych, wiel-
ka wartoScia eksperymentéw selekcyjnych,
w ktorych utrzymywane sa liczne replikacje
— niezalezne linie poddane takiej samej se-
lekcji. Dalszy etap badan to poszukiwanie na
poziomie molekularnym konkretnych genéw
odpowiedzialnych za réznice obserwowane
na poziomie tkankowym i organizmalnym,
lokalizacja QTL (lac. quantitative trait loci,
loci cech iloSciowych) (NUHRENBERG i wspol-
aut. 2009).
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Jedna z kapitalnych mozliwoS$ci w ramach
eksperymentow selekcyjnych jest projektowa-
nie dwuczynnikowych eksperymentow zwa-
nych z angielska nature — nurture, w ktorych
badana jest zaleznoS¢ jakich$ cech od réznic
warunkowanych genetyczne (ang. nature) i
srodowiskowo (ang. nurture) oraz interakcji
miedzy nimi. Tak zaprojektowane ekspery-
menty pokazaly miedzy innymi, ze zaré6wno
czynniki genetyczne warunkujace wyzsza
aktywnos$¢ (réznica miedzy liniami selek-
cjonowanymi a kontrolnymi), jak i czynniki
srodowiskowe (dostep albo brak dostepu do
biezni umozliwiajacej dodatkowa aktywnosSc
lokomotoryczna) mialy wplyw na tempo
konsumpcji pokarmu, mase ciala i zawartoSci
tkanki thuszczowej myszy (SWALLOW i wspol-
aut. 1999, 2001). Znowu, choc¢ eksperyment
ten nie byl zaprojektowany jako narzedzie w
badaniach biomedycznych, te akurat wyniki
trafilty w jeden z centralnych punktow zainte-
resowania wspotczesnej medycyny (otylosc!)
i sa w literaturze medycznej rozpoznawane.
Maja tez oczywiScie znaczenie w oryginalnym
kontekScie ewolucyjnym, bo pytanie o skutki
interakcji miedzy czynnikami genetycznymi a
srodowiskowymi wyznacza jeden z goracych
obszaro6w badan teoretycznych i empirycz-
nych w biologii ewolucyjne;j.

Eksperyment T. Garlanda stanowil inspi-
racje dla kilku nastepnych eksperymentow
selekcyjnych na gryzoniach, podejmowanych
z mysla o testowaniu hipotez dotyczacych
ewolucji adaptacji fizjologicznych. Wspomne
tu o trzech wykonywanych w Polsce. M. Ko-
narzewski wraz ze swoim zespotem prowa-
dzi dwa takie eksperymenty: jeden, w ktorym
myszy laboratoryjne selekcjonowane sa na
wysoki i niski poziom podstawowego tem-
pa metabolizmu, i drugi, komplementarny, w
ktorym selekcjonowane sa w kierunku wyso-
kiego poziomu maksymalnego metabolizmu
tlenowego (KONARZEWSKI i wspotaut. 2005;
GEBCZYNSKI i KONARZEWSKI 2009a, b; praca
przegladowa SWALLOW i wspotaut. 2009). Oba
eksperymenty pokazaly, miedzy innymi, ze u
myszy laboratoryjnych zaréwno podstawo-
we jak i maksymalne tempo metabolizmu s3
odziedziczalne, ale nie sa ze soba genetycznie
skorelowane (nie zaobserwowano ich zmian
jako skorelowanych efektow selekcji). Wy-
niki te, zgodne z wynikami z eksperymentu
Garlanda, podwazaja zatozenia ,modelu wy-
dolnosci tlenowej” ewolucji endotermii. Na-
tomiast autor tego artykulu wraz ze swoim
zespotem uruchomit eksperyment, w ktérym
nornice rude (Myodes glareolus) selekcjo-

nowane sa w trzech kierunkach: wysokiego
tempa metabolizmu tlenowego uzyskiwanego
w czasie spontanicznego wysitku (plywania),
intensywnoSci zachowan drapiezniczych i
zdolnoSci do wzrostu na pokarmie roSlin-
nym o niskiej jakoSci (SADOWSKA i wspotaut.
2008). Eksperyment ten, unikatowy, bo pro-
wadzony na nielaboratoryjnym gatunku gry-
zoni, ma w zamySle stanowiC laboratoryjny
model radiacji adaptacyjnej (selekcja prowa-
dzona jest w kierunkach odpowiadajacym
glownym strategiom adaptacyjnym: roslino-
zernoS¢ — drapieznictwo). Eksperyment jest
jeszcze na wczesnym etapie, ale juz pierwszy
wynik dotyczacy efektow skorelowanych jest
frapujacy: inaczej niz w eksperymentach na
myszach laboratoryjnych, selekcja na wyso-
ki metabolizm tlenowy w czasie spontanicz-
nego wysilku pociagneta za soba ewolucje
wyzszego podstawowego tempa metaboli-
zmu (KOTEJA i wspolaut. 2009). Pamietajac
o tym, ze ,efekty ewolucji sa lokalne” (ROSE
i wspotaut. 2005), na razie lepiej sie jednak
powstrzymac od spekulacji dotyczacych przy-
czyn roznic miedzy wynikami tych ekspery-
mentOw selekcyjnych.

EKSPERYMENTALNA SPECJACJA

Tytul epokowego dzieta Darwina stawial
na froncie kwestie pochodzenia gatunkow,
a i wspolczeSnie wyjasnienie zadziwiajacej
roznorodnosci gatunkowej jest centralnym
zagadnieniem zaréwno w biologii ewolu-
cyjnej jak i w ekologii. Proces powstawania
gatunkOow, a wiec specjacji, ma tez kapitalne
znaczenie w dyskusji z fundamentalistycz-
nymi kreacjonistami. O ile bowiem wielu z
nich akceptuje mikroewolucje, a wiec moz-
liwos¢ skutecznego dzialania doboru i ewo-
lucje cech organizméw wewnatrz gatunkow
(czemu naprawde trudno przeczy¢, majac na
widoku chocby réznorodne rasy psow), to
przeciwstawiaja si¢ twierdzeniu, ze taki sam
proces moze by¢ odpowiedzialny za powsta-
wanie nowych gatunkéw (patrz artykul BAN-
BURY w tym zeszycie KOSMOSU). Ekspery-
mentalne udokumentowanie procesu specja-
¢ji ma wiec wielka wartoS¢ edukacyjna. Ale
eksperymenty dotyczace procesOw specjacji
potrzebne sa tez i biologom, nie majacym
watpliwosci co stusznosci ogolnej teorii ewo-
lucji, bo sa narzedziem pozwalajacym na te-
stowanie szczegétowych hipotez dotyczacych
alternatywnych mechanizmow specjacji.

Samo pojecie gatunku jest wieloznaczne
i jest przedmiotem ciaglych debat, ktorych
przedstawienie wykracza poza ramy tego
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artykutu (FuruymMA 2008; patrz tez artykutl
SZYMURY w tym zeszycie KOSMOSU). Ale
wiekszoS¢ biologow zgadza sie, ze gatunek
to (bardzo upraszczajac) populacje osobni-
kow, ktore nie s3 izolowane rozrodczo (choc
ta definicja nie moze by¢ wykorzystana do
definicji gatunkow, u ktorych brak rozrodu
plciowego). W rygorystycznej wersji tej de-
finicji osobniki, ktore moga si¢ krzyzowac i
wydawac plodne potomstwo, naleza do tego
samego gatunku. Jednak osobniki z wielu
powszechnie uznawanych odrebnych gatun-
kéw, czasem znaczaco réznych morfologicz-
nie i fizjologicznie, moga si¢ jednak ze soba
krzyzowac i wydawac ptodne potomstwo. Na
granicach zasiegéw takich gatunkéw moga
istnie¢ strefy mieszanicowe, a mimo tego nie
dochodzi do ,zlania” sie gatunkow. W prakty-
ce zatem, do utrzymania odrebnosci gatunko-
wej nie jest konieczna catkowita izolacja roz-
rodcza. Wystarczy, by osobniki unikaty koja-
rzenia z osobnikami z populacji obcej, albo
by potomstwo par mieszanych mialo na tyle
obnizone dostosowanie (nizsza przezywal-
nos¢ albo ptodnosc), by znaczaco ograniczy¢
przeptyw genoéw miedzy tymi populacjami.
Czy zatem metodami eksperymentalnej ewo-
lucji udato sie wyprowadzi¢ z jednej rodzi-
cielskiej populacji linie organizmoéw potom-
nych, spetniajace takie warunki odrebnosci?
Zanim odpowiem na to pytanie, koniecz-
ne jest jeszcze krotkie (i upraszczajace) wy-
jasnienie dotyczace alternatywnych modeli
specjacji. Wedlug modelu specjacji allopa-
trycznej wyjSciowa populacja jest najpierw
dzielona barierami geograficznymi na popu-
lacje odrebne, w ktorych warunki Srodowi-
ska sa odmienne, a przez to inne moga byc¢
cechy preferowane przez dobor. Gdy po ja-
kim$ czasie populacje si¢ ponownie spotyka-
ja, z roznych powodow moga by¢ izolowane
rozrodczo. Przyczyna moze by¢ niezgodnosc
genetyczna, ktora powoduje, ze mieszance
maja gorsza przezywalnoS¢ (izolacja post-
zygotyczna), albo brak skutecznego zaptod-
nienia (izolacja prezygotyczna, pokojarze-
niowa), albo unikanie kojarzenia z ,obcymi”
(izolacja prezygotyczna, przedkojarzeniowa
= behawioralna), na przyklad ze wzgledu na
odmiennos¢ cech preferowanych w dobo-
rze plciowym. Teoretycznie do izolacji re-
produkcyjnej moze dojs¢ nawet wtedy, gdy
w czasowo rozdzielonych populacjach nie
dziala rdznicujacy dobor: sam proces dryfu
genetycznego moze by¢ odpowiedzialny za
powstanie roznic prowadzacych do pre- lub
postzygotycznej izolacji. Wedlug alternatyw-

nego scenariusza, Specjacji sympatryczne;j,
izolacja rozrodcza moze powstaC bez izolacji
geograficznej, o ile w obrebie tej samej po-
pulacji dziatla dobor ,rozrywajacy”, np. prefe-
rujacy wybor alternatywnych mikrosiedlisk
czy roznych czasow aktywnoSci, albo skraj-
nie rozne wartosci jakich$ cech organizmu.
Na przykiad, jesli przez dobor bylyby prefe-
rowane osobniki albo bardzo duze albo bar-
dzo male, to potomstwo par mieszanych, o
przecietnie posrednich rozmiarach, byloby
przez dobor eliminowane, a preferowane by-
toby potomstwo par osobnikOw o podobne;j
wielkosci (duzych albo matych). Taki proces
moze, przynajmniej teoretycznie, doprowa-
dzi¢ do powstania efektywnej izolacji repro-
dukcyjnej i specjacji.

O ile specjacja allopatryczna jako skutek
doboru dzialajacego odmiennie w odizolowa-
nych populacjach byla zawsze uznawala za
oczywisty mechanizm powstawania gatunkow,
to specjacja allopatryczna nastepujaca w wyni-
ku samych tylko losowych efektow genetycz-
nych (dryfu), a takze model specjacji sympa-
trycznej, byly i sa caly czas przedmiotem go-
racych debat i badan teoretycznych (FUTUYMA
2008). Wyniki eksperymentow ewolucyjnych
tez w taki wzorzec sie wpisuja.

Liczne eksperymenty, przeprowadzone
gléwnie na modelowych gatunkach Droso-
phila, pokazaly powstawanie przedkojarze-
niowej (behawioralnej), czeSciowej izolacji
miedzy liniami selekcjonowanymi w od-
miennych kierunkach, np. w przeciwstaw-
nych kierunkach geotaksji, réznego tempa
rozwoju, adaptacji do réznych temperatur,
albo roéznych pozywek (prace przegladowe
RICE i HOSTERT 1993, RUNDLE i wspolaut.
2005, Fry 2009), cho¢ w szeregu innych
takiej bariery nie zaobserwowano (np. w
klasycznych eksperymentach na Drosophila
z doborem na duza lub mala liczbe szcze-
cinek; Fry 2009). Mozna oczywiScie po-
dejrzewad, ze opublikowane wyniki nie sa
calkiem reprezentatywne, bo eksperymen-
ty z pozytywnym wynikiem zapewne byly
chetniej publikowane niz te z negatywnym.
Nie mozna wiec wykluczy¢, ze by¢ moze
proporcje wynikOw pozytywnych i negatyw-
nych sa nawet odwrocone w stosunku do
rzeczywistoSci. Trzeba jednak pamie¢tac, ze
w warunkach naturalnych odpowiadajacych
modelowi specjacji allopatrycznej, oddzielo-
ne populacje moga by¢ poddane doborowi
dzialajacemu odmiennie na wiele cech na
raz. Do powstania izolacji behawioralnej wy-
starczy zatem, by tylko niektore z cech, na
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ktore dobor dziala rdznicujaco, byly powia-
zane z preferencjami w wyborze partnerow.

Cho¢ w teoretycznych modelach poswie-
cono wiele uwagi powstawaniu izolacji po-
stzygotycznej i juz w latach trzydziestych XX
w. klasycy genetyki zaproponowali prosty
mechanizm genetyczny, ktory do obnizo-
nej zywotnosci albo sterylnoSci mieszancow
moze prowadzi¢ (tzw. niezgodnos¢ Dobzhan-
sky’ego-Mullera; Futuyma 2008), ekspery-
mentow ewolucyjnych pokazujacych, ze taki
mechanizm rzeczywiScie moze odgrywacd
znaczaca role w specjacji nie jest wiele. Ele-
ganckim przykladem jest eksperyment, w
ktérym roztocz przedziorek chmielowiec (Te-
tranychus urticae; gatunek z haplo-diploidal-
nym cyklem zycia, podobnym do cyklu zy-
ciowego np. blonkowek) selekcjonowany byt
w kierunku odpornosSci na pewien pestycyd
(OVERMEER 1966 za FrRYy 2009). Potomstwo
mieszancOw miedzy liniami selekcjonowany-
mi a kontrolnymi miatlo znaczaco obnizona
przezywalnos¢. Wykluwalnos¢ haploidalnych
jaj sktadanych przez rozradzajace si¢ parteno-
genetycznie samice bedace potomstwem par
kojarzonych wewnatrz linii (zarowno kontro-
Inych jak i selekcjonowanych) wynosita po-
nad 90%. Natomiast wykluwalnoS¢ takich jaj
sktadanych przez samice bedace potomstwem
par mieszanych wynosita tylko od okoto 40%
(gdy matka byla z linii selekcjonowanej, a
ojciec z linii kontrolnej) do okoto 70% (gdy
matka byla z linii kontrolnej a ojciec z linii
selekcjonowanej). Co wazne, wykluwalnosc
jaj sktadanych przez samice pochodzace z
krzyzoOwek miedzy dwoma rownoleglymi li-
niami selekcjonowanymi byta tak samo wyso-
ka jak w przypadku samic bedacych potom-
stwem par kojarzonych wewnatrz tych linii.
Wynik ten sugeruje, ze za niekompatybilnos¢
genotypow skutkujaca obnizona przezywal-
nosScia potomstwa mieszancow nie odpowia-
dat dryf genetyczny, a proces adaptacji do
specyficznych warunkéw Srodowiska. Intere-
sujacy jest tez fakt, ze wykluwalnos¢ potom-
stwa samic-mieszancoéw zalezala od tego, czy
z linii selekcjonowanych pochodzit jej ojciec
czy matka, co sugeruje, ze przynajmniej nie-
ktore geny majace znaczenie dla zroznicowa-
nia przezywalnoSci jaj sa cytoplazmatyczne, a
nie jadrowe. Tak wiec ten elegancki ekspery-
ment nie tylko zademonstrowal powstawanie
izolacji postzygotycznej w modelowej specja-
¢ji allopatrycznej, ale dostarczyt tez waznych
informacji dotyczacych ewentualnej roli dry-
fu genetycznego w specjacji i genetycznego
podloza badanej adaptacji.

Pare innych eksperymentow tego typu
dalo wyniki podobne jak w przedstawionym
tu eksperymencie na przedziorkach, wyni-
ki niektorych byly niejednoznaczne, a kilku
innych negatywne (Fry 2009). Z powodow
tych samych, o ktorych pisalem powyzej w
kontekScie izolacji przedkojarzeniowej, te
negatywne wyniki nie stanowia powaznego
argumentu przeciw takiemu mechanizmowi
specjacji. Z pewnoscia jednak byloby dobrze
dowiedzie¢ sig, jak czesto do powstania izo-
lacji w taki sposob dochodzi, czy jest to zja-
wisko typowe czy raczej wyjatkowe. By taka
meta-analiza byla mozliwa, nalezaloby naj-
pierw przeprowadzi¢ znacznie wiecej ekspe-
rymentow. Wbrew pozorom, zrealizowanie
takiego programu badawczego nie musi by¢
bardzo trudne, bo mozna wykorzystac juz ist-
niejace linie organizméw z dowolnych eks-
perymentow selekcyjnych, a nie zaczynad je
od nowa.

W naturze gatunki sa na ogot dobrze roz-
dzielone mechanizmami prezygotycznymi i to
w ich postaci najostrzejszej, a wiec mechani-
zmami przedkojarzeniowymi: osobniki rozpo-
znaja si¢ jako nalezace do odmiennych gatun-
kow i wcale nie dochodzi do ich kojarzenia.
Jesli juz istnieje bariera postzygotyczna, czyli
gdy potomstwo mieszancow nie przezywa lub
przezywa znacznie gorzej, to jest oczywiste,
ze dobor powinien wspieraé takie osobniki,
ktore rozpoznaja ,obcych” i unikaja z nimi ko-
jarzenia (ScisSlej mowiac, powinien wspierac
genotypy, ktore warunkuja takie zachowanie).
Drzialanie takiego mechanizmu mozna spraw-
dzi¢c w eksperymencie, w ktorym dopusz-
cza sie swobodne krzyzowanie osobnikow z
dwoch populacji, a nastepnie niszczy si¢ po-
tomstwo par mieszanych i wyprowadza na-
stepne pokolenie z potomstwa par ,czystych”.
W takim eksperymencie nie trzeba dyspono-
wac liniami, dla ktorych jakaS postzygotycz-
na izolacja istnieje, bo jest ona symulowana
wlasnie poprzez niszczenie mieszancow. Je-
dyne czego trzeba, to marker genetyczny, kto-
ry pozwoli na rozréznienie w pokoleniu po-
tomnym mieszancow i osobnikow ,czystych”.
Eksperymentow takich wykonano przynajm-
niej kilkanaScie, w wigkszoSci na muszkach
Drosophila (FrRy 2009). W wiekszosci z tych
eksperymentow zaobserwowano po pewnej
liczbie pokolen zmniejszona czestotliwosS¢ ko-
jarzenia z osobnikami z innej populacji, a w
niektorych przypadkach nawet powstanie cal-
kowitej bariery przedkojarzeniowej. Zgodnie z
genetyczna definicja gatunku, doszlo wiec do
specjacji, cho¢ chyba nie wiadomo, na ile taka
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bariera bylaby trwala, gdyby zaprzestano dal-
szej selekcji przeciw mieszancom. W kazdym
razie wyniki tych eksperymentéw pokazuja,
ze jesli z jakich§ powodOw powstanie bariera
postzygotyczna, to dobor z duzym prawdopo-
dobiefistwem doprowadzi tez do powstania
mechanizmoéw rozrozniania osobnikéw po-
chodzacych z wlasnej i obcej populacji, a w
konsekwencji do izolacji przedkojarzeniowe;j,
charakterystycznej dla wyraznie odrebnych
gatunkow.

Mechanizm specjacji sympatrycznej wzbu-
dza o wiele wiecej kontrowers;ji i, jak mozna
sie spodziewac, mniej jednoznaczne sa wyniki
eksperymentow ewolucyjnych testujacych ten
model. W wiekszoSci eksperymentow, w kto-
rych dziatat dobor rozrywajacy na catkowicie
arbitralnie wybrane cechy, takie jak np. liczba
szczecinek (o ktorych skadinad wiadomo ze
u Drosophila nie maja znaczenia w preferen-
cjach Kkojarzeniowych), nie zaobserwowano
powstawania izolacji rozrodczej (FrRy 2009).
Izolacja taka powstawala natomiast wtedy,
gdy dobor rozrywajacy dziatal na cechy takie,
ktore same maja znaczenie w wyborze part-
nera. Na przyklad, skuteczna izolacja repro-
dukcyjna rozwinela si¢ w eksperymencie na
muchach domowych, w ktorym dziatal dobor
rozrywajacy na odmienna geotaksje (preferen-
cja poruszania si¢ w gore albo w dot;, HURD
i EISENBERG 1975). Nie jest to zaskakujace, bo
sila rzeczy taki rozrywajacy dobor grupowat
osobniki, ktore mogly si¢ ze soba kojarzyc.

Eksperyment ze zroznicowana geotaksja
bliski jest modelowi specjacji sympatrycz-
nej, w ktorym dobor rozrywajacy dziala na
cechy zwiazane z wyborem alternatywnych
mikrosiedlisk. Sugerowano, ze taki mecha-
nizm mogt by¢ odpowiedzialny np. za btly-
skawiczne (w skali geologicznej) powstanie
ogromnej liczby endemicznych gatunkow
ryb w stynnym afrykanskim jeziorze Mala-
wi. Modelowy eksperyment majacy na celu
symulowanie takiej specjacji przeprowadzit
W. Rice (RICE i SALT 1988, 1990). Muszki D.
melanogaster mogly wybierac jedno z oSmiu
alternatywnych Srodowisk w systemie roz-
dzielajacych sie kanalow: mogly poruszac si¢
w strone¢ kanalow ciemnych lub jasnych (fo-
totaksja), nastepnie kanatami aparatu w gore
lub w dot (geotaksja) i wreszcie mogly wy-
bra¢ koncowki kanalow w ktorych pachniat
aldehyd octowy albo etanol (chemotaksja).
Dopiero po dokonaniu tych wyborow trafia-
ly do pojemnikéw, w ktorych byl dostepny
pokarm i potencjalni partnerzy reproduk-
cyjni. Uklad ten symuluje obszar, w ktorym

dla roslinozercéw dostepnych jest osiem roz-
nych roslin, albo dla pasozyta osiem réznych
potencjalnych zywicieli itp. Dodatkowo, w
jednym z eksperymentéw selekcja byla pro-
wadzona w taki sposob, by rozdzieli¢ osobni-
ki rozwijajace si¢ szybko, Srednio lub powoli
(co dawalo lacznie z wyborem siedliska 24
kombinacje). Dodanie tego kryterium czaso-
wego symuluje sytuacje, w ktorej dostepne
roSliny czy zywiciele maja odmienna fenolo-
gie i sa albo nie sa dostepne dla organizmoéw
je wykorzystujacych w zaleznosSci od tego,
czy ,zgraja sie” z nimi w czasie czy nie. Cho¢
w tym modelowym Srodowisku byly lacznie
24 mikrosiedliska, symulowano dzialanie bar-
dzo ostrego doboru rozrywajacego, w Kkto-
rym do nastepnego pokolenia przechodzito
tylko potomstwo par, ktore wybraly jedno z
dwoch skrajnie roznych srodowisk (czyli mo-
delowych ,zywicieli”) i jedna z dwoch skraj-
nych ,fenologii”: 1 — ciemno + w gore + eta-
nol + wczesny rozwoj; 2 — jasno + w dot +
aldehyd octowy + pozZny rozwdj. Po zaledwie
dwudziestu kilku pokoleniach takiego dobo-
ru doszto do catkowitej izolacji rozrodczej
miedzy sub-populacjami wybierajacymi alter-
natywne Srodowiska. Okazalo sie¢ jednak, ze
taka silna izolacja zalezala przede wszystkim
od doboru na rézne tempo rozwoju. Gdy
dobor dziatat tylko na zréznicowany wybor
siedliska, izolacja rozrodcza nie byla juz tak
silna. W kazdym razie, eksperyment Rice’a
pokazal, ze przynajmniej w pewnych warun-
kach, specjacja sympatryczna zwiazana z wy-
borem alternatywnych mikrosiedlisk rzeczy-
wiScie moze zachodzic.

Ten artykul nie wyczerpuje oczywiScie
calej tematyki zwiazanej z eksperymentalna
specjacja. Pominalem miedzy innymi ekspe-
rymenty majace na celu badanie znaczenia w
procesie specjacji dryfu genetycznego i efektu
zalozyciela, a takze doboru plciowego. Zainte-
resowanych ta fascynujaca tematyka odsylam
do przegladowego artykulu FRrRAY’A (2009).
Sadze jednak, ze przedstawione przyktady wy-
starczajaco jasno pokazuja, ze na postawione
na poczatku pytanie, czy metodami ekspery-
mentalnej ewolucji udato si¢ utworzy¢ po-
pulacje spelniajace minimalne kryterium od-
rebnosci gatunkowej, mozna odpowiedziec
twierdzaco. Dla biologow ewolucyjnych waz-
niejsze jest jednak to, ze eksperymenty te
byly i sa waznym narzedziem pozwalajacym
na testowanie szczegOtowych hipotez doty-
czacych alternatywnych mechanizméw po-
wstawania izolacji reprodukcyjnej i alterna-
tywnych modeli specjacji.
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PODSUMOWANIE

Eksperymenty selekcyjne byly w pierwszej
potowie XX w. podstawowym narzedziem ba-
dawczym w krytycznym dla rozwoju biologii
procesie integracji teorii ewolucji z genetyka
i tworzenia standardowych modeli doboru.
W ostatnich dziesiecioleciach nastapit lawi-
nowy przyrost wykorzystania ich jako narze-
dzia do testowania réznych hipotez szczego-
towych stawianych w ramach teorii doboru.
Rownolegle byl tez wyraznie widoczny po-
step w metodologicznej poprawnosci tych
eksperymentow. Biologia ewolucyjna moze
by¢ wiec uprawiana zgodnie z postulatem
silnego wnioskowania Platta i w pelni zashu-
guje na traktowanie jej jako nauki Scistej.

Najbardziej spektakularnym i powtarzal-
nym wynikiem eksperymentow ewolucyj-
nych jest obserwacja, ze w sprzyjajacych wa-
runkach ewolucja moze nastepowac bardzo
szybko, wiele rzedow wielkoSci szybciej niz
wynika to z ocen dokonywanych na podsta-
wie zapisu geologicznego. Nie jest to artefakt
zwiazany z przeprowadzaniem eksperymen-
tow w warunkach laboratoryjnych, bo row-
nie szybko ewolucja nastepowala w ekspe-
rymentach przeprowadzanych w warunkach
naturalnych (REZNICK i GHALAMBOR 2005). Za-
dziwiajaca szybkoS¢ ewolucji w warunkach
eksperymentalnych dotyczy nie tylko arbi-
tralnych cech morfologicznych, ale tez cech
majacych ewidentne znaczenie adaptacyjne,
a takze procesu powstawania izolacji rozrod-
czej miedzy populacjami, a wiec procesow
prowadzacych do specjacji. Wyniki ekspery-
mentalnej ewolucji sklaniaja wiec do twier-

dzenia, ze w tej waznej kwestii Darwin si¢
mylil: ewolucja niekoniecznie dziala powoli
i niezauwazalnie malymi krokami. Natomiast
dlugie okresy doboru stabilizujacego (patrz
artykul Lomnickiego Dobor naturalny w tym
zeszycie KOSMOSU) sprawiaja, ze Srednie
tempo ewolucji obserwowane w materiale
kopalnym jest tak niskie.

Eksperymenty ewolucyjne byly wykorzy-
stane do testowania szczegélowych hipotez
dotyczacych proceséw powstawania adaptacji
do zréznicowanych siedlisk, kwestii kompro-
miséw miedzy roznymi cechami organizmow,
skorelowanej ewolucji behawioru i cech fi-
zjologicznych, alternatywnych modeli specja-
¢ji i szeregu innych kwestii nie poruszonych
w tym artykule. Wyniki tych eksperymentéw
przyczynily sie¢ znaczaco do zrozumienia ba-
danych proceséw, ale rOwnoczesnie te same
wyniki wskazaly na szereg ograniczen tej me-
tody badawczej, przede wszystkim na trud-
nos¢ z uogoblnianiem wnioskéw. Trudnos¢
ta wynika z samej istoty procesOw ewolucyj-
nych, w ktorych czynniki niedeterministycz-
ne odgrywaja ogromna role. Jednakze nawet
z tej niezgodnoSci, niepowtarzalnoSci wyni-
kow eksperymentow selekcyjnych, mozna
czerpa¢ wartoSciowa informacje, pod warun-
kiem, ze te same hipotezy testowane sa w
wielu roznych uktadach eksperymentalnych.
Paradoksalnie wiec, ta ,stabo$¢” eksperymen-
talnej ewolucji powinna by¢ potraktowana
jako zacheta do jeszcze czestszego podejmo-
wania takich eksperymentow.

EXPERIMENTAL EVOLUTION

Summary

According to a common wisdom, hypotheses con-
cerning Darwinian evolution cannot be effectively
tested by means of rigorous experimental method. The
conviction is based on a believe, promulgated by Dar-
win himself, that evolution acts very slowly, and appar-
ent modifications of organisms result from accumula-
tion of infinitesimally small changes over thousands or
millions years. If this were true, experimental approach
to evolutionary problems would be indeed impractical.
The objective of this paper is to falsify this conviction.
Already in XIX century it has been shown that adapta-
tions to altered environment can evolve rapidly in mi-
croorganisms, and later the same has been shown both
in plants and in animals. In XX century artificial selec-
tion experiments have been routinely used in plant and
animal production sciences and in biomedical research,
and provided empirical basis for the theory of popula-
tion genetics and of natural selection. In the last few

decades of XX century various forms of experimental
evolution (laboratory natural selection, laboratory cull-
ing selection, artificial selection) have become widely
and successfully used by evolutionary biologists to test
hypotheses concerning e.g., evolution of adaptations,
tradeoffs between life-history and other traits, and also
alternative models of speciation. The results contributed
greatly to development of the paradigm of evolutionary
biology, but the results have also shown limitations of
the experimental evolution method. The major draw-
back is low consistency: trajectories of the experimen-
tal evolution vary between populations studied, depend
on details of experimental conditions, and may change
during the course of experiment. Paradoxically, how-
ever, the upsetting variation is by itself informative and
contributes to understanding of evolutionary processes.
Thus, even the weaknesses of experimental evolution
encourage to apply the method more extensively.
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