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Ryc. 1. Schemat obrazujacy badania, wyniki i interpretacje Mendla. (Wedlug Simp-
sona, Pittendrigha i Tiffany’ego).

kwiaty czerwone). Na tej podstawie Mendel wysungl hipoteze, ze wyste-
puja cechy dominujgce, np. czerwony kolor kwiatow i recesy w-
n e, czyli ustepujace, np. bialy kolor kwiatow. Obserwujac drugie pokole-
nie mieszancéw powstale juz w drodze samozapylenia stwierdzil, ze po-
tomstwo jest zawsze dwojakiego rodzaju (w omawianym przez nas przy-
kladzie, zaréwno o kwiatach czerwonych, jak i bialych). Stosunek
procentowy obu typéw jest staly i wynosi 3:1 (na 3 ro$liny o kwiatach
czerwonych przypada — statystycznie — 1 ro§lina o kwiatach bialych).

Analizujac nastepnie potomstwo kazdej ro§liny o bialych kwiatach
Mendel stwierdzil, ze jest ono zawsze biale. Natomiast potomstwo po-
chodzgce z ro§lin o kwiatach czerwonych jest dwojakiego rodzaju. U jed-
nych rodlin utrzymuje sie stale w typie, gdy tymczasem u innych wy-
stepuje ponownie zjawisko rozszczepienia w stosunku 3:1. Donioste zna-
czenie odkrywcze miala analiza teoretyczna, jaka tym wynikom dal Men-
del. W kazdej roslinie muszg istnie¢ 2 pary elementéw dziedzicznych
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plerwsze aa aA AA genotypy Derwsze aa aA AA genotypy
pokolenie ["gq 10,42 | 0,45 | frekwencie POKOlEnE [ 009 | 042 | 0,49 | frekwencje
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Ryc. 3. Szachownice genetyczne obrazujace dzialanie prawa Hardy’ego-Weinberga
(I) oraz zmiany w réwnowadze genetycznej populacji (II) w wyniku nieprzypad-
kowego krzyzowania sie (selekcja negatywna allelu A, preferowanie allelu a).

(Wedlug Simpsona, Pittendrigha i Tiffany’ego).

osobniki gamety suma
A a
49 samcow AA 490 0 490
42 Aa 210 210 420
9 - aa 0 90 90
100 osobnikéw jako
grupa wytworzy w
sumie 700 300 1000

|

Podobna zaleznos¢ bedzie tez dotyczyla samic. W zwigzku z tym,
jesli ogdlng liczbe gamet przyjmiemy za réwng 1,0, to wzgledna czestosé
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nalezg tez wszystkie zmiany, jakie wywoluje uzywanie i nieuzywanie
organow.

U wielu owadéw wystepuja sezonowe zmiany catych generacji. Naj-
czesciej dotyczy to zmian ubarwienia, lecz u niektérych gatunkéw np.
Gerris paludum pokolenie dlugoskrzydle zastepuje pokolenie krétko-
skrzydle itd.

Sezonowe zmiany wlasciwosci morfologicznych, fizjologicznych, tak
zwierzat, jak i roslin, sa z zasady dobrze dostosowane do rocznych cy-
klow krain geograficznych, w ktérych dany gatunek wystepuje.

Podobnie uderzajgco adaptatywny charakter majg reakcje immunolo-
giczne wywolane inwazjg form patogennych, je$li tylko przodkowie
organizmu stykali sie z nimi w przeszlosci.

Jest wiec oczywiste, ze powodzenie czy tez niepowodzenie fenotypu
w walce o byt jest okreSlone przez stopien adaptywnosci jego modyfi-
kacji, ktére z kolei sg wyznaczone przez norme reakcji jego genotypu.
W wypadku morfoz sytuacja jest zasadniczo odmienna. Pojawiajg sie
one, kiedy czynniki zewnetrzne, przelamujgc mechanizmy izolacyjne,
zmieniajg procesy metabolizmu i w konsekwencji naruszaja homeoreze.

Morfozy, jako pozbawione historycznej bazy, sa adaptacyjnie przy-
padkowe i najczesciej szkodliwe.

Typowymi przykladami morfoz mogly byé przeksztalcenia wywolane
zmianami chemizmu S$rodowiska (chemomorfozy), czy tez dziala-

Ryc. 4. Powstawanie nieparzystego oka ,,cyklopowego” u ryby Fundulus pod dzia-
laniem chlorku magnezu, jako przyklad chemomorfozy. (Wedlug Stockarda).

Postaé oka u ryby przy roznej koncentracji chlorku magnezu widziana od strony grzbie-
towej (A -B) od przodu (C -E).
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na przyjecie, tj. wlaczenie do normy reakcji mutacji, ktérej przejawy
fenotypowe sg takie same, jak indukowanej fenokopii. Mutacja »bithorax«
w stanie heterozygotycznym jest zazwyczaj recesywna. U much, u ktérych
byla ona indukowana uprzednio jako fenokopia i wzmacniana zabiegami
selekcyjnymi — przejawiaé sie bedzie od razu w formie dominujgcej

(ryc. 6).

. linla selekcjl pozytywne) na bezzytkowost

cowe w %

I linia selekgji negatywnej na bezZytkowose

formy bezzuytk

~ ~
~ 7
-
\-———\ -~

5 6 7 8 9 10 1 12 13 14 15 16 17 6 19 20 21 22
pokolenie
Ryc. 6. Doswiadczenia nad ,asymilacjg genetyczng” u Drosophila melanogaster.

(Wedlug Waddingtona).

A — uszkodzenia tylnej zylki poprzecznej, wywolane szokiem termicznym we wczesnym

okresie poczwarki. B -— rezultaty selekcji preferujacej zdolno§¢ odpowiadania na szok

termiczny przez powstawanie fenotypu bez lub 2z niekompletng 2zylka poprzeczng oraz
selekcji preferujgcej brak takiej zdolnoSci.

Waddington przypisuje duzg role tego rodzaju zjawiskom w proce-
sach ewolucyjnych, ale ostatnio nie interpretuje ,,asymilacji fenokopii”
jako dowodu ns mozliwo$é dziedziczenia wlasciwosci nabywanych
w trakcie ontogenezy. Mutacja »bithorax« moze sie pojawi¢ w kazdym

34



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



;

P % 4

351-

30
25F
20
151
101

51

krzywa zmiennosci
klasa modalna

=R EE

(vPDuaMyAl} ) MEHIUGOSO VGZIN

57~ 54-56-56-60-62-64-56-68-

53-55-57-59-61-63-65-67-69-

http://rcin.org.pl






http://rcin.org.pl



sieniu np. do zwierzat stalocieplnych nosi nazwe ,regul ekologicznych”
lub regul Bergmana, Allena i Glogera.

W przypadku, kiedy osobniki jakiego$ gatunku ssaka lub ptaka wy-
kazuja zmienno$é¢ wielkosci, z zasady wieksze rozmiary maja te, ktére
zyja w zimniejszym klimacie, a mniejsze te, ktére 2yja w wyzszych tem-
peraturach (regula Bergmana).

tn
100¢ Achillea lanulosa,n=18

stopy
12000

N

b

4000}

Ptaskowyz Great Basin

Pasmo Sierra Nevada i

Ryc. 8. Zmiennosé klinowa u Achillea lanulosa. (Wedtug Clausena, Kecka i Hiaseya).

Wszystkie rosliny sg przecietnymi okazami poszczegélnych populacji rosnacych w jednako-

wych warunkach ogrodowych, ale pochodzacych z miejscowoSei wskazanych na profilu

(rozne wysoko$ci lancucha Sierra Nevada). Krzywe umieszczone obok kazdej roSliny obra-
zujg zmiennos¢é wysokosSci w obrebie kazdej populacji.

Regula Allena omawia prawidlowos$ci rzgdzace zmiennoscia wystaja-
cych czesci ciala, jak uszy, dzioby, ogon, lapy i in. Czesci te w klimacie
chlodniejszym sa mniejsze niz w klimacie cieplejszym.

Kiedy gatunek wykazuje zmienno$¢ w intensywnosci ubarwienia wlo-
sow lub pidr, z zasady osobniki ciemniejsze wystepuja przy temperatu-
rach wyzszych, a osobniki coraz jasniejsze pojawiajg sie w miare spadku
temperatury i stopnia wilgotnosci powietrza (regula Glogera).

Zmienno$é klinowa wystepuje tez w pewnych przypadkach i w sto-
sunku do wlasciwosci polimorficznych. Analiza tej ostatniej pozwala jed-
nocze$nie na wysuniecie szeregu innych waznych wnioskéw.

Ciekawe badania nad zmienno$cig populacyjng i w obrebie populacji
w czasie przeprowadzil S. Gerszenson. Obiektem badan byl gatunek
chomika Cricetus cricetus, wystepujacy na Ukrainie. Zwierzeta te sa po-
limorficzne i w wielu lokalnych populacjach wystepujg obok siebie formy
o ubarwieniu ciemnym i ubarwieniu szarobrgzowym »aguti«. Réznica ta
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wywolana jest jednym genem, przy tym barwa ciemna, melaniczna jest
dominujaca, a »agutic — recesywna. Przedstawiona mapka
(ryc. 9) wykazuje procentowy udzial form melanicznych w poszczegdl-
nych, lokalnych populacjach. Badania te tym bardziej godne s uwagi, ze
zostaly przeprowadzone na olbrzymim materiale — blisko 2 mln skoérek.

D 17-16%
® 5-20%
® ->20%

= —MORZE CZARNE————H

Ryc. 9. Procentowy udzial osobnikéw ciemnych w populacjach chomika (Cricetus
cricetus) na Ukrainie. (Wedlug Garszensona).

Populacje, w ktérych wystepuje ponad 20%, a nawet wiecej form
melanicznych, zwigzane sg ze strefg stepowo-lesng. Na obszarach otwar-
tego stepu procentowy udzial form ciemnych spada lub nawet nie wy-
stepujg one w ogdle.

Gerszenson przeprowadzil jednocze$nie badania nad zmiennos$cig se-
zonowsa i zmianami, jakie zaszly w poszczegdlnych populacjach w ciggu
kilku lat. W pierwszym przypadku stwierdzil on znaczne wahania w pro-
centowym udziale poszczegélnych form w zaleznosci od pory roku.
W latach 1934 - 1939 w szeregu populacji nieznacznie i stopniowo zwiek-
szyl sie procentowy udzial form melanicznych, jak réwniez mozna bylo
zaobserwowac pojawianie sie ich w tych populacjach, w ktérych dotych-

czas nie wystepowaly.
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Biedronka azjatycka Harmonia axyridis wykazuje duzg zmiennos¢ we
wzorze i rozmieszczeniu zéltego i czarnego barwnika na pokrywach. Mo-
zemy u niej wyr6znié szereg nastepujacych form polimorficznych: H. axy-
ridis (1) var. succinea; (2) var. frigida; (3) var. 19 — signata; (4) var.
aulica; (5) var. axyridis; (6) var. spectabilis; (7) var. conspicua (ryc. 10).

[ signata axyridis B soectabils

Ryc. 10. Zréznicowanie geograficzne biedronki azjatyckiej (Harmonia axyridis) wy-

razajace sie zmiennym udzialem w populacjach lokalnych pewnej liczby odmian

polimorficznych (na diagramie uwzgledniono 4 gléwne odmiany). (Wedlug Dobz-
hansky’ego).

Genetycznym podlozem tych zmian jest seria alleli wielokrotnych
pojedynczego genu. W Kraju Altajskim populacje sa jednorodne i wy-
lacznie zlozone z formy (5). Kiedy przesuwamy sie na wschéd, populacje
stajg sie coraz bardziej polimorficzne z wyrazng przewagg form zéitych
(1), (2), (3). Var. axyridis staje sie bardzo rzadka w poludniowo-wschod-
niej Syberii i Chinach, ale wchodzi w sklad populacji japonskich (1 - 14%).
Jednocze$nie w populacjach dalekowschodnich obok form (1) wzrasta
procentowy udzial form (6) i (7).

Przedstawione tu geograficzne zréznicowanie pomiedzy populacjami
Harmonia axyridis zaznacza sie znacznie ostrzej niz w przypadku chomika
Cricetus cricetus. Zachodnie rasy biedronki réznig sie zasadniczo procen-
towym skladem form polimorficznych od ras dalekowschodnich.

Natomiast wspolng prawidlowosciag dla obu gatunkow sg zachodzgce
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bieskawozielonych liSciach, zrzucanych co roku (roénie u podnéza gor),
drugi jest wiecznie zielonym krzewem o drobnych lisciach (wystepuje na
obszarach poélpustynnych). W pewnych jednak miejscowosciach zasiegi
tych dwéch form pokrywajg sie. Na takim obszarze spotykamy mie-
szanca o cechach posrednich, ktéry zostal opisany jako odrebny gatunek
i otrzymal nazwe Q. alvordiana. Na pograniczu zasiegu tego mieszanca

4 o0
B
! -

Ryc. 15. Rozmieszczenie wrébli Passer domesticus (kreskowanie poziome) i P. hi-
spaniolensis (kreskowanie pionowe). (Wedlug Mayra).

Hybrydyzacja i introgresja (czarne pole) ma miejsce w roéznych regionach §$rédziemno-
morskich i w pélnocnej Afryce.
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Ryc. 18. Rozmieszczenie pigciu europejskich ,typow krzyzéwkowych" komara Culex
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dow wyrozniane przez paleontologdéw gatunki, ktére wystepowaly syn-
chronicznie i sympatrycznie, byly przypuszczalnie tak samo odrebnymi po-
pulacjami jak gatunki wspoélcze$nie wystgepujace. Trudnosci przy ozna-
czaniu populacji allopatrycznych, czy sympatrycznych aseksualnych sg

| I
cu:'ang;jirur-.

4
cortestudinarium
3
corbovis
2

Ryc. 19. Stopniowa specjacja w czasie. (Wedlug Imbrie).

Jezowiec Micraster zmienia sie na obszarze poiudniowej Anglii poprzez sze§é poziomow
geologicznych, od M. leskei, przez M. cortestudinarium, do M, coranguinum.

w zasadzie identyczne. Z drugiej jednak strony wiadomo, ze material pa-
leontologiczny jest niekompletny i tylko w nielicznych przypadkach mo-
zemy przesledzié rozwéj jednej linii w ciagu kilku czy kilkunastu milionéw
lat. W wiekszo$ci szeregi rozwojowe poprzerywane sg w wielu miejscach,
a poniewaz poszczeg6lne serie osobnikéw czy poszczegélne okazy dziela
dlugie okresy czasu, nic nie stoi na przeszkodzie do nadawania im nazw
gatunkowych z uwagi na duze zrdznicowanie morfologiczne, W takich
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Rye. 23. Fluktuacja liczebnosci populacji dwéch gatunkéw, z ktérych jeden stanowi
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lanicucha: gatunek roflinny — zwierze roslinozerne — drapiezca. Volterra
zanalizowal sytuacje, w ktorej liczebno§é¢ populacji ro$linnej wystarcza
dla populacji roslinozercy, a liczebno$¢ tej ostatniej dla drapieicy oraz
rézne ograniczenia liczebnos$ci populacji ro$linnej. Ze wszystkich obli-
czeh wynika, ze na wyginiecie narazony jest przede wszystkim drapiezca,
a nigdy nie moze zostaé¢ calkowicie zniszczona populacja roslinna (ryec.
24).

Ryc. 24. Wymieranie gatunku drapiezcy, przy jednoczesnej fluktuacji liczebnosci
ros§linozercy i liczebnosci populacji ro§linnej woké! ich stanu stacjonarnego. (Wedlug
Volterry).

Volterra zdawal sobie doskonale sprawe z ograniczonej stosowalnosci
w warunkach naturalnych odkrytych przez niego prawidlowosci. Dat
temu wyraz wprowadzajac pojecia ukladéow zamknietych i ukladow
otwartych. Za uklad zamkniety Volterra uwazal taki zespé! biologiczny,
w ktorym kazdy osobnik daje sie okre§li¢ jakag§ wartoscia, w zwiagzku
z czym istnieje takze warto§¢ okreslajgca caly uklad, a ta warto§é¢ ogdlna
jest stala niezaleznie od najrézniejszych stosunkéw pomiedzy osobnikami.
Wszystkie rozpatrywane przez Volterre matematyczne modele zjawisk
walki o byt, nawet te najbardziej skomplikowane, stanowily wiasnie takie
teoretyczne uklady zamkniete. Wspomnianym powyzej najdalej idacym
uogélnieniem Volterry jest operacja matematyczna wykazujaca, ze
zawsze w kazdym ukladzie zamknietym Zaden gatunek nie moze w skon-
czonym czasie ani nieograniczenie rosngé¢ liczebnie, ani wyginaé, nato-
miast liczba osobnikéw kazdego gatunku jest ograniczona. Uwzgledniajac
calag doniosto$é prac Volterry, nalezy zawsze pamietaé o jego wlasnych
slowach, ze uklady zamkniete istniejg tylko teoretycznie, w rzeczywis-
tosci nie mozna osobnikom przypisywac¢ okreslonych wartosci, a z drugiej
strony nie mozna na tej podstawie wyznaczaé niezmiennej wartosci cha-
rakteryzujgcej caly uklad. Uklady wystepujace w przyrodzie zawsze sa
w mniejszym lub wiekszym stopniu ukladami otwartymi.

Jednocze$nie nalezy podkreslié, Ze mimo uproszczen zasadnicze
wnioski wynikajgce z pracy Volterry sg sluszne. Populacje nie mogg

90



http://rcin.org.pl




w tym wypadku zatrucie Srodowiska produktami przemiany materii.

o

2001 Parametium aurelia
‘
]
'
1

Sacchoromyces exiguus

]
150 ] i
1
1]
I
1004

504




— ofiara

—- drapiez
\\ pezca
A

http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl




http://rcin.org.pl



ey Emmmde - =

Y/ \ SR =
x

G ————— -
£ - - - ™
s e
%] W Bios o mire casstsaasa A5
g
m w B | oy \
S <=
£5 \
- = prosdmass] B (L] /
n \
[ — [ Ap— - ] |1 \\.l
S~
- Pt ———--— I——— 1] w.:h._.n
i gs
\ [ R pp—— ———— o € R=3
; o % =
{ seesias T
/ gE
/ e R
vl




http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



Klasycznym tego przykladem jest biocenoza tundry Labradoru (ryc. 28).
Najliczniejszymi ssakami tego rejonu sa: karibu, niedzwiedzie, rosomaki,
lisy, lemingi, norniki, oraz czlowiek: plemiona indianskie i eskimoskie.
Lemingi i norniki pojawiaja sie masowo co 3—5 lat. Wéwczas rozmna-
zajg sie lisy oraz $niezne sowy i sokoly, a w $lad za tym zmieniajg swdj

repriarail
Chnotr

brze

Mysz polna

Mysz polna

Auropat

wy

Sz2arancza Wroble

Ryc. 28. Zwigzki lancuchéw pokarmowych w biocenozie prerii. (Wedlug Shelforda).

pokarm niedzwiedzie i rosomaki. Niszczenie pastwisk przez lemingi i nor-
niki obniza liczebno$é populacji karibu. Mysliwskie plemiona Indian prze-
chodzg wéwcezas na lowienie ryb. W pewnym wypadku zniszczenie przez
gryzonie jednego z gatunkoéw ro$lin, ktéorego jagody stanowily zrodlo wi-
tamin dla Eskimoséw, spowodowalo wysokg $miertelno§¢ w ich koloniach.
Rozmnozenie sie gryzoni powoduje masowy pojaw pardw, poniewaz po-
lujace na nie lisy z wiekszg latwoscig chwytajg gryzonie. Masowy pojaw
nornikéw jest w nastepnym roku likwidowany przez epidemieg, a lemingi
ging w trakcie masowych migracji. Obnizenie sie ich liczebnosci wplywa
na zmiany liczebne innych gatunkéw w biocenozie.

Wzajemne powigzania w lafdcuchach pokarmowych sg przykladami
zlozonosci zjawisk walki o byt w naturalnych zespotach.
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dwo. homologiczne chromosomy
w komoree aiploidalnej centromer

gen | P P+} gen

gen S/ gen
duplikacja chromosoméw
do postact dwu chromatyd

chromatyda

chromosomow ;
skrzyzowanie migdzy parq,

1 koniugacja homologicznych
chromatyd

/ \ plerwszy podziat mejotyczny

duplikacja centromerow
komorkt i drugt podziat mejotyczny
haploidalne -

P P? p+
S* s*4 S

Ryec. 32, Wymiana odcinkow (crossing over) miedzy homologicznymi chromatydami
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over), b) jednostkg mutacji (najmniejszy element chromosomu podlega-
jacy zmianie dziedzicznej, c) jednostka funkcji — wyznaczajacg budowe
enzymu (bialka).

W wyniku odkryé biologii molekularnej kazde z tych twierdzen nie
daje sie utrzymaé w pierwotnym sformulowaniu. Proces wymiany (cro-
ssing over) zachodzi wewnatrz genu. Kazdy gen sklada sie z setek lub

gen typu dzikiego {DD DDDDUDDg

‘czesc genu ulegajaca
mutacjt

kolejnos¢ aminokwasew ~{ 46 {47 M 48 }-
glicyna

mutacja powodujaca utrate
aktywnosci enzymatycznej

gen zmutowany A 23 MDDIDDDD}

S G e

arginina

(DODDEOO00/000000000000T000a;

ey HaoH O HIEH F

treonina glicyna seryna
gen wytwarzajacy enzym  gen wytwarzajacy enzym  gen wytwarzajacy enzym
czesciowo aktywny 0 catkowitej aktywnodci 0 catkowitej aktywnoscl

Ryc. 35. Mutacje genowe zmieniajgc sekwencje par nukleotydowych DNA, wywolujg
odpowiednie zmiany w skladzie aminokwasowym lancucha polipeptydowego. (Wedlug
Watsona).

Wywolywaé to moze np. calkowita lub cze§ciowa redukcje zdolnoSci katalitycznych roéz-
nych enzymoéw, chociaz znamy réwniez przypadki zachowania peinej ich aktywno$ci mimo
zastgpienia w wyniku mutacji pilerwotnego aminokwasu odmiennym.

nawet tysiecy miejsc mutacyjnych. Wreszcie, koncepcja ,,jeden gen —
jeden enzym” okazala sie calkowicie biedna. Dzialanie genéw na pozio-
mie molekularnym, a tym bardziej na poziomie ,,cech” organizméw jest
kompleksowe. To, co okre§lamy cecha biologiczng, jest najczesciej wy-
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niem wsréd wiekszosSci genetykéw, ktérzy pojecie ,,mutacji’” proponujg
odnosi¢ wylacznie do zmian genéw (DNA), wyniklych w nastepstwie
przeksztalcen ich struktury molekularne;j.

Przeksztalcenie podloza dziedzicznego moze byé jednak wywolywane
»bledem” w procesie samoodtwarzania sie genéw (mutacje genowe), samo-
odtwarzaniem sie ukladu genéw w chromosomie (aberracje — mutacje
chromosomalne), badz tez ,,zaburzeniami” w reduplikacji i przekazywaniu
chromosoméw (mutacje genoméw — zmiana liczby chromosomow).

Wydaje sie wiec uzasadnione, aby w ewolucjonizmie ,mutacjami”
okresdla¢ ogolnie kazdg zmiane genotypu nie bedgcg nastepstwem rekom-
binacji, zdajac sobie jednoczesnie sprawe z istotnych réznic miedzy
pioidalno$cig i zmianami strukturalnymi chromosoméw a mutacjami
sensu stricto.

2. Hosciowe i strukturalne zmiany chromosonéw

Ploidalno$é. Zmiana liczby chromosomoéw jest zjawiskiem najbardziej
rozpowszechnionym ws$rdéd roflin, ale wystepuje rowniez u pierwotnia-
kow i zwierzat tkankowych. Ploidalno$é polega na zmianie normalnej
liczby pojedynczych chromosoméw w diploidalnym lub poliploidalnym
genomie. Réznice te stanowia podstawe do najczeSciej stosowanej kla-
svfikacji zjawisk ploidalnosci — do wyroznienia aneuploidéw i euploi-
déw (ryc. 36).

autoallooktoploid
AAAAB,B,B,B,
2-141V
24-011
autoatloheksaploid alloheksaplotd
AAB,B,B,B, AAB,B,CC
1-7Iv 211
13-711
segmentalny
i : allotetraploid
autotetraploid  allotetraploid
ARAA ARBE, 6,8,8,8,
H N
12-011 R - LA
triploidalne F, triploidalne F
AB,B, — AB,C
7171 211
gatunek A F gatunek B. F.  gatunek B, gatunek C
AA > AB, < 010y~ BB, B,B, CC

1
71 14 700 1411 71 71

diploidalne gatunki,n=7

Ryc. 36. Diagram teoretyczny przedstawiajacy typy poliploidéw, ich sklad genomowy
i spos6b powstawania. (Wedlug Stebbinsa).
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sie¢ wplywdéw allelu recesywnego, czego nastepstwem jest plamistosé
aleuronu. Z kolei duplikacja odcinka zawierajacego gen dominujacy daje
intensywniejsze zabarwienie aleuronu.

4 L ) )
o772 (
1.2 3 4 5 6 7 89
I I
1.2 3 4 S1UEL ¥ 981 2 3 4 56 7 8 9
C D iD) ([ T D (
C C D C .0 C D}
1.2 3 4 56 7 8 9 RZErede="a 5 6 7 8 9
v v
1.2 6 5 4y 3o Fien 88 ) 4 3 7 B 8§
C 1 ) &7 S 2z minn D G )
C ) ) (€ 1 ) CEEEEE] )
1.2 3 4 56 7 8 8 1.2 6 5 4 37 89
Vi Vi
1.2 3 4 5 87 6 8§ N2 3L N 5 87 6 8
CEiommrrgr) (1 [ (i iz 2 1 i
C Z 2 ¢ ) C > (1 >
1.2 3 4 56 7 8 8 12 3 4 5876 9

Ryc. 38. Schemat obrazujacy charakter przeksztalcenn roznych aberracji (mutacji)
chromosomowych. (Wedlug Dobzhansky’ego).

I — chromosomy normalne, II — deficjencja, III — duplikacja, IV — translokacja hetero-
zygotyczna, V — translokacja homozygotyczna, VI — inwersja heterozygotyczna, VII —
inwersja homozygotyczna.

Duplikacje wywolujg najczesciej wzmozenie fenotypowych efektow
genu, ktory zostal zwielokrotniony. Na przyklad, wykazano wyrazng za-
lezno§¢ miedzy liczbg segmentéw 16 A w chromosomie a wielko$cig
oka u Drosophila melanogaster. Kazda dodatkowa duplikacja powoduje
zmniejszenie tego organu (ryc. 39). Duplikacje zwiekszajg liczbe loci
w chromosomach. Tym samym mogg mie¢ pewne znaczenie ewolucyjne
jako sposéb umozliwiajagcy wzrost genéw podloza dziedzicznego (Dob-
zhansky).

Translokacje i inwersje zostaly najlepiej poznane u niektérych gatun-
kéw roSlinnych (z rodzaju Tradescantia, Oenothera, Datura, Paeonia,
Crepis) oraz wsrod zwierzat u Drosophila i innych Diptera. Efekty fenoty-
powe tych zjawisk moga byé rézne. Na przyklad, u Drosophila pseudo-
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obscura i D. persimilis inwersje powodujg m. in. zmiany w tolerancji zwie-
rzat na warunki termiczne otoczenia, a w stanie heterozygotycznym wzrost
zywotnosci. U Crepis sztucznie wywolane tarnslokacje nie mialy jednak
zadnych wyraznych wplywow. Podobne zjawiska obserwowano w rodzaju
Paeonia i Datura. Inwersje i translokacje, szczegoélnie jedli sg rozlegle,
ograniczajag w znacznym stopniu zjawiska crossing over, a nawet moga

oczy wstggowe »bar< 0czy »podwojny bar «

Ryc. 39. Oczy wstegowate u Drosophila melanogaster oraz warunkujgce je dupli-
kacje w pewnym odcinku I chromosomu. (Wedlug Morgana i Bridgesa).

U géry: glowa 1 oczy muszki owocowej, w dole odcinek chromosomu I w gruczotach
Sliniankowych z widocznym pojedynczym, podwojonym i potrojonym pasemkiem chromo-
meréw, warunkujgcym budowe oczu.

powodowaé¢ powazne zakldcenia w mejozie, czego efektem jest powsta-
wanie wigkszej lub mniejszej liczby gamet niezdolnych do zycia. Jesli
translokacje i inwersje beda zachodzily w rézny sposob u jakich§ dwoch
populacji jednego gatunku, to w konsekwencji spowodujg powstanie
tzw. izolacji genetycznej. Zréznicowania w obrebie chromosoméw beda
tak znaczne, ze uniemozliwig powstanie plodnego potomstwa.

J. T. Patterson i W. S. Stone (1952) wykazali, ze w rodzaju Drosophila
stopien zréznicowania ras i gatunkow jest skorelowany z liczbg i lokali-
zacja inwersji. Nie jest wykluczone, ze zjawiska inwersji i translokacji
odgrywaja podobng role w ewolucji innych organizméw.
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Rye. 41. Rézne formy redukcii skrzydel wywolane przez cztery allele wielokrotne.
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W przyrodzie wszelkie czynniki sa obiektywne, przypadkowe i dzia-
laja w skali zjawisk molekularnych. Ich fenotypowy wyraz z zasady nie
jest adekwatng odpowiedzig na dzialajacy czynnik. Po prostu, w wyni-
kv przypadkowych (w sensie przystosowawczym) wplywoéw zewnetrz-
riych, powstajg obiektywne, ale przypadkowe w sensie charakteru zmian,
przeksztalcenia w strukturze kodu dziedzicznego.

|wplyw zaklocen
|abiotycznych
|

& +2-|przekazywanie informacji |——

b=

o . i dziat

8 o Iprzez zygote i podzialy

o komérkowe (mitoza)

o 2 S e b

o~

TP

22—

B3 :

I | przeksztalcanie ’
pizekszalcanie gz ‘lnforrnacji w onto- ¢

'genezie (realizacja 2.

informacji w po- ‘f el
| fenotypéw

«~—|pulacji (dobdér na-
turalny i proces

} [piciowy)

walka o byt|

‘pierwotne komérki
— 'plciowe

wspéldzialanie z czynnikami zewnetrznymi |

i’ﬂwformacja zwrotna poprzez{
\ {enotypy [ S
e A (aktywno$é osobnikéow) {

?
|

|viplyw zaklécen abiolycznych [
i biotycznych

W teorii informacji takic przypadkowe przyczyny wywolujace zabu-
rzenia przekazu, nazywane sg szumami badz wprost zakléceniami,
Mutacje mogg wiec by¢ potraktowane jako ,,pomylki”, zaklécenia w prze-
kazie informacji dziedzicznej.

Wyrozniamy dwa zasadnicze typy mutacji — genowe i chromosomalne.

Mutacje genowe, bylyby wiec zakléceniami wynikajacymi ze
zmiany budowy (i funkcji) elementarnej jednostki biologicznej informacji.
Zwykle zachodza one tylko w jednym z dwoch allelicznych genéw. Dziegki
temu ich efekty fenotypowe i tak stosunkowo nieznaczne, ujawniajg sig
v/ postaci nieznacznych zmian.

Mutacje chromosomowe s3 najcze$ciej zakléceniami w znacz-
nie wiekszej skali. Sg one nastepstwem przebudowy calych ciagéw blokéw
informacji.
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Rye. 47. Cirkumpolarne rozmieszczenie mew z gatunku Larus argentatus. (Wedlug
Mayra).

Uwaza sie, ze trzy podgatunki L. argentatus (A, B, C) powstaly allopatrycznie na obsza-

rach azylowych w plejstocenie. W tym czasie w Ameryce Poéinocnej wyodrebnit sie od-

dzielny gatunek L. glaucoides. W holocenie doszio do ekspansji A, ktdéry przypuszczalnie

Z obszaru poélnocnego Pacyfiku rozprzestrzenit sie poprzez Ameryke na obszar Europy

(L. argentatus), gdzie wystepuje obecnie sympatrycznie z L. juscus (Bg, B,) najbardziej
zachodnim w tlancuchu populacji eurazjatyckich.

B. Rensch opisal inny przypadek czesto przytaczany w piSmien-
nictwie z zakresu ewolucjonizmu. Sikorka bogatka (Parus major) przy-
puszczalnie w czasie plejstocenu zostala podzielona na co najmniej trzy
izolowane przestrzennie grupy, ktére spotkaly sie po ustgpieniu lodéw
i ponownie rozsiedlily sie na calym obszarze. Obecnie trzy podgatunki
major (4), cinereus (B), minor (C) maja odrebne obszary zamieszkiwania.
Poczatkowe badania sugerowaly, ze P. m. minor i P. m. major spotykajac
sig w dolinie srodkowego Amuru zachowujg sie jak odrebne gatunki.
Wspolczesna analiza, podobnie jak w przypadku mew z grupy Larus, bar-
dziej skomplikowala ten pierwotnie jasny obraz ewolucji. Na wszystkich
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obszarach granicznych wystepuje populacja mieszancéw (ryc. 48) P. ma-
jor jest wiec przykladem niepelnej specjacji, w ktérej mimo senaracji
przestrzennej nie wytworzyly sie mechanizmy izolacji biologicznej. Mayr,
ktéry wspélczesnie reprezentuje poglad, ze u organizméw rozmnazajacych
sie plciowo bez izolacji przestrzennej nie moze zajs¢ proces specjacji
(populacyjnej) daje nastepujacg interpretacje przypadkéw podobnych

Y

Ryc. 48. Niezupelna specjacja u sikorki Parus major. (Wedlug Mayra).

Sikorki z grupy major (A) z zachodnie] Eurazji (grzbiet zielony), z grupy cinereus (B)

z Az]i Poludniowe] (grzbiet szary) oraz grupy minor (C) z Azji Wschodnie] (grzbiet zielony)

53 jeszcze calkowicie allopatryczne, Tworzg one jedynie populacje mieszane (D) (hybrydy-

zacja!) tam gdzie dochodzi do ich zetkniecia sie (Iran dla major i cinereus oraz poludniowe

Chiny dla cinereus i minor). W rejonie Amuru takg populacje krzyzujgcych sie (E) tworza

major i minor, chociaz Jeszcze niedawno uwazano, ze na obu koncach taricucha ras zachowujg
sie¢ one jak odrebne gatunki i nie krzyzujg sie,

do P. major. W procesach powstawania gatunkéw pionierska i zarazem
podstawowa rola przypada populacjom peryferyjnym (znajdujacym sie
na peryferiach zasiegu). Kiedy zostajg one izolowane przestrzennie
(w zmianach diastroficznych, wymarcia populacji posrednich, lub mi-
gracji na nowe obszary) zostaje stworzona przestanka dla zachodzenia
specjacji. Na to jednak, aby nowy gatunek wytworzy! sie, konieczna jest
zmiana niszy ekologicznej. Nawet wzglednie dluga izolacja przestrzenna
bez tego ostatniego warunku nie jest w stanie doprowadzi¢ do wyksztal-
cenia sie nowego gatunku. Zdaniem Mayra izolowane populacje peryfe-
ryjne powstajg 50 - 500 razy czeSciej niz nowe gatunki. Najczesciej po-
zostajg one tylko populacjami, rzadziej dochodza do rangi podgatunku,
a tylko pojedyncze wieficzg swojg ekspansje z pelnym sukcesem ewolu-
cyjnym.

Wspdlczednie mozna przyjaé za rzecz bezdyskusyjna geograficzne
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§']i!§§§i§ Agrostis

Ryc. 50. Rozmieszczenie geograficzne czterech gatunkéw mietlicy (Agrostis), wska-
zujgce na zwiekszenie tolerancji wobec srodowiska i tym samym na ekspansywnos¢
form poliploidalnych. (Wedlug Sokolowskiej).

kow $rodowiskowych powstalych stosunkowo nagle”. U pewnych grup
roSlin poliploidalno$é mogla byé podstawg do dalszego réznicowania sig
i utworzenia calych rodzajéw poliploidalnych. Faktycznie jednak poli-
ploidalno$¢ z samej swej natury nie mogla i nie odegrala wiekszej roli
w powstawaniu nowych progresywnych form. Byla ona jedynie czyn-
nikiem komplikujgcym i tworzacym malo istotne zmiany.

2. Sposoby specjacji i rola gatunku w zjawiskach ewolucji
transspecyficznej

Geneza wyzszych od gatunku jednostek taksonomicznych. Stanowisko
Darwina w kwestii pochodzenia wyzszych od gatunku jednostek takso-
nomicznych bylo jednoznaczne.

Ewolucja jest zjawiskiem jednorodnym w odniesieniu do czynnikéw
warunkujacych jej przebieg. Elementarnym procesem zjawisk rozwojo-
wych jest zréznicowanie sie ras w obrebie gatunku i powstawanie tag
drogg nowych gatunkéw. Procesy powstawania nowych gatunkéw u roz-
nych form i w réznym czasie nie byly jednak réwnowazne, zaré6wno ca
do tempa, jak i co do skali warto$ci zmian przystosowawczych.
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Na podstawie tych i innych danych Zeuner wysuwa tezg, ze w ewo-
lucji wielkich szczepéw mozemy przesledzi¢ stosunkowo krotkie, w sto-
sunku do pdzniejszego czasu ich trwania, okresy wyodrebniania sie gromad
i rzedow. W skali czasowej cale okresy eksplozywne trwaja 50 - 100 mln

%
7 // .

[DEWON KARBON | PERM MEZ0Z0IK TRZECIORZED

Ryc. 51. Ewolucja ,,wybuchowa” u owadéw. (Wedlug Zeunera).

Powierzchnia poszczegélnych p6l jest proporcjonalna do liczby rzedéw pojawiajgcych sig
w danym okresie czasu.

Rzecz ciekawa, ze podobne zalezno$ci mozemy stwierdzi¢ w procesach
réznicowania sie nizszych kategorii, jak rodziny i rodzaje. Przykladem
moga tu by¢ parzystokopytne. Formy te przejawialy intensywny proces
réznicowania pod koniec eocenu, gdy powstalo 14 réznych rodzin. Czas
trwania tego okresu byl jednak krétszy niz w przypadku rzedéw czy
gromad i nie wykraczal poza okres 15 mln lat. Podobny byl czas trwa-
nia wybuchowego roéznicowania sie wsréd mieczakéw rodzaju Cepaea
na gatunki.

Okresy wzmozonego roznicowania sie form mozemy przesledzi¢ na
poziomie prawie kazdej kategorii taksonomicznej, nie mozna jednak
twierdzi¢, ze jest to prawidlowo§é bezwzglednie obowigzujgca. Na przy-
klad ryby Caelacanthini, ktére trwaly od dewonu po dzieh dzisiejszy, nie
wykazaly nigdy okreséw wzmoZzonego réznicowania sie.

W wielu wypadkach intensywne réznicowanie sie szczepu nastepo-
walo wkrétce po jego wyodrebnieniu sie. Przykladem moze tu byé¢ ewo-
lucja okrytozalgzkowych w kredzie czy przytaczane juz uprzednio zréz-
nicowanie sie rzedu parzystokopytnych na szereg rodzin.

Zjawisko to jednak nie bylo powszechne. Ssaki np. wyodrebnilty sie
z gadéw juz w triasie lub nawet wczedniej, ale przez dziesigtki milio-
néw lat nie wykazaly zadnych intensywniejszych przemian. Z drugiej
strony material kopalny wskazuje, ze w historii niektérych szczepéw po-
jawialy sie wybuchy wielokrotne. Ramienionogi Terebratulacea pierwszy
okres naglego roznicowania sie przeszly w 40 mln lat po wyodrebnieniu
sie szczepu, co nastapilo w dewonie. W dalszej ewolucji juz w jurze
daty one ponownie intensywng radiacje.

Wystepowanie ewolucji wybuchowej bezposrednio po wyodrebnieniu
sie¢ szczepu nie jest wiec regula. Radiacja adaptatywna jest zwigzana
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kawych hipotez, ktore dajg sie dobrze powigzaé z koncepcja mecha-
nizméw regulacyjnych Szmalgauzena. Centralnym zagadnieniem w ewo-
lucjonizmie jest kwestia powstawania nowych wlasciwosci przystoso-
wawczych.

Zjawisko adaptacji rozpatrywal Simpson zaréwno pod katem widze-
nia przystosowan aktualnych, jak i przystosowan prospektywnych.
W kazdej sytuacji uklad organizm-$rodowisko ma pewne funkcje przy-
stosowawcze juz zrealizowane oraz funkcje takie. ktére moga by¢ zrea-
lizowane w przyszlodci. Te niezrealizowane przystosowania okresla on
jako prospektywng adaptacje.

miocen wspltczesnose
CLAnILTIS TS pingwiny

ptaki bezlotne
nurkujoce

" petrele ( Pelecanoides)
‘_44________4,___: ptaki oceaniczne lata-
T o jace Lnurkujace

nad weda, | przodkowie

nad leemJ Fé%tjé‘:?éqczme

strefy przystosowawcze

Ryc. 52. Ewolucja pingwinéw w modelu stref przystosowawczych. Strefy przysto-

sowawcze oddzielone sg niecigglo§ciami — obszarami ekologicznie nieustabilizowa-

nymi (pola zakropkowane). Linie grubsze obrazujg ewolucje poszczegélnych szcze-
péw w obrebie stref i miedzy strefami. (Wedlug Simpsona).

Wystepowanie prospektywnej adaptacji nie jest jakim$ zjawiskiem
szczegdlnym, nie jest odrebng kategorig przystosowawcza, jest to prawie
uniwersalne zjawisko w przyrodzie 1. Pluca powstaly u kregowcéw wod-
nych, jednak ich prospektywna wartosé przystosowawcza ujawnia sig
dopiero wtedy, gdy zwierzeta te wyszly na lad.

Podobnie piéra wyksztalcily sie u gaddéw weczedniej niz pojawila sie
zdolno$é do efektywnego latania. Adaptacje prospektywne sa najczeSciej
wlasciwosciami ,,przystosowawczo obojetnymi” w $rodowisku zajmowa-
nym pierwotnie przez gatunek (populacje), a ich wlaczenie do epigeno-
typu jest jednym z efektéw dzialania doboru stabilizujgcego. Znaczenie
adaptacji prospektywnych moze sie natomiast w pelni ujawni¢ w wy-
padku migracji do nowej strefy przystosowawczej, a wigc w warunkach
dzialania doboru dynamicznego.

Zasiedlanie nowych $rodowisk i zwigzana z tym zmiana wlasciwosci
przystosowawczych jest nastepstwem doboru miedzygrupowego (migdzy-
populacyjnego).

1 Pojecie adaptacji prospektywnej rozni sie wiec zasadniczo od pojecia pre-
adaptacji L. Cueénota (str. 609).
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Srodowisko zajete przez kazdy gatunek (populacje) ma ograniczony
zasieg.

Dzieki wilasciwo$ciom rozrodezym organizmoéw, srodowiska te predzej
czy pozniej zostaja wypelnione do granic okre$lonych przez zasoby po-
karmowe, przez pewne minimum przestrzeni potrzebne do zycia lub jed-
noczesne wystgepowanie w nich innych organizméw o podobnych przy-
stosowaniach. Stwarza to sytuacje, w ktdérej miedzygrupowy dobér na-
turalny przede wszystkim faworyzuje te populacje, ktore wykazujg pre-
dyspozycje do zajecia pustych lub nie wyeksploatowanych w pelni §ro-
dowisk. Prawdopodobienstwo przemian jest tym wieksze, im wieksza
jest konkurencja w obrebie zajetej juz strefy, a im nizsza — w strefach
otwartych dla ekspansji (ryc. 53).

I. warunki ewolucyjne II. efekty ewolucyjne

nisza 3
wolna

gatunek :
Lo A2

raJph przez- nisze 2

. gatunek A/—-—’wc\nu

P 3 \
,’\f;// X
s Y

/
’ .
/ \
’ -‘\
v ‘E(

£
_."IPU S;LI
¥ =19 —

gatune ek ¢/

/

nisza 5

Ryc. 53. Schemat obrazujacy zalezno§é miedzy warunkami ewolucyjnymi (I) a efek-
tami ewolucyjnymi (II). (Wedlug Simpsona, Pittendrigha i Tiffany’ego).
I — nisza 1 zajeta jest przez gatunek A wykazujacy duze zrbéznicowanie populacyjne. Silna
konkurencja w obrebie tej strefy wywiera nacisk w kierunku zajmowania nowych, nie wy-
eksploatowanych nisz. Poszczegblne populacje gatunku A wykazujg akces fizyczny do nhisz
2, 3,4, 5 6, 7, akces konstytucjonalny do nisz 2, 3, 4, 5, 6, 8. Nisze 4, 6 sg jednak zajete przez
dobrze do nich przystosowane gatunki B i C (brak akcesu ekologicznego gatunku A do
nisz 4, 6). II — pgatunek A zrdéznicowal sie¢ na gatunki Ay, A, i Ag; nisze 7 i 8 pozostajg
nadal nie zajete.

Mozna wiec stwierdzi¢, Zze jedng z gléwnych przyczyn zasiedlania
przez organizmy nowych S$rodowisk jest faworyzowana przez dobér na-
turalny ,,dazno$¢ do wydostania sie spod konkurencji”.
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CAMARHYNCHUS GEOSPIZA
/) A\

Ryc. 54. Radiacja adaptatywna luszczakéw na wyspach Galapagos. (Wedlug Simp-
sona, Pittendrigha i Tiffany’ego).

czakéw (zwlaszcza nalezgce do rodzaju Camarhynchus) sg ptakami na-
drzewnymi i w zasadzie owadozernymi.

W zwiazku z trybem zycia i sposobem odzywiania sie rozwinely sie
miedzy tymi formami réwniez inne rodzaje specjalizacji. Morfologicz-
nie sa one szczegélnie wyrazne w ogélnej wielkosci ptakéw i budowie
ich dzioba. Duze réznice dotyczag tez trybu zycia. Na przyklad C. pallidus
prowadzi tryb zycia typowy dla dzieciol6w, mimo Ze nie ma charakte-
rystycznych przystosowan, jakie wystepuja u tych ptakéw. Inne dwa
gatunki luszczakéw sg pod kazdym wzgledem typowymi ptakami $pie-
wajacymi.

Najbardziej jednak uderzajace sg roznice miedzy rozwojem form za-
mieszkujacymi Galapagos a ich gatunkami pokrewnymi, wystepujgcymi
na ladzie stalym. Zaden z gatunkéw tuszczakéw zamieszkujgeych lad
staly nie wykazal tak intensywnych proceséw przystosowawczego roz-
nicowania sie, jak formy, ktére przedostaly sie na Galapagos. Przyczyn
tego zjawiska nalezy szuka¢ wylgcznie w tym, ze luszczaki zamieszku-
jace lad poludniowoamerykanski nie spotkaly nigdy takich warunkéw
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ekologicznych, jakie otwieraly wolne nisze na Galapagos. Oczywiscie,
proces réznicowania sie na gatunki, mégt byé tu dodatkowo przyspieszony
przez wyspowy charakter zasiedlanego obszaru. Niemniej jednak akces
ekologiczny wydaje sie jednym z dominujgcych czynnikéw w procesach
rozwoju ewolucyjnego form.

kontynent — nisze zajete Galapagos — nisze otwarte

.{

&

BRAK AKCESU PELEN AKCES

EKOLOGICZNEGO EKOLOGICZNY
BRAK RADIACJ! ADAPTATYWNED RADIACJA ADAPTATYWNA

Ryc. 55. Akces ekologiczny a radiacja adaptatywna. Schemat ukazuje przyczyny

réznych przeksztalcen ewolucyjnych tego samego gatunku zieb na kontynencie

poludniowoamerykanskim i na Galapagos. (Wedlug Simpsona, Pittendrigha i Tiffa-
ny'ego).

O tym, jak wystepowanie form konkurencyjnych i brak wolnych nisz
ekologicznych moze wplynaé na historie gatunku, przekonywa nas wspol-
zaleznos¢ wystepujgca miedzy rozprzestrzenianiem sie form a ich sposo-
bem zycia. Na przyklad na tych wyspach archipelagu Galapagos, gdzie
obok siebie wystepujg Geospiza magnirostris i G. conirostris, wylacznie
G. conirostris odzywia sie kaktusami. Na wyspie Hood G. magnirostris
nie wystepuje. Wowczas G. conirostris nie tylko wykorzystuje srodowisko
kaktuséw, ale i §rodowisko typowe dla luszczakéw ziemnych, co znajduje
m. in. odbicie w zmianie budowy jego dzioba (ryc. 55).

Ewolucja luszczakéw na wyspach Galapagos jest przykladem radiacji
adaptatywnej zachodzgcej na malg skale i bez wiekszego znaczenia w calo-
ksztatcie historii rozwoju form zywych. Przedstawione tu jednak pra-
widlowos$ci dotyczg wszelkich proceséw rozwojowych.

Rola akcesu ekologicznego przy zmianach adaptacyjnych o duzej skali.
Kazdg prébe przejScia populacji do nowej strefy przystosowawczej mozna
okre§li¢ jako ,eksperyment filogenetyczny”. Czym wigksza jest skala
zmian $rodowiska, tym powodzenie takiego eksperymentu jest mniejsze.
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czej. Przejscie takie musi pociggngé za sobg wzgledng utrate réwnowagi
przystosowawczej. Stan ten moze trwaé dlugo i tym samym przemiany
ewolucyjne muszg zachodzi¢ z wzglednie duzg szybkoScig. Z kolei fakt,
ze formy przejSciowe znamy tylko na podstawie pojedynczych egzempla-
rzy, wskazuje na zachodzenie tych zjawisk w obrebie nielicznych popu-
lacji zamieszkujgcych stosunkowo maly obszar. Biorgc to wszystko pod
uwage nalezy przyjaé, ze nastepujgce tu zmiany strukturalne musiaty
by¢ reprezentowane przez stosunkowo niewielkg liczbe osobnikéw, a wiec
szansa znalezienia dokumentéw kopalnych obrazujgcych wecezesne etapy
wyodrebnienia sie szczepow jest znikoma.

Procesy prowadzace do powstania nowych szczepéw, charakteryzu-
jace sie znaczng zmiang wladciwosci przystosowawczych, nazwal Simpson
ewolucjg kwantows. Jego zasadnicza istota polega na pewnej specyficz-

nej niecigglosdci, jaka jest stan zachowa-
nia réwnowagi adaptacyjnej w chwili
fun przejicia z jednej strefy do drugiej.
inadagtacyjna Ewolucja kwantowa jest wiec termi-
nem okre$§lajacym pewien specyficzny
sposéb zachodzenia przemian. Podstawg
jej wyréznienia nie jest ostateczny efekt
faz0 taksonomiczny, ktéry jest jej wynikiem,
prospektyunej  lecz sam charakter zmian, ktéry mozna
adaptagji okresli¢, jako ,,wszystko lub nic w ewo-
lucji”. Ewolucja kwantowa moze prowa-
dzi¢ do powstania grup o réznym pozio-
mie taksonomicznym. Oczywiscie, jej

foza s . : X R

adaptacyjng efekty sg tym wieksze i tym wyrazniej-

sze, im wieksza jest skala zmian przy-

stosowawczych. Ewolucja kwantowa musi

;ﬂ Ryc. 56. Przejscie koniowatych od lisciozernosci

[ do trawozernosci jako przemiana pociggajaca za

strefa _ strefa soba zmiane typu przystosowawczego i strefy

JroRozernos A lisciozernosci przystosowawczej — czyli ewolucja kwantowa.
przedziat niestatosci (Wedlug Simpsona).

wigc silg rzeczy odgrywaé najwiekszg role w powstawaniu szczepéw
0 wysokiej randze taksonomicznej. Jej zachodzenie mozemy jednak prze-
sledzi¢ w procesach powstawania gatunkéw, rodzajéw i rodzin.

Przykladem ewolucji kwantowej o stosunkowo malej skali moze byé
przej$cie koniowatych, na poczatku trzeciorzedu, od lisciozernych do tra-
wozernych (ryc. 56).

Strefg przystosowawcza, w ktorej zyly lisciozerne koniowate, byly
lasy. Formy te jednak zamieszkiwaly réwniez strefy pograniczne, gdzie

222



http://rcin.org.pl



strefa

przyst.

S>> > >

strefa strefa
przyst. przyst.

//X/

strefa
4 prayst.

-
przeksztateenie

http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



klasyfikacji liniowej stara sie usunaé¢ Zawadski (1966), proponujac klasy-
fikacje opartg na dwu réznych kryteriach.

Zawadski wyro6znia przede wszystkim ,,pierwotny szereg systeméw
biologicznych”, a mianowicie organizmalny, populacyjno — gatunkowy,
oraz biocenotyczny i biostromatyczny !. Sa to zarazem pierwotne formy
organizacji zycia, wedlug Zawadskiego wlasciwe mu od najwcze$niej-
szych etapow historii 2. Wydaje sie jednak, Ze podstaw podzialu Zawad-
skiego mozna bronié niezaleznie od tych racji historycznych.

Kazdy z czterech elementarnych pozioméw organizacji systeméw zy-
wych podlegal w przeciggu ewolucji glebokim przemianom i réznicowa-
niu, dzieki czemu mozna wyréznié odpowiednie stopnie strukturalne (por.
zestawienie nizej). Blizej poznany zostal pod tym wzgledem jedynie po-
ziom organizmalny, gdzie wyrézni¢é mozna szereg takich stopni. Inne po-
ziomy zostaly pod tym wzgledem jeszcze niedostatecznie poznane, dlatego

Poziomy organizacji biologicznej

o 8. poziom psycho-socjalny 1 ‘[ 1

%0 7. wyzszy stopieh centralizacji

% z rozwojem psychiki

g 6. nizszy stopieh scentralizowanej

e integracji

{:}, 5. anatomiczny

o narzady, systemy, tagmy

E 4, tkankowy

.g histologiczny

a 3. komérkowy

o cellularny

.?.‘: 2. infracellularny

5 organelle

% 1. makromolekularny

’:’: poziom  organiz- | poziom populacyj-| poziom bioceno- | poziom biostroma-
@ malny no-gatunkowy tyczny I tyczny
- ’ Pierwotny szereg pozioméw

Q| — 5 Se (e R 3 —>
g organizacji biologicznej

=2

&)

nie uwzgledniono ich w naszym zestawieniu. Podana tu klasyfikacja po-
zioméw organizacji biologicznej, oparta jest o propozycje Zawadskiego
(1966), zawiera jednak takze elementy podane przez Prossera (1965),
z pewnymi modyfikacjami wlasnymi.

1 Pod tg nazwa Zawadski proponuje polgczyé systemy ekologiczne wyzszego
rzedu, takie jak formacje ekologiczne (biomy), oraz calg geosfer¢ Zywa planety,
czyli biosfere.

2 Zawadski podziela tu poglad wybitnego geochemika radzieckiego W. I. Wier-
nadskiego, ktéry stal na stanowisku, ze biosfera powstala od samego poczatku jako
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daptacji okresli¢ jako spontaniczne, przypadkowe powstawanie nowych
cech organizacji, nie majgcych aktualnie pozytywnego znaczenia przy-
stosowawczego, lecz stanowigcych =zarazem przysziosciowe, ,,gotowe”
przystosowania do innego $rodowiska, do ktorego organizm moze ewen-
tualnie przej$¢ w swym dalszym rozwoju ewolucyjnym.

Zasadniczym momentem okreslajgcym koncepcje preadaptacji w jej
klasycznym ujeciu, jest pojmowanie procesu powstawania nowych przy-
stosowan czyli adaptacjogenezy jako zjawiska przypadkowego tj. po-
czatkowo niezaleznego od $rodowiska, w ktérym dany organizm Zzyje.

Bt R =
% @. S X "”" “,“.“t’&.’&;’ ‘033,'!;,:,

" ——— e V.V /:.’

SRR
o

S S S

Ryc. 58. Przyklady rzekomych preadaptacji u ryb. (Wedlug Berga i Bystrowa).
A — ryba latajaca (Exocoetus wvolitans) oraz (B) dimitujgca postaé jej pletw potwornosé
(monstrositas exocoetoides) u plotki aralskiej (Rutilus rutilus aralensis); C — ryba latajaca
(Dactylopterus orientalis) oraz przypominajaca ja pod wzgledem budowy pletw piersiowych

(D) ryba z jeziora Bajkal (Comephorus dybowskii).
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kcji jest wtorna wielofunkcyjno$é anten u pewnych stawonogéw (np.
u Cladocera stuzg one nie tylko jako narzad zmystu, ale takze umozliwia-
ja plywanie), oraz u osy Habrobracon juglandis, gdzie obok funkcji zmystu
dotyku i wechu pelnig one role dodatkowych podpor ciata, ulatwiajgcych
utrzymanie réwnowagi (ryc. 60).

Ryc. 60. Przyklady rozszerzenia funkcji odnozy przednich w ewolucji stawonogéw
(Wedlug autoréw, kombinowane).

A — widlon6ég Calanus, ktérego antennule spelniajag réwniez role narzadéw shluzacych do
ptywania; By — wasondég Balanus 'w stadium larwy cyprisowej z antennulami spelniajg-
cymi takze funkcje narzadu czepnego (Bjp); C — u wioslarki Daphnia, u ktoérej antenny stuzg
do ptywania; D — u osy Habrobracon, u ktdérej antennule stuzg rowniez do podpierania ciata,

Zasada aktywacii funkcji obejmuje zjawiska przeksztal-
cania narzadéw pasywnych w aktywne. Poprzednio oméwiony proces
przeksztalcania pletw z nieruchomych fatdéw skérnych w aktywne orga-
na ruchu jest zarazem przykladem ilustrujacym te zasade. Powstanie
ruchomych polaczen stawowych miedzy ko$ciami szczeki i czaszki u we-
zy réwniez nalezy zaliczyé do zjawisk akywacji funkeji organéw. Wprost
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redukcji aparatu czulkowego. Stanowi go tylko jeden czulek za to nie-
zwykle wydiluzony w stosunku do normalnych czutkéw w polimerycz-
nych aparatach czulkowych innych Pogonophora. W wyniku asymetrii

i
it
i1
il

=
o
~

Ryc. 61. Substytucja jelita przez aparat czulkowy u Pogonophora. (Wedlug Iwanowa).

A — przednia cze$é ciala i korona czulkowa u Spirobrachia; B-C przekrdj poprzeczny

przez Kkorone czulkowg u Spirobrachia i Lamellisabella z widocznymi w przestrzeniach

miedzyczutkowych pinnulami (pi), odgrywajgcymi role kosmkéw. kcz — korona czulkowa,
ps+ms — dwa przednie odcinki ciala, mts — tylny odcinek ciala, t — czulki.
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ciala. Poglad taki jest jednak tylko czeSciowo stuszny. Istniejg rzeczy-
wiScie przypadki, gdy wzrost prowadzi jedynie do ogdlnego zwigkszania
rozmiaréw ciala bez zmiany proporcji miedzy jego czeSciami (wzrost
izometryczny), stanowig one jednak raczej zjawisko wyjatkowe. Na-
tomiast najcze$ciej wzrost polega takze na zmianach proporcji miedzy
czeSciami rosngcego organizmu (wzrost allometryczny); jest wiec
w mniejszym lub wiekszym stopniu takze czynnikiem réznicowania.
Zmiana wzglednych stosunkow miedzy czeSciami organizmu, pociaga bo-
wiem za sobg odpowiednie konsekwencje fizjologiczne i przystosowawcze.

Przykladem wzrostu allometrycznego mogg byé zmiany proporeji
ciala u czlowieka, od niemowlecia do stadium doroslego (ryc. 62 B, C).
Rzucajg sie w oczy daleko idgce zmiany proporcji glowy oraz konczyn
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Ryc. 62. Wzrost wzgledny u czlowieka. (Wedlug autoréw).
A — krzywe wzrostu poszczegblnych narzgdéw i calego ciata, B — porbwnanie proporcji

ciala noworodka i czlowieka dorostego przez sprowadzenie do jednej diugo$ci, C, D -— rbznice
w proporcjach szkieletu noworodka i czlowieka dorostego.

i tulowia. Przyczyng tych zmian proporcji miedzy cze$ciami ciala jest ich
zmienne tempo wzrostu. Glowa czlowieka rosnie w okresie zarodkowym
znacznie szyhciej niz cale cialo (allometria dodatnia), nastepnie za§ wol-
niej (allometria ujemna). Konczyny natomiast przeciwnie wykazuja
w okresie postnatalnym allometrie dodatnia, co doprowadza tez do zmian
proporcji ciala. Rycina 62 A podaje krzywe okreflajace wielkosci calego
ciala oraz kilku narzadéw u czlowieka, podane w Kkrotnosciach ich cie-
zaru wyjSciowego i naniesione na skale czasu. Wykazujg one zmiany
wzglednych szybkos$ci wzrostu w procesie rozwoju. Ogdlnie biorge,
w pewnych przypadkach okre$lona tendencja do wzrostu réznicujacego
moze utrzymywac sie stale, w innych wykazuje zmiany od dodatniej do

17 Zasady nauki o ewolucji t. IL 257
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stawi¢ za pomocg deformacji ukladu wspolrzednych prostokatnych, prze-
chodzacych przez te same (homologiczne) punkty ciata (metoda D’Arcy
Thompson’a). Rycina 63 podaje sposob ,,przeksztalcenia” zarysu ciala

Ryec. 63. Transformacja postaci ciala ryby najezki (Diodon, A) w postaé wlasciwag

dla ryby samoglowa (mola) (Orthagoriscus, B) pokazana w ukladzie wspéirzednych

prostokatnych. Zwraca uwage gleboka zmiana stosunkéw wazrostowych zwlaszeza
pozaglowowej czesdci ciala (w. allometryczny). (Wedtug d’Arcy Thompsona).

ryby najezki (Diodon) w rybe mola (Orthagoriscus). Naleza one do roz-
nych podrzedéw i réznig sie szeregiem szczegélow budowy wewnetrznej
przy czym roéznic miedzy tymi rybami nie mozna by oczywiScie spro-
wadzi¢ wylacznie do zmian w sposobie wzrostu. Jednak schemat ten ilu-
struje jak duze znaczenie dla zmiany calej postaci ciala ma rézny spo-
s6b wzrostu poszczegdlnych jego czesci.

Diagram na rycinie 64 przedstawia zarys pancerza kraba glebokomor-
skiego Geryon i jego zmiany u blisko spokrewnionych rodzajow, wyra-
zone przez deformacje ukladu wspoéirzednych. Podobnie jak w poprzed-
nim przypadku linie przechodza przez takie same (homologiczne) punkty
ciala i obrazuja bezposrednio stosunki wzrostu allometrycznego w po-
szczegblnych czesciach ciala. Metoda D’Arcy Thompson’a pozwala dos-
konale zrozumieé¢, ze nawet daleko posuniete réznice morfologiczne u spo-
krewnionych gatunkéw i rodzajéw mozna przynajmniej cze§ciowo spro-
wadzi¢ do réznic w sposobie ich wzrostu wzglednego.
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Ryc. 64, Karapaks kraba Geryon (gérny lewy), oraz modyfikacje jego budowy u po-

krewnych rodzajéw, przedstawiane przez deformacie ukladu wspolrzednych pros-

tokatnych, odpowiednio do allometrycznego wzrostu poszczegdlnych czesci ciala.
(Wedlug d’Arcy Thompsona).

Rozwazania te pozwalaja wysunaé przypuszczenie, ze takze w roz-
woju rodowym moga przejawia¢ sie podobne zjawiska, polegajace na
zmianie sposobu wzrostu wzglednego i bezwzglednego w poszczegdlnych
liniach filogenetycznych. Istotnie analiza zmian anatomicznych w dobrze
zbadanych seriach form kopalnych wskazuje na wystepowanie zmian za-
leznosci allometrycznych w ewolucji poszczegélnych szczepow. Duze zna-
czenie majg tu badania nad ewolucjg koniowatych. Dowodza one, Zze
stosunek dlugosci czesci twarzowej czaszki do diugo$ci puszki moézgowej,
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cze (por. str. 553). Zaburzenia te wyrazajgce sie zmianami ukladéw in-
dukcyjnych i reagujacych w danej strukturze, sg odpowiedzialne za jej
degeneracje i zazwyczaj duzg zmienno$¢ wywolang rozchwianiem stalych
zaleznosci morfogenetycznych (ryc. 67).

okres aktywnoscl

A
AS wqm _____ A e ——
RS S L8 ; R 3y &
K
S I S S 3
okresy reaktywnosci — =
—TR
A

. .

AS A
RS R A 3

oy, TR S ————
II T R A
— KRECTTLSAIN =
oo - ( 81
A
SRR

AS A X
RS 4l

Ju

Ryc. 67. Redukcja narzadu jako rezultat przesunie¢ w ukladach indukeyjnych.
(Wedlug Szmalgauzena).

I — rozwdj normalny narzadu (B) u przodka, A — aktywatory, R — reaktory, AS — uklad

uaktywniajacy, RS — uklad reagujacy; II — niedorozwd6j narzadu (By) u potomka wskutek

opdznien w rozwoju aktywatoréw A; III — catkowity zanik narzadu na skutek op6Znienia
w rozwoju reaktora (brak , kompetencji’”’ tkanek).

Mozna przypuszczaé, ze w pewnych przypadkach przebieg rudy-
mentacji byl dwufazowy. W pierwszym etapie narzad byl redukowany
pod dzialaniem doboru naturalnego do pewnej wielkosci progowej, po
czym tracil swe negatywne znaczenie przystosowawcze. Dalsza redukcja
nastgpowala pod wplywem samego cisnienia mutacyjnego, doprowadza-
jacego do dalszej destrukcji narzadu szczgtkowego.

Interesujace $wiatlo na znaczenie czynnikéw ekologicznych dla pro-
ceséw rudymentacji rzucajg ohserwacje nad organizmami jaskiniowymi.
Dochodzi u nich czesto do zaniku pigmentacji ciala oraz redukcji na-
rzgdow wzroku. W pewnych przypadkach stwierdzono, ze ten sam ga-
tunek, lub blisko spokrewnione gatunki, zamieszkujg zaréwno biotopy
powierzchniowe jak i podziemne i tworzg interesujace serie morfo-eko-
logiczne, lub tez ekokliny. Kolejne ogniwa takich serii reprezentujg
gatunki lub ekotypy o wzrastajacym stopniu przystosowania do zycia
jaskiniowego. Klasycznym przykladem mogg by¢ tu ryby z rodziny
Amblyopsidae, zyjace w dorzeczu Missisipi. Rodzaj Chologaster (ryc.
68 A) obejmuje zaréwno gatunki zyjace w wodach powierzchniowych
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pozwala na bardziej ekonomiczne wykorzystanie przestrzeni wewnetrz-
nych lub tez powierzchni ciala przez inne narzady lub funkcje. Umozliwia
ono skrocenie lub zmniejszenie ciala, co rowniez moze mieé okreslone
znaczenie przystosowawcze.

Zasada synorganizacji okresla przebieg proceséw, w ktorych poczat-
kowo odmienne funkcjonalnie i rozdzielone przestrzennie narzady lacza
sie w bardziej zlozone zespoly czyli ,,aparaty”, sluzace do wypelniania
jakiej$ jednej, bardziej skomplikowanej czynnosci.

Przykladem synorganizacji moze byé powstanie ,,aparatu Webera”
u ryb koscistych, w ktérym doszlo do polaczenia réznych czesci trzech
kregéw oraz zeber w zlozony narzad sluzacy do przekazywania ci$nienia
od pecherza plawnego do blednika. Kazda z tych czesci szkieletu pelnita

woreczek endolimfatyczny
w podstawie puszki mozgowej

_kosteczki
" wWebera

fala
cisnientowa

Gy
Ryc. 70. Przyklady synorganizacji. (Wedlug autoréw, kombinowane).
A — polgczenie 3 czlonéw anteny u wszola Goniodes w aparat chwytny; B — koordynacja

skrzydel u owada Drepanosiphon przez aparat sczepiajacy zlozony z haczyka na skrzydle
tylnym (By) oraz rowka powstalego przez zawiniecie krawedzi skrzydia przedniego (Bjy), Bjg
— to samo w przekroju; C — polaczenie elementéw kostnych 3 kregow (kosteczki Webera)
w zloZzony aparat stuzgcy u pewnych ryb ko$cistych do przenoszenia zmian ci$nienia z pe-
cherza plawnego do biednika w podstawie czaszki: C;-Cs fazy czynnoSciowe aparatu
Webera; I-1IV trzony kregéw, droge przewodzenia drgan oznaczono linig falista.
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przekrdj jamy ogonowa

ustnej ksztatt clata

szkielet konczyny szkielet koniczyny
przedniej tylnej

Ryc. 73. Organizacja walenia (Balaena). (Wedlug autoréw, kombinowane).

Organizacja ta wyraza sie wspélwystgpowaniem catego kompleksu cech, stanowigcych przy-
stosowanie do zycia w S$rodowisku wodnym, a zarazem klasyczny przyklad korelacji bio-
logicznej (zwraca uwage zanik uwlosienia i rozwdj podskornej tkanki ttuszezowej (t);
zmniejszenie oczu, zgrubienie rogdéwki (c) i zastgpienie gruczotéw lzowych gruczotami lojo-
wymi; zanik ucha zewnetrznego, zawezenie otworu stuchowego i zapelnienie kanalu stucho-
wego osobliwym korkiem lojowym (k); zanik uzebienia i jego zastapienie przez podniebien-
ne plyty rogowe (fiszbiny, f); przeksztalcenie konczyn przednich w wiosla; optywowy
ksztalt ciata; uwstecznienie miednicy i korficzyn tylnych; obecno§¢ pletwy ogonowej).
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wania nowych jednostek taksonomicznych i w zwigzku z tym problemem
bedg jeszcze szerzej oméwione (por. str. 371).

Konsekwencjg zasady mozaikowosci ewolucji jest zjawisko wystepo-
wania w filogenezie tzw. ,,organéw przewodnich”. Sg to narzady ulegajace
progresywnym zmianom, podczas gdy reszta organizacji pozostaje niemal
niezmieniona, lub tez ulega przemianom w ograniczonym tylko zakresie.
U Pogonophora (por. t. I, str. 448) organem takim jest aparat czultkowy
ulegajacy w ewolucji tych zwierzat progresywnemu rozwojowi, podczas

Geospiza Platyspiza _
Comarhynchus Pinaroloxias
Castospiza Certhidea
—
O i =) %E
\HZ — 2 =

Ryc. 74. Dzioby luszczakéw z wysp Galapagos stanowia dobry przyktad narzadu
kluczowego, ktérego budowa i funkcja okresla gléwny charakter przystosowania.
(Wedlug Bowmana).

Dla poréwnanla podano narzelizia mechaniczne (cegi) analogiczne pod wzgledem morfolo-
gicznym 1 funkcjonalnym.

gdy reszta ciala zachowuje duzag stalo§é budowy. W ewolucji owadéw
takimi organami byly natomiast aparat szczekowy i skrzydla. ,,Organa
przewodnie” zdaja sie mie¢ zarazem kluczowe znaczenie przystosowawcze
i ich rozwoj wyznacza gléwne kierunki ewolucji danej grupy. Wzgledna
niezalezno$¢ w ewolucji cech umozliwia szybkie i radykalne zmiany tych
narzadéw bez réwnoczesnego skomplikowanego przestrajania catego sys-
temu korelacyjnego organizmu.

Przykladéw organéw przewodnich w ewolucji zwierzat kopalnych do-
starcza historia graptolitéw (Urbanek, 1960; 1966). Zmiany ewolucyjne
w budowie tek skupiaja sie na ujsciach (aperturach) rurek zoidalnych,
doprowadzajac do powstawania czesto skomplikowanyech i bardzo réz-
norodnych aparatéw aperturalnych, podczas gdy pozcstale czeSci tek
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Rye. 75. Zmiana budowy ptaka w zwigzku z rozwojem wola. (Wedlug Szmalgauzena
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bardziej zlozonych aparatéw i narzadéw, rozpatrywane byly najczeSciej
jako argumenty przemawiajace przeciwko koncepcjom neodarwinowskim,
a $wiadczgce o sluszno$ci uje¢ neolamarkistowskich. Typowym przy-
kladem moze by¢ dyskusja nad powstaniem przystosowan u dziecio-
16w (ryc. 76). Jak wiadomo dziecioly cechuje m. in. silne wydluzenie

Ryc. 76. Budowa jezyka i glowy dzieciolow jako przyklad zlozonej koaptacji.
(Wedlug autoréw, kombinowane).

A — glowa dzieciola pozbawiona sk6ry celem uwidocznienia stosunkéw wewnetrznych przy

wysuwaniu (I) i wecigganiu (II) jezyka. Linig przerywang zaznaczono polozenie rogébw kosci

gnykowej przy I; Bj- B, schematy uwidaczniajgce stosunek szkieletu jezyka do czaszki

w dwu fazach czynno$ciowych; C - D polozenie zakohiczen rogdbw kosSci gnykowe] przy weigg-

nieciu jezyka (u roznych dziecioléw) wchodzg one do nozdrzy (C), lub otaczajg oczodét (D).

n — nozdrza, p — przelyk, rp — nieparzysty lecz czlonowany ro6g przedni, rt — parzyste
rogi tylne, t — tchawica otwierajaca sie¢ u nasady jezyka.

jezyka, stuzacego do wydobywania pokarmu z glebokich szczelin w drze-
wach (ryc. 76 A). Jezyk ten moze by¢é daleko wysuwany (ryc. 76 A,I),
jak tez chowany wewnatrz dzioba (ryc. 76 A,II), przy czym na koncu
opatrzony jest on odpowiednimi hakowato zagietymi odrostkami, sluza-
cymi do zatrzymywania pokarmu (ryc. 76,A). Podobnie jak u innych
ptakéw jezyk dzieciola opatrzony jest szkieletem — koécig podjezykows
(gnykowa). Zlozona jest ona z kilku elementéw $rodkowych, polgczonych
stawowo, co umozliwia ruch jezyka (ryc. 76 Bi—Bs), oraz z tzw. rogéw
tylnych, stanowigcych parzyste i silnie wydluzone elementy. W zwigzku
z modyfikacja jezyka, gléwnym przemianom ulegaja rogi tylne, ktére
zaginajg sie dookola tylnej czeSci czaszki oraz wokol jej pokrywy i sie-
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ziomie komorkowym poszczegélne etapy filogenezy reprezentowane sg
przez nastepstwo i przemiany gamet i zygot, pociggajace za sobg mody-
fikacje ich organizacji i potencji genetycznych. Przemiany filogenetyczne
dokonujgce sie na tych dwu najnizszych poziomach organizacji materii
zywej, skladajg sie na proces tzw. germofilogenezy. Te zmiany
filogenetyczne pociggaja jednak za soba przemiany manifestujgce sie

»filogeneza™
05 " jako naste-
wadio 07052 0, _ .-t pstwo sta-
W 0, P A diow doro-
0, =" A stych
D, P s )
D, T 4
:L—) . —e 7T A
e 0
1
[
5o 0, 0, 0, 0, 05 0
2 2 3
3
=] 2 <) ). germail
ZO 11 ZZ 23 Z, 25 :6 LogeneLa

gamety i zygoty

Ryc. 77. Schemat ilustrujacy ogélne zaleznosci miedzy filogenetycznym nastepstwem

gamet i zygot (Z,-Zs; germofilogeneza), procesami ontogenezy (0,-0;), oraz na-

stepstwem filogenetycznym stadiéw dorostych Dg-Dg). (Wedlug Remanego, zmo-
dyfikowane)

Linie przerywane miedzy kolejnymi stadiami dorostymi obrazujg brak bezpo$redniej miedzy
nimi lgcznos$ci, dzieki czemu zmiany stadium dorostego zachodzg jedynie poprzez modyfi-
kacje filogenetyczne komoérek ptciowych i ontogenezy.

na wyzszych poziomach strukturalnych. Mozemy te poziomy okresli¢
ogolnie jako poziomy organizmalne, obejmiuja one bowiem
cale organizmy, powstajgce wlasnie w wyniku realizacji informacji ge-
netycznej w procesach rozwoju osobniczego. Powstajace w wyniku onto-
genezy doroste stadia rozwojowe, mogg pod wzgledem morfologicznym
osigga¢ komorkowy (u organizméw jednokomorkowych np. pierwotnia-
kow), lub wielokomérkowy (u organizméw wielokomoérkowych np. tkan-
kowcow) stopien poziomu organizmalnego. W jednym i drugim przy-
padku tworzg one w wyniku zmian filogenetycznych serie rodowodowe,
reprezentowane przez nastepstwo stadiéw dorostych (serie filogenetyczne
stadiow dorostych). Filogenetyczne nastepstwo stadiéw dorostych, jest
najczesciej uzywane do zobrazowania przebiegu ewolucji, a niekiedy
przez uproszczenie wrecz utozsamiane z pojeciem rozwoju rodowego,
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organizatory czyli induktory lacza sie przewaznie w dluzsze lanicuchy
lub systemy, powigzane okreslonymi zaleznosciami (systemy korela-
cyjne). Zroznicowanie lub struktura powstala w rezultacie indukcji ze
strony okre§lonego organizatora, sama z kolei moze sta¢ sie organiza-
torem wyzszego rzedu, indukujacym powstanie odpowiedniego zréznico-
wania, ktére jest dalszym ogniwem w danym lancuchu korelacyjnym.
Tak na przyklad powstajaca w wyniku gastrulacji u kregowcéw — chor-
domezoderma, réznicujgc sie indukuje w nadleglej warstwie ektodermy
powstanie cewki nerwowej oraz zaczatku moézgu. Ten ostatni tworzac
nastepnie pierwotny kielich oczny wplywa na powstanie reszty organu
wzrokowego, za$§ za posrednictwem swej tylnej czesci indukuje powstanie
pecherzykéw sluchowych.

Przyklad lancucha zaleznosSci indukcyjnych w ontogenezie

powstanic entodermy
w rezultacie gastrulacji
cze$é¢ entodermy rodznicuje sie
w chordomezoderme. ktéra indukuje
w nadleglej ektodermie...

powstanie cewki nerwowej oraz
mozgu, ktéry z kolei...

! !
indukuje kielich oczny warunku- poprzez tylomoézdze oddzialuje
jacy powstanie soczewki 2z sasied- na przylegla ektoderme powodujgc
niej ektodermy | powstanie pecherzykéw stuchowych

Mechanizm indukcji zarodkowej, tj. przekazywanie sie czynnikéw
o okres§lonym dzialaniu morfogenetycznym poprzez komérki i tkanki za-
rodka moze byé réznorodny. W gre wchodzié moze przekazywanie sig
mikrosoméw z jednych komorek do drugich (zblizone do zjawiska in-
fekeji), wzajemne wplywy metabolizmu komorek, rozprzestrzenianie sig
okre§lonych substancji morfogenetycznych, wytwarzanych w jednych
czeSciach zarodka i wywierajgcych swoiste dzialanie na inne jego czesci.

Nie nalezy sadzié, ze w rozwoju roznych organizméw wystepuja
zawsze takie same mechanizmy indukcyjne, lub, ze spotykamy tu zaw-
sze jednakowe zaleznoSci korelacyjne. Fakty, ktérymi rozporzgdza em-
briologia do$§wiadczalna (zwana tez mechanikg rozwoju) wyraznie wska-
zuja, ze stosunki te ulegaja zmianom, w zaleZno$ci od przynaleznosci
systematycznej organizmu, oraz od stadium rozwojowego w ontogene-
zie tego samego zarodka. Ogoélnie biorge nalezy wyrédznié wsréd organiz-
moéw zwierzecych dwa podstawowe typy rozwoju. W rozwoju mozaiko-
wym, ktory w typowej postaci wystepuje m. in. u pierécienic i miecza-
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lccz korzysta z przewodu jaki pozostawilo przednercze (ryc. 80, 2).
Kanaliki pranercza Ilaczg sie z tym przewodem, przyrastajagc do niego,
przez co zamienia si¢ on w tzw. przewéd Wolffa (ryc. 80, A; prn).
Pranercze owodniowcow tworzace w miare rozwoju zwarte cialo, funk-
cjonuje jako organ wydalniczy w okresie Zzycia zarodkowego, a wyjat-~

Ryc. 80. Ogélny schemat uwidaczniajgcy trzy rodzaje narzadéw wydalniczych wy-

stepujgcych u kregoweoéw (A), oraz stosunki u larwy minoga (B) i doroslych samic

bezowodniowecéw (C) oraz owodnioweéw (D — gadoéw i ptakéow, E — ssakow);

F — zarodek czlowieka wykazujgcy obecnos$é trzech narzgdéw wydalniczych. (We-
dlug Kiihna, Wheelera i Rogalskiego).

pn — przednercze, prn — pranercze, zn — zanercze, 1 — przewdd Mullera (potem jajowéd),
2 — przewbd pranercza, 3 — przewdd zanercza (moczow6dd), 4 — Jajnik, 5 — ciatko Mal-
pighlego, 6 — jelito.
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dium doroslym zlozonym szwem (ryc. 82), musi pochodzi¢ od rodzaju
Pronorites znanego z dolnej czesci gérnego karbonu, na co wskazuje
podobienstwo w budowie muszli i szwu (ryc. 82 B). Analizujgc blizej
rozwo] ontogenetyczny Meddlicotia, Smith wysungl przypuszczenie, ze
miedzy tym rodzajem i rodzajem Pronorites istnial jeszcze co najmniej
jeden rodzaj przejSciowy. Dalsze badania wykazaly, Zze tym ogniwem

=0 -

l«h o

Ryc. 82. Rozwdj linii lobowej u dolnopermskiej Mnddlicotia. (Wedlug RuZencewa
oraz Millera i Furnisha).

Poznanie rozwoju pozwolitlo ustalié¢, Ze przechodzi on poprzez stadium bardzo zblizone do

dorostej linii lobowej u gornokarbonskiego Uddenoceras (E), za§ zbadanie rozwoju osobni-

czego tego ostatniego rodzaju (E; - Eg) doprowadzilo do wniosku, ze przodkami jego musiaty

byé gérnokarbonskie Pronorites, Prouddenites i Uddenites (B-D). Zwr6cié uwage na po-
dobienistwo miedzy E;-Eg i B-D.

przejSciowym byl gérnokarboriski Uddenoceras (ryc. 82 E). Réwno-
cze$nie badajac budowe szwu na pierwszych przegrodach u Uddeno-
ceras (ryc. 82 E; - E;), Smith okre$lit w przyblizeniu jaka postaé szwu ce-
chowala ogniwo posrednie, jakie przypuszczalnie istnialo miedzy Prono-
rites a Uddenoceras, przy czym jednym z nich okazal sie rodzaj Udde-
nites (ryc. 82 D). Zaledwie w rok po wysunieciu tej hipotezy roboczej,
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totny, a mianowicie wystepowanie roéznicowania zarodkowego (dywer-
gencji), wywolanej jak dzi§ wiemy zmianami ontogenezy, okreslajgcymi
sam bieg rozwoju rodowego.

W zwigzku z powyzszymi rozwazaniami interesujgce sg poglady nie-
mieckiego botanika W. Zimmermanna (1959). Opierajac sie niewgtpliwie
na badaniach Garstanga i Siewiercowa stoi on na stanowisku, ze wérod
organizméw zywych mamy do czynienia z jednolitym procesem roz-
wojowym obejmujacym caloksztalt zmian ich budowy, funkcji i trybu
zycia (ryc. 84). Okresla on go nazwg hologenezy (od gr. holos, caly i ge-
nesis powstanie). Podstawowym elementem hologenezy jest rozwdj osob-
niczy i cykle zyciowe poszczegdlnych pokolenn — znane pod nazwa on-

stadiumn roélin

kwiatowych
+ dzis
r$
5 . I
F 1o -
s KT\V '_,/) |
15 [T SRW O s zmiany genotypow
o S s - o podczas
5] A 20-200 min
5 - i ) ontogenez
& = > S 4 Jjura
S K> ontogeneza ~——=<__ @
, ( 223 O et ” (*rz"lbL 0
( vy o (A Z 290-300 min lat)
e s “ ) 1
- s ET ) o A ’ !
G > pErs |
5 ( X — ) ._\- = \‘A‘?‘/ : zmicny genotypdw
Y B T 7\0 J. dewon (/’ e " ) podczas
€ T T -ontogeneza_=-<__ (s e 2 10-15 mln
'xi '\ 53 Z - L T }«.‘J X of / e ontogenez
S \ B = & o YT/ N\ (
W oS @ _,\ [ k" = \j \{ TN, |
(o ] o i
\ \_f;:;.x = ——< 2 ( ol Sy \: 458 = J.. ur-
‘“‘-:-&3°-Q & X e v . Z
I »’!‘i’-\gg;:genej 0 ¥ ‘-\_\U”"—Qe"i‘fy
p \ \x '
nologeneza hologeneza

Ryc. 84. Schematyczne przedsiawienie pojeé filogenezy, ontogenezy i hologenezy
na przykladzie ptaka i rosliny kwiatowej. (Wedlug Zimmermanna).

2! Zasady nauki o ewolucji t. [I. 321
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wezeSniejsze stadia rozwojowe. Prawidlowosci tych proceséow okreslajg
zarazem ,modusy ruchu”, opisujgce przebieg i przyczyny ,filogene-
tycznej kinematyki ontogenezy” (tu nalezg heterochronie, takie jak
akceleracja i retardacja, a takze neotenia, pedogeneza, fetalizacja i pro-
terogeneza). Wreszcie wszystkie te réznorodne typy proceséw dajg sie
sprowadzi¢ do dwu zasadniczych przemian, ktérymi sg pedomorfoza
i gerontomorfoza.

Modyfikacje przebiegu ontogenezy przez anabolie. Pod pojeciem ana-
bolii Siewiercow (1931, 1949) rozumial modyfikacjge pierwotnego prze-
biegu ontogenezy, przez dodanie do juz istniejgcych koncowych sta-
diéw morfogenezy — nowego stadium rozwojowego. W wyniku tego
procesu dokonuje sie przedluzanie ontogenezy, przez stopniowe doda-
wanie nowych stadiéw rozwoju osobniczego. W rezultacie dochodzi takze
do meodyfikacji stadium dorostego, ktére jak wiadomo uwarunkowane
jest zmianami dokonujacymi sie we wczedniejszych stadiach ontogenezy
{cor. ryc. 85). Nalezy przy tym pamietaé, ze Siewiercow uwazal, iz
zmiany dokonujgce sie przez anabolig, polegajg niejako na ,,wstawianiu”
nowego stadium do koncowego etapu morfogenezy, tj. do stadium bez-

anabolia = hipermorfoza A zmiennos¢ stadwum
ddroste dorostego
.//
1 P :
= i 9 = = =
?_j il w ” wd l—
21 ~ 5
g 0 5 5 ) I,
' ( wp
|
i ‘ " [ m |
| ] l | ’ |
filogeneza . o

b dewiacja posrednia i

dewiacia defunitywna [

archalaksja

————

=

T

| il

Ryc. 85. Sposoby pojawienia sie nowych cech filogenetycznych w ontogenezie w za-
leznoSci od stadium manifestacji zmian. (Oryginalne).

m — morfogeneza, w — wzrost, wd — wzrost dodatkowy, wp — wzrost pierwotny, Ay Ag
pierwotne i wtérne stadium doroste.
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Stadia rozwojowe pewnych pancerzowcow (Malacostraca) jako ilustracja

proceséw anabolii i embrionizacji

1. rzad szczeponogi 2. rzad lasonogi 3. rzad dziesigcionogi  (Decapoda)
(Schizopoda) (Mysidacea) a) podrzad raki (Macrura) b) podrzad
kraby
(Brachyura)
Euphasia Penaeus Homarus Astacus Carcinus
: : .
garnelat) garnelal) st. decapodi- megalopa
towe (zmodyfikowane
stadium gar-
neli)
mysis mysis metazoea (zmo-
dyfikowane
stadium mysis)
zoEa z0a |
' ‘ z0Ea
protozoea protozoea
nauplius naflpliuS
jajo jajo jajo jajo jajo

t Uwaga: stadium garneli odpowiada stadium dekapoditowemu

Modyfikacje przebiegu ontogenezy wedlug typu dewiacji. Pod pojeciem
dewiacji Siewiercow (1931, 1949) rozumial modyfikacje pierwotnego prze-
biegu ontogenezy w wyniku zmiany zachodzgcej w $rodkowych stadiach
rozwoju osobniczego (ryc. 85). Zmiany te, podobnie
jak w przypadku anabolii, moga polegaé na pow-
staniu zawigzka nowej cechy lub na silniejszym
rozwoju juz istniejgcych zawiazkow (dewiacja do-
datnia), jak i na redukcji czy tez zaniku istniejacych
zawigzkow (dewiacja ujemna). W przypadku dewia-
cji poczatkowe stadia rozwoju przebiegaja jedna-
kowo u przodka i u potomka, dopiero nastepnie

Ryc. 87. Zjawisko dewiacji definitywnej na przykladzie
zeberkowania muszli u slimakéw plucodysznych z rodziny
Clausillidae. (Wedlug Renscha).

A — Cochlodina laminata o muszli gtadkiej; B — Laciniaria bipli-
cata ze skretami wierzchotkowymi gladkimi, za§ pozostalymi ze-
berkowanymi.

W rozwoju osobniczym potomkéw zachodzi odchylenie w sposobie rozwoju.
Dewiacja, ktérej rezultaty rozciggajg sie takze na stadium dorosle
potomkéw moze byé okreslona jako dewiacja definitywna (Rensch, 1954).
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Wedlug Renscha (1954) pojecie archalaksji zastosowane przez Sie-
wiercowa dla oznaczenia wczesnych modyfikacji zawigzkéw okreslonych
organow, winno zosta¢ blizej okreSlone. W zwigzku z tym wyréznia on
archalaksje organogenetyczng — tj. wczesna modyfikacje zawigzkéw
poszczegélnych organéw lub ich systemoéw, zwigzang jednak ogoélnie
z postgastrulacyjnymi stadiami organogenezy, oraz archalaksje ogélna,
wyrazajacg sie modyfikacjami proceséw morfogenetycznych, poprzedza-
jacych etap organogenezy (bruzdkowanie, gastrulacja, histogeneza), Pro-
pozycja Renscha pozwala unikngé niejasno$ci zwigzanych z pojeciem
,»poczgtkowego” stadium rozwoju i pojeciem ,pierwszych zawigzkéw”.

Ryc. 88. Duze roznice wséréd form larwalnych i podobienstwa w stadium doroslym
u komarow jako przyklad inkongruencji. (Wedlug de Beera).
A — Culex, B — Chironomus, C — Corethra.
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Ryc. 89. Schemat filogenetycznych modyfikacji ontogenezy okryw ciala u kregowcéw
(Wedlug Matwiejewa, uproszczone).
1-6 — rozwo6j luski plakoidalnej zartacza, 7-12 — rozwéj tuski rogowej u jaszezurki, 13-15 —
iér ptaka, 16-21 — wlosa ssaka. Z por6éwhapia sposobu rozwoju tych wytworéw wynika, Ze
tuski rogowe gadoéw powstaly drogg dewiacji z lusek pierwotnych ryb, piéra rozwinely sie
z tusek rogowych gadow droga anabolii, za§ wlosy powstaly z nich drogg archalaksji.
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(tj. zastgpienia stadiow larwalnych przez rozwdj zarodkowy) przebieg
ontogenezy ulega glebokiej zmianie, stadia doroste nie réznia si¢ zasad-
niczo od stadiéw doroslych tych organizméw, u ktérych wystepuja
larwy swobodnie zyjace. Takie réznice ontogenetyczne majg nawet
miejsce u réznych podgatunkéw slimakéw.

Ryc. 91. Przystosowania jajeczek tasiemcow jako wyraz cenogenezy.
(Wedlug Jareckiej).

A — Diplosthe laevis; B — Diorchis nyrocae; C — Diorchis sp.,, D — Anomothenia ciltata,
E — Aplopraksis furicigera; F — Hymenolepsis abortiva; G — Diorchis stefanskii.
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mencie kiedy cialo jego zachowuje jeszcze szereg cech larwalnych, wias-
ciwych kijankom (np. obecno$¢ skrzel zewnetrznych (ryc. 94, A). Neo-
tenia aksolotla jest nietrwala, bowiem w okreslenych warunkach zwie-
rze moze ulec przeobrazeniu i osiggnaé¢ cechy dorostej Amblystoma. Na-
tomiast wiele innych plazéw ogoniastych jest trwale neotenicznych (np.
odmieniec-Proteus) przy czym ich neotenia jest niewatpliwie zjawiskiem
wtornym filogenetycznie. Plazy te bowiem wywodzg sie od przodkéw,
ktérzy podlegali normalnie przeobrazeniu. Podobne przypadki mialy

A neotenia A pedogeneza
SRR e SIAAIUM B s A TR R T plerwotna
doroste F< dojrzatose
ot g ptciowa
~N
g ~
g meta- I By .
2 - = — S wtorna
5 morfoza i ‘ —dojrzatese
1 1 ptciowa

filogeneza
k fetallzacja A proterogeneza _
i St L Stadium
RE doroste
R stadium
doroste
A akceleracja A rafiriaca
"T°T~ 'J‘ A T_—J ____stadium
| doroste iz 1 I doroste

Ryc. 93. Ewolucyjna kinematyka ontogenezy okre$lajaca formy wtérnego przemiesz-
czania sie cech na roézne stadia rozwoju osobniczego. (Oryginalne).

miejsce w ewolucji kopalnej grupy plazéw-labiryntodentéw Brachyopi-
dae, znanych z permu i triasu. Jak wiadomo wigkszo$¢ labiryntodontow
prowadzila ziemnowodny tryb zycia i zamieszkiwala przypuszczalnie
brzegi zbiornikéw wodnych, co pozwolilo im na osiagniecie znacznego
stopnia przystosowania do zycia naziemnego. Suchy klimat permu spo-
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wodowal, zdaniem rodzieckiego paleontolga. A. P. Bystrowa (1957), ko-
nieczno$é ich wtérnego i calkowitego powrotu do srodowiska wodnego.
Do tych warunkéw klimatycznych mogly przystosowaé sie zdaniem By-
strowa tylko labiryntodonty nigdy nie opuszczajace wody, czyli jak je
okresla ,hiperhydrofilne”. U pewnych z nich, jak np. u goérnoperm-
skiego Dwinosaurus doszlo do zahamowania metamorfozy (ryc. 94 B).
Byly to labiryntodonty, u ktérych oddychanie skérne i plucne zostalo
wtoérnie zastapione przez oddychanie skrzelowe. W stanie kopalnym za-

Rye. 94. Funkcjonujgcy cale Zycie aparat skrzelowy jako cecha neoteniczna plazow
wspolczesnych i kopalnych. (Wedlug Bystrowa).

A — czaszka 1 szkielet skrzelowy dzisiejszego aksolotla; B—to samo u gérnopermskiego
Dvinosaurus. Br — odpowiednie elementy szkieletu skrzelowego.

chowal sie wlasciwy stadium doroslemu tego neotenicznego labirynto-
donta skostnialy szkielet skrzelowy (ryc. 94, B). Zahamowanie metamor-
fezy  stanowilo mechanizm wstrzymujacy te plazy przed wychodzeniem
na lad, bowiem taka wlasnie zmiana trybu zycia stanowi najczeSciej bez-
posredni rezultat metamorfozy u plazéw.

Rozwazania powyzsze rzucajg wazne $wiatlo na przyczyny czestego
wystepowania neotenii wsrdéd kopalnych i wspoélezesnych plazow. We-
dlug Szmalgauzena przyczyng rozpowszechnienia sie neotenii wsrod
plazéw byla ogélnie biorgc konkurencja ze strony gadéw, ktére wy-
pieraly je z biotopéw naziemnych i ,,spychaly” w walce konkurencyjnej
z powrotem do §rodowisk wodnych (por. t. I, str. 508). Warunkiem prze-
trwania plazéw stal sie w wielu wypadkach wtérny ich powrét do zycia
w wodzie, gdzie przewaga przystosowawcza gadéw nie zaznaczala sie
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przez zmiany dokonujgce sie we wczesnych stadiach ontogenezy. Formy
doroste, powstajagce w wyniku takich wczesnoontogenetycznych mody-
fikcji, reprezentuja ,,od razu gotowych” przedstawicieli nowego typu.
Tym faktem stara sie Schindewolf uzasadni¢ takze brak form przejscio-
wych reprezentowanych przez stadia doroste. Za brak ten odpowiedzialny
jest skokowy charakter przemian makromutacyjnych, oraz modyfikowa-

Rye, 97, Przyklady mutacji o silnym efekcie fenotypowym. (Wedlug autoréw); mu-

tacja ,,hemithorax” (A—C) i ,Kr” (D—F) u Drosophila melanogaster; stwierdzona

W przyrodzie aberracja u chrzaszcza Prionus, odpowiadajaca mutacji ,,duplicated”
u Drosophila (G), oraz osmionoga aberracja u pchly (H).

2{ Zasady nauki o ewolucji t. II.
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nie przez nie wczesnych stadiéw ontogenetycznych. Réwnoczesnie postu-
lowany przez Schindewolfa mechanizm typogenezy wyjas$nia przyczyny
luk w dokumentacji poleontologicznej, systematycznie zwigzanych z po-
czatkowymi etapami historii szczepéw. Luk tych nie mozna wyjasnic¢
czynnikami geologicznymi lub ekologicznymi, wynikaja one natomiast
z samej natury proceséw uczestniczacych w typogenezie. Odpowiadaja
one pierwotnym nieciaglo$ciom, naturalnym skokom procesu ewolucyj-
nego, wywolujagcym luki miedzy typami strukturalnymi.

Dodatkowsa cechg charakteryzujacg proces typogenezy jest znacznie
podwyzszone tempo przemian ewolucyjnych, przyjmujacych charakter
burzliwy i raptowny. Przewyzsza ono wielokrotnie érednig szybkosé ewo-
lucji danego szczepu, powoduje powstanie zazwyczaj wzglednie krétkiego
paroksyzmu filogenetycznego (por. str. 482). Duza skala przemian w as-
pekcie morfologicznym i taksonomicznym realizowana w stosunkowo
bardzo krotkim czasie, znajduje swe wytlumaczenie w charakterze zmian
genetycznych zaangazowanych w proces typogenezy.

W rezultacie typogenezy uksztaltowane zostajg zasadnicze rysy mor-
fologiczne nowego szczepu, oraz dochodzi do zrdéznicowania tego pod-

we VY VYV

r
S
e

— Tupol. Il rz
Typost.Ill rz
NZ- Typog.Ilirz

Typogeneza

Ryc. 98. Fazy ewolucji wedtug teorii typostrofizmu. II-III rz — odpowiednie fazy
drugiego i trzeciego rzedu. (Wedlug Schindewolfa).

stawowego typu na kilka zasadniczych mniejszych jednostek, zapoczat-
kowujacych podstawowe kierunki rozwojowe w obrebie grupy. W kon-
cepcji Schindewolfa typogeneza obejmuje zaréwno wyodrebnienie sig
nowego szczepu, jak i jego wczesne zroznicowanie na gléwne kierunki
filogenetyczne. Jest to okres rewolucji ksztaltotwoérczej, umozliwiajacy
przemiany o radykalnym znaczeniu, wytyczajace tym samym kierunki
dalszego rozwoju danej grupy. Procz glownej typogenczy, prowadzace]
do powstania jakiej§ wiekszej grupy, wystepuja jednak typogenezy niz-
szego rzedu, o odpowiednio nizszym zakresie przemian, powodujace zroi-
nicowanie sie¢ podstawowego typu, na szereg jednostek niZszej rangi sys-
tematycznej (por. str. 488, ryc. 98).
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stopnie rozwoju
morfologicznego gady ssakl czas realizacji
i fizjologicznego
powstanie tozyska doina kreda.
Zyworodnost bez tozyska jura
jajorodnoét i jajozyworo- :
dnose R trias
| karmienie mto mle- :
| kar cdego mle trias

| Kiem

powstanie widrnego stawu
Zuchwowego i kosteczek
stuchowych

Nnghdas 3 |t stopniowo w winiku
ustalenie temp. ciata k! pOprzednich procesow,
i

w triasie,statocieplnosc”

S .
| 1
oddzielenie komor serca @ rias

A
powstante przepony \\/‘/&/ \}1/&\;// perm/trias

okrywy ciata i)?g?é\s?;

wtérne kostne podniebienie _/ﬁ — dolny trias

gorny trias

-
w0

dolny trias

roznicowanie uzebienia stopniowo perm-trias

postawa ciata pgerm

Ryc. 99. Stopniowe i addytywne powstawanie organizacji ssakéow. (Cze§ciowo we-
dtug Colberta, zmienione i uzupelnione)

Poszczegblne cechy morfologiczne i fizjologiczne wchodzgce w skiad kompleksu okreSlaja-

cego organizacje dzisiejszych ssakéw powstawaly heterochronicznie (w réznych okresach his-

torii) i sumowaly sie wtérnie w rezultacie ,,nawarstwien’, Uproszczenie zuchwy (nie zazna-

czone na schemacie) uwazane do niedawna za giowng roznice diagnostyczng miedzy gadami

i ssakami wydaje sie by¢ stosunkowo malo waznym i pdéZno zrealizowanym (dolna kreda)
wydarzeniem.
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kategorii systematycznych wyzszego szczebla jest wyraznie procesem
,miedzystrefowym” !. W normalnym przebiegu historii szczepu, przejécie
do nowej strefy przystosowawczej a tym samym powstanie nowego typu
przystosowawczego, jest wiec wydarzeniem ktore poprzedza réznicowa-
nie sie powstalej w ten sposéb grupy na liczne gatunki, rodzaje i ro-
dziny (ryc. 100). Simpson w przeciwienstwie do Schindewolfa stoi na

Otwarcie nowych stref przystosowawczych + wymieranie

Faza ,eksplozywna® Faza ,,normalna”
Przewaga ewalucji Przewaga ewolucjt
kwantowej. filetycznej.
Wielka zmiennost. mniejszona zmiennosc..
Wiele typbw posred- Brak typow przejsciowych
nich.

Ryc. 100. Schemat ulatwiajgcy zrozumienie koncepcji ewolucji kwantowej, jako pro-
cesu prowadzgcego do opanowania nowych stref przystosowawczych (,przemiana
miedzystrefowa”). (Wedlug Simpsona).

Ewolucja kwantowa moze byé wydarzeniem jednorazowym, wzglednie tez wielokrotnym,

powtarzajgcym sig przez pewien okres we wzglednie krétkich odstepach czasu i sumujgcym

sie do powstania ,,fazy eksplozywnej ewolucji” w historii danego szczepu. Na uwage zasiu-

guje ,kanalizacja rozwoju” w dalszej ewolucji wywolana wymarciem linii zajmujgcych strefy

poérednie, oraz ograniczeniem przemian ewolucyjnych do rozwoju w obrebie poszczegélnych
stref przystosowawczych.

stanowisku, ze nie oznacza to tym samym, iz w rezultacie ewolucji
kwantowej powstaje wpierw wyzsza kategoria jako taka, (np. rzad bez
rodzin) aby dopiero potem réznicowaé si¢ ,,z géory w doI” na jednostki
nizszego szczebla (rodziny bez rodzajéw, rodzaje bez gatunkéw, a wresz-
cie na gatunki i odmiany). Powstajacy szczep reprezentowany jest bo-
wiem przez konkretne gatunki, te za$ powstaja w rezultacie normalnej

1 Charakterystyka ewolucji kwantowej od strony przystosowawczej i gene-
tycznej przedstawiona jest na str. 221.
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dlugosci trwania okreséw, ktérym odpowiadaja luki w poczgtkowym
okresie historii 16 rzedéw ssakéw. Wynoszg one Srednio ok. 24%, calej
dlugosci trwania ich ewolucji i wahajg sie w granicach 50 -5 mln lat,
(Srednio wynoszac 17,5 mln lat). Biorge pod uwage rozmiar zmian struk-

JURA KREDA TRZECIORZED
Paleoc.| Eocen |0ligoc! Miocen|Plioc.

[~)

Therapsida

T Multituberculata

7 Z 7
_____ j‘_—} Pantotheria

‘5\ ______ T T Marsuplalia

i | I, > Taeniodontia

| : | -~ T 2 7 7 Edentata

E W2 : 72727 Lagomarpha

: :‘\‘,---, 1 77772 'r/ 77727 Rodentia

| {zi!- 2227 727 PrL.mates

\ n | PZZZZZZZZ27Z7Z (hiroptera

LR, A 7 Jnsectivora

E ,’1'" 7 [ ZZZ7Z 777 Cetacea
N2 AL : Carnivora
i T 7777727 Artiodactyla
\

"'"'b Condylarthra

2 7 71 Perissodactyla
Litopterna
7 7 777 77> | Notcungulata

Ryc. 101. Eksplozywne réznicowanie ssakow lozyskowych na przelomie kredy i trze-

ciorzedu z uwidocznieniem luk systematycznych w danych paleontologicznych, zwig-

zanych z wczesnymi etapami wyodrebniania si¢ poszczegdlnych rzedéw (linie prze-

rywane). Przestrzenie niezakreskowane — luki przypadkowe. (Wedlug Simpsona
i Schindewolfa).

turalnych i przystosowawczych, jakie dokonaly sie w tym etapie ich
historii, oznacza to, ze na okresy te przypadalo co najmniej dwukrotne
zwigkszenie tempa zmian ewolucyjnych, a w pewnych przypadkach na-
wet 10 - 15 krotne jego zwiekszenie.

Procz przySpieszenia tempa ewolucji, dodatkowg przyczyng niekom-
pletnosci danych paleontologicznych byla mala liczebno$é populacji
w fazach przemian kwantowych. Z jednej strony zmniejszala ona szanse
zachowania si¢ przedstawicieli takich populacji w stanie kopalnym, ktéra
jest proporcjonalna do liczebno$ci osobnikéw. To rozumowanie Simpsona
znajduje pelne poparcie w pogladach Jefremowa (1950), ktéry analizujgc
w gleboki sposéb prawidlowo$ci rzadzace powstawaniem i zachowywa-
niem si¢ szczatkéw kopalnych ustanowil tzw. ,prawo malych liczb”.
Stwierdza ono, ze gatunki wystepujace w malych i nielicznych popula-
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okre$lony poziom procesow fizjologicznych). Ostatnio J. Huxley (1958)
zaproponowal na okre§lenie takich grup termin stopni czyli ,,gradéw”
(,grades”). Kazda grupa o naturze ,gradu” sklada sie z calego szeregu
grup, stanowigcych oddzielne galezie filogenetyczne, cechujgce sie pocho-
dzeniem od wspélnych przodkow i wykazujace podobny kierunek ewo-
lucji. Dla takich grup Huxley zaproponowal nazwe gatezi czyli ,kladow”
(.,clades”). Klady w swoim rozwoju rodowym mogg osiggaé rézne stopnie
rozwoju strukturalnego i ich kolejni przedstawiciele bedg wowczas na-
lezeli do kilku odrebnych ,.,gradéw”. (ryc. 103). Przykladem takich pro-

- AVES, Teleostet
Holostet

= i
e Subholostet
g)
<
= . R o
| Paleoniscoidea :
i Sy
v «—— kladogeneza - >

kladogeneza

Rye. 103. Anageneza i kladogeneza w ewolucji kregowcow (z lewej) oraz ryb pro-
mieniopletwych (z prawej). (Wedlug Huxleya, zmienione).

W obu przypadkach wyr6zni¢ mozna wyrasnie stopnie strukturalne (organizacyjne) zwane
gradami. Niektére grady osiagniete zostaly niezaleznie w rozwoju roéznych szczepéw (np.
Homotherma, z lewej i prawdopodobnie Subhkolostei i Holostei, z prawej).

cesOw moze by¢ ewolucja graptolitow, przebiegajgca w wielu niezalez-
nych liniach (,,klady”) poprzez analogiczne etapy strukturalne (,.grady”),
okreflajace zarazem poziom morfologicznej komplikacji kolonii (por. t. I,
str. 443 - 445, ryc. 194). Podobnie ewolucja ryb promienioptetwych pole-
gala na tym, ze bardzo liczne ,klady” osiggaly réiny poziom strukturalny
definiujace je jako przedstawicieli kolejnych gradéw (por. str. 501).
Wspolczesna systematyka wyroznia kategorie zaréwno o charakterze ,,gra-
dow” jak i ,kladéow” i ten sam podzial systematyczny obejmuje katego-
rie o jednym i drugim charakterze. Ten kompromis uwzglednia zarazem
typologiczno-morfologiczne, jak i filogenetyczne kryteria jednostek syste-
matycznych, za$§ pewna niekonsekwencja i dowolno§¢ w ich stosowaniu
w poszegoélnych przypadkach ma powazne przyczyny praktyczne. Wynika-
ja one przede wszystkim z tego, Ze konsekwentnie filogenetyczna systema-
tyka jest niemozliwa do przeprowadzenia ze wzgledu na fragmentarycznosé
naszej wiedzy o stosunkach rodowych, jak i ze wzgleau na niezwykle
skomplikowany obraz rozwoju ,kladéw” tj. rzeczywistych filogenetycz-
nych jednostek systematycznych.
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ganizmow z materii nieorganicznej), a obecnie odzywa on w nowej for-
mie. Proces biogenezy moze by¢ sprowadzony w wielkim uproszczeniu
do dwu faz rozwojowych — fazy chemicznej, w ktérej doszio do wiel-
kiego zroéznicowania chemicznego, powstajgcych drogg nieorganicznej
syntezy zwigzkéow chemicznych, oraz nastepujacej po niej fazy rozni-
cowania morfologicznego (por. t. I, str. 210). Stosunki te przedstawiaja
najpro$ciej slynne ,stozki Pirie’go” (1959), z ktorych dolny odpowiada
etapowi réznicowania chemicznego przy znacznej jednorodnoseci struk-
turalnej, géorny za§ etapowi réznicowania morfologicznego przy wzgled-

powstanie zycia

chemiczne zroznicowanie chemiczne zrpinlcowanie
morfologiczna jednorodnose morfologiczna jednorodnoét

A C

A './ faza ewolucji
morfologicznej

‘ ustalenie sig jednolitosct

systemow blochemicznych

2gc[e preaktualistyczne

{protoblonty)
chemchne erzmcowanLe &
morfologiczna jednorocnose faza ewolucit

B chemicznej

Ryc. 105. Dwie glowne fazy ewolucji organicznej. (Wedlug Pirie'go, Ruttena
i Nursalla).

A — wedlug klasyczne] koncepcji Pirie’go (tzw. ..stozki Pirie’go”); B — schemat stoZkéw

Pirie’go wedlug modyfikacji zaproponowanej przez Ruttena; C — schemat stozkowy w uje-
ciu Nursalla,

nym ustaleniu jednolito$ci biochemicznej (powstanie przewagi syste-
mow opartych na biatkach i estrach fosforowych, ryc. 105, A). Wedlug
wielu badaczy biochemiczna jedno$é zycia wywolana zostala zjawiskiem
selekeji okre§lonych systeméw chemicznych (por. t. I, str. 208). Kla-
syczne ujecia (m. in. ujecie podane przez Pirie’go) sugeruja, ze zycie
w swej ostatecznej formie powstalo jednorazowo i rozwinelo sie tylko
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eliminowaly one inne linie, ,,dazace” do podobnych rozwigzan na innej
drodze. Czynnik ten na pewno przyczynil sie do eliminacji wielu drég
rozwojowych, ktére jako mniej udane znikly wcze$nie z powierzchni
Ziemi, przyczyniajac sie tym samym do wzglednie duzej jednosci poz-
niejszego Swiata organicznego.

8 g
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plerwotny system biogeochemiczny

Ryc. 106. Schemat polifiletycznego pochodzenia $wiata organicznego w ujeciu
J. R. Nursalla. (Wedlug Nursalla, zmienione).

Sugeruje on wielokrotne i niezalezne powstanie praorganizmoéow (eobiontéw) z pierwotnego

systemu biogeochemicznego, oraz niezaleine osigganie szczebla organizacji komorkowej i wielo-

komérkowej przez poszczegdlne szczepy organiczne, ktérych odrebnos$é zaznaczytaby sig
niekiedy juz na etapie eobiontow.

Proces radiacji adaptatywnej. Pojecie radiacji adaptatywnej, jej zna-
czenie dla rozwoju rodowego, oraz pewne liczba konkretnych przykla-
dow sg juz nam dobrze znane (por. t. I, str. 146, str. 517, str. 562; t. II,
str. 211, str. 217). Pozostaja nam do omowienia pewne ogdlne rysy, oraz
mechanizmy tego procesu w szczegdlnosci dotyczgce roznicowania sig
duzych grup systematycznych.

Pod wzgledem morfologicznym proces radiacji adaptatywnej polega
na roznicowaniu sie pewnego wyjsciowego, pierwotnego typu struk-
turalnego na szereg pochodnych typéw, wykazujagcych taki czy inny
stopien specjalizacji (por. str. 401). Waznym czynnikiem elementarnym,
przejawiajacym sie w procesie radiacji jest wiec zjawisko dywergencji
(por. str. 543), oraz pdzniejszy kierunkowy rozwéj wyodrebnionych w jej
rezultacie szczepéw lub linii ewolucyjnych (ewolucja sekwencjonalna,
sukcesyjna).
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zastgpienie pradrapieznych przez wlasciwe drapiezne. Ewolucyjny suk-
ces danej grupy nie jest wiec jednoznacznie okre$lony stopniem specja-
lizacji i zakresem przystosowan, lecz zalezy od konkretnych warunkéw
jakie moga zaistnieé w procesie rozwoju.

przezycie bardzie)

m wyspecjalizowanych

;le::'sir'e't':" a
przez konkurencje
ze strefy b lub tnngj

' e przezycie mniej
R wyspecjalizowanych

i e ] e Zgwezenie obu
B | stref przez ogblnie
niesprzyjajace warunki

S-Abderitinge -

Palagothentinge .-

) ". <
B £ Caengleslinae

- g P g go

C paleocen eocen oligocen miocen pliocen plejst.— dzis
Ryc. 108. Przezywanie bardziej i mniej wyspecjalizowanych., (Wedlug Simpsona).

A-B — schemat uogélnionych stosunkéw; C -—— konkretny przyklad przezycia mniej wyspec-
jalizowanych oparty na ewolucji poludniowo-amerykanskich torbaczy (Caenolestoidea).
Pola niezakropkowane odpowiadajg strefom przystosowawczym.

Na szerokiej plaszczyZnie biologicznej rozpatruje problem przysto-
sowawczego znaczenia przystosowan i kierunkéw rozwoju A. N. Sie-
wiercow (1931, 1949). Wyréznia on 2 gléwne kierunki ewolucji, pod
wzgledem jej przystosowawczego znaczenia — Kkierunek ogélnego po-
stepu morfo-fizjologicznego, czyli aromorfozy, oraz kierurek czesciowego
przystosowania czyli idioadaptacji?l.

1 W istocie Siewiercow wyréznial az 4 takie kierunki ewolucji: 1) aromorfozy,
2) idioadaptacje, 3) cenogenezy czyli przystosowania embrionalne (i larwalne),
4) degeneracje morfologiczng. Jak wykazal! Szmalgauzen, wyrdznienie cenogenez
jako osobnego kierunku przeksztalcenn morfofizjologicznych nie jest usprawiedli-
wione, bowiem z punktu widzenia znaczenia przystosowawczego sg one albo aro-
morfozami (np. powstanie lozyska czy blon plodowych), badz tez majg charakter
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Ryc. 109. Przejawy morfologiczne idioadaptacji. (Wedlug Nikolskiego).

A, — pokrdj i asymetria cialta u fladry (Pleuronectes); Bj-Bp dwuoczek (Anableps tetro-
phthalmus) i budowa jego oka; a — 0§ widzenia powietrznego, b — o$§ widzenia podwodnego,
¢ — przegroda poprzeczna oka, s — soczewka.

Rye. 110. Schemat procesu ewolucyjnego w s$wietle teorii aromorfozy. (Wedlug
Siewiercowa).

W pewnym momencie historii szczepu A dochodzi do aromorfozy, tzn. podwyzszenia poziomu
organizacji (aj;—ap). Proces przystosowania zachodzi nastepnie na drodze idioadaptacji
(b, b’, by), utrzymujacych organizacje na tym samym poziomie (Q). Procesy te mogg tez
mie¢ charakter waskiej specjalizacji (S). Po pewnym czasie moze doj$é do nowej aromorfo-
zy (ag—a4) prowadzacej znowu do podniesienia poziomu organizacji (R), po czym ewolucja
moze zachodzi¢ dalej na drodze idioadaptacji (bg). Inne linie potomne A mogg wykroczyé
na droge degeneracji (ry—rp) obnizajacej poziom organizacji (P) i podlegaé nastepnie réz-
nicowaniu o charakterze idioadaptacji (rg—rg).



http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl



wydaje sie konieczne zastgpienie ich pojeciem réznego prospektyw-
nego znaczenia specjalizacji 1.

Przykladem roéznego znaczenia prospektywnego specjalizacji mogg
byé odmienne sposoby redukeji pale6w u parzystokopytnych (ryc. 111),
W jednym przypadku mamy tu do
czynienia ze sposobem redukeji,
przy ktéorym zanik palcéw bocznych
nie pocigga za sobg odpowiedniej re-
dukeji kosei $rodrecza i $rdodstopia
" (rye. 111, A, II, V). Zajmuja one
czes¢ powierzchni stawowej, ostabia-
jac staw pod wzgledem biomecha-
nicznym. Ten sposdb redukcji, przy
ktérym uparcie nie dochodzi do kon-
sekwentnej redukecji pale6w bocz-
nych i1 odpowiedniej przebudowy
stawu wlasciwy byl wymarlym gru-
pom parzystokopytnych (,,typ ina-
daptatywny”). Natomiast wszystkie
obecnie zyjace parzystokopytne majg
inng budowe stawu, przy czym fun-
kcjonalne palce (III i IV) zajmujag
calg powierzchnie nadgarstka i stepu
i wypierajgc szczgtkowe kosci palcoéw
xY bocznych poza obreb powierzchni

S \W@
\M M:\d V3 'R vy \16_‘?)
7 g”‘g;\ : S /])/‘

% Ryc. 112, Przyklady réznego znaczenia pro-

spektywnego przystosowan na przykladzie
Gl rozwoju zebéw u pradrapieznych (A—B)
i drapieznych (C). Zeby krajgce cienio-

wane. (Wedlug Abela).

stawowe]j (ryc. 111, B). Tak przebudowany staw jest w pelni przygoto-
wany do pelnienia swej funkeji w warunkach, kiedy caly ciezar ciala
spcezywa jedynie na dwu palcach (,,typ adaptatywny”).

Innym przykladem sg rézne rozwigzania przystosowawcze w odnie-
sieniu do tzw. zeb6éw krajacych (nozyce) u ssakéw drapieznych (tak na-
zywamy odpowiednio zmodyfikowane wydluzone zgby policzkowe). Po-
jawiajg sie one u progresywnych pradrapieznych (ryc. 112, A - B), przy

1 W ten sposéb pojecie to obejmuje moze nieco bardziej rozlegly kategorie zja-
wisk, lecz pozwala unikngé wrazenia, ze rzeczywiscie istnialy ab initio nieprzy-
stosowawcze kierunki specjalizacji, co w najmniejszym stopniu nie wynika z in-
tencji Kowalewskiego.
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szczep6w zaznaczaja w historii zycia momenty przelomowe. Schinde-
wolf (1954, 1955, 1962) ostatnio wielokrotnie podkreslal, ze te momenty
przelomowe stanowily pod wzgledem geologicznym bardzo krétkie epi-
zody, réwnoczesnego masowego wymierania licznych starych szczepéw,

KARBON PERM TRIAS JURA

Fusulinida
Conulariida
Tabulata
Streptelasmat
Columnariina
Astrocoeniina
Fungiina
Favina
Trilobita
Eurypterida
Beyrichiida
Leperditiida
Thysanura
Palaeodictyopt.
Megasecoptera
Protohemiptera
Orthoptera
Untonacea
Carditacea
Cardiacea
Myacea
Ostreacea
Bellerophontac.
Platyceratacea
Subulitacea
Patetlacea
Trochacea
Littorinacea
Cerithiacea
Naticacea
Solenochilida
Goniatitina
Ceratitina
Phytloceratina
Trepostomata
Cryptostomata
BDalmanellacea
Productacea
Blastoidea
Inadunata
Flexibilia
Camerata
Articulata
Rhachitomi
Stereospondyli
Ichthyosauria
Sauropterygia
Rhynchoceph.
Squamata
Archosauria
Pelycosauria
P || |ctidosauria

Ryc. 113. Zmiana fauny na granicy permu i triasu. (Wedlug Schindewolfa).
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po ktorych nastepowaly okresy réwnie raptownego powstawania nowych
szczepow (,,Faunenschnitte”). Szczegdlne znaczenie przypisuje Schin-
dewolf zbadanym przez siebie profilom warstw przejéciowych miedzy
permem i triasem w Gérach Slonych (Salt Range) w Pakistanie. Badania
przeprowadzone na innych obszarach, gdzie réwniez znamy ciagle
przejScia miedzy permem i triasem (Grenlandia, Kaukaz) nie potwier-
dzajg jednak tych pogladéw Schindewolfa. Szczegdlne znaczenie przy-
pada tu fundamentalnym badaniom przeprowadzonym przez geologéw
i paleontologéw radzieckich (Ruzencew i Saryczewa 1965). Pozwolily
one ustalié¢ rzeczywisty charakter zmian fauny morskiej na granicy
permu i triasu, ktére polegaly na dlugotrwalym i nieréwnomiernym pro-
cesie stopniowego wymierania poszczegélnych grup. Zmiany nie mialy
wiec charakteru raptownego. Fuzuliny silnie zubozale, przez dluzszy
czas jeszcze stopniowo dogasaly. Tabulata i Tetracoralle nie wymarly

JURA KREDA TRZECIORZED [CZW.

[soptera
Aphaniptera
Strepsiptera
Dreissensiacea
Rudistae
Euomphalacea
Trochonemat.
Nerineacea
Pyramidellac.
Atlantacea
Lamellariacea
Spiratellacea
Phylloceratina
Lytoceratina
Ammonitina
Belemnoidea
Pyonodontoud.
Aspidorhynch.
Urodela
[chthyosauria
Sauropterygia
Mesosuchia
Pterosauria
Theropoda
Sauropoda
Ornithischia
Odonthogn.
Palaeognath.
Neognathae
Caenolestoid.
Insectivora
Chiroptera
r— Taeniodontia
Primates
Carnivora
Sirenta
e Condylarthra
Litopterna
Notoungulata
Perissodactyla
Artiodactyla
Edentata
Rodentia

Ryc. 114. Zmiana fauny na granicy kredy i trzeciorzedu. (Wedlug Schindewolfa).
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kregowcow w wyniku oddzialywania odpowiednich c¢zynnikéw $rodo-
wiska i stanowig one pelng analogie do patologicznych proceséw osob-
niczych u dzisiejszych zwierzat. Na ogélne okreslenie tych zjawisk
Nopsca wprowadzil pojecie ,,arrosti” (arrhostia) tj. choréb dziedzicznych,
wlasciwych okre§lonym liniom filogenetycznym. Choroby te powstaja
w rezultacie zaburzen przemiany materii pod wplywem zmiany warun-
kéw zycia i przekazujg sie dziedzicznie. Na przyklad Nopsca przyjmo-
wal, ze bodzce traumatyczne (np. wielokrotne zranienia u kopalnych

kreda

trias

Ryc. 115. ,,Aberrantne” typy muszli Ammonoidea, poprzedzajace masowe wymiera-

nie pod koniec triasu i kredy. Uderza podobienstwo muszli — powstatych niezalez-

nie w réznych grupach wyspecjalizowanych amonitéw i uwazanych przez wielu
badaczy za wynik ,,wyradzania szczepowego”. (Wedlug Schindewolfa).
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wskutek czego dotychczasowa norma traci swe znaczenie przystosowaw-
cze. Selekcja dosrodkowa (stabilizacyjna) zastgpiona zostaje selekcja od-
Srodkows 1 frakcjonujgcg. Obraz filogenetyczny takiego procesu, to po-
dzial jednej poczatkowo grupy na szereg potomnych linii ewolucyjnych
(ryc. 116). W pewnych przypadkach wszystkie takie linie szybko wy-

+wymarcie

nlekorzystna zmiana

srodowiska g

Ryc. 116. Schemat wyjasniajgcy przyczyny zwiekszonego réznicowania poprzedza-
jacego wymieranie. (Wedlug Simpsona).

A — sytuacja w Kktérej niekorzystna zmiana Srodowiska powoduje réznicowanie na liczne

linie probujgce bez powodzenia penetrowaé rézne kierunki rozwoju; B — przypadek w kto-

rym jedna z linii powstalych przy niekorzystnych zmianach $§rodowiska przechodzi do nowe}j
strefy dajgc poczatek nowemu typowi przystosowawczemu, za§ pozostale wymieraja.

mierajg bezpotomnie (ryc. 116, A), w innych — niektore linie prowadza
do opanowania nowej strefy przystosowawcze] i pozwalajg na ucieczke
ze strefy zagrozonej zanikiem ze wzgledu na zmiane s$rodowiska (ryec.
115, B). Ta ostatnia sytuacja odpowiada dobrze historii péZnych gadéw
ssakoksztaltnych, ktore przed wymarciem zréznicowaly na szereg linii,
z ktérych tylko nieliczne osiagnely typ przystosowawczy ssaka.

Interpretacja Simpsona daje sie dobrze zastosowaé do klasycznych
przykladéw ,,aberrantnych form senilnych” np. w historii Ammonoidea,
Reprezentujg one raczej przejawy penetracji, czy tez proby eksploracji,
nowych strel przystosowawczych niz przejawy starzenia sie szczepu.
U amonitéw formy aberrantne zaczely sie pojawia¢ na ponad 100 mln.
lat przed wymarciem grupy. Formy o rozkrecajagcych sie muszlach na-
lezg czesto do szeroko rozmieszezonych, licznie wystepujgcych. Wyka-
Zujg one normalny rozwoj, czesto ze stopniowym wzmacnianiem ,,cech
aberrantnych” poprzez diugie okresy czasu. Np. gornckredowy rodzaj
Nipponites o najbardziej nieregularnej muszli wéréd amonitéow, nalezy
do obszerniejszej grupy ,aberrantnych amonitéw” (Nostoceratidae), roz-
wijajacej sie od cenomanu do mastrychtu (tj. przez calg gérng krede).
Sam Nipponites nalezal do form szeroko rozmieszczonych i znany jest
z Kameczatki, Japonii, Madagaskaru, a by¢ moze takze wystepowal
w kredzie Anglii.

Amonity o rozkreconych muszlach zdaja sie stanowié¢ po prostu od-
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poglady na problem czynnikéw wymarcia dinozauréw, przypisuja do-
niostg role zmianom stosunkoéw geograficznych (paleogeograficznych).
Dla zrozumienia tego nader interesujgcego problemu, musimy poswiecié
nieco uwagi $rodowisku zycia dinozaurow. Byla to grupa nader zrézni-
cowana pod wzgledem przystosowawczym i niewatpliwie zamieszkiwala
caly szereg odrebnych srodowisk. Wydaje sie jednak, ze gléwnym osrod-

strefa ce_ratopsow
strefa zauropodow strefa trachodontow stegozaurow LAKQmOZ(lLLl‘OW

podstrefa podstrefa podstrefa podstrefa podstrefa
Brachiosaurus | Diplodocus |Brontosaurus | karnozaurow anatozauréw
(gt.do &8m) |(gt.do 4-5m} | (gt.do 2:3m) [ 3

. . . e ‘,. . » ohe ..gCLd.eLt‘...
wy, laguny, szerokie mielizn btota dolne quesmne gorne czg§

Zaless, asa) : przybrzezne czescl delt rowning L nizwny

Ryc. 117. Jedna z préb rekonstrukeji $rodowiska dinozauréw, jako grupy gadéw

zyjacych gléwnie na nizinach przybrzeznych i plyciznach morskich. Drzewa typu

namorzyn (mangrowe) zaznaczaja granice morza i lagdu. (Wedlug Jefremowa)

kiem zycia dinozauréw jurajskich i kredowych byly nisko polozone wy-
brzeza morz mezozoicznych, obszary deltowe i lagunowe oraz sasiadu-
jace z nimi tereny ladowe !. Romer (1961) poréwnuje typowe Srodowisko
dinozauréw z nizinnymi regionami wschodniej cze$ci dzisiejszych Chin.
Wedlug Jefremowa (1953) wybrzeza takich obszaréw na przestrzeni
wielu kilometréow przechodzily stopniowo w dno morzkie, za§ uksztal-
towanie wybrzezy ladéw mezozoicznych powodowalo, Ze byly one na
ogromnej przestrzeni zalewane przez fale przyplywu. W bardzo sze-
rokim pasie plywow, w obrebie lagun i rozleglych plycizn przybrzez-
nych zyly przystosowane do Zycia wodnego i ziemno-wodnego olbrzymie
zauropody. W obrebie pasa namorzyn i przybrzeznych obszaréw bagien-
nych, oraz w dolnych cze$ciach delt zyly dinozaury kaczodziobe (Hadro-
sauria), oraz polujgce na nie drapiezne karnozaury. Gorne czeSci delt
i przylegle obszary rownin zamieszkiwalyby typowo naziemne grupy
takie jak ,,dinozaury rogate” (Ceratopsia), stegozaury (Stegosauria), ,,di-
nozaury ptasionogie” (Ornithopoda) oraz polujgce na nie drapiezne kar-
nozaury (Carnosauria). Wilgotny i goracy klimat ery mezozoicznej, z sze-
roka strefg tropikalng stwarzal w skali calej planety niezmiernie sprzy-
jajace warunki dla rozwoju gadow (ryc. 117).

1 Przedstawiony tu poglad na $rodowisko w jakim zyly pewne grupy hydro-
filnych dinozauréw zostal silnie zgeneralizowany i odnosi sie w pelni jedynie do
faun kredowych Ameryki Pélnocnej i gérnojurajskich Afryki Wschodniej. Istnieja
natomiast dane, ze w jurze pdlnocnoamerykanskiej, oraz w gornej kredzie na ob-
szarze Mongolii, dinozaury ziemnowodne zamieszkiwaly duze rzeki, daleko od
linii brzegowej morza.
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od niej lecz przystosowawczo odpowiednio ulepszong grupa pochodna,
W pierwszym obie grupy nie sg bezposrednio spokrewnione, lecz przy-
stosowawczo bardzo podobne.

Jeden z najbardziej pouczajgcych przykladéw dajg badania Jepsena
(1949), nad zastepowaniem Multituberculata przez prymitywne gryzonie
w dolnym trzeciorzedzie na obszarze Goér Skalistych. Obie grupy réznig
sie¢ calkowicie swym pochodzeniem lecz reprezentujg ,,gryzoniowaty” typ
przystosowawczy. ,,Archaiczne”, gorzej przystosowane Multituberculata
(mniej udany mechanizm dzialania siekaczy!), zostaly stopniowo wyparte
przez gryzonie (tablica ponizej).

Wiek fauny Multituberculata | Rodentia

Rodzaje ‘ Gatunki ' Rodzaje , Gatunki

Eocen /gbérny 0 I 0 ] 13 31

! érodkowy 0 | 0 | 9 | 19

B 0 0 3 8

dolny 4 3 5 ’ 1 ‘ 4

Paleocen [ gérny 7 | 11 ‘ 1 ‘ 7

grodkowy 6 | 17 | 0 ‘ 0

dolny 5 70 o | 0

Podobne przyklady natychmiastowego zastgpienia jednej grupy przez
druga, przy podobnym ich typie przystosowania mozna tlumaczyé naj-
bardziej prawdopodobnie jako wynik konkurencji. Jednakze podobne
wydarzenia paleontologiczne nie sg calkiem jednoznaczne. Mozna tlu-
maczyé je takze szybkim zajeciem juz oproéznionej niszy ekologicznej.
Wielu badaczy tak wlasnie pojmuje proces zastapienia gadéow panujg-
cych przez ssaki. Proces réznicowania sie ssakéw rozpcczal sie, ich zda-
niem, zbyt pézno aby spowodowaé¢ upadek dinozaurow, zas typy przy-
stosowawcze reprezentowane przez ssaki mezozoiczne i paleocenskie byly
zbyt odmienne od przystosowan dinozauréw, aby spowodowac tak szyb-
kie, konkurencyjne ich wyparcie (Simpson, 1953). Ostatnio poznane
fakty wskazujg jednak, ze réznicowanie przystosowawcze ssakow lozys-
kowych rozpoczelo sie juz co najmniej w gérnej kredzie i wraz z ostat-
nimi faunami dinozauréw rozwijala sie coraz to bogaisza fauna ssakow
(por. t. I, str. 563). Poniewaz geologiczny obraz wymierania i rozwoju
grup jest w pewien sposéb znieksztalcony niekompletnoscig i przypad-
kowoscig danych paleontologicznych (Jefremow, 1950), pewien udzial
konkurencji ze strony ssakow w procesie wymierania naziemnych di-
nozauréw nie jest jednak wykluczony.

Rowniez bezposrednia walka o byt, okreslona stosunkiem drapiezcy
do ofiary mogla odgrywac¢ duzg role w procesach wymierania, Neumayr
(1889) przypisywal wymarcie amonitéw bezposredniemu wytepieniu ich
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bardziej odnosi sie to do takich hipotez jak hipoteza ,,glodu gazowego”
Sobolewa, lub tez hipoteza oddzialywania promieniowania kosmicznego
Schindewolfa. Tymczasem niezaleznie od stopnia prawdopodobienstwa
udziatu takich czy innych konkretnych czynnikéw abiotycznych, w pro-
cesach wymierania szczepéw organicznych, nalezy stwierdzié, ze, ogélnie
biorac, czynniki te nie mozna przyja¢ za calkowicie samodzielne i wy

Protopterus
(}'\fru'kﬂ)

Lepidosiren
(Ameryka Pd))

A —

Rozmieszczenie ryb dwudysznych q: — N Neoceratodus

kopalne zyjace %_% ';:/2"% m“’ : W&»(‘A_\-Lfitratla)
+ Dipteridae (paleozoik) eV {F-%s _, ‘::l;j/g:‘é” ) g
- o Ceratodontidae ( mezozoik ) ~N N

Y

] ».3 Neoceratodus
2 { a
'Lj /6’
&

@

. o Protopteridae (kenozoik) § |°
a & Lepidosirenidae ( kenozoik) ¢

Ryc. 119. Zmniejszanie sie obszaru rozprzestrzenienia ryb dwudysznych w schyl-
kowym okresie ich historii. (Wedlug de Beera, zmienione).

Zwraca uwage szerokie rozmieszczenie rogozebé6w (Ceratodontidae) w erze mezoZoiczne},
oraz skrajnie ograniczone obecnie (relikty filogenetyczne i geograficzne). Z prawej poka-
zano dzi§ zyjgce rodzaje ryb dwudysznych.

starczajace przyczyny wymierania szeroko rozmieszczonych (kosmopo-
litycznych) grup zwierzat i roslin. Zmiany fizycznych czynnikéw Srodo-
wiska abiotycznego mialy bowiem w historii Ziemi charakter regionalny,
przy zachowaniu wzglednie duzej staloSci w przeciggu calej historii zy-
cia i w skali calej planety (por. t. I, str. 172). Réwniez zmiany geochemicz-
nych wlasciwoéci Srodowiska, pomijajgc wczesny etap roéznicowania atmo-
sfery, musialy pozostawi¢ w granicach proceséw regionalnych, nie za$
planetarnych. Wynika stad wniosek, ze zmiany $rodowiska abiotycznego
tworzg raczej tlo procesu wymierania, w ktérym przejawiajg sie ponadto
réznorodne czynniki biotyczne.
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Ryc. 121. Wykres przedstawiajgcy szybkos¢ zaniku cech prymitywnych i przy-
blizong dlugos§é¢ trwania gléwnych rodzajow ryb dwudysznych (Wedlug Westolla).

A, A’ — Dipnorhynchus; B — Dipterus; C — Pentlandia; D — Scaumenacia; E — Fleurantia;
F — Phaneropleuron; G — Uronemus; H — Ctenodus; I — Sagenodus; J — Conchopoma;
K — Ceratodus; L. — Epiceratodus; M — Protopterus i Lepidosiren.

leznoéé¢ szybkosci obu cech okreslajacych postaé zebow trzonowych u ko-
niowatych. Ponadto kazda z tych szybko$ci byla zmienna, przy czym obie
ulegly przyspieszeniu pod koniec oligocenu. Jednak wysokos§é parakonu
ulegla wiekszemu przyspieszeniu co utrzymalo sie mniej wiecej do Srod-
kowego miocenu. Obie tez cechy wykazujg zwolnienie tempa ewolucji
pod koniec miocenu, co zwlaszcza odnosi sie do diugo$ci ektolofu. Spo-
séb, w jaki dokonujg sie zmiany szybkosci ewolucji okre§lone zwigksza~-
niem sie wysoko$ci zgbéw trzonowych, swiadezy ponadto o wyodrebnie-
niu sie dwu oddzielnych linii filogenetycznych, ktére roznig sie tempem
ewolucji morfologicznej. Poczgtkowo jednolita linia filogenetyczna Hy-
racotherium (= Eohippus) — Mesohippus ulega bifurkacji na linie:
1) Hypohippus o ogdlnie mniejszej szybkosci w ewolucji tych cech, oraz
2) Merychippus — Neohipparion o wiekszej szybkosci tych samych prze-
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cych jednostek, stanowigce proces o postepie arytmetrycznym. Proces
powstawania nowych jednostek taksonomicznych ujmuje Zeuner jako
proces podzialu na dwa lub wiecej gatunkéw, co upodabnia go w pew-
nym sensie do rozmnazania organizmoéw, np. bakterii. Graficznie przed-
stawiona czestos¢ czasowa bylaby krzywa jednowierzchotkows, przypo-
minajgcg krzywg wzrostu populacji bakterii. Okres szybkiego wzrostu
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Ryec. 123. Krzywe czestosci czasowej jezowcdéw nieregularnych. (Wedlug Zeunera).
A — dla rodziny Chypeastreidae; B — dla rodzaju Salenia. Raptowna roéznica miedzy plioce-

nem a plejstocenem w A wynika z niekompletno$ci danych paleontologicznych.

krzywej czestoéci czasowej odpowiada temu momentowi w historii szcze-
pu, w ktérym zaznacza sie przewaga tworzenia nowych rodzajéw nad ich
wymieraniem, za$ okres stabilizacji — réwnowadze obu czynnikéw. Od-
powiednio szybkie lub powolne opadanie krzywej okreslone jest takze
dzialaniem obu tych czynnikéw.

Simpson (1949, 1953) przekonywajgco udowodnil, ze w istocie czyn-
niki okre§lajace postaé¢ krzywej czesto$ci czasowej sg znacznie bardziej
skomplikowane, niz to wynika z modelu podanego przez Zeunera. Przede
wszystkim wywolane jest to faktem, Zze tworzenie sie nowych jednostek
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czyna swg kariere ewolucyjng jako slabo zréznicowana, aby nastepnie
zwiekszaé ten stopien az do osiggniecia momentu maksymalnego zrézni-
cowania (wierzcholek krzywej). Nastepnie rozpoczyna sie mniej lub bar-
dziej szybki upadek grupy, wyrazajacy sie spadkiem stopnia zréznicowa-

0 F G
006 03 3 A
7’
0,04 02 2| AGNATHA
X~
002 0/ 1:; _
0 0.0 = o-== rzgdy
1 +—e rodziny
010 05 5¢ o—o rodzaje |6 F 0
0,08 04 4} 18 0,18 0,36
0,06 03 3
004 02 2} 16 016 032
002 01 1
0 0 0- 114 014 0,28
]
0,08 04 4-
412 012 024
0.06 03 3|
004 02 2}
10 0,0 0,20
0,02 01 1|
9 090,18
0 00
8 08016
7 07 014
5 06 012
5 05 010
4 04008
3 03 0,06
2 02004
101 002
I 0 0 O

Ryc. 125. Wykresy pierwszego pojawienia sie na milion lat znanych rzedéw, rodzin
i rodzajéw czterech gromad pierwotnych kregowcéw. (Wedlug Simpsona).

Litery O, F i G nad skalg pionowa oznaczajg kolejno rzedy, rodziny i rodzaje na milion
lat. Skala czasu podzielona jest na okresy geologiczne od ordowiku do trzeciorzedu; Kd,
Kg — karbon dolny i gérny.

nia. Dlatego krzywa jednowierzcholkowa jest najczestszym wyrazem gra-
ficznym tych stosunkéw (ryc. 123 A, B). Mimo ogélnego podobienistwa
krzywe te réznia sie znacznie dlugoscig trwania, polozeniem i wysokoscig
wierzcholka, oraz pochyleniem krzywej wzrostu i upadku grupy. Stosun-
kowo czesta jest krzywa cechujgca sie stosunkowo raptownym réznico-
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szg (w mln lat): np. dla trylobitéw — 29,5, dla przewodnich rodzajow
amonitow — 1-3.

Oczywiscie dla kazdej z tych grup, w poszczegdlnych etapach ich hi-
storii, Srednia dlugo$¢ trwania rodzajéw ulegala powaznym zmianom.
W historii trylobitow w jej wczesnej fazie (kambryjskiej) przewazaja
rodzaje wzglednie krétkotrwale (do 30 mln lat). W pozniejszych fazach

—— dtugost trwania wygastych rodzajow

——=— % rodzajow powstajacych w danym
Czasie w przesztosci i zyjacych nadal
obecnie

matze (przecietny czas trwania 78,0 min lat)

0 50 100 200 300 200
czas (w milionach lat)

draplezne Ladowe (ssaki)
(przecletny czas trwania 6,5min lat)

st -
20 25
czas (w millongch lat)

Ryc. 126. Dlugos¢é trwania (przezywalnosé) rodzajéw wsrdod malzy i drapieznyck

ladowych z uwzglednieniem rodzajéow wygaslych (kotka polgczone linig ciggly),

oraz Jjeszcze zyjacych, lecz znanych w stanie kopalnym (kotka polgczone linig
przerywang). (Wedlug Simpsona).

ich ewolucji wzrastala liczba rodzajéw dlugotrwalych, ktérych okres
trwania wynosil 30 - 60 mln lat, 60 - 90 mln lat, a nawet ponad 90 mln lat.
Wyjatek stanowi jedynie koncowy etap historii trylobitow. W goérnym
karbonie pojawia sie nowa grupa trylobitéw, dosé krotkotrwala — ze
wzgledu na wymarcie calej gromady w goérnym permie (ryc. 127, A).
Podobnie w historii Nautiloidea, w fazie poczagtkowej (gérny kambr —
dolny ordowik) znacznie przewazajg rodziny wzglednie krétkotrwale (do
120 mln lat). Dopiero w Srodkowym ordowiku pojawia sie grupa diugo-
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Ryc. 127. Diagram ukazujgcy udzial 1395 rodzajow trylobitéw o réznej dlugosci

trwania w poszczegdlnych okresach historii tej gromady (A); B—C — udzial 14 rze¢-

déw (B) i 54 rodzin (C) o réznej dlugosci trwania w poszczegélnych okresach

historii Nautiloidea. Szeroko$¢é pasm proporcjonalna do iloSci taksonéw wedlug po-
danych skal. (Wedlug Mullera).

trwalych rodzin, ktérych okres trwania zawiera si¢ w granicach 240 - 290
mln lat. W koncowej fazie ewolucji todzikowatych (od jury do dzi$) prze-
wazaja znowu rodziny o $redniej dlugosci trwania (120 -240 miln lat)
(ryc. 127 B, C).

Zmienno$¢ dlugosci trwania poszczegdlnych jednostek systematycz-
nych stanowi tylko przejaw ogdlnego faktu zmiennosci tempa ewolucji
w przebiegu filogenezy poszczegélnych szczepow.

Wedlug Schindewolfa (1950, 1955) okres trwania przecietnych rodza-
jow przewodnich waha sie od 1-3 mln lat, za§ gatunkéw przewodnich —
w granicach 0,3-1 mln lat. Okres czasu niezbedny do powstania réznic
podgatunkowych w réznych grupach i w réznych warunkach zamyka sie
w granicach 0,01 -0,02 mln lat (10-20 tys. lat). Wyrazne zmiany histo-
ryczne w strukturze genetycznej populacji w warunkach naturalnych za-
znaczaé sie mogg juz po uplywie kilkudziesieciu lat.

Analiza dlugosci trwania poszczegélnych taksonéw o okreslonej ran-
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Na podanych wykresach skala zmienno$ci tempa ewolucji kazdej
grupy zostala podzielona na klasy dziesietne (decyle) celem osiagniecia
wigkszej poréwnywalno$ci danych, przy czym pomija sie tu nieistotne
dla nas, chociaz bardzo znaczne réznice w absolutnych szybkosciach ewo-
lucyjnych. Histogramy podajg wartosci tempa ewolucji obliczone przy
przyjeciu zalozenia, ze jest ono odwrotnie proporcjonalne do przezywal-
noSci ustalonej dla kazdego z wymarlych rodzajéw danej grupy.

Wszystkie krzywe, mimo pewnych cech indywidualnych, wykazuja
uderzajace podobienstwo ogélne, $wiadczace o istnieniu ogélnych prawi-
dlowosci w rozmieszczeniu szybkosci ewolucyjnej w obrebie wiekszych
grup. Na uwage zastuguja nastepujgce cechy tych krzywych: 1) obecnos¢
tylko jednej warto$ci modalnej, okreslajacej zarazem najczestsza dla da-
nej grupy klase szybkosci ewolucyjnej, 2) wyrazne asymetryczne przesu-
niecia wartosci modalnej w kierunku wiekszych szybkoSci ewolueyjnych.
Warto$¢é modalna przypada przy tym na 9 klase dziesietng (ryc. 131) lub
tez w jej poblizu (ryc. 132).

Zdaniem Simpsona ten typ rozkladu szybkos$ci ewolucyjnej w obre-
bie grupy blisko spokrewnionych szczepéw lub linii filogenetycznych
jest przypuszczalnie charakterys-
tyczny dla wszystkich organizméw, %4
niezaleznie od ich stanowiska sy- [
stematycznego i okresu historii geo- I —I_
logicznej, w ktéorym zyly. Na ich 7
podstawie mozna wiec wnioskowaé,

ze kazda naturalna grupa systema- 60
tyczna ma standardowy rozklad ]
szybkosci ewolucyjnej, ktéry Simp- &
son proponuje nazwaé¢ horotelicz- "

nym. Rozklad ten ma wysokg war-
to§¢ modalng (skupiajaca u malzéw ] okrzemki Centrales
i drapiezcéw od 1/8 do 1/2, a w %}
skrajnym przypadku okrzemek Cen-
trales prawie 3/4 ogélnej ilosci ich  20f

10
Ryc. 132. Rozmieszczenie szybkosci ewolu-
cyjnych u wymarlych gatunkéw okrzemek ‘
z grupy Centrales. (Wedlug Simpsona na 0 1t 2345678910
podstawie danych Smalla). decyle

P
>

rodzajéw), o czestoSciach szybkosci ewolucyjnej opadajacych stromo
po obu stronach, przy czym wiekszg stromo$é obserwuje sie po stronie
wiekszych szybkosci. Ro6zne grupy organizméw majg wprawdzie bar-
dzo odmienne bezwzgledne warto$ci modalne szybkosci ewolucyjnych,
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ilos¢ przykladéw form kopalnych ilustrujgcych to zjawisko jest ograni-
czona. Wiemy jednak, Zze moze ona uczestniczy¢é w procesach ewolucyj-
nych zachodzacych w réznej skali, tj. na réznych poziomach taksono-
micznych. Przykladem szczegolnie interesujgcym moze byé wybitnie ta-
chyteliczny proces ewolucji w grupie stodkowodnych slimakéw pluco-
dysznych z rodziny blotniarek (Limnaeidae). Z rodzaju Limnaea (zna-
nego od jury do dzis), ktérego dolnotrzeciorzedowi przedstawiciele nie-
mal nie réznili sie od dzi$§ zyjgcych, wyodrebnila sie¢ w gérnym miocenie

zmienna strefa
przystosowawcza
Z populacjami
horotelicznymt

W

~N

o

S

R

sle

AER

SIE o 777 ZMiana progowa

o F).’"/ < od_adaptacjl prospektyw-—

Zla weenshiii ng) do postadaptacit

= ot e (inla. tachyteliczna

= L —= —_— stata strefa
przystosowawcza

Te——  ———  Z populacjami
; —= bradytelicznymi

czas
Ryc. 135. Schemat stosunkéw miedzy horotelia, bradytelia i tachyteliag. (Wedlug
Simpsona).

Widoczna linia tachyteliczna odszczepiajgca sie od grupy bradytelicznej 1 po przejsciu do
nowej strefy przystosowawcze] dajgca poczgatek grupie horotelicznej.

linia ewolucyjna prowadzgca do rodzaju Valenciennesius, réznigcego sie
zasadniczo od swych przodkéw budowg muszli i cechami fizjologicznymi.
Muszla ze spiralnie skreconej staje sie u nich kolpakowata (stozkowata),
przy czym niektorzy przedstawiciele nowej grupy osiagajg, w poréwnaniu
z blotniarkami, ogromne rozmiary. Cala przemiana dokonuje sie w bar-
dzo krétkim (geologicznie) okresie czasu i zwigzana jest z wyraznymi
zmianami typu przystosowad do Srodowiska. Limnaeidae zamieszkujg
mate zbiorniki slodkowodne o czystej wodzie, natomiast Valenciennesius
i pokrewne rodzaje przeszly do zycia w duzych zbiornikach brakicznych
(o czeSciowym zasoleniu) i przystosowaly sie przy tym do zycia wzgled-
nie glebokowodnego, na dnie pokrytym osadami ilastymi. Ten tryb Zycia
wigzal sie z koniecznoscig zmiany sposobu oddychania — czeste wyply-
wanie z glebokosci kilkudziesieciu czy kilkuset metréw na powierzchnie
celem napelnienia jamy plucnej powietrzem stalo sie niemozliwe. Walen-
ciennezje przypuszczalnie przeszly wtérnie do oddychania za pomoca
skrzeli (Dawitaszwili, 1933).

3! Zasady nauki o ewolucji t. II. 481
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Niektorzy biologowie starajg sie wykazaé, ze takze wspolczesnie zy-
jace organizmy moze cechowaé¢ hiperspecjalizacja. Tak wiec Schinde-
wolf (1950) uwaza zyrafe za przyklad nadmiernej i jednostronnej specja-
lizacji, zwigzanej z odzywianiem sig¢ liS§¢émi wysokich drzew. Silny rozwdj
szyi i wydluzenie konczyn przednich sg wyrazem hipertrofii, przy czym
nadmierny ich rozwéj powoduje trudnosci biomechaniczne (np. utrud-
nienia przy piciu wody).

Innym czesto cytowanym przykladem jest nadmierny rozwéj kiéw,
zwlaszcza kléw gornych u babirussy — jeleniaka, z grupy $winiowatych
(ryc. 140 A). Kly te rosng ku gorze perforujac po drodze warge gorng
i lukowato zaginajac sie, mogg wchodzi¢ do oczodolu lub nozdrzy. We-

Ryc. 140. Przyklady hipertrofii wiréd zwierzat wspo6tczesnych.
(Wedtug Bystrowa, Berga i Cuénota).
A — przerost ki6w u babirussy — jeleniak (Babirussa); B;-Be — wyglad i budowa czaszkl
u ryby giebinowej Eurypharynx pelecanoides; h — hyomandibulave, g — quadratum, md —
mandibula, mx — maxilla; C — osobliwe wyksztatcenie i przerost skrzydet tylnych u owada
Nemopistha imperatrix,
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Rye. 141. Zjawisko filogenetycznego zwigkszania rozmiaréow w ewolucji bezkregow-
céw i zwierzat kregowych. (Wedlug Newella i Abela).

Ay~ Ag — zwigkszanie rozmiaréw skorupki w filogenezie dolnotrzeciorzedowych otwornic
z grupy nummulitébw (Nummulitinge) pokazanych w nastepstwie chronologicznym (Ajs-Aq
mikro- i makrosferyczna forma geologicznie najmlodszego gatunku); By-Bg — to samo
w ewolucji karbonsko-permskich otwornic z grupy fuzulin (Fusulinidae), Bjs-Bg forma
mikro- i makrosferyczna geologicznie najmlodszego gatunku; C;-Cg — zwigkszanie roz-
miaré6w ciala w ewolucji koniowatych od eoceniskiego Hyracotherium do dzisiejszego konia.

lucji. Te czesto wystepujacg prawidlowosé ujeto nawet w odrebne
»prawo” ewolucyjne najczeSciej zwane ,,prawem Dépéreta” 1.

Jako zjawisko filogenetyczne wielko§é ciala zalezy od ogdlnego cha-
rakteru danego szczepu, oraz od fazy rozwojowej, w ktorej on sie znajduje,
nie jest natomiast cechg przystosowawczg zalezng od czynnikéw Srodo-
wiskowych. Wzrost rozmiaréw ciala pozostaje w zwigzku z zywotnoscisg,
»temperamentem” ewolucyjnym poszczegdlnych szczepoéw. Dlatego szcze-
py konserwatywne, cechujace sie wolnym tempem ewolucji, reprezento-

! Poniewaz priorytet naukowy jest sporny w sformulowaniu ,zasady filogene-
tycznego zwiekszania wielko$ci ciala”, ,,prawo™ to znane jest takze pod innymi
nazwami (,prawo Copego”, ,prawo Gaudry’ego”). Przypuszczalnie jednak zaden
z tych badaczy nie ma absolutnego priorytetu w wykryciu tego zjawiska, ktéremu
wiele uwagi poswiecali juz wczesniejsi badacze, jak H. G. Bronn (1858), a nawet
Jd. Meckel (1821). ,Prawem Copego”, nazywa sie tez prawo o zupelnie innym
znaczeniu (,,prawo niewyspecjalizowanych”, por. str. 403).

32+
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trwatych okreséw rozwoju kierunkowego, oddzielonych epizodami, w kto-
rych zaznaczala sie mniej lub bardziej gleboka zmiana dotychczasowego
kierunku rozwoju. Sledzgc przebieg modyfikacji danej cechy, organu, czy
tez calego zespolu organéw, podlegajgcych w ewolucji danego szczepu
progresywnym zmianom morfologicznym, otrzymujemy obraz szeregu pro-
stych lub czesciej jeszcze krzywych, odchylajacych sie w wiekszym lub
mniejszym stopniu od Sredniego kierunku rozwoju danej grupy.
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Ryc. 142. Mozliwosci réznorodnego interpretowania obiektywnych danych paleonto-

logicznych (A) przy zalozeniu schematu ortogenetycznego (B), typostroficznego (C)

oraz przyjeciu zasady, ze rozwoéj byl kierunkowy, lecz nie prostoliniowy (D). (We-
dlug Simpsona).

Istniejgce rozbiezno$ci miedzy klasycznym, ortogenetycznym obrazem
ewolucji danej grupy, a jej wspolczesnym, krytycznym obrazem, wynikajg
w znacznej mierze z tego, ze autorzy koncepcji ortogenetycznych opierali
sie najczesciej na uproszczonych lub przyblizonych szeregach filogenetycz-
nych. Nie ulega jednak watpliwosci, ze rdéznice te wynikajg takze z od-
miennej metodologii stosowanej przez starszych i wiekszo$é wspdlezesnych
badaczy. Simpson (1949) uzasadnia w sposob przekonywajgcy, ze w roz-
wazaniach nad problemem kierunkowosci ewolucji, zaznacza sie wyraZnie
element pewnego subiektywizmu. Obiektywne dane paleontologiczne,
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Ryc. 144. Elementarne procesy ewolucji kierunkowej u koniowatych. (Wedlug
Schindewolfa).

niowatych ulega zroéznicowaniu na co najmniej 5 odrebnych linii roz-
wojowych. Pewne z nich wykonuja dalsze komplikowanie powierzchni
koron zgbéw policzkowych, inne za$ wykazujg tendencje do jej wtérnego
upraszczania. Mamy tu wiec do czynienia ze zjawiskiem wyrazZnej zmiany
dotychezasowego kierunku rozwoju. W rozwoju wysokosci zebow, co row-
niez stanowi znamienng dla wiekszosci koniowatych tendencje rozwojowa,
obserwujemy podobnie wyrazne zréznicowanie. W pewnych liniach
w ogéle nie dochodzi do progresywnego rozwoju tej cechy, ktéra stabili-
zuje si¢ w pewnym poziomie, w innych przeciwnie, dochodzi do szyb-
kiego jej rozwoju. Nie jest to jednak kontynuacja dotychczasowego kie-
runku rozwoju, lecz, jak podkresla to Simpson, raczej zapoczgtkowanie
nowej tendencji ewolucyjnej (ryc. 144).

Podobne stosunki obserwujemy w ewolucji konczyn. Przyklad ten jest
szczeg6lnie interesujacy ze wzgledu na fakt, ze ewolucje koniowatych,
jako ssakéw przystosowanych do szybkiego biegu, czesto starano sie
przedstawié jako jedng linie generalng w rozwoju koniezyn od eoceriskiego
Hyracotherium (= Eohippus) do wspolczesnego konia. Ewolucja dystal-
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nych czesci konczyn (dloni i stép) niemal nie zaznacza sie w eocenie,
nastepnie szybko doprowadza do przeksztalcenia w postaé trojpalczasta
w oligocenie. Ten typ konczyny okazal sie bardzo trwaly i utrzymal sie
w pewnych liniach do konica ich historii. W innych stopniowo ulegl pewnej
specjalizacji, zwigzanej ze wzrostem wielkosci zwierzat, a tylko w jednej
linii rozwingl sie w rezultacie szybkiej przemiany ewolucyjnej w postac
jednopalczasta (Pliohippus — Equus). Koncepcja stalej i stopniowej reduk-
¢ji palcéw bocznych, tak charakterystyczna dla ortogenetycznych koncep-
cji ewolucji koniowatych jest wiec zupelnie fikcyjna (Simpson, 1953).
W istocie mamy do czynienia z nasiepstwem stosunkowo szybkich wah-
nie¢ od jednego typu konczyny do drugiego, przy czym niektére z nich
zachowuja znaczng stabilno§é filogenetyczng. Bardzo interesujace jest
zachowanie proporcji gornych i dolnych odcinkéw konczyn (stosunek
diugosci kosci ramieniowej do kosci promieniowej oraz kosci udowej deo
kosci piszczelowej). Badania A. S. Romera (1949) wykazaly, ze w tym
przypadku nie mamy bynajmniej do czynienia ze stalg i jednokierun-
kowa zmiang tych proporcji, a mianowicie wzglednym zwiekszaniem sie
ich, lecz przeciwnie, obserwowane procesy majg charakter pulsacji lub
fluktuacji. W odniesieniu np. do konczyn przednich obserwujemy brak
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Ryc. 145. Wahania w proporcjach odpowiednich odcinkéw konczyny przedniej
(linia przerywana) i tylnej (linia ciggla) w przebiegu filogenezy koniowatych.
(Wedlug Romera).
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miaréw ciala), co w rezultacie daje obraz taki, jak na ryc. 146, 147. Précz
wspomnianych juz poprzednio elementéw ewolucji fluktuacyjnej, wy-
stepujgeych w—filogenezie-koniowatych, szczegélnie pouczajacych przy-
ktadow dosj."é,r‘clza‘ hi;tﬁiéfﬁﬁobitéw z grupy Olenidae, zyjacych na prze-
lomie kambru™i brdobviku-( lenningsmoen, 1957, 1964). W serii nastepu-
‘ja‘cyeh.’pc}-spbie i blisko spokrewnionych rodzajéw tych trylobitéw stwier-
dzq;ho‘r_lastepuja‘ce ‘Icoces’y \0‘1 charakterze fluktuacyjnym (por. ryc. 147):

[

-
-

!

(Wedlug Henningsmoena).

Il - VI kolejne poziomy goérnego kambru; tremadok — pietro zaliczane zazwyczaj do dolnego
ordowiku.
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podobne. Nie jest natomiast calkiem wykluczone, Ze ciSnienie mutacyjne
moze okre$laé w dluzszym okresie czasu rozwdj ewolucyjny cech przy-
stosowawczo obojetnych (neutralnych, nonadaptacyjnych). Do tej kate-
gorii zjawisk mozna by zaliczyé ewolucje ornamentacji muszli u dewon-
skich ramienionogow z rodzaju Alrypa opisana przez Fentona (1935).

A
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Ryc. 149, Préba analizy zjawiska ,,bezwtadnosci ewolucyjnej” prowadzgcej do nadroz-
woju narzadow. (Wediug Simpsona).

Na osl rzednych intensywno$é czynnikéw powodujacych zmiany ewolucyjne danych cech
(ciSnienie mutacyjne 1 selekcyjne), na osi odcigtych stopienn rozwoju danej cechy (np.
wielko§é narzadu). Dzialanie ci§nienia mutacyjnego i selekcyjnego powoduje w filogenezie
przesunigcie danej cechy do punktu gdzie linia przcdstawiajaca intensywosé czynnika prze-
cina linie 0, po czym cecha nie wykazuje juz tendencji do dalszych zmian; A — zgodno§é
ci$nienia mutacyjnego 1 selekcyjnego powoduje powstanie wypadkowego ciSnienia ewolu-
cyjnego, ktére przesuwa dang ceche poza stan optymalny (zjawisko bezwladno$ci); B —
wtérna zmiana polozenia stanu optymalnego powoduje, ze pierwotne optimum traci zna-
czenie przystosowawcze. Wytwarza sig chwilowy i rzekomy efekt bezwladnosci; C — kore-
lacja dwu cech (a, b) o réznym polozeniu optimum przystosowawczego powoduje, Ze WYy-
padkowe (efektywne) optimum w odniesieniu do jednej z cech (a) osigga stan rozwoju
powyze] je] wlasnego optimum (pozorne zjawisko bezwitadnoS$ci).
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wystepowaniem odmiennych cech lub catych ich zespolow (ryc. 151 c, d).
Dalszy rozwoj kazdej z tych linii przebiega juz w sposéb analogiczny.
Literatura paleontologiczna obfituje w przypadki paralelizméw ewo-
lucyjnych, przy czym wiele z nich zostalo bardzo dokladnie i wszech-
stronnie zbadanych. Do najbardziej instruktywnych nalezg przyktady
oparte na ewolucji amonitéw. W ewolucji tej grupy, w bardzo licznych
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Ryc. 151. Zasada paralelizmu izochronicznego (A) oraz heterochronicznego (B). Orygi-
nalny).

W obu przypadkach paralelizm wyraza sig¢ réwnoleglym rozwojem cechy a przechodzgce]
niezaleznie przez analogiczne stadia strukturalne (a, a’...) roOwnoczesSnie (A) lub w pewnych
interwatach czasu: Ij, I, I3, (B). T — skala czasu, P — grupa wyjsciowa.

szczepach niezaleznie zaznaczajg sie takie same tendencje rozwojowe. Na-
lezy do nich m. in. tendencja do progresywnego faldowania przegrod sko-
rupy, zmiana polozenia lejkéw syionalnych, progresywny rozwoj urzez-
bienia muszli. W rozwoju wiekszo$ci nalezgcych tu szczepow stwierdzamy
wystepowanie analogicznych stadiéw filogenezy, reprezentowanych przez
podobne formy morfologiczne (por. ryc. 152).

Niemniej pouczajgca jest pod tym wzgledem ewolucja graptolitow,
omoéwiona przez nas szerzej w tomie pierwszym (str. 447). Przebiegala
ona w nader licznych liniach rozwojowych, przy czym ewolucja kazdej
linii skladala sie z podobnych proceséw elementarnych, wystepujacych
jedynie w nieco réznej kombinacji i przebiegajacych w kazdej z tych
linii z rézng szybkoscig. W rezultacie w historii kazdego szczepu obser-
wujemy wystepowanie bardzo podobnych typoéw morfologicznych, opar-
tych czesto o rézne zasady strukturalne. Taki sposéb ewolucji zyskal so-
oie miano ,,ewolucji programowej”’ (Bulman, 1933), przebiega ona bo-
wiem w kazdym szczepie wedlug podobnego schematu.
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W ewolucji trylobitéw, w licznych, niezaleznych i niejednokrotnie
blizej ze soba niespokrewnionych liniach filogenetycznych, obserwujemy
wystepowanie tych samych tendencji ewolucyjnych. Nalezy do nich m. in.
zmniejszanie ilo§ci segmentéw w tulowiu przy réwnoczesnym ich zwigk-

d.
kreda

at)

Jura (45 min 1

trias (45 min lat)
)

Ryc. 152. Paralelizm heterochroniczny w
ewolucji urzeZbienia muszli u mezozoicz-
nych Ammonoidea. (Wedlug Schindewolfa,
zmienione).

Mozna wyrdznié cykl triasowy zrealizowany
przez amonitowane o szwie ceratytowym, oraz
jurajsko-dolnokredowy zrealizowany przez amo-
nitowane o szwie amonitowym.

szaniu sie w tarczy ogonowej, re-
dukcja iloci tzw. bruzd bocznych
w osiowej czeSci tarczy glowowej
(na tzw. glabelli), progresywny
rozwoj urzezbienia pancerza przez
pokrycie go guzkami lub kolcza-
stymi odrostkami.

Nader liczne przyklady ewo-
lucji rownoleglej stwierdzamy w
historii kregowcéw. Dla wszyst-
kich nalezgcych tu szczepéw cha-
rakterystyczna jest mniej lub sil-
niej zaznaczona tendencja do
zmniejszania ilosci kosci czaszki,
znana szerzej jako prawidlowo$é
ewolucyjna pod nazwa ,prawa
Willistona”, oraz tendencja do
wzrostu wielkosci i komplikacji
mozgowia (najsilniej zaznaczona
w ewolucji ssakéw i zwana ,,cere-
bryzacja”). Dla szeregu mniej-
szych szczepéw kregowcow cha-
rakterystyczne sa oddzielne ten-
dencje wlasciwe dla procesow roz-
woju w ich oddzielnych liniach
ewolucyjnych. U ryb kostnoszkie-
letowych taka ogdlna tendencja
byla zamiana grubych lusek ko-
smoidalnych lub ganoidalnych w
cienkie 1luski cykloidalne, oraz
przeksztalcenie heterocerkalnej
pletwy ogonowej w dificerkalng
lub homocerkalng. W bardzo licz-
nych liniach ewolucyjnych ryb
promienioptetwych (Actinoptery-
git) zachodzily analogiczne procesy

morfologiczne polegajace na wspomnianych przemianach, jak réwniez na
zmianach w budowie czaszki oraz we wzrastajagcym, ogoélnie biorge, sto-
pniu skostnienia szkieletu. Drzewo rodowe ryb promieniopletwych sklada
sie z wielu odrebnych szczepéw, grupowanych przez systematyke w 3
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Ryc. 153. Zmiany ewolucyjne u gérnokredowego jezowca Micraster jako przejaw
paralelizmu izochronicznego. (Wedlug danych Rowe’a i Swinnertona, zmienione)

Prawidlowe zmiany w ksztalcie pancerza, potozeniu tarczy szczytowej, wyksztalceniu przed-

niego pasa ambulakralnego, polozeniu otworu gebowego oraz w budowie plytek ambula-

kralnych stwierdzone wpierw w liniach ewolucyjnych Micraster z obszaru Anglii, zostaiy

wykryte ws$réd odrebnych, lecz z grubsza réwnowiekowych linii Micraster z innych regio-
néw geograficznych.

cechach budowy mozna latwo okresli¢é poziom geologiczny, nawet bez
uciekania sie do identyfikacji gatunkowej. Tak regularny przebieg ewo-
lucji nie jest bynajmniej cechg ograniczong do angielskich przedstawicieli
tej grupy, lecz w réwnym stopniu zaznacza sie u form poznanych z Fran-
cji, Niemiec, Polski, Kaukazu oraz Madagaskaru (Watson, 1949; Mgczyn-
ska, 1968). Chociaz poszczegoélne linie sg reprezentowane przez nieco rézne
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Ryc. 154. Paralelizm heterochroniczny w ewolucji koticzyn u Litopterna (Diadia-
phorus, Thoatherium) i koniowatych (Merychippus, Equus). Przedstawiono analo-

giczne stadia strukturalne. (Wedlug N. T. George’a).

zjawiskiem paralelizmu heterochronicznego. Wystepowanie jego zwigzane
jest z reguly réznym tempem ewolucji morfologicznej, wlasciwym dla

poszczegdlnych linii ewolucyjnych (ryc. 152, 154).

Ewolucja iteratywna. W dotychczasowych rozwazaniach rozpatry-
wali$my przypadki rozwoju réwnoleglego kilku szczepéw, ktére wyodreb-
nialy sie mniej lub bardziej jednocze$nie od wspdlnej grupy wyjsciowej.
Jednakze znamy przypadki §wiadczace o tym, ze linie, charakteryzujgce

sie réwnoleglym przebiegiem przemian ewolucyjnych, mo-
gly wyodrebniaé sie w réznym czasie od swej grupy wyj-
Sciowej. Szczegolne przypadki takiego sposobu ewolucji no-
sza nazwe ewolucji iteratywnej. Mozna uznaé¢ je za ekstre-
malne przypadki paralelizmu heterochronicznego i okreslié
jako ,,wielokrotny lub powtarzalny paralelizm heterochro-
niczny” (ryc. 155). Mamy tu bowiem do czynienia z kilka-
krotnym wyodrebnieniem sie (w réznym czasie) kilku linii
bocznych wykazujacych podobny kierunek ewolucji 1 wy-
wodzacy sie od wspdlnego, konserwatywnego pnia rozwo-
jowego, kontynuujacego sie bez wiekszych zmian poprzez
historie calej grupy.

Ryec. 155. Schemat ilustrujacy zasade ewolucji iteratywnej. (Oryginalny).
Z konserwatywnego pnia (A — B) odszczepity sie niezaleznie i w réznym
czasie oddzielone znacznymi interwalami czasu I, I, réwnolegte linie

prowadzace do powstania bardzo zblizonych pod wzgledem morfologicznym
taksonow (Cy;— Cg).

3¢ Zasady nauki o ewolucji t. II,
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Dobrych przyktadéw ewolucji iteratywnej dostarcza historia matzow
Zz grupy ostrygowatych (Ostreaidae). Konserwatywny pien kontynuujacy
sie od triasu, lub co najmniej dolnej jury stanowig typowe ostrygi o pra-
wie plaskich skorupkach, zaliczane do rodzaju Ostrea (Liostrea). Jest to
typowy szczep bradyteliczny (por. str. 473) cechujacy sie bardzo wolnym
tempem przemian ewolucyjnych, ktéry prawie bez zmian dotrwal do

formy typowe

tncurva )} marcout

gatunki morfotypowe

incurva ; marcouti

zZmiennosé
populacyjna

lias dotny kreda dolna
Europa Ameryka Potnocna

Ryc. 156. Ewolucja iteratywna u malzy ostrygowatych. (Wedlug T.N. George'a).

Diagram daje poréwnanie obrazu zmiennoS$ci, potencji morfogenetycznych i form typowych

dwu populacji powstalych z normalnych ostryg w réznym czasie i w roéznych regionach

geograficznych, Gryphaea incurva z d. jury Europy i Gryphaea marcoui z d. kredy Ame-

ryki Pn. Na uwage zasluguje podobienstwo fenotypéw powstajgcych przez przyrastanie

milodych osobnikéw do muszli form typowych i zaliczanych do ,,gatunkéw morfotypowych®
(irregularis i wardi).
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Ryc. 158. Homologiczne szeregi zmiennosci u gatunkéw pszenicy i jeczmienia
w odniesieniu do oscistosci. (Wedlug Wawilowa).

Kazdy szereg obejmuje forme oScista, kr6tkoostng oraz forme z wypuklymi luskami (in-
flatum). A -D — szereg pszenic miekkich (42 chromosomy); E-H — szereg pszenic twar-
dych (28 chromosoméw); I-L — szereg jeczmienia zakorficzony formga bezostna.
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Ryc. 160. Stosunki filogenetyczne w rozwoju dwu grup ilustrujgce typowy przy-

klad paralelizmu (A — dwie linie rozwojowe wywodzace sie od wspélne] grupy

wyjéciowej P), przyklad posredni miedzy paralelizmem i konwergencjg (B — dwie

linie rozwojowe wywodzgce sie od réznych przodkéw P;, P; lecz wzajemnie ze

sobg wzglednie blisko spokrewnionych), oraz przyklad typowej konwergencji (C —

gdy grupy wyjSciowe nie wykazuja pokrewienstwa i rdéznig sie wiecej niz u po-
tomkéw). (Oryginalne).

Afruka

PR

Cactaceae

Ameryka

Ryc. 161. Upodabnianie sie ksztaltu cialta u réznych kregowcéw wodnych, oraz

u rodlin pustynnych powstalych niezaleznie w odrebnych regionach geograficznych,
jako przyklady konwergencji. (Wedlug autorow).

delfin



Ryc. 162, Budowa czaszki u ssakow drapieznych jako przyklad konwergencji.
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si¢ przede wszystkim w bardzo zblizonej budowie gérnych kléw oraz
zuchwy, w ktérej tworzy sie rodzaj wyrostka opatrzonego rowkiem i sta-
nowigcego rodzaj futeralu do pomieszczenia poteznych kléw (ryc. 162).
Rensch (1954) zwraca uwage, ze podobne cechy powstaly juz wcze$niej
u drapieznych gadéw ssakoksztaltnych, w zwigzku z analogicznym kierun-
kiem przystosowan (Inostranzevia).

Ryc. 163. Konwergencyjne upodabnianie wygladu organizméw rézinej przynaleznosci
systematycznej. (Wedlug Zieglera).

A — gabka (Tremadictyon), jura; B — archeocjat kambryjski; C — konularia paleozoiczna;

D — koralowiec (Montlivaltia), jura; E -— ramienionég (Richthofenia), perm; F - malz

(Hippurites), kreda gbérna; G — wieczko muszli §limaka trzeciorzedowego (Rothpletzia) siu-

zace do przytwierdzania sie do podioza; H — wasondég (Pyrgoma), trzeciorzed; I — tekoid
(Cyathocystis), ordowik,

Konwergencja na szersza skale widoczna jest w ewolucji ssakéw na
réznych kontynentach. W Australii i Ameryce Poludniowej powstaly
w oparciu o endemiczne elementy typy przystosowawcze w pelni analo-
giczne do typéw przystosowawczych, jakie rozwinely si¢ w Ameryce Pn.
i w Furazji na bazie réznych rzedéow ssakéw lozyskowych. W Australii
torbacze wytworzyly formy =zblizone do mréwkojadéw (Myrmecobius),
formy przystosowawcze do zycia podziemnego (,,kret workowaty” — No-
toryctes), formy drapiezne (wilk tasmanski — Thylacinus), formy zbli-
zone do wiewiérek (Phalangeridae), m. in. ,latajace wiewiorki worko-
wate” (Petaurus). Wprawdzie réznorodno$é form jest mniejsza niz u ssa-
kéw Ytozyskowych, jednak kierunki przystosowan sg uderzajgco podobne
(por. t. I, str. 5361, 562, ryc. 271, ryc. 273).

Réwniez daleko posuniete podobienstwo morfologiczne i przystoso-
wawcze cechuje ssaki poludniowoamerykanskie i pdélnocnoamerykanskie,
jednak fauna pierwszego kontynentu rozwinela sie w duzej mierze nie-
zaleznie i w izolacji od reszty $wiata. Podobne typy przystosowawcze
na obu kontynentach powstaly w oparciu o odrebne szczepy wyjsciowe,
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Przykladem dywergencji na skale mikroewolucyjng w historii grup
kopalnych wydaje sie by¢ bardzo impresywny obraz rozwoju asymetrii
aparatu aperturalnego zbadany u goérnosylurskiej grupy graptolitéw —
Cucullograptinae. W przeciggu kilku poziomoéw geologicznych stwierdza
sie wystepowanie poczatkowo form o aparacie aperturalnym dwubocznie
symetrycznym, zlozonym z dwu jednakowych platéw (ryc. 165), nastep-
nie za$§ zaznacza si¢ znamienna dywergencja w kierunkach ewolucji.
Jedna z linii kontynuuje dotychczasowy Kkierunek rozwoju, tj. silniej
rozwijajace sie platy zachowujg symetrie dwuboczng (ryc. 165), inne

L. scanicus

asymetria przez przerost

asymetria przez przerost
ptata prawego

ptata lewego

L. progenitor

Ryc. 165. Dywergencja w sposobie réznicowania aparatu aperturalnego w grupie
gornosylurskich graptolitéw — Cucullograptinae. C — Cucullograptus, L. — Lobo-
graptus. (Wedlug Urbanka, uproszczone).

linie cechuje rozwdéj asymetrii aparatu aperturalnego. Dokonuje sie to
w dwu zasadniczo rozbieznych kierunkach, przy czym w jednym przy-
padku dochodzi do przerostu prawego plata, za§ w drugim do prze-
rostu lewego plata aperturalnego (ryc. 165). Powstanie i rozwdéj swoistej
»prawej” i ,lewej” asymetrii Cucullograptinae stanowi niewsgtpliwie
instruktywny przyklad dywergencji (Urbanek, 1966).

Przykladem dywergencji moze byé réznicowanie sie torbaczy, lub
ssakéw lozyskowych osiggajace pod wzgledem taksonomicznym poziom
makroewolucji. Takze procesy megaewolucji polegajg na procesach dy-
wergencji zachodzacych na szczegélnie duzag skale. Roéznicowanie sie
przypuszczalnie pierwotnie jednorodnego pnia zwierzat tkankowych (Me-

3! 2zasady nauki o ewolucji t. . 545
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Ryc. 169. Graficzna ilustracja do$wiadczen Boveriego na dwéch gatunkach jezow-
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Rye. 171. Przyklady mutacji wiesiolka. (Wedlug Szmalgauzena).
Ay — czesé wlerzcholkowa Oenothera Lamarckiang; Ag- Ay — rozetkl liscl tej formy; B —
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Rye, 174, Tarnina Slodka i jej formy rodzicielskie. (Wedlug Miczurina).
A -~ renkioda Zielons; B — tarnina; € — tarnina S2odka.
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sta¢ antybiotykooporna. Zjawiska takiego jednak nie obserwujemy
z dwoch zasadniczych powoddéw:

1. Mutacje, wywolujgce odpornos¢ sg — jak i inne mutacje — od-
wracalne.

2. Szczepy oporne — nie moéwiac juz o zaleznych — majg najczesciej,
przy nieobecnosci antybiotyku w Srodowisku, nizsze warto$ci adapta-
cyjne niz szezepy dzikie,

§'500 s $'500 §5

Haploidalne
gamety

Oiploidy zygota 0
mejoza _;_
Y
=\
Haploidy tetrady gg)
.9/

Typy @ “
“+

konwgacyjne  +

\—

=y
streptomycynaoporne (S 500) streptomycynowrazliwe ($°)

+

Ryc. 175. Dziedziczenie odporno$ci na streplomycyne u bekterii. Znaki plus i minus

cdnoszg sie do typow koniugacyjnych dziedziczacych sie jak réznica zalezna od

pojedynczego genu. Potomstwo, z rzadkimi wyjgtkami zachowuje sie w stosunku

do streptomycyny tak jak forma rodzicielska typu plus, natomiast typ koniugacyjny
ulega segregacji wedlug stosunku 1:1 w kazdej tetradzie.
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nice, mimo iz ich genomy sg jednakowe. Co wazniejsze, rdéznice te sg
utrzymywane przez szereg pokolef, a nawet przy stosowaniu krzyzowek
wstecznych. Na przyklad roznice miedzy obopélnymi mieszaricami mchow
Physcomitrium pyriformae i Funaria hygrometrica pozostaly niezmienione
w przeciggu 15 lat, a nawet krzyzowki wsteczne z genomem o odmienne]
plazmie nie byly w stanie zmniejszy¢ tych efektow.

Réznica miedzy mieszancami obustronnymi moze sie wyrazi¢ u nie-
ktorych roslin w mniejszym lub wiekszym podobienstwie do ro$liny ma-
cierzystej, réwniez moze si¢ ona przejawi¢ w tym, Ze jeden z mieszan-
coOw jest normalny, podczas gdy drugi wykazuje objawy degeneracji.
W skrajnych przypadkach genom, podobny do genomu ojcowskiego, w cy-
toplazmie zenskiej jest w ogole niezdolny do zycia.

W nastepstwie umieszczenia genomu w nietypowej dlan cytoplazmie,
znacznym zmianom moze tez ulega¢ przejawianie sie niektorych gendow.
Gen wywolujacy pierzastos¢ lisci u Streptocarpus rexii jest zawsze rece-
sywny. Po wprowadzeniu drogg krzyzowania genomu S. rexii do plazmy
S. wendlandi staje sie on dominujgcy. Taka operacja pociaga za sobag
bardziej radykalne zmiany. Nastepuje uwstecznienie meskich organéw
kwiatowych i prawie powszechna feminizacja ro$lin.

Fakt, ze w podlozu dziedzicznym komorki mozna wyrézni¢ kompo-
nente chromosomalng i pozachromosomalng, sklonil niektérych autoréw
do postugiwania sie terminologia, pozwalajacg na opisywanie dziedzicz-
no$ci pozachromosomalnej oraz pordéwnanie obu tych ukladéw. Ostatnio
J. L. Jinks (1964), w oparciu o uprzednie propozycje F. Wettsteina (1924),
C. D. Darlingtona (1939), P. Michaelisa (1954) i F. D. Jonesa (1960), przed-
stawil zasady podzialu, ktére z niewielkimi uproszczeniami sa podane na
schemacie.

———Genom ———chromosomy geny
(podtoze dziedziczne
Calosé — zawarte w chromosomach)
materialu
dziedziczno$ci plastydy — plastogeny
-——=Plazmon - —|mitochondria — chondriogeny ) plazmageny
(podloze dziedziczne
pozachromosomalne) | centriole — centriogeny |

Przez analogie z homozygotg mozna méwi¢ o homoplazmonie, jesli odpo-
wiadajgce sobie plazmageny sg identyczne, oraz o heteroplazmonie, je$li
sg rézne.

Pomijajgc nastepstwa krzyzowania, dziedziczne zmiany plazmonu
mogg zachodzi¢ w nastepstwie mutacji.

Mutacje plazmonu sg podobne do mutacji genomu. Najcze$ciej zmien-
no$¢ powstajaca na tej drodze jest przypadkowa. Wiekszo$¢ poznanych
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tach pieédziesigtych przez F. Jacoba i E. L. Wollmana badaniom nad lizo-
genig u Eschericha coli. W odréznieniu od bakteriofagéw zjadliwych fagi
tagodne (np. szczep ,lambda”), po wprowadzeniu DNA do wnetrza ko-
morki, moga wywolywa¢ dwa zupelnie rozne efekty. NajczeSciej naste-
puje liza bakterii i uwolnienie fagow potomnych, ktére zarazaja dalsze
komérki. Jest to tzw. wegetatywny cykl rozmnazania, nie réznigcy sie
niczym od cyklu rozwoju fagéw zjadliwych. Zdarza sie jednak (z czesto-
tliwoscig 1076), Zze lagodny fag nie tylko nie wywoluje lizy, lecz uodpor-
nia bakterie wobec innych fagéw (mimo iniekcji DNA, nie zachodzi
wegetatywne rozmnazanie faga) szczepu, do ktérego nalezy. Zjawisko ta-

/

—. ) bakterie
( )|nielizoge-
D). nne

N
—

namnazanie t
I l wegetatywne

we 7
@ $wiatto ultrafioletowe, pro- & K-/

mienie Roentgena,lub zwiazki
rakotworcze

\ @ / D zakazny wirus
vy materiat genetyczny wirusa

Cy sktadniki okrywy wirusa
O chromosom  bakteril

Ryc. 177. Zwiazki miedzy bakleriami i wirusami bakteryjnymi. (Wedlug Jacoba
i Wollmana).

U goéry z lewe] — normalny cykl zyciowy zdrowej bakterii. PoSrodku — infekcja bakterii

przez wirusa, co prowadzi¢ moze do zniszczenia bakterii, wskutek rozmnazania sie w niej

wiruséw (proces lizy, po prawej), wzglednie prowadzi do zaczepienia sie gendow wirusa

na chromosomie bakteryjnym (etan prowirusa, po lewej, u dolu). W tym ostatnim stanie

zwanym tez lizogenig, komoérka bakteryjna pozostaje przy zyciu, jednak S$wiatlo ultra-

fioletowe lub inne czynniki moga znowu uwolnié prowirusa, ktdéry przechodzi w stadium
rozmnazania,
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kie nazwano lizogenizacja, a uodpornione w ten sposéb bakterie —
lizogennymi. Bakterie lizogenne dzielgc sie przekazujg swoje wlasciwosci
potomstwu. Przyczyna opisanego zjawiska jest inkorporacja czastki DNA
faga w chromosom bakterii, ktéry jest nastepnie replikowany przy po-
dzialach, jak zintegrowana jednostka (ryc. 178). Inkorporacja polega naj-
czeSciej na powiekszeniu chromosomu bakterii, a nie na zastgpieniu jakie-
go$ jego fragmentu. Material genetyczny faga w tym stadium nosi nazwe
profaga. Ma to swoje uzasadnienie w fakcie, ze z taka samg czestoscig
(10—%) z jaka fag moze byé inkorporowany w chromosom, profag moze
byé z niego spontanicznie uwolniony. Nastepstwem tego jest liza ko-
moérki, z ktérej wydostajg sie liczne, powstale na drodze wegetatywnej
fagi (ryc. 178).

komasrka bez eplsomu

utrata utrata
eplsomu episomu
przejecie
episomu

wcielenie episomu
w chromosorn

‘ Q——-—
uwolnienie episomu

episom w stanie episom WCLelong
wolnym w chromosom

Ryc. 178. Schemat ilustrujacy ogdlny stosunek episoméw do aparatu genetycznego

komérki. Episom moze wystepowaé w stanie wolnym w cytoplazmie, lub tez moze

byé wcielony w chromosom. W pierwszym przypadku rozmnaza sie niezaleznie od

chromosomu, w drugim zostaje przekazywany wraz z chromosomem. (Wedlug
Jacoba i Wollmana).

Czesto$é tego zjawiska mozna znacznie zwiekszyé, na$wietlajac ko-
moérki promieniami pozafiolkowymi promieniami X, czy poddajac je dzia-
laniu roéznych chemikalii.

Typowym elementem episomicznym, jaki zostal wykryty u E. coli,
jest czynnik plciowy (F) (ryc. 179).

Jednym z podstawowych mechanizméw przekazywania materialu ge-
netycznego u bakterii jest koniugacja. Koniugacja nie zawsze przynosi
efekty rekombinacyjne — zalezy to od rodzaju ,,typéw plciowych”, bio-
racych udzial w koniugacji. U szczepéw E. coli (u ktérych wystepuje
koniugacja) wykryto liczne typy plciowe, z ktérych trzy zastuguja na spe-
cjalng uwage, a mianowicie: F~, zdolne jedynie do przyjmowania mate-
rialu genetycznego od partnera oraz F* i Hfr, mogace go zaréwno prze-
kazywaé, jak i pobieraé. Koniugacja miedzy komérkami F— i F— nie daje
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zadnych rekombinacji, miedzy F', F*Hfr i Hfr zachodzi bardzo rzadko,
F* i F— z czestoScig 10—5, a Hfr i F~ najczesciej, bo w granicach 1072
Przeksztalcanie sie jednego typu plciowego w drugi jest zalezne nie od
rekombinacji, lecz od obecno$ci i lokalizacji genetycznego determinanta
plci (F). Jedli czynnik plciowy nie wystepuje w komorce, wowcezas jest
ona typu zenskiego (F—). W wypadku, kiedy F wystepuje jako zespol auto-
nomicznych elementéw pozachromosomalnych, bakteria jest typu meskie-
go F*'. Jedli natomiast czynnik plciowy jest elementem chromosomu
bakterii, wowezas jest ona typu meskiego Hfr. Pozyskanie episomu F
jest mozliwe tylko drogg infekcji w czasie koniugacji. Izolowane ko-

komorka rodzicielska komorka rodzicielska ~ komorki patomne
meska zehska
E [« ! 5
= Travar
X Y
C
[=)
g {
v (APEEN &
U —— »
>\ ’

"E » J J \: Q/J 1
€ F+oma kemerke noguka
€ o == L
. 2
f :"( {\} Hfr e+ a* komorka meska

- , ot
'g': k m £ } —
S i S
] ; AR, Hfr e at komorka meska
o= 4
EE N
c o e b i el N
g3 ‘ ) [ } ( e j
& ‘:) ; F~o-&* komorka Zenska
& [ E
N
i

F-e*ta komorka zehska

£7%
A -3
A /

~ {“ (_\*J G O
)

J
) il ———s- [ A" 0" &"komorka meska
(&~C) (O O ‘O

F*e*0o~4&” komorka meska

Cl wsiame wo.aym
-
L 7Y

prre<az Czynni<a

f

Ryec. 179. Czynnik ptlci, czyli F jest jednym z episomoéw, ktérych zachowanie przy-

pomina material genetyczny wiruséw lagodnych. (Wedlug Jacoba i Wollmana).

W stanie wolnym przekazuje sie w czasie koniugacji (u gory). Wecielony za§ w chromosom

Escherichia coli powoduje jego otwarcie i w akcie koniugacji przechodzi jako ostatni (po-

Srodku). Czynnik F przechodzgc w stan wolny moze uszczkngé kilka genéw z chromosomu

bakterii i utworzyé nowy element przekazywany nastepnie w rezultacie koniugacji jako
jedna cato§é (seksdukcja, u dotu).
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