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POZIOMY DOBORU, ADAPTACJE

Z roznych powodow badacze sktonni
sa rozwazaC inne poziomy doboru, anizeli
dobor pomiedzy osobnikami. Czasem wyni-
ka to z nieporozumienia, gdy na przyktad
zdolnoS¢ zajecy do szybkiej ucieczki przed
drapieznikiem, ktora odréznia gatunek zaja-
ca od innych gatunkéw, uwaza si¢ za ceche
powstata na drodze doboru miedzy gatunka-
mi. Z drugiej strony, dobor na poziomie ge-
now jest uzasadniony postepem, jaki odbyt

siec w biologii ewolucyjnej w ciagu ostatnie-
go wieku.

Jesli jakas cecha jest korzystna i dla osob-
nikow i dla jakiego$ innego poziomu organi-
zacji zycia, to nie ma sensu przywotywac do-
boru na tym innym poziomie. Przywolywac
dobor na innym poziomie nalezy jedynie
wowczas, gdy istnieja cechy niekorzystne dla
osobnikow, a korzystne dla innego poziomu
organizacji.

POZIOM GENOW

Argument, ze doborowi naturalnemu pod-
legaja geny a nie osobniki stat si¢ oczywisty
po sformutowaniu teorii doboru krewniacze-
go. Okazalo sie, ze droga doboru naturalne-
g0 moga powstawac i utrzymywac si¢ cechy,
ktore zmniejszaja dostosowanie osobnika
— dawce altruizmu, ale zwickszaja szanse re-
plikacji kopii genow, ktorych dawca jest no-
sicielem, wystepujacych u innych osobnikow.
Rozwazanie procesu doboru naturalnego i
ewolucji w kategoriach genu, a nie genotypu
jest dla genetyki populacyjnej rzecza natural-
na, poniewaz klasyczne dla tej dziedziny mo-
dele teoretyczne doboru w ostatecznej for-
mie dotycza zmian w czestosSci genow, Scislej
alleli tych samych genéw, a nie genotypow.
Ostateczne wnioski z genocentrycznego ob-
razu procesoOw ewolucji biologicznej wy-
ciagnal brytyjski biolog — Richard Dawkins,
autor Samolubnego genu. Ksiazka ta, coS w
rodzaju obszernego eseju popularyzujacego
biologie ewolucyjna, wydana w roku 1976
(polski przektad DAWKINS 1996) miala duzy
wplyw na sposob mySlenia wielu biologow.
W ksiazce tej nie ma nic, o czym nie wiedzie-

liby dobrze wyksztalceni biolodzy, ale pisane
to jest inaczej niz w podrecznikach biologii i
w innych publikacjach. Dawkins argumentu-
je, ze tylko geny sa potencjalnie nieSmiertel-
ne, a przenoszac si¢ z jednego pokolenia do
nastepnego uzywaja osobnikow jako tymcza-
sowych Smiertelnych narzedzi, umozliwiaja-
cych tych genow replikacje. Dawkins postu-
luje, ze wszystkie procesy biologiczne to gra
miedzy genami.

Z picknych metafor Dawkinsa nie wyni-
ka nic, o czym nie wiedzielibySmy z genetyki
populacyjnej i z teorii doboru krewniaczego
Williama D. Hamiltona. Powstaje tu jednak
pytanie, czy poza doborem krewniaczym ist-
nieja sytuacje, w ktorych dobor miedzy gena-
mi przewaza nad doborem miedzy osobnika-
mi i prowadzi do spadku dostosowania osob-
nikOw na rzecz lepszej replikacji genow. W
swej nastepnej ksiazce (DAWKINS 1982), skie-
rowanej do profesjonalnych biologow, zwra-
ca on uwage, ze wszelkie zaburzenia mejozy
nie sa niczym innym, jak tylko konfliktem
miedzy genami w obrebie genomu. Takie
konflikty powstaja zazwyczaj u organizmow
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diploidalnych, u ktérych znane sa geny, ktore
potrafia usunac swe alternatywne allele, albo
w jaki$ inny sposob zmniejszaC ich czestoS¢
wystepowania w gametach, a przez to w na-
stepnych pokoleniach. Dawkins nazywa je
genami wyjetymi spod prawa (ang. outlaw),
ktore replikuja si¢ lepiej, uniemozliwiajac lub
utrudniajac replikacje alternatywnym allelom,
a tym samym pogarszajac dostosowanie ca-
tego osobnika. Do genetycznych konfliktow
zaliczy¢ takze nalezy efekty genetycznego im-
printingu w potomstwie ssakow, ktory jest
istotny dla procesow rozwojowych, ale moze
niekiedy prowadzi¢ do konfliktu miedzy ge-
nami pochodzacymi od matki i tymi od ojca
w okresie ptodowym, co z kolei prowadzic
moze do spadku dostosowania matki (HURST
i wspotaut. 1996).

Sprawa konfliktow genetycznych jest bar-
dzo dynamicznie rozwijajaca si¢ i obszerna
dziedzing biologii i jej bardziej szczegoélowy
opis wykracza poza zakres tego podrozdzia-

lu. Trzeba jednak pamietad, ze w zasadzie
miedzy doborem na poziomie genu a na po-
ziomie osobnika nie ma zwykle konfliktu, a
jesli taki konflikt istnieje, to dobor miedzy
genami przewaza nad doborem miedzy osob-
nikami. Natomiast, jesli taki konflikt jest po-
wstrzymywany, to powodem tego nie sa wla-
Sciwosci samego osobnika, ale pozostalych
czeSci genomu, ktore moga mie¢ odmienne
interesy replikacyjne od genow wywoluja-
cych konflikt. Innymi stowy, jesli gdziekol-
wiek w genomie powstanie gen-modyfikator
wyciszajacy gen powodujacy konflikt, bedzie
on sie rozprzestrzenial.

Podsumowujac mozna stwierdzi¢, ze do-
bor przebiega na poziomie genow, a dobor
na poziomie osobnikOw rozpatrujemy wte-
dy, gdy nie znamy w pelni genetycznych
podstaw wlasciwosci osobnikow, lub gdy z
innych wzgledow latwiej i efektywniej jest
zajmowac sie doborem miedzy osobnikami, a
nie doborem na poziomie genow.

DOBOR GRUPOWY

Odrzucone obecnie przekonanie, ze do-
bor naturalny promuje cechy dobre dla ga-
tunku sugeruje, ze istnieje co$ takiego jak
dobor miedzy gatunkami, chociaz zwolennicy
wyjasniania réznych adaptacji dobrem gatun-
ku nigdy explicite takiego doboru nie postu-
lowali. Mozna dos¢ latwo wykazac, ze dobor
cech dobrych dla gatunku, ale niekorzyst-
nych dla osobnikow jest niemozliwy. Wynika
to z faktu, ze mutacje determinujace cechy
korzystne dla osobnikOow, a niekorzystne dla
gatunku moga powstawac u wszystkich osob-
nikoéw tego gatunku w kazdym pokoleniu i
inicjowa¢ dobor faworyzujacy cechy dobre
tylko dla osobnikoéw a nie dla gatunku. Jedy-
nym sposobem eliminacji takiej niekorzyst-
nej dla gatunku mutacji jest wyniszczenie ca-
tego gatunku. Z tego witaSnie powodu dobor
miedzy gatunkami nigdy nie jest rozwazany
na serio i argument dobra gatunku znikl ze
wspoltczesnej biologii.

Inny poziom doboru wart rozwazenia, to
dobor grupowy. Jego koncepcja wynikneta z
przekonan wielu biologéw w pierwszej poto-
wie XX w., ze istnieja adaptacje korzystne nie
tylko dla osobnikow, ale takze dla catej po-
pulacji. Taka adaptacja mogtaby by¢ zdolnos¢
do samoregulacji naturalnych populacji, aby
nie doprowadzi¢ do zupelnego wyniszczenia
zasobow pokarmowych i konsekwentnego
wyniszczenia calej populacji. Taka samore-

gulacja moglaby sie realizowac przez ograni-
czenia rozrodczosci lub wzrost SmiertelnoSci,
w tym ostatnim przypadku przez emigracje
poza optymalne siedliska. Jest wielka zastuga
brytyjskiego ekologa i ornitologa Vero Cop-
nera Wynne-Edwardsa wykazanie, ze darwi-
nowski dobor naturalny nie pozwala na tego
typu adaptacje i powinien by¢ uzupetlniony
specjalnym rodzajem doboru, a mianowicie
doborem grupowym (WYNNE-EDWARDS 1962).
Takie jasne postawienie sprawy uswiadomito
biologom, ze nalezy albo samoregulacje natu-
ralnych populacji odrzuci¢, albo mozliwos¢
dzialania doboru grupowego udowodnic.
Dzicki Wynne-Edwardsowi dokonano obu
tych rzeczy, odrzucono samoregulacje i roz-
poczeto badania teoretyczne nad doborem
grupowym, ktore wykazaly, ze dobor grupo-
wy mozliwy jest tylko w bardzo specyficz-
nych warunkach.

Jesli kto$ postuluje, ze dobor grupowy
jest odpowiedzialny za ograniczenie wielko-
sci legobw u ptakow, to ten postulat mozna
odrzuci¢, poniewaz latwo przelatujace ptaki
nie tworza na ladzie malych izolowanych po-
pulacji i dzialaja tu takie same czynniki jak
musialyby dziata¢ w doborze cech dobrych
dla gatunku. W duzych populacjach, jakimi
sa populacje ptakow, mutacje determinujace
cechy korzystne dla osobnikow (duze legi)
pojawiaja sie¢ w kazdym pokoleniu, sa fawo-



Poziomy doboru, adaptacje

337

ryzowane przez dobor miedzy osobnikami i
moga by¢ wyeliminowane jedynie przez row-
nie czeste wyniszczenia calej populacji. W
populacjach sktadajacych sie z setek tysiecy
i milioné6w osobnikOw mutacje niekorzystne
dla calej populacji pojawiatyby si¢ w kazdym
pokoleniu i w kazdym pokoleniu populacja
powinna byC niszczona, aby takie mutacje
usung¢. Dlatego ograniczenia wielkosci le-
gow poszukuje si¢ w doborze miedzy osob-
nikami, tak jak proponuje to teoria ewolucji
strategii zyciowych.

Dobor grupowy jest zatem mozliwy tylko
w matych populacjach, w ktorych wyniszcze-
nie calej populacji wystepuje z wieksza cze-
stoScia, anizeli pojaw szkodliwej dla grupy a
korzystnej dla osobnikow mutacji. Gdy zato-
zymy mozliwoS¢ wyniszczenia calej popula-
¢ji, to réwnoczeSnie musimy zatozyc¢, ze (i)
jest ona izolowana od innych populacji, ze
(i) istnieja izolowane lokalne siedliska, ktore
moga by¢ puste po wyniszczeniu populacji i
(iii) by¢ kolonizowane przez osobniki z in-
nych populacji z pewnym niewielkim praw-
dopodobienstwem. Mamy tu zatem do czy-
nienia z metapopulacja, ktorej podstawowym
elementem jest lokalne siedlisko, ktore moze
by¢ puste lub zajete przez lokalna populacje.

Na Ryc. 1 przedstawiono graf przejsS¢
miedzy pustym i zajetym lokalnym siedli-
skiem. Lokalna populacja (P) zmienia si¢ w
jednostce czasu w puste lokalne siedlisko (S)
z prawdopodobienstwem E, za$ puste siedli-
sko zmienia si¢ w lokalna populacje z praw-
dopodobienstwem

¢ =pU,

gdzie p oznacza proporcje zajetych siedlisk,
zaS U zdolnoSci kolonizacyjne zalezne nie
tylko od indywidualnych wtaSciwoSci osob-
nikéw, ale takze od wielkosci lokalnych sie-
dlisk, odlegtosci miedzy nimi, charakteru
terenu itp.; innymi stowy U mozna zdefinio-
wac jako prawdopodobienstwo imigracji do
siedliska osobnika zdolnego do kolonizaciji,
gdyby wszystkie siedliska byly zajete. Prawdo-
podobienstwo kolonizacji C nie jest niezalez-
ne od proporcji zajetych siedlisk, poniewaz
im wieksza ta proporcja tym wigksza liczba
osobnikow poszukujacych nowych pustych
siedlisk i tym wyzsze C z tym, ze zaleznoS¢
miedzy p i C nie zawsze jest prostoliniowa
jak zalozono w tym najprostszym modelu.

Mozna tatwo wykaza¢ (LOMNICKI 2003),
ze proporcja zajetych siedlisk w stanie row-
nowagi wynosi p = 1 - E/U, z czego wyni-
ka, ze dla utrzymania si¢ lokalnych populacji
musi by¢ spelniony warunek U > E, innymi

G

Ryc. 1. Graf przejS¢ miedzy pustym lokalnym
siedliskiem (S) a lokalna populacja (P).

Strzatki nie oznaczaja przechodzenia migrantow,
ale przejScia miedzy jednym stanem a drugim. Przy
strzalkach podano prawdopodobienstwa, z jakimi w
jednej jednostce czasu przejScia te zachodza, czyli
prawdopodobiefistwa kolonizacji C i wyniszczenia
E. U okresla pojawienie si¢ imigranta zdolnego do
kolonizacji pustych siedlisk, gdy wszystkie siedliska
sa zajete. Aby wyliczy¢ C, parametr U mnozony jest
przez frakcje zajetych siedlisk p, gdyz liczba migran-
tOw jest proporcjonalna do liczby zajetych siedlisk
ich produkujacych.

stowy zdolnoSci kolonizacyjne metapopu-
lacji musza przewyzsza¢ prawdopodobien-
stwo wyniszczenia lokalnych populacji. Jest
to wazna sprawa. Wynne-Edwards proponu-
jac grozbe wyniszczenia populacji z powodu
wyczerpania zasobow, nie rozwazal explicite
kolonizacji, jako sposobu przeciwdziatania
wyniszczeniom. Jest sprawa otwarta czy wie-
cej lokalnych siedlisk zajmowac¢ beda osob-
niki, ktore beda ogranicza¢ wykorzystywanie
zasobOw lokalnego siedliska i tym samym
zmniejsza¢ E, ale rownoczeSnie produkowacd
mniej potomkow i tym samym zmniejszaé U,
czy tez te, ktore wykorzystujac zasoby bez
ograniczen beda rekompensowac czeste wy-
niszczenia wyzsza reprodukcja i tym samym
wyzszymi  zdolnoSciami  kolonizacyjnymi.
Wydaje si¢, ze w populacjach roslin i zwie-
rzat mamy do czynienia raczej z tym drugim
przypadkiem i dlatego samoregulacje¢ ich po-
pulacji nalezatoby wykluczy¢.

W obecnych czasach kwestie doboru gru-
powego nie powinny stanowic zZrodel kon-
trowersji, ktore stanowily 40 lat temu. Bedac
skazanym na rozwiazania analityczne, bardzo
trudno bylo modelowa¢ matematycznie zjawi-
ska doboru odbywajace si¢ na dwoch pozio-
mach. Dla rozwiazafi numerycznych uzyski-
wanych w komputerach takie dwa poziomy
nie stanowia powaznego problemu. Dlatego
kazdy, kto postuluje dobor grupowy, powi-
nien wykaza¢ przynajmniej na przykladzie
numerycznym, ze taki dobor jest mozliwy.

Zjawiskiem, ktore moze byC rozpatrywa-
ne w kategoriach doboru grupowego jest
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spadek zjadliwosSci (wirulencji) pasozytow
i mikroorganizmow chorobotworczych. Go-
spodarz pozbawiony pasozyta jest pustym lo-
kalnym siedliskiem, ktére po zakazeniu paso-
zytem staje si¢ siedliskiem lokalnej populacji.
Jesli pasozyt bardzo szybko mnozy sie¢ w go-
spodarzu i tym samym jest zjadliwy, moze to
spowodowac rychla Smier¢ gospodarza bez
mozliwosci zarazenia swym potomstwem in-
nego gospodarza. W kategoriach doboru gru-
powego oznacza to, ze E>U i taki pasozyt
predzej czy pozniej wyginie, przetrwaja jedy-
nie takie populacje pasozyta, ktoére ogranicza
swa zjadliwos¢. Takie ograniczenie zjadliwo-
Sci moze by¢ zagrozone przez wielokrotne
zarazenia pasozytem. Wowczas w doborze
miedzy osobnikami w jednej lokalnej popula-
¢ji pasozytow moze dojs¢ do ewolucji w kie-
runku wzrostu ich zjadliwoSci. Taki wzrost
zjadliwoSci moze by¢ trwaly, jeSli pasozyt
moze si¢ latwo przenosi¢ z jednego gospo-
darza na innych gospodarzy. I przeciwnie,
jesli zarazenia sa utrudnione, eliminowane
sa lokalne populacje bardzo zjadliwych pa-
sozytow na rzecz mniej zjadliwych. Wynika
z tego, ze zabiegi sanitarne zapobiegajace
przenoszeniu si¢ chorob i pasozytOw niosa
za soba dwa rozne efekty: efekt ekologiczny
powodujacy zmniejszenie proporcji zakazo-
nych iefekt ewolucyjny powodujacy spadek
zjadliwoSci pasozyta. Dziala to takze w prze-
ciwnym kierunku, gdy przenoszenie choréb
i pasozytOw staje si¢ ulatwione, tak jak mia-
to to miejsce z wirusem grypy po I Wojnie
Swiatowej. Traktowanie ewolucji zjadliwosci
jako efektu doboru grupowego spotkalo sie
ostatnio z krytyka (WiLD i wspoétaut. 2009),
ktora postuluje, ze mamy tu raczej do czy-
nienia z doborem krewniaczym. Jest w tym
co$ na rzeczy, poniewaz efektywnos¢ doboru
grupowego polega na izolacji od imigrantow
z odmiennymi genotypami, a dobor krew-
niaczy postuluje istnienie grup o podobnych
lub identycznych genotypach.

Innym obszarem, w ktorym dobor grupo-
wy moze odgrywac role jest ewolucja kultur
w spotecznosciach cztowieka. Pewne przeko-
nania moralne i religijne moga nie przynosic¢
sukcesu (takze reprodukcyjnego) poszczegol-
nym ludziom, ale by¢ korzystne dla grupy.

Ta korzyS¢ moze si¢ przejawia¢ w lepszym
przezywaniu grupy przy konfliktach z innym
grupami (np. poSwiecanie si¢ osobnikOw w
walce z innym plemieniem) lub w sytuacjach
krytycznych i prowadzi¢ do proliferacji grup
z podobnymi przekonaniami (np. potepienie
kontroli rozrodczosci). Jesli grupa nie dopu-
Sci do rozszerzania sie pogladéw przynoszo-
nych przez obcych, to nie musi by¢ nawet
przestrzennie izolowana od innych grup, aby
utrzymac swe przekonania dajace im przewa-
ge nad innymi grupami. Poniewaz w obec-
nych czasach poglady przenoszone przez ob-
cych nie sa tepione, przynajmniej w Europie,
coraz mniej oso6b wierzy, ze ,mito i stodko
jest umierac za ojczyzne”.

Innym typem doboru grupowego jest ten
proponowany przez amerykanskiego biologia
Davida Sloana Wilsona (WILSON 1975), doty-
czacy grup tworzonych w czasie krotszym niz
czas jednego pokolenia, na przyklad na okres
jednego sezonu. Takie grupy moga roznic si¢
miedzy soba, a wOwczas te, ktore maja wie-
cej altruistow dzialajacych dla dobra grupy
przezywaja lepiej i po zakonczeniu sezonu i
polaczeniu wszystkich populacji liczba altru-
istow wzrasta. Powstaje problem, jak takie
grupy sa tworzone z jednej duzej populacji.
Jesli powstaja losowo, zgodnie z rozkladem
dwumianowym, to trudno znalezé wyrazne
objawy altruizmu, na przyklad samoregula-
cje wielkoSci grupy, ktore prowadzilyby do
wzrostu proporcji altruistow. Niemniej w ma-
tej grupie skladajacej si¢ jedynie z dwoch lub
trzech osobnikow dobranych losowo zgodnie
z rozkladem dwumianowym pewien niewiel-
ki stopien altruizmu moze utrzymac sie¢ dro-
ga doboru. Niemniej nawet w takich matych
grupach niemozliwa jest ewolucja i utrzyma-
nie si¢ samoregulacji wielkoSci grupy. WILSON
(1975) argumentuje, ze zmiennoS¢ miedzy
grupami jest wicksza, anizeli w obrebie grup,
w sposob odchylajacy sie¢ od zmiennoSci wy-
nikajacej z rozktadu dwumianowego. Tak si¢
dzieje wowczas, gdy osobniki sa blizej spo-
krewnione wewnatrz grup niz miedzy grupa-
mi. Powodem tego moze by¢ utrzymywanie
si¢ osobnikdw w grupach spokrewnionych.
Jesli tak, to mamy tu do czynienia z doborem
krewniaczym, a nie doborem grupowym.

ADAPTACJE CZYLI PRZYSTOSOWANIA

Nie wszystkie cechy morfologiczne, fi-
zjologiczne i behawioralne organizmow sa
adaptacjami. Niektore cechy moga wynikac

z ograniczenn fizycznych i zaszloSci filoge-
netycznych lub by¢ produktem ubocznym
innych adaptacji. Adaptacje, czyli przystoso-
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wania, sa to cechy organizmow powstate i
utrzymujace si¢ droga doboru naturalnego
(WILLIAMS 19606), z tym, Ze teoretycznie moz-
liwe jest powstanie adaptacji droga doboru
grupowego lub droga doboru miedzy gena-
mi w obrebie genomu. Nie istnieja natomiast
przystosowania dobre dla gatunku, bioceno-
zy, ekosystemu lub biosfery. Jesli jakies ce-
chy wygladaja na takie przystosowania, to
sa to zwykle produkty uboczne innych przy-
stosowan. Niemozliwe jest takze powstanie
przystosowan droga samego nacisku muta-
cyjnego, bo mutacje tylko przypadkowo by-
waja przystosowawcze, tak samo jak niemoz-
liwe jest powstanie przystosowan poprzez
dryf genetyczny, aczkolwiek dryf genetyczny
moze ulatwi¢ powstanie pewnych nowych
przystosowan droga doboru (patrz artykut
LOMNICKIEGO Dobér naturalny w tym zeszy-
cie KOSMOSU).

Przystosowania spelniaja pewne funkcje,
ktore powoduja wzrost dostosowania. Inny-
mi stowy mozna powiedzie¢, ze adaptacje
stuza pewnemu celowi. Z drugiej strony w
pojeciu celu kryje sie Swiadome dzialanie,
ktorego nie przejawia ani mechanizm dobo-
ru, ani organizmy prowadzace te dzialania.
Dlatego dobrym pomystem jest stwierdzenie,
ze adaptacja to pewien program genetyczny,
ktory zostal wybrany z innych programoéw
droga doboru naturalnego ireplikuje si¢ le-
piej niz inne programy.

Z adaptacjami laczy sie¢ sprawa czynni-
kow bezposrednich (ang. proximate) iulty-
matywnych (ang. ultimate), czyli mechani-
zmu i funkcji pewnych reakcji fizjologicz-
nych i behawioralnych. Czynnik bezposredni
odpowiada na pytanie jak pewne zjawisko
biologiczne dziala, czynnik ultymatywny
na pytanie dlaczego to zjawisko powstato i
utrzymuje si¢. Jest to rozréznienie nieznane
w fizyce i w chemii, a charakterystyczne je-
dynie u organizméw uksztaltowanych droga
doboru. Dla przykladu, przemiana wody w
16d odbywa si¢ w temperaturze ponizej zera,
co mozna eksperymentalnie wywotaé i nie
trzeba poszukiwac innych przyczyn jak tylko
spadek temperatury. W biologii rozréznienie
mechanizmu i funkcji wiele wyjasnia. Tak na
przyktad, robotnice pszczot przy braku matki
w rodzinie podejmuja proby rozmnazania si¢
przez produkowanie nie zaptodnionych jaj, z
ktorych wylegaja sie trutnie. Nie czynia tego
przy obecnosci matki w ulu, co sugeruje, ze
feromony produkowane przez matke wstrzy-
muja reprodukcje robotnic, czyli dzialaja na
robotnice jak rodzaj trucizny. Nie jest to jed-

nak zadna trucizna, bo nie daje zadnych in-
nych szkodliwych efektéw. Analiza reproduk-
¢ji robotnic jako adaptacji wskazuje, ze dla
replikacji ich materialu genetycznego najbar-
dziej korzystna strategia jest wstrzymywanie
siec od rozrodu w obecnoSci matki irozrod,
gdy matki w rodzinie brakuje. Feromon mat-
ki nie jest zatem czynnikiem ultymatywnym,
a jedynie sygnalem obecnoSci matki czyli
czynnikiem bezpoSrednim. Czynnikiem ulty-
matywnym, ktory sklania robotnice do kiero-
wania reprodukcja w odpowiedzi na ten sy-
gnal jest optymalizacja procesu przekazywa-
nia swego materialu genetycznego przysziym
pokoleniom.

Wszystko wskazuje na to, ze wiele reak-
cji sezonowych roSlin i zwierzat (migracje,
sen zimowy, przystepowanie do rozrodu) na
wyzszych szerokoSciach geograficznych jest
zdeterminowane przez zmiany w dlugosci
dnia. Dlugos¢ dnia jest tu czynnikiem bezpo-
srednim, czyli sygnalem, natomiast te reakcje
maja na celu unikni¢cie niekorzystnego sezo-
nu i to stanowi ich czynnik ultymatywny.

Jesli przy duzych zageszczeniach zwie-
rzeta daja mniej potomstwa lub nie rozmna-
zaja si¢ zupelnie, to bezposSrednia przyczyna
moze by¢ brak pokarmu lub miejsc do gniaz-
dowania. Niemniej, gdy spadek rozrodczoSci
wystepuje przy nadmiarze pokarmu w labo-
ratorium, a dany gatunek nie wymaga specjal-
nych miejsc do gniazdowania, to jest mozli-
we, ze duze zageszczenie jest tylko sygnatem,
czyli czynnikiem bezpoSrednim, a ograni-
czenie reprodukcji jest adaptacja wywolana
przez czynnik ultymatywny. Taka przyczyna
ultymatywna mogloby byc¢ zte przezywanie
potomstwa w warunkach duzego zageszcze-
nia, co czyni korzystnym odkladanie repro-
dukcji na pdzniejszy okres zycia. Tu wazne
jest rozroznienie miedzy czynnikiem bezpo-
Srednim iultymatywnym, bo moze to byc
bardzo przydatne przy kontrolowaniu dyna-
miki liczebnoSci naturalnych populacji.

Stosujac darwinowska teorie¢ doboru do
ttumaczenia zjawisk biologicznych nalezy
dba¢ o unikniecie dwoch niebezpieczenstw,
po pierwsze ignorowania konsekwencji do-
boru naturalnego, po drugie traktowanie
wszelkich napotkanych zjawisk jako adapta-
cje. W pierwszym przypadku chodzi o to,
aby nie postulowa¢ mechanizmow sprzecz-
nych z teoria doboru, na przyktad kontroli
zageszczenia populacji przez samobojstwa
jej cztonkow. Teoria doboru postuluje tez, ze
niemozliwe sa skomplikowane i trudne do
utrzymania struktury, ktore niczemu nie shu-
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7a, nie sa filogenetycznymi zasztoSciami, ani
produktami ubocznymi adaptacji. W drugim
przypadku nalezy pamiecta¢, ze wiele cech
jest wlasnie produktami ubocznymi i zaszlo-
Sciami filogenetycznymi, a niekiedy mamy do
czynienia z przeciwienstwami adaptacji. Kla-
sycznym przykladem moze by¢ skrzyzowanie
przewodow oddechowych i trawiennych u

kregowcow ladowych lub przemieszczanie
sic planktonu zwierzecego ku powierzch-
ni zbiornika wodnego takze w noce pelni
ksiezyca, gdzie staja si¢ latwym tupem ryb.
Dlatego bezsensowne jest postulowanie idei
inteligentnego projektu, bo dobor nie dzia-
fa Swiadomie i nie moze by¢ inteligentnym
projektantem.

LEVELS OF SELECTION, ADAPTATIONS

Summary

This article shortly discusses why natural selec-
tion should be considered at the level of genes, in-
stead of individuals. This standpoint is justified with
kin selection theory, the concept of selfish gene and
the conflicts within genomes. The reasons for the
introduction of group selection are explained and
the idea of the adaptation for the good of species is

critically discussed. Two theoretical models of group
selection are introduced, and their links with kin
selection, disease virulence and human social behav-
iour are explained. The definition of adaptation ac-
cording to Williams is given and the distinction be-
tween proximate and ultimate factors introduced.

LITERATURA

DAWKINS R., 1982. The extended phenotype, the gene
as the unit of selection. W. H. Freeman, Oxford.

DAWKINS R., 1996. Samolubny Gen. Proszynski, War-
szawa.

HURST L. D., ATLAN A., BENGTSSON B. O., 1996. Genet-
ic conflicts. Q. Rev. Biol. 71, 317-363.

LOMNICKI A., 2003. Teoria metapopulacji i jej roz-
norodne kRonsekwencje dla biologii ewolucyjnej,
ekologii i ochrony przyrody. Wiadomosci Ekolo-
giczne 49, 3-26.

WILD G., GARDNER A.WEST S. A., 2009. Adaptation
and the evolution of parasite virulence in a
connected world. Nature 459, 983-986.

WILLIAMS G. C., 1966. Adaptation and Natural Selec-
tion Princeton University Press, Princeton, NJ.

WILSON D. S., 1975. A theory of group selection. Proc.
Nat. Acad. Sci. USA 72, 143-146.

WYNNE-EDWARDS V. C., 1962. Animal Dispersion in
Relation to Social Behaviour. Oliver & Boyd,
London.



