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STRESZCZENIE

W artykule analizuje stosunek J. B. S. Haldane’a do kwestii definiowania ko-
niecznych warunkéw (ewolucji drogg) doboru naturalnego. Kwestia ta jest ostatnio
zywo dyskutowana na pograniczu filozofii biologii i biologii teoretycznej. Stawiam
robocza hipoteze, ze Haldane, podobnie jak wielu innych genetykéw populacyjnych,
nie staral sie znalez¢ podsumowania warunkéw doboru, ktére odnosiloby sie do
wszystkich sytuacji jego wystapienia, ale zamiast tego konstruowal modele matema-
tyczne okreslonych przypadkéow.

Slowa kluczowe: J. B. S. Haldane, dob6r naturalny, warunki doboru natural-
nego, filozofia i historia biologii.

Warunki doboru naturalnego i/lub warunki ewolucji droga doboru natu-
ralnego? byly w ostatnim czasie obiektem studiéw z zakresu filozofii nauki
i filozofii przyrody (Okasha 2013; Peter Godfrey-Smith 2007; 2013;
Huneman 2011), a takze szeregu studiéow z pogranicza filozofii i biologii
teoretycznej (Bourrat 2012; Bouchard 2014; Gecow 2008; 2013; 2014).
W trakcie badan nalezacych do pierwszej grupy wyrézniono dwa sposoby
ujmowania doboru: 1) klasyczne/standardowe odwolujace sie do tzw. trzech
warunkéw Darwina3 (zmienno$é¢, dziedziczno$¢ i zréznicowany sukces re-
produkeyjny), ktérego zwolennikami byli liczni uczeni poczawszy od Karola
Darwina przez Augusta Weismanna po wspolczesnych: Richarda C. Lewon-
tina, Johna Maynarda Smitha, Johna A. Endlera czy Marka Ridley’a4 oraz

1 Artykul powstal w ramach projektu ,Implikacje wybranych aspektow teorii ewolucji dla proble-
mu definiowania zycia”. Projekt zostal sfinansowany ze $rodkéw Narodowego Centrum Nauki
przyznanych na podstawie decyzji numer DEC-2013/11/D/HS1/04392 .

2 Cho¢ tych wyrazen uzywa sie niekiedy zamiennie, nie sa one zupelie tozsame. Mozliwa jest
ewolucja (rozumiana jako zmiana frekwencji cech w populacji) bez doboru, a takze dobér bez
ewolucji (np. gdy dziala dobor stabilizujacy) (Endler 1986, 4—8; Lomnicki 2002, 158).

3 Na temat wspomnianego okreslenia zob. (Brandon 2014).

4 Warto zaznaczy¢, ze miedzy Darwinem i Weismannem, a uczonymi wspolczesnymi istnieje pew-
na istotna réznica dotyczaca znaczenia konkurencji. Dla Darwina i Weismanna byla ona warunkiem
koniecznym doboru naturalnego; spostrzezenie faktu, ze zasoby maja charakter skoficzony (i zawsze
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2) replikatorowo-interaktorowe zwigzane przede wszystkim z nazwiskami
biologa Richarda Dawkinsa i filozofa Davida Hulla. Nowe badania nad
warunkami doboru ukonstytuowaly trzecia grupe sposobow ujmowania
doboru, ktérg okreSlam jako niestandardowg, wzglednie nieklasyczna.
Ujecia te laczy pewnego rodzaju kontestacja ujecia standardowego co do
konieczno$ci niektoérych warunkow glownych lub pobocznych (np. czy dla
naturalnej selekcji rzeczywiscie konieczna jest reprodukcja, czy, aby mial
miejsce dobor niezbedna jest populacja?). Oczywicie pod wzgledem wyboru
okreslonych cech (jako koniecznych dla doboru) trudno tu méwi¢ o jedno-
rodnej, monolitycznej grupie.

Latwo zauwazy¢, ze wsrdéd wymienionych powyzej autoréw definicji do-
boru nie ma Johna Burdona Sandersona Haldane’a. Jego brak moze wyda-
wa¢é sie zastanawiajgcy, gdyz, jak powszechnie wiadomo, jest on jednym
z 0jcOw tzw. nowoczesnej syntezy (Modern Synthesis) — polaczenia podsta-
wowych idei Darwina z nowoczesng genetyka (zob. np. Eomnicki 2009b,
316; Pigliucci, Miiller 2010, 6). (Wczeéniej zakladano, ze darwinizm jest
sprzeczny z odkryciami genetyki (L.omnicki 2009b, 315—316; Pigliucci, Miil-
ler 2010, 5—6)). Warto wiec spytac, jak wpisuje sie on w powyzsza typologie.

Aby odpowiedzieé¢ na to pytanie, postanowilem przeanalizowa¢ kilka tek-
stow Haldane’a uznawanych za klasyczne.5 Nie jest to analiza wyczerpujaca
ze wzgledu na bogactwo piSmiennictwa Haldane’a, dlatego tez plynacy z niej
wniosek nalezy traktowaé raczej jako hipoteze robocza. Nim jednak przejde
do jej przedstawienia, chcialbym powiedzie¢ nieco wiecej na temat ujecia
klasycznego, replikatorowego i sformulowan nieklasycznych. Pozwoli to
lepiej zrozumieé specyfike podejécia Haldane’a.

Jednym z przedstawicieli podejécia klasycznego w formutowaniu warun-
koéw doboru jest wybitny biolog John Maynard Smith. Warunki ewolucji
droga doboru naturalnego w jego ujeciu brzmig jak nastepuje: ,Jezeli
istnieje populacja jednostek posiadajacych wlasciwo$ci rozmnazania,
zmiennoéci i dziedziczno$ci oraz jezeli cze$é z tej zmiennoSci wpltywa na suk-
ces owych jednostek w przezyciu i rozmnazaniu, to populacja taka bedzie
ewoluowaé: czyli natura osobnikow wchodzacych w jej sklad bedzie sie
zmienia¢ w czasie.” (Smith, 1992, 19) Warto podkresli¢, ze zaréwno
rozmnazanie, jak i dziedziczenie i zmienno$¢ sa tutaj rozumiane w sposéb
najogolniejszy z mozliwych, tj. reprodukcja oznacza zdolno$¢ do gener-
owania osobnikéw potomnych, dziedziczno$¢, ze te osobniki sa do siebie

jest wiecej osobnikéw ,chetnych” do partycypowania w nich, niz tych, ktére moga w oparciu o nie
przezy¢), byta wrecz kluczowa dla sformutowania zasady naturalnej selekeji; co zaskakujace, nie ma
jej jednak we wspolczesnych definicjach doboru (Godfrey-Smith 2013, 48—53; zob. tez Nowak 2004,
27; Gregory 2009, 160); niektorzy autorzy zwracaja jednak uwage na fakt, ze by¢ moze trzeba do
tego warunku powrdcié, aby usunaé pewne konceptualne problemy. W szczeg6lnosci zwigzane jest
to z odpowiedzia na pytanie, co konstytuuje populacje w przypadku braku krzyzowania sie (zob.
Godfrey-Smith 2013, 49-53).
5 Mam tu na my$li pozycje: (Haldane 1924; 1932/1990; 1957).
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podobne, a zmiennos$¢, ze osobniki r6znia sie miedzy sobg (Maynard Smith
1992, 19). Jak wida¢, aby sformulowa¢ zasade doboru (przynajmniej w kla-
sycznym ksztalcie) nie potrzeba angazowaé aparatu pojeciowego
wspolczesnej genetyki.

Sformulowania warunkéw doboru sporzadzone przez Johna A. Endlera
(1986, 4), Richarda C. Lewontina (1970, 1) i Mark Ridey'a (2003, 74) réznia
sie nieznacznie od proponowanego przez Maynarda Smitha, jednak ich
~esencja” pozostaje niezmieniona. Peter Godfrey-Smith wskazuje, ze drobne
roznice w formulowaniu warunkéw doboru maja podloze metodologiczne,
w szczegoblnosci zwigzane z tym, czy chcemy stworzyé ,recepte na zmiane”
(recipe for change), czy ,podsumowanie” (summary) obejmujace wszystkie
przypadki. To z kolei podyktowane jest innymi celami np. heurystycznymi,
dydaktycznymi itp. (Godfrey-Smith, 2007, 492-493, 498, 514—516; 2013,
18-20).

Warto podkreslié, ze ujecie standardowe jest wysoce abstrakcyjne (nie
zawiera jako wymagan wiekszoSci strukturalnych i funkcjonalnych cech
standardowych form zycia np. dot. charakteru dziedziczenia), a jego warunki
moga by¢ wielorako realizowane — cechy funkcjonalne takie jak reprodukcja,
dziedziczno$¢ moga by¢ ,implementowane” w réznych strukturach mate-
rialnych (zob. Chodasewicz, 2013, 125—133).

Konkurencyjne wzgledem standardowego ujecie replikatorowe-inter-
aktorowe najbardziej znane jest w ujeciu Richarda Dawkinsa,® ja jednak
postuze sie tu sformulowaniem Hulla. Wedlug niego replikator, to “entity
that passes on its structure directly in replication” (Hull 1980, 318), inter-
aktor z kolei to ,an entity that directly interacts as a cohesive whole with its
enivironment in such a way that replication is differential” (Hull, 1980, 318).
Dobor zdefiniowany przy uzyciu tych dwéch pojeé to: “a process in which
the differential extinction and proliferation of interactors cause the differen-
tial perpetuation of the replicators that produced them.” (Hull 1980, 318)
Do podstawowych cech replikatorow maja nalezeé: dlugowiecznosé (zdol-
no$¢ utrzymania struktury przez kolejne pokolenia), ptodnosé¢ (zdolnosé do
generowania potomkow), wiernoéé (zdolno$é do dokladnego kopiowania
sie) (Dawkins 2003, 116). Ujecie replikatorowe-interaktorowe doklada do-
datkowe warunki dla (ewolucji drogg) doboru naturalnego m.in. koniec-
zno$¢ istnienia rozréznienia fenotyp-genotyp oraz quasi-dyskretny charakter
dziedziczenia.

Niektorzy naukowcy uzywaja sformulowania replikatorowego (w okre-
Slonych okoliczno$ciach) zamiennie z klasycznym (zob. Godfrey-Smith 2013,
32), ale wspolczesne analizy wykazaly, ze nie sa one tozsame i, ze ujecie
standardowe lepiej oddaje podstawowe warunki doboru. Krytyka zostala

6 Ten — jak sam pisze — woli uzywaé termindéw ,geny” i ,wehikuly przetrwania” (Dawkins 2003,
114).
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podsumowana przez Samira Okashe. Do najwazniejszych argumentéw prze-
ciw ujeciu replikatorowemu mozna zaliczy¢:
1) brak koniecznos$ci wystepowania dwoch typow jednostek (replikato-
row i interaktorow) (argument Samira Okashy);
2) brak konieczno$¢ transmisji czasteczek (takich jak fragmenty DNA)
dla reprodukcji (argument Petera Godfreya-Smitha);
3) koniecznosé wytlumaczenia dlugowieczno$ci i wiernosci jako efektow
ewolucji (argument Jamesa Griesemera) (Okasha 2013, 15—-16).

Jak juz wspomnialem, mimo powyzszej krytyki, cze$é uczonych postuguje
sie oboma sformulowaniami (tj. klasycznym i replikatorowo-interakto-
rowym) zamiennie. Jest to dzialanie uprawnione dopoki zdajemy sobie
sprawe ze stopnia abstrakcji i np. méwimy o doborze i ewolucji w popu-
lacjach ,typowych” organizméw. Nie wydaje sie to jednak ujecie zasadne,
gdy chcemy sformutowaé najbardziej ogolne warunki doboru.

Podejscia nieklasyczne do definiowania doboru charakteryzuja sie tym,
ze pomijaja pewne elementy ujecia standardowego. Na przyklad w analizach
Pierricka Bourrata do warunkéw doboru naleza jedynie konieczno$é
istnienia zbioru (populacji), zmienno$¢ i zroznicowana przezywalnosé
(Bourrat 2012, 517—-519). Bourrat pokazuje, ze mozliwy jest scenariusz,
w ktérym w poczatkowej populacji ,przezywaczy” (survivors) pod wplywem
elementarnego doboru pojawia sie rozmnazanie i dziedziczenie. Rozmnaza-
nie i dziedziczenie sg wiec w jego modelu adaptacjami osobnikéw wchodza-
cych w sklad ewoluujacej darwinowsko populacji i z tego wzgledu nie moga
stanowi¢ podstawowych warunkéw doboru naturalnego (Bourrat 2012, 517
i nast.).” Jeszcze bardziej radykalni sg Frédéric Bouchard i Andrzej Gecow,
dla ktérych istnienie populacji w ogoble nie jest konieczne (wymagana
jest jedynie diachroniczna zmienno$¢ obiektu oraz wigzaca sie z nig zr6zni-
cowana przezywalno$¢) (Bouchard 2014; Gecow 2008, 2013, 2014).
(Co interesujace obaj autorzy wychodza od analizy r6znego typu obiektow
w hierarchii organizacji biologicznej: Bouchard ekosystemoéw i spolecznosci
owadow, a Gecow prostych organizméw rozmnazajacych sie wylacznie wege-
tatywnie).

Powr6¢my teraz do interesujacego nas pytania: jak w te wspolczesna
debate wpisywalby sie Haldane? Odpowiedz jest do pewnego stopnia zaska-
kujaca: ot6z prawdopodobnie nie wpisywalby sie w zaden z po-wyzszych
typow ujmowania doboru. Co prawda, w tekécie The Cost of Natural Selec-
tion stwierdza on, ze

7 Oczywi$cie scenariusz Bourrata jest mozliwy tylko wtedy, gdy dopuscimy istnienie takze dia-
chronicznej zmienno$ci (mutacji) osobnikéw w populacji. Bez tego nie bylby mozliwy pierwszy krok
na drodze do powstania tych adaptacji mianowicie pojawienie sie zdolno$ci do fundamentalnej
reprodukcji (zob. Bourrat 2012, 518).
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Natural selection can be defined as follows in a populations where genera-
tions are separate. The animals in a population are classified as early as pos-
sible in their life cycle for phenotypic characters or for genotypes. Some of
them become parents of the next generation. A fictitious population of par-
ents is then constituted, in which a parent of n progeny (counted at the same
age as the previous generation) is counted n times. If the sex ratio is not unity
a suitable correction must be made. If generations overlap Fisher’s reproduc-
tive value can be use instead of count of offspring. Natural selection is
a statement of the fact that the fictitious parental population differs signifi-
cantly from the population from which it was drawn. (Haldane 1957, 512)

Widaé jednak wyraZnie, ze powyzsze ujecie doboru pozostawia wiele do
zyczenia. Wérod ,,zazalen” mozna wymienié to, ze:
1) jest to raczej opis efektow procesu selekcji niz samego proces selekeji;
2) nie wskazuje istotnych warunkow dla zaj$cia zmiany, a w szczegblno-
Sci:
3) nie mowi nic na temat powoddw zroznicowania dostosowania (relacja
cecha-fitness$);
4) nie odroéznia (z powodu wzmiankowanego w punkcie 3) doboru natu-
ralnego od dryfu genetycznego.9

Do zarzutéw mozna by dodaé takze fakt, ze ,definicja” Haldane'a nie ma
charakterystycznej dla praw nauki formy poprzednikowo-nastepnikowe;j.°
Oczywiscie ujecie doboru w postaci prawa nie jest z konieczno$ci wymagane
(nie czynig tak np. Dawkins i Hull), jednak w mojej opinii pozwala na
unikniecie wielu zwigzanych z prawem doboru nieporozumien dotyczacych
np. jego rzekomej niefalsyfikowalnosci, czy nietestowalnoéci (zob. Cho-
dasewicz 2014b, 53—54).

Powr6émy jednak do Haldane’a. Czy przedstawione powyzej zarzuty
»dyskwalifikuja” go jako badacza doboru? Jest oczywiste, ze nie. W wiekszo-
$ci przypadkéw Haldane zamiast ,bawi¢ sie” w konstruowanie definicji,
ktore ujmuja warunki doboru (zawsze i wszedzie) konstruuje okreslone ma-
tematyczne modele doboru dotyczace okreslonych przypadkéw (zob. np.

8 Dostosowania (fitness) to pewna abstrakcyjna wlasnos¢ fenotypow/genotypow okreslajaca szan-
se przetrwania i reprodukcji, mierzona zazwyczaj liczba (ptodnego) potomstwa. Z pojeciem fitness
wiaze sie wiele konceptualnych probleméw zwigzanych z pewna wieloznacznoécia tego pojecia w
biologii, a takze z problemem znalezienia jego uniwersalnej miary (zob. Dawkins 2003, 230—248;
Endler 1986, 33—40; Godfrey-Smith 2013, 21—-24; Gregory 2009, 159; Lomnicki 2002, 160-161).
Pojecie dostosowania nie pojawito sie explicite w przytoczonej powyzej definicji Maynarda Smitha,
jednak jest tam ono niejako ukryte pod fraza ,sukces w przezyciu i rozmnazaniu”. Pojecia dosto-
sowania (fitness) nie nalezy myli¢ z pojeciem przystosowania (adaptacji) (zob. Lomnicki 2002, 160),
jest jednak oczywiste, ze nie mozna posiada¢ wysokiego fitness nie posiadajac adaptacji do zycia w
okreslonych warunkach (zob. Gregory 2009, 159).

9 Mianem tym okresla sie zmiany frekwencji genéw w populacji nie bedace skutkiem naturalnej
selekcji (ani tez migracji lub mutacji), ale powstale na skutek przypadku. Jego skutki sa widoczne
szczegblnie w malych populacjach (Endler 1986, 5—7; Lomnicki 2002, 180).

10 Taka forme ma np. cytowane powyzej ujecie doboru Maynarda Smitha. Na temat budowy praw
nauki zob. np. (Such 1987, 520).
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Haldane 1924, 19—20 i nast., 1957, 512—-513, 514—516 i nast.). Mozna wiec
go uznac za przedstawiciela czwartej opcji — ujecia modelowego, ktore zami-
ast starac sie sformulowa¢ wystarczajace i konieczne warunki doboru kon-
struuje proste modele, ktére nastepnie — na potrzeby badan — ulegaja
kolejnym komplikacjom. Wbrew pozorom nie jest to stanowisko nietypowe.
Wsréd jego reprezentantdéw znajdzie sie wielu genetykéw populacyjnych,
takze w Polsce. Prostymi modelami ilustruje dobér m.in. Adam Lomnicki w
swoim Zarysie mechanizméw ewolucji, czy Ekologii ewolucyjnej (zob. np.
Lomnicki, 2002, 158-180; 2012, 187-196, zob. tez Lomnicki 2009a, 324—
328). W sygnalizowanych pozycjach (majacych w duzej mierze charakter
podrecznikowy) mamy zazwyczaj do czynienia z prostymi modelami
doboru!! zawierajacymi (najczeéciej wyrazone explicite) zalozenia idealiza-
cyjne (np. ze dotyczg one tylko organizméw z pokoleniami nie zachodzacymi
na siebie, ze populacja jest izolowana itp.). Zdaniem ELomnickiego ma-
tematyzacja opisu doboru jest niezbedna, gdy chodzi o przewidywanie
genetycznych zmian populacji. Natomiast od strony historycznej byla klu-
czowa dla ustalenia, ze idea doboru naturalnego jest niesprzeczna
z wiedzg z zakresu genetyki. Pozwolilo to na ponowng akceptacje teorii Dar-
wina przez wspolnote biologéw (Lomnicki 2002, 154—155, Eomnicki 2009Db,
315—316). W tym miedzy innymi lezal wielki wklad Haldane’a. Pozwole sobie
oddac¢ glos wzmiankowanemu powyzej Lomnickiemu:

Ostateczna akceptacje uzyskala darwinowska teoria doboru juz w pierwszej
polowie XX w. dzieki twoércom genetyki populacyjnej. Byli to dwaj Anglicy:
Ronald Fisher i John Burdon Sanderson Haldane oraz Amerykanin — Sewell
Wright. Pokazali oni na prostych matematycznych modelach, ze przy bardzo
rzadko pojawiajacych sie mutacjach i nawet niewielkim zréznicowaniu
w przezywaniu i reprodukcji réznych genotypéw mozliwe sa wyrazne zmiany
w czestosci genoéw i przystosowanie sie populacji do zmieniajacych sie warun-
kow, tak jak to przewiduje darwinowska teoria doboru. (Lomnicki 2009b,
316)12

Niektorzy autorzy w ogoble poddaja w watpliwos¢, czy rzeczywiscie mozliwe
jest dostarczenie sformulowania warunkéw doboru, ktore obejmowaloby
wszelkie mozliwe przypadki. Na przyklad Godfrey-Smith przekonuje do
postugiwania sie zamiast tego koncepcja przestrzeni darwinowskiej

u Rozwazania na temat ,otwartych frontow” matematyzacji biologii ewolucyjnej (a takze ztozone
modele doboru) mozna znalez¢ np. w (Schuster 2011; Ewens 2013).

12 Warto zaznaczyé, ze klasyczne sformulowania warunkéw doboru naturalnego nie odwoluja sie
do wiedzy z zakresu genetyki. Maja one wysoce abstrakcyjny charakter (Jablonka, Lamb 2005;
Okasha 2013; Godfrey-Smith 2013) i teoretycznie moga podlegaé wielorakiej realizacji (Chodasewicz
2013, 125-133; 20144, 40). Matematyzacja doboru pokazala jednak, ze prawo doboru nie jest tylko
logicznie poprawnym sylogizmem (patrz Endler 1986, 4, 28), ale zZe stosuje si¢ ono do znanych nam
ziemskich organizméw. Historycznie bowiem wyobrazano sobie sytuacje, w ktorej (domniemany)
sposob dziedziczenia wykluczal ewolucje przez naturalng selekcje (zob. koncepcja pangenezy (blen-
ding inheritance) (Kiippers 1991), wskazuje sie takze na istnienie niegenetycznych kanatéow przeka-
zu informacji dziedzicznej (Jabtonka; Lamb 2005; Gecow 2010).
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(Darwinian space) — trojwymiarowego ukladu wspodlrzednych, ktérego osie
reprezentowalby stopien dokladnosci dziedziczenia, zaleznoséci dostosowa-
nia od wewnetrznych wlasnosci (intristic properties)'3 osobnikow, cigglosci/
plynnosci (continuity/smoothness) tzw. fitness landscape,'4 a w razie po-
trzeby takze innych kluczowych parametréow ukladu (jak np. konkurencji
reprodukcyjnej, stopnia zmiennoéci). W takim ukladzie wspoélrzednych
wartoéci niektérych zmiennych moglyby byé np. réwne zero (np. populacja
nie rozmnaza sie, nie wykazuje zmiennosci itp.), co oddalaloby populacje
takich obiektow od klasycznej populacji darwinowskiej (opisywanej ,,z
grubsza” przez ujecie standardowe) (Godfrey-Smith 2013, 63-67). Nie
chcialbym tutaj rozstrzyga¢ poprawnoéci takiego ujecia.’s Faktem jest
jednak, ze przyjecie takiego zalozenia skazuje nas na ,nurt modelowy”, ktéry
reprezentowal Haldane. Z drugiej strony jednak, jesli zalozymy, ze ktore$ ze
sformulowan warunkéw doboru obejmuje jednak ,wszystkie mozliwe
przypadki”, to nie dyskredytuje to wcale podejécia haldane'owskiego. Wybor
pomiedzy podaniem summary, a konstrukcja okre$lonego modelu jest
wowcezas podyktowany wylacznie celami metodologicznymi (badawczymi,
heurystycznymi, dydaktycznymi etc.).
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ABSTRACT

I analyze J.B.S. Haldane’s view on defining necessary conditions for (evolution
by) natural selection. This issue has been recently broadly discussed on the border-
line between philosophy of biology and theoretical biology. I put forward a hypothe-
sis that Haldane (like many population geneticists) did not try to formulate a sum-
mary of conditions of natural selection applicable to all cases of selection, but he
built instead relevant differential mathematical models of natural selection.
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