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Kuva 5.1 Uusien biologisten
lajien syntyminen. Far-saarille
viety kotihiiri kehittyi siella 300
vuodessa uudeksi biologiseksi
lajiksi. Porto Santon kaniini on
vastaavanlainen tapaus. 1400-
luvulla istutettiin joitakin
kaneja Madeiran pohjoispuolel-
la olevalle Porto Santon
saarelle. Eldimet villiintyivat
eivatka enda tavallisesti risteydy
kantamuodon kanssa. Siksi ne
voidaan katsoa uudeksi
biologiseksi lajiksi.

5 Evoluutiotekijdiden vaikutusalue

Tarkastelemme téssa luvussa tunnettujen evoluutiotekijoiden tehokkuutta. Mité vai-
kutuksia on mutaatiolla, valinnalla,rekombinaatiolla,isolaatiolla, lajiutumisella ja muilla
tekijoilla kokeellisen biologian tulosten ja luonnossa tehtyjen havaintojen perusteel-
la? Mita johtopé&atoksia voi tehda jalostustutkimuksesta? Koetulosten ja havaintojen
perusteella arvioimme synteettisen evoluutioteorian edellyttdmé&a todellista kehitys-
ta (makroevoluutiota), eli uusien elimien ja rakenteiden syntya.

Féar-saaret

Porto Santo

5.1 Lajiutuminen

5.1.1 Kokeellisesti todistettuja lajiutu-
mistapahtumia

Aloitamme evoluutiotekijéiden tutkimisen
lajiutumisprosessista, joka kuvattiin jo koh-
dassa I1.4.2.2. Siind esitetty teoreettinen
lajiutuminen on todistettu monien luonnos-
sa havaittujen esimerkkien kautta. Far-saa-
rille tuotu kotihiiri kehittyi 300 vuodessa
uudeksi biologiseksi lajiksi (kuva 5.1). Sa-
manlainen tapaus on Porto Santon kaniini
(kuva 5.1). Madeiran pohjoispuolella sijait-
sevalle Porto Santon saarelle tuotiin 1400-
luvulla muutamia kaniineja. Elaimet villiin-
tyivédt ja muuttuivat vdriltddn tummaan laa-
vamaastoon sopiviksi. Erilaisten kayttay-
tymistapojen vuoksine eivat endd normaa-
listi risteydy tavallisen kanin kanssa, josta
ne polveutuvat. Siksi niitd voidaan pitda
uutena lajina. Isolaation johdosta on kyse
esitsygoottisesta isolaatiomekanismista.
Néissa tapahtumissa saattoi geenien ajau-
tumisella olla merkitysta.
Eteld-Englannin raskasmetallien myr-
kyttamillda mailla syntyneet uudet kasvila-
jit ovat erityisen havainnollinen esimerkki
uusien lajien synnystd. Kuva 5.2 osoittaa
mité sielld on tapahtunut. Raskasmetalli-
en saastuttamilla kaivosalueilla maat ovat
niin saastuneita, etta tuulen sinne tuomat
siemenet eivat yleensa ida tai alkaessaan
itda, kuolevat nopeasti (f). Muutamat har-
vat yksilot (taulukko 5.1) kykenevat kuiten-
kin kasvamaan ja lisaantymaan. Niiden jal-
kelaisetkin kykenevét kasvamaan myrky-
tetylla maalla. Geneettiset tutkimukset ovat
osoittaneet, ettd kuonakasassa kasvavat
kasvit tuskin (tai ei ollenkaan) kykenevat
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risteytymdan ympariston myrkyttomilla
alueilla olevien muotojen kanssa, joista ne
polveutuvat. Biologisen lajikriteerin mu-
kaan on syntynyt uusia lajeja. Biologisia
lajeja syntyy siis myds nykyaan luonnolli-
sissa olosuhteissa. Onko tassd tapaukses-
sa kyse alkavasta makroevoluutiosta? Tata
kysymysta tarkastelemme seuraavassa
kappaleessa.

5.1.2 L ajiutumisen seurauksia

Mita tapahtuu lajiutumisprosessissa? Mité
seurauksia on populaation jakautumisesta
osapopulaatioihin? Miten populaation gee-
nivarasto konkreettisesti muuttuu, kun se
toistuvasti jakautuu osapopulaatioihin?
Edella mainittuja kaivosten kuonaka-
soissa kasvavia kasveja tutkittiin geneetti-
sesti. Tutkimus antaa hyvan vastauksen
ylla esitettyihin kysymyksiin. Taulukosta
5.1 ndemme, mitd on tapahtunut. Huo-
maamme, ettd kasvit, jotka kasvavat myr-
kytetylla maaperéll, eivdt ole saaneet mi-
tdan uusia ominaisuuksia. Kyky sietaa
myrkkyja oli niissa jo (taulukon vasen pals-
ta A) valmiina ennen kuin ne joutuivat myr-
kytettyyn maaperddan. Taméa néakyy taulu-
kon keskimmaisesta palstasta, jossa kerro-
taan kuinka monella prosentilla normaa-
lissa maaperassa kasvavista kasveista on
myrkynsietokyky. Esimerkiksi 0,16% kar-
vamesiheinan (Holcus lanatus) yksiloista on
myrkynsietokykyisid my®s silloin, kun ne
kasvavat myrkyttomassa maaperassa. Tau-
lukon oikea palsta kertoo mitka lajit esiin-
tyvat myrkytetyssa maaperdssa (+), jossa
kasvaa vain niita lajeja, joiden yksiloista on
osa normaaleissakin olosuhteissa myrkkya
sietavia (keskimmaisessa palstassa on po-

sitiivinen arvo). Myrkkya kestavien muo-
tojen osuus normaaleissa olosuhteissa on
paljon suurempi kuin mutaationopeus
(II.5.2, IV.7.1), joten myrkkytoleranssia
voidaan pitdd kyseisten kasvien luonnol-
lisena muunteluna.

Myrkynsietokyvyn periytyminen ja sii-
hen liittyva vahentynyt kyky risteytya nor-
maalissa maaperdssa kasvavien yksiloiden
kanssa, on hinta darimmaéisesta erikoistu-
misesta. Kuva 5.3 osoittaa, ettd suuresta
joukosta eriasteisen myrkynsietokyvyn
omaavia geneettisid muunnelmia, vain yksi
tai muutamia selvidd. Normaalissa kasvu-
paikassa myrkkya kestdvd muoto on va-
hemmaén elinkykyinen ja esiintyy siksi vain
harvoin (maksimaalisesti O,16% karvame-
siheindn tapauksessa). Myrkyllisessa maa-
perdssd juuri tdmd muoto on elinky-
kyisin.

Myrkynsietokyky johtuu todennakoi-
sesti siitd, ettd mineraalisuolojen imeyty-
minen maaperdstd on heikentynyt. Ei siis

Laji A B

Karvamesiheina (Holcuslanatus) 016  +
Nurmirolli (Agrostis capillaris) 013 +
Lampaannata (Festuca ovina) 007 -
Koiranheina (Dactylis glomerata) 005 +
Metsalauha (Deschampsia flexousa) 0,03  +
Tuoksusimake (Anthoxanthum

odoratum) 002 -
Punanata (Festuca rubra) 001 +
Englanninraiheina (Lolium perenne) 0,005 -
Niittynurmikka (Poa pratensis) 00 -
Karheanurmikka (Poa trivialis) 0,0 -
Timotei (Phleum pratense) 00 -
Otasukapaa (Cynosuruscristatus) 0,0 -
Nurmipuntarpaa (Alopecurus

pratensis) 00 -
Mékihattara (Bromus hordeaceus) 0,0 -

Heinakaura (Arrhenatherum elatius) 0,0 -

t 11

i1

siemen
- . koiranheina (Dactylis)

- omm o aL -~

- = -

normaali maapera
(luonnollinen muuntelu)

Koiranheina (Dactylis glomerata)

Taulukko 5.1 A Raskasmetalleja
sietdvien yksiloiden maara
normaalipopulaatiossa
tavallisessa ympaéristossé ja B
raskasmetalleja sietavia yksiloita
saastuneessa maaperassi (+).
Kaksi sietokykyista lajia on
kuvattu ylla.

Kuva 5.2 Kaivosten
kuonakasoissa kasvavia kasveja.
Useimmat kuonakasaan
joutuneet siemenet eivatida tai
kuolevat nopeasti (f).Vain
muutamat ennalta sopeutuneet
kykenevat kasvamaan. Useissa
tapauksissa tama valinta-
tapahtuma synnyttaa uusia
biologisia lajeja.
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Kuva 5.3 Malli myrkylliseen
maaperéan erikoistuneiden
kasvien synnysta. Runsaasta
geenivarastosta (vrt kuva 4.4)
valikoituu vain yksi (tai
muutama) muoto (valinta).

Kuva 5.4 Perédkkainen
osapopulaatioiden (R,,R,...),
Jjoillaon geenivarastor,, ...
eroaminen lahtépopulaatiosta
(geenivarasto g).

A Lahtotilanne

B Omaksi roduksi erottautunut
osapopulaatio R, (geeni-
varastor,)

C Uusien osapopulaatioiden
eroaminen roduiksi R, R, jaR,
(geenivarastor,,r,jar,).

Rotu R, on vield jakautunut
osapopulaatioiksi

R,,jaR,, (geenivarastor, jar,,).
Darwinin sirkut edustavat
ilmeisesti vaihetta C,jossa on
14 eri lajia, jotka eivéat risteytys-
mielessé ole téysin erossa
toisistaan, vrt11.4.3.

valinta

ole kyse evolutiivisesta kehittymisestd vaan
rajoituksesta, joka poikkeuksellisessa ym-
paristéssa (myrkytetyssa maaperassa)
osoittautuu edulliseksi (vrt II11.5.2.5).

Kuva 5.4 esittaa kaavamaisesti tallaisen
tapahtuman. Kun populaatiosta A eriytyy
osa, siséltaa osapopulaation R, geenivaras-
to r, pdasadntoisesti vain osan alkuperai-
sen kokonaisgeenivaraston g alleelijoukos-
ta. Esimerkiksi harvinaiset alleelit voivat
kadota osapopulaatiosta. Parhaimmassa
tapauksessa osapopulaatio sisaltda saman
maaran alleeleja kuin alkuperdinen popu-
laatio.

Geeneettisen ajautumisen johdosta voi
eriytynyt osapopulaatio kehittyd uudeksi
roduksi ja, kuten myrkyllisessd maaperas-
sé kasvavien kasvien tapauksessa, kehitys
voi johtaa uuden biologisen lajin syntyyn.
Jos populaatiosta eroaa osapopulaatio R,,
on sen geenivarasto r, tavallisesti koostu-
mukseltaan erilainen kuin geenivarasto r,.
Erilaisesta mikroevoluutiosta johtuen voi
rotu R, eriytyd rodusta R, niin kauas, etta
nama rodut eivat enad kykene tuottamaan
lisddntymiskykyisia jalkelaisia. Alkuperai-
sen populaation kautta ndma rodut voivat
kuitenkin sdilyttaa risteytysyhteyden (vrt
esimerkki Rana pipiensluvussa I1.3.3).

Eriytynyt osapopulaatio tai laji R, voi

edelleen jakautua osapopulaatioiksi R | ja
R, joiden geenivarasto onr  jar ,ja niin
edelleen samoin seurauksin kuin ensim-
maisessakin jakautumisessa. Eriytyneiden
rotujen geenivarastot ovat alkuperéiseen
populaatioon ndhden yhd koyhempia eli
niissd on yha rajoitetumpi maara eri allee-
leja. Siksi osapopulaation mahdollisten al-
leelikombinaatioiden méaédra on huomatta-
vasti vahaisempi kuin alkuperdisen popu-
laation: rekombinaatiomahdollisuudet ovat
pienentyneet. TAamé merkitsee, ettd eriy-
tyneilld roduilla tai lajeilla on vahéisempi
muuntelumahdollisuus, joka riippuu eri al-
leelien lukumaarasta ja mahdollisista al-
leeliyhdistelmista. Tésta seuraa, ettd ne
voivat entistd huonommin sopeutua muut-
tuviin ympdristéolosuhteisiin, koska niiden
sopeutumiskyky on heikentynyt. Kéyhty-
neen geenivaraston omaavilla roduilla on
huonompi mahdollisuus sopeutua ympa-
riston muutoksiin kuin rikkaan geenivaras-
ton omaavalla alkuperéislajilla. Ne ovat sik-
sisuuremmassa vaarassa kuolla sukupuut-
toon.

Hollantilainen elaintieteilija Duyvene
de Wit on kuvannut nditd tapahtumia osu-
vasti (lainaus Kahle 1984, s 87, vrt kuva
5.6):

“Kun reunapopulaatio valmistautuu siir-
tymaan uuteen elinymparistoon, se ei voi
ottaa mukaansa kaikkia kantapopulaation
geenejd vaan vain osan. Jokainen uusirotu
tailaji, joka eriytyy toisesta omaa siksi koy-
hemmén geenivaraston. Geenivaraston
pieneneminen on se hinta, minka jokainen
rotu ja laji joutuu maksamaan etuoikeudes-
ta olla olemassa. Kun lajiutumisprosessi
toistuu useasti perdkkdin, syntyy lopulta

A

.

perusryhma —_— — —— —>

esimerkki:
darwinin sirkkujen
kantamuoto

R
® ® R,

rodun erottuminenR 4

— —>—>—> —>

Jjakautuminen moniksi roduiksi
nykyiset biologiset lajit
perusryhman rajoissa

nyKkyiset erikoistuneet biologiset
darwinin sirkkulajit
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lajeja, joiden geenivarasto on niin kéyhty-
nyt, ettd jo suhteellisen pienikin muutos
ymparistéolosuhteissa riittdd viemaan sen
sukupuuton partaalle. Ymparistdolosuhtei-
siin sopetuminen, joka johtuu rekombinaa-
tiomahdollisuuksien vahentymisestd, joh-
taa lopulta geneettiseen minimitilaan, jon-
ka ylittymisen jdlkeen eloonjddminen ei
enaa ole mahdollista. Adrimmilleen sopeu-
tuneiden ja erikoistuneiden lajien ja rotu-
jen traagisena kohtalona on vaistamaton
geneettinen kuolema.”

sopeutumisaste muuntelukyky

vahainen
korkea

<m=—>
<m==—>

korkea
vahainen

Kuva 5.5 Sopeutumisasteen ja muuntelun valinen yhteys.

Jakautuneet rodut saattavat olla parem-
min sopeutuneita ymparistdonsa valinnan
seurauksena kuin kantapopulaatio. Parem-
minsopeutunut merkitsee kuitenkin useim-
miten myds yhtd kuin ahtaammin sopeu-
tunut (kuva 5.5). Parempi sopeutuminen
kulkee lisaksi kési kddessa erikoistumisen
kanssa, joka tapahtuu geenivaraston kus-
tannuksella. Sopeutuminen ja erikoistumi-
nen ovat periaatteessa aivan eri asioita kuin
makroevoluutio. Tdméan osoittavat lento-
kyvyttoémat hyonteiset tuulisilla saarilla tai
sokeat luolaelaimet (I11.5.2.5). Tassa yhte-
ydessd evoluutiotutkimus merkitsee vain
mikroevoluutiota.

Jaéako geenivaraston koyhtyminen, joka
on johtanut lajin jakautumiseen mutaati-
on seurauksena, pysyvaksi (vrt kuva 4.4,
[11.5.2)? Tama riippuu siitd, voidaanko ha-
vinneet geenit synnyttad uudelleen mikro-
evoluution (mutaation) kautta. Tahan ky-
symykseen perehdytddn myéhemmin
(IV.7). Lukuisat havainnot viittaavat siihen,
etta pysyvia (irreversiibeleja) ominaisuuk-
sien menettamisia tapahtuu. Esimerkki va-
paana elavastd villielaimesta osoittaa ta-
man selvasti: gepardi, joka on maailman
nopein nisakas, nayttaa verrattomista omi-
naisuuksistaan huolimatta olevan sukupuu-
ton partaalla. Merkkeind tdstd ovat sen
poikkeuksellinen sairastumisherkkyys ja
suuri huonolaatuisen sperman osuus. Ou-
toa on myos se, ettd ajon jalkeen gepardi

on usein niin heikkona, ettei se kykene puo-
lustamaan saalistaan kilpailijoiltaan (leijo-
na, leopardi, hyeena). Perusteelliset tutki-
mukset ovat paljastaneet todenndkdisen
syyn gepardin uhanalaisuuteen: gepardipo-
pulaatiossa ei tapahdu endd muuntelua eli
jokainen gepardi on ldhes samanlainen
(kuva 5.7). Vahdinen muuntelu viittaa ge-
neettiseen samanlaisuuteen. TAma on voi-
tu osoittaa myds verindytteitd vertaamalla
jaimmunologisilla testeilld. Gepardion me-
nettanyt suuren osan alkuperdisesta levia-
misalueestaan. Nyt se on vaarassa kuolla
sukupuuttoon, joka ilmeisesti johtuu ge-
neettisestd samanlaatuisuudesta, joka taas
liittyy heikentyneeseen sopeutumiskykyyn.

Miten tdma laji on menettanyt geneet-
tisen muuntelukykynsa? Vakuuttavin hypo-
teesi lahtee siitd, ettd joskus menneisyy-
dessa laji on supistunut useasti hyvin pie-
neksi (pullonkaulaefekti). Sen seurauksena
laji menetti geenivarastostaan useita allee-
leja. Pieneksi kutistuneen ja ldhella suku-
puuttoa olevan lajin taytyi lisddntya sisa-
siittoisesti ja siten siitd tuli geneettisesti
yhdenmukainen. Voimme vain arvailla
mikd on saattanut johtaa sellaiseen lajin
supistumiseen.

Jalostettujen lajien kohdalla voi havai-
ta saman asian kuin gepardin tapaukses-
sa. Niihin viittaavat myos edelld mainitut
teoreettiset pohdinnat. Aarimmainen so-
peutuminen liittyy darimmédiseen geeniva-
raston koyhtymiseen ja voimakkaasti hei-
kentyneeseen elinkykyyn (tarkemmin
111.5.4.2).

geenivaraston
koéyhtyminen

muuntelukyvyn
vaheneminen

heikentynyt
mukautuminen
ympariston muutoksiin

lisdantynyt vaara
kuolla sukupuuttoon

Kuva 5.6 Pitkalle edenneen
lajiutumisen ja sukupuuttoon
kuolemisen vélinen yhteys.

Kuva 5.7 Gepardin vahainen
tai puuttuva muuntelukyky
muihin kissaeldimiin ja
muutamiin muihin elidihin
verrattuna.Ylempi palkki kertoo
keskimaaréisen heterotsygotian
eli kuinka monta prosenttia
eldimen geeneista on
sekaperintaisia. Alempi palkki
kertoo polymorfisten geenien
maéran eli niiden geeni-
alueiden maaéran, jotka
esiintyvat useampina alleeleina
lajin geenivarastossa. (Obrien et
al. 1986)

gepardi
oselotti
tiikeri
kissa
ihminen

mahla-
karpanen
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Kuva 5.8 Klarkian bicalyx-
mutantti (kaksoisverhio-
mutantti), johon on
muodostunut kaksinkertainen
verholehtikiehkura
terélehtikiehkuran
kustannuksella.

Kuva5.9 Vasemmalla:
perusryhmén muuntelu-
potentiaali (ylh&&lla), esimerkki-
na eri korkeudella kasvavat
kasvitja niiden muuntelu-
potentiaalin supistuminen vain
korkealla kasvamaan kykenevi-
en kohdalla (alla). Oikealla:
esimerkkeina ovat kellukkalajit
(6 eum). Ojakellukalla (6 eumn
rivale, oikealla ylhaalla) on
hedelmé, joka voi levita (viela?)
hyvin monella tavalla: tuulen
(karvoituksen avulla), eldinten
(vakasten avulla) tai liimautumi-
sen vélityksella. Nain kasvi voi
levita laaksosta yli 2000 metrin
korkeudessa oleville vuoriniityil-
le. Kyldkellukalla (6 eumn
urbanum) on vain heikosti
karvoittunut véakéasellinen
siemen, joka mahdollistaa vain
eléinten valityksella tapahtuvan
levityksen. Siita syysta tama laji
esiintyy vain alemmilla
kasvupaikoilla metsan reunoissa
ja puutarhoissa.Tama laji on
erikoistuneempi.

Mitd ndmd esimerkit kertovat lajiutumi-
sen merkityksestd makroevoluutiossa? Iso-
laatiomekanismin syntyminen on valtta-
maton edellytys lajiutumiselle, mutta ei riit-
tava selitys makroevoluutiolle. Isolaation
seurauksena olemassa oleva geneettinen
potentiaali (geenivarasto) vain jakautuu
useaan osaan. Sen seurauksena elién pe-
rimédssd (genomissa) ei oleellisesti muutu
mikaan. Uusien biologisten lajien syntymi-
nen on mikroevolutiivinen tapahtuma.

Luvussa IV.7 osoitetaan, ettd myoskaan
sattumanvarainen muutos geenivaraston
alleelimaarissa (geneettinen ajautuminen)
tai geeniduplikaatio ei riitd uusien rakentei-
den tai geenien syntyyn (makroevoluutio).

5.1.3 Lajiutumisen nopeus

Moni asia viittaa siihen, ettd lajiutumis-
nopeus on kaanteisesti verrannollinen eris-
tyneen populaation kokoon. Pienen popu-
laation geenivarasto voi muuttua helposti
ja pysyvasti. Lukuisat havainnot tukevat
tatd. Muistellaanpa esimerkkid kaivosten
kuonakasoissa elavista kasveista (I11.5.1.1).
Myrkyn saastuttamilla uusilla alueilla kas-
vamaan pystyvat ja usein havaitut uudet
biologiset lajit syntyivat muutamassa su-
kupolvessa. Ratkaisevasti muuttuneen
ympériston seurauksena suurin osa popu-
laatiosta on joutunut valinnan uhriksi.

alkuperéinen

perusryhma
korkeusero
Om 2700 m
tasanko kukkula vuori
usean sukupolven jélkeen
korkealla kasvupaikalla
erikoistunut 1aji
negatiivinen P geneettinen
mutaatio / \ koyhtyminen
Pl . .
Om 2700 m
tasanko kukkula vuori

Muutkin esimerkit hyppéyksellisesta lajiu-
tumisesta osoittavat, ettd pienissa reuna-
populaatioissa uusi laji voi syntya kromo-
somien uudelleen jarjestymisen seuraukse-
na. Tésta on seurauksena hedelméllisyyden
heikkeneminen tai tdydellinen steriliteetti
meioosin epasdannollisyyksien vuoksi.
Seuraava esimerkki osoittaa, ettd myds
morfologiset muutokset voivat synnyttaa
uuden biologisen lajin hyvin lyhyessa ajas-
sa: klarkian kohdalla on havaittu bicalyx-
mutantti, jossa kukkalehdet ovat muuttu-
neet maljamaiseksi rakenteeksi (kuva 5.8,
on kyse ns. homeoottisesta mutaatiosta).
Nama mutaatiot ovat vakiintuneet luonnos-
sa. Tdsséd perusryhmédssd on myos toistu-
vasti havaittu muita mutaatioita, jotka hei-
kentdvat mutanttien ja vanhempien vélis-
ta risteytymista - askel kohti eriytymista.
Yhdessé bicalyx-mutanttien kanssa nama
voivat helposti johtaa uuden, vanhemmis-
ta oleellisesti ulkoisilta ominaisuuksiltaan
poikkeavan biologisen lajin syntyyn.

Erikoistuminen muuntelupotentiaalin
erilaisten rajoitusten kautta

Tama harvoin havaittu lajiutumisen malli
antaa lisda vihjeita siita, etta lajiutuminen
voi olla nopeaa. Ajatuksen taustalla on
oletus, etta nykyisten biologisten lajien
kantamuodoilla oli suhteellisen suuri muun-

alkuperaista perusryhmaa
muistuttava
ojakellukka

tuuli-
levinta

erikoistunut 1aji
kylakellukka

emin
karvoituksen
katoaminen

7
tuuli-

levinta
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teluspektri (ympériston aiheuttama sopeu-
tumismahdollisuus), joka ajan kuluessa on
enemman tai vdhemman kutistunut haital-
listen mutaatioiden tai lajin jakautumisen
johdosta (kuva 5.9). Alkuperaisen muun-
telumahdollisuuden supistuessa syntyy
erikoistuneita biologisia lajeja. Tama ilme-
nee esimerkiksi siind, ettd alkuperéisen la-
jin, joka saattoi kasvaa hyvin monenlaisil-
la kasvupaikoilla (euryoikia), jalkelaiset
pystyvat kasvamaan vain suhteellisen eri-
koistuneilla alueilla (stenoikia). Tama
Lonnigin (1993) kehittdma ajatus on eri-
tyisen kiinnostava perusryhmékasitteen
nakokulmasta. Sen mukaan lajien syntymi-
nen perustuu mahdollisuuksien menetta-
miselle, joten se voi tapahtua nopeastikin.

5.1.4Yhteenveto

1. Evoluutiomallin mukaan lajiutuminen on
ensimmainen askel oletetussa makroevo-
luutiossa. Kuitenkin vain mikroevoluutio-
ta voidaan osoittaa tapahtuvan.

2. Kokeelliset 10ydot viittaavat siihen, etta
lajiutuminen merkitsee geenivaraston
koyhtymistd, erikoistumista ja kehityksen
umpikujia, eikd merkittdvdn muuttumisen
alkua (VIL.17.3).

3. Evoluutiotekijat isolaatio ja geneettinen
ajautuminen eivat anna vastauksia makro-
evoluutiota koskeviin kysymyksiin.

Jo edelld esitettiin kysymys, voisivatko
mutaatiot tasoittaa tai jopa hidastaa lajiu-
tumisen kautta tapahtuvaa kdyhtymispro-
sessia. Seuraava kappale keskittyy tdhan
kysymykseen.

5.2 Mlutaatio

Kohdassa I1.4.2 esitettiin yleiskuva tar-
keimmistad empiirisesti todistetuista evo-
luutiotekijoista. Kuva 4.4 auttaa nopeasti
palauttamaan mieleen, ettd naiden tekijoi-
den joukossa mutaatiot ovat ainoa uusien
rakenteiden ldhde. Rekombinaatio tosin
yhdistelee olemassaolevaa, mutta ei syn-
nytd uusia geeneja tai alleeleja. Valinta
valikoi olemassa olevasta monimuotoisuu-
desta ja geenien siirtyminen siirtda olemas-
sa olevaa perintdainesta lajista toiseen.
My6skaan geneettinen ajautuminen ja iso-
laatioprosessi eivat yksinddn saa aikaisek-

si uusien rakenteiden tai geenien syntya.
Evolutiivisten muutosten vaikutusalue riip-
puu siis lopulta ratkaisevasti mahdollisten
mutaatioden laadusta. Tata taustaa vasten
pohditaan tassé jaksossa seuraavaa kahta
kysymysta:

* Miti tietoa saamme kokeellisen mutaa-
tiotutkimuksen tuloksista?

 Onko makroevolutiivinen askel mahdol-
linen useiden mutaatioaskeleiden tuloksena?

Néihin kahteen kysymykseen voidaan
lopullisesti vastata vasta, kun muita evo-
luutiotekijoitd ja molekulaarisia evoluutio-
prosesseja (IV.7) tarkastellaan yhdessa.

5.2.1 Spontaanit ja keinotekoisesti
aiheutetut mutaatiot

Luonnossa mutaatioita ilmenee spon-
taanisti eli ilman tunnistettavaa syyta. Nii-
ta voidaan myos saada aikaan keinotekoi-
sesti kemikaali-, sateily- tai kylma- ja lam-
pokasittelylla.

Vastauksena ensimmaéiseen johdannos-
sa esitettyyn kysymykseen esitimme seu-
raavan vaitteen:

Mutaatiotapahtuma pysyy - kokeellisten
havaintojen mukaan - mikroevolutiivisella alu-
eella.

Tata vaitettd perustelemme ja havain-
nollistamme seuraavaksi lukuisien mutaa-
tioiden avulla (taulukko 5.2, kuva 5.10-17).
Koska jo pelkdstddn mutaatiotutkijoiden
kotieldimesséd banaanikdrpasessa (Droso-
phila) tunnetaan lukematon méaéara mutaa-
tioita (kuva 5.11), voi tima esimerkkilista
luonnollisesti parhaimmillaankin edustaa
vain yhteenvetoa toistaiseksi havaituista
mutaatiotyypeistd. Se ei suinkaan ole mi-
kadn tyhjentava luettelo.

Kuva 5.10 Herneen lehtimu-
tantteja. Normaalimuodolla on
kolme lehdykképaria, kérhi ja
korvakkeet (tummanvihrealla
vérjatty). Mutanteilla on joko
suurempi tai pienempi méaéara
lehdykoita. A aritapauksissa niilla
on vain lehdykoité tai karhia.
(Gottschalk 1994)
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Kuva 5.11 2-3 mm pitka
banaanikarpanen D rosophila:
luonnossa esiintyvé (ylhalla) ja
kolme siipimutanttia. Keskella:
surkastuneet tynkasiivet ja
yléspéainkaantyneet vaaristyneet
siivet. Alhaalla: lentokyvyton 4-
siipinen muoto tetraptera.

D rosophilan tunnetut mutaatiot
ovatvahingollisia. (Demerec &
Kaufmann 1978ja Lindsley &
Grell 1972)

Kuva 5.12 Kanarialinnun
varimutantteja: vasemmanpuo-
leiselta on lakannut keltaisen
varin synteesi ja oikean-
puoleiselta sinisen. Keskella
normaali muoto. (Westfalisches
Museum fur Naturkunde
Miinster)

Kuva 5.13 Albiinot (tassa siili)
syntyvat, kun tietyn vériaineen
synteesi lakkaa.
Albiinomutantteja esiintyy
yleisesti seka eléin- etta
kasvimaailmassa. Myos ihmisten
Jjoukossaon albiinoja.
(Westfalisches Museum fiir
Naturkunde Miinster)

Tarkastelemme tassd yhteydessa myos
muutoksia, jotka on saatu aikaan ihmisen
tekeman padmaaratietoisen mutaatiojalos-
tuksen tuloksena. Jalostustydssa saavutet-
tuja tuloksia tarkastellaan kuitenkin vasta
kohdassa I11.5. 4.2.

Taulukon 5.2 (my6s taulukko 5.4 koh-
dassa II1.5.4.2) mukaan mutaatiot aiheut-
tavat poikkeuksetta muutoksia vain ole-
massa olevissa rakenteissa. Taméa koskee
myos valinnan kannalta positiivisia mutaa-
tioita (III.5.2.5). Muutos voi esimerkiksi
merkita:

e jonkun yhdisteen méaaran lisaysta (esi-
merkiksi sokerijuurikkaan sokeripitoisuus,
kukkien varimaara),

o virherakenteita (Drosophilan siipimutan-
tit)

e rakenteen suurentumista (kukinto tai he-
delm3) tai

e ruumiinosien muuttunutta lukumaaraa
(sian ylimaaarainen kylkiluu).

Jopa ddrimmaiset tapaukset kuten esi-
merkiksi nelisiipiset banaanikarpasen muo-
dot (tetraptera-mutantit, kuva 5.11) osoit-
tavat saman periaatteen: muutos tapahtuu
olemassaolevassa rakenteessa, joka tdssa
tapauksessa on siipiparin kahdentuminen.
Nailld lentokyvyttomilla mutanteilla on sii-
pisurkastumat. Usein, kuten tdssakin tapa-
uksessa, on kyse muutoksista tai virheista
kehityksen saitelyssa (saatelygeenien mu-
taatiot). Epatyypillisia rakenteita ei saa se-
koittaa uusiin rakenteisiin. Vasta aivan uu-
sien rakennusosien syntyessd, voidaan
puhua aidosti evolutiivisesta uuden synnys-
ta eli makroevoluutiosta. Tallaista ei kui-
tenkaan toistaiseksi havaituissa tapauksis-
sa ole ilmennyt.

Virhemutaatiot voimme jattaa tarkas-
telun ulkopuolelle, koska ne eivét jaa py-
syvasti lajin geenivarastoon. Valinta elimi-
noine paasaantoisesti.

Kuva 5.14 Sudenmarjan (Paris quadrifolia) mutantti, jossa
viisi varsi-, verho- ja terdlehted, kymmenen hedetta ja
viisiosainen emi (alla). Normaalimuodon (yll4) kiehkurat
koostuvat neljasta lehdesta ja yhteensa kahdeksasta
heteesta. Mutaatio ei synnyttanyt uutta rakennetta.
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5.2.2 Polyploidia

Polyploidia tarkoittaa kromosomiméaaran
(genomin) moninkertaistumista. Riippuen
siitd, onko kyseessa kolme, nelja, viisi, kuu-
si tai kahdeksan kromosomistoa, puhutaan
triploidiasta, tetraploidiasta, pentaploidias-
ta, heksaploidiasta tai oktoploidiasta. Yh-
teisnimitys yli kahden ploidia-asteelle on
polyploidia. Eldinkunnassa on kyse paa-
saantdisesti diploidiasta (kaksinkertainen
kromosomisto), mutta myés haploidia (yk-
sinkertainen kromosomisto) on yleista.
Kasvikunnassa polyploidia on yleista. Eri-
tyisesti viljelykasvit ovat moninkertaisesti
polyploidisia. On olemassa esimerkiksi tet-
ra-, heksa- ja oktoploidisia mansikoita. On
olemassa kirsikkamuotoja, joiden ploidia-
aste on 16ja joillakin lajeilla jopa 64.

On mahdollista, etta viljeltyja muotoja
on syntynyt polyploidian kautta luonnos-
sa. Polyploidiaa saadaankin aikaiseksi ko-
keellisesti kolkisiinikasittelylla. Kolkisiini on
myrkkyliljan myrkky.

Yleensa tehdddn ero autopolyploidi-
an ja allopolyploidian valilla (kuva 5.18).

Kuva 5.15 Vihertaviakukkainen ruusu esimerkkina
erilaistumisen puutteesta. Ero tera- ja verholehtien vélilla
osittain kadonnut Painvastaista tapahtumaa eli
erikoistumismutanttia ei toistaiseksi ole koskaan havaittu.

Esimerkkeja mutaatioista

a) eldginkunta

* Drosophila: siipien muunnelmat
(taipuneet tai tyngat, kuva 5.11),
aarimmaisten lampotilojen sieto
(valkosilmaiset muunnokset),
lisdantynythedelmallisyys,
muuttunut ruumiin muoto tai
silmien var, muuttunut karvan
asento. Homeoottiset mutantit
paristimet (kaksisiipisten toinen
surkastunut siipipari) siipien
asemasta tai painvastoin (kuva
5.11 alhaalla), jalat tuntosarvien
paikalla tai painvastoin jne.

+ albiinomutantit (kuva 5.13,5.16)

* lyhytjalkaiset lampaat

* kultahamsterin laikukas turkki

« kanarialinnun varimutantit (kuva
5.12)

* hyonteisten DD T-resistenssi

* salamanterin ulkoisten silméan
osien haviaminen (kuva 5.24)

a) kasvikunta

* puiden ja pensaiden punalehtiset
muodot

* liuskalehtiset muodot

* puiden surumuodot, esim
surukuusi

» puiden korkkiruuvimuodot (kuva
5.41)

« salvian lyhentyneet hedelehdet

* kukinnon muuttunut van

* ohran satoisuuden kohoaminen
8-10%

 kérhettomat hemeen lehdet
(kuva 5.10)

« verholehdiksi muuttuneet
terédlehdet (kuva 5.15ja 17)

* sateittdin symmetrinen
(vastakohtaisen sijasta) leijonan-
kidan kukka

b) bakteerit

- antibioottiresistenssi (IV.7.2)

- negatiiviset mutantit (tarvitsevat
enemman ravinteita kasvuun kuin
villikannat)

* variainemutantit

* valontuottokyvyn héavidaminen
(Photobacterium)

c)ihminen

« perinndlliset sairaudet (esimerkik-
si Down'in oireyhtyma4, sirppisolu-
anemia, punavihersokeus,
fenyyliketoniuria, kdapitkasvu,
poikkeuksellinen sormien
lukumaarg, c-vitamiinisynteesin
puute)

Taulukko 5.2 Esimerkkeja
mutaatioista.

Kuva 5.16 Pyramidikammekan
normaali- ja albiinomuoto.

Kuva 5.17 Lituruohon
(Arabidopsis thaliana) kukinnon
kaksin- ja kolminkertainen
mutantti.

A Kukka koostuu vain
verholehdista. Muut kukan osat
ovat vastaavasti muuttuneet
(vAhemman erikoistunut);

B Kukassa kasvulehtimaisia
terélehtia seké teralehtien ja
heteiden vélimuotoja,

C Kukka koostuu vain emin
vartalosta,

D Kaikki kukan osat ovat
muuttuneet varsilehden
kaltaisiksi (ei mitaan erikoistu-
mista). (Coen & Meyerowitz 1991,
painettu Macmillan Magazines
Limited luvalla Nature 353,
©1991)
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Kuva 5.18 Auto- (A) ja
allopolyploidia (B).

A kahden saman lajin yksilon
genomit

B kahden eri lajin yksilon
genomit

Kuva 5.19 Tomaatin
jattilaiskasvu. (Osche 1972)

Autopolyploidiassa saman lajin kromo-
somit monistuvat. Kun esimerkiksi diploi-
disen kasvin kromosomit ovat AA, niin
autotetraploidimuodon kromosomit ovat
AAAA.

Ploidia-asteen, tuman tilavuuden, solu-
tilavuuden ja elimen tai elion koon valilla
on usein suora yhteys: mitd korkeampi on
ploidia-aste sitd suurempi on solutuman
tilavuus, solutilavuus ja kasvinosa, esimer-
kiksi hedelm4, lehti ja kukkalehti. Talla ta-
voin selittyy kasvien jattildiskasvu ja kas-
vin osien suureneminen (esimerkiksi puu-
tarhamansikka verrattuna metsdmansik-
kaan, taulukko 5.4, kuva 5.19ja 5.21).

Allopolyploidia syntyy, kun risteytyksen
kautta yhtyneiden eri lajien kromosomit
moninkertaistuvat. Risteytys kromosomis-
ton AA ja BB omaavien lajien vélilla tuot-
taa lajin AB. Téllaiset risteyméat ovat paa-
asiassa steriileja. Kolkkisiinilla aikaansaa-
dun polyploidian avulla voidaan kuitenkin
synnyttaad lisddntymiskykyinen risteytys
AABB.

Tunnetuin esimerkki allopolyploidiasta
on heksaploidinen viljelty vehna (Triticum
aestivum). Sen oletettu syntymekanismi
luonnossa on voitu osoittaa paépiirteittain
kokeellisesti. Yksinkertaistettuna sen syn-
tyminen tapahtui seuraavasti (kuva 5.20):

Triticum monococcum (yksijyvavehna
AA ) risteytyi tarkemmin madrittelematto-
man B-genomin luovuttajan, mahdollises-
ti villind kasvavan turkinpukinvehnén, Ae-
gilops speltoideksen kanssa, jolloin kromo-
somiston kaksinkertaistumisen jalkeen syn-

tyi tetraploidi emmervehna (7riticum dicoc-
coides AABB). Kun emmervehna risteytyi
Aegilops squarrosan (DD) kanssa syntyi vil-
jelty vehna (AABBDD).

Lisdesimerkkeja ovat amerikkalainen
puuvilla (alloploidinen risteytys amerikka-
laisen ja aasialaisen villimuodon vélilla),
viljelty tupakka ja sukuristeyma Raphano-
brassica allotetraploidisen retiisilajin (Rap-
hanus) ja kaalilajin (Brassica) valilla.

Polyploidia ja evoluutio

Autopolyploidiset kasvit eivat pysty saa-
maan kantamuotojensa kanssa lisadnty-
miskykyisid jalkeldisid, koska risteymissa
ilmenee héirioita meioosissa. Polyploidiset
muodot ovat siis geneettisesti eriytyneet
kantamuodoista. Geenien vaihto on siten
mahdollista vain joko polyploidisten muo-
tojen kesken tai diploidisten muotojen kes-
ken. Siten polyploidia merkitsee biologisen
lajim&aritelman (I1.3.3) mukaan uutta bio-
logista lajia.

Tallainen lajiutuminen ei kuitenkaan lii-
ty uuden geneettisen materiaalin syntyyn.
Olemassa olevaa geneettistd materiaalia
vain siirrelldédn eri lajien kesken. Néin syn-
tyneillé lajeilla on kantalajeihin verrattuna
usein muuttuneita ominaisuuksia ja tunto-
merkkejd, ei kuitenkaan periaatteellisesti
uusia rakenteita. Siksi lajiutuminen polyp-
loidian kautta kuuluu yksiselitteisesti mik-
roevoluution alueelle. Vehnan evoluutios-
ta (kuva 5.20) voidaan siis puhua vain mik-
roevoluutiona.

AUTO-
e rr—

A polyploidia

B

AA AA

ALLO-
—p
polyploidia BB

villimuoto

viljelty muoto
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villind kasvava turkinpukinvehné
(Aegilops speltoides)

villiné kasvava
yksijyvavehna
(Triticum boeoticum)

o)

viljelty yksijyvavehna
(Triticum monococcum)

AA
BB

villina kasvava
emmervehna

villina kasvava
porrépukinvehnd,
(Aegilops tauschii=
A.squarrosa)

emmervehna

(Triticum dicoccum) vehna

(Triticum aestivum)

5.2.3 Mikroevoluutio + aika =
makroevoluutio?

Tarkastelemme nyt tdiméan kappaleen alus-
sa esitettya toista kysymysta: onko makro-
evolutiivinen askel mahdollinen useiden mu-
taatioaskelten tuloksena (kuva 5.22)? Tois-
taiseksi kuvatut mutaatiotutkimusten tulok-
set viittaavat mieluumminkin negatiiviseen
kuin positiiviseen vastaukseen. Taméan
osoittavat banaanikdrpasellda (Drosophila)
tehdyt kokeet erityisen selvasti, koska ne
perustuvat yli tuhanteen sukupolveen ja
miljooniin yksiléihin. Kaikki Drosophila-
mutantit ovat aina kdrpasia, jotka kuulu-
vat vastaavaan Drosophila-lajiin. Syntyy
ainoastaan muutoksia olemassa olevissa
elimissé tai ominaisuuksissa. Mutaatiota-
pahtuma pysyy mikroevoluution alueella
ja tassé tapauksessa jopa lajirajojen sisal-
la. Tama ei ole aivan sama asia. On ole-
massa lahisukuisia lajeja, jotka eivat mor-
fologisesti (ulkonaoltd) eroa toisistaan ni-
meksikddn, mutta ovat luonnossa lisdan-
tymismielessd erossa toisistaan. Ne eivat
siis voi saada keskendan jalkelaisid kuten
jo aikaisemmin mainitut kaksoslajit (kuva
3.3kohdassa I11.3.3).

Geneetikko W. Gottschalk tekee seuraa-
van johtopaatoksen: “Uusia lajeja ei ole
kokeellisesti valmistettu asteittain kertyvi-
en geenimutaatioiden tai yksittaisten prog-
ressiivisten mutaatioiden indusoinnin kaut-
ta” (1994, s 309). Remane, Storch ja Welsch
kirjoittavat kirjassa Evolution (1980, s 175):

“Tunnemme... mutantteina useita pysy-

vaan eriytymiseen johtaneita tapauksia
kuten esimerkiksi herne, jonka lehdissé ei
ole karhia. Kukinnoissa, joissa verhié on
muuttunut toiseksi terdlehtikiehkuraksi, on
erilaistuminen teridoksi ja verhi6ksi
pysdhtynyt...mutta emme tunne yhtaén ai-
noaa aitoa eriytymismutaatiota yksittaisis-
s geeneissa tai geenien koostumuksessa.”
Tama huomio pitdd edelleen paikkansa.
Eriytymismutaatiot eli mutaatiot, jotka
vaikuttavat siten, ettd alkuperdinen kudos
muuttuu eri tavalla muotoutuneeksi tytar-
kudokseksi, olisivat vélttamattomia, jotta
makroevoluutio voisi tapahtua (kuva 5.17
nayttaa painvastaisen tapauksen). Jos mu-
taatioiden kautta muuttuvat aina vain jo ole-
massa olevat rakenteet, on vdhintddnkin
kyseenalaista voiko monien mutaatioiden
yhteisvaikutus tuottaa uuden rakenteen.

Kuva 5.20 Viljellyn vehnan
oletettu alkupera. Kahden
lajiristeymén (AA + BB—> AB;
AABB + DD — > ABD) jélkeen
tapahtui polyploidisoituminen
(AB—> AABB; ABD — >
AABBDD).A BjaD symbolisoivat
haploideja kromosomistoja. On
kiistanalaista tuliko B-genomi
villind kasvavasta turkinpukin-
vehnasta, Aegilops
speltoideksesta.

(Diehl 1980)

Kuva 5.21 Villi- ja viljelty
mansikka. Hedelman huomatta-
va suurentuminen tapahtuu
pa&dosin maun kustannuksella.

Kuva 5.22 Monta
mikroevolutiivista askelta ja
makroevoluutio: seuraako
makroevoluutio monen
mikroevoluutioaskeleen
yhteisvaikutuksesta?

mikro-

O mikro-

evoluutio

» O » O

evoluutio

=makroevoluutio?
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Eri mutaatioiden

maara

-

maara

. . Ll
Mutaatiokokeiden

5.23 Mutaatioyritysten
maaréan kasvaessa véhenee

erilaisten uusien mutaatioiden

maara jyrkasti.

Taulukko 5.3 Esimerkki
tiettyjen ohran mutaatio-

tyyppien toistuvasta esiintymi-

sesta 50 vuoden aikana
Ruotsissa. Geenialueiden
lukumaaré kertoo niiden

geenialueiden méaéran, joissa

mutaatio on tapahtunut
(Lonnig 1995, Lundquistin
mukaan).

mutantti

Erectoides

Praematurum

Eceriferum

Breviaristatum

Exrubrum

Macrolepis

Hexastichon

Powdery mildew resistant

Kohdassa IV.7 késittelemme tata kysy-
mysta vield kerran molekyyligeneettisten
havaintojen pohjalta. Silloin késittelemme
myo6s vaitettd, jonka mukaan aikaisemmin
on tapahtunut enemman mutaatioita kuin
nyKkyisin.

5.2.4Toistuvan muuntelun saanto

Hyvin monien organismien kohdalla on jo
vuosikymmenia toistuvasti havaittu, etta
mutaatiospektri usein toistettujen keinote-
koisten mutaatioiden jdlkeen kasvaa vain
vahén. Toisin sanoen samat mutaatiot tois-
tuvat jatkuvasti (vrt taulukko 5.3). Genee-
tikko Gottschalk kirjoittaa (1994, s 180):
“Mitd suurempi on mutanttien valikoima
sitd vaikeampi on sitd laajentaa uusilla
mutaatiotyypeilld. Syntyy ensisijaisesti
mutantteja, joita on jo olemassa.” Jalosta-
jat ovat my6s havainneet, ettd kemikaali-
en ja sateilytyksen tuloksena syntyneet
keinotekoiset mutantit omaavat padsaan-
toisesti ominaisuuksia ja tuntomerkkeja,
jotka syntyvat spontaanienkin mutaatioi-
den kautta. Uusien mutanttityyppien luku-
maara vahenee mutaatioyritysten maaréan
kasvaessa. Tésta syystd mutaatiojalostus
on menettanyt merkitystaan. Lonnig (1993,
1995) tiivistaa usein toistuvien samojen
mutaatioiden esiintymisen toistuvan
muuntelun sadnténa. Myos ihmisten koh-
dalla on tdma ilmi6 tunnettu: toistaiseksi
tunnetaan yli 5000 toistuvasti ilmestyvaa
perinnéllista poikkeamaa.

Toistuvan muuntelun sdannon syyksi
Lonnig olettaa (1995, s 154), etta on ole-
massa vain rajoitettu maara perintétekijoi-
td, “joissa tapahtuneen osittaisen tai tay-
dellisen toiminnan menetyksen seuraukse-
na voi vield syntya elinkelpoinen vaikka-
kin monissa tapauksissa enemman tai va-
hemman vahingoittunut elié.”

ilmeneminen havaittu maara geenialueiden
lukumééra

tihe4 tahka 205 26

varhainen kypsyminen 110 9
vahapeitteeton 1527 76
lyhyetvihneet 140 17

antosyaniini puuttuu 61 18
ulkohelvemaiset kaleet 40 1
kuusitahoinen tai nelitahoinen 144 1Al
harméankestavyys 71 8

Mutaatioilmididen sddnnénmukaisuus
viittaa tosin runsaaseen, mutta kuitenkin
rajalliseen eliéiden muuntelupotentiaaliin.
Mutaatiospektri rajoittuu toistaiseksi teh-
tyjen havaintojen perusteella perusryhmén
sisaan.

5.2.5Positiiviset mutaatiot

Edistysaskeleena evolutiivisessa mielessa
voidaan pitaa vain niitd mutaatioita, jotka
suoraan tai epdsuorasti antavat omistajal-
leen jonkin edun. Haitalliset mutaatiot kar-
siutuvat useimmiten pois. Painoarvoa on
lopultakin vain edullisilla mutaatioilla
(neutraalista evoluutioteoriasta enemmaén
kohdassa IV.7.1.3). Miten positiiviset mu-
taatiot auttavat meitd ymmartamaan evo-
luutiota?

Lentokyvyttomé&t hyonteiset

Monilla tuulisilla saarilla elad hyonteisia,
joiden siivet ovat kutistuneet tai kokonaan
héavinneet (kuva 5.25). Téllaisia hyonteisia
on esimerkiksi Kerguelen-saarilla eteldisel-
14 Intian valtamerelld. Siella eléville hyén-
teisille kyseinen muutos on hyddyllinen.
Jos ne lentdisivét, voimakas tuuli voisi ajaa
ne kauas avomerelle. Kun tuuli ei endd
puhaltaisi, ne eivat omin voimin jaksaisi
takaisin saarelle ja kuolisivat. Hyonteisille
on siis parempi, ettd ne eivat ollenkaan
kykene kohoamaan mahdollisesti vaaralli-
seen ilmatilaan. Koska saarilla tavallisesti
eldd vain vahdn hyénteisten luonnollisia
vihollisia, sietdvat ne lentokyvyn menetyk-
sen. Taman osoittaa niiden sailyminen hen-
gissa. Kokonaisuutena lentokyvyn menet-
tdminen on niille edullista. Makroevoluu-
tion ymmartamistd tdma ilmi6 ei kuiten-
kaan auta, koska on kysymys ominaisuu-
den menettamisestd eli yhden ruumiinosan
héavidmisestd, ei uuden kehittymisesta. Li-
séksi lentokyvyn menettdminen on eduksi
vain aivan erikoisolosuhteissa. Normaalis-
tise on epdedullista, joten mantereella sel-
laiset mutantit havidvat valinnan seurauk-
sena.

Sokeatluolakalat

Pimeista luolista on 16ydetty vaaleita (ilman
pigmenttid) ja sokeita Astyanax'in heimoon



Mutaatio

69

kuuluvia kaloja. Ulkoisesti niissé ei ole ha-
vaittavissa minkdédnlaisia silménosia
(kuva 5.24).

Kalan pdan sisdssa on surkastuneita sil-
man rakenteita. Geneettiset tutkimukset
ovat paljastaneet, ettd on tapahtunut usei-
ta mutaatioita, joiden yhteisvaikutuksena
kalat ovat lopulta taysin sokeutuneet. Tama
ei kuitenkaan héiritse kaloja niiden erikoi-
sessa elinympéristdssa. Luolan pimeydes-
sd ne eivdt kuitenkaan nakisi mitdan. Sil-
mien hdvidminen oli ilmeisesti edullista,
silld muuten ei silmdtén muoto olisi paas-
syt vallalle. Lahialueen valoisissa vesissa
eldd néakevia lajitovereita, joiden kanssa
sokeat kalat kykenevat saamaan lisaanty-
miskykyisid jalkelaisid. Nakevat eivét kui-
tenkaan syrjaytd sokeita yksiloitd. Sokeu-
den etu on oletettavasti siind, ettd ravin-
teita sddstyy, kun niita ei tarvitse kayttaa
silmien valmistamiseen. Lisaksi ei ole ole-
massa silmien tulehdusvaaraa, eivatka sil-
mat ole alttiina loisten hyokkaykselle. Myds
tdssé tapauksessa on kyse edullisesta muu-
toksesta, joka perustuu ominaisuuden ha-
viamiseen. Tallaiset positiiviset mutaatiot
eivat selitd makroevoluutiota.

Ném4 esimerkit osoittavat, ettd evoluu-
tion kannalta oleellinen kysymys ei ole
edullisten mutaatioiden olemassaolo vaan
se, syntyyko laadullisesti uutta geneettistd
materiaalia ja uusia rakenteita. Mutaation
edullisuus riippuu elinympéristostd. Saman-
laisesta asiasta on usein kyse hyonteisten
myrkynsietokyvyssa tai bakteerien kyvys-
séd kasvaa antibiootteja sisdltavalld ravinto-
alustalla (IV.7.2). Tavallisesti kuolettava
myrkky ei pysty vahingoittamaan vastus-
tuskykyisiad muotoja, koska se ei esimerkiksi
aineenvaihdunnan hairididen takia kykene
vaikuttamaan. Normaaleissa olosuhteissa
vastustuskykyiset muodot ovat tavallisesti
heikompia ja kykenevét selviytymédén aino-
astaan poikkeuksellisissa tilanteissa.

Kuva 5.24 Sokea luolakala Astyanax elda pimeissa luolissa.

rapakérpénen

5.2.6Yhteenveto

1. Kokeellisen mutaatiotutkimuksen tulok-
set eivat kerro mitdaan makroevoluutiosta.
Toistaiseksi tunnetut tosiasiat mutaatiota-
pahtumasta viittaavat siihen, ettd mutaati-
ot tapahtuvat ahtaissa rajoissa. Elididen
muuttuminen mikroevoluution rajojen ul-
kopuolelle ei selity tunnettujen mutaatioi-
den avulla.

2. Kasvijalostuksessa esiintyy ilmid, jota
kutsutaan toistuvaksi muunteluksi eli sa-
mojen mutaatioiden toistuvaksi ilmestymi-
seksi. Tama ilmio viittaa siihen, etta elioi-
den muuntelumahdollisuus mutaatioiden
kautta on rajallinen.

3. Voidaksemme ymmartaa edullisten mu-
taatioiden merkitystd makroevoluution
kannalta, taytyy edullisia mutaatioita tut-
kia geneettiselld tasolla. Tunnetut esimer-
kit edullisista mutaatioista antavat vain
suhteellisen edun. Edulla on merkitysta
vain poikkeuksellisessa ymparistossa - ei
yleisesti - ja se perustuu usein rakenteen
tai funktion menettdmiseen.

5.3 Rekombinaatio

Rekombinaatiolla on tarked merkitys mik-
roevoluution prosesseissa. Silld tarkoite-
taan periman uudelleen yhdistelya eli se-
koittumista suvullisessa lisaantymisessa.
Tallaista sekoittumista tapahtuu,

e kun meioosissa tapahtuu niin sanottua
geenien vaihduntaa homologisten kromo-
somien kesken (kromosomin sisainen re-
kombinaatio),

Kuva 5.25 Kaksi esimerkkia
lentokyvyttomista hyonteisists,
jotka esiintyvat tuulisilla saarilla
(esimerkiksi Kerguelen-saaret
eteldiselld Jaamerell4).
(Bayrhuber & Kull 1995)

=

valtameri

Kerguelen-
saaret
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Kuva 5.26 Nain valinta toimii
geenivarastossa.

ATietyn geenin alleelien
koostumus ymparistossé X;

B Muuttunut alleelimaara
ymparistdolosuhteiden
muututtua (ymparist Y)

Jjoidenkin sukupolvien kuluttua;

C Lisamuutos ymparistossa Y

useampien sukupolvien jélkeen.

Katkonuoli osoittaa, etta
geenivaraston muutos voi olla
myos palautuva, jos ymparisto-
olosuhteet muuttuvat
vastaavasti (takaisin X), eiké
yhtaan alleeleja ole havinnyt.

* kun &idin ja isan kromosomit jakautuvat
eri tavoin meioosissa sukusolujen kesken
(kromosomien valinen rekombinaatio) ja
* kun sukusolut hedelmoityksessa voivat
yhdistya erilaisina yhdistelmina.

Néin ei synny kuitenkaan uusia alleele-
ja - paitsi geenin sisdisen crossing-over ta-
pahtuman yhteydessa - vaan uusia alleeli-
yhdistelmid. Yhdistelmia on ldhes lukema-
ton maara silloinkin, kun mutaatioita ei ta-
pahdu. Rekombinaation seurauksena voi
populaatiossa, jossa ei esiinny uusia mu-
taatiota, silti syntyd useiden sukupolvien
ajan uusia alleelikombinaatioita, joiden kan-
tajien taytyy sailya muuttuvissa olosuhteis-
sa. Tama tekija johtaa valtavaan geneetti-
seen mukautumiskykyyn ja silld on térkea
merkitys mikroevoluutiossa (vrt mikroevo-
luution maaritelma 11.4.3). Taméa perimén
yhdistelymahdollisuus antaa seksuaalisel-
le lisaantymiselle biologisen merkityksen.
On tunnettua, ettd vain seitsemastakin yk-
silostd koostuva populaatio voi sailyttaa
95% geneettisestd monimuotoisuudestaan.
Tdma edellyttad, ettd eldimet lisddntyvat
nopeasti ja sekoittuvat keskenaan, jolloin
rekombinaatiotiheys on suuri.

Koska rekombinaatio ei periaatteessa
tuo mitddn uutta evoluutioprosessiin, ei
tama evoluutiotekija kerro mitdan oleellis-
ta makroevoluution mekanismeista. Re-
kombinaatio ei synnytd uutta geneettista
materiaalia, koska se vain yhdistelee ole-
massa olevaa aineistoa ja sekoittaa olemas-
sa olevia alleeleja.

Vertaus selvantdd asiaa. Korttipelissa
syntyy aina uusia yhdistelmia korttien se-
koittamisen ja jakamisen seurauksena.
Néin ei kuitenkaan synny uusia kortteja.
Geenin sisdinen vaihduntatapahtuma mer-
kitsee vertauksessa kortin repdisemista ja
toisen paalle liimaamista. Nain syntyy to-

‘4--.
A B

[l B @ yhden geenin erilaisia alleeleja

sin uusia kortteja olemassa olevista kortin
osista, mutta ei uusia kortin osia (vrt IV.7;
7.1.2). Proteiinien muodostuessa moduli-
en vaihdolla ajatellaan tosin rekombinaa-
tion voivan tuottaa uusia proteiineja (kts
7.3.3).

5.4Valinta

5.4.1 Valintaprosessi luonnossa

Yksittdisten evoluutiotekijoiden tarkaste-
lun lisaksi on asian varmistamiseksi vélt-
tamatonta arvioida kaikkia merkittdvia te-
kijoita yhdessd ja miettid miten tdma vai-
kuttaisi toistaiseksi tehtyihin johtopaatok-
siin. Erityisesti mutaatiota ja valintaa ei saa
arvioida toisistaan riippumattomina: valin-
nan vaikutuksesta sdilyy vain osa mutaati-
on kautta syntyneistd uusista alleeleista
geenivarastossa (katso valinnan vaikutuk-
sesta myos kuva 5.26). Jos mutaatiot (osit-
tain vahingollisia) jdisivat sellaisenaan il-
man suodatusta geenivarastoon, se johtai-
si lajin rappeutumiseen. Valinta vastaa la-
jin vakaudesta.

Valinta voi vaikuttaa kolmella eri taval-
la: tasapainottavasti, muuttavasti ja hajot-
tavasti. Tasapainottavasta valinnasta
puhutaan, kun valinta vaikuttaa tietyn ti-
lan pysyvyyteen ja poistaa mutantit, jotka
pyrkivdt muuttamaan tilannetta. Jos esi-
merkiksi lintupopulaation optimaalinen
nokan pituus tietyssa ymparistossa on 15
mm, pyrkii valinta sailyttdméaan tdman pi-
tuuden (kuva 5.27). Tavallisesti valinta toi-
mii vakauttavasti, kun ymparistéolosuhteet
pysyvét vakioina. Valinta voi my6s vakaut-
taa siksi, ettd tietyn rakenteen monimut-
kaisuus ei salli paljonkaan poikkeamia.

Suuntaavasta valinnasta puhutaan
silloin, kun yksipuolinen valintapaine tah-
taa tietyn tuntomerkin muuttumiseen. Esi-
merkissimme muuttava valinta toimisi, jos
muuttuneiden olosuhteiden vuoksi lintupo-
pulaatiolle olisi edullisempaa omistaa pi-
dempi tai lyhyempinokka (kuva 5.27). Tun-
tomerkkien muuttuminen on usein vasta
silloin mahdollista, kun ympéristéolosuh-
teissa on tapahtunut muutos.

Harvinainen hajottava valinta toimii
silloin, kun valinta suosii tietyn tuntomer-
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tasapainottava

suuntaava

hajottava

Kuva 5.27 Tasapainottava,
suuntaava ja hajottava valinta.
Esimerkkina fenotyypin

yksiloiden maéara

'
)
]
[l
)
)
)
)

4[4

. ’
N B

muuntelusta voi lintulajin nokan
koko vaihdella. Tasapainottava
valinta pitaé huolen siit, etta
nokan koko pysyy tietyissa
tarkoissa rajoissa. Muuttava
valinta johtaa keskimé&aréisen
nokan koon muuttumiseen.
Hajottava valinta johtaa siihen,
etté suuri- ja pieninokkaiset

\‘f sailyvét parhaiten hengissa.

—>

fenotyypin muuntelu * tuntomerkki haitallinen

tuntomerkki edullinen

ennen valintaa
--- valinnan jalkeen

kin aaripaita. Tama tarkoittaa esimerkiksi
tilannetta, jossa mahdollisimman pitké tai
lyhyt nokka suosisi lajin sailymista (kuva
5.27).

Erés seuraus valinnan vaikutusmekanis-
mista on se, ettd toisiaan seuraavat mutaa-
tiot - joista pitéisi seurata evoluutiomielessa
uutta (makroevoluutio) - voivat kertya vain
silloin, kun jokaisesta yksittaisestd mutaa-
tioaskeleesta on valinnan kannnalta etua.
Mutaatioiden ei ainakaan tulisi olla erityi-
sen haitallisia. Toisin sanoen uuden raken-
teen tai elimen evolutiivinen synty ei ole
mahdollista haitallisten valivaiheiden kaut-
ta. G. Osche muotoilee asian selvasti tote-
amalla, ettd “eliot eivdt voilopettaa toimin-
taansa remontin ajaksi”. Jokaisen evoluu-
tiovaiheen taytyy olla elinkelpoinen (vrt
[1.6.1).

Valinnan seurauksena geenivarasto
muuttuu olosuhteisiin ndhden optimaali-
seksi. Samalla siitd seuraa, ettd korkeam-
malle kehittyminen estyy, koska valinta
karsii negatiiviset ominaisuudet pois. Tél-
le tarkedlle synteettisen evoluutioteorian
alueelle on omistettu oma kappaleensa
(11.6.1).

Lopuksi vield lyhyt huomautus siihen,
miten vallinnasta yleensd puhutaan. Kun
sanotaan, ettd valinta vaikuttaa, valinta
huolehtii jne, ei tata tule ymmartaa siten,
ettd valinta olisi toimiva subjekti! On ky-
symys ainoastaan ilmauksesta, jolla tarkoi-
tetaan persoonatonta ja padmaaratonta
ymparistdn vaikutusta.

Seuraavassa pohditaan monien esi-
merkkien avulla miten pitkalle evoluutiota

luonnossa tai laboratoriossa on voitu ha-
vaita: mitd havaitut valintavaikutukset todis-
tavat? Sen jalkeen pohdimme missa suh-
teessa sopeutumistapahtumat ovat makro-
evoluutioon.

Lievasti haitalliset mutaatiot

Mutaatiotja valinta voivat monissa
tapauksissa johtaa olemassa olevi-
en toiminnallisten rakenteiden op-
timointiin. Kaksi prosessia voi myos
tuhota olemassa olevan toiminta-
kykyisen rakenteen: “rattaan luki-
tustappi” (Muller’s ratchet) ja ge-
neettinen ajautuminen.

Rattaan lukitustappi vaikuttaa
ennen kaikkea elioissg, joissa re-
kombinaatio ei toimi (|11.5.3).Se pyo-
rahtaa aina yhden hampaan verran
eteenpain silloin, kun polveutumis-
linja yh& uudestaan kontaminoituu
mahdollisimman vahan haitallisilla
mutaatioilla. Koska rekombinaatio-
ta ei tapahdu, ei voi syntya jalkeldi-
sia, joilla on vanhempiaan vahem-
man haitallisia mutaatioita (palau-
tuvat mutaatiot ovat epatodenna-
koisig). Hyvin haitalliset mutaatiot
eivatilmene, koska niiden kantajat
tuskin saavatjalkelaisia.

Geneettinen  ajautuminen
(I.4.2.2) vaikuttaa ennen kaikkea
pienisséa populaatioissa, joissa sat-
tumanvarainen ajautumisprosessi
vaikuttaa sitd tehokkaammin, mita
pienempi populaatio on.Siina maa-

rin kuin ajautuminen méaéaraa allee-
lien esiintymistiheyden, heikkenee
valinnan vaikutus naiden sattu-
manvaraisten tapahtumien seu-
rauksena.On olemassa mutaatioita,
Jjoiden valintavaikutus on niin pie-
ni, etta ne leviavat tietyissa popu-
laatioissa kuin neutraalit mutaatiot
eli kuin valintaa ei olisikaan. Ajatel-
laan, ettd mutaation laadun arvioin-
nin ainoa kriteeri on liséantymisky-
kyisten jalkelaisten méaara yksikkoa
kohti! Kun populaatioon leviaa usei-
ta vain hiukan negatiivisesti vaikut-
tavia mutaatioita geenien ajautu-
misen kautta, voi niillé olla suuri yh-
teisvaikutus.Moni negatiivisesti vai-
kuttava mutaatio voi johtaa pienen
populaation kuolemiseen suku-
puuttoon. Suomalaistutkijat ovat
osoittaneet sukupuuttoon kuole-
misen pienissé perhospopulaatiois-
sa (Saccheri et al, 1998).

Genomin rappeutumisprosessi
ei estd valintaa viemasta populaa-
tiota fitness-maaston korkeimmal-
le kohdalle (kuva 6.5). Se vain ma-
daltaa fithess-vuoren absoluuttista
korkeutta.
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Kuva 5.28 (oikealla) Koivu-

mittarin vaalea ja tumma muoto.

Kuva 5.29 (ylh&alla) Lehtiper-
honen Kalliman naamiointi. Etu-
Jjatakasiipien alapuoli muodos-
tavat yhdessa sdéannénmukaisen
lehtikuvion (kuvan yldosa),
vaikka molemmat siivet
muodostuvat tdysin erillisina.
(Westfalisches Museum fur
Naturkunde Munster)

Kuva 5.30 Harmiton haapalasi-
siipi (vasen) matkii herhil&ista
(oikealla).

Koivumittari (Biston betularia)

Tummien (melanististen) koivumittarilaji-
en leviamista vaaleiden kustannuksella pi-
detddn havaittavissa olevan evoluution
malliesimerkkind. On jopa véitetty, ettd
kyseessa on “vaikuttava evoluutiondytel-
ma”, ettd “evoluution voi nahdd” omin sil-
min. Diehl (1980, s 93f) kuvaa Englannin
koivumittaripopulaatioista tehtyja havain-
toja seuraavasti (kuva 5.28):

“Vuonna 1848 pyydystettiin ensimmai-
nen tumma yksilo6 Manchesterin alueelta
Keski-Englannista. Seuraavina vuosikym-
menind pyydystettiin yhd enemman mela-
nistisia muotoja. Vuonna 1895tehtiin kvan-
titatiivinen tutkimus, joka osoitti, ettd 95%
Manchesterin alueen koivumittareista kuo-
riutui tummana. Nykyisin esiintyy 100%
vaaleita koivumittareita vain Brittein saar-
ten syrjaisilla seuduilla... Myohemmin on
sama melanismitaipumus havaittu noin
70:ssa Englannin ja muiden teollisuusmai-
den perhoslajissa.”

Tésta kuvauksesta emme voi tehdé sitd
johtopaatosta, ettd olisi kehittynyt jotain
uutta. Tummat muodot ovat aina olleet
olemassa, ja vaikka olisi kysymys mutaati-
on kautta syntyneestd ominaisuudesta,
voisimme puhua vain mikroevoluutiosta.
Vaaleissakin muodoissa on tummanruske-
aa variainetta melaniinia, joka on syy tum-
mien muotojen voimakkaaseen vériin.
Uusia rakenteita ei ole syntynyt. On kyse
melaniinisynteesin sdételyn ohjauksesta ja
melaniinin jakautumisesta siipiin.

Vaaleiden muotojen levinneisyys ja va-
heneminen ei liity mitenkddn makroevo-
luutioon. Ainoa vaheneminen koskee per-

hosen variin vaikuttavien alleeli-
en madarid. On siis kyse vain allee-
litiheyden vaihtelusta. Koivumitta-
rin tapaus osoittaa, ettd valinnan
vaikutus riippuu oleellisesti ympa-
ristdolosuhteista ja ettd sopeutu-
minen on suhteellinen ominai-
suus. Todisteita kehittymisesta
synteettisen teorian tarkoittamas-
sa mielesséd ei esimerkki kuiten-
kaan anna.

1980-Iuvulta Id htien on tiedetty,
ettd koivumittarit eivit tavallisesti
lepédd koivun rungolla. Melanismin todis-
teena kdytetyt kuvatesittdvat neuloilla run-
koon kiinnitettyjé perhosia. Puun vdrityk-
selld on todenndkoisesti luultua paljon véa-
héisempi merkitys. Monet tutkijat pitivat
nykyisin koivumittaritarinaa vakavasti
puutteellisena tai virheellisend (Majerus,
1999).

Suojavérija jaljittely

Suojavéritykseen ja jajittelyyn liittyvat il-
miot (suojaus ja matkiminen, kuva 5.29)
sopivat hyvin koivumittariesimerkin yhte-
yteen. Tassa tapauksessa, kuten muutamis-
sa muissakin seuraavassa esitetyissd esi-
merkeissa, tehdaan periaatteellinen ero
kyseessa olevan rakenteen sdilymisen ja
syntymisen valilla. Stabiloiva valinta pois-
taa huonon suojavarin omaavat yksilot.
Siten esimerkiksi suojavarin tai jaljittely-
efektin katoaminen estyy. On kokonaan
toinen kysymys pohtia miten ndiméa omi-
naisuudet ovat syntyneet. Kysymys taytyy
jattaa avoimeksi niin kauan kuin kokeelli-
sesti ei onnistuta saamaan aikaan suoja-
véria suojavarittomille muodoille. Ei riita,
ettd ne polveutuvat aikaisemmin suojava-
rityksen omaavista muodoista, koska suo-
jageeni on voinut sailya resessiivisena pii-
lossa. Samanlainen argumentti koskee jal-
jittelya (esim. varoitussignaalin jaljitelma,
kuva 5.30).

Yhteenvetona toteamme, ettd raken-
teen sdilyminen ja syntyminen perustuvat
aivan erilaisiin mekanismeihin ja tekijoihin.
Sailyminen selittyy valinnan kautta (mik-
roevoluutio). Syntyminen vaatisi makro-
evolutiivisen muutoksen.
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Sirppisoluanemia

Sirppisoluanemia on verisairaus. Homo-
tsygoottiset resessiivisen sirppisolugeenin
kantajat (ss) kuolevat nuorena. Heterotsy-
goottisen geenin kantajan (sS) oletettu elin-
ikd on vain vdhan lyhyempi kuin homotsy-
goottisen terveen (SS). Koska malarian ai-
heuttaja ei kykene lisddntymééan hetero-
tsygoottisen verisoluissa, niin alleelikom-
binaatio sS tarjoaa suojan malariaa vastaan
ja merkitsee malaria-alueilla valintaetua.
Valintaetu on kuitenkin vain heterotsy-
goottisella muodolla ja aivan poikkeuksel-
lisella alueella (malarian saastuttamilla).
Sirppisolualleelilla ei ole mitdan mahdolli-
suuksia levitd laajasti populaatioon (kuva
5.31). Tama olisi mahdollista vasta silloin,
kun homotsygoottisella muodolla olisi va-
lintaetu. Tassa tapauksessa einain ole. Siksi
tamakaan esimerkki ei sovi todisteeksi va-
linnan aiheuttamasta makroevoluutiosta.

Rinnakkaisevoluutio

Rinnakkaisevoluutiolla (coevolution) tarkoite-
taan kahden eri elion keskinadisen sopeutumi-
sen samanaikaista kehittymista. Esimerkkina
tasta pidetdan kukinnon ja hyonteisen vélista
toisiinsa sopimista. Tunnettuja ovat orhot, jot-
ka matkivat karpasia, mehilaisia ja kimalaisia.
Naiden orkideojen alahuuli muistuttaa ha-
maannyttavan tarkasti pieninta yksityiskohtaa
mydten naita hyonteisia muodoltaan, vériltaan,
tuoksultaan ja karvoitukseltaan. Siksi hyontei-
set pitavat kukkia sukupuolipartnerina ja pyr-
kivat pariutumaan niiden kanssa. Tassa yrityk-
sessa hyonteiseen tarttuu siitepolya, mika kul-
keutuu sitten seuraavan kukan emiin.

Evoluutioteoreettisissa malleissa oletetaan,
ettéd kukka ja hyonteinen kehittyivat keskinéi-
sessa vuorovaikutuksessa. Kukka siis reagoi
hyonteisessé tapahtuneeseen muutokseen ja
hyonteinen kukassa tapahtuneeseen muutok-
seen mutaatio-valintamekanismin kautta.Nain
oletetaan tdmén hammentéavan samanlaisuu-
den syntyneen. Téllainen selitys on kuitenkin
vain ajatusleikkid, jonka perustana ei ole mi-
taén havaintoja. Orho-lajit kykenevat muun-
tautumaan melkoisesti, mutta kukinnon ja
hyonteisen vélisen vuorovaikutuksen syntyta-
paa mutaation ja valinnan tuloksena ei sen
avulla voi selittaa eika havainnoida. Havainnot
eivat tue synteettisté teoriaa, vaan teoria ole-
tetaan todeksi jo sita laadittaessa. Havaintoja
meilld on vain nykyisesta yhteensopivuudes-
ta, ei yhteensopivuuden synnysta.

100%

A B

ss-kantaja
kuolee

ss-kantaja
kuolee

g

sS-kantajan
heikentynyt
elinkyky

s-alleelin esiintymis-
tiheys geenivarastossa

sS-kantaja hyodyllinen

Se sopii kuitenkin todisteeksi sille, etta va-
lintaetu on riippuvainen ympéristdolosuh-
teista ja voi johtaa alleeliyhdistelmien va-
liseen tasapainoon.

Hydnteisten DD T-resistenssi

Viimeinen kéasittelemdmme esimerkki ha-
vaitusta valinnan vaikutuksesta on tuho-
hydnteisten torjunta-aineresistenssin periy-
tyminen.

Esimerkiksi kdrpaset ovat tulleet vas-

Termi rinnakkaisevoluutio on keinotekoinen
sana, joka antaa vaikutelman selityksesta anta-
matta sita kuitenkaan. Geneettisesti ja populaa-
tiobiologisesti perusteltua mekanismia téllai-
sen molemminpuoleisen riippuvaisuussuhteen
synnysté ei toistaiseksi ole voitu antaa. Tama
olisi kuitenkin kokemukseen perustuvan luon-
nontieteen tehtava (vrtl.1.1). Lisaksi ajatus rin-
nakkaisesta evoluutiosta on viela hyvin kyseen-
alainen tapahtuma molekyylibiologisten tutki-
musten perusteella (sekvenssivertailu, vrtV.9.3).
Yhteistoiminnassa olevien kumppanien prote-
iinien vertailu osoittaa niiden olevan usein kau-
kana toisistaan.

Kuva 5.31 Sirppisoluanemian
malli.

A Alueilla,joissa ei ole malaria-
vaaraa, esiintyy sirppisolualleelia
s harvoin;

BTilanne malaria-alueilla:
Sirppisolualleeli on suhteellisen
yleinen (kts. teksti). Sen yleisyys
ei voi kuitenkaan lisaantya tietyn
rajan yli (teoreettinen raja 50%).
Alleeli s ei voi siksi koskaan levitd
koko populaatioon.

Kuva 5.32 Kimalaisorho Ophrys
insectifera (oikealla) ja O.
bertelonii (vasemmalla)
paritteluhoukuttimena.
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tustuskykyisiksi DDT-nimiselle hyonteis-
myrkylle. Vastustuskykyisten ja altiitten
karpasten valilla on osoitettu olevan ge-
neettisid eroja. Resistenteissd kannoissa on
havaittu esimerkiksi seuraavia muutoksia:
kutikula ja kudos laskevat DDT:td huonom-
min lapi, DDT hajoaa nopeammin ruumiis-
sa entsymaattisesti, DDT:td varastoituu
enemman ruumiin muuttuneissa rasvois-
sa, hermostolla on alentunut herkkyys
DDT:lle ja muuttuneiden kayttdytymista-
pojen seurauksena kosketus myrkyn kans-
sa on vahdisempaa.

PA. Tschumi (1975, s 185) viittaa mie-
lenkiintoiseen nakokohtaan arvioidessaan
taman valintatekijan vaikutusta:

“Kaikki tutkimukset viittaavat siihen,
ettd voimakas - alunperin harvinaisten ge-
neettisten muunnelmien - valinta on muut-
tanut hyonteispopulaation geenivarastoa.
Toisin sanoen kaikki resistentit karpaset
ovat niiden harvinaisten genotyyppien jél-
keldisid, jotka selvisivdt alkuperdisesta
massakuolemasta. Jos sellaisia harvinaisia
muunnelmia ei olisi olemassa, ei mitdan
resistenssia syntyisi. Itse asiassa tieddm-
me, ettd tietyille karpaspopulaatioille ja
heindsirkoille ei toistaiseksi ole kehittynyt
resistenssia.”

Témén mukaan tunnetut DDT-resisten-
tit ominaisuudet olivat resistenteissa muo-
doissa jo ennen valinta- ja sopeutumista-
pahtumaa. Mitddn uusia alleeleja ei siten

olisi syntynytkdan. Olisi vain tapahtunut
aarimmainen alleelifrekvenssien siirtyma
DDT:n uhkaamassa populaatiossa. Tilan-
ne on samanlainen kuin kohdassa III.5.1
kuvatuissa raskasmetallipitoisissa kuo-
nakasoissa kasvavissa kasveissa.

Tallaiset tapahtumat eivat ole askeleita
kohti makroevolutiivisia muutoksia. Vaik-
ka emme tarkkaan tieddkdan geneettista
perustaa resistenssille, on kuitenkin osoit-
tautunut, ettd resistenssi perustuu geeni-
funktion katoamiseen tai olemassaolevan
geenin vahdiseen muutokseen.

Voimme tehdd seuraavan valitilinpaa-
toksen:

Muuttuneet valintaolosuhteet voivat joh-
taa populaation geenivaraston muuttuneisiin
alleelifrekvensseihin. Témd ei kuitenkaan
merkitse samaa kuin evoluutioaskel, joka joh-
taisi makroevolutiiviseen muutokseen.

Sopeutuminen ja makroevoluutio

Toistaiseksi tunnetut esimerkit antavat riit-
tdvan empiirisen perustan vastata tdman
luvun alussa esitettyyn toiseen kysymyk-
seen: miké on sopeutumisen ja makroevoluu-
tion vélinen yhteys?Vastaus kuuluu: mitdan
yhteyttd ei ole ndhtavissa. Kun ympéris-
toon sopeutuminen paranee valinnan seu-
rauksena, niin se liittyy periaatteessa vain
jo olemassa olevien elinten tai tuntomerk-
kien muutokseen. Muutos voi merkitd

Seksuaalisen valinnan oletetaan se-
littdvan miespuolisten yksildiden se-
kundaariset sukupuolituntomerkit
Erityisena lajin siséisena valintateki-
jana pidetaan kilpailua sukupuoli-
kumppanista. Jo Darwin kuvitteli,
etta ne yksilot, joilla oli parhaiten
erottuvatsukupuolituntomerkit, 16y-
tavathelpoimmin parittelukumppa-
nin. Taten ne lisdééntyvat enemman
kuin huomaamattomammatyksilot
Monimutkaisten soidinmenojen ja
muiden ulkoisten tuntomerkkien
(esimerkiksi sarvetjakomea hdyhen-
peite) oletetaan syntyneen tillaisen
valinnan kautta. Tallaiset urosten
tuntomerkit tai kdyttdytyminen he-
rattdvatnaaraiden huomion.Darwin

Seksuaalinen valinta

kirjoittaa (1928 [1858], s. 122): "Sar-
vettomalla uroshirvelld tai kannuk-
settomalla kukolla ei olisi paljoakaan
toiveita lukuisain jalkeldisten jatta-
misesta.”

Toistaiseksi esitetyt vastavéitteet
evoluutiovalinnan suorituskyvysta

Sorsien seksuaalidimorfismi

koskevat myos seksuaalisen valinnan
vaikutusmahdollisuuksia.Valinnan ai-
heuttamia muutoksia voidaan havai-
ta vain mikroevolutiivisella alueella
kuten esimerkiksi jo olemassa olevien
sekundéaaristen sukupuolituntomerk-
kien voimakkaampi ilmeneminen. Li-
séksi on huomioitava, ettd huomiota
herattavat sukupuolituntomerkit (esi-
merkiksi vari) voivat myos vahentsa
eloonjaamismahdollisuuksia. Viholli-
set huomaavat nama yksilét helpom-
min. Siten lajin sisdinen seksuaalinen
valinta ja lajien vélinen valinta voivat
olla keskenaan ristiriidassa. Tama vai-
keuttaa seksuaalisen valinnan kautta
syntyvien sekundaaristen sukupuoli-
tuntomerkkien ymmartamista.
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parantumista tai huonontumista (dynaami-
nen valinta). Jo vuonna 1970 (s. 82) L. van
Bertalanffy kirjoitti:

“ Késitykseni mukaan ... ei ole ainoata-
kaan tieteellistd todistetta sille, etta evo-
luutiolla, jolla tarkoitetaan etenemista yk-
sinkertaisista monimutkaisemmiksi eli6ik-
si, olisi mitaan tekemisté lisddntyneen so-
peutumisen, valintaedun tai suuremman
jalkelaisten tuoton kanssa. Sopeutuminen
on mahdollista jokaisella organisaation ta-
solla: ameeba, mato, hyonteinen tai ei-is-
tukallinen nisdkas on aivan yhtéd sopeutu-
nut kuin istukallinen nisakas. Elleivdt ne
olisi, ne olisivat jo aikaa sitten kuolleet su-
kupuuttoon.”

Mikédédn ei tdmén tosiasian suhteen ole
tdhan paivddn mennessa muuttunut. Mato,
joka kohtaa muuttuneet ymparistdolosuh-
teet, tulee valinnan seurauksena paremmin
sopeutuneeksi madoksi, ei suinkaan hyon-
teiseksi. Muutos kohti hyonteistd ei mer-
kitse sopeutumista matona. Valinta karsin-
nee pois sellaiset yrityksetkin (kuva 5.33).
Tdma argumentti koskee my6s madon ja
hyonteisen hypoteettista esi-isaa.

Antibioottiresistenssid ja muita mutaa-
tion ja valinnan aiheuttamia molekyylita-
son muutoksia mikro-organismeissa kasit-
telemme kohdassa IV.7.2.

Yhteenveto

1. Valinnan vaikutukset ovat paasaantoises-
ti vakauttavia. Muuttuneissa ympéristoolo-
suhteissa ne ovat sikdli dynaamisia, ettd ne
voivat johtaa tiettyjen alleelien méédran
merkittdvaan muuttumiseen tai joissakin
tapauksissa elimen tuhoutumiseen.

2. Kaikki havaintotulokset kuuluvat mikro-
evoluution alueelle. Yhdessdkdan tapauk-
sessa eiole osoitettu kvalitatiivisesti uuden
geneettisen materiaalin syntymista.

3. Elollisen olennon organisaatiotaso eiole
missdan todistettavassa yhteydessa valin-
taan.

5.4.2Valinta keinotekoisissa olosuhteis-
sa: jalostus

Ihminen voi jalostamalla muuttaa eligita
haluamaansa suuntaan. Jalostustyon kaut-

Valinta
hyonteinen
alkumaty = ? —  (Uusi Orga-
‘ nisaatiotaso)
evoluutiotekijoiden
vaikutus
erityisen
alkumato ? —» sopeutunut
mato

ta on saatu lukuisia tuloksia, joiden avulla
voimme arvioida evoluutiotekijéiden (mu-
taatio, rekombinaatio ja valinta) suoritus-
kykya. Jalostustyon tulokset merkitsivat jo
Darwinille tarkeaa osaa valintaperiaatteen
perusteluissa ja jopa evoluution todellisuu-
dessa. Tédssa kappaleessa esitellaan jalos-
tustutkimuksen tuloksia ja arvioidaan nii-
den todistusvoimaa suhteessa mikro- ja
makroevoluutioon.

Elioiden muuntelu- tai evoluutionope-
utta voidaan huomattavasti lisdtd ihmisen
suunnitelmallisen ohjauksen avulla. Jalos-
tustyon tulokset voisivat siten, mahdolli-
sesti paremmin kuin luonnollisesti etene-
vét tapahtumat, nayttdd mihin lisdédntynyt
mutaationopeus, kohonnut rekombinaatio-
tiheys ja pitkdan kestanyt valintapaine joh-
tavat. Téassa yhteydessa meitd kiinnostaa
myo6s se, miten pitkdlle menevid johtopaa-
toksid voimme tehdd luonnossa tapahtu-
vasta valinnasta keinotekoisen valinnan
perusteella (ihmisen suorittama valinta).

Ensi vaikutelma on se, ettd keinotekoi-
nen valinta voisi toimia nopeutettuna luon-
nollisen valinnan mallina. Muunteluproses-
sin nopeuttaminen on mahdollista (kuva
5.34)

» kilhdyttamalla mutaationopeutta keinote-
koisesti (mutaatiojalostus); mutantteja syn-
tyy lyhyemmassa ajassa,

mutaationopeuden
kasvattaminen

muuntelu-
prosessin
kiihtyminen

suunnattu risteytys

keinotekoinen valinta

il

Kuva 5.33 Synteettisen teorian
mukaan evoluutiotekijoiden
vaikutuksen seurauksena
esimerkiksi hypoteettisesta
alkumadosta syntyi hyonteisia.
Empiiriset havainnot viittaavat
kuitenkin siihen, ettd vdhemman
erikoistuneesta alkumadosta voi
syntya erikoisissa ymparisto-
olosuhteissa vain sopeutunut
mato.

Kuva 5.34 Paamasratietoinen
Jjalostusty nopeuttaa
muunteluprosessia
(mikroevoluutiota).
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Kuva 5.35 Viljelyskasvien
tyypillinen tuntomerkki on
levidgmisominaisuuksien
haviaminen. Kauralla (Avena
sativa, oikealla) ei ole esimerkik-
si helpeen pinnalla nukkaa eika
silld ole vihnetta. Kumpikin
auttaa villina kasvavaa
hukkakauraa (Avena fatua,
vasemmalla) ankkuroimaan
jyvéan maaperaan. Viljelykasvin
réyhyn muoto on myos
muuttunutja jyvan koko
kasvanut. (Schwanitz 1967)

Taulukko 5.4 Esimerkkeja

jalostustydsté ja sen tavoitteista.

Usein esiintyvia viljelykasvien

ominaisuuksia

R
i 5

-

£

I S
E, .

* valikoitujen yksiléiden suunnatulla ris-
teyttamisella (kombinaatiojalostus); suun-
nitelmallinen uusien yhdistelmien synnyt-
tdminen ja
* keinotekoisella valinnalla (valintajalos-
tus); jalostaja valitsee suunnitelmallisesti
tiettyjen tuntomerkkien mukaan.
Polyploidia mahdollistaa lyhyessa ajas-
sa jopa uusien biologisten lajien synnytta-
misen (vrt biologinen lajikésite 11.3.3).
Taulukossa 5.4 on lueteltu joitakin ylei-
sid kotieldinten ja viljelykasvien ominai-

palatsikoira, kuva 5.38)
* pienentynyt aivojen tilavuus
* riippukorvat

suuksia sekd joukko jalostustyén tuloksia.
Lisédksi se antaa yleiskuvan ihmisen jalos-
tustyon paaméarista, jotka ovat jalostus-
tyon tulosten taustalla.

Jalostustyon tuloksia

Jalostustyon paamadrat ja tulokset ovat
tosin taloudellisesti merkittdvid, mutta
luonnossa epétarkoituksenmukaisia tai
perati haitallisia.

Tama voidaan osoittaa seuraavilla esi-
merkeilld:

* Lisddantymiskeinojen havidminen estd la-
jin levidmisen.

* Siementen kypsyminen ja itaminen eri ai-
kaan on biologisesti tarkoituksenmukais-
ta, koska ympéristokatastrofit voidaan kes-
taa paremmin. Kun populaation kaikki kas-
vit itdvat yhta aikaa, voi esimerkiksi anka-
ra halla tuhota koko populaation. Eriaikai-
sen itdmisen ja siementen kypsymisen ha-
vidminen on biologisesti haitallinen vaik-
kakin taloudellisesti jarkevéa asia.

* Kasvit, joilla on laikukkaat lehdet (kuva
5.36) kykenevat sietamaan alentunutta

* kaalin eri muodot
* soijakasvit, joilla poikkeava jyvan
paino, palkoméarg, siemenkuoren

* laikukkaat lehdet (kuva 5.36)

« kerrannaiskukat ja -kukinnot (kuva
5.37)

* suurentuneet kukinnot

* myrkky- ja katkeroaineiden puute
tai vdhentyminen

* lisdéntymiskeinojen puuttuminen
(esim. kiinte4 tahka)

* samanaikainen siemenen kypsymi-
nen jaitdminen

* jattlaiskasvu, suurentuneet kasvin
osat viljan tahk&, tomaatin hedelma
(kuva 5.19),mansikka (kuva 5.21),
vadelma, Kirsikka, koristekasvien
kukat, kaalin ja salaatin lehdet,
sokerijuurikkaan ja porkkanan juuri,
perunan tai kyssédkaalin versomuku-
lat

* kierteiset muodot (kuva 5.41)

* hidastunut/ nopeutunut kehitys

Usein esiintyvia kotieldinten
ominaisuuksia

« kallonmuodon lyheneminen (kiinan

* lyhytalkaisuus (lammas)

* ihopigmenttien vaalentuminen

* muuttuneetkayttaytymistavat,
synnynnaisten kayttaytymistapojen
menetys

Lisdesimerkkeja eléin- ja

kasvikunnasta

* kanojen munintatiheyden lisdanty-
minen

* lehmien maidontuotannon lisays

* koirarodut

* Kyyhkysrodut

* kultakalojen véri- ja muotomutantit

* sika, jolla kaksi ylimaaraista kylki-
luuta

* sokerijuurikkaan yksisiemeninen
hedelma

* juurikkaan sokeripitoisuuden nosto

* viljojen jyvamaaran lisddminen
téhkaa kohti (kuva 5.20)

* paksumpi raparperin lehtiruoto

véri, ithmislampaotila ja karvoitus

Jalostustavoitteita

* tuottoisuuden lisays

* laadun parannus: korkeampi
valkuais- ja rasvapitoisuus, valkuai-
sen korkeampi arvo, leivontaomi-
naisuuksien tai vitamiinipitoisuu-
den parantaminen, maun ja
séilyvyyden paraneminen

¢ viljalajien kestavyys

* viljojen korren lujuuden parantami-
nen

* samanaikainen hedelmien kypsy-
minen

* itimisen myoh&stymisen vahenta-
minen

* levidmiskeinojen menetys

* lehtien ja kukintojen muoto- ja
varivaihtelut

* sairauksien ja tuholaisten sietoky-
vyn parantaminen
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fotosynteesitehoa, koska niiden vihredn ku-
doksen klorofyllipitoisuus on usein nor-
maalia suurempi.

* Kerrannaiskukat ja -kukinnot sisaltavat
vahemman siitepolya (esimerkiksi jaloste-
tut ruusut) tai ei ollenkaan ja ovat siksi va-
hemmén hedelmallisia tai tdysin hedelmét-
tomid tai omaavat enemman laitakukkia
torvimaisten kehrakukkien asemasta (kuva
5.37).

* Myrkky- ja karvasaineiden vdhentyessa
vahenee kasvien syddyksi tulemisen suo-
ja.
* Kukkakaali on lisaantymiskyvyton (siind
on steriilit kukat)

* Lyhytjalkaisuus (esimerkiksi lammas) ra-
joittaa eldinten liitkkumiskykya.

Jalostaja valikoi mutantteja aivan eri
kriteereilld kuin luonnonvalinta. Pddsaan-
toisesti jalostetut muodot ovat vahemman
elinkelpoisia kuin luonnolliset. Suurin osa
jalostetuista muodoista ei pysty selviyty-
maéén luonnollisissa olosuhteissa vaan ai-
noastaan ihmisen suojeluksessa. Korkea-
tuottoiset eldimet sairastuvat suhteellisen
helposti. Puutarhakasvit villiintyvat vain
harvoin.

Jalostustydssa valinta tapahtuu péa-
madaratietoisesti ja suunnitelmallisesti.
Luonnossa valintatapahtumalla ei ole mi-
tddn suunnittelijaa ja ohjaajaa.

Télla perusteella keinotekoisen tyén
tulosten soveltaminen luonnon tapahtu-
miin on ongelmallista, vaikkakin kummas-
sakin valintatapahtumassa on yhteista nii-
den vaikutus geenivarastoon: alleelifrek-
venssi muuttuu. Joidenkin alleelien méaara
supistuu, kun taas toisia suositaan. Muu-
toksen suunta on kuitenkin usein erilainen.

Koska kysymyksessd on usein darim-
méinen erikoistuminen, lahestytaan kehi-
tysmahdollisuuksien rajoja. Sen osoittavat
esimerkiksi seuraavat havainnot:

* Joidenkin koirarotujen kuono on aarim-
maisen lyhyt (kuva 5.38); koiraeldimen
ominaisuudet kuitenkin sailyvat; padnmuo-
don muutoksilla on rajat. Adrimmaisia
muotoja taytyy liséksi pitad sairaalloisina
(kuva 5.38B).

* Sokerijuurikkaan sokeripitoisuus on kyet-
ty nostamaan maksimiarvoon, jota ei enda
kyetd lisddamééan. Jyvien méadralle viljan
tahkassa, hyotykasvien ravinto- ja vita-

Kuva 5.36 Kirjava lehti
(Calathea),jossa
lehtivihredttomia alueita.

Kuva 5.37 Viljellyn kaunokaisen
(Bellis perennis) mykertsssa (alla)
on enemman kielimaisia
laitakukkia ja punaista varia kuin
villimuodolla (ylla). Myos
villimuodossa on punaista varia.

Kuva 5.38 Keinotekoisen
valinnan vaikutus koiraelaimilla.
A Susi (oletettu kaikkien
koirarotujen kantamuoto),

B Kiinanpalatsikoiran aarimmai-
sen lyhyt kuono. (Meyer &
Daumer 1981; ei mittakaavassa)
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Kuva 5.39 Kalliokyyhkysta
(vasemmalla) jalostettiin
muutamassa sadassa vuodessa
koko joukko osittain hullunkuri-
siakin muotoja.

Pitkaan jatkuva
samansuuntainen
valinta

Erikoistuminen
Heikentynyt muuntelukyk:
Koyhtynyt geenivarasto

Kuva 5.40 Jatkuva samansuun-
tainen luonnollinen tai
keinotekoinen valinta johtaa
erikoistumiseen, muuntumisky-
vyn véhenemiseen ja geeniva-
raston koyhtymiseen. Nain kay
myos valintasuunnan vaihdel-
lessal

Kuva 5.41 Jalavan
korkkiruuvimuoto

miinipitoisuudelle, leivontaominaisuuksien
paranemiselle, maun parantumiselle ja séi-
lyvyydelle on samoin olemassa raja.
*Kanojen munintamaaraa ja lehmien tuot-
tamaa maitomaaraa ei myoskdan voi mie-
livaltaisesti nostaa.

Mainitut esimerkit osoittavat, ettd kei-
notekoinen muunteluprosessin kiihdytta-
minen ammentaa vastaavasti geneettisen
potentiaalin nopeammin loppuun. Kehitys-
mahdollisuuksien rajat eli lajien muuntu-
miskyky saavutetaan nopeammin.

Jalostustydssd ei synny mitddn uusia
rakenteita. Tdma mainittiin jo kohdassa
I11.5.2. Muutamien esimerkkien avulla ha-
vainnollistamme tété viela kerran:

» Maissin corn-grass mutanteissa (taulukko
5.4) monistetaan olemassaolevaa raken-
netta.

* Kaalin eri muodoissa pyritddn olemassa-
olevia rakennuselementteja suurentamaan

(lehdet), paksuntamaan (kysséakaali) tai li-
sdamaan maaraa (kukinto, kukkakaali, ste-
riilit kukat).
* Myos hedelmia suurennettaessa muute-
taan vain olemassa olevia kasvinosia.
Jatkuva keinotekoinen valinta johtaa
homotsygoottisiin muotoihin ja siten
muuntelun vidhenemiseen. Voidaan puhua
kehityksen umpikujasta (kuva 5.40). Kos-
ka jalostaja poistaa kaikki ne muunnokset
ja mutantit, jotka hdnen tavoitteittensa
mukaan eivat ole toivottavia, kdyhtyy ja-
lostettujen rotujen geenivarasto. Monet
villimuotojen alleelit havidvat. Populaation
geneettisestd monimuotoisuudesta kayte-
taan vain osaa. Mitd pienempi ja yhden-
mukaisempi populaation geenivarasto on,
sitd vahdisempi on valinta- ja kehitysmah-
dollisuus. Néin populaatio ajautuu geneet-
tiseen umpikujaan, jossa se ilman ihmisen
suojelevaa kattd uhkaa joko kuolla suku-
puuttoon tai josta se tdytyy pelastaa ris-
teyttamalla villimuotojen (risteytys villi-
muotojen alleeleilla) kanssa.

Mutaatiojalostus

Tamén kappaleen alussa mainittiin kolme
kasvinjalostuksen menetelmaa: kombinaa-
tio-, valinta- ja mutaatiojalostus. Jos jalos-
tus ylipddnsa antaa tietoa makroevoluuti-
osta, pitdisi sitd ennen kaikkea etsia mu-
taatiojalostuksen tuloksista. Silla vain mu-
taatio on uuden lahde evolutiivisessa pro-
sessissa (vrt I11.5.2).

Mutaatiojalostus alkoi suurin odotuksin,
mutta se on kuitenkin tuottanut pettymyk-
sen. Taloudellisesti mielenkiintoisten kei-
notekoisesti tuotettujen mutaatioiden
osuus on hyvin pieni. Niiden arvo piene-
nee monien geenien pleiotropian aiheut-
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Vehna on sopiva esimerk-
ki havainnollistamaan ja-
lostustutkimuksen perus-
tavaa laatua olevia tulok-
sia. Vehnéan jalostajat
kamppailevat nykyaan
sen ongelman kanssa,
ettaviljellyn vehnan gee-
nivarasto on jalostusmie-
lesséa lahes tyhjiin am-
mennettu. Taméa merkit-
see sitd, etta yksittédisten
vehnalajikkeiden popu-
laatiossa on vain hyvin
vahainen eri alleelien potentiaali jaljella.
Tahan liittyy viljellyn vehnan geneettisten
ominaisuuksien dramaattinen kutistumi-
nen. Jalostusmahdollisuudet nayttavat
olevan loppuun ammennetut."Alkuperai-
sen geenivaraston jatkuva koyhtyminen
ei ainoastaan tee vaikeammaksi satoi-
sampien lajikkeiden jalostamista vaan tuo
my6s mukanaan sen, ettd vehnéakasvit
ovatyha herkempia uusille sairauksille ja
epéaedullisille ilmasto-olosuhteille” (Feld-
man & Sears 1981). Parempien ja satoi-
sampien vehnalajikkeiden jalostus tapah-
tui vehnakasvien monimuotoisuuden

Viljelty vehna
kustannuksella. "Uudet lajikkeet - jokai-
nen yksittdinen puhdasrotuinen tyyppi -
ovat vahitellen syrjayttdneet perinteiset
primitiivisetluonnonrodut, jotka geneet-
tisesti olivat sekoitus monista eri tyypeis-
ta." Perinteisten lajikkeiden primitiivisyys
liittyy niiden alhaiseen satoisuuteen, ei
niiden biologiseen tarkoituksenmukai-
suuteen. Keinotekoisten mutaatioiden
kautta ei ole paljonkaan kyetty lisdaméaan
viljeltyjen vehnélajikkeiden muuntelu-
mahdollisuuksia. Jatkuva jéljella olevien
vehnaélajikkeiden geenivaraston koyhty-
minen saadaan todennéakoisesti estettya
perustamalla ns.geenipankkeja."Geneet-
tisen potentiaalin palauttaminen tai jopa
laajentaminen onnistuu kuitenkin vain
jos hyoédynnetéaan vehnalajikkeidemme
villien sukulaisten geenireserveja ja siir-
retadn niita eri viljeltyihin muotoihin’ Ja-
lostustyon toivo paremmista vehnalajik-
keista perustuu siis vehnan viljelylajikkei-
den villien sukulaisten rikkaaseen geeni-
aarteistoon. Viljan alkukoti on keski- ja
lahi-idassa. Erityisesti"hedelmallisen puo-
likuun" makialueilla, jotka rajoittuvat lan-
nessa Valimereen ja idassa Syyrian era-
maahan ja Eufratin ja Tigrisin jokilaaksoi-

hin, on monia diploidisia ja polyploidisia
vehnélajeja, "jotka olemukseltaan ja vaa-
timuksiltaan ovat huomattavan moni-
muotoisia’ Tastd monimuotoisuudesta
voisi jalostustyd saada runsaasti lisaai-
neistoa."Villimuotojen suureen geneetti-
seen muuntelupotentiaaliin katkeytyy
monia taloudellisesti merkittévia geene-
ja.Villimuotojen toivottaviin ominaisuuk-
siin kuuluvat ennen kaikkea korkea val-
kuaispitoisuus ja valkuaisen laatu, hyva
sietokyky kuivuutta, kuumuutta, hyon-
teistuhoja, sieni- ja virustauteja, tuulta,
sadetta, talvea ja suolaista maaperaa vas-
taan seka lopuksi viela varhainen kypsy-
minen. Villimuodoissa saattaa myos olla
geengja,jotka vélillisesti kohottavat satoi-
suutta." Nama havainnot eivéat ainakaan
vehnan tapauksessa jata mitaan epailys-
ta sille, etté jalostetut lajit ovat villeihin
kantamuotoihinsa ndhden geneettisesti
koyhtyneits, eivatka missaan tapaukses-
savoi ollalahtokohtana makroevoluutiol-
le. Tarve palata luonnossa olevaan moni-
naisuuteen, osoittaa, ettd ihmisen suorit-
tama keinotekoinen valinta ei ole johta-
nut biologisessa mielessé lajin parantu-
miseen vaan huonontumiseen.

tamien epdsuotuisien sivuvaikutusten
vuoksi. Pleiotropialla tarkoitetaan sit4, ettd
geenit vaikuttavat samanaikaisesti elion
useiden eri ominaisuuksien syntymiseen.
Siksi mutaatio voi samanaikaisesti aiheut-
taa sekd hyotya ettd haittaa. Jalostusgenee-
tikko Leibenguth toteaa 40-vuotisen tyén
jalkeen, ettd mutaatiojalostus ei tuonut toi-
vottua parannusta tavalliseen jalostustyo-
hon nahden. Eldimille tama jalostusmuoto
ei sovi ollenkaan: “Silla elaimet ovat kas-
veihin verrattuna geneettisesti herkem-
massé tasapainossa. Siksi niiden kohdalla
kaikki mutaation muodot vaikuttavat viela
useammin kuolettavasti tai elin- ja lisddn-
tymiskykya alentavasti” (Leibenguth 1982,
s 230). Kasvigeneetikko Lonnig (1995, s
152) kertoo, etta ndiden kokemusten vuoksi
useimmat kaupalliset jalostusyhtiét ovat
poistaneet mutaatiojalostuksen ohjelmas-
taan. Tama osoittaa selvasti, ettd jalostus-
tutkimus - my6s paljon lupauksia heratta-
neilld alueillaan - eianna meille tietoa mak-
roevoluution mekanismeista.

Yhteenveto

1. Kasvi- ja eldinjalostus antavat selvid to-
disteita lajien valtavista muuntelumahdol-
lisuuksista. Tama rajoittuu kuitenkin mik-
roevoluution alueelle eikd anna lahtokoh-
tia pidemmalle etenevalle kehitykselle.

2. Yksipuolinen jalostustydssd tapahtuva
valinta johtaa geneettiseen koyhtymiseen
ja siten aarimmaéiseen erikoistumiseen ja
muuntelumahdollisuuksien vahenemiseen.

3. Jalostuksen avulla on tiettyja, jalostajan
toivomia geenivaraston alleeleja pystytty
keskittdmadn muutamiin yksiléihin ja nii-
den jalkeldisiin. Jalostettuja muotoja téy-
tyy varjella sukupuuttoon kuolemiselta tai
villiintymiseltd yllapitavalla jalostuksella.
Tama tapahtuu valikoimalla uudet synty-
neet mutaatiot eroon jatkuvalla valinnalla
ja estamalla polyyntyminen toisilla lajeilla.
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Kuva 6.1 Kannukasvi
Nepenthes alatan kannulehti.

6. Makroevoluutio

Koska klassinen synteettinen evoluutioteoria ei riitéd selittimaan makroevoluutiota,
on kehitetty erilaisia liséselityksia ja uusia evoluutiohypoteeseja. Naiden avulla pitéisi
ainakin hypoteettisesti voida osoittaa miten makroevoluutio voisi edeta. Kaikille uu-
sille selitysyrityksille on yhteista se, etta niiden mukaan synteettinen teoria ei selita
makroevoluutiota. Tassa luvussa kasittelemme sitd miten nama uudet teoriat ovat
auttaneet ymmartdmaan kehitysopillisia tapahtumia.

Olemme tdmaén jakson luvuissa perustel-
leet sitd, miksi elididen evolutiiviselle syn-
nylle ei ole olemassa empiirisia todisteita.
Kaikki tietomme edelld késitellyistd evoluu-
tiotekijoista viittaavat siihen, ettd evoluu-
tioprosesseilla on hyvin tiukat rajat. Mak-
roevoluutio ndyttdd kyseenalaiselta tapah-
tumalta. Téassa kappaleessa kasittelemme
makroevoluutioon liittyvid ongelmia. Py-
rimme selittdméan tunnettujen evoluutio-
tekijoiden avulla nykyisten monimutkais-
ten biologisten rakenteiden syntya yksin-
kertaisemmista (kuvitteellisista) alkumuo-
doista. Hylkddmme nyt empirian (suoraan
havaittavan kokemusmaailman) ja suori-
tamme ajatuskokeita. On syytd muistaa
kohdassa I.1.1 mainittu P-P. Grassen totea-
mus: “Teorian arvo ja vaikutusalue maa-

raytyy sen mukaan miten se kykenee selit-
tamaan kyseessd olevia asiaintiloja.” Tal-
laisia “kyseessd olevia asiaintiloja” tutki-
taan seuraavassa esimerkkien avulla. On
kyse elavien olentojen monimutkaisista
verkottuneista rakenteista. Tarkkaavaiset
luonnon havainnoitsijat voivat loytaa koti-
oven edestd useita seuraavaan pohdintaan
liittyvia lisdesimerkkeja.

6.1 Monimutkaiset biologiset
rakenteet

Kannukasvi Nepenthesin kannulehti

Noin 70kannukasvilajin lehden rakenne on
poikkeuksellinen. Lehti on rakenteeltaan
kannunmuotoinen. Kannumaisessa lehdes-
sé on ruoansulatusnestettd. Varillinen leh-
den reunalla oleva kansi tai mesirauhanen
houkuttelee hyonteisia. Liukaskannunreu-
na saa laskeutuneet hyonteiset liukumaan
kannun sisélle, jossa ne sulatetaan ja kasvi
imee sisddnsd sulamistuotteet. Hydnteises-
tad perdisin olevista yhdisteistd rakentuu
kasvin valkuaisaineita (kuva 6.1). Tassa ei
kuitenkaan vield ole kaikki: iso joukko
hyonteisten toukkia, rapuhaméahékki, punk-
keja, lankamatoja ja yksisoluisia levid viet-
tdd suuren osan eldmastdan tai koko ela-
ménsa naissa kannuissa.

Kasvi ei todenndkoisesti tarvitse eldin-
perdista ravintoa ja siitd saamiaan mine-
raaleja vaikka sen juuristo onkin osittain
heikko. Kursiivilla kirjoitetut ominaisuudet
jakyvyt osoittavat, mitkd rakenne- ja toi-
mintaominaisuudet ovat valttdmattomia
tdman pyydyksen toiminnalle.

Millainen saattoi olla ensimmainen
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mutaatioaskel, jolla oli positiivinen valin-
ta-arvo (vrt kuva 6.2)? Vain yhdelld valin-
tapositiivisella mutantilla olisi kannukasvin
alkumuoto-populaatiossa ollut mahdolli-
suus levitd. Ennenkuin pohdimme lyhyesti
joitakin mahdollisuuksia, on syyta muistut-
taa, ettd mutaatiotapahtuma on tdysin il-
man suuntaa ja ettd eri mutaatiot (eri yksi-
ldissa tai geeneissd tai eri aikoina perdk-
kdin) eivat ole todistettavasti missadn yh-
teydessa toisiinsa. Eri mutaatioiden yhteen-
sopivuus on hyvin harvinainen tapahtuma,
joten evoluutiotapahtumassa ei ole mitaéan
todistettavaa padmaardahakuisuutta, ei mi-
tdan valmistautumista tiettyihin tuleviin
mutaatioihin. On lisdksi muistettava, ettd
valinnan kannalta neutraalit mutaatiot ei-
vét pysy valinnan avulla populaatiossa. Ne
voivat tosin levitd sattumanvaraisesti po-
pulaatioon (geenien ajautuminen). Koska
uuden rakenteen syntya ei voi ymmarret-
tavasti selittdd neutraalien mutaatioiden
avulla, jatamme ne toistaiseksi tarkastelun
ulkopuolelle (niista enemméan kohdassa
IV.7). Vilimuodot eivat mydskain koskaan
saa olla valinnan kannalta negatiivisia eli
haitallisia. Sellaiset muodot kuolisivat su-
kupuuttoon. Tasapainottava tai negatiivi-
nen valinta poistaisi ne.

Oletetaan, ettd ensimmadinen mutaatio
muuttaisi esimerkiksi lehden muotoa koh-
ti kannumaisuutta. Muutos olisi hyédytén,
ellei muita toimivan lehtipyydyksen omi-
naisuuksia ilmaantuisi. Kéyttokelvoton leh-
timuoto (voisi kuvitella jonkinlaisen kover-
tumisen) ei valinnan kautta sailyisi ennen-
kuin tapahtuisi yksi tai kaksi muuta tarke-
aa valttamatonta muutosta. Voimme poh-
tia myds kykya syntetisoida ruoansulatus-
nesteitd. Tallainen kyky ei varmasti synny
yhden ainoan mutaation seurauksena.
Mutta vaikka se syntyisikin, olisi se jalleen
hy6dyton, ellei olisi mahdollisuutta erittaa
ruuansulatusnesteitd ulos, ottaa sulatettu-
ja elainperaisia yhdisteitd sisddn ja raken-
taa niistd kasville ominaisia yhdisteita. Li-
sdksi yhtdan hydnteistd ei houkuteltaisi
paikalle ennen signaalivarin synteesia.
Hyonteissaalis olisi siksi niin vdhainen, et-
tei koko koneiston rakentaminen kannat-
taisi.

Samalla tavoin voimme kdyda lapi mui-
ta kuviteltavissa olevia ensimmadisid mutaa-

mutaatio
rekombinaatio

valinta

tioaskeleita. Tuloksesta voidaan tehdi seu-
raava yhteenveto:

Valintaetu on vain valmiiksi rakennetulla
muodolla; puolivalmiit vdlimuodot ovat
biologisesti arvottomia ja tasapainottava
valinta karsii ne pois.

Darwinistinen valinta ei ainoastaan jata
selittdmattd kyseessd olevan rakenteen
syntya, vaan se olisi estdnyt sen syntymi-
sen. Synteettinen teoria ei tdssa konkreet-
tisessa esimerkissd anna mitddn mieliku-
vaa siita, miten evoluutio voisi edeta. Behe
(s. 187) toteaa, ettd “kukaan ...ei pysty an-
tamaan yksityiskohtaista selitystd miten
mikddn monimutkainen biokemiallinen
prosessi olisi saattanut kehittyd darwinis-
tisella tavalla”.

Liskojen kuuloluut

Toinen esimerkki, jota kédsittelemme yksi-
tyiskohtaisesti, koskee hypoteettista lisko-
jen leukanivelluiden (Quadratum ja Arti-
kulare) muokkaamista nisdkkiiden kuulo-
luiksi (vasara ja alasin). Kyse einyt ole uu-
den rakenteen synnystd, vaan oletetusta
hyvin pitkille menevasta olemassa olevan
rakenteen muutoksesta (kuva 6.3, vrt kuva
10.17).

Alkiokehityksen perusteella voidaan
Quadratumia pitda alasimen, Artikularea
vasaran ja Columellaa jalustimen kanssa
homologisena (vrt V.9.1, V.10.5). Evoluu-
tioteoreettinen ongelma on siind miten voi
tapahtua liskon molempien leukanivelen

— — — —

Kuva 6.2 Milta olisi voinut
nayttda ensimmainen,
positiivisen valintaedun antanut
mutaatioaskel kohti kannuleh-
tea?
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Kuva 6.3 |hmisen ja liskon
keskikorvan alue. Liskon
keskikorvassa yksi ainoa luu,
Columella, vastaa danen
valityksesta. Nisakkaan korvassa
on vastaavassa tehtévéassa
kolme luuta: vasara, alasin ja
jalustin. (Romer & Parsons 1991)

Kuva 6.4 Vatsassa hautova
sammakko Rheobatrachus silus.
(Michael J. Tyler 1983)

IHMINEN

sisakorva

jalustin

alasin
vasara

valikorva

' sisdkorva

—rartikulare

luiden evolutiivinen muuttuminen nisak-
kadn kuuloluiksi. Tassa oletuksessa on seu-
raavia yksityiskohtaisia vaikeuksia:

* Leukanivelen luiden vaeltaminen priméaa-
ristd leukanivelesta olisi aiheuttanut timéan
nivelen toiminnan hdiriytymisen. Valinta
olisi siksi estanyt taman muutoksen. Terap-
sidien-ryhmaéssé on tosin nisakkaitd muis-
tuttavia liskoja, joiden sekd yla- ettd ala-
leukanivelessa on kaksi luuta (kuva 13.23).
Voisi kuvitella, ettd toisen naista luista oli-
si voinut uhrata muutokselle. Jos oletam-
me tallaisia nivelid omaavat eldimet mah-
dollisiksi valimuodoiksi (mihin edella ole-
van argumentin vuoksi olemme pakotet-
tuja), ongelmat vain siirtyvat:

* Millainen valintapaine olisi johtanut sii-
hen, ettd leukaniveleen olisi tullut kaksi
ylimaaraista luuta, jos olemassa olevakin
nivel toimi?

* Jos ylimddraiset luut leukanivelessa oli-
vat valintaetu, tdytyy ndiden luiden siirty-
misen nivelen alueelta pois olla epaedul-
lista, joten se olisi estynyt.

* Voidaan myds kysya millainen valinta- ja
vaellusprosessi olisi saanut aikaan sen, ettd
ndma kaksi luuta olisivat vaeltaneet juuri

keskikorvaan.

* Lopuksi on syyté pohtia, miten (vahittai-
sen) luiden vaelluksen aikana danen siirty-
minen vélikorvaan on toteutunut. Liskon
Columellan yhteyden rumpukalvoon on il-
meisesti taytynyt estyé - ja viela sukupol-
vien ajaksi (evoluution véhittdisen etene-
misen vuoksi). On vaikea kuvitella kuuron
liskon tai liskoa muistuttavan nisakkadn
séilyvéan elossa.

On myo6s huomioitava, ettd luut eivét
ole ainoa rakenne, joihin tallainen muodon-
muutos vaikuttaa. My6s hermojen, lihak-
sien ja janteiden kytkennéissa tai jarjestyk-
sessa taytyy tapahtua muutoksia. On myés
oletettavaa, ettd kuulo- ja purentaelimien
sddtely on alistettu aivan eri kehon osille,
joiden yhteenkytkennélld ei nayttaisi ole-
van mitadn etua (vrt evoluution systeemi-
teoria, I11.6.3.7). Tallaisten muutosten
molekyyligeneettisista perusteista ei ole
olemassa edes spekulaatioita.

Vatsassa hautova sammakko

Australiassa eldva sammakko Rheobat-
rachus silus (kuva 6.4) hautoo vatsassaan
noin 25 poikastaan. Tama on erds moni-
mutkaisimmista ja erikoisimmista hauto-
matavoista. Vatsa muuttuu tata tarkoitus-
ta varten ajoittain kohduksi. Naaras sy6
hedelmaoitetyt munat, jotka kehittyvat sen
vatsassa nuoriksi sammakoiksi.

Poikaset poistuvat emosta suun kautta.
Hautomisen ajaksi taytyy vatsan normaa-
lin toiminnan keskeytyé. Prostaglandiini E,,
kaynnistad muutoksen. Téllaisen poikkeuk-
sellisen hautomamekanismin vahittainen
kehitys on vaikeasti kuviteltavissa. Sen pi-
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tdisi syntyd yhden sukupolven aikana.
Tdma patee, vaikka tieddmmekin joiden-
kin urossammakoiden hautovan poikasiaan
ilmarakossaan. Vatsa voi ja saa olla vain
kokonaan vatsa tai kokonaan kohtu voidak-
seen toteuttaa kulloisenkin tehtdvansa. S.J.
Gould on esittanyt spekulaatioita miten
tdmd hautomamekanismi olisi voinut syn-
tyd antamatta asialle kuitenkaan mitdan
selitysta.

Elavan olennon jokainen monimutkai-
nen elin paljastaa perusvaikeuden kuvitel-
la edes spekulatiivisesti sen syntya: jokai-
sen uuden elimen synnyn alkuvaihe on
pelkkaa tuhlausta. Vasta kun elin on toi-
mintakykyinen, voidaan alkaa puhua sen
yksilon valintaedusta, jolla elin on verrat-
tuna niihin, joilla sité ei ole. Elio t voivat tuh-
lata ravintoaineita vain hyvin rajoitetusti.

Fitness-maasto

Havainnollistaakseen evoluutioprosessia
paremmin, Sewall Wright otti kdyttoon ter-
min fitness-maasto (kuva 6.5). Positiivinen
valinta saa aikaan sen, ettd populaatio kii-
pedd vuorta ylos. Negatiivinen valinta es-
taa sitd vajoamasta kuoppaan. Ajautuminen
saa populaation vaeltamaan pitkat matkat
tasaisella. Nopeus, jolla populaatio litkkuu
fitness-maastossa maaraytyy aina sen mu-
taationopeudesta. Kaikki ndma kon-
septit ovat luonteeltaan mikroevolutiivisia.

Fitness-maasto koskettaa makroevoluu-
tion teorioita aivan erityisella tavalla. Syn-
teettinen teoria vaittaa, ettd on olemassa
jatkuva ylospdin johtava tie (Climbing
Mount Improbable, Dawkins, 1996), jolla
jatkuvasti lisdtadn uusia ominaisuuksia
perakkain tai samanaikaisesti. Se sisaltaa
vain vahan tasankoja, haarautuu usein ja
johtaa lopulta nykyisiin populaatioihin, jot-
ka istuvat suhteellisen korkealla maaston
vuorilla. Neutraaliteoria (IIL.6. 3.5,1V.7.1.3)
pitda tasaisia alueita sekd yleisempina ettd
tarkeampind. Punktualismin mukaan mat-
ka suhteellisen vakaalta ylangolta toiselle
yldngolle on suhteellisen lyhyt tai se voi-
daan kulkea niin nopeasti, ettd matkasta
eijaanyt pysyvid jalkia. Epdsuorasti kaikki
muutkin alkuperaa koskevat teoriat esitta-
vt fitness-maastoa koskevia vaitteita. Pe-
rusryhmamalli (I1.3.4) viittaa, etta jokai-

nen perusryhmd on vuori, joka on niin kau-
kana toisista perusryhmistd, etteivat mik-
roevolutiiviset tapahtumat voi vied4 yhden
perusmuodon populaatiota toiselle. Ha-
vainnot viittaavat siihen, ettd valinta pyr-
kii pysayttamaan lajin sille sopivaan koh-
taan fitness-maastossa (McFallen ja Kno-

wles, 1997).

Fitness-maastoa ei kdytetd ainoastaan
biologiassa, vaan myds teknisissa jarjestel-
missd, joita voidaan my6s optimoida evo-
luutioprosessin avulla. Koska tekniset jar-
jestelmat eivat kykene itse lisddntymaan,
tadytyy insinéorin antaa kuhunkin tapauk-
seen sopiva fitness-mitta, jonka avulla in-
sinoori tai tietokone antaa valinnalle 1dh-

tokohdan (II1.6.2).

Yhteenveto

1. Valinnalla on merkitysta uusien elimien
ja rakenteiden synnyssa vasta, kun raken-
ne on valmis. Stabiloiva valinta karsii hel-

posti pois keskeneraiset valimuodot.

2. Evoluutiomallissa mainintaa toiminnal-
lisen rakenteen valintaedusta pidetdan
yleensa taysin riittdvana perusteluna taméan
rakenteen sattumanvaraisen synnyn uskot-
tavuudelle. Silloin ei kuitenkaan oteta huo-
mioon tapahtuman todennédkoéisyyttd. Kos-
ka elimen biologinen merkitys syntyy vas-
ta monien eri toimintojen, elimen osien ja
geenien yhteistuloksena, tarvittaisiin lukui-
sia yhdessa vaikuttavia mutaatioita sen
synnyn selittdmiseksi. Sellaiset mutaatiot

ovat tuntemattomia.

3. Kausaalinen evoluutiotutkimus ei tois-
taiseksi ole onnistunut selittAimaan min-

kédan elimen syntya.

Kuva 6.5 Fitness-maaston
havainnollistaminen. Moniulot-
teinen sekvenssiavaruus on
projisoitu yhteen tasoon; y-akseli
esittda genotyypin lisdééantymis-
nopeuden aikayksikossa
(absoluuttisena sopeutumisas-
teikkona) tietyssa ymparistossa.
Kun elict eivat lisaanny
ollenkaan (musta alue), niin ne
ovat kaytannossa kuolleet
sukupuuttoon. Lisaantymisno-
peuden ollessa alle 1 (punainen)
seuraa sukupuuttoon kuolemi-
nen, koska populaation koko
pienenee. Kun aboluuttinen
fitness-arvo on yli 1 (vihred), on
eloonjadminen varmistettu.
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Kuva 6.6 Nivelilla varustetun
levyn ilmanvastuksen optimointi
evoluutiostrategian avulla.

Kuva 6.7 Voiko muuntelulla
perustella minké tahansa
muutoksen?

VARIAATIO
(mikroevoluutio)

6.2 Teknisten systeemien evoluutio

Kun evoluutiostrategiaa kdytetaan teknisiin
systeemeihin, 1dhdetaan liikkeelle jo ole-
massa olevasta perusrakenteesta. Hoff &
Miram antavat klassisen esimerkin (1979,
s 71, kuva 6.6):

“Levy, johon suuntautuu sivuvirtaus,
pitda muotoilla niin, ettd virtausvastus on
mahdollisimman pieni. Levyn alempi kiin-
nityskohta on ylempaa kiinnityskohtaa
neljanneksen levyn pituutta alempana. Al-
kutilanteessa levy on suora. Levy on jaet-
tu kuuteen yhtd suureen pintaan, jotka liit-
tyvat nivelilla toisiinsa. Nivelid voi muut-
taa 51 eri asentoon. Kokeessa testataan
levyn virtausvastusta tuulitunnelissa. Le-
vyjen valisid kulmia muutetaan sattuman-
varaisesti. Positiivisesti vaikuttanut muutos
sdilytetddn, negatiivisesti vaikuttanut
hylataan...noin 200 mutaatioaskeleen jal-
keen levy on saanut optimaalisen muo-
don.”

Tama esimerkki osoittaa hyvin mutaa-
tio - valinta (nivelen asennon muutos - pie-
nimman ilmanvastuksen valinta) periaat-
teen. Nama kokeet tarvitsevat kuitenkin
lahtokohdaksi toimintakelpoisen perusra-
kenteen, jota voidaan tietyissa olosuhteis-
sa optimoida. Ilmié on tasmallinen vasti-
ne erikoistumistapahtumalle (vrt I11.5.1.2).

TRANSFORMAATIO
(makroevoluutio)

Taéllaiset evolutiiviset optimointikokeet
onnistuvat vain, kun seuraava valintaposi-
titvinen valimuoto voidaan synnyttaa kay-
tettdvan mutaatiomekanismin avulla koh-
tuullisessa ajassa. Nain ei kuitenkaan aina
ole sen paremmin teknisten kuin biologis-
tenkaan systeemien kohdalla. 90-luvulta
lahtien on tietokoneen avulla teknisten sys-
teemien evoluutiolla optimoitu elegantilla
tavalla lukemattomia teknisid ongelmia.
Samalla on kuitenkin tullut yha selvem-
maéksi tAméan tyyppisen evoluutio-opti-
moinnin kasitteelliset rajat. Jos ei etuka-
teen maaritelld sopivaa perusrakennetta,
sopivaa mutaatio- ja rekombinaatiomeka-
nismia ja muutosnopeuksia, sopivaa valin-
takriteerid ja sopivaa populaation kokoa,
ei toivottua optimointia tapahdu. Evoluu-
tioprosessi juuttuu lilan helposti ratkaisu-
ehdotuksiin, jotka ovat tosin parempia kuin
kaikki vastaavat ratkaisut, mutta kuitenkin
kaukana optimaalisesta kokonaisratkaisus-
ta (paikallinen optimi).

Hyvan evoluutio-ohjelman suunnittele-
miseksi tarvitaan siis paljon tietotaitoa.
Tasmalleen samanlaista tietoa tarvittaisiin
my6s makroevolutiivisille tapahtumille.
Télle tiedolle ei kuitenkaan ole nakopiiris-
sa mitaan luonnollista lahdetta. Makroevo-
luutio ei voi edeta tietyn rakenteen opti-
moinnin kautta.

6.3 Makroevoluution
selitysyrityksia

Téassé luvussa esitetyt empiiriset havain-
not ja teoreettiset pohdinnat ovat osoitta-
neet, ettd makroevolutiivisen prosessin
kulusta (esimerkiksiIII.6.1) on vaikea teh-
da mitaan johtopaatoksia.

Kausaalisen evoluution tutkijat viittaa-
vat siihen, ettd kokeellinen tutkimus voi
ajallisista rajoituksista johtuen koskea vain
mikroevoluutiota. Silti kokeellisen mikro-
evoluution tutkimuksista tehddan pitkal-
le ulottuvia makroevoluutiota koskevia
johtopaatoksia (kuva 6.7).

Tassa kappaleessa pohditaan makroevo-
luutioon liittyvia evoluutioteoreettisia pe-
rustelutapoja. Aluksi késitelldén perustelu-
ja, jotka liittyvat synteettisen teorian ajat-
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telutapoihin (II1.6.3.1-4). Seuraavaksi arvi-
oidaan selityksid, jotka ovat joko synteetti-
sen teorian laajennuksia tai kokonaan vaih-
toehtoisia evoluutioteorioita (I11.6.3.5-7).

6.3.1 Aikatekija

Makroevolutiivinen prosessi vaatii pitkia
ajanjaksoja. Synteettisen teorian vaikeuk-
sia on usein kierretty silla perustelulla, ettd
evoluutiotapahtumaan kaytettavissa oleva
aika on huomioitava. Ajasta tulee nain oi-
keastaan ylimaarainen evoluutiotekija
(kuva 6.8). Syntyy vaikutelma, ettd pitkat
ajanjaksot voivat tehda lahes mahdotto-
masta mahdollisen ja epatodennékéisesta
todenndkoisen. Aika ei kuitenkaan selitd,
miten tapahtuma, jota ei koskaan ole ha-
vaittu - uuden syntyminen pitkdan kesta-
neen mikroevolutiivisen prosessin tai ko-
konaan tuntemattoman tapahtuman kaut-
ta - olisi mahdollinen. Kausaalisen evoluu-
tiotutkimuksen nykyisten tulosten perus-
teella ei voi tehda sita johtopaatosta, etta
mikroevolutiiviset prosessit selittaisivat
uusien ryhmien synnyn ja siten myos mak-
roevoluution. Jos sovellamme luonnontie-
teissa kaytettyd aktualiteettiperiaatetta
(nykyiset tapahtumat ovat avain mennei-
syyden tapahtumien ymmartamiseen),
voimme vain tehdé sen johtopaatoksen,
ettd myos aikaisemmin mutaatiotapahtu-
ma rajoittui kapeiden rajojen sisélle (fos-
siiliaineisto tukee tata nakemystd). Se, etta
ei ole l6ydetty mitddn makroevoluution
mekanismia, ei riitd perusteeksi sille, etta
mikroevolutiiviset tapahtumat vastaisivat
makroevoluutiosta. Tamé on kehapéatte-
lya, koska vaitteet perustuvat pelkastdan
oletukseen evoluutiondkemyksen totuu-
desta. Siksi niita ei voi kdyttad makroevo-
luution perusteluna.

Sellaiset termit kuin paralleelinen evoluu-
tio eli evoluution samanlainen eteneminen
eri kehityslinjoissa, ortogeneesi eli evoluu-
tio kohti ndenndista padmaaraa; esimerk-
kina hevosen kehitys kohti yksikavioisuut-
ta tai evoluution palautuma ttomuus (evoluu-
tio ei voi menna taaksepain; Dollon laki)
eivat ole mitdén selityksid. On kyse vain
evoluutioteoreettisista kuvauksista tai tiet-
tyjen 16ytojen tulkinnoista. Evoluutioteo-

pitkat

AJAN-
evoluutiotekijat MAKRO-
(mutaatio, valinta) evoluutio

jaksot

reettisten selitysten taytyy tehda valinta-
paineet ja valimuodot ymmarrettaviksi. II-
man niitd eivat aarimmaisen pitkat ajan-
jaksotkaan auta ongelman selvittdmisessa
(katso myos IV.7.4).

6.3.2 Additiivisen typogeneesin teoria

Additiivisen typogeneesin teoria on yritys
ratkaista makroevoluution ongelma. Addi-
tiivisella typogeneesilla tarkoitetaan
seuraavaa hypoteesia: uudet organisaatio-
muodot eivat synny samanaikaisesti tapah-
tuvalla kaikkien asiaan liittyvien tunto-
merkkien muuttumisella, vaan vahittdin ta-
pahtuvalla yksittdisten tuntomerkkien kor-
vautumisella tai muutoksella. Vasta pitkan
ajan kuluttua yksittaisten tuntomerkkien
summana syntyy uusi organisaatiotyyppi
(kuva 6.9).

Taman kasityksen mukaan esimerkiksi
erilaiset tyypilliset nisakkaan tuntomerkit
kuten karvapeite, maitorauhaset, kolme
kuuloluuta ja liikkumistapa kehittyivat vai-
heittain liskojen muuttuessa nisakkaiksi.
Téllainen tapahtumasarja voidaan hyvin
perustella juuri lisko-nisékés kehityksessa
fossiileilla (vrt kuitenkin VI.13. 6). Viittee-
na taman kasityksen oikeellisuudesta pide-
taan valimuotojen (s. 216) olemassaoloa.
Sellaisilla muodoilla on yhteisid piirteitd
kahdesta systemaattisesta suurryhméasta
(vrt VI.13.5). Talla tavoin ei kuitenkaan ole
todistettu, etta olisi kyseessa polveutumis-
tapahtuma eli ettd ndma valimuodot olisi-
vat geneettisesti yhteydessa toisiinsa. Edel-
leen jaa selittamatta yksityisten organisaa-
tiotuntomerkkien syntyminen vaikka apu-
na kaytettaisiinkin additiivisen typogenee-
sin teoriaa. Esimerkki nisakkaiden kuulo-
luiden synnysta osoittaa taméan (III. 6.1).
Additiivisen typogeneesin teoria jakaa yk-
sittdisten uusien rakenteiden evolutiivisen
synnyn ongelman lukuisiin ratkaisematto-
miin osaongelmiin.

Kuva 6.8 Aika evoluutio-
tekijana.
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Kuva 6.9 Additiivinen

typogeeneesi. Makroevoluutio-

teoriassa oletetaan, etté eri
rakenneosien muutos tapahtui
peréakkain yksi kerrallaan.
Esimerkissé liskon muuttuessa
nisakkadksi uusien rakenteiden
ilmestymisen jarjestys on
mielivaltainen. (VI.13.6)

Kuva 6.10 Punktualistinen (A)
Jjagradualistinen (B) evoluutio-
malli.
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Taméa nakemys on myos elavien olen-
tojen elimien ja rakenteiden keskindisen
riippuvuuden perusteella kyseenalainen
(vrt 111.6.3.7). Eri kehon osien toisistaan
riippumaton evoluutio on biologisten rea-
liteettien valossa useissa tapauksissa mah-
doton ajatus.

Téassa yhteydessa meité kiinnostaa toi-
nen usein lainattu esimerkki: linssilla va-
rustetun silmén eli linssisilman kehitys.
Téaman erittdin monimutkaisen elimen evo-
luutio yritetdan tehdd ymmaérrettavéksi
toimintakykyisten vélivaiheiden kautta.
Kehityksen laht6kohdaksi otetaan nakdso-
lukimppu, josta kehittyminen etenee niin
sanotun laakasilman, pikarisilman ja kuop-
pasilmén kautta linssilla varustettuun sil-
maan eli linssisilmaan. Tallaisten organi-
saatiotasojen olemassaolo on tosin valtta-
maton, mutta ei missaan tapauksessa riit-
tava edellytys asteittaiselle kehitykselle.
Vélimuotojen nimeamisella ei seliteta siir-
tymistd muodosta toiseen, eikd niiden pe-
rustana olevia geneettisia muutoksia. Lon-
nig (1989) on analysoinut tdméan esimer-
kin tarkasti ja osoittanut, ettei ole olemas-
sa mitdan jatkuvaa muutosten sarjaa.

I 5.
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6.3.3 Punktualismi

Moni luonnontieteilija myontaa, ettd mak-
roevoluutiolle ei ole olemassa tyydyttavaa
selitystd, ja etta sitd ei myoskaan fossiilien
perusteella voida suoraan havaita. Silti he
eivat ole luopuneet kokonaisvaltaisesta
evoluutiondkemyksesta ja synteettisen teo-
rian selitysmallista. Muutamat heista pe-
rustelevat fossiilien valimuotojen ja kehi-
tyssarjojen (jotka dokumentoisivat aidot
evolutiiviset muutokset) puuttumista seka
sitd, ettd fossiilit esittavat aina taysin val-
miita yksiloita seuraavalla tavalla:

Uusien systemaattisten ryhmien kehi-
tys (eli evolutiivisten uutuuksien) tapahtui
usein yhdessa ainoassa paikassa ja pienis-
sa populaatoissa, joissa geneettinen ajau-
tuminen vaikutti erityisen voimakkaasti.
Kehitys saattoi siten tapahtua oleellisesti
nopeammin kuin suuressa populaatiossa.
Valimuotoja esiintyi vain lyhyena ajanjak-
sona. Siksi oletettuja valimuotoja oli vain
muutamia yksiloita, jolloin valimuotojen
esiintymisen todennakdisyys fossiileina on
vastaavasti pieni. On siis odotettavaa, etta
valimuotoja tuskin l6ydetadnkaan. Uusille
alueille siirtymisen ja yksiloiden maaran
harvalukuisuuden vuoksi olisi valintapai-
ne ollut heikompi. Silloin geenivarastossa
sdilyi normaalia enemman mutaatioita.
Evoluutiolla oli nain kaytettavissa enem-
maén kehityksen raaka-ainetta.

Téllainen argumentaatio perustuu ole-
tuksiin, ei empiirisiin [6yt6ihin. Tosiasia on,
ettd evoluutioteorian ennustamia méaéaria
vélimuotoja ei ole olemassa (VI.13). Ha-
vaintomateriaalin perusteella on /4helld
johtopaatos, ettd naitd valimuotoja ei kos-
kaan ollutkaan, vaikka evoluutioteoria - ei
tosiasia-aineisto - edellyttaakin niiden ole-
massaoloa. Tamaén selitysmallin testaami-
nen on vaikeaa tai mahdotonta (I. 1.1).
Tapahtumat, joita ei voi havainnoida tai
joita ei jollakin tavoin ole dokumentoitu,
mahdollistavat mielivaltaisen spekuloinnin.
On tosin tunnettua, ettd pienet ryhmét
voivat muuttua hyvin nopeasti, mutta muu-
tos tapahtuu aina mikroevoluution alueel-
la (II1.5.1).

Nama esimerkit eivat siksi kelpaa todis-
teeksi makroevoluution nopealle etenemi-
selle pienissd populaatioissa. Viite voi-
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makkaammasta geneettisestd ajautumises-
ta ei anna mitaan selitystd makroevoluu-
tiotapahtumille. Silld voidaan korkeintaan
perustella mikroevoluutio. Geneettinen
ajautuminen johtaa aina vain alleelifrek-
venssien muutokseen - ei uusien geenien
syntyyn (vrt IT1.5.1). Valinnan vaikutuksen
puuttuminen tai heikentyminen ei auta
meitd ymmartamaan makroevolutiivisia
askeleita. Havainnot osoittavat paremmin-
kin sen, ettd pienissa populaatioissa ge-
neettisten virheiden kasautuminen johtaa
sukupuuttoon kuolemiseen.

Nakemyksia rajahdysmaisista evoluu-
tiovaiheista on esiintynyt jo pitkdan. Vii-
me aikoina ajatus on taas noussut esille.
On kehitetty punktualistinen malli
(Gould & Eldredge).

Punktualismin edustajat vaittavat: “Evo-
luutio tapahtui vain lyhyind jaksoina histo-
riassa. Muutos tapahtui useimmiten niin
nopeasti ja maantieteellisesti rajatulla alu-
eella, ettd meidan pirstaleinen fossiiliaineis-
tomme ei sita havaitse” (Stanley 1983, s
15). Taysin vastakkainen on synteettisen
evoluutioteorian perinteinen gradualisti-
nen niakemys, jonka mukaan evoluutio ete-
ni suhteellisen tasaista vauhtia pienin as-
kelin. Punktualistisen teorian todisteena
pidetaan fossiilikertomuksen systemaatti-
sia epajatkuvuuksia (valmiiden elididen
akkinaista ilmestymistd maapallon histo-
rian aikana ja valimuotojen puuttumista, vrt
VI.13) ja havaintoja nopeista mikroevolu-
titvisista tapahtumista hyvin lyhyena aika-
na (kuva 6.10ja 11).

Punktualistinen tosiasioiden tulkinta
sopii paremmin paleontologiseen aineis-
toon kuin gradualistinen, mutta sekédan ei
anna mitaan selitysta makroevoluutiolle.
Tamaé voidaan perustella lyhyesti seuraa-
vasti:

1. Havaitut nopeat evoluutiotapahtumat
selittyvat mikroevolutiivisina prosesseina
(kiinnostunut lukija voi varmistua asiasta
Stanleyn, 1983, kuvaamien esimerkkien
avulla).

2. Vaitetdan, ettd evoluution ratkaise-
ville vaiheille ei ole olemassa mitaan pale-
ontologisia todisteita. Tapahtumista, jois-
ta ei tiedetd mitaan, voi vapaasti esitta spe-
kulointeja. Ne eivat kuitenkaan kuulu luon-
nontieteen piiriin.

6.3.4 Esisopeutuminen

Uusien rakenteiden fylogeneettisen synnyn
vaikeutta on yritetty selittaa siten, etta ole-
tetaan niin sanottu esisopeutuminen (prea-
daptation). Nain E'voluutio - miten elima ke-
hittyy (Laihonen, Salo ja Vuorisalo, s 163):

“Radiaation katsotaan usein edellytta-
van myos ns. preadaptaatioita, toisin sa-
noen muista syista aikaisemmin vallinneis-
sa olosuhteissa kehittyneitéd rakenteita tai
toimintoja, jotka ympéaristonmuutoksen
jalkeen sattumalta osoittautuivat erityisen
edullisiksi.”

Esisopeutumisen asemasta kdytetdan
valilla myds sopivampaa késitetta esijarjes-
taytyminen (predisposition) - sopivampaa
siksi, ettd sopeutuminen tuleviin ympéris-
toolosuhteisiin ei synteettisen evoluutioteo-
rian mukaan ole mahdollista. Monet esiso-
peutumiset voi ymmartda mikroevolutiivi-
sesti, kuten esimerkiksi riekon ja jadkarhun
syntymisen varillisista kantamuodoista.
Néissa tapauksissa esisopeutuminen mer-
kitsee sitd, ettd aina uudestaan syntyy al-
biino- tai varimutantteja, jotka valinta ta-
vallisesti karsii, mutta jotka erikoisolosuh-
teissa ovat edullisia. Téma on jalleen tyy-
pillinen esimerkki mutaatioiden arvon ym-
péaristoriippuvuudesta (vrt 111.5.2.3).

Monissa tapauksissa asia ei ole aivan
yhtd yksinkertainen. Valitsemme tast4 esi-
merkiksi selkdarankaisten mullistavan muu-
ton vedestd maalle (vrt. VI.13.3). Esisopeu-
tumisen oletetaan naytelleen tarkeda osaa
tassa tapahtumassa. Perustelu etenee seu-
raavasti:

Kalan maalle siirtymisen edellytyksend
on kokonainen joukko organisaatiomuu-

Kuva 6.11 Punktualistinen (A)
Jjagradualistinen (B) malli
esitettynd sukupuuna. (Gould
1991)
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toksia. Esimerkiksi hengityselinten taytyi
muuttua ilmahengitykseen sopiviksi. Rajoi-
tamme yksinkertaisuuden vuoksi tarkaste-
lumme tdhan muutokseen. Tapahtuma
saattoi edetd vain pienina mutaatioaskelei-
na. Todennékoisend kehityksen lahtokoh-
tana pidetdan tiettyja varsievakaloja
(VI.13.3), joiden oletetaan elaneen devo-
nikauden matalissa, happikdyhissa makeis-
sa vesissa (mika on paatelty elainten kivet-
tyneista fossiileista). Nilld kaloilla oli ehka
kidusten lisaksi yksinkertaiset keuhkot, joil-
la ne saattoivat hengittaa ilmaa haukkomal-
la. Téman ominaisuuden vuoksi varsieva-
kalat olivat samanaikaisesti sopeutuneet
sen hetkiseen ymparistoonsa seka esiso-
peutuneet elamaan maalla. Olemassa ole-
va yksinkertainen keuhko saattoi valinta-
paineen perusteella vahitellen kehittya
maalla.

Esimerkkimme objektiivinen havainto
perustuu varsievédkalan tosiasialliseen so-
peutumiseen silloiseen ymparistoonsa. Jal-
kikateen on mahdollista tulkita tilanne esi-
sopeutumisena. Tulkinta tekee oletetun
kehityksen tdman osavaiheen suhteen us-
kottavaksi, mutta ei anna vaadittavalle ra-
kennemuutokselle mitdén selitysta. Toisin
sanoen tallainen esisopeutuminen on vélt-
tamaton, mutta ei riittava edellytys sille,
etta evolutiivinen, pienin askelin tapahtu-
va muutos vedesta maalle olisi mahdolli-
nen. Esisopeutumisen osoitus tai oletus, ei
anna mitddn mekanismia esisopeutuneen
rakenteen makroevolutiiviselle synnylle:
miten syntyivat oletetut yksinkertaiset
keuhkot ja miten niista syntyivat monimut-
kaisemmat? Tarvitaan lukuisa joukko uu-
sia geenifunktioita. Se miten pelkastaan
kiduksilla hengittava kala muuttui varsie-
vékalaksi ja miten varsievdkala muuttui
aidoksi maaselkarankaiseksi jaa evoluutio-
syiden tutkijoille toistaiseksi vastausta vail-
le. On my6s huomattava, ettd nykyiset var-
sievakalat asuvat meren syvyydessd, eivat-
k& osoita mitdan taipumusta siirtya maalle.

6.3.5 Neutraali makroevoluutio

Geneettinen ajautuminen on evolutiivinen
prosessi, joka sukupolvien aikana muuttaa
alleeliméaaria ja tapahtuu kaikissa populaa-

tioissa. Teoria olettaa ndin ja kokeelliset
havainnot vahvistavat sen. Vaikka synteet-
tinen evoluutioteoria ei tata kielldkdan, niin
se olettaa, ettd geenien yleisyys muuttuu
paasaantoisesti valinnan kautta. Tasapai-
nottava valinta olisi silloin tarkein polymor-
fismin aiheuttaja (vrt sirppisoluanemia,
[11.5.4.1). Kun ty6 proteiini- ja DNA-sek-
venssien kanssa alkoi, huomasi japanilai-
nen Motoo Kimura, ettd useimmissa po-
pulaatoissa on enemmaéan polymorfismia,
kuin valinnan perusteella voisi olettaa: kun
valinta vaikuttaa lilan voimakkaasti, niin
populaatiot kuolevat nopeasti. Taméa sai
Kimuran ajattelemaan, ettd geneettinen
ajautuminen - eikd valinta - muuttaa valin-
nan kannalta neutraalien alleelien yleisyyt-
td. Tama patee seka lyhyina etta pitkina
ajanjaksoina. Siksi neutraalissa teoriassa on
seka mikroevolutiivinen (IV.7.1.3) ettd mak-
roevolutiivinen osa. Neutraalin teorian
merkitys on kasvanut nyt, kun meilld on
yha enemman sekvenssitietoa (s. 98, Inter-
net), josta voi rakentaa sukupuita. Tomo-
ko Ohta on tyostényt teorian nykyiseen “1a-
hes neutraalin teorian” muotoon. Monissa
sukupuissa kdytetdan molekyylikelloa
(V.9.3), jonka olemassaolon neutraali teo-
ria ennustaa. Tama kello tikittaa sita no-
peammin mitd vahemmaén sattumanvarai-
sia mutaatioita poistuu valinnan kautta.
Hyvin kiivaana kdynyt vdittely ndista riip-
puvaisuussuhteista ei ole viela paattynyt,
vaikka selektionistien ja neutralistien na-
kokannat ovatkin oleellisesti lahentyneet.

Neutraalissa teoriassa positiivisia mu-
taatioita pidetddn jonkin verran harvinai-
sempina kuin synteettisessa teoriassa. Siksi
neutraalissa teoriassa paavastuu makro-
evolutiivisesta rakennustyosta on ilmeises-
tikin neutraaleissa esisopeuttavissa mutaa-
tioissa, jotka joskus ilmentavat (oletettavas-
ti) positiivisen vaikutuksensa. Siksi popu-
laatiot ajelehtivat pirstaleisessa, monien
kukkoloiden tayttaméssa fitness-maaston
(kuva 6.5) neutraalissa verkostossa sattu-
manvaraisesti kaikkiin mahdollisiin suun-
tiin. Tassé prosessissa, jossa monet (ldhes)
neutraalit mutaatiot jadvat pysyviksi, ole-
tetaan vuorovaikutteisten systeemien ke-
hittyneen eli siis makroevoluution tapah-
tuneen.

Ajatuksen ydinongelma on siind, ettd
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Uusien monimutkaisten rakenteiden
synnyn ongelma on siing, ettd ensim-
mainen epatadydellinen askel kohti uut-
ta on haitallinen tai turha.Valinta karsii
sen tuhlauksena pois. Uusi tukehtuu jo
idussaan. Taman ongelman valttami-
seksi Vollmer (1986) ehdottaa makro-
evoluutiota kaksoistoiminnan kautta.
Kaksoistoiminnan oletetaan sulkevan
makroevoluution selitysaukon. Talla
tarkoitetaan havaintoa, etta elimilla on
usein enemman kuin yksi funkto. Esi-
merkiksi varsievakalan keuhkopussin
oletetaan syntyneen evolutiivisesti, kun
ruokatorvi on pullistunut Ruokatorven
viela séilyttédessa alkuperaisenkin toi-
mintansa, saattoi uusi toiminta syntyé:
ruokatorven seindmaa alettiin kayttaa
hapen ottoon. Néin sille tuli kaksoistoi-
minta. Toinen esimerkki: evoluutioteo-
reettisesti ajatellen linnun siipien on
taytynyt ennen nykyistd merkitystaan
suorittaa jotain toista tehtévas, jonka se
kykeni suorittamaan puolivalmiissa ti-
lassa kuten esimerkiksi hidas putoami-
nen tai liitolento. Vasta myohemmin
oletetaan lentokyvyn ilmestyneen lisa-
toimintona (kaksoisfunktio). Linnun sul-
kien voidaan ajatella toimineen ensin
suojana kylmaa vastaan tai pyydysverk-
kona ja niiden toiminta kantopintana
ilmestyi vasta myhemmin.

Konsepti kaksoisfunktiosta (tai use-
ammasta) on valttimaton askel sen
makroevoluutiota vastaan suunnatun
argumentin torjumiseksi, etta valinta
estda uuden rakenteen syntymisen tai
entisen muuttamisen, koska sellainen

Kaksoisfunktio

tapahtuma edellyttaé epéedullisia va-
livaiheita. Nain ei kuitenkaan uuden
syntymisen ongelmaa ratkaista vaan ai-
noastaan pienennetaan. Kaksoisfunkti-
on osoittamisen tai sellaisen teoreetti-
sen rakentamisen pitéisi lyhentaa vali-
matkaa seuraavalle monimutkaisuu-
den tasolle mahdollisimman pieneksi.
Palataan esimerkkiimme: askel keuh-
koon jaetaan osa-askeleiksi. Meidan on
silti kyettdva selittdmaan ruokatorven
seindman hapen lapaisykyky. Miten uu-
det geenitoiminnot ovat syntyneet?
Mité ratkaisevia valintaetuja on ollut
ensimmaisilla pienilla ruokatorven pul-
listumilla? Myos askel liskon suomuis-
ta sulkaan on edelleen valtava, vaikka
sulkaa aluksi olisikin kaytetty lammit-
tamiseen. Siihen olisi lisaksi riittanyt yk-
sinkertainen karva, kuten nisakkailla.
Parhaatkaan sulat eivat auta lentami-
sessd, jos niitd ei jarjestetd sopivaan
muotoon. Sulkapeitekaan ei auttaisi il-
man sopiviamuutoksiajajarjestelyjali-
haksissa, janteissa, hermoissa ja veri-
suonissa seké sopivaa muutosta aivois-
sa.Miké valintapaine saisi aikaan nama

muutokset eli yksinkertaisten lampo-
hoyhenien muuttumisen lentokyvyksi?
Tama esimerkki osoittaa selvasti, etta
termilld kaksoisfunktio voidaan makro-
evoluution selitysaukkoa yksittéisissa
tapauksissa pienentaa. Siita huolimat-
taoleellisetkysymyksetjaavatedelleen
vaille vastausta. llman yksityiskohtais-
ta elinten rakenteiden tarkastelua ei
makroevoluution postulaatteja uusien
rakenteiden synnysté voida arvioida
jarkevasti. Kohdassa IV.7.4 kasitellaan
eras esimerkki molekylitasolla kvantita-
tiivisesti. Siind huomioidaan myos kak-
soisfunktion mahdollisuus.

Niin sanotulla liskolinnulla (Archaeopteryx) oli
taydelliset hdyhenet (Portmann 1976)

1.funktio: pyydys

P | 2. funktio: lentokyky

1. funktio: 1. funktio:

pyydys > pyydys
2. funktio: 2. funktio:
lentokyky ' lentokyky

Eteniko uusien tuntomerkkien syntyminen kaksoisfunktion kautta? Tarkempi selitys tekstissa.

suurimmalla osalla ldhes neutraaleista
mutaatioista on mieluumminkin pieni ne-
gatiivinen vaikutus eiké siksi ole selvaa,
mistd monet tarvittavat neutraalit esiso-
peuttavat mutaatiot oikein tulisivat. Vaik-
ka monien proteiinien neutraalia evoluu-
tiota tutkitaankin perusteellisesti, ei yksi-
tyiskohtaisia analyyseja oletetuista esiso-
peuttavien mutaatioiden molekyylimeka-
nistisista perusteista ole toistaiseksi ole-
massa. Toisaalta kuitenkin genomi sietaa
haitallisiakin muutoksia, mika periaattees-
sa antaa mahdollisuuksia etsia proteiinille

uusia toimintoja. Juuri sellaisia analyyseja
(IV.7.4) tarvittaisiin neutraalin teorian mak-
roevolutiivisen osan varmistamiseksi. Tas-
ta huolimatta neutraaliteoria on onnistu-
nut selittimaan mikroevolutiivisia tapah-
tumia.

6.3.6 Kriittinen evoluutioteoria
70-luvun alusta lahtien frankfurtilainen fy-

logeniaa tutkiva tydryhma on vastustanut
klassista darwinistista késitystéd evoluutios-
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ta organismien sopeutumisena ymparis-
toonsa.

Kritiikki kohdistuu sithen kasitykseen,
ettd ymparisto valinnan kautta olisi evolu-
tiivisen muutoksen moottori. Klassinen teo-
ria ympariston vaikuttamasta valinnasta
ei esimerkiksi selitd, miksi eli6t voimak-
kaastikin muuttuneessa ympéristdssa sai-
lyvat samoina tai painvastoin miksi samois-
sakin olosuhteissa eli6t voivat muuttua tun-
tuvasti. Darwinismin tai synteettisen teo-
rian ndkokulma, jonka mukaan eliét muo-
toutuvat ymparistoon sopeutumalla, on
esteend elididen oikealle ymmartamiselle.
Darwinismin tilalle tulee kehittdd aivan
uusia oppilauseita. Tdméa ryhma erottaa
oman teoriansa perinteisesta darwinistises-
ta kasityksesta nimeamalla sen kriittiseksi
evoluutioteoriaksi. Sita ei maaritella - kuten
Systeemiteoriassa - synteettisen teorian
laajennuksena vaan radikaalina evoluutio-
ymmarryksen uudelleen muotoiluna.

Mika on kriittisen teorian uusi nakokul-
ma? Ratkaisevaa siind on makroevoluuti-
on ohjautuminen eldvien olentojen sisais-
ten rakenteellisten vaatimusten kautta. Eli-
on rakenne maadraa, mitkd mutaatiot ovat
hyvaksyttavia ja mika evolutiivinen muu-
tos on mahdollista. Evoluutiota ei siis voi
ymmartaa ymparistokeskeisesti vaan orga-
nismikeskeisesti: elididen organisaation
mekanistiset periaatteet maaraavat evolu-
tiivisen tapahtuman mahdollisen suunnan,
koska rakenteet ovat toisistaan riippuvai-
sia. Tastd seuraa evolutiivisen muutoksen
suunta. Lyhyesti sanottuna: ymparisto ei
ohjaa evolutiivista muutosta vaan kulloi-
nenkin saavutettu rakenne.

Ymparistolla on kriittisessa evoluutio-
teoriassa vain negatiivinen, monia muun-
nelmia estédva ja tukahduttava vaikutus. Se
ei padasiassa maaraa elinkelpoisuutta vaan
sen tekee elion rakenne sisdisen valintame-
kanismin kautta. Elavien olentojen sisdinen
rakenne mahdollistaa tunkeutumisen van-
hoihin ja uusiin ymparistdihin. Ympariston
rooli on siis passiivinen. Elavat olennot
kykenevat hyédyntaméaan luontoa aktiivi-
sesti ja joustavasti. Elavien organisaatioi-
den perusmekanismeja ei voi ymmartaa
ymparist6on sopeutumisen kautta. Evoluu-
tio ei tapahdu muuttuvien ymparistéolo-
suhteiden ohjaamana vaan taloudellisuus-

tapahtumana jalkelaisten ylituotannon seu-
rauksena. Se aiheuttaa taloudellisen kilpai-
lutilanteen. Ymparistolla on merkitysta
vain pienempien systemaattisten yksikoi-
den erottumisessa (vrt perusryhmamuun-
telu, I1.3.6, VIL.17.3).

Evoluution systeemiteoreetikkojen (vrt
II1.6. 3.7) kannattama organismien hierar-
kiandkemys torjutaan ja tilalla on kasitys
energiamuutoksen tasoista.

My®s synteettisen teorian kasitysta ge-
neettisen rakenteen ja molekulaaristen pro-
sessien roolista kritisoidaan. Kriittinenkin
teoria pitaa toki mutaatioita uusien muun-
nelmien lahteena. Organisaatio ja toteutu-
neet morfologiset rakenteet kuitenkin maa-
raavat, mitka muutokset ovat mahdollisia.
Rakenteellinen organisaatio ohjaa siis evo-
luutioprosessia, ei geenitaso. Geenit voivat
toimia vain ennalta méaratyn rakenteen
puitteissa. Konkreettista merkitysta kriitti-
selld evoluutioteorialla on esimerkiksi ar-
vioitaessa yksinkertaisen ja monimutkaisen
evolutiivista yhteytta. Yksinkertaisia elioi-
ta ei voi yleisesti pitaa alkuperaising, vaan
ne tulee ymmartaa alkuperaisten monimut-
kaisempien esimuotojen yksinkertaisempi-
na ja taloudellisempina muotoina. Selka-
janteiset (joihin myos selkarankaiset kuu-
luvat) eivat voineet syntya madoista, joilla
on yhtenainen ontelo vaan muodoista, joil-
la on paksu véliseina tukena kuten nivel-
madoilla. Toisena esimerkkind mainitaan
muutos yksisoluisesta monisoluiseen. Mo-
nisoluisuutta ei ymmarretd Haeckelin mal-
lin mukaisesti solujen yhteenliittymisena
vaan se seurasi toisena vaiheena kun yksi-
soluisille oli ensin muodostunut sisdinen
jaykistynyt rakenne.

Kriittisia huomioita: Kriittinen evoluutio-
teoria kiinnittdd huomion synteettisen teo-
rian puutteisiin ja toistaiseksi huomaamatta
jaéneisiin, mutta valttamatomiin evolutii-
visen muutoksen edellytyksiin. Teoria pe-
rustelee miten evoluutio ei toimi ja huo-
mioi, ettd organismien rakenne tulee ensi
sijaisesti ottaa huomioon, jos halutaan
muotoilla kestava kausaalinen evoluutio-
teoria. Malleja ja argumentteja, joiden
mukaan elididen rakennemuutokset olisi-
vat lajihistorian aikana tapahtuneet meka-
nistisesti uskottavasti, on esitetty vain hy-
vin yleisella tasolla. Kriittisen teorian mu-
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kaan taloudellisuuspaine synnytti moni-
mutkaisuuden. Miten se tapahtui, jaa epa-
selvaksi. Evoluutiolle mainitaan vain valt-
tamattomat perusedellytykset ja hylatdaan
riittdmattomat selitykset - erityisesti véite,
ettd ymparistonmuutokset ovat muutosten
moottori. “Edellytys kaikkien oleellisten ra-
kennesuunnitelmien synnylle oli se, etta
edeltdjissa toteutuivat rakenteen vaatimat
ennakkoehdot” (Gutmann 1989, s 136).
Mista elavien olentojen suurenmoiset ra-
kenteet tulevat? Kriittinen evoluutioteoria
on enemman teoria evoluution ennakko-
ehdoista kuin varsinainen evoluutioteoria.
Gutmann (1989, s 43) huomaa, etti raken-
teellisten perusyksikoiden sailyttdminen on
maaraava kaikille evolutiivisille tapahtumil-
le. Evoluutioteorian ensimmaéinen tehtava
ei ole fylogeneettisen muutoksen, vaan ela-
vien olentojen mekaanisen perusrakenteen
séailymisen selittdminen. Samana pysymi-
nen on prosessi, ei tila. Nain ei kuitenkaan
selity uutuuksien evolutiivinen synty.

6.3.7 Evoluution systeemiteoria

Synteettisen teorian vaikeudet saivat jot-
kut biologit 70- ja 80-luvulla tekemé&éan tyo-
ta teorian laajentamiseksi. Naiden tiede-
miesten mielesta kysymykset, joihin syn-
teettinen teoria ei anna vastauksia, ovat
merkittavia. Se ei esimerkiksi kykene se-
littdmaan ilmiota nimeltd synorganisaatio.
Silla tarkoitetaan samanaikaista ja yhteis-
ta useiden rakenteiden muuttumista. Esi-
merkkina pohdimme jo kohdassa II1.6.1 ni-
sdkkaiden kuuloluiden syntya. Kuten jo ai-
kaisemmin osoitettiin, taytyisi synteettisen
teorian mallissa jokaisen rakenteen, joka
osallistuu yhden elimen rakentamiseen,
aina odottaa kunnes muut osat mutatoitu-
vat oikein. Téllaista ajallista kytkentaa ei
toistaiseksi ole havaittu.

Tama erityinen ongelma viittaa ylei-
sempéadnkin vaikeuteen, johon wienildinen
elaintieteilija Rupert Riedl on kiinnittanyt
huomiota: hanen mielestdan ympariston
ohjaama valinta ei riita selittdmaan elévi-
en olentojen oleellisia rakennepiirteitd
(kriittisen teorian kannattajat eivat pida
ymparistdd ollenkaan merkittdvana;
111.6.3.6).
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Mééritelméa ja padvéittdmat

Evoluution systeemiteoriassa tarkastel-
laan genotyyppid, fenotyyppia ja ympéris-
toa systeemind, jonka osat ovat keskenaan
vuorovaikutuksessa ja kehittyvat keskinai-
sessd riippuvuussuhteessa. Evoluutio ta-
pahtuu monimutkaisena systeemitapahtu-
mana. Synteettisessa teoriassa kuvattua
evoluutiomekanismia laajennetaan tekijalla
sisdinen valinta: myos elavien olentojen
saately-, takaisinkytkenta- ja ohjausmeka-
nismit vaikuttavat tdhén itsevalintaan.

Elavien jarjestelmien oleellinen ominai-
suus on niiden itsesaatelykyky. Synteetti-
sen teorian kuvaama evoluutiomekanismi
toimii vain jo annettujen rakenteiden ja
saatelysysteemien puitteissa. Se olettaa
naiden rakenteiden ja itsesaatelyn olevan
jo olemassa, mutta ei selitd niiden syntya.
Evoluution systeemiteoria pitaa itsesaate-
lya valinnan tarkeana aspektina ja tarkas-
telee sita elididen sisélld toimivana valin-
tana (sisainen valinta).

Evoluution systeemiteoria tarkastelee
elivita hierarkisesti rakennettuina ohjaus-
ja saatosysteemeind. Myds genomi on sen
mukaan hierarkisesti jarjestynyt. Nykyaan
on alettu ymmartaa tdman ohjauksen joi-
takin puolia molekyylitasolla (regulaatio-
proteiinit, homeoboksigeenit, vrt IV.7).

Systeemiteorian mukaan genomin hie-
rarkia syntyy vahitellen asteittaisen geeni-
en kytkemisen kautta. Téllainen kytkenta
on aina silloin jarkevaa (valintapositiivi-
nen), kun se vastaa fenotyypin kytkentaa.
My6s sattumanvaraiset geenien kytkennat

Kuva 6.12 Evoluution
systeemiteorian ydinajatus on
se, etté yksittaiset rakennegeenit
yha uudestaan kytketaan yhden
operaattorigeenin alle. Nain
yhteinen séétely ja harmooninen
muutos (evoluutio) tulee
mahdolliseksi. Kuvassa tama
esitetdan kuuloluiden vasara,
alasin jajalustin avulla. (Kaspar
1978)
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saattavat mahdollisesti kytkea fenotyypin
tuntomerkkeja jarkevélla tavalla. Valinta
sailyttdd nama sattumanvaraisesti synty-
neet kytkennat, jotka ankkuroivat fenotyy-
pin muutokset genomiin.

Oletetaan, ettd esimerkiksi nivelen
evolutiivisessa muutoksessa téytyy viisi
geenid muuttua samanaikaisesti ja samaan
suuntaan, jotta muutoksella olisi valinta-
etu (fenotyyppinen kytkentd). Silloin on
huomattavan edullista, jos sattumanvarai-
sen mutaatiomekanismin kautta ndma vii-
si geenia ovat yhden sédatelygeenin alla,
joka estda niiden toisistaan riippumatto-
man muutoksen (genotyypin kytkenta,
kuva 6.12). Silloin yksi ainoa mutaatio saa-
telygeenissa voi vaikuttaa muutoksen kaik-
kien sen alle alistettujen geenien yhteistoi-
minnassa. Yhden ainoan mutaation osuma-
tarkkuus kasvaa ndin merkittavasti. Ku-
vaannollisesti sanottuna mahdollisten mu-
taatioaskeleiden arpaonni kasvaa geenien
kytkennan kautta. Mutaatiot alistetuissa
geeneissd voivat vain siind tapauksessa jaa-
da pysyviksi, jos ne eivat hairitse kokonais-
jarjestelmad, jossa asiaan liittyvat geenit
ovat. Systeemin genomin osasten riippu-
maton muuttuminen on nain estynyt.

Systeemiteorian kannattajien kasityk-
sen mukaan ajan kuluessa syntyy geeni-
vuorovaikutussysteemi, epigeneettinen
systeemi, geeniverkko, joka portaittain
kopioi fenotyypin toimintariippuvuudet.
Koon kasvaessa tdma geeniverkko saavut-
taa tietyn vakauden. Kaikki yritykset timan
verkon purkamiseen johtavat vakaviin seu-
rauksiin. Sisdinen valinta astuu tassd ku-
vaan mukaan. Se estdd geenien keskindi-
sen riippuvuuden purkautumisen (geneet-
tinen koheesio) ja vaikuttaa elion itsesaa-
telyna.

Otamme tastd esimerkin. Oletetaan,
ettd selkdrankaisen silméan geenit ovat kyt-
kettynd hierarkiseen jarjestelmaan siten,
ettd ne voivat muuttua vain yhdessa ja sa-
massa merkityksessd (sisaisen valinnan
vaikutuksesta). Silloin tarvitaan paljon va-
hemman yrityksid nykyisen kaltaisen sil-
mén synnyttdmiseksi yksinkertaisemmis-
ta kantamuodoista kuin jos tallaista kytken-
taa ei olisi. Synorganisaatio-ilmié on mor-
fologinen ilmaus geenien kehittyvélle kyt-

kennélle, joka johtaa geenien hierarkiaa
vastaavaan tuntomerkkien hierarkiaan.

Geenien asteittaisen kytkennan seu-
rauksena mahdollisten tulevien muutosten
rajat tulevat yha ahtaammiksi, niin ettd
evoluutioprosessi johtaa tiettyihin ominai-
suuksiin (ortogeneesi, rinnakkaisevoluutio).
Lisaseuraus tasta on se, ettd vakiinnuttu-
aan monet elion rakenteen perusominai-
suudet eivat voi endd muuttua. Siten syn-
tyy myos elavien olentojen maailmassa
hierarkinen systeemi.

Kriittisid huomioita ja vastavéitteita

Arvioimme kohdassa I11.6.1 perusteellisesti
kasitellyn esimerkkitapauksen pohjalta
synteettisen teorian selitysvoimaa. Osoi-
timme, ettd synteettinen teoria ei kykene
selittdmaan kannulehden tai nisédkkéiden
kuuloluiden syntya. Evoluution systeemi-
teoria ei auta meité oleellisesti pidemmal-
le. Eisysteemiteoriakaan kykene antamaan
vastausta kysymykseen millainen valinta-
paine voisi aiheuttaa kannulehden pyydyk-
sen osien syntymisen. Se ei myoskaan ky-
kene perustelemaan miksi erilaiset valmiin
pyydyksen toiminnalle tarked geenit olisi-
vat joskus kehityksen aikana kytkeytyneet
yhteen. Mikd merkitys olisi ollut esimer-
kiksi ruuansulatusnesteiden valmistukses-
ta vastaavien geenien ja lehden muotoa
koodaavien geenien yhteenkytkennasta
niin kauan kuin pyydyksen muut tunto-
merkit ja toiminnat eivat vield olleet ole-
massa? Geenien kytkenté olisi ollut miele-
kasta vasta sitten, kun kaikki pyydyksen
osat olisivat geneettisesti jo olemassa. Tal-
laisella tapauksella ei kuitenkaan olisi enaa
mitaan tekemista evoluution kanssa.
Nisakkaéan korvan kuuloluiden synnyn
vaikeudet ovat samankaltaisia. Kohdassa
I11.6.1 esitetyt kysymykset valintapaineis-
ta, joiden olisi pitanyt synnyttaa yksittai-
set muutokset (mm. kuuloluiden vaeltami-
nen keskikorvaan), jaavat myos systeemi-
teoriassa vastausta vaille, vaikka olettaisim-
me, ettad kaikki kuuloluut olisivat saman
saatelygeenin kontrollin alla (miten toden-
nakoista sellainen tapahtuma olisi ylipaa-
taan?). Joka tapauksessa on ainakin peri-
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aatteessa mahdollista testata onko sellais-
ta geenia olemassa. Myoskaan sisaiset va-
lintavaikutukset eivét voisi vaikuttaa sellais-
ta kehitysta. Jos leukanivelen luut muut-
tuisivat tdysin toisenlaisen funktion omaa-
viksi luiksi, on oletettava, ettd purentaka-
luston saatdsysteemin on ajoittain ja osit-
tain taytynyt pudota pois paalta. Tata ei
kuitenkaan sisdinen valinta olisi sallinut.

Sisaisen valintavaikutuksen mukaanot-
taminen on tosin teoreettinen valttamat-
tomyys, mutta tdmakin teoria uusien raken-
teiden synnysta tuo mukanaan paljon uu-
sia ongelmia, jotka synteettisessa teorias-
sa katsotaan jo ratkaistuksi. Myds evoluu-
tion systeemiteoria epaonnistuu makro-
evoluution ongelmassa.

Miten voisi systeemiteorian vaatima
geenikytkentd syntya? On oletettava, etta
seuraavat asiat tapahtuivat samanaikaises-
ti: 1) promoottorialue (IV.7.2) kahdentuu
(duplikaatio) ja 2) se liittyy tuhansien gee-
nien joukossa juuri sen geenisekvenssin
eteen, johon sen tulisi liittya. Téllaisen sat-
tumanvaraisen osuman tarkkuus on hyvin
heikko. Kuitenkin vain talla tavoin aikai-
semmin erikseen saadellyt geenit voisivat
joutua saman séddtelyn alaiseksi. On my6s
3) oletettava, ettda ndin kytkeytyneet gee-
nit olivat aikaisemmin jonkun toisen s&a-
telyn alla, jota ei aivan ongelmitta voi kor-
vata. Siksi taytyy irtikytketyn promootto-
ri-rakennegeeni-yksikon myos samanaikai-
sesti kahdentua, ettd alkuperdinen sdately
sailyisi. Lopuksi on my6s huomioitava, etta
geenifunktio on yleensa pleiotrooppinen eli
silld on kokonaisuutena monimutkainen
vaikutusrakenne. On oletettavaa, ettd ku-
vattu tapahtuma saisi geenin kokonaisvai-
kutuksen romahtamaan. Téma olisi tasa-
painotettava samanaikaisesti sopivilla lisa-
mutaatioilla. Koko kuviteltu tapahtumasar-
ja on sen perustana olevien molekulaaris-
ten ja geneettisten rakenteiden tarkastelun
jalkeen tuskin hyvaksyttava evoluutiome-
kanismi.

Erityisesti kriittisen evoluutioteorian
(I11.6.3.7) edustajat kritisoivat systeemiteo-
riaa siita, etta tarkastelun keskipisteessa
ovat geeni ja epigeneettinen systeemi eika
eli6 kokonaisrakenteena. Genomista kdsin
ei elividen muuttumista voi heidan mu-
kaansa ymmartaa.

6.4 Yhteenveto

1. Jotkut esitellyista makroevoluution me-
kanismia koskevista perusteluista eivat
paasaantoisesti lahde liikkeelle havainnois-
ta vaan makroevoluutioteoriasta, joka ole-
tetaan todistetuksi. Havaittujen tosiasioi-
den ja makroevoluutioteorian valiset risti-
riidat korjataan lisdoletuksilla (pitkien ajan-
jaksojen vaikutus, nopeat makroevoluutio-
vaiheet). Nama lisdoletukset ovat kuiten-
kin padsaantoisesti tai kokonaan sellaisia,
joita ei voida tutkia.

2. Makroevoluution selitysyritykset esiso-
peutumisen, additiivisen typogeneesin ja
kaksoistoiminnan avulla onnistuvat vain
pienentdmaan ongelmaa tarjoamatta sii-
hen mitaan ratkaisua.

3. Evoluution systeemiteorian ja kriittisen
evoluutioteorian kannattajat ovat samaa
mieltd tastd makroevoluution kritiikista. He
pitavat selitysongelman poistamiseksi valt-
tamattomana teorian laajennusta tai jopa
synteettisen teorian taydellistd korvaamis-
ta. Naméa ehdotukset jaavat kuitenkin hy-
vin yleiselle tasolle. Ne 1ahinna paljastavat
makroevoluution harvoin huomioituja léh-
tokohtaoletuksia, kykenematté kuitenkaan
antamaan sille uskottavaa mekanismia.

4. Geenitason tarkastelu osoittaa, etta uu-
sien anatomisten ja fysiologisten kokonai-
suuksien synty lukuisin hyvin pienin aske-
lin on hyvin epatodennakdinen prosessi,
jota on aarimmaisen vaikea kokeellisesti
tutkia.



