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Kausaalinen evoluutiotutkimus:evoluutio organismien tasolla IIIOSAIII



Tarkastelemme tässä luvussa tunnettujen evoluutiotekijöiden tehokkuutta. Mitä vai-kutuksia on mutaatiolla, valinnalla, rekombinaatiolla, isolaatiolla, lajiutumisella ja muillatekijöillä kokeellisen biologian tulosten ja luonnossa tehtyjen havaintojen perusteel-la? Mitä johtopäätöksiä voi tehdä jalostustutkimuksesta? Koetulosten ja havaintojenperusteella arvioimme synteettisen evoluutioteorian edellyttämää todellista kehitys-tä (makroevoluutiota), eli uusien elimien ja rakenteiden syntyä.

5  Evoluutiotekijöiden vaikutusalue

Fär-saaret

Porto Santo

5.1 Lajiutuminen
5.1.1 Kokeellisesti todistettuja lajiutu-mistapahtumia
Aloitamme evoluutiotekijöiden tutkimisenlajiutumisprosessista, joka kuvattiin jo koh-dassa II.4.2.2. Siinä esitetty teoreettinenlajiutuminen on todistettu monien luonnos-sa havaittujen esimerkkien kautta. Fär-saa-rille tuotu kotihiiri kehittyi 300 vuodessauudeksi 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. Eläimet villiin-tyivät ja muuttuivat väriltään tummaan laa-vamaastoon sopiviksi. Erilaisten käyttäy-tymistapojen vuoksi ne eivät enää normaa-listi risteydy tavallisen kanin kanssa, jostane polveutuvat. Siksi niitä voidaan pitääuutena lajina. Isolaation johdosta on kyseesitsygoottisesta isolaatiomekanismista.Näissä tapahtumissa saattoi geenien ajau-tumisella olla merkitystä.Etelä-Englannin raskasmetallien myr-kyttämillä mailla syntyneet uudet kasvila-jit ovat erityisen havainnollinen esimerkkiuusien lajien synnystä. Kuva 5.2 osoittaamitä siellä on tapahtunut. Raskasmetalli-en saastuttamilla kaivosalueilla maat ovatniin saastuneita, että tuulen sinne tuomatsiemenet eivät yleensä idä tai alkaessaanitää, kuolevat nopeasti (†). Muutamat har-vat yksilöt (taulukko 5.1) kykenevät kuiten-kin kasvamaan ja lisääntymään. Niiden jäl-keläisetkin kykenevät kasvamaan myrky-tetyllä maalla. Geneettiset tutkimukset ovatosoittaneet, että kuonakasassa kasvavatkasvit tuskin (tai ei ollenkaan) kykenevät

Kuva 5.1 Uusien biologistenlajien syntyminen. Fär-saarilleviety kotihiiri kehittyi siellä 300vuodessa uudeksi biologiseksilajiksi. Porto Santon kaniini onvastaavanlainen tapaus. 1400-luvulla istutettiin joitakinkaneja Madeiran pohjoispuolel-la olevalle Porto Santonsaarelle. Eläimet villiintyiväteivätkä enää tavallisesti risteydykantamuodon kanssa. Siksi nevoidaan katsoa uudeksibiologiseksi lajiksi.
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risteytymään ympäristön myrkyttömilläalueilla olevien muotojen kanssa, joista nepolveutuvat. Biologisen lajikriteerin mu-kaan on syntynyt uusia lajeja. Biologisialajeja syntyy siis myös nykyään luonnolli-sissa olosuhteissa. Onko tässä tapaukses-sa kyse alkavasta makroevoluutiosta? Tätäkysymystä tarkastelemme seuraavassakappaleessa.
5.1.2 Lajiutumisen seurauksia
Mitä tapahtuu lajiutumisprosessissa? Mitäseurauksia on populaation jakautumisestaosapopulaatioihin? Miten populaation gee-nivarasto konkreettisesti muuttuu, kun setoistuvasti jakautuu osapopulaatioihin?Edellä mainittuja kaivosten kuonaka-soissa kasvavia kasveja tutkittiin geneetti-sesti. Tutkimus antaa hyvän vastauksenyllä esitettyihin kysymyksiin. Taulukosta5.1 näemme, mitä on tapahtunut. Huo-maamme, että kasvit, jotka kasvavat myr-kytetyllä maaperällä, eivät ole saaneet mi-tään uusia ominaisuuksia. Kyky sietäämyrkkyjä oli niissä jo (taulukon vasen pals-ta A) valmiina ennen kuin ne joutuivat myr-kytettyyn maaperään. Tämä näkyy taulu-kon keskimmäisestä palstasta, jossa kerro-taan kuinka monella prosentilla normaa-lissa maaperässä kasvavista kasveista onmyrkynsietokyky. Esimerkiksi 0,16% kar-vamesiheinän (Holcus lanatus) yksilöistä onmyrkynsietokykyisiä myös silloin, kun nekasvavat myrkyttömässä maaperässä. Tau-lukon oikea palsta kertoo mitkä lajit esiin-tyvät myrkytetyssä maaperässä (+), jossakasvaa vain niitä lajeja, joiden yksilöistä onosa normaaleissakin olosuhteissa myrkkyäsietäviä (keskimmäisessä palstassa on po-

†† ††††
† †† † †

Karvamesiheinä (Holcus lanatus)

Koiranheinä (Dactylis glomerata)

normaali maaperä(luonnollinen muuntelu)

siemen

kuonakasa(valintatekijänä myrkky)

koiranheinä (Dactylis)

sitiivinen arvo). Myrkkyä kestävien muo-tojen osuus normaaleissa olosuhteissa onpaljon suurempi kuin mutaationopeus(II.5.2, IV.7.1), joten myrkkytoleranssiavoidaan pitää  kyseisten kasvien luonnol-lisena muunteluna.Myrkynsietokyvyn periytyminen ja sii-hen liittyvä vähentynyt kyky risteytyä nor-maalissa maaperässä kasvavien yksilöidenkanssa, on hinta äärimmäisestä erikoistu-misesta. Kuva 5.3 osoittaa, että suurestajoukosta eriasteisen myrkynsietokyvynomaavia geneettisiä muunnelmia, vain yksitai muutamia selviää. Normaalissa kasvu-paikassa myrkkyä kestävä muoto on vä-hemmän elinkykyinen ja esiintyy siksi vainharvoin (maksimaalisesti 0,16% karvame-siheinän tapauksessa). Myrkyllisessä maa-perässä  juuri  tämä muoto on elinky-kyisin.Myrkynsietokyky johtuu todennäköi-sesti siitä, että mineraalisuolojen imeyty-minen maaperästä  on  heikentynyt. Ei siis
Laji A B
Karvamesiheinä (Holcus lanatus) 0,16 +Nurmirölli (Agrostis capillaris) 0,13 +Lampaannata (Festuca ovina) 0,07 -Koiranheinä (Dactylis glomerata) 0,05 +Metsälauha (Deschampsia flexousa) 0,03 +Tuoksusimake (Anthoxanthumodoratum) 0,02 -Punanata (Festuca rubra) 0,01 +Englanninraiheinä (Lolium perenne) 0,005 -Niittynurmikka (Poa pratensis) 0,0 -Karheanurmikka (Poa trivialis) 0,0 -Timotei (Phleum pratense) 0,0 -Otasukapää (Cynosurus cristatus) 0,0 -Nurmipuntarpää (Alopecuruspratensis) 0,0 -Mäkihattara (Bromus hordeaceus) 0,0 -Heinäkaura (Arrhenatherum elatius) 0,0 -

Taulukko 5.1 A Raskasmetallejasietävien yksilöiden määränormaalipopulaatiossatavallisessa ympäristössä ja Braskasmetalleja sietäviä yksilöitäsaastuneessa maaperässä (+).Kaksi sietokykyistä lajia onkuvattu yllä.

Kuva 5.2 Kaivostenkuonakasoissa kasvavia kasveja.Useimmat kuonakasaanjoutuneet siemenet eivät idä taikuolevat nopeasti (†). Vainmuutamat ennalta sopeutuneetkykenevät kasvamaan. Useissatapauksissa tämä valinta-tapahtuma synnyttää uusiabiologisia lajeja.
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ole kyse evolutiivisesta kehittymisestä vaanrajoituksesta, joka poikkeuksellisessa ym-päristössä (myrkytetyssä maaperässä)osoittautuu edulliseksi (vrt III.5.2.5).Kuva 5.4 esittää kaavamaisesti tällaisentapahtuman. Kun populaatiosta A eriytyyosa, sisältää osapopulaation R1 geenivaras-to r1 pääsääntöisesti vain osan alkuperäi-sen kokonaisgeenivaraston g alleelijoukos-ta. Esimerkiksi harvinaiset alleelit voivatkadota osapopulaatiosta. Parhaimmassatapauksessa osapopulaatio sisältää samanmäärän alleeleja kuin alkuperäinen popu-laatio.Geeneettisen ajautumisen johdosta voieriytynyt osapopulaatio kehittyä uudeksiroduksi ja, kuten myrkyllisessä maaperäs-sä kasvavien kasvien tapauksessa, kehitysvoi johtaa uuden biologisen lajin syntyyn.Jos populaatiosta eroaa osapopulaatio R2,on sen geenivarasto r2 tavallisesti koostu-mukseltaan erilainen kuin geenivarasto r1.Erilaisesta mikroevoluutiosta johtuen voirotu R2 eriytyä rodusta R1 niin kauas, ettänämä rodut eivät enää kykene tuottamaanlisääntymiskykyisiä jälkeläisiä. Alkuperäi-sen populaation kautta nämä rodut voivatkuitenkin säilyttää risteytysyhteyden (vrtesimerkki Rana pipiens luvussa II.3.3).Eriytynyt osapopulaatio tai laji R1 voi

valinta
edelleen jakautua osapopulaatioiksi R11 jaR12, joiden geenivarasto on r11 ja r12 ja niinedelleen samoin seurauksin kuin ensim-mäisessäkin jakautumisessa. Eriytyneidenrotujen geenivarastot ovat alkuperäiseenpopulaatioon nähden yhä köyhempiä eliniissä on yhä rajoitetumpi määrä eri allee-leja. Siksi osapopulaation mahdollisten al-leelikombinaatioiden määrä on huomatta-vasti vähäisempi kuin alkuperäisen popu-laation: rekombinaatiomahdollisuudet ovatpienentyneet. Tämä merkitsee, että eriy-tyneillä roduilla tai lajeilla on vähäisempimuuntelumahdollisuus, joka riippuu eri al-leelien lukumäärästä ja mahdollisista al-leeliyhdistelmistä. Tästä seuraa, että nevoivat entistä huonommin sopeutua muut-tuviin ympäristöolosuhteisiin, koska niidensopeutumiskyky on heikentynyt. Köyhty-neen geenivaraston omaavilla roduilla onhuonompi mahdollisuus sopeutua ympä-ristön muutoksiin kuin rikkaan geenivaras-ton omaavalla alkuperäislajilla. Ne ovat sik-si suuremmassa vaarassa kuolla sukupuut-toon.Hollantilainen eläintieteilijä Duyvenede Wit on kuvannut näitä tapahtumia osu-vasti (lainaus Kahle 1984, s 87, vrt kuva5.6):“Kun reunapopulaatio valmistautuu siir-tymään uuteen elinympäristöön, se ei voiottaa mukaansa kaikkia kantapopulaationgeenejä vaan vain osan. Jokainen uusi rotutai laji, joka eriytyy toisesta omaa siksi köy-hemmän geenivaraston. Geenivarastonpieneneminen on se hinta, minkä jokainenrotu ja laji joutuu maksamaan etuoikeudes-ta olla olemassa. Kun lajiutumisprosessitoistuu useasti peräkkäin, syntyy lopulta

Kuva 5.3 Malli myrkylliseenmaaperään erikoistuneidenkasvien synnystä. Runsaastageenivarastosta (vrt kuva 4.4)valikoituu vain yksi (taimuutama) muoto (valinta).

Kuva 5.4 Peräkkäinenosapopulaatioiden (R1, R2...),joilla on geenivarasto r1, r2...,eroaminen lähtöpopulaatiosta(geenivarasto g).A LähtötilanneB Omaksi roduksi erottautunutosapopulaatio R1 (geeni-varasto r1)C Uusien osapopulaatioideneroaminen roduiksi R2, R3 ja R4(geenivarasto r1, r2 ja r3).Rotu R1 on vielä jakautunutosapopulaatioiksiR11 ja R12 (geenivarasto r11 ja r12).Darwinin sirkut edustavatilmeisesti vaihetta C, jossa on14 eri lajia, jotka eivät risteytys-mielessä ole täysin erossatoisistaan, vrt II.4.3.
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lajeja, joiden geenivarasto on niin köyhty-nyt, että jo suhteellisen pienikin muutosympäristöolosuhteissa riittää viemään sensukupuuton partaalle. Ympäristöolosuhtei-siin sopetuminen, joka johtuu rekombinaa-tiomahdollisuuksien vähentymisestä, joh-taa lopulta geneettiseen minimitilaan, jon-ka ylittymisen jälkeen eloonjääminen eienää ole mahdollista. Äärimmilleen sopeu-tuneiden ja erikoistuneiden lajien ja rotu-jen traagisena kohtalona on väistämätöngeneettinen kuolema.”

Jakautuneet rodut saattavat olla parem-min sopeutuneita ympäristöönsä valinnanseurauksena kuin kantapopulaatio. Parem-min sopeutunut merkitsee kuitenkin useim-miten myös yhtä kuin ahtaammin sopeu-tunut (kuva 5.5). Parempi sopeutuminenkulkee lisäksi käsi kädessä erikoistumisenkanssa, joka tapahtuu geenivaraston kus-tannuksella. Sopeutuminen ja erikoistumi-nen ovat periaatteessa aivan eri asioita kuinmakroevoluutio. Tämän osoittavat lento-kyvyttömät hyönteiset tuulisilla saarilla taisokeat luolaeläimet (III.5.2.5). Tässä yhte-ydessä evoluutiotutkimus merkitsee vainmikroevoluutiota.Jääkö geenivaraston köyhtyminen, jokaon johtanut lajin jakautumiseen mutaati-on seurauksena, pysyväksi (vrt kuva 4.4,III.5.2)? Tämä riippuu siitä, voidaanko hä-vinneet geenit synnyttää uudelleen mikro-evoluution (mutaation) kautta. Tähän ky-symykseen perehdytään myöhemmin(IV.7). Lukuisat havainnot viittaavat siihen,että pysyviä (irreversiibelejä) ominaisuuk-sien menettämisiä tapahtuu. Esimerkki va-paana elävästä villieläimestä osoittaa tä-män selvästi: gepardi, joka on maailmannopein nisäkäs, näyttää verrattomista omi-naisuuksistaan huolimatta olevan sukupuu-ton partaalla. Merkkeinä tästä ovat senpoikkeuksellinen sairastumisherkkyys jasuuri huonolaatuisen sperman osuus. Ou-toa on myös se, että ajon jälkeen gepardi

sopeutumisaste muuntelukykykorkea <——> vähäinenvähäinen <——> korkea
Kuva 5.5 Sopeutumisasteen ja muuntelun välinen yhteys.

on usein niin heikkona, ettei se kykene puo-lustamaan saalistaan kilpailijoiltaan (leijo-na, leopardi, hyeena). Perusteelliset tutki-mukset ovat paljastaneet todennäköisensyyn gepardin uhanalaisuuteen: gepardipo-pulaatiossa ei tapahdu enää muuntelua elijokainen gepardi on lähes samanlainen(kuva 5.7). Vähäinen muuntelu viittaa ge-neettiseen samanlaisuuteen.  Tämä on voi-tu osoittaa myös verinäytteitä vertaamallaja immunologisilla testeillä. Gepardi on me-nettänyt suuren osan alkuperäisestä leviä-misalueestaan. Nyt se on vaarassa kuollasukupuuttoon, joka ilmeisesti johtuu ge-neettisestä samanlaatuisuudesta, joka taasliittyy heikentyneeseen sopeutumiskykyyn.Miten tämä laji on menettänyt geneet-tisen muuntelukykynsä? Vakuuttavin hypo-teesi lähtee siitä, että joskus menneisyy-dessä laji on supistunut useasti hyvin pie-neksi (pullonkaulaefekti). Sen seurauksenalaji menetti geenivarastostaan useita allee-leja. Pieneksi kutistuneen ja lähellä suku-puuttoa olevan lajin täytyi lisääntyä sisä-siittoisesti ja siten siitä tuli geneettisestiyhdenmukainen. Voimme vain arvaillamikä on saattanut johtaa sellaiseen lajinsupistumiseen.Jalostettujen lajien kohdalla voi havai-ta saman asian kuin gepardin tapaukses-sa. Niihin viittaavat myös edellä mainitutteoreettiset pohdinnat. Äärimmäinen so-peutuminen liittyy äärimmäiseen geeniva-raston köyhtymiseen ja voimakkaasti hei-kentyneeseen elinkykyyn (tarkemminIII.5.4.2).
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Kuva 5.6 Pitkälle edenneenlajiutumisen ja sukupuuttoonkuolemisen välinen yhteys.

Kuva 5.7 Gepardin vähäinentai puuttuva muuntelukykymuihin kissaeläimiin jamuutamiin muihin eliöihinverrattuna. Ylempi palkki kertookeskimääräisen heterotsygotianeli kuinka monta prosenttiaeläimen geeneistä onsekaperintäisiä. Alempi palkkikertoo polymorfisten geenienmäärän eli niiden geeni-alueiden määrän, jotkaesiintyvät useampina alleeleinalajin geenivarastossa. (Obrien etal. 1986)
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Mitä nämä esimerkit kertovat lajiutumi-sen merkityksestä makroevoluutiossa? Iso-laatiomekanismin syntyminen on välttä-mätön edellytys lajiutumiselle, mutta ei riit-tävä selitys makroevoluutiolle. Isolaationseurauksena olemassa oleva geneettinenpotentiaali (geenivarasto) vain jakautuuuseaan osaan.  Sen seurauksena eliön pe-rimässä (genomissa) ei oleellisesti muutumikään. Uusien biologisten lajien syntymi-nen on mikroevolutiivinen tapahtuma.Luvussa IV.7 osoitetaan, että myöskäänsattumanvarainen muutos geenivarastonalleelimäärissä (geneettinen ajautuminen)tai geeniduplikaatio ei riitä uusien rakentei-den tai geenien syntyyn (makroevoluutio).

5.1.3 Lajiutumisen nopeus
Moni asia viittaa siihen, että lajiutumis-nopeus on käänteisesti verrannollinen eris-tyneen populaation kokoon. Pienen popu-laation geenivarasto voi muuttua helpostija pysyvästi. Lukuisat havainnot tukevattätä. Muistellaanpa esimerkkiä kaivostenkuonakasoissa elävistä kasveista (III.5.1.1).Myrkyn saastuttamilla uusilla alueilla kas-vamaan pystyvät ja usein havaitut uudetbiologiset lajit syntyivät muutamassa su-kupolvessa. Ratkaisevasti muuttuneenympäristön seurauksena suurin osa popu-laatiosta on joutunut valinnan uhriksi.

III. 5 Evoluutiotekijöiden vaikutusalue
Muutkin esimerkit hyppäyksellisestä lajiu-tumisesta osoittavat, että pienissä reuna-populaatioissa uusi laji voi syntyä kromo-somien uudelleen järjestymisen seuraukse-na. Tästä on seurauksena hedelmällisyydenheikkeneminen tai täydellinen steriliteettimeioosin epäsäännöllisyyksien vuoksi.Seuraava esimerkki osoittaa, että myösmorfologiset muutokset voivat synnyttääuuden biologisen lajin hyvin lyhyessä ajas-sa: klarkian kohdalla on havaittu bicalyx-mutantti, jossa kukkalehdet ovat muuttu-neet maljamaiseksi rakenteeksi (kuva 5.8,on kyse ns. homeoottisesta mutaatiosta).Nämä mutaatiot ovat vakiintuneet luonnos-sa. Tässä perusryhmässä on myös toistu-vasti havaittu muita mutaatioita, jotka hei-kentävät mutanttien ja vanhempien välis-tä risteytymistä - askel kohti eriytymistä.Yhdessä bicalyx-mutanttien kanssa nämävoivat helposti johtaa uuden, vanhemmis-ta oleellisesti ulkoisilta ominaisuuksiltaanpoikkeavan biologisen lajin syntyyn.
Erikoistuminen muuntelupotentiaalinerilaisten rajoitusten kautta
Tämä harvoin havaittu lajiutumisen malliantaa lisää vihjeitä siitä, että lajiutuminenvoi olla nopeaa.  Ajatuksen taustalla onoletus, että nykyisten biologisten lajienkantamuodoilla oli suhteellisen suuri muun-Kuva 5.9 Vasemmalla:perusryhmän muuntelu-potentiaali (ylhäällä), esimerkki-nä eri korkeudella kasvavatkasvit ja niiden muuntelu-potentiaalin supistuminen vainkorkealla kasvamaan kykenevi-en kohdalla (alla). Oikealla:esimerkkeinä ovat kellukkalajit(Geum). Ojakellukalla (Geumrivale, oikealla ylhäällä) onhedelmä, joka voi levitä (vielä?)hyvin monella tavalla: tuulen(karvoituksen avulla), eläinten(väkästen avulla) tai liimautumi-sen välityksellä. Näin kasvi voilevitä laaksosta yli 2000 metrinkorkeudessa oleville vuoriniityil-le. Kyläkellukalla (Geumurbanum) on vain heikostikarvoittunut väkäsellinensiemen, joka mahdollistaa vaineläinten välityksellä tapahtuvanlevityksen. Siitä syystä tämä lajiesiintyy vain alemmillakasvupaikoilla metsän reunoissaja puutarhoissa. Tämä laji onerikoistuneempi.

Kuva 5.8 Klarkian bicalyx-mutantti (kaksoisverhiö-mutantti), johon onmuodostunut kaksinkertainenverholehtikiehkuraterälehtikiehkurankustannuksella.
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teluspektri (ympäristön aiheuttama sopeu-tumismahdollisuus), joka ajan kuluessa onenemmän tai vähemmän kutistunut haital-listen mutaatioiden tai lajin jakautumisenjohdosta (kuva 5.9). Alkuperäisen muun-telumahdollisuuden supistuessa syntyyerikoistuneita biologisia lajeja. Tämä ilme-nee esimerkiksi siinä, että alkuperäisen la-jin, joka saattoi kasvaa hyvin monenlaisil-la kasvupaikoilla (euryoikia), jälkeläisetpystyvät  kasvamaan vain suhteellisen eri-koistuneilla alueilla (stenoikia). TämäLönnigin (1993) kehittämä ajatus on eri-tyisen kiinnostava perusryhmäkäsitteennäkökulmasta. Sen mukaan lajien syntymi-nen perustuu mahdollisuuksien menettä-miselle, joten se voi tapahtua nopeastikin.
5.1.4 Yhteenveto
1. Evoluutiomallin mukaan lajiutuminen onensimmäinen askel oletetussa makroevo-luutiossa. Kuitenkin vain mikroevoluutio-ta voidaan osoittaa tapahtuvan.2. Kokeelliset löydöt viittaavat siihen, ettälajiutuminen merkitsee geenivarastonköyhtymistä, erikoistumista ja kehityksenumpikujia, eikä merkittävän muuttumisenalkua (VII.17.3).3. Evoluutiotekijät isolaatio ja geneettinenajautuminen eivät anna vastauksia makro-evoluutiota koskeviin kysymyksiin.Jo edellä esitettiin kysymys, voisivatkomutaatiot tasoittaa tai jopa hidastaa lajiu-tumisen kautta tapahtuvaa köyhtymispro-sessia. Seuraava kappale keskittyy tähänkysymykseen.
5.2 Mutaatio
Kohdassa II.4.2 esitettiin yleiskuva tär-keimmistä empiirisesti todistetuista evo-luutiotekijöistä.  Kuva 4.4 auttaa nopeastipalauttamaan mieleen, että näiden tekijöi-den joukossa mutaatiot ovat ainoa uusienrakenteiden lähde. Rekombinaatio tosinyhdistelee olemassaolevaa, mutta ei syn-nytä uusia geenejä tai alleeleja. Valintavalikoi olemassa olevasta monimuotoisuu-desta ja geenien siirtyminen siirtää olemas-sa olevaa perintöainesta lajista toiseen.Myöskään geneettinen ajautuminen ja iso-laatioprosessi eivät yksinään saa aikaisek-

si uusien rakenteiden tai geenien syntyä.Evolutiivisten muutosten vaikutusalue riip-puu siis lopulta ratkaisevasti mahdollistenmutaatioden laadusta. Tätä taustaa vastenpohditaan tässä jaksossa seuraavaa kahtakysymystä:• Mitä tietoa saamme kokeellisen mutaa-tiotutkimuksen tuloksista?• Onko makroevolutiivinen askel mahdol-linen useiden mutaatioaskeleiden tuloksena?Näihin kahteen kysymykseen voidaanlopullisesti vastata vasta, kun muita evo-luutiotekijöitä ja molekulaarisia evoluutio-prosesseja (IV.7) tarkastellaan yhdessä.
5.2.1 Spontaanit ja keinotekoisestiaiheutetut mutaatiot

Luonnossa mutaatioita ilmenee spon-taanisti eli ilman tunnistettavaa syytä. Nii-tä voidaan myös saada aikaan keinotekoi-sesti kemikaali-, säteily- tai kylmä- ja läm-pökäsittelyllä.Vastauksena ensimmäiseen johdannos-sa esitettyyn kysymykseen esitämme seu-raavan väitteen:Mutaatiotapahtuma pysyy - kokeellistenhavaintojen mukaan - mikroevolutiivisella alu-eella.Tätä väitettä perustelemme ja havain-nollistamme seuraavaksi lukuisien mutaa-tioiden avulla (taulukko 5.2, kuva 5.10-17).Koska jo pelkästään mutaatiotutkijoidenkotieläimessä banaanikärpäsessä (Droso-phila) tunnetaan lukematon määrä mutaa-tioita (kuva 5.11), voi tämä esimerkkilistaluonnollisesti parhaimmillaankin edustaavain yhteenvetoa toistaiseksi havaituistamutaatiotyypeistä. Se ei suinkaan ole mi-kään tyhjentävä luettelo.

mutantteja            normaali-            mutantteja             muoto

Kuva 5.10 Herneen lehtimu-tantteja. Normaalimuodolla onkolme lehdykkäparia, kärhi jakorvakkeet (tummanvihreällävärjätty). Mutanteilla on jokosuurempi tai pienempi määrälehdyköitä. Ääritapauksissa niilläon vain lehdyköitä tai kärhiä.(Gottschalk 1994)
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Tarkastelemme tässä yhteydessä myösmuutoksia, jotka on saatu aikaan ihmisentekemän päämäärätietoisen mutaatiojalos-tuksen tuloksena. Jalostustyössä saavutet-tuja tuloksia tarkastellaan kuitenkin vastakohdassa III.5. 4.2.Taulukon 5.2 (myös taulukko 5.4 koh-dassa III.5.4.2) mukaan mutaatiot aiheut-tavat poikkeuksetta muutoksia vain ole-massa olevissa rakenteissa. Tämä koskeemyös valinnan kannalta positiivisia mutaa-tioita (III.5.2.5). Muutos voi esimerkiksimerkitä:• jonkun yhdisteen määrän lisäystä (esi-merkiksi sokerijuurikkaan sokeripitoisuus,kukkien värimäärä),• virherakenteita (Drosophilan siipimutan-tit)• rakenteen suurentumista (kukinto tai he-delmä) tai• ruumiinosien muuttunutta lukumäärää(sian ylimäääräinen kylkiluu).

Jopa äärimmäiset tapaukset kuten esi-merkiksi nelisiipiset banaanikärpäsen muo-dot (tetraptera-mutantit, kuva 5.11) osoit-tavat saman periaatteen: muutos tapahtuuolemassaolevassa rakenteessa, joka tässätapauksessa on siipiparin kahdentuminen.Näillä lentokyvyttömillä mutanteilla on sii-pisurkastumat. Usein, kuten tässäkin tapa-uksessa, on kyse muutoksista tai virheistäkehityksen säätelyssä (säätelygeenien mu-taatiot). Epätyypillisiä rakenteita ei saa se-koittaa uusiin rakenteisiin. Vasta aivan uu-sien rakennusosien syntyessä, voidaanpuhua aidosti evolutiivisesta uuden synnys-tä eli makroevoluutiosta. Tällaista ei kui-tenkaan toistaiseksi havaituissa tapauksis-sa ole ilmennyt.Virhemutaatiot voimme jättää tarkas-telun ulkopuolelle, koska ne eivät jää py-syvästi lajin geenivarastoon. Valinta elimi-noi ne pääsääntöisesti.

Kuva 5.14 Sudenmarjan (Paris quadrifolia) mutantti, jossaviisi varsi-, verho- ja terälehteä, kymmenen hedettä javiisiosainen emi (alla). Normaalimuodon (yllä) kiehkuratkoostuvat neljästä lehdestä ja yhteensä kahdeksastaheteestä. Mutaatio ei synnyttänyt uutta rakennetta.

Kuva 5.11 2-3 mm pitkäbanaanikärpänen Drosophila:luonnossa esiintyvä (ylhäällä) jakolme siipimutanttia. Keskellä:surkastuneet tynkäsiivet jaylöspäinkääntyneet vääristyneetsiivet. Alhaalla: lentokyvytön 4-siipinen muoto tetraptera.Drosophilan tunnetut mutaatiotovat vahingollisia. (Demerec &Kaufmann 1978 ja Lindsley &Grell 1972)

Kuva 5.12 Kanarialinnunvärimutantteja: vasemmanpuo-leiselta on lakannut keltaisenvärin synteesi ja oikean-puoleiselta sinisen. Keskellänormaali muoto. (WestfälischesMuseum für NaturkundeMünster)

Kuva 5.13 Albiinot (tässä siili)syntyvät, kun tietyn väriaineensynteesi lakkaa.Albiinomutantteja esiintyyyleisesti sekä eläin- ettäkasvimaailmassa. Myös ihmistenjoukossa on albiinoja.(Westfälisches Museum fürNaturkunde Münster)

III. 5 Evoluutiotekijöiden vaikutusalue
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5.2.2 Polyploidia
Polyploidia tarkoittaa kromosomimäärän(genomin) moninkertaistumista. Riippuensiitä, onko kyseessä kolme, neljä, viisi, kuu-si tai kahdeksan kromosomistoa, puhutaantriploidiasta, tetraploidiasta, pentaploidias-ta, heksaploidiasta tai oktoploidiasta. Yh-teisnimitys yli kahden ploidia-asteelle onpolyploidia. Eläinkunnassa on kyse pää-sääntöisesti diploidiasta (kaksinkertainenkromosomisto), mutta myös haploidia (yk-sinkertainen kromosomisto) on yleistä.Kasvikunnassa polyploidia on yleistä. Eri-tyisesti  viljelykasvit  ovat  moninkertaisestipolyploidisia. On olemassa esimerkiksi tet-ra-, heksa- ja oktoploidisia mansikoita. Onolemassa kirsikkamuotoja, joiden ploidia-aste on 16 ja joillakin lajeilla jopa 64.On mahdollista, että viljeltyjä muotojaon syntynyt polyploidian kautta luonnos-sa. Polyploidiaa saadaankin aikaiseksi ko-keellisesti kolkisiinikäsittelyllä. Kolkisiini onmyrkkyliljan myrkky.Yleensä tehdään ero autopolyploidi-an ja allopolyploidian välillä (kuva 5.18).

A B C D

Kuva 5.15 Vihertäväkukkainen ruusu esimerkkinäerilaistumisen puutteesta. Ero terä- ja verholehtien välilläosittain kadonnut. Päinvastaista tapahtumaa elierikoistumismutanttia ei toistaiseksi ole koskaan havaittu.

Esimerkkejä mutaatioista
a) eläinkunta
• Drosophila: siipien muunnelmat(taipuneet tai tyngät, kuva 5.11),äärimmäisten lämpötilojen sieto(valkosilmäiset muunnokset),lisääntynyt hedelmällisyys,muuttunut ruumiin muoto taisilmien väri, muuttunut karvanasento. Homeoottiset mutantit:päristimet (kaksisiipisten toinensurkastunut siipipari) siipienasemasta tai päinvastoin (kuva5.11 alhaalla), jalat tuntosarvienpaikalla tai päinvastoin jne.• albiinomutantit (kuva 5.13, 5.16)• lyhytjalkaiset lampaat• kultahamsterin laikukas turkki• kanarialinnun värimutantit (kuva5.12)• hyönteisten DDT-resistenssi• salamanterin ulkoisten silmänosien häviäminen (kuva 5.24)
a) kasvikunta
• puiden ja pensaiden punalehtisetmuodot• liuskalehtiset muodot• puiden surumuodot,  esimsurukuusi

Taulukko 5.2 Esimerkkejämutaatioista.

Kuva 5.16 Pyramidikämmekännormaali- ja albiinomuoto.
Kuva 5.17 Lituruohon(Arabidopsis thaliana) kukinnonkaksin- ja kolminkertainenmutantti.A  Kukka koostuu vainverholehdistä. Muut kukan osatovat vastaavasti muuttuneet(vähemmän erikoistunut);B Kukassa kasvulehtimäisiäterälehtiä sekä terälehtien jaheteiden välimuotoja,C Kukka koostuu vain eminvartalosta,D Kaikki kukan osat ovatmuuttuneet varsilehdenkaltaisiksi (ei mitään erikoistu-mista). (Coen & Meyerowitz 1991,painettu Macmillan MagazinesLimited luvalla Nature 353,© 1991)

• puiden korkkiruuvimuodot (kuva5.41)• salvian lyhentyneet hedelehdet• kukinnon muuttunut väri• ohran satoisuuden kohoaminen8-10%• kärhettömät herneen lehdet(kuva 5.10)• verholehdiksi muuttuneetterälehdet (kuva 5.15 ja 17)• säteittäin symmetrinen(vastakohtaisen sijasta) leijonan-kidan kukka
b) bakteerit
• antibioottiresistenssi (IV.7.2)• negatiiviset mutantit (tarvitsevatenemmän ravinteita kasvuun kuinvillikannat)• väriainemutantit• valontuottokyvyn häviäminen(Photobacterium)
c) ihminen
• perinnölliset sairaudet (esimerkik-si Down’in oireyhtymä, sirppisolu-anemia, punavihersokeus,fenyyliketoniuria, kääpiökasvu,poikkeuksellinen sormienlukumäärä, c-vitamiinisynteesinpuute)

Mutaatio



Autopolyploidiassa saman lajin kromo-somit monistuvat. Kun esimerkiksi diploi-disen kasvin kromosomit ovat AA, niinautotetraploidimuodon kromosomit ovatAAAA.Ploidia-asteen, tuman tilavuuden, solu-tilavuuden ja elimen tai eliön koon välilläon usein suora yhteys: mitä korkeampi onploidia-aste sitä suurempi on solutumantilavuus, solutilavuus ja kasvinosa, esimer-kiksi hedelmä, lehti ja kukkalehti. Tällä ta-voin selittyy kasvien jättiläiskasvu ja kas-vin osien suureneminen (esimerkiksi puu-tarhamansikka verrattuna metsämansik-kaan, taulukko 5.4, kuva 5.19 ja 5.21).Allopolyploidia syntyy, kun risteytyksenkautta yhtyneiden eri lajien kromosomitmoninkertaistuvat. Risteytys kromosomis-ton AA ja BB omaavien lajien välillä tuot-taa lajin AB. Tällaiset risteymät ovat pää-asiassa steriilejä. Kolkkisiinilla aikaansaa-dun polyploidian avulla voidaan kuitenkinsynnyttää lisääntymiskykyinen risteytysAABB.Tunnetuin esimerkki allopolyploidiastaon heksaploidinen viljelty vehnä (Triticumaestivum). Sen oletettu syntymekanismiluonnossa on voitu osoittaa pääpiirteittäinkokeellisesti. Yksinkertaistettuna sen syn-tyminen tapahtui seuraavasti (kuva 5.20):Triticum monococcum (yksijyvävehnäAA) risteytyi tarkemmin määrittelemättö-män B-genomin luovuttajan, mahdollises-ti villinä kasvavan turkinpukinvehnän, Ae-gilops speltoideksen kanssa, jolloin kromo-somiston kaksinkertaistumisen jälkeen syn-

tyi tetraploidi emmervehnä (Triticum dicoc-coides AABB). Kun emmervehnä risteytyiAegilops squarrosan (DD) kanssa syntyi vil-jelty vehnä (AABBDD).Lisäesimerkkejä ovat amerikkalainenpuuvilla (alloploidinen risteytys amerikka-laisen ja aasialaisen villimuodon välillä),viljelty tupakka ja sukuristeymä Raphano-brassica allotetraploidisen retiisilajin (Rap-hanus) ja kaalilajin (Brassica) välillä.
Polyploidia ja evoluutio
Autopolyploidiset kasvit eivät pysty saa-maan kantamuotojensa kanssa lisäänty-miskykyisiä jälkeläisiä, koska risteymissäilmenee häiriöitä meioosissa. Polyploidisetmuodot ovat siis geneettisesti eriytyneetkantamuodoista. Geenien vaihto on sitenmahdollista vain joko polyploidisten muo-tojen kesken tai diploidisten muotojen kes-ken. Siten polyploidia merkitsee biologisenlajimääritelmän (II.3.3) mukaan uutta bio-logista lajia.Tällainen lajiutuminen ei kuitenkaan lii-ty uuden geneettisen materiaalin syntyyn.Olemassa olevaa geneettistä materiaaliavain siirrellään eri lajien kesken. Näin syn-tyneillä lajeilla on kantalajeihin verrattunausein muuttuneita ominaisuuksia ja tunto-merkkejä, ei kuitenkaan periaatteellisestiuusia rakenteita. Siksi lajiutuminen polyp-loidian kautta kuuluu yksiselitteisesti mik-roevoluution alueelle. Vehnän evoluutios-ta (kuva 5.20) voidaan siis puhua vain mik-roevoluutiona.

Kuva 5.18 Auto- (A) jaallopolyploidia (B).A kahden saman lajin yksilöngenomitB kahden eri lajin yksilöngenomit
Kuva 5.19 Tomaatinjättiläiskasvu. (Osche 1972)
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5.2.3 Mikroevoluutio + aika =makroevoluutio?
Tarkastelemme nyt tämän kappaleen alus-sa esitettyä toista kysymystä: onko makro-evolutiivinen askel mahdollinen useiden mu-taatioaskelten tuloksena (kuva 5.22)? Tois-taiseksi kuvatut mutaatiotutkimusten tulok-set viittaavat mieluumminkin negatiiviseenkuin positiiviseen vastaukseen. Tämänosoittavat banaanikärpäsellä (Drosophila)tehdyt kokeet erityisen selvästi, koska neperustuvat yli tuhanteen sukupolveen jamiljooniin yksilöihin. Kaikki Drosophila-mutantit ovat aina kärpäsiä, jotka kuulu-vat vastaavaan Drosophila-lajiin. Syntyyainoastaan muutoksia olemassa olevissaelimissä tai ominaisuuksissa. Mutaatiota-pahtuma pysyy mikroevoluution alueellaja tässä tapauksessa jopa lajirajojen sisäl-lä. Tämä ei ole aivan sama asia. On ole-massa lähisukuisia lajeja, jotka eivät mor-fologisesti (ulkonäöltä) eroa toisistaan ni-meksikään, mutta ovat luonnossa lisään-tymismielessä erossa toisistaan. Ne eivätsiis voi saada keskenään jälkeläisiä kutenjo aikaisemmin mainitut kaksoslajit (kuva3.3 kohdassa II.3.3).Geneetikko W. Gottschalk tekee seuraa-van johtopäätöksen: “Uusia lajeja ei olekokeellisesti valmistettu asteittain kertyvi-en geenimutaatioiden tai yksittäisten prog-ressiivisten mutaatioiden indusoinnin kaut-ta” (1994, s 309). Remane, Storch ja Welschkirjoittavat kirjassa Evolution (1980, s 175):“Tunnemme... mutantteina useita pysy-

mikro-evoluutio mikro-evoluutio
=makroevoluutio?

vään eriytymiseen johtaneita tapauksiakuten esimerkiksi herne, jonka lehdissä eiole kärhiä. Kukinnoissa, joissa verhiö onmuuttunut toiseksi terälehtikiehkuraksi, onerilaistuminen teriöksi ja verhiöksipysähtynyt...mutta emme tunne yhtään ai-noaa aitoa eriytymismutaatiota yksittäisis-sä geeneissä tai geenien koostumuksessa.”Tämä huomio pitää edelleen paikkansa.Eriytymismutaatiot eli mutaatiot, jotkavaikuttavat siten, että alkuperäinen kudosmuuttuu eri tavalla muotoutuneeksi tytär-kudokseksi, olisivat välttämättömiä, jottamakroevoluutio voisi tapahtua (kuva 5.17näyttää päinvastaisen tapauksen). Jos mu-taatioiden kautta muuttuvat aina vain jo ole-massa olevat rakenteet, on vähintäänkinkyseenalaista voiko monien mutaatioidenyhteisvaikutus tuottaa uuden rakenteen.

Kuva 5.20 Viljellyn vehnänoletettu alkuperä. Kahdenlajiristeymän (AA + BB —> AB;AABB + DD —> ABD) jälkeentapahtui polyploidisoituminen(AB —> AABB; ABD —>AABBDD). A,B ja D symbolisoivathaploideja kromosomistoja. Onkiistanalaista tuliko B-genomivillinä kasvavasta turkinpukin-vehnästä, Aegilopsspeltoideksesta.(Diehl 1980)

Kuva 5.21 Villi- ja viljeltymansikka. Hedelmän huomatta-va suurentuminen tapahtuupääosin maun kustannuksella.

Kuva 5.22 Montamikroevolutiivista askelta jamakroevoluutio: seuraakomakroevoluutio monenmikroevoluutioaskeleenyhteisvaikutuksesta?
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Kohdassa IV.7 käsittelemme tätä kysy-mystä vielä kerran molekyyligeneettistenhavaintojen pohjalta. Silloin käsittelemmemyös väitettä, jonka mukaan aikaisemminon tapahtunut enemmän mutaatioita kuinnykyisin.
5.2.4 Toistuvan muuntelun sääntö
Hyvin monien organismien kohdalla on jovuosikymmeniä toistuvasti havaittu, ettämutaatiospektri usein toistettujen keinote-koisten mutaatioiden jälkeen kasvaa vainvähän. Toisin sanoen samat mutaatiot tois-tuvat jatkuvasti (vrt taulukko 5.3). Genee-tikko Gottschalk kirjoittaa (1994, s 180):“Mitä suurempi on mutanttien valikoimasitä vaikeampi on sitä laajentaa uusillamutaatiotyypeillä. Syntyy ensisijaisestimutantteja, joita on jo olemassa.” Jalosta-jat ovat myös havainneet, että kemikaali-en ja säteilytyksen tuloksena syntyneetkeinotekoiset mutantit omaavat pääsään-töisesti ominaisuuksia ja tuntomerkkejä,jotka syntyvät spontaanienkin mutaatioi-den kautta. Uusien mutanttityyppien luku-määrä vähenee mutaatioyritysten määränkasvaessa. Tästä syystä mutaatiojalostuson menettänyt merkitystään. Lönnig (1993,1995) tiivistää usein toistuvien samojenmutaatioiden esiintymisen toistuvanmuuntelun sääntönä. Myös ihmisten koh-dalla on tämä ilmiö tunnettu: toistaiseksitunnetaan yli 5000 toistuvasti ilmestyvääperinnöllistä poikkeamaa.Toistuvan muuntelun säännön syyksiLönnig olettaa (1995, s 154), että on ole-massa vain rajoitettu määrä perintötekijöi-tä, “joissa tapahtuneen osittaisen tai täy-dellisen toiminnan menetyksen seuraukse-na voi vielä syntyä elinkelpoinen vaikka-kin monissa tapauksissa enemmän tai vä-hemmän vahingoittunut eliö.”
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Mutaatioilmiöiden säännönmukaisuusviittaa tosin runsaaseen, mutta kuitenkinrajalliseen eliöiden muuntelupotentiaaliin.Mutaatiospektri rajoittuu toistaiseksi teh-tyjen havaintojen perusteella perusryhmänsisään.
5.2.5 Positiiviset mutaatiot
Edistysaskeleena evolutiivisessa mielessävoidaan pitää vain niitä mutaatioita, jotkasuoraan tai epäsuorasti antavat omistajal-leen jonkin edun. Haitalliset mutaatiot kar-siutuvat useimmiten pois. Painoarvoa onlopultakin vain edullisilla mutaatioilla(neutraalista evoluutioteoriasta enemmänkohdassa IV.7.1.3). Miten positiiviset mu-taatiot auttavat meitä ymmärtämään evo-luutiota?
Lentokyvyttömät hyönteiset
Monilla tuulisilla saarilla elää hyönteisiä,joiden siivet ovat kutistuneet tai kokonaanhävinneet (kuva 5.25). Tällaisia hyönteisiäon esimerkiksi Kerguelen-saarilla eteläisel-lä Intian valtamerellä. Siellä eläville hyön-teisille kyseinen muutos on hyödyllinen.Jos ne lentäisivät, voimakas tuuli voisi ajaane kauas avomerelle. Kun tuuli ei enääpuhaltaisi, ne eivät omin voimin jaksaisitakaisin saarelle ja kuolisivat. Hyönteisilleon siis parempi, että ne eivät ollenkaankykene kohoamaan mahdollisesti vaaralli-seen ilmatilaan. Koska saarilla tavallisestielää vain vähän hyönteisten luonnollisiavihollisia, sietävät ne lentokyvyn menetyk-sen. Tämän osoittaa niiden säilyminen hen-gissä. Kokonaisuutena lentokyvyn menet-täminen on niille edullista. Makroevoluu-tion ymmärtämistä tämä ilmiö ei kuiten-kaan auta, koska on kysymys ominaisuu-den menettämisestä eli yhden ruumiinosanhäviämisestä, ei uuden kehittymisestä. Li-säksi lentokyvyn menettäminen on eduksivain aivan erikoisolosuhteissa. Normaalis-ti se on epäedullista, joten mantereella sel-laiset mutantit häviävät valinnan seurauk-sena.
Sokeat luolakalat
Pimeistä luolista on löydetty vaaleita (ilmanpigmenttiä) ja sokeita Astyanax’in heimoon

5.23 Mutaatioyritystenmäärän kasvaessa väheneeerilaisten uusien mutaatioidenmäärä jyrkästi.

Taulukko 5.3 Esimerkkitiettyjen ohran mutaatio-tyyppien toistuvasta esiintymi-sestä 50 vuoden aikanaRuotsissa. Geenialueidenlukumäärä kertoo niidengeenialueiden määrän, joissamutaatio on tapahtunut(Lönnig 1995, Lundquistinmukaan).
mutantti ilmeneminen havaittu määrä geenialueidenlukumäärä
Erectoides tiheä tähkä 205 26Praematurum varhainen kypsyminen 110 9Eceriferum vahapeitteetön 1527 76Breviaristatum lyhyet vihneet 140 17Exrubrum antosyaniini puuttuu 61 18Macrolepis ulkohelvemäiset kaleet 40 1Hexastichon kuusitahoinen tai nelitahoinen 144 11Powdery mildew resistant härmänkestävyys 77 8
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kuuluvia kaloja. Ulkoisesti niissä ei ole ha-vaittavissa  minkäänlaisia  silmänosia(kuva 5.24).Kalan pään sisässä on surkastuneita sil-män rakenteita. Geneettiset tutkimuksetovat paljastaneet, että on tapahtunut usei-ta mutaatioita, joiden yhteisvaikutuksenakalat ovat lopulta täysin sokeutuneet. Tämäei kuitenkaan häiritse kaloja niiden erikoi-sessa elinympäristössä. Luolan pimeydes-sä ne eivät kuitenkaan näkisi mitään. Sil-mien häviäminen oli ilmeisesti edullista,sillä muuten ei silmätön muoto olisi pääs-syt vallalle. Lähialueen valoisissa vesissäelää näkeviä lajitovereita, joiden kanssasokeat kalat kykenevät saamaan lisäänty-miskykyisiä jälkeläisiä. Näkevät eivät kui-tenkaan syrjäytä sokeita yksilöitä. Sokeu-den etu on oletettavasti siinä, että ravin-teita säästyy, kun niitä ei tarvitse käyttääsilmien valmistamiseen. Lisäksi ei ole ole-massa  silmien tulehdusvaaraa, eivätkä sil-mät ole alttiina loisten hyökkäykselle. Myöstässä tapauksessa on kyse edullisesta muu-toksesta, joka perustuu ominaisuuden hä-viämiseen. Tällaiset positiiviset mutaatioteivät selitä makroevoluutiota.Nämä esimerkit osoittavat, että evoluu-tion kannalta oleellinen kysymys ei oleedullisten mutaatioiden olemassaolo vaanse, syntyykö laadullisesti uutta geneettistämateriaalia ja uusia rakenteita. Mutaationedullisuus riippuu elinympäristöstä. Saman-laisesta asiasta on usein kyse hyönteistenmyrkynsietokyvyssä tai bakteerien kyvys-sä kasvaa antibiootteja sisältävällä ravinto-alustalla (IV.7.2). Tavallisesti kuolettavamyrkky ei pysty vahingoittamaan vastus-tuskykyisiä muotoja, koska se ei esimerkiksiaineenvaihdunnan häiriöiden takia kykenevaikuttamaan. Normaaleissa olosuhteissavastustuskykyiset muodot ovat tavallisestiheikompia ja kykenevät selviytymään aino-astaan poikkeuksellisissa tilanteissa.

Kuva 5.24 Sokea luolakala Astyanax elää pimeissä luolissa.

5.2.6 Yhteenveto
1. Kokeellisen mutaatiotutkimuksen tulok-set eivät kerro mitään makroevoluutiosta.Toistaiseksi tunnetut tosiasiat mutaatiota-pahtumasta viittaavat siihen, että mutaati-ot tapahtuvat ahtaissa rajoissa. Eliöidenmuuttuminen mikroevoluution rajojen ul-kopuolelle ei selity tunnettujen mutaatioi-den avulla.
2. Kasvijalostuksessa esiintyy ilmiö, jotakutsutaan toistuvaksi muunteluksi eli sa-mojen mutaatioiden toistuvaksi ilmestymi-seksi. Tämä ilmiö viittaa siihen, että eliöi-den muuntelumahdollisuus mutaatioidenkautta on rajallinen.
3. Voidaksemme ymmärtää edullisten mu-taatioiden merkitystä makroevoluutionkannalta, täytyy edullisia mutaatioita tut-kia geneettisellä tasolla. Tunnetut esimer-kit edullisista mutaatioista antavat vainsuhteellisen edun. Edulla on merkitystävain poikkeuksellisessa ympäristössä - eiyleisesti - ja se perustuu usein rakenteentai funktion menettämiseen.
5.3 Rekombinaatio
Rekombinaatiolla on tärkeä merkitys mik-roevoluution prosesseissa. Sillä tarkoite-taan perimän uudelleen yhdistelyä eli se-koittumista suvullisessa lisääntymisessä.Tällaista sekoittumista tapahtuu,• kun meioosissa tapahtuu niin sanottuageenien vaihduntaa homologisten kromo-somien kesken (kromosomin sisäinen re-kombinaatio),

Intianvaltameri
Kerguelen-saaret

hauterekärpänen

rapakärpänen

Kuva 5.25 Kaksi esimerkkiälentokyvyttömistä hyönteisistä,jotka esiintyvät tuulisilla saarilla(esimerkiksi Kerguelen-saareteteläisellä Jäämerellä).(Bayrhuber & Kull 1995)
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• kun äidin ja isän kromosomit jakautuvateri tavoin meioosissa sukusolujen kesken(kromosomien välinen rekombinaatio) ja• kun sukusolut hedelmöityksessä voivatyhdistyä erilaisina yhdistelminä.Näin ei synny kuitenkaan uusia alleele-ja - paitsi geenin sisäisen crossing-over ta-pahtuman yhteydessä - vaan uusia alleeli-yhdistelmiä. Yhdistelmiä on lähes lukema-ton määrä silloinkin, kun mutaatioita ei ta-pahdu. Rekombinaation seurauksena voipopulaatiossa, jossa ei esiinny uusia mu-taatiota, silti syntyä useiden sukupolvienajan uusia alleelikombinaatioita, joiden kan-tajien täytyy säilyä muuttuvissa olosuhteis-sa. Tämä tekijä johtaa valtavaan geneetti-seen mukautumiskykyyn ja sillä on tärkeämerkitys mikroevoluutiossa (vrt mikroevo-luution määritelmä II.4.3). Tämä perimänyhdistelymahdollisuus antaa seksuaalisel-le lisääntymiselle biologisen merkityksen.On tunnettua, että vain seitsemästäkin yk-silöstä koostuva populaatio voi säilyttää95% geneettisestä monimuotoisuudestaan.Tämä edellyttää, että eläimet lisääntyvätnopeasti ja sekoittuvat keskenään, jolloinrekombinaatiotiheys on suuri.Koska rekombinaatio ei periaatteessatuo mitään uutta evoluutioprosessiin, eitämä evoluutiotekijä kerro mitään oleellis-ta makroevoluution mekanismeista. Re-kombinaatio ei synnytä uutta geneettistämateriaalia, koska se vain yhdistelee ole-massa olevaa aineistoa ja sekoittaa olemas-sa olevia alleeleja.Vertaus selväntää asiaa. Korttipelissäsyntyy aina uusia yhdistelmiä korttien se-koittamisen ja jakamisen seurauksena.Näin ei kuitenkaan synny uusia kortteja.Geenin sisäinen vaihduntatapahtuma mer-kitsee vertauksessa kortin repäisemistä jatoisen päälle liimaamista. Näin syntyy to-

sin uusia kortteja olemassa olevista kortinosista, mutta ei uusia kortin osia (vrt IV.7;7.1.2). Proteiinien muodostuessa moduli-en vaihdolla ajatellaan tosin rekombinaa-tion voivan tuottaa uusia proteiineja (kts7.3.3).
5.4 Valinta
5.4.1 Valintaprosessi luonnossa
Yksittäisten evoluutiotekijöiden tarkaste-lun lisäksi on asian varmistamiseksi vält-tämätöntä arvioida kaikkia merkittäviä te-kijöitä yhdessä ja miettiä miten tämä vai-kuttaisi toistaiseksi tehtyihin johtopäätök-siin. Erityisesti mutaatiota ja valintaa ei saaarvioida toisistaan riippumattomina: valin-nan vaikutuksesta säilyy vain osa mutaati-on kautta syntyneistä uusista alleeleistageenivarastossa (katso valinnan vaikutuk-sesta myös kuva 5.26). Jos mutaatiot (osit-tain vahingollisia) jäisivät 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 valinnastapuhutaan, kun valinta vaikuttaa tietyn ti-lan pysyvyyteen ja poistaa mutantit, jotkapyrkivät muuttamaan tilannetta. Jos esi-merkiksi lintupopulaation optimaalinennokan pituus tietyssä ympäristössä on 15mm, pyrkii valinta säilyttämään tämän pi-tuuden (kuva 5.27). Tavallisesti valinta toi-mii vakauttavasti, kun ympäristöolosuhteetpysyvät vakioina. Valinta voi myös vakaut-taa siksi, että tietyn rakenteen monimut-kaisuus ei salli paljonkaan poikkeamia.Suuntaavasta valinnasta puhutaansilloin, kun yksipuolinen valintapaine täh-tää tietyn tuntomerkin muuttumiseen. Esi-merkissämme muuttava valinta toimisi, josmuuttuneiden olosuhteiden vuoksi lintupo-pulaatiolle olisi edullisempaa omistaa pi-dempi tai lyhyempi nokka (kuva 5.27). Tun-tomerkkien muuttuminen on usein vastasilloin mahdollista, kun ympäristöolosuh-teissa on tapahtunut muutos.Harvinainen hajottava valinta toimiisilloin, kun valinta suosii tietyn tuntomer-

A
yhden geenin erilaisia alleeleja

B C

Kuva 5.26 Näin valinta toimiigeenivarastossa.A Tietyn geenin alleelienkoostumus ympäristössä X;B Muuttunut alleelimääräympäristöolosuhteidenmuututtua (ympäristö Y)joidenkin sukupolvien kuluttua;C Lisämuutos ympäristössä Yuseampien sukupolvien jälkeen.Katkonuoli osoittaa, ettägeenivaraston muutos voi ollamyös palautuva, jos ympäristö-olosuhteet muuttuvatvastaavasti (takaisin X), eikäyhtään alleeleja ole hävinnyt.
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kin ääripäitä. Tämä tarkoittaa esimerkiksitilannetta, jossa mahdollisimman pitkä tailyhyt nokka suosisi lajin säilymistä (kuva5.27).Eräs seuraus valinnan vaikutusmekanis-mista on se, että toisiaan seuraavat mutaa-tiot - joista pitäisi seurata evoluutiomielessäuutta (makroevoluutio) - voivat kertyä vainsilloin, kun jokaisesta yksittäisestä mutaa-tioaskeleesta on valinnan kannnalta etua.Mutaatioiden ei ainakaan tulisi olla erityi-sen haitallisia. Toisin sanoen uuden raken-teen tai elimen evolutiivinen synty ei olemahdollista haitallisten välivaiheiden kaut-ta. G. Osche muotoilee asian selvästi tote-amalla, että “eliöt eivät voi lopettaa toimin-taansa remontin ajaksi”. Jokaisen evoluu-tiovaiheen täytyy olla elinkelpoinen (vrtIII.6.1).Valinnan seurauksena geenivarastomuuttuu olosuhteisiin nähden optimaali-seksi. Samalla siitä seuraa, että korkeam-malle kehittyminen estyy, koska valintakarsii negatiiviset ominaisuudet pois. Täl-le tärkeälle synteettisen evoluutioteorianalueelle on omistettu oma kappaleensa(III.6.1).Lopuksi vielä lyhyt huomautus siihen,miten vallinnasta yleensä puhutaan. Kunsanotaan, että valinta vaikuttaa, valintahuolehtii jne, ei tätä tule ymmärtää siten,että valinta olisi toimiva subjekti! On ky-symys ainoastaan ilmauksesta, jolla tarkoi-tetaan persoonatonta ja päämäärätöntäympäristön vaikutusta.Seuraavassa pohditaan monien esi-merkkien avulla miten pitkälle evoluutiota

Mutaatiot ja valinta voivat monissatapauksissa johtaa olemassa olevi-en toiminnallisten rakenteiden op-timointiin. Kaksi prosessia voi myöstuhota olemassa olevan toiminta-kykyisen rakenteen: “rattaan luki-tustappi” (Muller´s ratchet) ja ge-neettinen ajautuminen.Rattaan lukitustappi vaikuttaaennen kaikkea eliöissä, joissa re-kombinaatio ei toimi (III.5.3). Se pyö-rähtää aina yhden hampaan verraneteenpäin silloin, kun polveutumis-linja yhä uudestaan kontaminoituumahdollisimman vähän haitallisillamutaatioilla. Koska rekombinaatio-ta ei tapahdu, ei voi syntyä jälkeläi-siä, joilla on vanhempiaan vähem-män haitallisia mutaatioita (palau-tuvat mutaatiot ovat epätodennä-köisiä). Hyvin haitalliset mutaatioteivät ilmene, koska niiden kantajattuskin saavat jälkeläisiä.Geneettinen ajautuminen(II.4.2.2) vaikuttaa ennen kaikkeapienissä populaatioissa, joissa sat-tumanvarainen ajautumisprosessivaikuttaa sitä tehokkaammin, mitäpienempi populaatio on. Siinä mää-

Kuva 5.27 Tasapainottava,suuntaava ja hajottava valinta.Esimerkkinä fenotyypinmuuntelusta voi lintulajin nokankoko vaihdella. Tasapainottavavalinta pitää huolen siitä, ettänokan koko pysyy tietyissätarkoissa rajoissa. Muuttavavalinta johtaa keskimääräisennokan koon muuttumiseen.Hajottava valinta johtaa siihen,että suuri- ja pieninokkaisetsäilyvät parhaiten hengissä.

luonnossa tai laboratoriossa on voitu ha-vaita: mitä havaitut valintavaikutukset todis-tavat? Sen jälkeen pohdimme missä suh-teessa sopeutumistapahtumat ovat makro-evoluutioon.

Lievästi haitalliset mutaatiot
rin kuin ajautuminen määrää allee-lien esiintymistiheyden, heikkeneevalinnan vaikutus näiden sattu-manvaraisten tapahtumien seu-rauksena. On olemassa mutaatioita,joiden valintavaikutus on niin pie-ni, että ne leviävät tietyissä popu-laatioissa kuin neutraalit mutaatioteli kuin valintaa ei olisikaan. Ajatel-laan, että mutaation laadun arvioin-nin ainoa kriteeri on lisääntymisky-kyisten jälkeläisten määrä yksikköäkohti! Kun populaatioon leviää usei-ta vain hiukan negatiivisesti vaikut-tavia mutaatioita geenien ajautu-misen kautta, voi niillä olla suuri yh-teisvaikutus. Moni negatiivisesti vai-kuttava mutaatio voi johtaa pienenpopulaation kuolemiseen suku-puuttoon. Suomalaistutkijat ovatosoittaneet sukupuuttoon kuole-misen pienissä perhospopulaatiois-sa (Saccheri et al, 1998).Genomin rappeutumisprosessiei estä valintaa viemästä populaa-tiota fitness-maaston korkeimmal-le kohdalle (kuva 6.5). Se vain ma-daltaa fitness-vuoren absoluuttistakorkeutta.

fenotyypin muunteluyksi
löid
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ennen valintaavalinnan jälkeentuntomerkki haitallinentuntomerkki edullinen
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Koivumittari (Biston betularia)
Tummien (melanististen) koivumittarilaji-en leviämistä vaaleiden kustannuksella pi-detään havaittavissa olevan evoluutionmalliesimerkkinä. On jopa väitetty, ettäkyseessä on “vaikuttava evoluutionäytel-mä”, että “evoluution voi nähdä” omin sil-min. Diehl (1980, s 93f) kuvaa Englanninkoivumittaripopulaatioista tehtyjä havain-toja seuraavasti (kuva 5.28):“Vuonna 1848 pyydystettiin ensimmäi-nen tumma yksilö Manchesterin alueeltaKeski-Englannista. Seuraavina vuosikym-meninä pyydystettiin yhä enemmän mela-nistisia muotoja. Vuonna 1895 tehtiin kvan-titatiivinen tutkimus, joka osoitti, että 95%Manchesterin alueen koivumittareista kuo-riutui tummana. Nykyisin esiintyy 100%vaaleita koivumittareita vain Brittein saar-ten syrjäisillä seuduilla... Myöhemmin onsama melanismitaipumus havaittu noin70:ssä Englannin ja muiden teollisuusmai-den perhoslajissa.”Tästä kuvauksesta emme voi tehdä sitäjohtopäätöstä, että olisi kehittynyt jotainuutta. Tummat muodot ovat aina olleetolemassa, ja vaikka olisi kysymys mutaati-on kautta syntyneestä ominaisuudesta,voisimme puhua vain mikroevoluutiosta.Vaaleissakin muodoissa on tummanruske-aa väriainetta melaniinia, joka on syy tum-mien muotojen voimakkaaseen väriin.Uusia rakenteita ei ole syntynyt. On kysemelaniinisynteesin säätelyn ohjauksesta jamelaniinin jakautumisesta siipiin.Vaaleiden muotojen levinneisyys ja vä-heneminen ei liity mitenkään makroevo-luutioon. Ainoa väheneminen koskee per-

Kuva 5.28 (oikealla) Koivu-mittarin vaalea ja tumma muoto.
Kuva 5.29 (ylhäällä) Lehtiper-honen Kalliman naamiointi. Etu-ja takasiipien alapuoli muodos-tavat yhdessä säännönmukaisenlehtikuvion (kuvan yläosa),vaikka molemmat siivetmuodostuvat täysin erillisinä.(Westfälisches Museum fürNaturkunde Münster)

Kuva 5.30 Harmiton haapalasi-siipi (vasen) matkii herhiläistä(oikealla).

hosen väriin vaikuttavien alleeli-en määriä. On siis kyse vain allee-litiheyden vaihtelusta. Koivumitta-rin tapaus osoittaa, että valinnanvaikutus riippuu oleellisesti ympä-ristöolosuhteista ja että sopeutu-minen on suhteellinen ominai-suus. Todisteita kehittymisestäsynteettisen teorian tarkoittamas-sa mielessä ei esimerkki kuiten-kaan anna.1980-luvulta lähtien on tiedetty,että koivumittarit eivät tavallisestilepää koivun rungolla. Melanismin todis-teena käytetyt kuvat esittävät neuloilla run-koon kiinnitettyjä perhosia. Puun värityk-sellä on todennäköisesti luultua paljon vä-häisempi merkitys. Monet tutkijat pitävätnykyisin koivumittaritarinaa vakavastipuutteellisena tai virheellisenä (Majerus,1998).
Suojaväri ja jäljittely
Suojaväritykseen ja jäjittelyyn liittyvät il-miöt (suojaus ja matkiminen, kuva 5.29)sopivat hyvin koivumittariesimerkin yhte-yteen. Tässä tapauksessa, kuten muutamis-sa muissakin seuraavassa esitetyissä esi-merkeissä, tehdään periaatteellinen erokyseessä olevan rakenteen säilymisen jasyntymisen välillä. Stabiloiva valinta pois-taa huonon suojavärin omaavat yksilöt.Siten esimerkiksi suojavärin tai jäljittely-efektin katoaminen estyy. On kokonaantoinen kysymys pohtia miten nämä omi-naisuudet ovat syntyneet. Kysymys täytyyjättää avoimeksi niin kauan kuin kokeelli-sesti ei onnistuta saamaan aikaan suoja-väriä suojavärittömille muodoille. Ei riitä,että ne polveutuvat aikaisemmin suojavä-rityksen omaavista muodoista, koska suo-jageeni on voinut säilyä resessiivisenä pii-lossa. Samanlainen argumentti koskee jäl-jittelyä (esim. varoitussignaalin jäljitelmä,kuva 5.30).Yhteenvetona toteamme, että raken-teen säilyminen ja syntyminen perustuvataivan erilaisiin mekanismeihin ja tekijöihin.Säilyminen selittyy valinnan kautta (mik-roevoluutio). Syntyminen vaatisi makro-evolutiivisen muutoksen.
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Sirppisoluanemia
Sirppisoluanemia on verisairaus. Homo-tsygoottiset resessiivisen sirppisolugeeninkantajat (ss) kuolevat nuorena. Heterotsy-goottisen geenin kantajan (sS) oletettu elin-ikä on vain vähän lyhyempi kuin homotsy-goottisen terveen (SS). Koska malarian ai-heuttaja ei kykene lisääntymään hetero-tsygoottisen verisoluissa, niin alleelikom-binaatio sS tarjoaa suojan malariaa vastaanja merkitsee malaria-alueilla valintaetua.Valintaetu on kuitenkin vain heterotsy-goottisella muodolla ja aivan poikkeuksel-lisella alueella (malarian saastuttamilla).Sirppisolualleelilla ei ole mitään mahdolli-suuksia levitä laajasti populaatioon (kuva5.31). Tämä olisi mahdollista vasta silloin,kun homotsygoottisella muodolla olisi va-lintaetu. Tässä tapauksessa ei näin ole. Siksitämäkään esimerkki ei sovi todisteeksi va-linnan aiheuttamasta makroevoluutiosta.

Rinnakkaisevoluutio
Rinnakkaisevoluutiolla (coevolution) tarkoite-taan kahden eri eliön keskinäisen sopeutumi-sen samanaikaista kehittymistä. Esimerkkinätästä pidetään kukinnon ja hyönteisen välistätoisiinsa sopimista. Tunnettuja ovat orhot, jot-ka matkivat kärpäsiä, mehiläisiä ja kimalaisia.Näiden orkideojen alahuuli muistuttaa hä-mäännyttävän tarkasti pienintä yksityiskohtaamyöten näitä hyönteisiä muodoltaan, väriltään,tuoksultaan ja karvoitukseltaan. Siksi hyöntei-set pitävät kukkia sukupuolipartnerina ja pyr-kivät pariutumaan niiden kanssa. Tässä yrityk-sessä hyönteiseen tarttuu siitepölyä, mikä kul-keutuu sitten seuraavan kukan emiin.Evoluutioteoreettisissa malleissa oletetaan,että kukka ja hyönteinen kehittyivät keskinäi-sessä vuorovaikutuksessa. Kukka siis reagoihyönteisessä tapahtuneeseen muutokseen jahyönteinen kukassa tapahtuneeseen muutok-seen mutaatio-valintamekanismin kautta. Näinoletetaan tämän hämmentävän samanlaisuu-den syntyneen. Tällainen selitys on kuitenkinvain ajatusleikkiä,  jonka   perustana  ei  ole  mi-tään havaintoja. Orho-lajit kykenevät muun-tautumaan melkoisesti, mutta kukinnon jahyönteisen välisen vuorovaikutuksen syntyta-paa mutaation ja valinnan tuloksena ei senavulla voi selittää eikä havainnoida. Havainnoteivät tue synteettistä teoriaa, vaan teoria ole-tetaan todeksi jo sitä laadittaessa. Havaintojameillä on vain nykyisestä yhteensopivuudes-ta, ei yhteensopivuuden synnystä.

Se sopii kuitenkin todisteeksi sille, että va-lintaetu on riippuvainen ympäristöolosuh-teista ja voi johtaa alleeliyhdistelmien vä-liseen tasapainoon.
Hyönteisten DDT-resistenssi
Viimeinen käsittelemämme esimerkki ha-vaitusta valinnan vaikutuksesta on tuho-hyönteisten torjunta-aineresistenssin periy-tyminen.Esimerkiksi kärpäset ovat tulleet vas-

Termi rinnakkaisevoluutio on keinotekoinensana, joka antaa vaikutelman selityksestä anta-matta sitä kuitenkaan. Geneettisesti ja populaa-tiobiologisesti perusteltua mekanismia tällai-sen molemminpuoleisen riippuvaisuussuhteensynnystä ei toistaiseksi ole voitu antaa. Tämäolisi kuitenkin kokemukseen perustuvan luon-nontieteen tehtävä (vrt I.1.1). Lisäksi ajatus rin-nakkaisesta evoluutiosta on vielä hyvin kyseen-alainen tapahtuma molekyylibiologisten tutki-musten perusteella (sekvenssivertailu, vrt V.9.3).Yhteistoiminnassa olevien kumppanien prote-iinien vertailu osoittaa niiden olevan usein kau-kana toisistaan.

s-all
eelin

 esii
ntym

is-
tihe

ys g
eeni

vara
stos

sa A B100%

   50%
ss-kantajakuolee

sS-kantaja hyödyllinen

ss-kantajakuolee
sS-kantajanheikentynytelinkyky

Kuva 5.31 Sirppisoluanemianmalli.A Alueilla, joissa ei ole malaria-vaaraa, esiintyy sirppisolualleelias harvoin;B Tilanne malaria-alueilla:Sirppisolualleeli on suhteellisenyleinen (kts. teksti). Sen yleisyysei voi kuitenkaan lisääntyä tietynrajan yli (teoreettinen raja 50%).Alleeli s ei voi siksi koskaan levitäkoko populaatioon.

Kuva 5.32 Kimalaisorho Ophrysinsectifera (oikealla) ja O.bertelonii (vasemmalla)paritteluhoukuttimena.
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tustuskykyisiksi DDT-nimiselle hyönteis-myrkylle. Vastustuskykyisten ja altiittenkärpästen välillä on osoitettu olevan ge-neettisiä eroja. Resistenteissä kannoissa onhavaittu esimerkiksi seuraavia muutoksia:kutikula ja kudos laskevat DDT:tä huonom-min läpi, DDT hajoaa nopeammin ruumiis-sa entsymaattisesti, DDT:tä varastoituuenemmän ruumiin muuttuneissa rasvois-sa, hermostolla on alentunut herkkyysDDT:lle ja muuttuneiden käyttäytymista-pojen seurauksena kosketus myrkyn kans-sa on vähäisempää.P.A. Tschumi (1975, s 185) viittaa mie-lenkiintoiseen näkökohtaan arvioidessaantämän valintatekijän vaikutusta:“Kaikki tutkimukset viittaavat siihen,että voimakas - alunperin harvinaisten ge-neettisten muunnelmien - valinta on muut-tanut hyönteispopulaation geenivarastoa.Toisin sanoen kaikki resistentit kärpäsetovat niiden harvinaisten genotyyppien jäl-keläisiä, jotka selvisivät alkuperäisestämassakuolemasta. Jos sellaisia harvinaisiamuunnelmia ei olisi olemassa, ei mitäänresistenssiä syntyisi. Itse asiassa tiedäm-me, että tietyille kärpäspopulaatioille jaheinäsirkoille ei toistaiseksi ole kehittynytresistenssiä.”Tämän mukaan tunnetut DDT-resisten-tit ominaisuudet olivat resistenteissä muo-doissa jo ennen valinta- ja sopeutumista-pahtumaa. Mitään uusia alleeleja ei siten

olisi syntynytkään. Olisi vain tapahtunutäärimmäinen alleelifrekvenssien siirtymäDDT:n uhkaamassa populaatiossa. Tilan-ne on samanlainen kuin kohdassa III.5.1kuvatuissa raskasmetallipitoisissa kuo-nakasoissa kasvavissa kasveissa.Tällaiset tapahtumat eivät ole askeleitakohti makroevolutiivisia muutoksia. Vaik-ka emme tarkkaan tiedäkään geneettistäperustaa resistenssille, on kuitenkin osoit-tautunut, että resistenssi perustuu geeni-funktion katoamiseen tai olemassaolevangeenin vähäiseen muutokseen.Voimme tehdä seuraavan välitilinpää-töksen:Muuttuneet valintaolosuhteet voivat joh-taa populaation geenivaraston muuttuneisiinalleelifrekvensseihin. Tämä ei kuitenkaanmerkitse samaa kuin evoluutioaskel, joka joh-taisi makroevolutiiviseen muutokseen.
Sopeutuminen ja makroevoluutio
Toistaiseksi tunnetut esimerkit antavat riit-tävän empiirisen perustan vastata tämänluvun alussa esitettyyn toiseen kysymyk-seen: mikä on sopeutumisen ja makroevoluu-tion välinen yhteys? Vastaus kuuluu: mitäänyhteyttä ei ole nähtävissä. Kun ympäris-töön sopeutuminen paranee valinnan seu-rauksena, niin se liittyy periaatteessa vainjo olemassa olevien elinten tai tuntomerk-kien muutokseen. Muutos voi  merkitä

Seksuaalisen valinnan oletetaan se-littävän miespuolisten yksilöiden se-kundääriset sukupuolituntomerkit.Erityisenä lajin sisäisenä valintateki-jänä pidetään kilpailua sukupuoli-kumppanista. Jo Darwin kuvitteli,että ne yksilöt, joilla oli parhaitenerottuvat sukupuolituntomerkit, löy-tävät helpoimmin parittelukumppa-nin. Täten ne lisääntyvät enemmänkuin huomaamattomammat yksilöt.Monimutkaisten soidinmenojen jamuiden ulkoisten tuntomerkkien(esimerkiksi sarvet ja komea höyhen-peite) oletetaan syntyneen tällaisenvalinnan kautta. Tällaiset urostentuntomerkit tai käyttäytyminen he-rättävät naaraiden huomion. Darwin

Seksuaalinen valinta
kirjoittaa (1928 [1858], s. 122):  “Sar-vettomalla uroshirvellä tai kannuk-settomalla kukolla ei olisi paljoakaantoiveita lukuisain jälkeläisten jättä-misestä.”Toistaiseksi esitetyt vastaväitteetevoluutiovalinnan suorituskyvystä

koskevat myös seksuaalisen valinnanvaikutusmahdollisuuksia. Valinnan ai-heuttamia muutoksia voidaan havai-ta vain mikroevolutiivisella alueellakuten esimerkiksi jo olemassa oleviensekundääristen sukupuolituntomerk-kien voimakkaampi ilmeneminen. Li-säksi on huomioitava, että huomiotaherättävät sukupuolituntomerkit (esi-merkiksi väri) voivat myös vähentääeloonjäämismahdollisuuksia. Viholli-set huomaavat nämä yksilöt helpom-min. Siten lajin sisäinen seksuaalinenvalinta ja lajien välinen valinta voivatolla keskenään ristiriidassa. Tämä vai-keuttaa seksuaalisen valinnan kauttasyntyvien sekundääristen sukupuoli-tuntomerkkien ymmärtämistä.Sorsien seksuaalidimorfismi
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parantumista tai huonontumista (dynaami-nen valinta). Jo vuonna 1970 (s. 82) L. vanBertalanffy kirjoitti:“ Käsitykseni mukaan ... ei ole ainoata-kaan tieteellistä todistetta sille, että evo-luutiolla, jolla tarkoitetaan etenemistä yk-sinkertaisista monimutkaisemmiksi eliöik-si, olisi mitään tekemistä lisääntyneen so-peutumisen, valintaedun tai suuremmanjälkeläisten tuoton kanssa. Sopeutuminenon mahdollista jokaisella organisaation ta-solla: ameeba, mato, hyönteinen tai ei-is-tukallinen nisäkäs on aivan yhtä sopeutu-nut kuin istukallinen nisäkäs. Elleivät neolisi, ne olisivat jo aikaa sitten kuolleet su-kupuuttoon.”Mikään ei tämän tosiasian suhteen oletähän päivään mennessä muuttunut. Mato,joka kohtaa muuttuneet ympäristöolosuh-teet, tulee valinnan seurauksena paremminsopeutuneeksi madoksi, ei suinkaan hyön-teiseksi. Muutos kohti hyönteistä ei mer-kitse sopeutumista matona. Valinta karsin-nee pois sellaiset yrityksetkin (kuva 5.33).Tämä argumentti koskee myös madon jahyönteisen hypoteettista esi-isää.Antibioottiresistenssiä ja muita mutaa-tion ja valinnan aiheuttamia molekyylita-son muutoksia mikro-organismeissa käsit-telemme kohdassa IV.7.2.
Yhteenveto
1. Valinnan vaikutukset ovat pääsääntöises-ti vakauttavia. Muuttuneissa ympäristöolo-suhteissa ne ovat sikäli dynaamisia, että nevoivat johtaa tiettyjen alleelien määränmerkittävään muuttumiseen tai joissakintapauksissa elimen tuhoutumiseen.2. Kaikki havaintotulokset kuuluvat mikro-evoluution alueelle. Yhdessäkään tapauk-sessa ei ole osoitettu kvalitatiivisesti uudengeneettisen materiaalin syntymistä.3. Elollisen olennon organisaatiotaso ei olemissään todistettavassa yhteydessä valin-taan.
5.4.2 Valinta keinotekoisissa olosuhteis-sa: jalostus
Ihminen voi jalostamalla muuttaa eliöitähaluamaansa suuntaan. Jalostustyön kaut-

ta on saatu lukuisia tuloksia, joiden avullavoimme arvioida evoluutiotekijöiden (mu-taatio, rekombinaatio ja valinta) suoritus-kykyä. Jalostustyön tulokset merkitsivät joDarwinille tärkeää osaa valintaperiaatteenperusteluissa ja jopa evoluution todellisuu-dessa. Tässä kappaleessa esitellään jalos-tustutkimuksen tuloksia ja arvioidaan nii-den todistusvoimaa suhteessa mikro- jamakroevoluutioon.Eliöiden muuntelu- tai evoluutionope-utta voidaan huomattavasti lisätä ihmisensuunnitelmallisen ohjauksen avulla. Jalos-tustyön tulokset voisivat siten, mahdolli-sesti paremmin kuin luonnollisesti etene-vät tapahtumat, näyttää mihin lisääntynytmutaationopeus, kohonnut rekombinaatio-tiheys ja pitkään kestänyt valintapaine joh-tavat. Tässä yhteydessä meitä kiinnostaamyös se, miten pitkälle meneviä johtopää-töksiä voimme tehdä luonnossa tapahtu-vasta valinnasta keinotekoisen valinnanperusteella (ihmisen suorittama valinta).Ensi vaikutelma on se, että keinotekoi-nen valinta voisi toimia nopeutettuna luon-nollisen valinnan mallina. Muunteluproses-sin nopeuttaminen on mahdollista (kuva5.34)• kiihdyttämällä mutaationopeutta keinote-koisesti (mutaatiojalostus); mutantteja syn-tyy lyhyemmässä ajassa,

alkumato      ?

alkumato      ? hyönteinen(uusi orga-nisaatiotaso)
evoluutiotekijöidenvaikutus

erityisensopeutunutmato

Kuva 5.33 Synteettisen teorianmukaan evoluutiotekijöidenvaikutuksen seurauksenaesimerkiksi hypoteettisestaalkumadosta syntyi hyönteisiä.Empiiriset havainnot viittaavatkuitenkin siihen, että vähemmänerikoistuneesta alkumadosta voisyntyä erikoisissa ympäristö-olosuhteissa vain sopeutunutmato.

Kuva 5.34 Päämäärätietoinenjalostustyö nopeuttaamuunteluprosessia(mikroevoluutiota).
muuntelu-prosessinkiihtyminen

mutaationopeudenkasvattaminen
suunnattu risteytys

keinotekoinen valinta
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• valikoitujen yksilöiden suunnatulla ris-teyttämisellä (kombinaatiojalostus); suun-nitelmallinen uusien yhdistelmien synnyt-täminen ja• keinotekoisella valinnalla (valintajalos-tus); jalostaja valitsee suunnitelmallisestitiettyjen tuntomerkkien mukaan.Polyploidia mahdollistaa lyhyessä ajas-sa jopa uusien biologisten lajien synnyttä-misen (vrt biologinen lajikäsite II.3.3).Taulukossa 5.4 on lueteltu joitakin ylei-siä kotieläinten ja viljelykasvien ominai-

suuksia sekä joukko jalostustyön tuloksia.Lisäksi se antaa yleiskuvan ihmisen jalos-tustyön päämääristä, jotka ovat jalostus-työn tulosten taustalla.
Jalostustyön tuloksia

Jalostustyön päämäärät ja tulokset ovattosin taloudellisesti merkittäviä, muttaluonnossa epätarkoituksenmukaisia taiperäti haitallisia.Tämä voidaan osoittaa seuraavilla esi-merkeillä:• Lisääntymiskeinojen häviäminen estää la-jin leviämisen.• Siementen kypsyminen ja itäminen eri ai-kaan on biologisesti tarkoituksenmukais-ta, koska ympäristökatastrofit voidaan kes-tää paremmin. Kun populaation kaikki kas-vit itävät yhtä aikaa, voi esimerkiksi anka-ra halla tuhota koko populaation. Eriaikai-sen itämisen ja siementen kypsymisen hä-viäminen on biologisesti haitallinen vaik-kakin taloudellisesti järkevä asia.• Kasvit, joilla on laikukkaat lehdet (kuva5.36) kykenevät sietämään alentunutta
Usein esiintyviä viljelykasvien ominaisuuksia
• laikukkaat lehdet (kuva 5.36)• kerrannaiskukat ja -kukinnot (kuva5.37)• suurentuneet kukinnot• myrkky- ja katkeroaineiden puutetai vähentyminen• lisääntymiskeinojen puuttuminen(esim. kiinteä tähkä)• samanaikainen siemenen kypsymi-nen ja itäminen• jättiläiskasvu, suurentuneet kasvinosat: viljan tähkä, tomaatin hedelmä(kuva 5.19),mansikka (kuva 5.21),vadelma, kirsikka, koristekasvienkukat, kaalin ja salaatin lehdet,sokerijuurikkaan ja porkkanan juuri,perunan tai kyssäkaalin versomuku-lat• kierteiset muodot (kuva 5.41)• hidastunut/ nopeutunut kehitys
Usein esiintyviä kotieläintenominaisuuksia
• kallonmuodon lyheneminen (kiinan

palatsikoira, kuva  5.38)• pienentynyt aivojen tilavuus• riippukorvat• lyhytjalkaisuus (lammas)• ihopigmenttien vaalentuminen• muuttuneet käyttäytymistavat,synnynnäisten käyttäytymistapojenmenetys

Lisäesimerkkejä eläin- jakasvikunnasta
• kanojen munintatiheyden lisäänty-minen• lehmien maidontuotannon lisäys• koirarodut• kyyhkysrodut• kultakalojen väri- ja muotomutantit• sika, jolla kaksi ylimääräistä kylki-luuta• sokerijuurikkaan yksisiemeninenhedelmä• juurikkaan sokeripitoisuuden nosto• viljojen jyvämäärän lisääminentähkää kohti (kuva 5.20)• paksumpi raparperin lehtiruoto

• kaalin eri muodot• soijakasvit, joilla poikkeava jyvänpaino, palkomäärä, siemenkuorenväri, itämislämpötila ja karvoitus

Jalostustavoitteita
• tuottoisuuden lisäys• laadun parannus: korkeampivalkuais- ja rasvapitoisuus, valkuai-sen korkeampi arvo, leivontaomi-naisuuksien tai vitamiinipitoisuu-den parantaminen, maun jasäilyvyyden paraneminen• viljalajien kestävyys• viljojen korren lujuuden parantami-nen• samanaikainen hedelmien kypsy-minen• itämisen myöhästymisen vähentä-minen• leviämiskeinojen menetys• lehtien ja kukintojen muoto- javärivaihtelut• sairauksien ja tuholaisten sietoky-vyn parantaminen

Kuva 5.35 Viljelyskasvientyypillinen tuntomerkki onleviämisominaisuuksienhäviäminen. Kauralla (Avenasativa, oikealla) ei ole esimerkik-si helpeen pinnalla nukkaa eikäsillä ole vihnettä. Kumpikinauttaa villinä kasvavaahukkakauraa (Avena fatua,vasemmalla) ankkuroimaanjyvän maaperään. Viljelykasvinröyhyn muoto on myösmuuttunut ja jyvän kokokasvanut. (Schwanitz 1967)

Taulukko 5.4 Esimerkkejäjalostustyöstä ja sen tavoitteista.



77Valinta
fotosynteesitehoa, koska niiden vihreän ku-doksen klorofyllipitoisuus on usein nor-maalia suurempi.• Kerrannaiskukat ja -kukinnot sisältävätvähemmän siitepölyä (esimerkiksi jaloste-tut ruusut) tai ei ollenkaan ja ovat siksi vä-hemmän hedelmällisiä tai täysin hedelmät-tömiä tai omaavat enemmän laitakukkiatorvimaisten kehräkukkien asemasta (kuva5.37).• Myrkky- ja karvasaineiden vähentyessävähenee kasvien syödyksi tulemisen suo-ja.• Kukkakaali on lisääntymiskyvytön (siinäon steriilit kukat)• Lyhytjalkaisuus (esimerkiksi lammas) ra-joittaa eläinten liikkumiskykyä.Jalostaja valikoi mutantteja aivan erikriteereillä kuin luonnonvalinta. Pääsään-töisesti jalostetut muodot ovat vähemmänelinkelpoisia kuin luonnolliset. Suurin osajalostetuista muodoista ei pysty selviyty-mään luonnollisissa olosuhteissa vaan ai-noastaan ihmisen suojeluksessa. Korkea-tuottoiset eläimet sairastuvat suhteellisenhelposti. Puutarhakasvit villiintyvät vainharvoin.Jalostustyössä valinta tapahtuu pää-määrätietoisesti ja suunnitelmallisesti.Luonnossa valintatapahtumalla ei ole mi-tään suunnittelijaa ja ohjaajaa.Tällä perusteella keinotekoisen työntulosten soveltaminen luonnon tapahtu-miin on ongelmallista, vaikkakin kummas-sakin valintatapahtumassa on yhteistä nii-den vaikutus geenivarastoon: alleelifrek-venssi muuttuu. Joidenkin alleelien määräsupistuu, kun taas toisia suositaan. Muu-toksen suunta on kuitenkin usein erilainen.Koska kysymyksessä on usein äärim-mäinen erikoistuminen, lähestytään kehi-tysmahdollisuuksien rajoja. Sen osoittavatesimerkiksi seuraavat havainnot:• Joidenkin koirarotujen kuono on äärim-mäisen lyhyt (kuva 5.38); koiraeläimenominaisuudet kuitenkin säilyvät; päänmuo-don muutoksilla on rajat. Äärimmäisiämuotoja täytyy lisäksi pitää sairaalloisina(kuva 5.38B).• Sokerijuurikkaan sokeripitoisuus on kyet-ty nostamaan maksimiarvoon, jota ei enääkyetä lisäämään. Jyvien määrälle viljantähkässä, hyötykasvien ravinto- ja vita- A B

Kuva 5.38 Keinotekoisenvalinnan vaikutus koiraeläimillä.A Susi (oletettu kaikkienkoirarotujen kantamuoto),B Kiinanpalatsikoiran äärimmäi-sen lyhyt kuono. (Meyer &Daumer 1981; ei mittakaavassa)

Kuva 5.36 Kirjava lehti(Calathea), jossalehtivihreättömiä alueita.

Kuva 5.37 Viljellyn kaunokaisen(Bellis perennis) mykerössä (alla)on enemmän kielimäisiälaitakukkia ja punaista väriä kuinvillimuodolla (yllä). Myösvillimuodossa on punaista väriä.
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miinipitoisuudelle, leivontaominaisuuksienparanemiselle, maun parantumiselle ja säi-lyvyydelle on samoin olemassa raja.* Kanojen munintamäärää ja lehmien tuot-tamaa maitomäärää ei myöskään voi mie-livaltaisesti nostaa.Mainitut esimerkit osoittavat, että kei-notekoinen muunteluprosessin kiihdyttä-minen ammentaa  vastaavasti  geneettisenpotentiaalin nopeammin loppuun. Kehitys-mahdollisuuksien rajat eli lajien muuntu-miskyky saavutetaan nopeammin.Jalostustyössä ei synny mitään uusiarakenteita. Tämä mainittiin jo kohdassaIII.5.2. Muutamien esimerkkien avulla ha-vainnollistamme tätä vielä kerran:• Maissin corn-grass mutanteissa (taulukko5.4) monistetaan olemassaolevaa raken-netta.• Kaalin eri muodoissa pyritään olemassa-olevia rakennuselementtejä suurentamaan

(lehdet), paksuntamaan (kyssäkaali) tai li-säämään määrää (kukinto, kukkakaali, ste-riilit kukat).• Myös hedelmiä suurennettaessa muute-taan vain olemassa olevia kasvinosia.Jatkuva keinotekoinen valinta johtaahomotsygoottisiin muotoihin ja sitenmuuntelun vähenemiseen. Voidaan puhuakehityksen umpikujasta (kuva 5.40). Kos-ka jalostaja poistaa kaikki ne muunnoksetja mutantit, jotka hänen tavoitteittensamukaan eivät ole toivottavia, köyhtyy ja-lostettujen rotujen geenivarasto. Monetvillimuotojen alleelit häviävät. Populaationgeneettisestä monimuotoisuudesta käyte-tään vain osaa. Mitä pienempi ja yhden-mukaisempi populaation geenivarasto on,sitä vähäisempi on valinta- ja kehitysmah-dollisuus. Näin populaatio ajautuu geneet-tiseen umpikujaan, jossa se ilman ihmisensuojelevaa kättä uhkaa joko kuolla suku-puuttoon tai josta se täytyy pelastaa ris-teyttämällä villimuotojen (risteytys villi-muotojen alleeleilla) kanssa.
Mutaatiojalostus
Tämän kappaleen alussa mainittiin kolmekasvinjalostuksen menetelmää: kombinaa-tio-, valinta- ja mutaatiojalostus. Jos jalos-tus ylipäänsä antaa tietoa makroevoluuti-osta, pitäisi sitä ennen kaikkea etsiä mu-taatiojalostuksen tuloksista. Sillä vain mu-taatio on uuden lähde evolutiivisessa pro-sessissa (vrt III.5.2).Mutaatiojalostus alkoi suurin odotuksin,mutta se on kuitenkin tuottanut pettymyk-sen. Taloudellisesti mielenkiintoisten kei-notekoisesti tuotettujen mutaatioidenosuus on hyvin pieni. Niiden arvo piene-nee monien geenien pleiotropian aiheut-

Kuva 5.39 Kalliokyyhkystä(vasemmalla) jalostettiinmuutamassa sadassa vuodessakoko joukko osittain hullunkuri-siakin muotoja.

Kuva 5.40 Jatkuva samansuun-tainen luonnollinen taikeinotekoinen valinta johtaaerikoistumiseen, muuntumisky-vyn vähenemiseen ja geeniva-raston köyhtymiseen. Näin käymyös valintasuunnan vaihdel-lessa!

Kuva 5.41 Jalavankorkkiruuvimuoto

Pitkään jatkuvasamansuuntainenvalinta

ErikoistuminenHeikentynyt muuntelukykyKöyhtynyt geenivarasto
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tamien epäsuotuisien sivuvaikutustenvuoksi. Pleiotropialla tarkoitetaan sitä, ettägeenit vaikuttavat samanaikaisesti eliönuseiden eri ominaisuuksien syntymiseen.Siksi mutaatio voi samanaikaisesti aiheut-taa sekä hyötyä että haittaa. Jalostusgenee-tikko Leibenguth toteaa 40-vuotisen työnjälkeen, että mutaatiojalostus ei tuonut toi-vottua parannusta tavalliseen jalostustyö-hön nähden. Eläimille tämä jalostusmuotoei sovi ollenkaan: “Sillä eläimet ovat kas-veihin verrattuna geneettisesti herkem-mässä tasapainossa. Siksi niiden kohdallakaikki mutaation muodot vaikuttavat vieläuseammin kuolettavasti tai elin- ja lisään-tymiskykyä alentavasti” (Leibenguth 1982,s 230). Kasvigeneetikko Lönnig (1995, s152) kertoo, että näiden kokemusten vuoksiuseimmat kaupalliset jalostusyhtiöt ovatpoistaneet mutaatiojalostuksen ohjelmas-taan. Tämä osoittaa selvästi, että jalostus-tutkimus - myös paljon lupauksia herättä-neillä alueillaan - ei anna meille tietoa mak-roevoluution mekanismeista.

Yhteenveto
1. Kasvi- ja eläinjalostus antavat selviä to-disteita lajien valtavista muuntelumahdol-lisuuksista. Tämä rajoittuu kuitenkin mik-roevoluution alueelle eikä anna lähtökoh-tia pidemmälle etenevälle kehitykselle.
2. Yksipuolinen jalostustyössä tapahtuvavalinta johtaa geneettiseen köyhtymiseenja siten äärimmäiseen erikoistumiseen jamuuntelumahdollisuuksien vähenemiseen.
3. Jalostuksen avulla on tiettyjä, jalostajantoivomia geenivaraston alleeleja pystyttykeskittämään muutamiin yksilöihin ja nii-den jälkeläisiin. Jalostettuja muotoja täy-tyy varjella sukupuuttoon kuolemiselta taivilliintymiseltä ylläpitävällä jalostuksella.Tämä tapahtuu valikoimalla uudet synty-neet mutaatiot eroon jatkuvalla valinnallaja estämällä pölyyntyminen toisilla lajeilla.

Vehnä on sopiva esimerk-ki havainnollistamaan ja-lostustutkimuksen perus-tavaa laatua olevia tulok-sia. Vehnän jalostajatkamppailevat nykyäänsen ongelman kanssa,että viljellyn vehnän  gee-nivarasto on jalostusmie-lessä lähes tyhjiin am-mennettu. Tämä merkit-see sitä, että yksittäistenvehnälajikkeiden popu-laatiossa on vain hyvinvähäinen eri alleelien potentiaali jäljellä.Tähän liittyy viljellyn vehnän geneettistenominaisuuksien dramaattinen kutistumi-nen. Jalostusmahdollisuudet näyttävätolevan loppuun ammennetut. “Alkuperäi-sen geenivaraston jatkuva köyhtyminenei ainoastaan tee vaikeammaksi satoi-sampien lajikkeiden jalostamista vaan tuomyös mukanaan sen, että vehnäkasvitovat yhä herkempiä uusille sairauksille jaepäedullisille ilmasto-olosuhteille” (Feld-man & Sears 1981). Parempien ja satoi-sampien vehnälajikkeiden jalostus tapah-tui vehnäkasvien monimuotoisuuden

kustannuksella. “Uudet lajikkeet - jokai-nen yksittäinen puhdasrotuinen tyyppi -ovat  vähitellen syrjäyttäneet perinteisetprimitiiviset luonnonrodut, jotka geneet-tisesti olivat sekoitus monista eri tyypeis-tä.” Perinteisten lajikkeiden primitiivisyysliittyy niiden alhaiseen satoisuuteen, einiiden biologiseen tarkoituksenmukai-suuteen. Keinotekoisten mutaatioidenkautta ei ole paljonkaan kyetty lisäämäänviljeltyjen vehnälajikkeiden muuntelu-mahdollisuuksia. Jatkuva jäljellä olevienvehnälajikkeiden geenivaraston köyhty-minen saadaan todennäköisesti estettyäperustamalla ns. geenipankkeja. “Geneet-tisen potentiaalin palauttaminen tai jopalaajentaminen onnistuu kuitenkin vainjos hyödynnetään vehnälajikkeidemmevillien sukulaisten geenireservejä ja siir-retään niitä eri viljeltyihin muotoihin”.  Ja-lostustyön toivo paremmista vehnälajik-keista perustuu siis vehnän viljelylajikkei-den villien sukulaisten rikkaaseen geeni-aarteistoon. Viljan alkukoti on keski- jalähi-idässä. Erityisesti “hedelmällisen puo-likuun” mäkialueilla, jotka rajoittuvat län-nessä Välimereen ja  idässä Syyrian erä-maahan ja Eufratin ja Tigrisin jokilaaksoi-

hin, on monia diploidisiä ja polyploidisiavehnälajeja, “jotka olemukseltaan ja vaa-timuksiltaan ovat huomattavan moni-muotoisia”. Tästä monimuotoisuudestavoisi jalostustyö saada runsaasti lisäai-neistoa. “Villimuotojen suureen geneetti-seen muuntelupotentiaaliin kätkeytyymonia taloudellisesti merkittäviä geene-jä. Villimuotojen toivottaviin ominaisuuk-siin kuuluvat ennen kaikkea korkea val-kuaispitoisuus ja valkuaisen laatu, hyväsietokyky kuivuutta, kuumuutta, hyön-teistuhoja, sieni- ja virustauteja, tuulta,sadetta, talvea ja suolaista maaperää vas-taan sekä lopuksi vielä varhainen kypsy-minen. Villimuodoissa saattaa myös ollageenejä, jotka välillisesti kohottavat satoi-suutta.“ Nämä havainnot eivät ainakaanvehnän tapauksessa jätä mitään epäilys-tä sille, että jalostetut lajit ovat villeihinkantamuotoihinsa nähden geneettisestiköyhtyneitä, eivätkä missään tapaukses-sa voi olla lähtökohtana makroevoluutiol-le. Tarve palata luonnossa olevaan moni-naisuuteen, osoittaa, että ihmisen suorit-tama keinotekoinen valinta ei ole johta-nut biologisessa mielessä lajin parantu-miseen vaan huonontumiseen.

Viljelty vehnä
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Olemme tämän jakson luvuissa perustel-leet sitä, miksi eliöiden evolutiiviselle syn-nylle ei ole olemassa empiirisiä todisteita.Kaikki tietomme edellä käsitellyistä evoluu-tiotekijöistä viittaavat siihen, että evoluu-tioprosesseilla on hyvin tiukat rajat. Mak-roevoluutio näyttää kyseenalaiselta tapah-tumalta. Tässä kappaleessa käsittelemmemakroevoluutioon liittyviä ongelmia. Py-rimme selittämään tunnettujen evoluutio-tekijöiden avulla nykyisten monimutkais-ten biologisten rakenteiden syntyä yksin-kertaisemmista (kuvitteellisista) alkumuo-doista. Hylkäämme nyt empirian (suoraanhavaittavan kokemusmaailman) ja suori-tamme ajatuskokeita. On syytä muistaakohdassa I.1.1 mainittu P.-P. Grassen totea-mus: “Teorian arvo ja vaikutusalue mää-

6. Makroevoluutio
Koska klassinen synteettinen evoluutioteoria ei riitä selittämään makroevoluutiota,on kehitetty erilaisia lisäselityksiä ja uusia evoluutiohypoteesejä. Näiden avulla pitäisiainakin hypoteettisesti voida osoittaa miten makroevoluutio voisi edetä. Kaikille uu-sille selitysyrityksille on yhteistä se, että niiden mukaan synteettinen teoria ei selitämakroevoluutiota. Tässä luvussa käsittelemme sitä miten nämä uudet teoriat ovatauttaneet ymmärtämään kehitysopillisia tapahtumia.

Kuva 6.1 KannukasviNepenthes alatan kannulehti.

räytyy sen mukaan miten se kykenee selit-tämään kyseessä olevia asiaintiloja.” Täl-laisia “kyseessä olevia asiaintiloja” tutki-taan seuraavassa esimerkkien avulla. Onkyse elävien olentojen monimutkaisistaverkottuneista rakenteista. Tarkkaavaisetluonnon havainnoitsijat voivat löytää koti-oven edestä useita seuraavaan pohdintaanliittyviä lisäesimerkkejä.
6.1 Monimutkaiset biologisetrakenteet
Kannukasvi Nepenthesin kannulehti
Noin 70 kannukasvilajin lehden rakenne onpoikkeuksellinen. Lehti on rakenteeltaankannunmuotoinen. Kannumaisessa lehdes-sä on ruoansulatusnestettä. Värillinen leh-den reunalla oleva kansi tai mesirauhanenhoukuttelee hyönteisiä. Liukas kannunreu-na saa laskeutuneet hyönteiset liukumaankannun sisälle, jossa ne sulatetaan ja kasviimee sisäänsä sulamistuotteet. Hyönteises-tä peräisin olevista yhdisteistä rakentuukasvin valkuaisaineita (kuva 6.1). Tässä eikuitenkaan vielä ole kaikki: iso joukkohyönteisten toukkia, rapuhämähäkki, punk-keja, lankamatoja ja yksisoluisia leviä viet-tää suuren osan elämästään tai koko elä-mänsä näissä kannuissa.Kasvi ei todennäköisesti tarvitse eläin-peräistä ravintoa ja siitä saamiaan mine-raaleja vaikka sen juuristo onkin osittainheikko. Kursiivilla kirjoitetut ominaisuudetja kyvyt osoittavat, mitkä  rakenne-  ja  toi-mintaominaisuudet  ovat välttämättömiätämän pyydyksen toiminnalle.Millainen saattoi olla ensimmäinen
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mutaatioaskel, jolla oli positiivinen valin-ta-arvo (vrt kuva 6.2)? Vain yhdellä valin-tapositiivisella mutantilla olisi kannukasvinalkumuoto-populaatiossa ollut mahdolli-suus levitä. Ennenkuin pohdimme lyhyestijoitakin mahdollisuuksia, on syytä muistut-taa, että mutaatiotapahtuma on täysin il-man suuntaa ja että eri mutaatiot (eri yksi-löissä tai geeneissä tai eri aikoina peräk-käin) eivät ole todistettavasti missään yh-teydessä toisiinsa. Eri mutaatioiden yhteen-sopivuus on hyvin harvinainen tapahtuma,joten evoluutiotapahtumassa ei ole mitääntodistettavaa päämäärähakuisuutta, ei mi-tään valmistautumista tiettyihin tuleviinmutaatioihin. On lisäksi muistettava, ettävalinnan kannalta neutraalit mutaatiot ei-vät pysy valinnan avulla populaatiossa. Nevoivat tosin levitä sattumanvaraisesti po-pulaatioon (geenien ajautuminen). Koskauuden rakenteen syntyä ei voi ymmärret-tävästi selittää neutraalien mutaatioidenavulla, jätämme ne toistaiseksi tarkastelunulkopuolelle (niistä enemmän kohdassaIV.7). Välimuodot eivät myöskään koskaansaa olla valinnan kannalta negatiivisia elihaitallisia. Sellaiset muodot kuolisivat su-kupuuttoon. Tasapainottava tai negatiivi-nen valinta poistaisi ne.Oletetaan, että ensimmäinen mutaatiomuuttaisi esimerkiksi lehden muotoa koh-ti kannumaisuutta. Muutos olisi hyödytön,ellei muita toimivan lehtipyydyksen omi-naisuuksia ilmaantuisi. Käyttökelvoton leh-timuoto (voisi kuvitella jonkinlaisen kover-tumisen) ei valinnan kautta säilyisi ennen-kuin tapahtuisi yksi tai kaksi muuta tärke-ää välttämätöntä muutosta. Voimme poh-tia myös kykyä syntetisoida ruoansulatus-nesteitä. Tällainen kyky ei varmasti synnyyhden ainoan mutaation seurauksena.Mutta vaikka se syntyisikin, olisi se jälleenhyödytön, ellei olisi mahdollisuutta erittääruuansulatusnesteitä ulos, ottaa sulatettu-ja eläinperäisiä yhdisteitä sisään ja raken-taa niistä kasville ominaisia yhdisteitä. Li-säksi yhtään hyönteistä ei houkuteltaisipaikalle ennen signaalivärin synteesiä.Hyönteissaalis olisi siksi niin vähäinen, et-tei koko koneiston rakentaminen kannat-taisi.Samalla tavoin voimme käydä läpi mui-ta kuviteltavissa olevia ensimmäisiä mutaa-

tioaskeleita. Tuloksesta voidaan tehdä seu-raava yhteenveto:

mutaatiorekombinaatio
valinta

Valintaetu on vain valmiiksi rakennetullamuodolla; puolivalmiit välimuodot ovatbiologisesti arvottomia ja tasapainottavavalinta karsii ne pois.
Darwinistinen valinta ei ainoastaan jätäselittämättä kyseessä olevan rakenteensyntyä, vaan se olisi estänyt sen syntymi-sen. Synteettinen teoria ei tässä konkreet-tisessa esimerkissä anna mitään mieliku-vaa siitä, miten evoluutio voisi edetä. Behe(s. 187) toteaa, että “kukaan ...ei pysty an-tamaan yksityiskohtaista selitystä mitenmikään monimutkainen biokemiallinenprosessi olisi saattanut kehittyä darwinis-tisella tavalla”.

Liskojen kuuloluut
Toinen esimerkki, jota käsittelemme yksi-tyiskohtaisesti, koskee hypoteettista lisko-jen leukanivelluiden (Quadratum ja Arti-kulare) muokkaamista nisäkkäiden kuulo-luiksi (vasara ja alasin). Kyse ei nyt ole uu-den rakenteen synnystä, vaan oletetustahyvin pitkälle menevästä olemassa olevanrakenteen muutoksesta (kuva 6.3, vrt kuva10.17).Alkiokehityksen perusteella voidaanQuadratumia pitää alasimen, Artikulareavasaran ja Columellaa jalustimen kanssahomologisena (vrt V.9.1, V.10.5). Evoluu-tioteoreettinen ongelma on  siinä miten voitapahtua liskon molempien leukanivelen

Kuva 6.2 Miltä olisi voinutnäyttää ensimmäinen,positiivisen valintaedun antanutmutaatioaskel kohti kannuleh-teä?
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luiden evolutiivinen muuttuminen nisäk-kään kuuloluiksi. Tässä oletuksessa on seu-raavia yksityiskohtaisia vaikeuksia:• Leukanivelen luiden vaeltaminen primää-ristä leukanivelestä olisi aiheuttanut tämännivelen toiminnan häiriytymisen. Valintaolisi siksi estänyt tämän muutoksen. Terap-sidien-ryhmässä on tosin nisäkkäitä muis-tuttavia  liskoja, joiden sekä ylä- että ala-leukanivelessä on kaksi luuta (kuva 13.23).Voisi kuvitella, että toisen näistä luista oli-si voinut uhrata muutokselle. Jos oletam-me tällaisia niveliä omaavat eläimet mah-dollisiksi välimuodoiksi (mihin edellä ole-van argumentin vuoksi olemme pakotet-tuja), ongelmat vain siirtyvät:• Millainen valintapaine olisi johtanut sii-hen, että leukaniveleen olisi tullut kaksiylimääräistä luuta, jos olemassa olevakinnivel toimi?• Jos ylimääräiset luut leukanivelessä oli-vat valintaetu, täytyy näiden luiden siirty-misen nivelen alueelta pois olla epäedul-lista, joten se olisi estynyt.• Voidaan myös kysyä millainen valinta- javaellusprosessi olisi saanut aikaan sen, ettänämä kaksi luuta olisivat vaeltaneet juuri

quadratumartikulare

sisäkorva
aivot

kielivälikorva

jalustin           alasin                  vasara
sisäkorva

columella              extracolumella

rumpukalvo rumpu-kalvokorvatorvi

IHMINEN LISKO

keskikorvaan.• Lopuksi on syytä pohtia, miten (vähittäi-sen) luiden vaelluksen aikana äänen siirty-minen välikorvaan on toteutunut. LiskonColumellan yhteyden rumpukalvoon on il-meisesti täytynyt estyä - ja vielä sukupol-vien ajaksi (evoluution vähittäisen etene-misen vuoksi). On vaikea kuvitella kuuronliskon tai liskoa muistuttavan nisäkkäänsäilyvän elossa.On myös huomioitava, että luut eivätole ainoa rakenne, joihin tällainen muodon-muutos vaikuttaa. Myös hermojen, lihak-sien ja jänteiden kytkennöissä tai järjestyk-sessä täytyy tapahtua muutoksia. On myösoletettavaa, että kuulo- ja purentaelimiensäätely on alistettu aivan eri kehon osille,joiden yhteenkytkennällä ei näyttäisi ole-van mitään etua (vrt evoluution systeemi-teoria, III.6.3.7). Tällaisten muutostenmolekyyligeneettisistä perusteista ei oleolemassa edes spekulaatioita.
Vatsassa hautova sammakko
Australiassa elävä sammakko Rheobat-rachus silus (kuva 6.4) hautoo vatsassaannoin 25 poikastaan. Tämä on eräs moni-mutkaisimmista ja erikoisimmista hauto-matavoista. Vatsa muuttuu tätä tarkoitus-ta varten ajoittain kohduksi. Naaras syöhedelmöitetyt munat, jotka kehittyvät  senvatsassa nuoriksi sammakoiksi.Poikaset poistuvat emosta suun kautta.Hautomisen ajaksi täytyy vatsan normaa-lin toiminnan keskeytyä. Prostaglandiini E2käynnistää muutoksen. Tällaisen poikkeuk-sellisen hautomamekanismin vähittäinenkehitys on vaikeasti kuviteltavissa. Sen pi-

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

Kuva 6.3 Ihmisen ja liskonkeskikorvan alue. Liskonkeskikorvassa yksi ainoa luu,Columella, vastaa äänenvälityksestä. Nisäkkään korvassaon vastaavassa tehtävässäkolme luuta: vasara, alasin jajalustin. (Romer & Parsons 1991)
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täisi syntyä yhden sukupolven aikana.Tämä pätee, vaikka tiedämmekin joiden-kin urossammakoiden hautovan poikasiaanilmarakossaan. Vatsa voi ja saa olla vainkokonaan vatsa tai kokonaan kohtu voidak-seen toteuttaa kulloisenkin tehtävänsä. S.J.Gould on esittänyt spekulaatioita mitentämä hautomamekanismi olisi voinut syn-tyä antamatta  asialle  kuitenkaan mitäänselitystä.Elävän olennon jokainen monimutkai-nen elin paljastaa perusvaikeuden kuvitel-la edes spekulatiivisesti sen syntyä: jokai-sen uuden elimen synnyn alkuvaihe onpelkkää tuhlausta. Vasta kun elin on toi-mintakykyinen, voidaan alkaa puhua senyksilön valintaedusta, jolla elin on verrat-tuna niihin, joilla sitä ei ole. Eliöt voivat tuh-lata ravintoaineita vain hyvin rajoitetusti.
Fitness-maasto
Havainnollistaakseen evoluutioprosessiaparemmin, Sewall Wright otti käyttöön ter-min fitness-maasto (kuva 6.5). Positiivinenvalinta saa aikaan sen, että populaatio kii-peää vuorta ylös. Negatiivinen valinta es-tää sitä vajoamasta kuoppaan. Ajautuminensaa populaation vaeltamaan pitkät matkattasaisella. Nopeus, jolla populaatio liikkuufitness-maastossa määräytyy aina sen mu-taationopeudesta. Kaikki nämä kon-septit ovat luonteeltaan mikroevolutiivisia.Fitness-maasto koskettaa makroevoluu-tion teorioita aivan erityisellä tavalla. Syn-teettinen teoria väittää, että on olemassajatkuva ylöspäin johtava tie (ClimbingMount Improbable, Dawkins, 1996), jollajatkuvasti lisätään uusia ominaisuuksiaperäkkäin tai samanaikaisesti. Se sisältäävain vähän tasankoja, haarautuu usein jajohtaa lopulta nykyisiin populaatioihin, jot-ka istuvat suhteellisen korkealla maastonvuorilla. Neutraaliteoria (III.6. 3.5, IV.7.1.3)pitää tasaisia alueita sekä yleisempinä ettätärkeämpinä. Punktualismin mukaan mat-ka suhteellisen vakaalta ylängöltä toiselleylängölle on suhteellisen lyhyt tai se voi-daan kulkea niin nopeasti, että matkastaei jäänyt pysyviä jälkiä. Epäsuorasti kaikkimuutkin alkuperää koskevat teoriat esittä-vät fitness-maastoa koskevia väitteitä. Pe-rusryhmämalli (II.3.4) väittää, että jokai-
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nen perusryhmä on vuori, joka on niin kau-kana toisista perusryhmistä, etteivät mik-roevolutiiviset tapahtumat voi viedä yhdenperusmuodon populaatiota toiselle. Ha-vainnot viittaavat siihen, että valinta pyr-kii pysäyttämään lajin sille sopivaan koh-taan fitness-maastossa (McFallen ja Kno-wles, 1997).Fitness-maastoa ei käytetä ainoastaanbiologiassa, vaan myös teknisissä järjestel-missä, joita voidaan myös optimoida evo-luutioprosessin avulla. Koska tekniset jär-jestelmät eivät kykene itse lisääntymään,täytyy  insinöörin antaa kuhunkin tapauk-seen sopiva fitness-mitta, jonka avulla in-sinööri tai tietokone antaa valinnalle läh-tökohdan (III.6.2).
Yhteenveto
1. Valinnalla on merkitystä uusien elimienja rakenteiden synnyssä vasta, kun raken-ne on valmis. Stabiloiva valinta karsii hel-posti pois keskeneräiset välimuodot.
2. Evoluutiomallissa mainintaa toiminnal-lisen rakenteen valintaedusta pidetäänyleensä täysin riittävänä perusteluna tämänrakenteen sattumanvaraisen synnyn uskot-tavuudelle. Silloin ei kuitenkaan oteta huo-mioon tapahtuman todennäköisyyttä. Kos-ka elimen biologinen merkitys syntyy vas-ta monien eri toimintojen, elimen osien jageenien yhteistuloksena, tarvittaisiin lukui-sia yhdessä vaikuttavia mutaatioita sensynnyn selittämiseksi. Sellaiset mutaatiotovat tuntemattomia.
3. Kausaalinen evoluutiotutkimus ei tois-taiseksi ole onnistunut selittämään min-kään elimen syntyä.

Kuva 6.5 Fitness-maastonhavainnollistaminen. Moniulot-teinen sekvenssiavaruus onprojisoitu yhteen tasoon; y-akseliesittää genotyypin lisääntymis-nopeuden aikayksikössä(absoluuttisena sopeutumisas-teikkona) tietyssä ympäristössä.Kun eliöt eivät lisäännyollenkaan (musta alue), niin neovat käytännössä kuolleetsukupuuttoon. Lisääntymisno-peuden ollessa alle 1 (punainen)seuraa sukupuuttoon kuolemi-nen, koska populaation kokopienenee. Kun aboluuttinenfitness-arvo on yli 1 (vihreä), oneloonjääminen varmistettu.



84 III. 6 Makroevoluutio

6.2 Teknisten systeemien evoluutio
Kun evoluutiostrategiaa käytetään teknisiinsysteemeihin, lähdetään liikkeelle jo ole-massa olevasta perusrakenteesta. Hoff  &Miram antavat klassisen esimerkin (1979,s 71, kuva 6.6):“Levy, johon suuntautuu sivuvirtaus,pitää muotoilla niin, että virtausvastus onmahdollisimman pieni. Levyn alempi kiin-nityskohta on ylempää kiinnityskohtaaneljänneksen levyn pituutta alempana. Al-kutilanteessa levy on suora. Levy on jaet-tu kuuteen yhtä suureen pintaan, jotka liit-tyvät nivelillä toisiinsa. Niveliä voi muut-taa 51 eri asentoon. Kokeessa testataanlevyn virtausvastusta tuulitunnelissa. Le-vyjen välisiä kulmia muutetaan sattuman-varaisesti. Positiivisesti vaikuttanut muutossäilytetään, negatiivisesti vaikuttanuthylätään...noin 200 mutaatioaskeleen jäl-keen levy on saanut optimaalisen muo-don.”Tämä esimerkki osoittaa hyvin mutaa-tio - valinta (nivelen asennon muutos - pie-nimmän ilmanvastuksen valinta) periaat-teen. Nämä kokeet tarvitsevat kuitenkinlähtökohdaksi toimintakelpoisen perusra-kenteen, jota voidaan tietyissä olosuhteis-sa optimoida. Ilmiö on täsmällinen vasti-ne erikoistumistapahtumalle (vrt III.5.1.2).
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Tällaiset evolutiiviset optimointikokeetonnistuvat vain, kun seuraava valintaposi-tiivinen välimuoto voidaan synnyttää käy-tettävän mutaatiomekanismin avulla koh-tuullisessa ajassa. Näin ei kuitenkaan ainaole sen paremmin teknisten kuin biologis-tenkaan systeemien kohdalla. 90-luvultalähtien on tietokoneen avulla teknisten sys-teemien evoluutiolla optimoitu elegantillatavalla lukemattomia teknisiä ongelmia.Samalla on kuitenkin tullut yhä selvem-mäksi tämän tyyppisen evoluutio-opti-moinnin käsitteelliset rajat. Jos ei etukä-teen määritellä sopivaa perusrakennetta,sopivaa mutaatio- ja rekombinaatiomeka-nismia ja muutosnopeuksia, sopivaa valin-takriteeriä ja sopivaa populaation kokoa,ei toivottua optimointia tapahdu. Evoluu-tioprosessi juuttuu liian helposti ratkaisu-ehdotuksiin, jotka ovat tosin parempia kuinkaikki vastaavat ratkaisut, mutta kuitenkinkaukana optimaalisesta kokonaisratkaisus-ta (paikallinen optimi).Hyvän evoluutio-ohjelman suunnittele-miseksi tarvitaan siis paljon tietotaitoa.Täsmälleen samanlaista tietoa tarvittaisiinmyös makroevolutiivisille tapahtumille.Tälle tiedolle ei kuitenkaan ole näköpiiris-sä mitään luonnollista lähdettä. Makroevo-luutio ei voi edetä tietyn rakenteen opti-moinnin kautta.

6.3 Makroevoluutionselitysyrityksiä
Tässä luvussa esitetyt empiiriset havain-not ja teoreettiset pohdinnat ovat osoitta-neet, että makroevolutiivisen prosessinkulusta  (esimerkiksi III.6.1) on vaikea teh-dä mitään johtopäätöksiä.Kausaalisen evoluution tutkijat viittaa-vat siihen, että kokeellinen tutkimus voiajallisista rajoituksista johtuen koskea vainmikroevoluutiota. Silti kokeellisen mikro-evoluution tutkimuksista  tehdään  pitkäl-le  ulottuvia makroevoluutiota koskeviajohtopäätöksiä (kuva 6.7).Tässä kappaleessa pohditaan makroevo-luutioon liittyviä evoluutioteoreettisia pe-rustelutapoja. Aluksi käsitellään perustelu-ja, jotka liittyvät synteettisen teorian ajat-

Kuva 6.6 Nivelillä varustetunlevyn ilmanvastuksen optimointievoluutiostrategian avulla.

Kuva 6.7 Voiko muuntelullaperustella minkä tahansamuutoksen?
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telutapoihin (III.6.3.1-4). Seuraavaksi arvi-oidaan selityksiä, jotka ovat joko synteetti-sen teorian laajennuksia tai kokonaan vaih-toehtoisia evoluutioteorioita (III.6.3.5-7).
6.3.1 Aikatekijä
Makroevolutiivinen prosessi vaatii pitkiäajanjaksoja. Synteettisen teorian vaikeuk-sia on usein kierretty sillä perustelulla, ettäevoluutiotapahtumaan käytettävissä olevaaika on huomioitava. Ajasta tulee näin oi-keastaan ylimääräinen evoluutiotekijä(kuva 6.8). Syntyy vaikutelma, että pitkätajanjaksot voivat tehdä lähes mahdotto-masta mahdollisen ja epätodennäköisestätodennäköisen. Aika ei kuitenkaan selitä,miten tapahtuma, jota ei koskaan ole ha-vaittu - uuden syntyminen pitkään kestä-neen mikroevolutiivisen prosessin tai ko-konaan tuntemattoman tapahtuman kaut-ta - olisi mahdollinen. Kausaalisen evoluu-tiotutkimuksen nykyisten tulosten perus-teella ei voi tehdä sitä johtopäätöstä, ettämikroevolutiiviset prosessit selittäisivätuusien ryhmien synnyn ja siten myös mak-roevoluution. Jos sovellamme luonnontie-teissä käytettyä aktualiteettiperiaatetta(nykyiset tapahtumat ovat avain mennei-syyden tapahtumien ymmärtämiseen),voimme vain tehdä sen johtopäätöksen,että myös aikaisemmin mutaatiotapahtu-ma rajoittui kapeiden rajojen sisälle (fos-siiliaineisto tukee tätä näkemystä). Se, ettäei ole löydetty mitään makroevoluutionmekanismia, ei riitä perusteeksi sille, ettämikroevolutiiviset tapahtumat vastaisivatmakroevoluutiosta. Tämä on kehäpäätte-lyä, koska väitteet perustuvat pelkästäänoletukseen evoluutionäkemyksen totuu-desta. Siksi niitä ei voi käyttää makroevo-luution perusteluna.Sellaiset termit kuin paralleelinen evoluu-tio eli evoluution samanlainen etenemineneri kehityslinjoissa, ortogeneesi eli evoluu-tio kohti näennäistä päämäärää; esimerk-kinä hevosen kehitys kohti yksikavioisuut-ta tai evoluution palautumattomuus (evoluu-tio ei voi mennä taaksepäin; Dollon laki)eivät ole mitään selityksiä. On kyse vainevoluutioteoreettisista kuvauksista tai tiet-tyjen löytöjen tulkinnoista. Evoluutioteo-

reettisten selitysten täytyy tehdä valinta-paineet ja välimuodot ymmärrettäviksi. Il-man niitä eivät äärimmäisen pitkät ajan-jaksotkaan auta ongelman selvittämisessä(katso myös IV.7.4).
6.3.2 Additiivisen typogeneesin teoria
Additiivisen typogeneesin teoria on yritysratkaista makroevoluution ongelma. Addi-tiivisella typogeneesilla  tarkoitetaanseuraavaa hypoteesiä: uudet organisaatio-muodot eivät synny samanaikaisesti tapah-tuvalla kaikkien asiaan liittyvien tunto-merkkien muuttumisella, vaan vähittäin ta-pahtuvalla yksittäisten tuntomerkkien kor-vautumisella tai muutoksella. Vasta pitkänajan kuluttua yksittäisten tuntomerkkiensummana syntyy uusi organisaatiotyyppi(kuva 6.9).Tämän käsityksen mukaan esimerkiksierilaiset tyypilliset nisäkkään tuntomerkitkuten karvapeite, maitorauhaset, kolmekuuloluuta ja liikkumistapa kehittyivät vai-heittain liskojen muuttuessa nisäkkäiksi.Tällainen tapahtumasarja voidaan hyvinperustella juuri lisko-nisäkäs kehityksessäfossiileilla (vrt kuitenkin VI.13. 6). Viittee-nä tämän käsityksen oikeellisuudesta pide-tään välimuotojen (s. 216) olemassaoloa.Sellaisilla muodoilla on yhteisiä piirteitäkahdesta systemaattisesta suurryhmästä(vrt VI.13.5). Tällä tavoin ei kuitenkaan oletodistettu, että olisi kyseessä polveutumis-tapahtuma eli että nämä välimuodot olisi-vat geneettisesti yhteydessä toisiinsa. Edel-leen jää selittämättä yksityisten organisaa-tiotuntomerkkien syntyminen vaikka apu-na käytettäisiinkin additiivisen typogenee-sin teoriaa. Esimerkki nisäkkäiden kuulo-luiden synnystä osoittaa tämän (III. 6.1).Additiivisen typogeneesin teoria jakaa yk-sittäisten uusien rakenteiden evolutiivisensynnyn ongelman lukuisiin ratkaisematto-miin osaongelmiin.

pitkätAJAN-
jaksot?evoluutiotekijät(mutaatio, valinta) MAKRO-evoluutio

Kuva 6.8 Aika evoluutio-tekijänä.
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Tämä näkemys on myös elävien olen-tojen elimien ja rakenteiden keskinäisenriippuvuuden perusteella kyseenalainen(vrt III.6.3.7). Eri kehon osien toisistaanriippumaton evoluutio on biologisten rea-liteettien valossa useissa tapauksissa mah-doton ajatus.Tässä yhteydessä meitä kiinnostaa toi-nen usein lainattu esimerkki: linssillä va-rustetun silmän eli linssisilmän kehitys.Tämän erittäin monimutkaisen elimen evo-luutio yritetään tehdä ymmärrettäväksitoimintakykyisten välivaiheiden kautta.Kehityksen lähtökohdaksi otetaan näköso-lukimppu, josta kehittyminen etenee niinsanotun laakasilmän, pikarisilmän ja kuop-pasilmän kautta linssillä varustettuun sil-mään eli linssisilmään. Tällaisten organi-saatiotasojen olemassaolo on tosin välttä-mätön, mutta ei missään tapauksessa riit-tävä edellytys asteittaiselle kehitykselle.Välimuotojen nimeämisellä ei selitetä siir-tymistä muodosta toiseen, eikä niiden pe-rustana olevia geneettisiä muutoksia. Lön-nig (1989) on analysoinut tämän esimer-kin tarkasti ja osoittanut, ettei ole olemas-sa mitään jatkuvaa muutosten sarjaa.
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6.3.3 Punktualismi
Moni luonnontieteilijä myöntää, että mak-roevoluutiolle ei ole olemassa tyydyttävääselitystä, ja että sitä ei myöskään fossiilienperusteella voida suoraan havaita. Silti heeivät ole luopuneet kokonaisvaltaisestaevoluutionäkemyksestä ja synteettisen teo-rian selitysmallista. Muutamat heistä pe-rustelevat fossiilien välimuotojen ja kehi-tyssarjojen (jotka dokumentoisivat aidotevolutiiviset muutokset) puuttumista sekäsitä, että fossiilit esittävät  aina täysin val-miita yksilöitä seuraavalla tavalla:Uusien systemaattisten ryhmien kehi-tys (eli evolutiivisten uutuuksien) tapahtuiusein yhdessä ainoassa paikassa ja pienis-sä populaatoissa, joissa geneettinen ajau-tuminen vaikutti erityisen voimakkaasti.Kehitys saattoi siten tapahtua oleellisestinopeammin kuin suuressa populaatiossa.Välimuotoja esiintyi vain lyhyenä ajanjak-sona. Siksi oletettuja välimuotoja oli vainmuutamia yksilöitä, jolloin välimuotojenesiintymisen todennäköisyys fossiileina onvastaavasti pieni. On siis odotettavaa, ettävälimuotoja tuskin löydetäänkään. Uusillealueille siirtymisen ja yksilöiden määränharvalukuisuuden vuoksi olisi valintapai-ne ollut heikompi. Silloin geenivarastossasäilyi normaalia enemmän mutaatioita.Evoluutiolla oli näin käytettävissä enem-män kehityksen raaka-ainetta.Tällainen argumentaatio perustuu ole-tuksiin, ei empiirisiin löytöihin. Tosiasia on,että evoluutioteorian ennustamia määriävälimuotoja ei ole olemassa (VI.13). Ha-vaintomateriaalin perusteella on lähelläjohtopäätös, että näitä välimuotoja ei kos-kaan ollutkaan, vaikka evoluutioteoria - eitosiasia-aineisto - edellyttääkin niiden ole-massaoloa. Tämän selitysmallin testaami-nen on vaikeaa tai mahdotonta (I. 1.1).Tapahtumat, joita ei voi havainnoida taijoita ei jollakin tavoin ole dokumentoitu,mahdollistavat mielivaltaisen spekuloinnin.On tosin tunnettua, että pienet ryhmätvoivat muuttua hyvin nopeasti, mutta muu-tos tapahtuu aina mikroevoluution alueel-la (III.5.1).Nämä esimerkit eivät siksi kelpaa todis-teeksi makroevoluution nopealle etenemi-selle pienissä populaatioissa. Viite voi-

Kuva 6.9 Additiivinentypogeeneesi. Makroevoluutio-teoriassa oletetaan, että erirakenneosien muutos tapahtuiperäkkäin yksi kerrallaan.Esimerkissä liskon muuttuessanisäkkääksi uusien rakenteidenilmestymisen järjestys onmielivaltainen. (VI.13.6)

Kuva 6.10 Punktualistinen (A)ja gradualistinen (B) evoluutio-malli.
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makkaammasta geneettisestä ajautumises-ta ei anna mitään selitystä makroevoluu-tiotapahtumille. Sillä voidaan korkeintaanperustella mikroevoluutio. Geneettinenajautuminen johtaa aina vain alleelifrek-venssien muutokseen - ei uusien geeniensyntyyn (vrt III.5.1). Valinnan vaikutuksenpuuttuminen tai heikentyminen ei autameitä ymmärtämään makroevolutiivisiaaskeleita. Havainnot osoittavat paremmin-kin sen, että pienissä populaatioissa ge-neettisten virheiden kasautuminen johtaasukupuuttoon kuolemiseen.Näkemyksiä räjähdysmäisistä evoluu-tiovaiheista on esiintynyt jo pitkään. Vii-me aikoina ajatus on taas noussut esille.On kehitetty punktualistinen malli(Gould & Eldredge).Punktualismin edustajat väittävät: “Evo-luutio tapahtui vain lyhyinä jaksoina histo-riassa. Muutos tapahtui useimmiten niinnopeasti ja maantieteellisesti rajatulla alu-eella, että meidän pirstaleinen fossiiliaineis-tomme ei sitä havaitse” (Stanley 1983, s15). Täysin vastakkainen on synteettisenevoluutioteorian perinteinen gradualisti-nen näkemys, jonka mukaan evoluutio ete-ni suhteellisen tasaista vauhtia pienin as-kelin. Punktualistisen teorian todisteenapidetään fossiilikertomuksen systemaatti-sia epäjatkuvuuksia (valmiiden eliöidenäkkinäistä ilmestymistä maapallon histo-rian aikana ja välimuotojen puuttumista, vrtVI.13) ja havaintoja nopeista mikroevolu-tiivisista tapahtumista hyvin lyhyenä aika-na (kuva 6.10 ja 11).Punktualistinen tosiasioiden tulkintasopii paremmin paleontologiseen aineis-toon kuin gradualistinen, mutta sekään eianna mitään selitystä makroevoluutiolle.Tämä voidaan perustella lyhyesti seuraa-vasti:1. Havaitut nopeat evoluutiotapahtumatselittyvät mikroevolutiivisina prosesseina(kiinnostunut lukija voi varmistua asiastaStanleyn, 1983, kuvaamien esimerkkienavulla).2. Väitetään, että evoluution ratkaise-ville vaiheille ei ole olemassa mitään pale-ontologisia todisteita. Tapahtumista, jois-ta ei tiedetä mitään, voi vapaasti esittä spe-kulointeja. Ne eivät kuitenkaan kuulu luon-nontieteen piiriin.

6.3.4 Esisopeutuminen
Uusien rakenteiden fylogeneettisen synnynvaikeutta on yritetty selittää siten, että ole-tetaan niin sanottu esisopeutuminen (prea-daptation). Näin Evoluutio - miten elämä ke-hittyy (Laihonen, Salo ja Vuorisalo, s 163):“Radiaation katsotaan usein edellyttä-vän myös ns. preadaptaatioita, toisin sa-noen muista syistä aikaisemmin vallinneis-sa olosuhteissa kehittyneitä rakenteita taitoimintoja, jotka ympäristönmuutoksenjälkeen sattumalta osoittautuivat erityisenedullisiksi.”Esisopeutumisen asemasta käytetäänvälillä myös sopivampaa käsitettä esijärjes-täytyminen (predisposition) - sopivampaasiksi, että sopeutuminen tuleviin ympäris-töolosuhteisiin ei synteettisen evoluutioteo-rian mukaan ole mahdollista. Monet esiso-peutumiset voi ymmärtää mikroevolutiivi-sesti, kuten esimerkiksi riekon ja jääkarhunsyntymisen värillisistä kantamuodoista.Näissä tapauksissa esisopeutuminen mer-kitsee sitä, että aina uudestaan syntyy al-biino- tai värimutantteja, jotka valinta ta-vallisesti karsii, mutta jotka erikoisolosuh-teissa ovat edullisia. Tämä on jälleen tyy-pillinen esimerkki mutaatioiden arvon ym-päristöriippuvuudesta (vrt III.5.2.3).Monissa tapauksissa asia ei ole aivanyhtä yksinkertainen. Valitsemme tästä esi-merkiksi selkärankaisten mullistavan muu-ton vedestä maalle (vrt. VI.13.3). Esisopeu-tumisen oletetaan näytelleen tärkeää osaatässä tapahtumassa. Perustelu etenee seu-raavasti:Kalan maalle siirtymisen edellytyksenäon kokonainen joukko organisaatiomuu-

Kuva 6.11 Punktualistinen (A)ja gradualistinen (B) malliesitettynä sukupuuna. (Gould1991)A   B
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toksia. Esimerkiksi hengityselinten täytyimuuttua ilmahengitykseen sopiviksi. Rajoi-tamme yksinkertaisuuden vuoksi tarkaste-lumme tähän muutokseen. Tapahtumasaattoi edetä vain pieninä mutaatioaskelei-na. Todennäköisenä kehityksen lähtökoh-tana pidetään tiettyjä varsieväkaloja(VI.13.3), joiden oletetaan eläneen devo-nikauden matalissa, happiköyhissä makeis-sa vesissä (mikä on päätelty eläinten kivet-tyneistä fossiileista). Näillä kaloilla oli ehkäkidusten lisäksi yksinkertaiset keuhkot, joil-la ne saattoivat hengittää ilmaa haukkomal-la. Tämän ominaisuuden vuoksi varsievä-kalat olivat samanaikaisesti sopeutuneetsen hetkiseen ympäristöönsä sekä esiso-peutuneet elämään maalla. Olemassa ole-va yksinkertainen keuhko saattoi valinta-paineen perusteella vähitellen kehittyämaalla.Esimerkkimme objektiivinen havaintoperustuu varsieväkalan tosiasialliseen so-peutumiseen silloiseen ympäristöönsä. Jäl-kikäteen on mahdollista tulkita tilanne esi-sopeutumisena. Tulkinta tekee oletetunkehityksen tämän osavaiheen suhteen us-kottavaksi, mutta ei anna vaadittavalle ra-kennemuutokselle mitään selitystä. Toisinsanoen tällainen esisopeutuminen on vält-tämätön, mutta ei riittävä edellytys sille,että evolutiivinen, pienin askelin tapahtu-va muutos vedestä maalle olisi mahdolli-nen. Esisopeutumisen osoitus tai oletus, eianna mitään mekanismia esisopeutuneenrakenteen makroevolutiiviselle synnylle:miten syntyivät oletetut yksinkertaisetkeuhkot ja miten niistä syntyivät monimut-kaisemmat? Tarvitaan lukuisa joukko uu-sia geenifunktioita. Se miten pelkästäänkiduksilla hengittävä kala muuttui varsie-väkalaksi ja miten varsieväkala muuttuiaidoksi maaselkärankaiseksi jää evoluutio-syiden tutkijoille toistaiseksi vastausta vail-le. On myös huomattava, että nykyiset var-sieväkalat asuvat meren syvyydessä, eivät-kä osoita mitään taipumusta siirtyä maalle.
6.3.5 Neutraali makroevoluutio
Geneettinen ajautuminen on evolutiivinenprosessi, joka sukupolvien aikana muuttaaalleelimääriä ja tapahtuu kaikissa populaa-

tioissa. Teoria olettaa näin ja kokeellisethavainnot vahvistavat sen. Vaikka synteet-tinen evoluutioteoria ei tätä kielläkään, niinse olettaa, että geenien yleisyys muuttuupääsääntöisesti valinnan kautta. Tasapai-nottava valinta olisi silloin tärkein polymor-fismin aiheuttaja (vrt sirppisoluanemia,III.5.4.1). Kun työ proteiini- ja DNA-sek-venssien kanssa alkoi, huomasi japanilai-nen Motoo Kimura, että useimmissa po-pulaatoissa on enemmän polymorfismia,kuin valinnan perusteella voisi olettaa: kunvalinta vaikuttaa liian voimakkaasti, niinpopulaatiot kuolevat nopeasti. Tämä saiKimuran ajattelemaan, että geneettinenajautuminen - eikä valinta - muuttaa valin-nan kannalta neutraalien alleelien yleisyyt-tä. Tämä pätee sekä lyhyinä että pitkinäajanjaksoina. Siksi neutraalissa teoriassa onsekä mikroevolutiivinen (IV.7.1.3) että mak-roevolutiivinen osa. Neutraalin teorianmerkitys on kasvanut nyt, kun meillä onyhä enemmän sekvenssitietoa (s. 98, Inter-net), josta voi rakentaa sukupuita. Tomo-ko Ohta on työstänyt teorian nykyiseen “lä-hes neutraalin teorian” muotoon. Monissasukupuissa käytetään molekyylikelloa(V.9.3), jonka olemassaolon neutraali teo-ria ennustaa. Tämä kello tikittää sitä no-peammin mitä vähemmän sattumanvarai-sia mutaatioita poistuu valinnan kautta.Hyvin kiivaana käynyt väittely näistä riip-puvaisuussuhteista ei ole vielä päättynyt,vaikka selektionistien ja neutralistien nä-kökannat ovatkin oleellisesti lähentyneet.Neutraalissa teoriassa positiivisia mu-taatioita pidetään jonkin verran harvinai-sempina kuin synteettisessä teoriassa. Siksineutraalissa teoriassa päävastuu makro-evolutiivisesta rakennustyöstä on ilmeises-tikin neutraaleissa esisopeuttavissa mutaa-tioissa, jotka joskus ilmentävät (oletettavas-ti) positiivisen vaikutuksensa. Siksi popu-laatiot ajelehtivat pirstaleisessa, monienkukkoloiden täyttämässä fitness-maaston(kuva 6.5) neutraalissa verkostossa sattu-manvaraisesti kaikkiin mahdollisiin suun-tiin. Tässä prosessissa, jossa monet (lähes)neutraalit mutaatiot jäävät pysyviksi, ole-tetaan vuorovaikutteisten systeemien ke-hittyneen eli siis makroevoluution tapah-tuneen.Ajatuksen ydinongelma on siinä, että
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suurimmalla osalla lähes neutraaleistamutaatioista on mieluumminkin pieni ne-gatiivinen vaikutus eikä siksi ole selvää,mistä monet tarvittavat neutraalit esiso-peuttavat  mutaatiot  oikein tulisivat. Vaik-ka monien proteiinien neutraalia evoluu-tiota tutkitaankin perusteellisesti, ei yksi-tyiskohtaisia analyysejä oletetuista esiso-peuttavien mutaatioiden molekyylimeka-nistisista perusteista ole toistaiseksi ole-massa. Toisaalta kuitenkin genomi sietäähaitallisiakin muutoksia, mikä periaattees-sa antaa mahdollisuuksia etsiä proteiinille

Kaksoisfunktio
Uusien monimutkaisten rakenteidensynnyn ongelma on siinä, että ensim-mäinen epätäydellinen askel kohti uut-ta on haitallinen tai turha. Valinta karsiisen tuhlauksena pois. Uusi tukehtuu joidussaan. Tämän ongelman välttämi-seksi Vollmer (1986) ehdottaa makro-evoluutiota kaksoistoiminnan kautta.Kaksoistoiminnan oletetaan sulkevanmakroevoluution selitysaukon. Tällätarkoitetaan havaintoa, että elimillä onusein enemmän kuin yksi funktio. Esi-merkiksi varsieväkalan keuhkopussinoletetaan syntyneen evolutiivisesti, kunruokatorvi on pullistunut. Ruokatorvenvielä säilyttäessä alkuperäisenkin toi-mintansa, saattoi uusi toiminta syntyä:ruokatorven seinämää alettiin käyttäähapen ottoon. Näin sille tuli kaksoistoi-minta. Toinen esimerkki: evoluutioteo-reettisesti ajatellen linnun siipien ontäytynyt ennen nykyistä merkitystäänsuorittaa jotain toista tehtävää, jonka sekykeni suorittamaan puolivalmiissa ti-lassa kuten esimerkiksi hidas putoami-nen tai liitolento. Vasta myöhemminoletetaan lentokyvyn ilmestyneen lisä-toimintona (kaksoisfunktio). Linnun sul-kien voidaan ajatella toimineen ensinsuojana kylmää vastaan tai pyydysverk-kona ja niiden toiminta kantopintanailmestyi vasta myöhemmin.Konsepti kaksoisfunktiosta (tai use-ammasta) on välttämätön askel senmakroevoluutiota vastaan suunnatunargumentin torjumiseksi, että valintaestää uuden rakenteen syntymisen taientisen muuttamisen, koska sellainen

tapahtuma edellyttää epäedullisia vä-livaiheita. Näin ei kuitenkaan uudensyntymisen ongelmaa ratkaista vaan ai-noastaan pienennetään. Kaksoisfunkti-on osoittamisen tai sellaisen teoreetti-sen rakentamisen pitäisi lyhentää väli-matkaa seuraavalle monimutkaisuu-den tasolle mahdollisimman pieneksi.Palataan esimerkkiimme: askel keuh-koon jaetaan osa-askeleiksi. Meidän onsilti kyettävä selittämään ruokatorvenseinämän hapen läpäisykyky. Miten uu-det geenitoiminnot ovat syntyneet?Mitä ratkaisevia valintaetuja on ollutensimmäisillä pienillä ruokatorven pul-listumilla? Myös askel liskon suomuis-ta sulkaan on edelleen valtava, vaikkasulkaa aluksi olisikin käytetty lämmit-tämiseen. Siihen olisi lisäksi riittänyt yk-sinkertainen karva, kuten nisäkkäillä.Parhaatkaan sulat eivät auta lentämi-sessä, jos niitä ei järjestetä sopivaanmuotoon. Sulkapeitekään ei auttaisi il-man sopivia muutoksia ja järjestelyjä li-haksissa, jänteissä, hermoissa ja veri-suonissa sekä sopivaa muutosta aivois-sa. Mikä valintapaine saisi aikaan nämä

muutokset eli yksinkertaisten lämpö-höyhenien muuttumisen lentokyvyksi?Tämä esimerkki osoittaa selvästi, ettätermillä kaksoisfunktio voidaan makro-evoluution selitysaukkoa yksittäisissätapauksissa pienentää. Siitä huolimat-ta oleelliset kysymykset jäävät edelleenvaille vastausta. Ilman yksityiskohtais-ta elinten rakenteiden tarkastelua eimakroevoluution postulaatteja  uusienrakenteiden synnystä voida arvioidajärkevästi. Kohdassa IV.7.4 käsitellääneräs esimerkki molekylitasolla kvantita-tiivisesti. Siinä huomioidaan myös kak-soisfunktion mahdollisuus.

1. funktio:pyydys 1. funktio:pyydys
2. funktio:lentokyky

1. funktio:  pyydys 2. funktio: lentokyky

2. funktio:lentokyky

Niin sanotulla liskolinnulla (Archaeopteryx) olitäydelliset höyhenet (Portmann 1976)

Etenikö uusien tuntomerkkien syntyminen kaksoisfunktion kautta? Tarkempi selitys tekstissä.

uusia toimintoja. Juuri sellaisia analyyseja(IV.7.4) tarvittaisiin neutraalin teorian mak-roevolutiivisen osan varmistamiseksi. Täs-tä huolimatta neutraaliteoria on onnistu-nut selittämään mikroevolutiivisiä tapah-tumia.
6.3.6 Kriittinen evoluutioteoria
70-luvun alusta lähtien frankfurtilainen fy-logeniaa tutkiva työryhmä on vastustanutklassista darwinistista käsitystä evoluutios-
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ta organismien sopeutumisena ympäris-töönsä.Kritiikki kohdistuu siihen käsitykseen,että ympäristö valinnan kautta olisi evolu-tiivisen muutoksen moottori. Klassinen teo-ria ympäristön  vaikuttamasta valinnastaei esimerkiksi selitä, miksi eliöt voimak-kaastikin muuttuneessa ympäristössä säi-lyvät samoina tai päinvastoin miksi samois-sakin olosuhteissa eliöt voivat muuttua tun-tuvasti. Darwinismin tai synteettisen teo-rian näkökulma, jonka mukaan eliöt muo-toutuvat ympäristöön sopeutumalla, onesteenä eliöiden oikealle ymmärtämiselle.Darwinismin tilalle tulee kehittää aivanuusia oppilauseita. Tämä ryhmä erottaaoman teoriansa perinteisestä darwinistises-ta käsityksestä nimeämällä sen kriittiseksievoluutioteoriaksi. Sitä ei määritellä - kutensysteemiteoriassa - synteettisen teorianlaajennuksena vaan radikaalina evoluutio-ymmärryksen uudelleen muotoiluna.Mikä on kriittisen teorian uusi näkökul-ma? Ratkaisevaa siinä on makroevoluuti-on ohjautuminen elävien olentojen sisäis-ten rakenteellisten vaatimusten kautta. Eli-ön rakenne määrää, mitkä mutaatiot ovathyväksyttäviä ja mikä evolutiivinen muu-tos on mahdollista. Evoluutiota ei siis voiymmärtää ympäristökeskeisesti vaan orga-nismikeskeisesti: eliöiden organisaationmekanistiset periaatteet määräävät evolu-tiivisen tapahtuman mahdollisen suunnan,koska rakenteet ovat toisistaan riippuvai-sia. Tästä seuraa evolutiivisen muutoksensuunta. Lyhyesti sanottuna: ympäristö eiohjaa evolutiivista muutosta vaan kulloi-nenkin saavutettu rakenne.Ympäristöllä on kriittisessä evoluutio-teoriassa vain negatiivinen, monia muun-nelmia estävä ja tukahduttava vaikutus. Seei pääasiassa määrää elinkelpoisuutta vaansen tekee eliön rakenne sisäisen valintame-kanismin kautta. Elävien olentojen sisäinenrakenne mahdollistaa tunkeutumisen van-hoihin ja uusiin ympäristöihin. Ympäristönrooli on siis passiivinen. Elävät olennotkykenevät hyödyntämään luontoa aktiivi-sesti ja joustavasti. Elävien organisaatioi-den perusmekanismeja ei voi ymmärtääympäristöön sopeutumisen kautta. Evoluu-tio ei tapahdu muuttuvien ympäristöolo-suhteiden ohjaamana vaan taloudellisuus-

tapahtumana jälkeläisten ylituotannon seu-rauksena. Se aiheuttaa taloudellisen kilpai-lutilanteen. Ympäristöllä on merkitystävain pienempien systemaattisten yksiköi-den erottumisessa (vrt perusryhmämuun-telu, II.3.6, VII.17.3).Evoluution systeemiteoreetikkojen (vrtIII.6. 3.7) kannattama organismien hierar-kianäkemys torjutaan ja tilalla on käsitysenergiamuutoksen tasoista.Myös synteettisen teorian käsitystä ge-neettisen rakenteen ja molekulaaristen pro-sessien roolista kritisoidaan. Kriittinenkinteoria pitää toki mutaatioita uusien muun-nelmien lähteenä. Organisaatio ja toteutu-neet morfologiset rakenteet kuitenkin mää-räävät, mitkä muutokset ovat mahdollisia.Rakenteellinen organisaatio ohjaa siis evo-luutioprosessia, ei geenitaso. Geenit voivattoimia vain ennalta määrätyn rakenteenpuitteissa. Konkreettista merkitystä kriitti-sellä evoluutioteorialla on esimerkiksi ar-vioitaessa yksinkertaisen ja monimutkaisenevolutiivista yhteyttä. Yksinkertaisia eliöi-tä ei voi yleisesti pitää alkuperäisinä, vaanne tulee ymmärtää alkuperäisten monimut-kaisempien esimuotojen yksinkertaisempi-na ja taloudellisempina muotoina. Selkä-jänteiset (joihin myös selkärankaiset kuu-luvat) eivät voineet syntyä madoista, joillaon yhtenäinen ontelo vaan muodoista, joil-la on paksu väliseinä tukena kuten nivel-madoilla. Toisena esimerkkinä mainitaanmuutos yksisoluisesta monisoluiseen. Mo-nisoluisuutta ei ymmärretä Haeckelin mal-lin mukaisesti solujen yhteenliittymisenävaan se seurasi toisena vaiheena kun yksi-soluisille oli ensin muodostunut sisäinenjäykistynyt rakenne.Kriittisiä huomioita: Kriittinen evoluutio-teoria kiinnittää huomion synteettisen teo-rian puutteisiin ja toistaiseksi huomaamattajääneisiin, mutta välttämätömiin evolutii-visen muutoksen edellytyksiin. Teoria pe-rustelee miten evoluutio ei toimi ja huo-mioi, että organismien rakenne tulee ensisijaisesti ottaa huomioon, jos halutaanmuotoilla kestävä kausaalinen evoluutio-teoria. Malleja ja argumentteja, joidenmukaan eliöiden rakennemuutokset olisi-vat lajihistorian aikana tapahtuneet meka-nistisesti uskottavasti, on esitetty vain hy-vin yleisellä tasolla. Kriittisen teorian mu-
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kaan taloudellisuuspaine synnytti moni-mutkaisuuden. Miten se tapahtui, jää epä-selväksi. Evoluutiolle mainitaan vain vält-tämättömät perusedellytykset ja hylätäänriittämättömät selitykset - erityisesti väite,että ympäristönmuutokset ovat muutostenmoottori. “Edellytys kaikkien oleellisten ra-kennesuunnitelmien synnylle oli se, ettäedeltäjissä toteutuivat rakenteen vaatimatennakkoehdot” (Gutmann 1989, s 136).Mistä elävien olentojen suurenmoiset ra-kenteet tulevat? Kriittinen evoluutioteoriaon enemmän teoria evoluution ennakko-ehdoista kuin varsinainen evoluutioteoria.Gutmann (1989, s 43) huomaa, että raken-teellisten perusyksiköiden säilyttäminen onmääräävä kaikille evolutiivisille tapahtumil-le. Evoluutioteorian ensimmäinen tehtäväei ole fylogeneettisen muutoksen, vaan elä-vien olentojen mekaanisen perusrakenteensäilymisen selittäminen. Samana pysymi-nen on prosessi, ei tila. Näin ei kuitenkaanselity uutuuksien evolutiivinen synty.
6.3.7 Evoluution systeemiteoria
Synteettisen teorian vaikeudet saivat jot-kut biologit 70- ja 80-luvulla tekemään työ-tä teorian laajentamiseksi. Näiden tiede-miesten mielestä kysymykset, joihin syn-teettinen teoria ei anna vastauksia, ovatmerkittäviä. Se ei esimerkiksi kykene se-littämään ilmiötä nimeltä synorganisaatio.Sillä tarkoitetaan samanaikaista ja yhteis-tä useiden rakenteiden muuttumista. Esi-merkkinä pohdimme jo kohdassa III.6.1 ni-säkkäiden kuuloluiden syntyä. Kuten jo ai-kaisemmin osoitettiin, täytyisi synteettisenteorian mallissa jokaisen rakenteen, jokaosallistuu yhden elimen rakentamiseen,aina odottaa kunnes muut osat mutatoitu-vat oikein. Tällaista ajallista kytkentää eitoistaiseksi ole havaittu.Tämä erityinen ongelma viittaa ylei-sempäänkin vaikeuteen, johon wieniläineneläintieteilijä Rupert Riedl on kiinnittänythuomiota: hänen mielestään ympäristönohjaama valinta ei riitä selittämään elävi-en olentojen oleellisia rakennepiirteitä(kriittisen teorian kannattajat eivät pidäympäristöä ollenkaan merkittävänä;III.6.3.6).

rakenne-geeni

yhteinen säätely

operaattori-geeni

Kuva 6.12 Evoluutionsysteemiteorian ydinajatus onse, että yksittäiset rakennegeenityhä uudestaan kytketään yhdenoperaattorigeenin alle. Näinyhteinen säätely ja harmooninenmuutos (evoluutio) tuleemahdolliseksi. Kuvassa tämäesitetään kuuloluiden vasara,alasin ja jalustin avulla. (Kaspar1978)

Määritelmä ja pääväittämät
Evoluution systeemiteoriassa tarkastel-laan genotyyppiä, fenotyyppiä ja ympäris-töä systeeminä, jonka osat ovat keskenäänvuorovaikutuksessa ja kehittyvät keskinäi-sessä riippuvuussuhteessa. Evoluutio ta-pahtuu monimutkaisena systeemitapahtu-mana. Synteettisessä teoriassa kuvattuaevoluutiomekanismia laajennetaan tekijälläsisäinen valinta: myös elävien olentojensäätely-, takaisinkytkentä- ja ohjausmeka-nismit vaikuttavat tähän itsevalintaan.Elävien järjestelmien oleellinen ominai-suus on niiden itsesäätelykyky. Synteetti-sen teorian kuvaama evoluutiomekanismitoimii vain jo annettujen rakenteiden jasäätelysysteemien puitteissa. Se olettaanäiden rakenteiden ja itsesäätelyn olevanjo olemassa, mutta ei selitä niiden syntyä.Evoluution systeemiteoria pitää itsesääte-lyä valinnan tärkeänä aspektina  ja tarkas-telee sitä eliöiden sisällä toimivana valin-tana (sisäinen valinta).Evoluution systeemiteoria tarkasteleeeliöitä hierarkisesti rakennettuina ohjaus-ja säätösysteemeinä. Myös genomi on senmukaan  hierarkisesti järjestynyt. Nykyäänon alettu ymmärtää tämän ohjauksen joi-takin puolia molekyylitasolla (regulaatio-proteiinit, homeoboksigeenit, vrt IV.7).Systeemiteorian mukaan genomin hie-rarkia syntyy vähitellen asteittaisen geeni-en kytkemisen kautta. Tällainen kytkentäon aina silloin järkevää (valintapositiivi-nen), kun se vastaa fenotyypin kytkentää.Myös sattumanvaraiset geenien kytkennät
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saattavat mahdollisesti kytkeä fenotyypintuntomerkkejä järkevällä tavalla. Valintasäilyttää nämä sattumanvaraisesti synty-neet kytkennät, jotka ankkuroivat fenotyy-pin muutokset genomiin.Oletetaan, että esimerkiksi nivelenevolutiivisessa muutoksessa täytyy viisigeeniä muuttua samanaikaisesti ja samaansuuntaan, jotta muutoksella olisi valinta-etu (fenotyyppinen kytkentä). Silloin onhuomattavan edullista, jos sattumanvarai-sen mutaatiomekanismin kautta nämä vii-si geeniä ovat yhden säätelygeenin alla,joka estää niiden toisistaan riippumatto-man muutoksen (genotyypin kytkentä,kuva 6.12). Silloin yksi ainoa mutaatio sää-telygeenissä voi vaikuttaa muutoksen kaik-kien sen alle alistettujen geenien yhteistoi-minnassa. Yhden ainoan mutaation osuma-tarkkuus kasvaa näin merkittävästi. Ku-vaannollisesti sanottuna mahdollisten mu-taatioaskeleiden arpaonni kasvaa geenienkytkennän kautta. Mutaatiot alistetuissageeneissä voivat vain siinä tapauksessa jää-dä pysyviksi, jos ne eivät häiritse kokonais-järjestelmää, jossa asiaan liittyvät geenitovat. Systeemin genomin osasten riippu-maton muuttuminen on näin estynyt.Systeemiteorian kannattajien käsityk-sen mukaan ajan kuluessa syntyy geeni-vuorovaikutussysteemi, epigeneettinensysteemi, geeniverkko, joka portaittainkopioi fenotyypin toimintariippuvuudet.Koon kasvaessa tämä geeniverkko saavut-taa tietyn vakauden. Kaikki yritykset tämänverkon purkamiseen johtavat vakaviin seu-rauksiin. Sisäinen valinta astuu tässä ku-vaan mukaan. Se estää geenien keskinäi-sen riippuvuuden purkautumisen (geneet-tinen koheesio) ja vaikuttaa eliön itsesää-telynä.Otamme tästä esimerkin. Oletetaan,että selkärankaisen silmän geenit ovat kyt-kettynä hierarkiseen järjestelmään siten,että ne voivat muuttua vain yhdessä ja sa-massa merkityksessä (sisäisen valinnanvaikutuksesta). Silloin tarvitaan paljon vä-hemmän yrityksiä nykyisen kaltaisen sil-män synnyttämiseksi yksinkertaisemmis-ta kantamuodoista kuin jos tällaista kytken-tää ei olisi. Synorganisaatio-ilmiö on mor-fologinen ilmaus geenien kehittyvälle kyt-

kennälle, joka johtaa  geenien hierarkiaavastaavaan tuntomerkkien hierarkiaan.Geenien asteittaisen kytkennän seu-rauksena mahdollisten tulevien muutostenrajat tulevat yhä ahtaammiksi, niin ettäevoluutioprosessi johtaa tiettyihin ominai-suuksiin (ortogeneesi, rinnakkaisevoluutio).Lisäseuraus tästä on se, että vakiinnuttu-aan monet eliön rakenteen perusominai-suudet eivät voi enää muuttua. Siten syn-tyy myös elävien olentojen maailmassahierarkinen systeemi.
Kriittisiä huomioita ja vastaväitteitä
Arvioimme kohdassa III.6.1 perusteellisestikäsitellyn esimerkkitapauksen pohjaltasynteettisen teorian selitysvoimaa. Osoi-timme, että synteettinen teoria ei kykeneselittämään kannulehden tai nisäkkäidenkuuloluiden syntyä. Evoluution systeemi-teoria ei auta meitä oleellisesti pidemmäl-le. Ei systeemiteoriakaan kykene antamaanvastausta kysymykseen millainen valinta-paine voisi aiheuttaa kannulehden pyydyk-sen osien syntymisen. Se ei myöskään ky-kene perustelemaan miksi erilaiset valmiinpyydyksen toiminnalle tärkeä geenit olisi-vat joskus kehityksen aikana kytkeytyneetyhteen. Mikä merkitys olisi ollut esimer-kiksi ruuansulatusnesteiden valmistukses-ta vastaavien geenien ja lehden muotoakoodaavien geenien yhteenkytkennästäniin kauan kuin pyydyksen  muut  tunto-merkit  ja  toiminnat  eivät vielä olleet ole-massa? Geenien kytkentä olisi ollut miele-kästä vasta sitten, kun kaikki pyydyksenosat olisivat geneettisesti jo olemassa. Täl-laisella tapauksella ei kuitenkaan olisi enäämitään tekemistä evoluution kanssa.Nisäkkään korvan kuuloluiden synnynvaikeudet ovat samankaltaisia. KohdassaIII.6.1 esitetyt kysymykset valintapaineis-ta, joiden olisi pitänyt synnyttää yksittäi-set muutokset (mm. kuuloluiden vaeltami-nen keskikorvaan), jäävät myös systeemi-teoriassa vastausta vaille, vaikka olettaisim-me, että kaikki kuuloluut olisivat samansäätelygeenin kontrollin alla (miten toden-näköistä sellainen tapahtuma olisi ylipää-tään?). Joka tapauksessa on ainakin peri-
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aatteessa mahdollista testata onko sellais-ta geeniä olemassa. Myöskään sisäiset va-lintavaikutukset eivät voisi vaikuttaa sellais-ta kehitystä. Jos leukanivelen luut muut-tuisivat täysin toisenlaisen funktion omaa-viksi luiksi, on oletettava, että purentaka-luston säätösysteemin on ajoittain ja osit-tain täytynyt pudota pois päältä. Tätä eikuitenkaan sisäinen valinta olisi sallinut.Sisäisen valintavaikutuksen mukaanot-taminen on tosin teoreettinen välttämät-tömyys, mutta tämäkin teoria uusien raken-teiden synnystä tuo mukanaan paljon uu-sia ongelmia, jotka synteettisessä teorias-sa katsotaan jo ratkaistuksi. Myös evoluu-tion systeemiteoria epäonnistuu makro-evoluution ongelmassa.Miten voisi systeemiteorian vaatimageenikytkentä syntyä? On oletettava, ettäseuraavat asiat tapahtuivat samanaikaises-ti: 1) promoottorialue (IV.7.2) kahdentuu(duplikaatio) ja 2) se liittyy tuhansien gee-nien joukossa juuri sen geenisekvenssineteen, johon sen tulisi liittyä. Tällaisen sat-tumanvaraisen osuman tarkkuus on hyvinheikko. Kuitenkin vain tällä tavoin aikai-semmin erikseen säädellyt geenit voisivatjoutua saman säätelyn alaiseksi. On myös3) oletettava, että näin kytkeytyneet gee-nit olivat aikaisemmin jonkun toisen sää-telyn alla, jota ei aivan ongelmitta voi kor-vata. Siksi täytyy irtikytketyn promootto-ri-rakennegeeni-yksikön myös samanaikai-sesti kahdentua, että alkuperäinen säätelysäilyisi. Lopuksi on myös huomioitava, ettägeenifunktio on yleensä pleiotrooppinen elisillä on kokonaisuutena monimutkainenvaikutusrakenne. On oletettavaa, että ku-vattu tapahtuma saisi geenin kokonaisvai-kutuksen romahtamaan. Tämä olisi tasa-painotettava samanaikaisesti sopivilla lisä-mutaatioilla. Koko kuviteltu tapahtumasar-ja on sen perustana olevien molekulaaris-ten ja geneettisten rakenteiden tarkastelunjälkeen tuskin hyväksyttävä evoluutiome-kanismi.Erityisesti kriittisen evoluutioteorian(III.6.3.7) edustajat kritisoivat systeemiteo-riaa siitä, että tarkastelun keskipisteessäovat geeni ja epigeneettinen systeemi eikäeliö kokonaisrakenteena. Genomista käsinei eliöiden muuttumista voi heidän mu-kaansa ymmärtää.

6.4 Yhteenveto
1. Jotkut esitellyistä makroevoluution me-kanismia koskevista perusteluista eivätpääsääntöisesti lähde liikkeelle havainnois-ta vaan makroevoluutioteoriasta, joka ole-tetaan todistetuksi. Havaittujen tosiasioi-den ja makroevoluutioteorian väliset risti-riidat korjataan lisäoletuksilla (pitkien ajan-jaksojen vaikutus, nopeat makroevoluutio-vaiheet). Nämä lisäoletukset ovat kuiten-kin pääsääntöisesti tai kokonaan sellaisia,joita ei voida tutkia.
2. Makroevoluution selitysyritykset esiso-peutumisen, additiivisen typogeneesin jakaksoistoiminnan avulla onnistuvat vainpienentämään ongelmaa tarjoamatta sii-hen mitään ratkaisua.
3. Evoluution systeemiteorian ja kriittisenevoluutioteorian kannattajat ovat samaamieltä tästä makroevoluution kritiikistä. Hepitävät selitysongelman poistamiseksi vält-tämättömänä teorian laajennusta tai jopasynteettisen teorian täydellistä korvaamis-ta. Nämä ehdotukset jäävät kuitenkin hy-vin yleiselle tasolle. Ne lähinnä paljastavatmakroevoluution harvoin huomioituja läh-tökohtaoletuksia, kykenemättä kuitenkaanantamaan sille uskottavaa mekanismia.
4. Geenitason tarkastelu osoittaa, että uu-sien anatomisten ja fysiologisten kokonai-suuksien synty lukuisin hyvin pienin aske-lin on hyvin epätodennäköinen prosessi,jota on äärimmäisen vaikea kokeellisestitutkia.


