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NIVOI SELEKCIJE I EVOLUCIJA INDIVIDUALNOSTI

APSTRAKT: U tekstu ¢u se baviti analizom transfera adaptivne vrednosti tokom ve-
likih prelaza u evoluciji i njegovog mesta u modelima selekcije na vise nivoa. Cilj
analize je da se pokaze kako evolucija socijalnog ponasanja moze da objasni nastanak
novih evolucionih individua.
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, Individualnost je izvedena osobina. **
Leo W. Buss

Hijerarhijsko prosirenja teorije prirodne selekcije omoguéilo je da se analiziraju
presudni aspekti fenomena velikih evolucionih prelaza (evolutionary transitions), tj.
nastanka novih oblika bioloske organizacije. Mnoga filozofska pitanja su zahvaljujuci
ovakvom pristupu dosla na dnevni red. Naime, za razliku od tradicionalne analize u
kojoj se postavlja pitanje da li prirodna selekcija favorizuje karakteristike koje poveca-
vaju adaptivnu vrednost jedinke ili grupe, u novijim analizama posmatra se istovreme-
no delovanje selekcije na razli¢itim nivoima. Ovakav pristup u literaturi se naziva
’selekcija na viSe nivoa’ (multilevel selection). Selekcija na vise nivoa kao forma selek-
cionih procesa moze, medutim, da se primeni i na drugaciji na¢in: buduci da su slozene
bioloske tvorevine nastale tokom evolucije od jedinica manje sloZenosti, sasvim je
opravdano pretpostaviti da su specifi¢ni selekcioni procesi na vise nivoa omogucili da
dode do integracije individue viSeg nivoa. Selekcija na vise nivoa, dakle, postaje vazno
objasnjavalacko orude u jednom ,,dijahronom* kontekstu (Okasha 2005, 1014).

1 Ovaj tekst je nastao u okviru projekata br. 179041 (Dinamicki sistemi u prirodi i drustvu:
filozofski i empirijski aspekti) i br. 41004 (Bioeti¢ki aspekti: moralno prihvatljivo u biotehno-
loski i drustveno moguéem) koje finansira Ministarstvo prosvete, nauke i tehnoloskog razvoja
Republike Srbije.
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Adekvatno odredenje individue u biologiji oduvek je bilo predmet rasprava. Po-
stoji nekoliko tipskih slucajeva u kojima se suoCavamo sa velikim tesko¢ama kada
zelimo da formuliSemo odgovarajucu koncepciju individualnosti. Kod organizama sa
klonalnom reprodukcijom, kod kojih izmedu jedinki nema nikakve razlike, postavlja
se pitanje da li je svaki klon nova individua. Takode, kada je re¢ o organizmima koji
tokom zivota prolaze kroz znacajne promene, npr. neke vrste biljaka, suo¢avamo se
sa pitanjem njihovog identiteta (Wilson 1999, 2 i sl.). Konac¢no, postavlja se i pitanje
da li o kolonijama socijalnih insekata mozemo da govorimo kao o individuama, bu-
duci da one predstavljaju grupe organizama koje poseduju mnogo visi stepen integra-
cije nego S$to je to uobicajeno karakteristi¢no za grupe (Michod, Nedelcu 2003, 64).
U mojoj analizi individua ¢e biti posmatrana u perspektivi evolucione istorije: poku-
Sacu da pokazem zasto individualnost moze da bude tretirana kao osobina koja je
evoluirala. Zato ¢e za analizu od znacaja prvenstveno biti pojam evolucione individue,
pod kojom se podrazumeva ,,jedinica koja funkcionise kao individua s obzirom na
selekcione sile” (Wilson 1999, 25). Individua, dakle, ne mora nuzno da bude organi-
zam, ona moZe da bude bilo koji entitet koji je podvrgnut selektivnom pritisku. Cinje-
nica da obi¢no pod individuom podrazumevamo organizam vise je pitanje intuicije i
navika, i nije obavezujuca u filozofskoj analizi.

Jedna od specifi¢nosti zivog sveta je njegova hijerarhijska organizacija: jedinice
manjeg stepena slozenosti su deo Sirih celina koje su slozenije organizovane. U ovim
celinama manje jedinice mogu da budu uklopljene jedna u drugu (geni, ¢elije, orga-
nizmi, grupe itd.), a mogu i da se medusobno preklapaju. Bilo da se radi o prvom ili
drugom slucaju, ova hijerarhijska organizacija je nastala tokom organske evolucije
zahvaljujuci prevazilazenju sukoba izmedu delova i celine. To znaci da je u procesu
nastanka bioloske hijerarhije doslo do promene selekcionog rezima. U srediStu moje
analize bice teorijska pitanja vezana za promenu delovanja selekcije, i to polazeci od
najvaznijeg efekta ove promene, a to je formiranje nove evolucione individue. Raz-
matracu jednu od najznacajnijih koncepcija evolucije individue i procesa selekcije
koji je u njoj pretpostavljen. Moja teza je da samo specifi¢ni oblici socijalne organi-
zacije dovode do optimalnog razreSavanja sukoba izmedu razlicitih nivoa bioloske
organizacije i da stoga kooperaciju i sukob treba shvatiti kao najopstije relacije koji
reguliSu procese bioloske integracije. Pritom je integracija shvacena kao nastanak
nove evolucione individue. Adaptivna vrednost, kao izraz $ansi koje jedinka ima da
prezivi i da se reprodukuje, na drugaciji nacin je zavisna od dogadaja velikih evolu-
cionih prelaza nego $to je to slucaj kod uobicajenih mikroevolucionih promena. Ona
¢e u tekstu biti tretirana kao najpogodnija predstava promene selekcionog rezima. U
prvom delu teksta bavicu se koncepcijom zajednicke sudbine, koja u starijim raspra-
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vama o jedinicama selekcije sluzi kao objasnjenje grupne selekcije. Tretiracu je kao
idealizovani model procesa integracije jednostavnijih bioloskih jedinica u slozenije.
U drugom delu teksta ¢u da razmatram implikacije pomenutog hijerarhijskog prosi-
renja teorije selekcije u kontekstu problema velikih evolucionih prelaza. U trecem
delu ¢u da analiziram pojam reorganizacije adaptivne vrednosti. Cilj teksta je da se
pokaze kakva je veza izmedu socijalne organizacije i adaptacije u procesu nastanka
evolucione individue. Samo ova veza, zapravo, dozvoljava da se o individualnosti
govori kao o izvedenoj karakteristici.

Model zajednicke sudbine

Zajednicka sudbina (common fate) je ideja koja bi trebalo da nam pomogne da
objasnimo kako je doslo do integracije jedinica nizeg stupnja kompleksnosti u visi,
kompleksniji stupanj organizacije (Sober, Wilson 1994, 549). Jedinice odredenog
nivoa imaju zajednicku sudbinu kada su kompetitivni odnosi medu njima uspe$no
nadvladani kooperativnim odnosima. Ovim procesom kompeticija se zapravo preme-
Sta na visi stupanj bioloSke organizacije. Zamislimo slucaj visecelijskog organizma:
izmedu Celija koje su deo organizma moguca je kompeticija uglavnom samo u formi
patoloskog procesa (kancer je oCigledan primer). Kada je re¢ o normalnim procesima,
kompeticija je moguc¢a samo medu organizmima. Da li ovo predstavlja odsudan argu-
ment u prilog tome da selekcija ne moze da se dogada na nivou nizem od integrisane
celine? Svakako da ne predstavlja. On samo tvrdi da od trenutka kada postoji integra-
cija na visem nivou, selekcija na nizem nivou uglavnom favorizuje kooperaciju.

Sta nam govori model zajedni¢ke sudbine? ’Zajedni¢ka sudbina’ predstavlja skra-
¢eni opis grupne selekcije. Drugim re¢ima, kod grupne selekcije Sanse za prezivljava-
nje i reprodukciju jedinica nizeg stupnja su jednake i one zavise od vise jedinice: ,,Kada
se dogada grupna selekcija, svi organizmi u istoj grupi su povezani zajedni¢kom sud-
binom* (Sober 1980, 107). Sober (Sober) i Vilson (Wilson) koriste analogiju izmedu
evolucije sebi¢nog i kooperativnog ponasanja, s jedne strane, i sudbine razli¢itih gen-
skih alela u slucaju mejotickog vodenja (meiotic drive), sa druge, da bi razjasnili neke
vazne aspekte navedenog modela. Da kazemo prvo nekoliko rec¢i o fenomenu mejotic-
kog vodenja. Kod organizama sa seksualnom reprodukcijom svaki gen ima jednake
Sanse da bude prenesen u sledecu generaciju. Medutim, u nekim situacijama, u proce-
su mejoze, tj. deobe polne Celije, neki genski aleli bivaju zastupljeniji od drugih. Tada
pravimo razliku izmedu alela koji je u vecoj meri zastupljen, tzv. vodeceg alela (V) i
onoga koji je normalan (N), tj. zastupljen je u skladu sa predvidanjima mendelovske
genetike. Za potrebe analize, ne postoji nikakva prepreka da prvi alel posmatramo kao
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sebican (S), a drugi kao altruisti¢an (4), jer vodeéi alel obezbeduje svoju vecu zastu-
pljenost u slede¢im generacijama na racun normalnog alela. On predstavlja sebi¢ni
element. Nacelno posmatrano, za organizam kao celinu, kompetitivni odnosi izmedu
njegovih sastavnih delova predstavljaju potencijalno opasan proces. Selekcija na nivou
organizma bi, dakle, trebalo da deluje protiv njih. S druge strane, mejoti¢ko vodenje je
proces o kojem postoji zadovoljavajuce empirijsko svedocanstvo. Zato ovaj fenomen
jeste dobra ilustracija za situaciju u kojoj postoji sukob izmedu delovanja selekcije na
razli¢itim nivoima bioloske organizacije. On nam omogucava da tvrdimo da je ,,evo-
lucija Vi N alela izomorfna evoluciji Si 4 fenotipova“ (Sober, Wilson 1994, 550).
Primer jasno pokazuje da grupna selekcija moze da bude efikasna samo ako svi
geni u organizmu dele zajedni¢ku sudbinu, tj. ako imaju iste Sanse da budu preneseni
u sledecu generaciju. U slucaju sukoba, kao $to je to kod mejotickog vodenja, odvijaju
se .1 genska i organizmicka selekcija koje deluju u suprotnim pravcima“ (Sober, Wilson
1994, 550). Sasvim je ocigledno zasto kompetitivni odnosi, tj. sebi¢nost ugrozava je-
dinstvo grupe. Na prvi pogled je, medutim, nejasno zasto bi to bio slu¢aj kada je re¢ o
mejotickom vodenju. Da bismo razumeli ovu analogiju neophodno je da navedene
relacije izrazimo u terminima adaptivne vrednosti. Posluzi¢emo se za pocetak idejom
koja pociva na svakodnevnoj intuiciji. Naime, za jedinke koje dele zajedni¢ku sudbinu
Cesto se kaze i da su "u istom ¢amcu’. To je izraz koji Dokins (Dawkins) koristi da bi
izrazio ideju pomocu koje Sober i Vilson Zele da objasne grupnu selekciju: ,,Kada je
re¢ o prezivljavanju bilo kog pojedinac¢nog tela, svi njegovi geni su u istom ¢amcu.
Cesto se dobar gen nade u losem drustvu, i deli telo sa lo§im genom koji ubije telo u
detinjstvu‘ (Dawkins 2006, 38). Obi¢no se smatra da prirodna selekcija moze da delu-
je ako postoji nasledna varijabilnost u adaptivnoj vrednosti, tj. ako se organizmi razli-
kuju u pogledu neke nasledne osobine koja je za njih od adaptivnog znacaja. Adaptiv-
na vrednost izrazava Sanse jedinke da prezivi do polne zrelosti i oekivani broj njenih
potomaka. Ovaj pojam je savremena verzija Darvinovog shvatanja da prirodna selek-
cija favorizuje osobine koje su korisne za organizam. Bioloske analize su, doduse,
pokazale da visoka adaptivna vrednost ne mora u svakom slucaju da se poklapa sa
korisno$¢u osobine, ali u velikom broju slucajeva osobina sa velikom adaptivnom
vredno$cu je i korisna za prezivljavanje i reprodukciju jedinke koja je poseduje. Vide-
li smo kako izgleda ideja koja stoji u osnovi darvinovske evolucije shvac¢ene kao pro-
mene ucestalosti gena: u datoj populaciji ¢e zahvaljujuci delovanju prirodne selekcije
tokom generacija rasti ucestalost gena/osobina sa ve¢om adaptivnom vrednoscu, a
opadacée onih sa manjom. Drugim recima, jedinke koje poseduju osobine sa ve¢om
adaptivnom vrednos$¢u imace veci broj potomaka na koje ¢e preneti ovu osobinu, i
zahvaljujuéi tome, osobina ¢e se prosiriti u populaciji. Dakle, iako u savremenoj evo-
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lucionoj biologiji postoje i drugacija shvatanja adaptivne vrednosti (kao o¢ekivanog
broja unuka, kao dispozicije itd.) adaptivnu vrednost je najjednostavnije izraziti kao
oc¢ekivani broj potomaka, tj. kao reproduktivni uspeh jedinke (up. Sober 2001).

1z dosadasnje analize je jasno da varijabilnost mora da se pojavljuje na odredenom
nivou bioloske organizacije da bi se na tom nivou odigravala selekcija. Ako je re¢ o
individualnoj selekciji, relevantna je varijabilnost koja postoji medu jedinkama, a ne
ona koja postoji medu grupama jedinki. Razmotrimo jo§ jednom pomenutu metaforu
sa Camcem. Zamisliva je situacija u kojoj se jedinke koje se nalaze u istom ¢amcu
razlikuju u pogledu neke osobine koja moze da bude od znacaja u datoj situaciji: neke
bolje podnose nepovoljne vremenske prilike od drugih, sposobnije su duze da trpe
glad i zed, ne pate od morske bolesti, i to im moze obezbediti prednost u odnosu na
druge saputnike i obezbediti im da prezive. To, medutim, nije smisao metafore na koji
se ovde oslanjamo: ’biti u istom ¢amcu’ znaci da uprkos medusobnim razlikama svi
dozivljavamo istu sudbinu. Analogija sa ekipnim sportom je sasvim primerena: uspeh
pojedina¢nog igraca zavisi od uspeha ekipe, 1 ako ekipa loSe igra, pojedinac gubi
utakmicu bez obzira na to $to dobro igra. To je poenta Dokinsove tvrdnje o loSem
drustvu u kojem dobri geni mogu da se nadu. Da bih ovo razjasnila, pozvacu se opet
na primer kancera. Prema prihvac¢enoj predstavi o karcinogenezi, maligni tumori na-
staju zahvaljujuci geneti¢kim mutacijama (up. Bertolaso 2016, 18), koje kancerskim
¢elijama omogucavaju da se ponasaju sebi¢no u odnosu na ostale ¢elije u organizmu:
one koriste resurse kojim organizam raspolaze da bi oblikovale tumor koji ugrozava
opstanak samog tog organizma. Ipak, za razliku od stranih patogena, npr. virusa, kan-
cerske celije dele sudbinu organizma u kojem su se razvile i propadaju zajedno sa njim.
Dakle, da bi selekcija na viSem nivou bila efikasna, adaptivne vrednosti nizih jedinica
moraju da postanu irelevantne. Tako, ¢ak i ako medu jedinicama niZeg nivoa zapocne
proces selekcije nezavisan od selekcije na visem nivou (tj. ukoliko varijabilnost u
adaptivnoj vrednosti medu ovim jedinicama postane kauzalno relevantna), ukoliko je
jedinica viSeg nivoa integrisana, sve jedinice deli¢e zajedni¢ku sudbinu.

Treba, medutim, obratiti paznju na jo$ jedan vazan aspekt, a to je pitanje grupnih
karakteristika. Da li je neka sportska ekipa uspesna zato $to je svaki njen ¢lan dobar
sportista, ili postoji neka karakteristika koju poseduje samo ekipa kao takva i koja nije
puki zbir karakteristika njenih ¢lanova? Odgovor, naravno, zavisi od toga o kojem
sportu je re¢. Ako je u pitanju ekipni sport, kao $to je, recimo, kosarka, specifi¢éne
interakcije izmedu igraca mogu proizvesti neku kolektivnu karakteristiku, nazovimo
je ’uigranost’, koja ne bi mogla da se svede na kvalitete pojedinac¢nih igraca. Popula-
ran izraz ’ekipa snova’ ima upravo to znacenje: to je ,,grupa ljudi za koju se smatra da
poseduje savrSenu kombinaciju talenata® (Collins English Dictionary, kurziv moj).
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Ako je, s druge strane, re¢ o individualnom sportu, na primer o plivanju, *ekipa’ nema
znacenje kao u prvom slucaju. Uspeh koji ekipa ostvari na takmicenju samo je zbir
rezultata koje su postigli pojedinacni plivaci. Da li, onda, *zajednicka sudbina’ podra-
zumeva da grupa poseduje neko emergentno svojstvo, tj. da celina poseduje neko
svojstvo koje nijedan njen sastavni deo ne poseduje? Vazno je naglasiti da to ne mora
da bude slucaj: ,,grupna selekcija ne zahteva da grupni fenotip bude *emergentan’*
(Sober, Wilson 1994, 543). Ista adaptivna vrednost svih jedinki ,,uslovljena je time $to
su ¢lanovi iste grupe® (Sober 1980, 107). I obrnuto, jedinke koje su u svakom pogle-
du bioloski identi¢ne mogu da imaju sasvim razli¢itu adaptivnu vrednost zato §to se
grupe kojima pripadaju medusobno razlikuju. To, medutim, ne znaci da karakteristike
grupe ne mogu da se objasne pozivanjem na karakteristike njenih ¢lanova, barem ne
u svim slucajevima. Da vidimo kako to izgleda kada je re¢ o analogiji izmedu mejo-
tickog vodenja i sebicnih i altruisti¢nih fenotipova.

Ako navedenu situaciju posmatramo sa pozicije individualne selekcije, jasno je
da altruisti¢ni fenotip, kao i normalan alel, ima nizu adaptivnu vrednost od alternativ-
nog fenotipa/alela: altruista smanjuje svoju adaptivnu vrednost time $to deluje u korist
druge jedinke, a normalan alel kod mejoti¢kog vodenja ima manje Sanse od vodeceg
alela. Ovo je proces kompeticije koji postoji medu navedenim entitetima. Obicno se
kaze da je altruizam, uprkos pomenutim problemima, mogao da evoluira zahvaljuju-
¢i tome Sto pruza znacajne prednosti grupi: grupe altruista su superiorne u odnosu na
grupu egoista, buducéi da su altruisti spremni da se zrtvuju za interese grupe. Situacija,
medutim, nije tako jednostavna. Zato je neophodno da vidimo kakav je ocekivani
ishod procesa kompeticije o kojem sam prethodno govorila. Naime, iako sebi¢ne je-
dinke uspesnije Sire svoj gen za sebi¢nost, tokom generacija se moze ocekivati da one
zahvaljujuéi fiksiranju sebi¢nog ponasanja u populaciji budu okruzene iskljuéivo dru-
gim sebi¢nim jedinkama, i da njihova sebi¢nost ima mnogo nizu adaptivnu vrednost
nego u situacijama kada su bile okruzene altruistima. Nesto sli¢no moze da se tvrdi i
za vodeci alel: tokom generacija, adaptivna vrednost ove varijante ¢e se smanjivati,
buduci da se njegove prednosti manifestuju samo u kompeticiji sa normalnim alelom.
Zakljucak je, ¢ini mi se, o¢igledan. Da bi odredene karakteristike posedovale selek-
cione prednosti, grupe u kojima se one pojavljuju moraju da budu strukturirane na
specifi¢an nacin: altruisti su favorizovani kada su asocirani sa altruistima, vodec¢i alel
je favorizovan kada je asociran sa normalnim alelom. Cinjenica da su neke karakteri-
stike koje su Stetne za jedinku korisne za grupu, i da iz tog razloga mogu da evoluira-
ju, izrazava samo zavrsni stupanj procesa formiranja grupe.

Kriticari koncepcije zajednicke sudbine isti¢u da ovakva analiza dovodi do po-
greSnih zakljucaka zato $to se u njoj ne pravi razliku izmedu objekta koji predstavlja
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jedinicu selekcije i svojstva koje obezbeduje ,,kauzalnu bazu za diferencijalni uspeh*
tog objekta (Walton1991, 417). Koji je smisao ove kritike i kakve implikacije ima za
uvide koje model zajednicke sudbine pruza? Videli smo da je jedinica selekcije onaj
entitet ¢ija varijabilnost omogucava delovanje selekcije, tj. diferencijalnu reproduk-
ciju. Ako svi geni koji se nalaze u istom organizmu dele istu sudbinu, onda je razlika
u adaptivnoj vrednosti pojedina¢nih gena nebitna. To je jednostavna posledica mode-
la zajednicke sudbine, i kada prihvatimo ovaj model koji je veoma intuitivan, posle-
dica nam se ¢ini takorec¢i prirodnom. Ona je, medutim, veoma neobicna. Jer, ako
’zajednicka sudbina’ treba da posluzi tome da objasnimo kako selekcija deluje isto-
vremeno na razli¢itim nivoima, onda je ona pogodnija da objasni ishod ovog delova-
nja nego sam proces. Setimo se primera sa mejotickim vodenjem: selekcija na nivou
organizma zahteva da svi geni u organizmu imaju iste Sanse, selekcija na nivou poje-
dinac¢nih gena daje veée Sanse vode¢em alelu nego normalnom. O ovoj selekcionoj
epizodi model zajedni¢ke sudbine zapravo ne moze nista da nam kaze, bududi da je
neophodno da svi geni u organizmu imaju istu adaptivnu vrednost da bi uopste imali
zajednic¢ku sudbinu. Dakle, organizam se ovde pre posmatra kao dobro integrisana
grupa nego kao entitet koji moze da se odredi nezavisno od delovanja selekcije na
nizem nivou. On se odreduje preko kriterijuma koji su formulisani za delovanje grupne
selekcije: ,,...nesto analogno Soberovom kriterijumu grupne selekcije je zadovoljeno
na organizmi¢kom nivou gde je svaki organizam sada okarakterisan kao grupa gena*
(Walton 1991, 420). Znacaj ovih kriti¢kih primedbi tesko je preceniti. One ukazuju ne
samo na slabosti ideje zajednicke sudbine, ve¢ i na njenu mogucu specificnu objas-
njavalacku upotrebu. U daljoj analizi poku$acu da pokazem zasto je ova ideja pogod-
na za razumevanje velikih prelaza u evoluciji u kojima se formiraju nove jedinice
selekcije.

Da sumiramo zakljucke koji su od znacaja za dalju analizu. Koncepcija selekcije
na vise nivoa pokazuje da procesi koji se dogadaju na razli¢itim nivoima bioloske
organizacije mogu da budu suprotstavljeni i da njihovi efekti mogu da budu sasvim
razliciti. Ako su odnosi izmedu jedinki nizeg nivoa sloZenosti kompetitivni, to, na duzi
rok, ne mora da dovede do fiksiranja jedinke koja poseduje osobinu sa ve¢om adap-
tivnom vrednoscu. Jer, ukoliko je visi nivo ¢iji su one ¢lanovi integrisan na takav
nacin da jedinke imaju zajedni¢ku sudbinu, varijacije u adaptivnoj vrednosti medu
njima bi¢e beznacajne. Dakle, da bi se selekcija efikasno odvijala na nivou grupe,
varijacije u adaptivnoj vrednosti moraju da budu potisnute na svim nivoima, osim na
grupnom (Sober, Wilson 1994, 550). Drugim re¢ima, nijedna jedinka koja sa drugim
¢lanovima svoje grupe deli zajedni¢ku sudbinu ne moze biti uspesnija od ostalih: ,....
da bi ¢lanovi grupe imali ’zajedni¢ku sudbinu’, neka svojstva grupe moraju da imaju
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efekat koji ih (¢lanove grupe, primedba moja) stavlja ’u isti camac’ (Sober, Wilson
1994, 551). Medutim, iako model zajednic¢ke sudbine dozvoljava da se adekvatno
formuliSu uslovi koji su neophodni za delovanje grupne selekcije, ostaje nejasno kako
nastaje situacija u kojoj jedinke pocinju da dele zajedni¢ku sudbinu. Kritika ove za-
misli je to jasno istakla. Pravo pitanje je, dakle, kako nastaju grupe koje su integrisa-
ne u dovoljnoj meri da ispunjavaju navedeni kriterijum. Jer, problemi koji su vezani
za ¢vrstu integraciju grupa nisu zanemarljivi, buduéi da jedinice koje sadinjavaju
grupe mogu da imaju razlicite interese koji se teSko mire. Ovi problemi ¢e biti tema
narednih poglavlja.

Hijerarhijsko proSirenje teorije selekcije i veliki evolucioni prelazi

Rasprava o jedinicama selekcije jedna je od najdugotrajnijih i najkomplikovanijih
u filozofiji biologije. Medu autorima ne postoji saglasnost o tome koja pitanja se uop-
Ste razmatraju u ovoj diskusiji (Lloyd 2008, 69) i da li su ’jedinice selekcije’ 1 'nivoi
selekcije’ istoznacni. lako u analizi ove izraze koristim kao istozna¢ne, smatram da je
korisno uputiti na neke vazne nijanse. Naime, rasprava o delovanju selekcije ukljucu-
je 1 pitanje razlike izmedu replikatora i interaktora, Stavise, pojedini autori su insisti-
rali na tome da se ova rasprava u potpunosti formuliSe u terminima navedene razlike.
Replikator se definise kao ,,entitet koji direktno u replikaciji prenosi svoju strukturu®,
a interaktor kao ,,entitet koji je kao kohezivna celina u direktnoj interakciji sa svojom
sredinom na takav nacin da je replikacija diferencijalna“ (Hull 1980, 318)?. Da li ovo
razlikovanje dozvoljava da pitanje individualne i grupne selekcije kojim smo se ba-
vili u prethodnom poglavlju izrazimo na drugaciji na¢in? Grupa u kojoj dominira
individualna selekcija sastoji se od jedinki ¢ija razlika u adaptivnoj vrednosti odredu-
je delovanje selekcije. Jedinke, tj. organizmi zahvaljujuci specificnoj interakciji sa
svojom zivotnom sredinom omogucavaju diferencijalno umnozavanje jedinica nizeg
stupnja, u ovom slucaju gena. Pitanje je Sta se desava kada je rec o grupnoj selekciji.
Ako bismo hteli da pratimo prethodnu analiti¢ku shemu, morali bismo da tvrdimo da

2 Dokins ne govori o interaktoru, ve¢ o nosacu (vehicle) u smislu organizma kao jedinice koja
nosi gene shvacene kao replikatore (up. Dawkins 2006, 24). Smisao ovog razlikovanja je da
se naglasi da organizmi/nosaci imaju ogranic¢eno trajanje, buduci da ne mogu da prave svoje
kopije. Geni/replikatori, s druge strane, imaju sposobnost proizvodnje sopstvenih kopija i tako
obezbeduju svoj prelazak u narednu generaciju. Razlika izmedu replikatora i interaktora nije
apsolutna, neke strukture mogu istovremeno da se posmatraju i kao jedno i kao drugo. Tako,
na primer, za organizme sa aseksualnom reprodukcijom mozemo da tvrdimo da su interaktori,
bududi da se nalaze u neposrednoj interakciji sa svojom sredinom, ali i da su replikatori, jer se
organizam replikuje u celini (Hull 1980, 321).
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se grupa pojavljuje kao interaktor, tj. da je u pitanju kohezivna celina koja jedinkama
koje je sacinjavaju obezbeduje diferencijalnu replikaciju. Rekla bih da je ovo tvrdnja
sa kojom bi se malo ko slozio, buduc¢i da ona implicira da grupa kao celina interaguje
sa sredinom, nadalje, ona ne dozvoljava da se problematizuje postojanje kolektivnih
adaptacija, i kona¢no, ona pretpostavlja da se jedinke razmnozavaju tako $to prave
sopstvene kopije. Vrati¢u se ovim primedbama nakon $to razmotrim specifi¢nost no-
vog konteksta u kojem je teorija selekcije pocela da se razvija, a to je kontekst velikih
prelaza u evoluciji.

Veliki prelazi u evoluciji su dogadaji u kojima nastaju nove individue, ali ne u
smislu novih jedinki ve¢ postojecih vrsta, ve¢ novih oblika bioloske organizacije koji
predstavljaju i nove jedinice selekcije. To znaci da zahvaljujuéi nekom od ovih prelaza
selekcija dobija novi predmet delovanja. Ovaj tip dogadaja moze da se definise na ra-
zli¢ite nacine. Neki autori smatraju da je njihova osnovna karakteristika promena u
,»hacinu na koji se informacija prenosi izmedu generacija“ (Maynard Smith, Szathmary
1995, 6). Ako posmatramo paradigmati¢an slucaj prelaza iz jednocelijskog u visecelij-
ski oblik zivota, to bi znacilo da se kod visecelijskih organizama razmnozavanje vise
ne odvija u formi ¢elijske deobe, vec se izvestan broj ¢elija izdvaja i on omogucéava
dalje prenosenje naslednih informacija. U ovom slucaju, prenosenje informacija veza-
no je za razlikovanje somatskih i polnih ¢elija. Tako postanak nove evolucione indivi-
due (viSecelijskog organizma iz naseg primera) moze da se veze za promenu nacina
razmnozavanja (Buss 1987, 171). U razmnozavanju ove individue ne ucestvuju sve
¢elije, ve¢ samo celije koje su specijalizovane za reproduktivnu funkciju. Kakvu ulogu
u ovom okviru ima teorija selekcije, tj. ideja o selekciji na vise nivoa?

Model zajednicke sudbine o kojem smo ranije govorili razvijen je u raspravi o
jedinicama selekcije, u kojoj se hijerarhijska organizacija bioloskog sveta uzima kao
gotova Cinjenica. U toj raspravi postavlja se pitanje da li su jedinica selekcije geni,
organizmi ili grupe. U analizi velikih prelaza u evoluciji ovo vise nije slucaj, cilj ana-
lize je sada da se pokaze kako je bioloski svet evoluirao kao hijerarhijski organizovan.
Nastanak kompleksnih bioloskih tvorevina tokom organske evolucije moze se prika-
zati na jednostavan nacin: jedinice koje su izvorno bile samostalne u pogledu preziv-
ljavanja i reprodukcije stupile su u interakcije koje su uslovile da one, tokom vremena,
izgube svoju samostalnost i da formiraju novu evolucionu individuu. Ovo, takode,
moze da se izdvoji kao jedan od bitnih aspekata velikih prelaza u evoluciji: ,,jedna od
klju¢nih zajednickih osobina za mnoge velike prelaze bilo je uvecanje nivoa bioloske
organizacije, ili pojava nove vrste individue* (Calcott 2011, 38.). To znaci da su jed-
nostavnije jedinke formirale kolektiv koji je dostigao kriti¢an stepen integracije i
proizveo novi oblik bioloske organizacije. Modeli selekcije koja je usmerena na ra-
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zli¢ite bioloske jedinice sada se ne primenjuju na hijerarhijski organizovane jedinice
u vremenskih okvirima koji ne premasSuju nekoliko generacija, ve¢ na procese formi-
ranja ovakvih jedinica koji zauzimaju velike vremenske periode. Hijerarhijsko prosi-
renje teorije selekcije (up. Lewontin 1970, Lloyd 2008, 59) koje je omogucilo da se
prati istovremeno delovanje selekcije na razli¢itim nivoima, sada obezbeduje uvid u
procese koji su obezbedili nastanak tih nivoa, tj. njihovu integraciju u novu individuu.
U ovoj ,,dijahronoj perspektivi‘ teorija selekcije na vise nivoa ima sasvim posebno
mesto (Okasha 2008, 152), budu¢i da se pomocu nje objaSnjava kako su se generisali
novi bioloski nivoi. Videli smo prethodno da se nastanak kompleksnih bioloskih tvore-
vina predstavlja kao proces gubitka individualnosti kroz koji prolaze jedinice nizeg
stepena slozenosti da bi se formirala kompleksnija individua. Ova predstava je, naravno,
veoma pojednostavljena, ali ona, u osnovi, odgovara onome $to biolozi podrazumevaju
pod velikim prelazima. Sasvim je jasno da kolektivi o kojima je re¢ moraju da se zasni-
vaju na veoma specificnim interakcijama izmedu svojih ¢lanova, moglo bi se, Stavise,
re¢i da se u ovakvim slu¢ajevima podrazumeva neka vrsta regulisanog socijalnog po-
nasanja. Da vidimo sa kojim se sve problemima suo¢avamo u ovakvoj analizi. Pretpo-
stavka je, dakle, da prvobitno postoje jedinke koje su u stanju da samostalno prezive i
da se reprodukuju. Pitanje je zasto bi se one odrekle ove samostalnosti. Jednostavna
logika selekcionih procesa namecée odgovor da one zauzvrat nesto dobijaju. To je pitanje
na koje svako objasnjenje velikih evolucionih prelaza mora da odgovori: kako se kom-
penzuju Stete koje proizlaze iz gubitka samostalnosti? Naime, jedinka koja se odrice
svoje samostalnosti smanjuje sopstvenu adaptivnu vrednost. Ako posmatramo situaciju
u kojoj udruzeni jednocelijski organizmi formiraju visecelijski organizam, smanjenje
adaptivne vrednosti ogleda se u nemogucnosti da integrisani delovi samostalno prezive
i da se reprodukuju. Njihova sudbina od trenutka nastanka visecelijskog organizma u
potpunosti zavisi od njega. Drugo pitanje, koje je mozda i komplikovanije od prvog, je
kako se ovi sistemi odrzavaju, tj. na ¢emu se zasniva njihova stabilnost (Okasha 2005,
1014). Kao $to smo videli ranije u analizi, stabilnost grupa je sama po sebi problem,
buduc¢i da moze da se oCekuje da ¢lanovi grupe imaju suprotstavljene interese. Stoga
modeli grupne selekcije koji su razvijeni da bi se objasnila moguénost stabilne i trajne
saradnje u grupi predstavljaju vazan oslonac za analizu velikih prelaza u evoluciji. Ovi
modeli omogucavaju da se o nastanku novih evolucionih individua razmislja u termini-
ma posredovanja sukoba do kojih dolazi u kontekstu kooperacije. U njima se uspomo¢
ideje reorganizacije adaptivne vrednosti evolucija bioloske hijerarhije tumaci kao po-
sledica ,,serije evolucionih prelaza u individualnosti...“ (Michod, Herron 2006, 1406).
Pre nego Sto predem na analizu modela reorganizacije adaptivne vrednosti, zelela
bih da pitanje evolucionih prelaza povezem sa razlikovanjem izmedu replikatora i inte-
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raktora, koje sam ranije pomenula. Na¢elno posmatrano, ¢ini se da je u kontekstu velikih
evolucionih prelaza opravdanije koristiti izraz "nivoi selekcije’ nego ’jedinice selekcije’,
budu¢i da posmatramo genezu hijerarhijski organizovanih struktura. Da li to ima neke
veze sa razlikom izmedu replikatora i interaktora? U analizi modela zajednicke sudbine
govorila sam o odnosima gena i organizma, ali i ¢elija i organizma. Entiteti kao §to su
¢elije u potpunosti zadovoljavaju stroge kriterijume odredenja nivoa u bioloskoj hije-
rarhiji, prema kojima su manje jedinice deo vecih, izmedu njih postoje specifi¢ne inte-
rakcije, 1, §to je u ovom sluc¢aju veoma vazno, ,.entiteti nizeg nivoa moraju da budu
homologni sa organizmima koji mogu samostalno da zive, bilo da su oni postojeci ili
izumrli* (McShea 2001, 408). Simptomati¢no je, medutim, da se ¢elije zapravo ne po-
javljuju u tradicionalnoj raspravi o jedinicama selekcije. Njihova tematizacija je posta-
la moguca tek kada je teorija selekcije na vise nivoa pocela da se primenjuje u analizi
velikih prelaza u evoluciji. U ranijoj raspravi pojedinacne ¢elije nisu bile ubedljiv primer
ni replikatora ni interaktora, buduci da su bile videne samo kao sastavni deo visecelij-
skog organizma. Ovde je takode vazno naglasiti da hijerarhija za koju sam zaintereso-
vana nije apsolutna (kao S§to, verovatno, nije apsolutno zadovoljavajuéi nijedan skup
kriterijuma odredenja nivoa), ona je relativna u odnosu na delovanje prirodne selekcije.
Jer, kada se govori o procesu formiranja nove evolucione individue, onda se postavlja
pitanje da li strukture (u ovom slucaju ¢elije) ¢ijom integracijom su ove individue na-
stale (viSecelijski organizmi) predstavljaju ,,pravu vrstu entiteta da bi ucestvovale u
procesu selekcije” (Brandon 1988, 60)*. Rekla bih da rekonstrukcija evolucije komplek-
snih bioloskih tvorevina pruza oslonac za odgovor na pitanje o selekcionom statusu
entiteta kao Sto su, na primer, ¢elije. One u epizodi nastanka visecelijskih organizama
predstavljaju jednog od sredi$njih aktera selekcionih procesa, i to u ulozi interaktora.
Ovu tvrdnju pokusacu da obrazlozim u slede¢em poglavlju.

Reorganizacija adaptivne vrednosti

U analizi modela zajednicke sudbine videli smo da selekcija moze da bude efika-
sna na odredenom nivou samo ako su varijacije u adaptivnoj vrednosti na svim ostalim
nivoima potisnute. Dalja analiza dovela nas je do tvrdnje da ,,u svakom slucaju kada
na datom nivou postoji selekcija, entiteti na tom nivou su interaktori* (Brandon 1988,
61). Da li su ove dve tvrdnje u suprotnosti ili mozemo obe da koristimo kao oslonac
za analizu velikih prelaza u evoluciji? Da bismo odgovorili na ova pitanja neophodno

3 ,,.Dabismo imali eksplanatornu hijerarhijsku teoriju selekcije, potrebna nam je hijerarhija pravih
vrsta jedinica® (Brandon 1988, 60).
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je da navedene tvrdnje dodatno analiziramo. Model zajedni¢ke sudbine sasvim ekspli-
citno operise standardnim shvatanjem prema kojem je evolucija promena ucestalosti
alela u populaciji. Genski aleli su paradigmatican primer replikatora. U tvrdnji o ni-
voima selekcije kao o interaktorima, s druge strane, ne govori se uopste o replikatori-
ma, ve¢ se posmatra fenotipska evolucija®. Sober i Vilson, koji su razvili prvi model,
odbijaju pristup koji govori iskljucivo o interaktorima. Brendon (Brandon), koji ra-
zvija ovaj pristup, tvrdi da je nesaglasnost prividna. O ¢emu je, zapravo, re¢?
Perspektiva koja dozvoljava da se o evolucionim promenama govori u terminima
fenotipa takode dozvoljava, po mom misljenju, da se napravi razlika izmedu nivoa
individualne i grupne selekcije koja ukljucivanje teorije o selekciji na vise nivoa u
analizu velikih prelaza u evoluciji ¢ini plodotvornijim. Neki autori, doduse, tvrde da
je razlikovanje izmedu replikatora i interaktora potpuno suvisno kada posmatramo
velike evolucione prelaze. Oni isti¢u da upravo transformacije koje su sastavni deo
velikih evolucionih prelaza i ¢injenica da u dalekoj evolucionoj proslosti nisu posto-
jale kompleksne bioloske strukture kakve danas poznajemo onemogucava adekvatnu
primenu razlike replikator/interaktor u ovom kontekstu (Okasha 2005, 1016). Ovaj
argument mi se ne ¢ini narocito ubedljiv. Naprotiv, rekla bih da ovo razlikovanje ima
vazno mesto u analizi nastanka novih evolucionih individua. U primeru sa formira-
njem viSecelijskog organizma odsudan dogadaj je specijalizacija ¢elija (razlikovanje
somatskih i polnih ¢elija), koja podrazumeva da neke ¢elije gube ulogu replikatora
koju su igrale dok su bile jednocelijski organizmi. lako, kao §to je ve¢ ranije napome-
nuto, razlika izmedu replikatora i interaktora nije apsolutna, i neki entiteti mogu da se
okarakteri$u na oba nacina, ¢ini se da gubitak jednog od ovih karaktera predstavlja
znacCajan aspekt evolucionih prelaza. To je ono §to nam omogucava da entitet koji
danas znamo kao organizam posmatramo kao nekadasnju grupu u kojoj su jedinke
mogle i da kao celine interaguju sa zivotnom sredinom i da se replikuju: ,,danasnje
jedinke su zapravo socijalne grupe davnih vremena ¢iji ¢lanovi su imali samostalniju
egzistenciju“ (Wilson 2001, 229). Samostalnost i njen gubitak u ovom sluc¢aju moze
da se izrazi i putem razlike izmedu replikatora i interaktora. To znaci da evolucioni
prelazi ne podrazumevaju samo sticanje ili gubitak specifi¢nih funkcija, ve¢ i prome-
nu u statusu replikatora, tj. interaktora. Ideja da replikator i interaktor nisu apsolutne
i medusobno iskljucive karakteristike, ve¢ promena u jednom moze da izazove pro-
menu u drugom sasvim je prihvatljiva (Brandon 1988, 67-68). Dakle, iako jednoce-
lijski organizam moze u izvesnom smislu da se okarakteriSe i kao replikator i kao

4 Brendon, po mom miSljenju sasvim adekvatno, razlikovanje izmedu replikatora i interaktora
vidi kao generalizovanje razlike izmedu genotipa i fenotipa, koja dozvoljava da se govori o
selekciji na razli¢itim nivoima (up. Brandon 1988, 52. 1 sl.).
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interaktor, karakter replikacije i interakcije se u bitnom menja kada on postane jedi-
nica nizeg stupnja u okviru kompleksnije celine. Da vidimo kako ova shema funkci-
oni$e u modelu reorganizacije i transfera adaptivne vrednosti.

U sistemu koji se u ovom sluc¢aju koristi kao model, jedna vrsta zelene alge (Volvox
carteri), posmatra se evolucija kolonijalnog zivota jednocelijskih organizama. Pogod-
nost ovog sistema sastoji se, izmedu ostalog, 1 u tome $to on moze da se posmatra kao
neka vrsta prelaznog stupnja. Naime, pojedini organizmi u koloniji podlezu izvesnim
restrikcijama: oni vise ne mogu da se razmnozavaju, $to ih ¢ini analognim somatskim
¢elijama kod visecelijskih organizama. S druge strane, oni ne mogu ni da se diferen-
ciraju, §to ih ¢ini razli¢itim od somatskih ¢elija. Evolucioni prelaz ovde nije izvrSen
do kraja, pa tako nemamo novu evolucionu individuu, visecelijski organizam, veé¢
specifiénu koloniju jednocelijskih organizama (Michod, Nedelcu 2003, 71). Da bismo
razumeli kako stvari stoje u pogledu adaptivnih vrednosti, neophodno je da uklju¢imo
element kooperacije, ili, kao §to je to ozna¢eno u modelu zajednicke sudbine, altruiz-
ma. Jer, da bi nastale jedinice ve¢e kompleksnosti, interakcije izmedu njihovih sastav-
nih delova moraju da budu takve da one redukuju konflikt koji bi ,,potkopao integritet
celine® (Okasha 2006, 42). Naznac¢eno je ranije da kod velikih prelaza, naro¢ito kada
je re¢ o nastanku viseceli¢nosti, odsudan dogadaj predstavlja formiranje grupa. Upra-
vo za ovaj dogadaj od temeljnog znacaja je kooperacija, zato §to ,,ona prenosi adap-
tivnu vrednost (transfers fitness) sa individua nizeg nivoa (u smislu njihovih troskova)
na nivo grupe (dobici koje grupa ima od kooperacije), i pritom sluzi tome da kreira
novi nivo adaptivne vrednosti i mozda, pod odredenim okolnostima, novu individuu
viSeg nivoa‘“ (Michod, Herron 2006, 1406). Upravo ovim procesom prenosenja vrsi
se reorganizacija adaptivne vrednosti. Pritom, reorganizacija adaptivne vrednosti pra-
ti selekcionu logiku nadoknade troskova koje jedinka ima usled svog kooperativnog
ponasanja: ako bi jedinka trebalo da se odrekne svoje samostalnosti da bi bila deo
grupe koja ¢e evoluirati u integrisanu, nedeljivu jedinku, ona bi morala nesto da do-
bije zauzvrat. Kooperativne interakcije se u ovakvim sluc¢ajevima, po svemu sudeci,
realizuju u skladu sa razlicitim strategijama, koje su dobro poznate iz proucavanja
socijalnog ponasanja Zivotinja. Na primer, ¢lanovi kolonije imaju neposrednu korist
od grupisanja, posto se se tako uspesnije brane od predatora. Ili, buduéi da su ¢lanovi
kolonije klonovi koji su geneticki identi¢ni, njihovo ulaganje u druge clanove grupe
pomaze proliferaciji njihovih sopstvenih gena (up. Michod, Herron 2006, 1407 i sl.)°.

5 Ova strategija oslanja se na Hamiltonovo pravilo, prema kojem kooperacija/altruizam mogu
da evoluiraju ako su u specifi¢noj srazmeri sa stepenom srodstva (tzv. koeficijent srodstva)
izmedu altruisti¢ne jedinke i primaoca njenih altruisti¢nih postupaka. Smisao ovog pravila je da
jedinka gubitke koje trpi usled svog alstruistiénog ponasanja moze da kompenzuje zahvaljujuci
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Sve su ovo, zapravo, strategije za potiskivanje sebi¢nog ponasanja jedinica nizeg
stupnja i za prevazilazenje konflikta, koji je prate¢a pojava kooperativnih interakcija.

Dakle, sasvim nacelno govore¢i, transfer adaptivne vrednosti znaci promenu se-
lekcionog rezima: gubici koje jedinica niZzeg nivoa trpi usled toga §to se odrice svoje
samostalnosti nadoknaduju se dobicima koje ona ima zahvaljuju¢i integraciji u visu
jedinicu. U procesu koji vodi do nastanka nove individue postoje dve faze. U prvoj
fazi opstanak grupe koja ¢e se u buduénosti transformisati u individuu vezan je za
adaptivnu vrednost svake jedinke koja je ¢lan grupe. U drugoj fazi, adaptivna vrednost
individue koja je nastala tesnom integracijom grupe vise nije proizvod adaptivnih
vrednosti sastavnih delova. To znaci da za prezivljavanje i reprodukciju jedinica na
svim nivoima vise nije od prevashodnog znacaja adaptivna vrednost nizih jedinica,
vec najvise organizacione jedinice. Intuitivno, ova predstava deluje potpuno prihvat-
ljivo: sve dok jednostavnije jedinice mogu samostalno da prezive i da se reprodukuju,
njihova adaptivna vrednost ¢e izrazavati $anse da se to i dogodi. Stavise, ono to,
pomalo slobodno, mozemo da nazovemo prezivljavanje i reprodukcija grupe ¢iji su
¢lanovi ove jedinice sustinski zavisi od njihovih pojedinaénih Sansi. S druge strane,
kada su jedinice integrisane u kompleksniju strukturu, relacija njihove adaptivne vred-
nosti prema adaptivnoj vrednosti celine bi¢e drugacija nego sto je to prethodno bio
slucaj. Ovaj aspekt integracije u potpunosti odgovara onome §to predvida model za-
jednicke sudbine: gubitak varijabilnosti u adaptivnoj vrednosti na svim nivoima osim
na onom na kojem selekcija deluje. Neki autori razlicite faze u evoluciji individue
vezuje 1 za razliCite oblike selekcije na viSe nivoa. Naime, prema standardnom shva-
tanju, u nekim sluc¢ajevima selekcije na vise nivoa podrazumeva se da adaptivna vred-
nost jedinke zavisi od Cinjenice da je ona ¢lan odredene grupe (recimo, grupe koope-
rativnih jedinki), dok se u drugim slucajevima ova selekcija manifestuje kao diferen-
cijalno prezivljavanje grupa zahvaljuju¢i tome Sto same grupe imaju razli¢itu adap-
tivnu vrednost (Damuth, Heisler 1988, 410). U skladu sa ovakvim razlikovanjem ,,...
selekcija na viSe nivoa prvog i drugog tipa predstavlja razliCite viemenske stupnjeve
evolucionog prelaza“ (Okasha 2006, 239).6

tome $to je primalac njenih altruisti¢nih postupaka njen srodnik. To najbolje izrazava pojam
inkluzivne adaptivne vrednosti (inclusive fitness), prema kojem adaptivna vrednost altruisticne
jedinke ne izrazava samo njen sopstveni reproduktivni uspeh, ve¢ i uspeh njenih srodnika (up.
Hamilton 1964, 1). Razlika izmedu altruizma i kooperacije je u kontekstu velikih evolucionih
prelaza nebitna.

6  Valja, ipak, napomenuti da su veliki evolucioni prelazi veoma slozeni i da, po svemu sudeci,
zahtevaju primenu komplikovanijih analiti¢kih pristupa nego Sto je to slucaj sa razlicitim ti-
povima selekcije na vise nivoa. Naime, iako vezivanje razli¢itih faza u evoluciji individue za
navedene tipove selekcije deluje veoma intuitivno, pravi izazov ¢e biti da se pruzi objasnjenje
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Da bi formiranje nove evolucione individue bilo moguce, eventualni sukobi iz-
medu jedinica nizeg nivoa moraju da budu posredovani nekim mehanizmom koji
obezbeduje stabilnost kooperacije. Videli smo da kod zelene alge Volvox carteri pre-
laz nije izvrSen u potpunosti, rec je o kolonijalnom obliku Zivota, pa zato istrazivanje
ovih sistema omogucava formulisanje pretpostavki o mogu¢im mehanizmima posre-
dovanja sukoba. Osnovna ideja kod ovog modela je da visecelijski organizmi pred-
stavljaju visi oblik integracije kolonija jednocelijskih organizama, dakle, on pociva
na analogiji izmedu procesa nastanka evolucionih individua viseg stepena komplek-
snosti 1 integrativnih faktora koji regulisu kolonijalni zZivot (up. Michod, Nedelcu,
Roze 2003). Ranije sam naglasila da je jedna od najefikasnijih strategija prevazilaze-
nja sukoba biolosko srodstvo: selekcija u srodnickom krugu obezbeduje stabilnost
kooperacije. Ova strategija, medutim, ima i generalniju formu, prema kojoj nije ne-
ophodno da se modeli evolucije kooperacije formuli$u u tako rekstriktivnim termini-
ma kao $to je geneticko srodstvo. Naime, za odrzanje kooperacije dovoljna je i speci-
fi¢na struktura grupe koja podrazumeva ,,statisti¢ku asocijaciju izmedu genotipova
donora i recipijenta“ (Frank 1995, 375). Drugim re¢ima, ako su jedinke koje su sklo-
ne da se kooperativno ponasaju grupisane zajedno, ova neslucajna distribucija date
karakteristike predstavlja jaku osnovu za evoluciju kompleksnijih bioloskih struktura.

Nastanak nove evolucione individue zavisi, dakle, od reorganizacije komponenti
adaptivne vrednosti (prezivljavanje i reprodukcija) nizih nivoa bioloske organizacije
(Michod, Nedelcu 2003, 64). Pretpostavljeni nivoi na kojima selekcija deluje su ¢elija i
grupe ¢elija. Jednostavnije receno, u modelu se dovode u odnos troskovi koje ¢elija u
grupi podnosi u procesu deobe, s jedne strane, i koristi koje ona moze da pribavi putem
saradnje sa ostalim ¢elijama, sa druge. Intuitivno je jasno da je ova korist najveca uko-
liko se ¢elije specijalizuju, pa tako dolazi do odvajanja somatskih od polnih ¢elija. Za-
hvaljujuci ovim pretpostavkama modela, istrazivanje kolonijalnog Zivota kod Volvox
carteri uspeva da pokaze kako se procesi reprodukcije i1 prezivljavanja medusobno
ogranicavaju i kako mehanizmi koji se nazivaju ,,modifikatori konflikta“ (Michod, Ne-
delcu 2003, 66) omogucavaju da se ove dve komponente dovedu u ravnotezu. U ovom
kontekstu je od narocitog znac¢aja ideja odvajanja (decoupling) adaptivne vrednosti gru-
pe od adaptivne vrednosti njenih sastavnih delova. Ovim odvajanjem postize se kohe-
zija bioloske jedinke s obzirom na delovanje prirodne selekcije, tj. ona nastaje kao
funkcionalna celina. Drugim re¢ima, varijabilnost u adaptivnoj vrednosti na nizim ni-

kako jedinke, tj. grupa prelazi sa jednog selekcionog rezima na drugi i kako dolazi do toga da,
pocev od neke faze integracije, adaptivna vrednost moze adekvatnije da se izrazi u terminima
grupnih karakteristika. Okasa ovaj prelaz naziva ,,siva zona izmedu selekcije na vise nivoa
prvog i drugog tipa...” (Okasha 2006, 237).
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voima postaje irelevantna, ¢elije po¢inju da dele zajedni¢ku sudbinu. To, takode, znaci
da kod oblikovanog visecelijskog organizma funkcije nizeg nivoa (deoba ¢elije kao
forma razmnozavanja) bivaju prisvojene da bi se obavljale nove funkcije (deoba celije
kao forma rasta organizma): deobom somatskih ¢elija nova jedinka se vise ne reprodu-
kuje, ve¢ se odrzava (Michod, Nedelcu 2003, 68). Zanimljiv aspekt ovakvog kolonijal-
nog sistema je $to on pokazuje iz kog razloga razli¢itim tipovima visecelijskih organi-
zama u razli¢itoj meri mozemo da pripisemo individualnost. Naime, kod razli¢itih vrsta
evolucija je oblikovala veoma specifi¢ne obrasce razvic¢a. Ovi obrasci odreduju u kojoj
meri je adekvatno da se na date oblike Zivota primenjuje pojam individue kao ,,geneti¢-
ki homogene jedinice* (Buss 1987, 19), koja istovremeno igra ulogu jedinice selekcije.
U kom smislu ¢emo da govorimo o individualnosti, zavisic¢e, dakle, od konkretne evo-
lucione istorije u kojoj je dati tip organizma nastao.

Eva Kamerer
Filozofski fakultet
Univerzitet u Beogradu
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The Levels of Selection and Evolution of Individuality
(Summary)

In this article I will analyze the transfer of fitness during the major transitions in
evolution and its place in the multilevel selection models. The aim of the analysis is
to show how social evolution can explain the evolutionary transitions in individuality.
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