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1. Evolutsiooniidee areng. Erinevad (s.h. Lamarcki ja Darwini) evolutsiooniteooriad. Maailmapildi muutus.

1.1. Usk
Suurema aja oma eksistentsist on inimkond elanud väga aeglaselt muutuvas maailmas. Vähesed tähelepandavad muutused ei andnud piisavalt teavet evolutsiooni kirjeldamiseks, olid aga piisavad tähelepanu juhtimiseks tervikmaailma muutumisele. See oli loomislegendide aluseks. 
Platoni Absoluutse Idee kontseptsioon.

Ideed pidevalt muutuvast loodusest hakkasid elujõudu koguma alles 18 sajandi teisel poolel. 

Kirik: absoluutse tõe omaja – see tõde on lõplik. Prohvetite antud tõeuuendused aga vananesid inimteadmiste kasvades, ei ühildunud enam uuenenud maailmapildiga. Sellest sündis kaks lähenemist – evolutsiooniiideede aktiivne eitamine, mis on kohati väga agressiivseks kreatsionismiks kasvanud (USA). (Selle tõlge eesti keelde vt. nt. http://evolutsioon.usk.ee/. Teaduslikku teavet kasutatakse neis subjektiivse selektiivsusega, sageli võideldakse kunagiste teaduslike seisukohtade, mis on ammu ebatäpseteks või lausa ekslikeks tunnistatud, kuulutatakse normaalsed teaduslikud vaidlused hetketeadmiste piirimail ammu üldmõistetavaks saanud teooria tuuma lõhkuvateks)

Teisalt – ka kirik on lõpuks leppinud osaliselt evolutsiooniideega, aga vaid ihu osas. Hinge loomine on jäänud alles. Galilei mõisteti õigeks.

Kui tänapäeval rääkida Charles Robert Darwini ketserlusest, siis seisneb see selles, et ta näitas mehhanismi, mis ei vajanud süsteemiväliseid lisapostulaate, mitte evolutsiooni (ühiste eellaste) postuleerimises.

Loomislegendi teine pool on maailma lõpp. See on säilunud kiriklikus evolutsiooni lõpliku eesmärgi määratluses – Jumal lõi maailma inimese jaoks – edasi evolutsiooni ei toimu. Kuigi praegune inimtegevus näib seda kinnitavat, toimub evolutsioon ikka samade seaduste põhjal edasi, kui ka inimene ennast ja pool ülejäänud elusat maailma oma lollisest ja ülbusest ära hävitab. Õhtumaises kultuuris on seesama maailma lõpp toodud maa peale positiivsena Fukuyama poolt.
Senine kirik ei saa kirik evolutsiooni lõplikuna tunnistada, kuna see võtaks temalt omandatud absoluutse tõe monopoli. Samal ajal on kirik oma ajaloos evolutsioneerunud. Põhimuutused on sisse viinud prohvetid, väiksemaid kohenduamisi toimub pidevalt. Siiski ei suuda kirik kõike uut teavet piisavalt tunnistada, olemasoleva süsteemiga ühildada. Seetõttu on kirik võidelnud aktiivselt uue teadmisega ja väga sageli suured teadlased ketseriteks kuulutanud. Kirik ei lepi väikeste prohvetitega, suuri Jumalast saadetuid aga ei tunne ta ära (meie ajaarvamise algaastad).

Evolutsioon on uue teabe kasutuselevõtt looduses, nt. uute elupaikade leidmine, uute toiduvarude kasutamisoskuse omandamine. Evolutsioon on lähenemine absoluutsele tõele, mis nagu valguskiiruski on elule (ja inimesele) saavutramatu. 

1.2. Uusaja evolutsiooniideede kujunemine 

Galileo Galilei (1564-1642), Sir Isaac Newton (1642-1727), René Decartes (1596 - 1650): eluta looduse kvantitatiivse kirjeldamise algus – alus loodusteadlastele protsesside süsteemisiseste põhjuste otsimiseks.

Immanuel Kant (1724-1804) ja Pierre Simon de Laplace (1749–1827) tulid välja ideedega tähtede ja päikesesüsteemi tekkest - füüsikaline evolutsiooniline probleem.

Georges-Louis Leclerc de Buffon (1707-1794) maa vanus võib olla mitusada tuhat aastat 

Jean-Baptiste de Lamarck (1744-1829) on esimene suur nimi eluslooduse evolutsiooni põhjendajate reas. 

· keskkonna mõjul on liigid muutuses

· areng toimub pidevalt keerukuse suunas

· seda põhjustab keskkonna muutumine

· – uued eluvormid tekivad pidevalt anorgaanilisest loodusest 

· o  ei rääkinud veel sellest, et liikidel on ühised esivanemad

1.3. Charles Robert Darwin (1809 - 1882)
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Sõitis Beagle’ga 1831-1836. Galapagose vindid 

Darwini põhiline erinevus varasemast on selles, et ta hakkas kohe mõtlema ka põhjustele. 

1838 sügisest, ilmselt Malthuse mõjul, ideed looduslikust valikust. 1844 valmis tal esimene käsikiri.

1856 alustas ta tööd raamatu Loduslik Valik kallal

Mõjutaja: Alfred Russel Wallace (1823-1913) käsikiri "Variantide tendents pidevalt lahkneda algtüübist" - igati läbitöötatud idee looduslikust valikust. 

Alustas uut raamatut: The Origin of Species by Means of Natural Selection, or the Preservation of Favoured Races in the Struggle for Life. Esimene trükk müüdi 1 päevaga ara. Esimese trükiseni 20 aastat! 

Darwini oma mõtete areng viis teda paraku selleni, et hilisem Darwin oli lamarkistliku vaate pooldaja - st. pidas lausa oluliseks omandatud tunnuste päritavuse. NB! pärilikkusest ei teatud tol ajal midagi konkreetset. 

Saatuse iroonia on selles, et Gregor Johann Mendel, oli Darwiniga samaaegne (1822 - 1884); Mendel avaldas oma seadused 1866 - vaid 7 aastat peale "Liikide tekke…".

Selle sajandi algus: pärilikkuse seadused lükkavad darvinistliku loodusliku valiku ümber – mutatsioonid on võimelised paari põlvkonna jooksul muutma ühe liigi teiseks (Hugo de Vriesi) - milleks veel siia selektsioon, looduslik valik! 

Ka paleontoloogid ei tunnistanud: aga materjali äärmiselt fragmentaarselt. 

1.4. Evolutsiooniteooria areng peale Darwinit

J.B.S.  Haldane, R.A. Fisher, Sewall Wright jt. lõid moodsat sünteesi olulistes joontes juba kahekümnendatel aastatel, ei omanud see mainitavat mõju tolle ajastu bioloogide massile. (populatsiooniteooria)

Theodosius Dobzhansky (1900-1975) 1937 a. raamat Genetics and the Origin of Species oli läbimurre - Dobzhansky rikastas seda kuiva teooriat paljude eksperimentaalsete ja loodusvaatluslike andmetega. 

Ernst Mayr, Julian Huxley ja George G. Simpson olid lisaks Dobzhanskyle põhilised, kes siis viiekümnendate alguseks andsid lõpliku kuju neodarvinismile - sünteetilisele evolutsiooniteooriale. 

Dobzhansky: evolutsioon tegeleb:

· evolutsiooniliste sündmuste rekonstruktsiooniga 

· mehhanismidega, mis evolutsiooni mõjutavad 

Seitsmekümnendate alul tekkis Motoo Kimura populatsiooniteoreetilistele tööde põhjal neutralistlik evolutsiooniteooria. (Enamus toimuvaid mutatsioone on neutraalsed, ülejäänutest enamus negatiivsed – kõrvaldatakse valikuga – ja positiivse toimega võib olla vaid tühine osa mutatsioone. Ka enamus evolutsioonilisi muutuseid looduses on neutraalsed. Selle teooria kõige kaugemad arengud – panneutralism – jätavad looduslikule valikule vaid negatiivsete mutatsioonide kõrvaldamise, ülejäänu – loov osa on oma olemuselt neutraalsed muutused.)
1.5. Moodne süntees – neodarvinism 
Väga oluline oli 20 - 30 aastail tekkinud uus liigi mõiste: Liik on varieeruvate populatsioonide kogum, mis on paljunemises isoleeritud (ristumisbarjäär) - liik ei ole mitte morfoloogiline tüüp. (Liik eristub teistest liikidest ristumisbarjääriga)
Seega: neodarvinism põhiolemuseks on seisukoht, et: 

· populatsioonid sisaldavad geneetilisi variante, mis tekivad juhuslikult mutatsioonide ja rekombineerumise tulemusel (st. mitte adapteerumisest tingituna); 

· populatsioonid arenevad tänu geenisageduste muutustele, mida põhjustab geneetiline triiv ja eelkõige looduslik valik; enamus geneetilisi variante, omavad vaid kerget fenotüüpilist effekti, nii et muudatused on graduaalsed ja aeglased; 

· eristumine viib liigitekkele (lisandub reproduktiivne isolatsioon); 

· nende kõikide koosmõju pika aja jooksul toob kaasa kummulatiivse effekti, mis muudab ka kõrgemate taksonite (seltsid, klassid, hõimkonnad) olemust. 

Viimased lisandused evolutsiooniteooriasse:

· kas populatsioonisised variandid on piisavalt arvukad ehk siis väikesed

· kas evolutsiooni kiiruse limiteerivaks faktoriks on kasulike mutatsioonide tekkekiirus

· Juhuslike muutuste suur osa

· arengubioloogia osa 

· käitumise aspektid

· Laiendati ka loodusliku valiku mõistet - ka geenide, geenigruppide, populatsioonide ja liikide tasemel.

1.6. Evolutsiooniteooria uurimismeetodid

· paleontoloogia (lünklik, sageli spekulatiivse iseloomuga!)

· Taksonoomiline rekonstruktsioon (võrdlev anatoomia, -füsioloogia)
· korreleeritakse eri allikatest saadavaid andmeid. 

· Nagu igas teaduses, nii ka evolutsiooni puhul tehakse mudeleid (püstitatakse hüpoteese), vaadeldakse ja tehakse katseid. (äädikakärbes)

·  Eraldi tuleb puudutada nn. evolutsiooni katseklaasis. Matemaatiline modelleerimine.

Uusimad suunad: Geenijärjestuste uurimise meetodid: molekulaarse kella kasutamine fülogeneesi rekonstruktsioonil. 

Molekularbioloogia ja matemaatika (+arvutustehnika) arsenaliga realiseeritav "evolutsioon katseklaasis" 

2. Ontogenees ja fülogenees. Genofondi mõiste. Evolutsioonilised muutused populatsioonis. Liigiteke. Paljunemisstrateegiad.

2.1. Ontogenees ja fülogenees 

· fülogenees (phylogeny) - organismirühma põlvnemiskäik.

· ontogenees (ontogeny) - organismi (isendi) individuaalne areng alates viljastumisest ja lõpetades surmaga. 

· Jaguneb embrüogeneesiks e. prenataalseks arenguks ja 

· postembrüogeneesiks e. postnataalseks arenguks; viimases eristatakse tavaliselt kolm järku: 

· nooriga, osal loomadel kulgeb nooriga moondega

· täisiga 

· raugaiga

1. K. E. V Baer: rekapitulatsiooni printsiip - põhimõte, et ontogeneesis peegeldub fülogenees. 

2. Homeootilised geenid (arengut reguleerivad geenid): mingid makroevolutsioonilised kehaplaani muudatused on olnud selgesti hüppelised (loomariigi lahknemine?)
· määravad suures osas arengu kulu ja on, kui 

· geeniperekonnana väga ürgne, evolutsiooniliselt rikuastunud duplikatsiooni teel.

· Juhuslikud mutatsioonid HG perekonnas võib genereerida igasuguseid monstrume. 

Kõrgemad taksonid tekivad, radieeruvad (=mitmekesistuvad) ja kaovad: protsess ebaühtlane (imetajad, karbid)

2.2. Biosüstemaatika

Kaasaegne süstemaatika tugineb fülogeneetilisel printsiibil 

Monofüleetiline rühm – kaasaja süstemaatika eesmärk Rühm organisme mille hulka kuulub nende viimane ühine eellane ja selle kõik järeltulijad. Näited: imetajad, linnud, putukad, katteseemnetaimed.

Parafüleetiline rühm  - mõni järeltulijate rühm jääb välja, ülejäänud kuuluvad kõik sinna. Nt. Paljasseemnetaimed, roomajad.
Polüfüleetiline rühm : ( eluvorm. Määrav on sarnane elutegevus (toitumine), mis tingib sarnase kehakuju, sarnaselt toimivad organid, sarnase käitumise. Eluvormid on nt. taimed, seened, loomad laias mõttes: maismataimed koos kõigi vetikatega on taime eluvorm, hulkraksed ja ainuraksed loomad kokku on looma eluvorm. Eluvormina tuleb käsitleda ka vetikaid, kiskjaid imetajaid = selts kiskjalised +kiskjad kukkurloomade hulgast, rohttaimi. Eluvormilised organismide rühmad on samuti nt. viburlased ja viburloomad, amööbid, algloomad, eeltuumsed.

Võib leida ka teisi süstemaatika aluseid kui fülogeneetiline (nt eluvorm). Alati võib kasutada klassifitseerimisel ja meetodeid mida klassifitseerija oma äranägemisel peab sobivaimaks. Kuid kui kasutada mitmeid ja omavahel ilmselgelt ühildamatuid klassifikatsioonisüsteeme, siis külvab see segadust võrdselt nii süstemaatikute kui laiema publiku hulgas.

Erinevatel alustel võidakse käsitleda mõisteid: nt bakterid, taimed, loomad. (taimeriik(> taime eluvorm; taimeriik on rohevetikad koos maismaataimedega) 

Kuna eelpool toodud rühmade näited ei ole tingimata taksonoomilised, siis ei ole nad ka ükteist välistavad. nt sinivetikad on samaaegselt vetikad (eluvorm) ja eubakterid (taksonoomiline termin). 

Silmviburlased ja esiviburlased on taksonoomilised rühmad kus osad liigid on eluvormilt vetikad, teised algloomad, kolmandad mõlemid korraga ja neljandad seened.  

2.3. Mis on liik?

Linne kirjeldas liike nende väljanägemise järgi, ehk morfoloogia abil. Tänapäeval kasutatakse liikide kirjeldamisel ka näiteks keha funktsioone, biokeemiat, käitumist ning geneetilist koodi.

1942. aastal sõnastas evolutsioonibioloog Ernst Mayr bioloogilise liigi kontseptsiooni: ristumisbarjäär

Paljunemisisolatsiooni barjäärid: presügootsed ning postsügootsed

Presügootsed (viljastamiseelsed) barjäärid: elukoha isolatsioon, käitumuslik isolatsioon, ajaline isolatsioon, mehaaniline isolatsioon, gameetiline isolatsioon 

Postsügootsed (viljastamisjärgsed) barjäärid: vähenenud hübriidide elujõulisus, vähenenud hübriidide viljakus, hübriidide järgmine generatsioon on steriilne.

Ringliigid - 
2.4. Genofond

Genofond - erinevate geenide erinevate alleelide kvalitatiivne koosseis ja suhteline arv mingi liigi populatsioonides. 

Genoom - koikide geenide kogum. 

Geen - nukleotiidide jarjestus, mis on vajalik funktsionaalse valgu sunteesimiseks.  
Feen (phene) on geneetiliselt kontrollitav elementaartunnus; fenotüübi väikseim osis, mis võib individuaalselt muutuda mingi geenmutatsiooni tagajärjel ja kombineeruda teiste feenidega. Populatsiooni fenofondi uurimine on oluline selle genofondi selgitamiseks. 

Genotüüp (genotype) on:

1) indiviidi (või raku) kogu geneetiline informatsioon, mis koostoimes keskkonnatingimustega määrab tema fenotüübi. 

2) indiviidi (raku) geneetiliste lookuste alleelne koosseis. 

Fenotüüp (phenotype) on indiviidi (morfoloogiliste, füsioloogiliste, keemiliste, etoloogiliste, arenguliste) tunnuste (variantide ja avaldumistasemete) vaadeldav kogum; kitsamas mõistes üksiku uuritava tunnuse ilmetüüp (variant, seisund). Fenotüüp kujuneb indiviidi arengus (fenogeneesis) genotüübis sisalduva info realiseerumise tulemusena, tihti sõltuvalt elukeskkonna tingimustest.

Vihjena sotsiaalvaldkonnast tuleb mainida ka meemi – käitumise (õpetuse) kaudu pärandatav tunnus – oluline paljudel keerukamatel loomadel.
2.4. Adaptatsioon

Adaptatsioon on liigi kohastumine mingitele konkreetsetele keskkonnatingimustele (elusa, elutu keskkonna). Kohastumine on alati suhteline.

Adaptatsiooni eri liigid: 

a) geneetiliselt adapteerunud;

b) füsioloogiliselt muutlik/tolerantne;

c) arenguliselt paendlik 

2.5. Loodusliku valiku teooria 
Looduslik valik (LV) on neodarvinismi keskne mõiste. Tänapäevases käsitluses on LV teooria samas populatsioonigeneetika formaalseks teooriaks: nad kattuvad. Teisest küljest vaadatuna on LV teooria matemaatiline statistika, mis on kohandatud ja osalt ka loodud loodusliku valiku empiiriliste vaatluste kirjeldamiseks ja veelgi enam mudelite loomiseks, mille abil empiirilisi fakte metatasemel seletada. 

Evolutsiooni viivad edasi paljud tegurid, kuid eriti olulisteks on:

looduslik valik (natural selection)
geneetiline triiv
Nii looduslik valik (LV), kui ka geneetiline triiv (GT) suudavad põhjendada molekulaarset evolutsiooni

Ja on veel üks hüpotees: evolutsiooni mootoriks (ja katsejäneseks) on meessugu, kuna enamal juhul toimub spermatogeneesi jooksul palju enam rakutsükleid, kui munaraku küpsemisel. Selle viimase kohta on mitte just palju, kuid siiski juba pikema aja jooksul ilmunud artikleid. 

2.6. Evolutsiooni kiirus ja funktsionaalsed piirangud

Molekulaarse kella kiiruse ja geneetilise varieeruvuse hindamisest

Kui võrrelda erinevaid valke, siis selgub, et nende evolutsiooniline kiirus on vägagi erinev. Eriti aeglaselt muutuvad „valmis geenid“ – esmaseid elu molekule tootvad geenid, mis on optimeeritud evolutsiooni esimesel aastamiljardil (nt histoon H4 – Histoonid on valgud, mis katavad-kaitsevad-reguleeivad kromosoomis DNA-d)
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Pseudogeenide kiire evolutsioon. (Pseudogeen on oma ülesande kaotanud DNA lõik, seal säiluvad kõik mutatsioonid – neid ei kõrvalda looduslik valik)
Teine klass kiirelt evolutsioneeruvaid positsioone geenides on AH kodeerivate koodonite vaikivad positsioonid. (Need on muutused DNA-s, mis ei muuda selle DNA põhjal sünteesitava valgu aminohappelist koostist – kuna paljusid aminohappeid kodeerib mitu tripletti). Järgnevast tabelist aga ilmneb, et siiski pole vaikivate positsioonide muutuste kiirus päris konstantne, olles küll oluliselt konstantsem aminohappeid muutvatest mutatsioonidest.
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2.7. Juhuslikud sündmused populatsioonis – geneetiline triiv
Mingis lookuses asuvate genotüüpide sobivus (fitness) võib olla praktiliselt võrdne. Kui populatsioon on väike, allub selliste genotüüpide sageduste muutumine juhuslikule geneetilisele triivile. 
Asutajaeffekt (founder effect) - AE
Kui buurid 1652 Kapimaale jõudsid, oli neid vaid üks laevatäis, hilisem juurdetulek küll lisas uut verd, kuid praeguste ca 2 500 000 afrikaaneri hulgas on 1 000 000 inimese juures tegu vaid 20 algse perekonnanimega! Ja ka geenide tasemel: toodi kaasa suhteliselt haruldane dominantne autosoomne geneetiline defekt porphyria variegata (barbituraatide mittetalumine), mis kuni barbituraatide kasutuselevõtuni meditsiinis ei omanud erilist tähendust - ja seega ei eksisteerinud mehhanismi selle elimineerumiseks populatsioonis. Alleel oli (arvatavasti) selektiivselt neutraalne. Nüüd on afrikaanerite hulgas ca 30 000 selle geeni kandjat - väga palju sagedamini, kui Hollandis. Ja on ka täpselt teada, et saabus see dominantne defektne alleel kahe inimese kaudu, 1685 ka 1688 aastal. 

Mõned kokkuvõtlikud järeldused:
· Väikestes populatsioonides võib gameetide juhuvalik panna geenisagedused triivima - seda kutsutakse geneetiliseks triiviks

· Mida väiksem populatsioon, seda suurem on GT effekt

· Uute alade hõivamisel on suur tõenäosus, et tütarpopulatsiooni geenisageduste jaotus erineb oluliselt emapopulatsiooni omast

· GT on võimeline asendama alleele. Selle asendumise kiirus on proportsionaalne uute neutraalsete mutatsioonide tekkekiirusega

· Mutatsioonide puudumisel on väikestes populatsioonides suur tõenäosus homosügootsuse tekkeks - Hardy-Weinbergy tasakaal ei kehti

· Populatsioonis esinev variaabelsus (polümorfism) säilub tänu uute mutatsioonide tekkele

· Populatsiooni suuruse arvutamisel tuleb püüda määrata mitte lihtsalt isendite arvu, vaid populatsiooni effektiivset suurust (paljunevate isendite arvu).

2.8. Looduslik valik ja varieerumine

Looduslik valik (LV) omab evolutsiooniteoorias (ET) eri sügavusega tähendusi. LV on Darwini termin ja seega palju varasem, kui enamus sellest, mida tänapäeval ET all silmas peetakse. Samas, LV teooria (vt. eraldi pt.) on (suhteliselt) range kvantitatiivne aparaat LV seletamiseks. Siinkohal käsitleme LV’d selle üldisemas tähenduses ja eelkõige muidugi vaadeldes LV mõju populatsioonides esinevatele variatsioonidele.

Potentsiaalne viljakus alati üle 2. Mingi populatsiooni, mingi liigi tasemel on ühe indiviidi suurimaks konkurendiks sama liigi esindaja - eks ole ju nad kohanenud sama toidulaua tarvis. Kuidas siis see selektsioon toimib? Põhiliselt enamkohanenute suurema ellujäävuse läbi, koos siit tuleneva vahetu järeldusega, et just need enamkohanenud panevad aluse uuele põlvkonnale. Ja nii läbi aegade. 

See paljunemise ülehulk ühelt poolt ja toidu hulgast ning eluruumist tingitud piirangud  teisalt (meenuta: Malthuse teooria), võimaldavad LV, kuid ei ole piisavad. LV toimumiseks on vaja veel vähemasti nelja tingimuse täitmist:

· valiku all olevad subjektid peavad paljunema;

· valiku all olevad subjektide järglased peavd olema lähedased oma vanematele;

· populatsioonis peavad eksisteerima variatsioonid, see ei tohi olla absoluutselt homogeenne,;

· indiviidid peavad erinema oma kohanemuses e. sobivuses (fitness).

Kohanemus on siinkohal rangelt evolutsiooniteoreetiline termin väga lihtsa sisuga: see väljendatakse suhtearvuga, mis kirjeldab mingi ühe indiviidi järeltulijate arvu jagatuna sama populatsiooni keskmise ühe indiviidi järeltulijate arvuga. 

Nende tingimuste täitmisel saab LV toimida ja võib arvata, et automaatselt ka toimib. Ja vastupidi - kui mõni neist tingimusist pole täidetud, siis LV ei toimi.

On oluline märkida, et evolutsiooniteooria seisukohast LV toimib nii siis, kui kekkonnamuutus tingib (eelistab) mingit uut tunnust (tuntud näide alles ca 160 aasta eest Inglismaal tööstussaastusest tekkinud vajadusega mimikri muutuseks piparööliblikal), kui ka siis, kui mingi uus, spontaanselt tekkinud mutatsioon, suurendab kohanemust. Teisalt võib muidugi ka eeldada, et mingi populatsiooni jaoks konstantse väliskeskkonna juures on LV pigem status quo säilumise mehhanismiks. Ja veel - kui juba alles äsjane sündmus (tööstussaastus eelmisel sajandil) andis ilmse adaptatsioonist kantud evolutsioonilise effekti, siis mida veel arvata ligi nelja miljardi aasta jooksul olnud võimalustest. 

LV viise võib klassifitseerida mitmeti. Tavaliselt peetakse silmas järgmisi variante:

· suunatud.

· stabiliseeriv e. alalhoidlik

· tasakaaluasendit lammutav. See esineb siis, kui mingi tunnus, mis jagunes normaaljaotusele lähedasel viisil, hakkab hajuma nii, et eelistatakse mõlemat äärmust, mitte enam keskmist. Niisugune LV variant on iseenesest huvitav, sest ta viitab populatsiooni jagunemisele kaheks eri liigiks. Ilmselt peab siin olema algselt tegemist mingi spetsiifilise võimalusega kahe eri nishi valimisel (nt kaladel kudemistemperatuur – suhteliselt madalal temperatuuril kudeva kala populatsioon võib kliima soojenedes lõheneda kevadel ja sügisel kudevaks – nt. räim=heeringas). 

Mutatsioonide ja rekombinatsiooni tulemusel tekkivad variatsioonid on juhuslikud adaptatsiooni suhtes. See seisukoht on neodarvinismi alustalaks ja ei ole ühtki tõsiseltvõetavat teaduslikku käsitlust evolutsioonist, mis väidaks vstupidist. Seega - LV annab evolutsioonile suuna, kuid kasutab selleks stohhastilisi, ilma mingi kindla eelissuunata muutusi. 

Seda seisukohta on korduvalt rünnatud minevikus ja ka tänapäeval, kuid kõik eksperimantaalsed andmed laborikatsetes näitavad pigem, et mutatsioonid on juhuslikud.

Kokkuvõtteks:
Organismid on võimalised andma palju enam järglasi, kui "maa kanda suudab" ja see tingib LV - Darwini sõnastuses "struggle for life".

Looduslikud populatsioonid ei koosne identsetest isenditest, vaid varieeruvad väga paljude tunnuste osas; nähtav morfoloogia moodustab sellest vaid väikese osa.

Evolutsiooni suund ja adaptatiivsed muudatused seisavad lahus mutatsioonide tekkest selles mõttes, et viimased on juhuslikud. 

Kui keskkond on ruumiliselt piiratud, kuid pakub populatsioonile siiski selgelt eristatavaid nishe, siis annab see võimaluse vastavaid tingimusi soodustavate polümorfsete tunnuste püsimiseks. 

Kokkuvõtteks loodusliku valiku teooria kohta:
Kui puudub LV, paardumine on juhuslik ja populatsioon on suur, siis genotüüpide sagedused lähevad 1 pk jooksul Hardy-Weinbergi tasakaalu (HWT).

HWT on kontrollitav kergesti, kuna eeldab, et homosügootide sagedus on võrdne vastavate geenide sageduse ruuduga.

Selektsioon võib säilitada heterosügootsuse juhul, kui heterosügoodi kohanemus on kõrgem, kui kummalgi homosügoodil.

Osapopulatsioon on homosügootsem vrld. ekvivalentne summeeritud populatsioon.

Migratsioon suudab ka ilma selektsioonita ühitada geenisagedusi üpris edukalt. 

  

2.9. Liigiteke

Evolutsiooniteooria kõige olulisemaks protsessiks on liigiteke.

Liigitekke juures eristatakse kahte protsessi:

a) anagenees on teatud pärilikke muutuste kuhjumine, mis põhjustab uue liigi tekke. (ühe liigi üleminek teiseks: nt australopiteekus(püstine inimene(tänapäevane inimene)
b) kladogeneesis tekivad uued liigid (väiksest) populatsioonist, mis eraldub (suurest) populatsioonist. Suureneb bioloogiline mitmekesisus.

Liigitekke moodused: 
allopatriline liigiteke – erinevatel aladel 
sümpatriline liigiteke – samal geograafilisel alal 
Sümpatrilise liigitekke puhul areneb geneetiline isolatsioon ilma geograafiliste barjäärideta. Barjääri põhjustajaks võib olla polüploidsus (autopolüploidsus, allopolüploidsus: 25-50% liike, enamasti taimed) ja kohastumuslik divergents (parasiidid! – nt eri peremeesorganismidel elavad parasiidid võivad muutuda eri liikideks – koerakirp, kassikirp, inimese kirp)
Liigitekke kiirus:

· gradualism – uus liik hakkab vanast erinema järkjärgult

· punctuated equilibrium – muutus toimub väga järsult, seejärel uus liik vaid kohaneb oma uue keskkonnaga. Seda põhjustab enamasti mingi suure mõjuga mutatsioon.

2.10 Veel seostuvaid mõisteid

Preadaptatsioonid on omadused, mis tekke käigus omavad mingit ühte tagasihoidlikku väärtust, väljakujunenuna aga tekib neil uus suur väärtus (nt õistamede eellastel algsed tekkivat käbi katvad-kaitsvad lehed osutusid putuktolmlemise tekkel heaks maandumispaigaks ja peagi ka ligimeelitamisorganiks (õiekrooniks))
Neoteenia tähendab somaatilise arengu pidurdust, vormimuutuste ja kasvusuhete sellist aeglustumist, mis põhjustab täiskasvanud organismi sarnasuse fülogeneetiliste eellaste noorvormidega. Neoteenilise organismi ontogeneetiline areng on venitatud, tema postnataalses arengus jätkuvad eellase lootele iseloomulikud vormikujunduse ja kasvukiiruste suhted; ta säilitab ka suguküpsuse staadiumis (mis saabub tavaliselt suhteliselt hilja) eellase lootelisele või neonataalsele arengujärgule omaseid struktuure, proportsioone ja funktsioone. Neoteenia on üks pedomorfoosi (evolutsioonilise eellase lapse pärase väljanägemisega täiskasvanu) juhte, teisel juhul pedomorfoosi korral suguline areng vastupidieselt kiireneb, nii et suguküpsus saabub juba vastsestaadiumis.
Evolutsiooni suuna põhjustajaks on liigivalik, mis on üsna analoogne loodusliku valikuga, kus eelistatakse mingite kindlate omadustega liiki, kes püsivad liigivaliku tagajärjel ka kauem.

3. Elu teke ja evolutsioon Maal. Evolutsiooni tõendid. Evolutsiooni suund erinevatel ajastutel. Juhuslikkus ja paratamatus evolutsioonis.

Evolutsiooni tõendid

Fossiilid

Rudimentsed organid

Homoloogilised organid

3.1. Fossiilid

Fossiiliks nimetatakse suvalist jälge eelnenud elusolendeist. Siia kuuluvad kõikvõimalikud kehaosad: hambad, kondid, karbid. Kuid fossiilide hulka arvatakse ka näiteks jalajäljed, mingid keemilised ained.

Fossiliseerumine nõuab terve seeria väikese tõenäosusega sündmuste juhtumist, mistõttu kokkuvõttes on tegu haruldase sündmusega. Eriti siis, kui on tegemist organismidega, millised koosnevad ainult pehmeist kudedest. Seega - fossiilse materjali alusel on alati üleesindatud skeletiga varustatud organismid, kuigi üldjuhul hävib ka skelett. Vajalikuks tingimuseks on sattumine settekivimitesse. Ja seetõttu on fossiliseerumine palju tõenäosem näiteks merepõhjas elavatel loomadel, kui isegi veepinna ülakihtides elavatel kaladel. Maal elavad loomad fossiliseeruvad hoopiski harvemini. Pehmekoelised merepõhja elanikud fossiliseeruvad vaid siis, kui nad mattuvad õnnetuse läbi setete alla - muidu surres hävib nende keha paari päeva jooksul. 

Settekivimite edasine saatus on muidugi suurte tektooniliste liikumiste määrata - merepõhjast saab maismaa, kontinendid triivivad jne. Geoloogia suudab määrata settekivimite absoluutse vanuse ja see omakorda annab võimaluse dateerida fossiile. Samuti annab see võimaluse sihikindlalt globaalses ulatuses identifitseerida kohti, kust seda ehk teist ajastut on optimaalne uurida. 

Fossiilide vanuse määramine on võimalik:

· lugedes settekihte tänapäevast tagasi kuni fossiilini (kuni 10 000 aastat täpselt?)

· Radioaktiivsete isotoopidega vanust määrates. Radiosüsinik – kuni 50 000-70 000 a., varasema aja kohta pikema poolestusajaga teiste ainete isotoobid (ja nende suhted)
· Uuritava fossiiliga kaasnevate fossiilide uurimine: üldlevinud juhtkivistised, mille vanus on juba enam-vähem teada, nende järgi saab paigutada kivimi mingisse ajatusse või pigem selle kitsamasse lõiku.
Fossiil pole keemiliselt see, mis oli elus organism: ümbritsevad mineraalid tungivad kontidesse, kaltsiit asendub räni või püriidiga jne. Väga vanade fossiilide puhul on tegemist pigem valuvormiga, mis on hoopis uuest materjalist vrld. sellega, millest fossiliseerumine algas. 

3.2. Ajastud

Ajastud ongi algselt defineeritud vastavalt ajastule iseloomulikule faunale settekivimites ja saanud oma nime mingi piirkonna järgi, kus neid setteid on eriti hästi näha olnud (Kambrium-Cambridge, Perm, Juura mäestik...). http://www.hiiumaa.ee/~tarmisto/kaerdla/geokronoloogia.html
Ajastud jaotatakse omakorda lademeteks, mis on sageli lokaalsema kasutusega (Lasnamäe lademe paekivi, Kukruse lademe põlevkivi jne)
Alles sel sajandil sai võimalikuks absoluutne dateerimine tänu looduslike raadioaktiivsete isotoopide avastamisele. See tehnoloogia on jõudsalt arenenud ja geokronoloogias kasutatakse väga erinevaid kellasid erinevate perioodide ajastamiseks. On kelli, mis on liiga aeglased koguni universumi vanuse määramiseks - 147Sm lagunemine 143Nd’ks on poolestusajaga 0.65 x 1011 aastat. 

Siin on palju tehnilisi raskusi ja sisulisi probleeme, kuid põhimõte on lihtne. Samas on aga terve rida lisaprobleeme just fossiilidega, sest süsiniku kell on kaugelt liiga kiire - 14C poolestusaeg on kõigest 5.73 x 103 aastat. Seetõttu tuleb tihti rakendada hoopis kaudseid meetodeid - määrata all ja ülalolevate kihtide vanus kas muude isotoopide kaudu, või kasutada hästidateeritud Maa magnetvälja ümberlülitumise aegasid jne. Ka kaudsete meetodite arsenal on üpris lai. Põhiline - meetodeid on palju ja ei tohi piirduda vaid ühega (kui vähegi saab).

3.3. Elu areng Maal
Eellugu

· Maailma teke: „Suur pauk“ – 15 miljardit aastat tagasi. Füüsikalised tõestusmehhanismid.

· Päikesesüsteemi teke – 8 miljardit aastat tagasi. Selleks ajaks olid juba paljud esialgsed tähed „ära põlenud“ – vesinikust ja heeliumist olid tekkinud rasked elemendid (millest koosneb põhiosas Maa).

· Maakera teke 4,5 miljardit aastat tagasi. Alghetkest pole midagi säilunud, vanus määratud kaudselt. Vanimad mineraalid natuke nooremad. Vanimad kivimid ~4 mlrd.a (Acasta gneisid Kanadas). Umbes sel ajal võis juba tekkida elu.
Elu teke
Vanimad elu olemasolu tõendavad leiud
· Pole kindlaid tõendeid elu kohta väga varasest ajast – elu oli esialgu väga vähe ja tõenäosus, et seda oleks olnud suuremal hulgal just seal, kus on vähesed rutkilomeerid nii vanu kivimeid, on ülimalt väike. 
· Praegu on kindlad vanimad fossiilid Austraaliast, Pilbara kraatonist 2,7 miljardi aasta vanused – need on vähe moondunud ja sisaldavad mitmekesiselt aineid, mis viitavad suurele elu mitmekesisusele sel ajal (bakterid, sinivetikad, päristuumsed). Varasemad väisetavad leiud on oletuslikud (stromatoliidid – kihilised moodustised, mis võiksid olla tekkinud bakterite kolooniates mitmelt poolt maailmas). Vahepeal mainitud veelgi vanemad tõendid (Gröönimaalt Akilia 3,85 ja Isua 3,8 mlrd a., Austraaliast) on osutunud ekslikeks.
Seega elu tekke kohta võib otsida vaid kaudseid tõendeid

· Oparini ja Milleri katsed – lihtsustatud skeem, mis näitas eluks vajalike molekulide võimalikku teket Maal ilmselt tollal valitsenud keskkonnatingimustes – elektrilahenduste (välgud) abil saadi gaaside segust „ürgpuljong“.

· Ürgseimate evolutsiooniliste lahknemiste analüüs annab väga suure tõenäosuse elu tekkeks ~+100 C juures. Enamus ürgseid evolutsiooniharusid sisaldab hüpertermofiilseid organisme (elavad vulkaanilistes vetes, sügaval maa sees, on kemosünteesijad; enamus arebaktereid, ka ürgseimad pärisbakterite rühmad) (Woese)
· Molekulaarne kell – praeguste hinnangute põhjal oleks võinud esmane organismide lahknemine toimuda juba üle 3,5 miljardi aasta tagasi
Kaudsete tõendite põhjal tuleb hinnata elu vanuseks Maal ligi 4 miljardit aastat. Varasemal ajal see ei sanud toimuda, kuna siis liikus Päikesesüsteemis väga palju suuri meteoriite-asteroide (Kuu kraatrid pärinevad valdavalt sellest ajast), mis võrreldaval hulgal Maad tabades pidid oma plahvatustega aurustama kõik ookeanid ja veelgi enam. Elu tekkeks oli ilmselt soodsaim viimase suure plahvatuse järgne jahtumine – siis oli maapinnal kaitse ultraviolettkiirguse eest ja on lihtne leida valikumehhanismi elu „käimapanemiseks“.
Elu esmane areng

· Esmased elusorganismid Maal peale elu teket olid sarnased tänapäevaste arhebakteritega (=ürgbakterid), olid nende vahetud esivanemad. Nad olid kemosünteesivad organismid ookeanide sügavustes vulkaaniliste allikate ümbruses

· Väheste madalvee allikate juurde sai elama asuda vaid valguse lõhkuva toime eest kaitsvate ainete omamisel. Nemad olid tollaste valitsevate ürgbakterite seas „üldlevinud seisukoha“ järgi tõelised elu heidikud ja veidrikud. Valguse eest kaitsvaid aineid omavatest organismidest kujunesid esimesed fotosünteesivad organismid, kelledest lõpuks evolutsioneerusid sinivetikad. „Heidikutest“ arenenud sinivetikate ilmumine Maale (ilmselt rohkem, kui 2,7 mlrd a. tagasi) oli suur murrang:

· elusorganismide poolt toodetava orgaanilise aine (=toidu) hulk kasvas ilmselt kümneid-sadu kordi
· elukeskkonda ilmus vaba hapnik, mis oli esialgu mürk kõigele elavale

· sinivetikatest endist (kes olid esmased hapnikku taluvad organismid) tekkisid esmased hingavad organismid – aeroobsed bakterid. Toimus plahvatuslik elu mitmekesisuse suurenemine

· Elu hulka Maal piiravaks muutus raku ülesehitamiseks vajale mineraalainete vähene hulk vees (ürgbaktereil piiras arvukuse kasvu energia- ja orgaanilise aine allikas – sobivad muudetavad keemilised ühendid)

· ~2-2,2 mlrd. a tagasi hakkas kiiresti suurenema vaba hapniku sisaldus Maa õhus. Võimalik, et mandrite triivi tulemusena oli selleks ajaks kergemad ained niivõrd kokku hööveldatud, et need tombud hakkasid üle mere pinna ulatuma ja selle tulemusena suurenes erosioon ja eluks vajalike mineraalide hulk vees ning ühtsi ka sinivetikate ja kogu elu hulk Maal. Ligikaudu sellest ajast pärineb ka vanim oletatav päristuumse fossiil (1,8 mlrd a). Geeniuuringute põhjal on päristuumses rakus asuva mitokondri vanuseks määratud ~2 mlrd a. Päristuumsed organismid kujunesid aga algsel kujul välja juba palju varem, selleks oli vaja:
· kaotada bakteritele omased rakukestad, et amööbi moodi toituma hakata

· Kestade kaotamine oli võimalik vaid vaenlaste puudumisel, amööbi moodi toitumine oli vajalik vaid väga toiduvaeses keskkonnas. 

· Vähese toidu kättesaamisel tuli see võimalikult mitmekülgselt ära seedida – seetõttu on päristuumsete raku tuumas palju rohkem DNA-d kui bakteritel.

· Esmased päristuumsed organismid olid tollaste valitsevate bakterite seas „üldlevinud seisukoha“ järgi tõelised elu heidikud – ajasid endale sisse igasugust saasta, käisid katmata ringi. 

· Algne päristuumne organism, kes oli õppinud kõike seedima, võttis rakku sümbiondiks hapnikku hingava bakteri (ise ta hapnikku õieti ei talunud) – nii tekkis rakku mitokonder ja algas päristuumsete organismide, kes mõne aja eest olid ääremaa veidrikud, laialdasem levimine Maal
Hulkrakse elu areng veet maismaale kuni tänapäevani

· Esimesed aimatavad jäljed hulkraksetest organismidest on u 1,2 mlrd a. vanad. Arvestataval hulgal ilmusid nad aga alles Ediacara ajastul (viimane Proterosoikumi ajastu enne Fanerosoimumit (enne Fanerosoikumi vanimat ajastut Kambriumi), millest pärineb enamus fossiile). Võimalik, et hulkraksete organismide teket takistas tollal valitsenud külm kliima – suur osa Maast oli kaetud jääga (Valitses võimas jääaeg – eelkambriumi „Lumepalli-Maa“)
· „Kambriumi plahvatus“ Kambriumi ajastu alguses veidi üle poole miljardi = 545 miljonit aastat tagasi oli alguseks tänapäeva loomastiku massiliseks tekkeks. „Väga lühikese ajaga“ ilmus Maale lihtsamal kujul väga palju eri tüüpi loomarühmi, kelles vaid osad on evolutsiooniliselt täiustunud ja tänapäevani püsuinud (Kambriumist pärineb Põhja-Eesti sinisavi)
· Siluri lõpust pärinevad esimesed maismaataimede fossiilid (Silurist pärineb Kesk-Eesti ja Saaremaa paekivi)

· Devonist pärinevad esimesed kahepaiksete fossiilid (Devonis tekkisid Lõuna-Eesti liivakivid ja Põhja/Kesk-Läti liivakivid ning paas)

· Maismaaelustik muutus massiliseks Kivisöe ajastul. Tollastest soistest sõnajalgtaimede metsadest pärineb parim kivisüsi. Seal elasid kahepaiksed ja mitmekesiselt ürgseid putukaid. Sel ajal ilmusid esimesed paljasseemnetaimed ja roomajad kes said väiksema veest sõltuvuse tõttu asustama hakata ka kuivemaid (tänapäeva mõttes parasniiskeid) elupaiku.

· Keskaegkond (Triias, Juura, Kriit) oli paljasseemnetaimede ja roomajate valitsemisaeg.

· Kriidiajastu keskel vahetus domineeriv taimestik välja katteseemnetaimedega. Viimased olid pikka aega varjatult evolutsioneerunud (puuduvad leiud vahevormidest), kuid tänu oma esialgu tagasihoidlikele mõõtmetele ja omadustele ning putukatega koostööle (täpne tolmeldamine paljasseemnetaimede väga efektiivse aga ebatäpse tuultolmeldamise asemel) (jällegi „ääremaa veidrikud“) saavutasid suurema arenemisvõime). Koos taimestikuga vahetus Kriidiajastu keskel ka putukafauna – vanad (ürgtiibsed) putukad surid suures osas välja (säilunud on nt. kiilid) ja ilmusid mitmekesistena tänapäevased putukarühmad. 

· Keskaegkonna ja Uusaegkonna piiriks on roomajate valitsemise asendumine imetajatega. Pikka aega ökosüsteemide „ääremaal“ evolutsioneerunud väikesemõõdulised imetajad osutusid muutunud oludes edukamateks kui suured ja „enesega rahulolevad“ saurused. Sauruste väljasuremise kiire toimumise ajend võis olla ka mõne suurema meteoriidi langemine (Mehhiko: Jukatani ps.); see ei olnud põjus, vaid ainult ajend.
· Uusaegkonnas (alates 65 milj. a. tagasi) on toimunud imetajate ja õistaimede mitmekülgne evolutsioneerumine. Selle esimese ajastu – Paleogeeni loomastikust suri palju välja Neogeeni saabudes. Neogeeni lõpus ~5 miljonit aastat tagasi eraldus teistest loomadest inimese ahvilaadne eellane.

· Uusaegkonna viimane ajastu – Kvarternaar hõlmab praeguse jääaegade tsükli ja on olnud inimese kujunemise aeg.

· Paralleelselt maismaal toimunud muutustega toimusid Fanerosoimumis pidevad muutused ka vee-elustikus – ilmusid uued seltsid-klassid ja vanu suri välja.
3.4. Makroevolutsioonilised muutused 

Makroevolutsioonilisi muutusi saab põhjalikult vaadelda eelkõige vaid seal, kus on olemas piisavalt tihe paleontoloogiline leiumaterjal. Seetõttu on heaks näiteks imetajate kujunemine reptiilidest. Makromuutus on üpris selge väga paljude tunnuste alusel: soojaverelisus, kiire ainevahetus, liikumise erinevus (jalgade asend keha suhtes), aju suhteline suurus, imetamine jne. Samas on muidugi tunnuseid, mid ei ole muutunud - selgroogsus, neljajalgsus jne. 

Kaasajal peetakse esimesteks imetajateks Triiase-Juura piiril elanud morganukodonte - seega ca 200 MAT. Neil oli imetaja lõualuu ja hammastus. Võimalik, et nad olid ka soojaverelised (muuseas, oli ka soojaverelisi reptiile ja on soojaverelisi kalu). Ja tagasivaates - enne seda olid nn. imetajasarnased reptiilid Synapsia grupist. Osa Synapsia liike pidas vastu ja Juuras, kuid seal toimus midagi erilist - algas dinosauruste võidukäik, mis lõppes KT katastroofiga. Kogu selle aja jooksul, kus valitsesid dinosaurused, ei tekkinud uusi tetrapoode juurde. 

Fossillsete leidude alusel on kõige lihtsam otsustada söömise (hambad, lõuad) ja liikumise üle. Imetajade hambad on mitmesugused, samas kui reptiilidel on nad üsna üheplaanilised. Reptiilide jalad on suunatud küljelt välja, imetajadel keha all. Kõiki neid muudatusi - teades tendentse - on võimalik esindusliku leiumaterjali alusel jälgida.

Summana on imetajade teke väga heaks illustratsiooniks evolutsiooni graduaalsusest. Teiseks on enamus muudatusi seletatavad adapteerumisena kiiremaks liikumiseks ja effektiivsemaks ainevahetuses. Paistab, et see imetajalaadsete reptiilide väikeste sammudega evolutsioon kestis ca 40 MA. Siit ühtlasi taas järeldus - pole vaja eeldada mingeid iseäralikke järske hüppeid - graduaalne areng on paleontoloogiline tõsiasi. Just nii, nagu neodarvinism õpetab.

Teisalt see on fossiilne tõendus selle kohta, et ka teised suured evolutsioonilised muudatused (teiste uute suuremate taksonite teke) oli adaptatiivsed (neodarvinistlikud), Seda küll väidetakse, kuid valdavalt on tegemist ekstapoleerimisega reptiil - mammaal kogemusest. Makroevolutsiooniliste muudatuste põhjusi võib olla ka muid. Mida ND aga ei "luba", on eeldus, et adaptatsiionilisi muudatusi tekitab miskit muud, kui LV. Kuid sellisteks oletusteks pole siinkohal ka põhjust.

3.5. Juhuslikkus ja paratamatus evolutsioonis

Juhuslikus: 

· geenitriiv: kaasnev liikide teke rajapopulatsioonidest

· sama funktsiooni võib täita erineva päritoluga organ

Paratamatus:

· Evolutsioon viib paratamatult uute omaduste tekkele, uute ressursside kasutuselevõtule: E on infosüsteemi täiustumine

· Uute liikide teke on sama paratamatu kui paljude olemasolevate väljasuremine. Enamus tekkivaid ja väljasurevaid liike on spetsialistid. Enamus püsima jäävaid – edasi arenevaid = uusi liike andvaid liike on „tagasihoidlikud“ polüfunktsionaalsed liigid.

(See osa on veel koondamata, aga on ka kirjeldavam ja lihtsam)

4. Inimese evolutsioon. Inimese teke Aafrikas ja hilisem levik. Kas elu evolutsiooniseaduseid võib näha ka ühiskonnas? Sotsiobioloogia. 

Inimese põlvnemislugu on tüüpiline näide teaduslikust probleemist, kus uute andmete lisandumine muudab küsimusteringi järjest komplitseeritumaks ja lükkab oodatud lahenduse ikka edasi. Inimese evolutsiooni uurijad on kogunud äärmiselt rikkaliku andmestiku võrdleva anatoomia ja füsioloogia, etoloogia, paleontoloogia ja arheoloogia valdkondadest. Viimasel ajal on sellele lisanud hinnatava panuse tsüto- ja molekulaargeneetilised võrdlused. USA teadlase S. L. Washburni (1978) väitel peetaks hominiidide evolutsiooni kohta kogutud andmete hulka enam kui piisavaks, kui asi ei oleks seotud inimesega, vaid mis tahes muu loomaga. Inimese põlvnemislugu seisab evolutsiooniprobleemide seas tõepoolest erilisel kohal. Sellest on huvitatud väga erinevate alade teadlased, filosoofid, teoloogid ja üldsus; selles põimuvad teaduslike käsitustega filosoofilised ja religioossed, selle andmete tõlgendusse lisandub ikka veel liiga palju eelarvamusi ja emotsioone. Kõige selle tõttu ei tekita antropogeneesi probleemid praegu mitte vähem küsimusi ja eriarvamusi, kui uurimise algperioodidel üle saja aasta tagasi, pigem vastupidi. Nagu siis, nii ka nüüd puhkevad aeg-ajalt ägedad diskussioonid, nii teaduslikus kui ka filosoofilises plaanis. 

Milles bioloogid on praegu enam-vähem üksmeelsed? 

Inimene on bioloogilise evolutsiooni teel eristunud loomariigist.

Inimlased (Hominidae) on lahknenud mingist inimahvide (Hominoidea) tüvivormist.

Inimene - Homo - kui tööriistu valmistav olend on vähemalt 2 mln. aastat vana.

Nii esimesed inimlased (Australopithecinae) kui ka esimesed inimesed (H. habilis ja H. erectus) tekkisid Aafrikas. H. erectus oli esimene inimlane, kes Aafrikast välja rändas ja asustas suure osa Euraasiast.

Nüüdisinimene - H. sapiens sapiens - asustas praktiliselt kogu Vana-Maailma ajavahemikus 50...40 tuhat aastat tagasi.

Millised probleemid on ebaselged ja vaieldavad? 

Enamik nüüdsetest inimese evolutsiooni aktuaalsetest probleemidest on seda olnud antropogeneesi bioloogilise käsitluse algusest peale, kuigi osa neist on lisandunud hiljem. Nimetame siinkohal mõned olulisemad: 

Inimese koht ja taksonoomiline tase kõrgemate primaatide (hominoidide) süsteemis.

Millised olid esimesed inimlased ja millal nad lahknesid inimahvide evolutsiooniteedest?

Kuidas klassifitseerida varaseid inimlasi?

Kuidas on kulgenud inimese evolutsioon esimesest inimliigist nüüdisinimeseni ja kui palju inimliike on eksisteerinud? Kust on pärit nüüdisinimene (H. s. sapiens)?

Millisel kohal inimese fülogeneneesis asuvad neandertallased?

Missugused on olnud hominisatsiooni ökoloogilised tingimused ja evolutsioonilised tegurid?

Missugused on olnud inimese evolutsiooni geneetilised iseärasused ja mehhanismid? Milles seisnevad inimese geneetilised erinevused inimahvidest?

4.1. Teoreetilised raskused

Näib olevat ilmne, et antropogeneesi faktiliste andmete käsitust on suuresti raskendanud mõningad teoreetilised lähtekohad, mis kaua aega on selles valdkonnas valitsenud, osaliselt aga jätkavad oma mõju avaldamist veel praegugi. 

4.1.1. Inimese eriline unikaalsus. Selle antropotsentristliku arusaama kohaselt eeldab inimese sotsiaalne ainulaadsus paljude oluliste bioloogiliste tunnuste sellist erakordsust, mis eraldab inimese kõigist loomadest määratu kvalitatiivse lõhega. Omal ajal (XVIII-XIX saj.) väljendasid mõned teadlased seda seisukohta omaette seltsi, klassi või koguni riigi eraldamisega inimesele looduse süsteemis. Praeguses loomariigi süsteemis paigutatakse inimene enamasti eraldi sugukonda (Hominidae, inimlased) primaatide (Primates) seltsis, ja tihti omistatakse selle sugukonna erisusele suurem kvalitatiivne tähendus, kui muude imetajate sugukondadele. Selline käsitus tuleneb, nagu väitis juba Ch. Darwin (1871), üksiktunnuste tähtsuse ülehindamisest või kvalitatiivse lõhe nägemisest seal, kus on lihtsalt suur kvantitatiivne erinevus. Selle unikaalsuspostulaadi kohaselt pidi inimese bioloogiline evolutsioon ahvilistest eellastest olema väga pikaajaline ja paljuastmeline protsess, milles lisaks tavalistele evolutsiooniteguritele pidid toimima mingid kvalitatiivselt uued, inimese evolutsiooni spetsiifilised tegurid. 

4.1.2. Tüpoloogiline andmekäsitlus. Tüpoloogilisest mõtteviisist lähtuv  fosiilsete leidude taksonoomiline hindamine on tekitanud palju raskusi inimlaste fülogeneesikäigu mõismisele. Selle lähenemisviisi puhul vaadeldakse liiki kui ühtsele standardile vastavate isendite kogumit, aga mitte kui ruumis ja ajas muutuvaid populatsioone, mida iseloomustab individuaalne, sooline, geograafiline jms. muutlikkus. Seetõttu anti peaaegu igale fossiilsele leiule, mis millegi poolest erines teistest, iseseisva taksoni - liigi või perekonna - staatus. Varasem antropogeneesialane kirjandus kubiseb inimlaste perekondadest ja liikidest (Australopithecus, Paranthropus, Telanthropus, Meganthropus, Pithecanthropus, Sinanthropus, Homo heidelbergensis, H. neanderthalensis, H. rhodesiensis, H. soloensis jt.) ning nende fülogeneetiliste seoste mitmesugustest tõlgendustest. Enamik tänapäeva paleoantropolooge käsitab inimlaste fossiilseid taksoneid märksa laiemalt, arvestades taksonisisest mitmekesisust. 

4.1.3. Inimlaste stadiaalne evolutsioon. Selle seisukoha järgi läbis inimese evolutsioon rea selgepiirilisi staadiume (protantropus, arhantropus, paleoantropus, neoantropus), mida iseloomustab evolutsioonilise arengutaseme ja eksisteerimisaja range järgnevus. Kõik hominiidid, kes eksisteerisid ühel ja samal ajal, suruti ühte arengustaadiumi ja seoti taksonoomilise ühtsusega. Näiteks kõiki keskpaleoliitikumi (ca 120...40*103 a. vanuseid) inimfossiile püüti määratleda kui neandertallasi (paleoantropusi), kuigi Aafrika ja Lähis-Ida "neandertallased" erinesid oluliselt Euroopa "klassikalisest" vormist. (Stadiaalne käsitlus toimis mõnevõrra vastu tüpoloogilisele lähenemisele, kuid nii see kui ka teine pidurdas asjakäigu loomulikku analüüsi, surudes faktid kindlate "eelteadmiste" jäikadesse raamidesse). 

Stadiaalsuse kontseptsiooni kohaselt kulges inimese evolutsioon enam-vähem ühtlaselt kogu "hominiidsel frondil". Nii ei võinud nüüdistüüpi inimene (neoantropus) tekkida enne paleoantropuse staadiumi läbimist, st. enne hilispaleoliitikumi. Nüüd aga on leitud, et keskpaleoliitikumi alguses (üle 100 tuh. a. tagasi), kui Euroopasse asusid varased neandertallased (H. sapiens neanderthalensis), elasid Aafrikas ja Aasias juba neoantropused (H. s. sapiens) ja säilisid veel arhantropused (H. erectus). On üsna tõenäoline, et hominiidide evolutsiooni igal ajajärgul eksisteerisid kõige tüüpilisemate vormide ("staadiumimäärajate") kõrval sellised inimlaste esindajad, keda stadiaalteooria järgi enam ei võinud olla või veel ei tohtinud olla. 

4.1.4. Töö kui inimese evolutsiooni tegur. See F. Engelsilt pärit lamarkistlik arusaam on seganud inimese evolutsiooni tingimuste ja tegurite õiget bioloogilist mõistmist, eelkõige sotsialistlikes riikides, kus ideoloogilised dogmad on avaldanud tugevat mõju loodusteaduslikele käsitlustele. Ikka veel võib õpikutest leida seisukohti, et töö on olnud inimese bioloogilist evolutsiooni suunav eritegur, mis asendas loodusliku valiku juhtiva osa ja toimis harjutamise/õppimise ning omandatu pärandamise printsiibil (vt. nt. J. J. Roginski ja M. G. Levin, 1978. Antropoloogia (venekeelne ülikooliõpik)). 

4.2. Hominoidide süstemaatika ja fülogeneetilised seosed

Th. Huxley (1863) ja Ch. Darwini (1871) tööde ilmumise aegadest peale pole enamik biolooge kahelnud, et inimene põlvneb inimahvidega ühisest tüvest. Huxley ja Darwin väitsid ka seda, et inimesel on rohkem sarnasust Aafrika inimahvidega ([image: image1]impans, gorilla) kui Aasia liikidega (gibonlased, orangutan). Kuid E. Haeckeli fülogeneetiliste konstruktsioonide ja võrdlev-anatoomiliste uurimiste mõjul hakati arvama, et inimene on fülogeneetiliselt eraldatud kõigist inimahvidest ühtemoodi. Viimane seisukoht väljendub ka veel tänapäevastes kõrgemate primaatide süsteemides. Traditsioonilise klassifikatsiooni kohaselt on need loomad ühendatud ülemsugukonda Hominoidea (inimlaadsed), mille raamides inimesele on eraldatud omaette sugukond Hominidae (inimlased) ning vastandatud kõigile inimahvidele, kes on koondatud kas ühte sugukonda Pongidae või (eriti viimasel ajal) kahte sugukonda -- Hylobatidae (gibonlased) ja Pongidae (orangutan, gorilla, [image: image2]impans). 

Kuna imetajate nüüdissüsteemi käsitatakse tavaliselt loomuliku süsteemina, siis peaks ta kajastama fülogeneetilisi seoseid taksonite vahel. Järelikult tuleneb hominoidide süsteemist inimlaste väga varane (protohominoidne või vähemalt protopongiidne) lahknemine inimahvide eellastest (vt järgnevaid skeeme). 

       +------------------------------  HOMO     ------------------------------+

       |                                                                       |

       |                  +-----------  PAN      -----------+                  |

     ==|           +------|                                 |------+           |

       |    +------|      +-----------  GORILLA  -----------+      |-----------|==           

       |    |      |                                               |           |

       +----+      +------------------  PONGO    ------------------+           |

            |                                                                  |

            +-------------------------  HYLOBAT  ------------------------------+
Hominiidide protohominoidse põlvnemise variandid 
(G. Heberer, 1972; H. Ullrich, 1980)
           +-------------------------  HOMO     -----------------------+

           |                                                           |

           |                 +-------  PAN      ------------+          |

      +----|           +-----|                              |----------+------+

      |    |           |     +-------  GORILLA  ------------+          |      |

    ==|    +-----------|                                               |      |==

      |                +-------------  PONGO    -----------------------+      |

      |                                                                       |

      +------------------------------  HYLOBAT  ------------------------------+
Hominiidide protopongiidse põlvnemise variandid 
(Schultz, 1970; Harrison et al., 1977) 
(Homo -- inimene; Pan -- [image: image3]impans; Pongo -- orangutan; Hylobat -- gibonlased).
Alates 60ndatest aastatest hakati inimese ja inimahvide geneetilisi ernevusi uurima immunoloogiliste, biokeemiliste, tsüto- ja molekulaargeneetiliste meetodite abil. Kuivõrd genoom on iga liigi evolutsioonilise arenguloo esmane kandja, siis peaksid need võrdlused andma kõige objektiivsemat informatsiooni fülogeneetiliste seoste kohta. Erinevate geneetiliste meetoditega saadud tulemused on omavahel üsna heas kooskõlas, kuid erinevad oluliselt traditsioonilistest fülogeneesiskeemidest. Need võrdlusandmed näitavad, et [image: image4]impans ja gorilla on inimesele geneetiliselt märksa lähemad, kui orangutanile, ja veel vähem gibonitele, ning et [image: image5]impansi ja gorilla vahel pole usaldusväärselt suuremat sarnasust, kui kummalgi neist inimesega. 

Viimasel ajal on osa paleoantropolooge hakanud fossiilse materjali interpreteerimisel arvestama eeltoodud geneetiliste andmetega, kuigi enamikule neist on need vastumeelsed. Analüüsinud erinevaid fülogeneetilisi andmeid, tulid antropoloogid  E. J. Bruce ja F. J. Ayala (1979) hiljuti järeldusele, et kõige tõepärasemaks sünteesiks on siiski fülogeneesipuud, mis on kooskõlas peamiste molekulaargeneetiliste andmetega: 

+----------  HOMO     -----------+

|                                |

+--------+----------  PAN      ---------+ |------+

|        |                              |-+      |

+-----------+        +----------  GORILLA  ---------+        +------------+

|           |                                                |            |

==|           +-------------------  PONGO    ------------------+            |==

|                                                                         |

+-------------------------------  HYLOBAT  -------------------------------+
Neist skeemidest järeldub inimlaste väga hiline (pongiidne või protopaniidne) divergeerumine inimahvidest, mis on vastuolus traditsiooniliste ja üldtunnustatud käsitlustega. Võrrelnud geneetilisi distantse hominoidide vahel ja teistes imetajate taksonites esitasid USA teadlased eesotsas M. Goodman'iga (1976) hominoidide fülogeneetilise klassifikatsiooni. Selles süsteemis puudub pongiidide sugukond, hominiidide sugukonna mõiste on oluliselt ümberhinnatud ja inimese taksonoomilist taset inimahvide suhtes on järsult alandatud. Ülemsugukond  Hominoidea jaotatakse kaheks sugukonnaks -- Hylobatidae ja Hominidae. Hominiidide sugukonnas eraldatakse kaks alamsugukonda -- Ponginae (sisaldab perekonna Pongo, orangutan) ja Homininae (perekonnad Gorilla, Pan ja Homo). On väga võimalik, et see taksonoomiline süsteem kajastab tõelisi fülogeneetilisi suhteid hominoidide vahel, ja seda tuleks aktsepteerida, kui kogu loomariigi klassifikatsioon või vähemalt imetajate oma põhineks geneetilistel distantsidel. Kuid traditsiooniline taksonoomia on üles ehitatud eelkõige morfofüsioloogilistele ja ökoloogilistele kriteeriumidele. Nende kriteeriumide alusel hindavad senised loomasüstemaatikud inimese erinevust inimahvidest vähemalt sugukonna tasemele, kuigi, muide, juba Darwin märkis, et inimesele võiks olla piisav alamsugukonna staatus. 

4.3. Esmased hominiidid ja nende tekkeaeg

60ndate aastate keskpaigani peeti kõige ürgsemateks tuntud inimlasteks 1924. a. Lõuna-Aafrikas avastatud ca 2.5 mln. a. tagasi elanud australopiteekusi (Australopithecus africanus). Hiljem on peamiselt Ida-Aarikast leitud mitmete varasemate ja ka hilisemate australopiteekuse-liikide säilmeid, vanusega 4...1  mln. aastat. Nende ajukolju maht oli võrdlemisi väike (jäi Aafrika nüüdsete inimahvide ajumahu varieeruvuse piiridesse: 400...550 cm3), kuid hammastu ja eriti jäsemete ehituses ilmnesid neil selged inimlikud põhitunnused. Need olendid olid ilmselt kõik  (aga kindlasti need, kes elasid vähem kui 3,7 mln. aastat tagasi) kahejalgsed, püstiselt liikuvad loomad. Australopiteekuse-liigid on jagatud skeletiehituse järgi kahte rühma: varasemad ja väiksemad, nn. gratsiilsed (siredad) vormid ja hilisemad ning massiivsemad, nn. robustsed vormid. Üldiselt arvati siis, et australopiteekused põlvnevad veel tundmata vahelülide kaudu mingist palju varem eksisteerinud drüopiteekusevormist (Dryopithecus), mis kuulus pongiidide sugukonda. 

60ndate aastate teisel poolel püstitasid ameerika paleoantropoloogid E. Simons ja D. Pilbeam hüpoteesi, et esmasteks hominiidideks olid hoopis ramapiteekused (Ramapithecus). Need olid tuntud peamiselt fossiilsete lõualuufragmentide ja hammaste järgi Pakistani ja Põhja-India leiukohtadest vanusega vahemikus 15...10 mln. aastat. Nende hammaste ja rekonstrueeritud hammastesüsteemi ehitus ilmutasid tunnuseid, mis erinesid drüopiteekuste omast, kuid sarnanesid australopiteekustega ja hilisemate hominiididega. Ramapiteekused oletati australopiteekuste otsesteks eellasteks. Seda seisukohta jagas 70ndatel aastatel enamik paleoantropolooge. Lähtudes sellest, hinnati hominiidide evolutsiooniharu  lahknemise ajaks pongiididest (drüopiteekustest) vahemikku 18...15 mln. aastat tagasi. Mõned teadlased, kes pooldasid hominiidide põlvnemise protohominoidset hüpoteesi, tuletasid ramapiteekused seni tundmatutest drüopiteekuse-eelsetest vormidest, mille divergeerumine pongiidide eellastest pidi toimuma 25...30 mln. aastat tagasi (Heberer, 1972). 

Nende seisukohtadega on teravas vastuolus hominiidide divergeerumisaegade hinnangud, mis on saadud evolutsiooni molekulaarkella printsiibist lähtudes. See printsiip toetub paljukordselt kontrollitud andmetele, et nukleiinhapete ja valkude primaarstruktuuri evolutsioonilise muutumise keskmised kiirused on suhteliselt konstantsed ajas ja erinevates fülogeneesiharudes. Molekulaarkella alusel arvutatud selgroogsete taksonite divergeerumisajad on heas kooskõlas paleontoloogiliste andmetega, kuid erandiks on hominoidid; viimaste geneetilised erinevused näitavad hoopis lühemaid divergeerumisaegu (C. H. Langley, W. M. Fitch, 1974). Ameerika paleoantropoloogid eesotsas V. Sarich'iga (1976), kes tegelesid primaatide molekulaargeneetiliste võrdlustega, asusid seisukohale, et kõrgemate primaatide paleontoloogilise andmestiku interpretatsioon on ekslik ja et tegelikult lahknesid hominiidid pongiidide eellastest alles 6...4 mln. aastat tagasi. 

Osa teisi teadlasi aga, nt. biokeemik M. Goodman (1976), usaldavad rohkem paleontoloogia seisukohti ja arvavad, et vastuolud on seletatavad hominoidide molekulaarse evolutsiooni aeglustumisega. Hoolikate molekulaargeneetiliste võrdlustega on näidatud, et see on mitmete geenide (valkude) puhul tõepoolest nii, kuid kaheldav on, kas need kellad on piisaval määral aeglustunud, et tasa teha ajalõhet paleontoloogiliste ja molekulaarsete lahknemishinnangute vahel. Teiselt poolt, 70ndate aastate lõpus tekkisid uued tõsised kahtlused paleontoloogiliste interpretatsioonide õigsuses paleoantropoloogide endi hulgas. Ramapiteekuste ja neile lähedaste vormide uue leiumaterjali analüüsi alusel tuli D. Pilbeam (1978), üks inimlaste põlvnemise ramapiteekusehüpoteesi loojatest, ise järeldusele, et ramapiteekused polegi tegelikult hominiidid. Ta eraldas ramapiteekused koos sivapiteekuste ja gigantopiteekustega iseseisvasse sugukonda (Ramapithecidae), millest tõenäoliselt põlvneb orangutan (Pongo). Pilbeam asus uuesti seisukohale, et esimesteks tuntud hominiidideks on siiski australopiteekused, kes tekkisid vähem kui 7 mln. a. tagasi. Ta väidab ka, et paleontoloogiliste andmete objektiivne analüüs ei anna praegu veel kindlat selgust hominiidide päritolu kohta. Nad võisid võrdse tõenäosusega põlvneda nii ramapiteekustest kui ka drüopiteekustest. Viimasel juhul oleks hominiidide divergeerumisaeg [image: image6]impansi ja gorilla eellastest hoopis hilisem, kui seda enamik paleoantropolooge on seni arvanud. Tont nimega 'Puuduv lüli' kummitab edasi! Selle probleemi lahendamise üheks suureks takistuseks on see, et primaadifossiile vanusevahemikus 9...5 mln a. pole Aafrikast praktiliselt üldse leitud. 

4.4. Esimesed inimesed ja nende edasine evolutsioon

See antropogeneesiprobleem on endiselt ägedate diskussioonide areeniks. Ja ka praegu veel pole ühtegi peamist seisukohta, mille suhtes kõik uurijad oleksid ühel meelel. Kõik pole veendunud isegi selles, et australopiteekused olid inimese (Homo) vahetuteks eellasteks (nt. V. V. Bunak, 1980). Enamik selle ala teadlasi jagab küll seisukohta, et perekonna Homo eellasteks olid olendid, kes sarnanesid gratsiilsetele australopiteekustele, kas aga meile tuntud australopiteekuseliikidest oli mõni inimese otseseks eellaseks, selles suhtes lahknevad arvamused suuresti. 

Suuri vaidlusi põhjustasid kaua aega L. Leakey hominiidifossiilide leiud Ida-Aafrikas Olduvai kuristikus alates 1960. a. Leitud luustikud (vanusehinnanguga 2...2,5 mln. a.) olid kolju osas üsnagi ahvilike tunnustega (kuigi australopiteekustest mõnevõrra suurema ajukolju mahuga: ca 650 vs. 500 cm3), kuid koljualune (eriti jäsemete) skelett ilmutas hämmastavalt inimlikku anatoomiat. Leakey omistas nende luude peremehele ka primitiivsed kivist tööriistad (tahutud veerkivid), mida leiti lähikohtadest samas kivimikihis. Nende asjaolude alusel määratles Leakey selle olendi esimeseks inimliigiks -- Homo habilis ("osav inimene"), viies perekonna Homo tekkeaja seniste kujutlustega võrreldes 1..1,5 mln. aastat varasemale ajale. Hiljem on selliseid, nn. habiliinide, skeletiosi leitud mitmelt poolt Ida- ja Lõuna-Aafikast, nad elasid ajavahemikus ca 2,5...1,5 mln. a. tagasi. Praegu ei olda nende olendite inimesestaatuse suhtes veel sugugi üksmeelel. Osa uurijaid, vististi enamik, käsitab neid ühe australopiteekuseliigina (A. habilis), inimlaste fülogeneesi kõrvalharuna; teised peavad neid L. Leakey't järgides iseseisvaks ja tõenäoliselt vanimaks inimliigiks; kolmandad hindavad neid leide märksa hilisemaks ja käsitlevad seda olendit Homo erectuse alamliigina (G. A. Harrison et al., 1977). H. erectus, see varasemate paleoantropoloogide ahvinimene ehk Pithecanthropus on kahtlemata inimese liik, mille vanimad leiud Ida-Aafikast ja Jaavalt on vanusega 1,5...1,7 mln. aastat. Perekonna Homo edasise evolutsiooni käsitluses kaotab stadiaalsuse kontseptsioon üha enam populaarsust, vähemalt bioloogilise taksonoomia mõttes (staadiumi mõistet kasutatakse nüüd peamiselt kultuurilis-sotsiaalse arengu kontekstis). Üha enam käsitatakse inimese fülogeneesi hargneva puuna, rohkete kõrvalharudega. Ülem-pleistotseenini (100...120 tuh. aastat tagasi) välja elasid H. erectuse mõned vormid. Selle liigi erinevad geograafilised rassid (alamliigid ?), mis asustasid Aafrikat, Aasiat ja Euroopat, ilmutasid erinevat hominisatsioonitaset. Neid vorme käsitavad mõned autorid ikka veel Pithecanthropuse eri liikidena (nt. V. P. Alekseev, 1980). Kesk-pleistotseenis (300...400 tuh. aastat tagasi) ilmusid Ida- ja Põhja-Aafrikasse nüüdisinimese liigi varaseimad vormid ("arhailine" H. sapiens e. H. s. praesapiens). Selle liigi euroopa rass divergeerus kesk-paleoliitikumis (ca 100 tuh. aastat tagasi) neandertali alamliigiks (H. s. neanderthalensis), mis hilis-paleoliitikumi alguses (40...35 tuh. a. tagasi) asendus kiiresti nüüdistüüpi inimesega (H. s. sapiens; varaseim euroopa rass tuntud kromanjoonlasena). See inimtüüp levis mingist veel teadmata tsentrist, võib-olla Lähis-Idast, uskumata kiirusega üle kogu maailma (ajavahemikus 50...40 tuh. aastat tagasi, kuigi Ameerikasse vist märksa hiljem) (E.Trinkaus, W. W. Howells, 1979). 

Kuid eksisteerivad ka teistsugused vaated ja seletused. Näiteks V. V. Bunak (1980) esitab nn. famnogeneesi teooria, mille kohaselt võivat varase pleistotseeni fossiilses materjalis australopiteekuste kõrval eristada kõiki vorme, mida stadiaalse arengu kohaselt tuntakse kui arhantropusi, paleoantropusi ja neoantropusi. Bunaki arvates tekkisid need iseseisvate arenguliinidena mingisugusest varasest protantropusest (Australopithecus) ja jätkasid paralleelset arengut pika aja kestel, kuni kõik liinid peale neoantropuste (H. s. sapiens) välja surid. Selletaolist seisukohta oli varem juba väljendanud ka L. Leakey. Ja lõpuks on olemas ka seisukoht, mille järgi kõik inimvormid, mis eksisteerisid pärast lahknemist australopiteekustest, moodustavad ühe ainsa polütüüpse liigi -- Homo sapiens (J. T. Robinson, 1965; R. E. Leakey ja A. C. Walker, 1976; K. Simon, 1976). Väidetakse, et selline käsitus aitaks kergemini lahendada mõningaid raskusi inimese evolutsiooni seletamisel, sh. ka rassitekke probleeme. 

4.5. Inimese evolutsiooni geneetilised iseärasused

Kõige hämmastavam asjaolu, mis on selgunud inimese molekulaargeneetilisel võrdlemisel inimahvidega, on erakordselt väikesed erinevused nende liikide vahel. King ja Wilson (1975) teostasid inimese ja [image: image7]impansi põhjaliku võrdluse mitmesuguste molekulaarsete tunnuste järgi ja leidsid, et nende valkude primaarstruktuuri keskmine erinevus on ainult 1% ümber ning unikaalse DNA nukleotiidijärjestuste erinevus on napilt 2 korda suurem. Nende liikide vaheline geneetiline distants, mis on arvutatud valkude elektroforeetilise uurimise andmetest, vastab sellele tasemele, mis muudes imetajaseltsides esineb sama perekonna väga lähedaste liikide vahel, isegi morfoloogiliselt eristamatute kaksikliikide vahel. Neid järeldusi kinnitavad teiste teadlaste hilisemad uurimused, mida on sooritatud muudel andmetel ja laiendatud teistele hominoidiliikidele. E. J. Bruce ja F. J. Ayala (1979) tulevad järeldusele, et kui geneetilised distantsid oleksid taksonoomilise klassifikatsiooni peamiseks kriteeriumiks, siis tuleks inimene, [image: image8]impans, gorilla ja orangutan koondada kõik ühte perekonda, gibonid aga eraldada sama sugukonna teise perekonda. Mõnevõrra pehmemast hominoidide klassifikatsiooni muutmise ettepanekust Goodmani poolt oli juttu eespool. 

Hominoidide nii väikest geneetilist divergeerumist seletatakse enamasti struktuurgeenide evolutsiooni olulise aeglustumisega selles fülogeneesiharus. M. Goodman (1976) näitas mitmekesiste molekulaargeneetiliste andmetega, et organisatsioonitaseme iga anageneetilise tõusu järel leiab aset valkude (so. struktuurgeenide) evolutsiooni aeglustumine, kusjuures see tendents on tuvastatav lindude ja imetajate fülogeneesi kõigis harudes, kuid lausa erakordsel määral ilmneb see kõrgemate primaatide juures. 

Niisiis, hominoidide hulgas on täheldatav paradoksaalne vastuolu geneetiliste ja morfofüsioloogiliste erinevuste vahel, selline, mida pole teada ühestki teisest loomarühmast. Kuidas seda asjaolu seletada? 

King ja Wilson (1975) tulid järeldusele, et siin on vaja otsida erilisi geneetilisi mehhanisme, mis seletaksid hominoidide organismilist evolutsiooni üldse ja inimese erakordset anageneetilist evolutsiooni eriti. Nad püstitasid hüpoteesi, mille kohaselt hominoidide evolutsioonis on toimunud geneetilis-regulatoorsete mehhanismide kiirenenud muutumine; see võiks olla seotud kromosoomide struktuursete ümberkorraldustega ja regulaatorgeenide mutatsioonidega. Ent kromosoomikomplektide (ja nende mikrotunnuste) võrdlemisel on samuti leitud suhteliselt väikesi erinevusi hominoidide vahel, üldiselt samasuguseid, kui muude loomade perekonna-liikide vahel; peale selle, kromosoomse evolutsiooni kiirused näivad olevat ühesugused kõigil hominoididel; ehk ainult gibonlaste fülogeneesiharus on nad olnud veidi suuremad (D. A. Miller, 1977). 

Jääb seega oletus regulaatorgeenide erilisest osast hominoidide evolutsioonilises progressis. Kuid nende geenide eristamine ja nende evolutsiooniliste muutuste uurimine on praegu veel algusjärgus. Kuid siiski on võimalik püstitada mõningaid üldisi printsiipe selliste geenide evolutsiooni järelmite kohta. Esimese sedatüüpi analüüsi on teinud ameerika molekulaargeneetik, üks molekulaarkella printsiibi rajajaid E. Zuckerkandl (1976). Tema väitel avalduvad regulaatorgeenide mis tahes mutatsioonid esmaste efektide tasemel kahesuunaliste kvantitatiivsete muutuste näol, kuna nad seisnevad regulaatorvalgu ja retseptormolekuli (valgu või DNA-lõigu) sugulusastme nihkes. Kuid sellised molekulaarsete interaktsioonide kvantitatiivsed muutused võivad põhjustada kardinaalseid kvalitatiivseid ümberkorraldusi raku või organismi tasemel. Veel enam, mingi ühe regulatsioonisüsteemi eri geenide mutatsioonid võivad põhjustada samasuunalisi muutusi (olgu kvantitiivseid või kvalitatiivseid). 

Kui geneetiliselt lähedaste liikide rühm allub samasuunalisele valikurõhule, siis võib neil ilmneda ortogeneetiliselt suunatud evolutsioon, st. eri liikidel kestvalt ja paralleelselt samas suunas, kuigi mingit ortogeneesi otseses (sisemise determinatsiooni) mõttes ei ole olemas. Ja kui valiku toime mõnele liigile mingis suunas tugevneb või saab uue rakenduspunkti, siis võivad need liigid alluda niivõrd suurtele kvantitatiivsetele muutustele ühes ja samas suunas, mida tuleb iseloomustada juba kui organisatsioonitaseme kvalitatiivset hüpet. Selline seletus on heas kooskõlas peaaju suurenemistendentsiga primaatide evolutsiooni 60-70 mln. aasta kestel ning selle mahu revolutsioonilise hüppega tööriistu valmistavate hominiidide evolutsiooni 2...3 mln. aasta jooksul. Sealjuures on täiesti võimalik, et suurte morfofüsioloogiliste uuenduste puhul ei pea tekkima ühtegi uut funktsiooni (geeni) molekulaartasemel -- piisab olemasolevate geenide avaldumise regulatsiooniprogrammi muutumisest. On üsna usutav, et inimese aju ei sisalda mitte ühtegi uut valku võrreldes näiteks [image: image9]impansi ajuga. Inimaju unikaalsus võib vabalt olla tingitud muutustest ühiste valkude hulgas, nende sünteesi ajas ja kohas. 

4.6.  Hominisatsiooni ökoloogilised tingimused ja tegurid

Varajaste hominiidide (gratsiilsete australopiteekuste ja habiliinide) skeletijäänustest võib järeldada esmaste hominisatsiooni- protsessidena kahejalgse e. püstise liikumise saamist peamiseks liikumisviisiks, eesjäsemete kui manipulatsiooniorganite eristumist ja hammastu muundumist oletatavasti seoses järk-järgulise üleminekuga karmilt taimtoidult pehmemale ja energiarikkamale loomtoidule. Neid muutusi peetakse üldiselt evolutsioonilise kohastumise tagajärgedeks elule savannitüüpi avamaastikul ja jahipidamisele (robustsed australopiteekused spetsialiseerusid selle käsituse järgi sekundaarselt taimtoidule). Hominiidide kohastumistüübi muutumise ökoloogiliseks põhjuseks peetakse klimaatilisi muutusi Aafrika kliimas: ajavahemikus 8...5 mln. a. tagasi toimus seal kliima soojenemine ja kuivenemine ning sellega seoses metsade ulatuslik taandumine ja maastiku savannistumine. Seejärel lisandus uutele tingimustele süvenevalt kohastuvate hominiidide elus üha suuremal määral looduslike esemete töötlemine efektiivsemateks kaitse- ja ründevahenditeks -- tööriistadeks (või relvadeks). Kindlad tõendid tööriistade loomisest on nn. "tahutud veerkivide" e. olduvai-riistade näol, mida on leitud koos habiliinide fossilidega. Osa uurijaid arvab aga, et juba vähemalt mõned gratsiilsetest australopiteekustest pidid looma ja kasutama puust, luust, hammastest ja sarvedest valmistatud tööriistu, millest pole aga kahjuks midagi peale kasutamisjälgede säilinud (vt. nt. R. Dart, 1957: 'osteodentokeratic culture'; P. Tobias, 1968). 

Antropogeneesi põhjuslikesse käsitlustessse püütakse mõnikord sisse tuua spetsiifilisi evolutsioonitegureid, ennekõike tööd kui inimese evolutsiooni eritegurit. Kuid on siiski päris ilmne, et mingeid erilisi inimese bioloogilise evolutsiooni tegureid pole olemas. Iseärasusi võib olla vaid üldiste evolutsioonitegurite -- päriliku muutlikkuse, olelusvõitluse, populatsioonidevahelise migratsiooni ja loodusliku valiku -- toimes. Töö etendas antropogeneesis kahtlemata tähtsat osa, kuid mitte uue evolutsioonitegurina, vaid kui põhimõtteliselt uus loodusliku valiku rakenduspunkt. Inimlik töö on eelkõige tööriistade valmistamine ja kasutamine. Tööriist on oma olemuselt kunstlik (ekstrasomaatiline) organ, mis omandas antropogeneesi kestel üha suurema osatähtsuse inimese suhetes keskkonnaga, st. ta sai inimese olelusvõitluse järjest tähtsamaks vahendiks. Esimeste tööriistade valmistamisest peale hakkas looduslik valik mõjutama hominiide esmajoones tööriistade kvaliteedi ja kasutamisosavuse järgi, ja sellest tulenevalt üha enam aju ja käte võimeid. Töö lõi inimese põhimõtteliselt samal viisil, kuidas lendamine lõi linnu või kuidas seedimine tekitas seedetrakti. 

Asja teeb keerukamaks see asjaolu, et hominiidid olid algusest peale ühiskondlikud loomad. Jahipidamise ja töö tekkimise järel pidid kollektiivne integratsioon ja kommunikatsioon veelgi tugevnema. Seetõttu hakkas looduslik valik toimima inimlastele järjest rohkem sotsiaalse keskkonna kaudu. Individuaalse valiku kõrval hakkas üha suuremat osa etendama rühmavalik, mis, toimides tagasiside printsiibil, arendas veelgi seotumat rühmaelu ja edukamat infovahetust, ja koos sellega, kahtlemata, edendas aju arengut (J. Herrmann, 1980). On väidetud, et kõige intensiivsem aju areng algas inimkeele (st. artikuleeritud kõne) arenguga (G. L. Stebbins, 1968). Kogu selles protsessis etendasid tõenäoliselt tähtsat osa konkurents ja sageli otsene võitlus lähedaste hominiidiliikide või ühe ja sama liigi rühmade (deemide, karjade, sugukondade, hõimude jms.) vahel. Sellise võitluse edukuse otsustas suurel määral kollektiivi intellektuaalne potentsiaal ja käitumise organiseeritus. Sellistes tingimustes oli valiku surve eriti karm ja toimis konkureerivates populatsioonides ühes ja samas (intellekti tõusu) suunas. 
E. Zuckerkandli (1976) arvamuse kohaselt avaldas intellekt isekiirendavat (nö. autokatalüütilist) mõju intellekti edasisele evolutsioonile konkureerivates hominiidipopulatsioonides. 

Bioloogilise täiustumise teatud tasemel võis saabuda ühiskondliku organiseerituse ja sotsiaalse (e. kultuurilise) pärandumise selline hüppeline tõus, mis põhjustas loodusliku valiku järsu nõrgenemise ja bioloogilise evolutsiooni pidurdumise. Sellest peale on jätkunud inimese sotsiaalne evolutsioon järjest kiirenevas tempos, ilma et toimuks olulisi bioloogilisi muutusi liigi tasemel (kuigi võisid toimuda mõningad kohastumuslikud muutused üksikutes lokaalpopulatsioonides ja nn. rassides). Niisugune on lugu vististi olnud inimese ajaloo viimase 40...50 tuh. aasta kestel.   
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