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Neo-Darwinism and August Weismann. The article commemorates the
centenary of the death of August Weismann (1834-1914), a German zoologist
who in the second half of the 19" century contributed significantly to the
development of the theory of evolution (which he called the ‘transmutation
hypothesis’) and the theory of selection. The atticle also describes some 19*
century ways of understanding neo-Darwinism and Weismann’s contribution to
its general acceptance, which was fundamentally linked to a new formulation
of the theory of heredity (which used the notion of heredity of germ plasm/
Keimplasma) and a radical departure from Lamarckism.
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Uvodem

Jeden z mala biologt, ktefi se v druhé poloviné 19. stoleti zasadili o prosazeni
selekeni teorie, byl némecky zoolog August Weismann (1834-1914), ktery pu-
sobil ve Freiburku/Breisgau a od jehoz imrti uplynulo sto let. Jiz koncem 60. let
19. stoleti odhalil protivy v ontogenetickych a saltacionistickych teoriich. Pouka-
zal napf. na to, ze ,,nahla, skokova proména® druht neni myslitelna, ,,protoze
by druh musela ucinit neschopnym existence (existenzunfahig)* (Weismann, 1886,
s. 264). Weismann se ale nemohl se svou kritikou prosadit, protoze saltacionis-
mus byl po tzv. znovuobjeveni Mendelovych pravidel/zikona dédicnosti znovu
nevyslovné popularni (Siminek, 2010). Weismann byl dale jednim z prvnich bio-
logu, kteti ovéfovali ptisobent selekce experimentalnim zptsobem, kdyz napft. razné
zbarvené housenky vysadil na rizné zbarvené pozadi, aby je tak vystavil utoku
moznych draved (Weismann, 1876). Pro dalsi rozvoj evolu¢ni myslenky byl dile-
zity predevsim tim, Zze pocatkem 80. let 19. stoleti navrhl teorii pfirozeného vy-
béru, ktera se obesla bez mechanismu zfskanych vlastnosti. Tim se stal dstfednim
iniciatorem tzv. neodarwinismu a zfejmé i jednim z nejvlivnéjsich evoluénich
teoretiku 19. stoleti po Chatlesi Darwinovi (Gaupp, 1917; Churchill, 1985, 1987;
Mayt, 1985; Churchill/Risler, 1999). Weismannova kritika tzv. lamarckismu pro-
bihala zejména od 80. let 19. stoleti a byla soucasti neodarwinismu. Trvalo ovSem
dalsich zhruba padesat let, nezli v tzv. syntetické teorii lamarckistické myslenky
z evolucni teorie viceméné zmizely (Junker & Holfeld, 2009, Kutschera, 2009).
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Neodarwinismus

Vlastni pojem ,neodarwinismus® pouzil puvodné Darwinav zak George John
Romanes roku 1895, kdyz se pokusil oznacit Weismannovu evoluéni teorii, na-
vazujici tehdy na dilo Alfreda Russela Wallace (Kutschera & Holfeld, 2013a,
2013b). Romanes v ni pfitom vidél odklon od vlastni Darwinovy evoluéni teo-
rie, ktera obsahovala lamarckistické elementy. Coby neodarwinismus oznacoval
,»Cistou selekeni teorii za vylouceni jakékoli jiné doplniujici teorie® (Romanes
1895, s. 12). Od této doby se pod timto oznacenim rozumi pfedevsim selekcni
teorie, které neobsahujf lamarckistické pomocné principy.

Je v zasadé fascinujici pozorovat, ze Weismann — obdobné¢ jako dffve Lamarck
— formuloval svou klicovou myslenku relativné pozdé béhem své kariéry. Az do
roku 1881/1882 véfil, ostatné jako vétsina jeho dobovych kolegu, na dédi¢nost
ziskanych vlastnosti. Kdyz tuto teorii roku 1882 odmitl, bylo mu jiz sedmacty-
ficet let a byl nucen nové pfeformulovat své difvéjsi pozice a nazory. Musel
pfedevsim ukazat, ze dostatecna dédicna variabilita maze vzniknout i bez la-
marckistickych faktora. Z tohoto duvodu se vice nez jedno desetileti (1882—1895)
vénoval pfevazné genetickym otazkam. Prace na nové teorii dédicnosti pozdéji
oznacil jako ,,prostfedek k vyssimu cili“, tedy k dosazeni evolucni teorie jako
takové (Weismann, 1913, 1, s. I1I).

Weismann patfil k prvanim pfiznivedm Darwina v Némecku. Dokonce uz
jeho nastupni pfednaska z roku 1868 byla nazvana: O opravnénosti darwinovské
teorie (Uber die Berechtigung der Darwin’schen Theorie). Jiz v této dobé pro néj byla
evolucni teorie, kterou nazyval jako tzv. transmutacni hypotézu (Transmutations-
hypothese), ,,... jedinou, dnes opravnénou védeckou domnénkou o vzniku orga-
nickych forem* (Weismann, 1868, s. iii). Dalsi pokrok védecké diskuse mél byt
ocekavatelny pouze tehdy, jestlize se bude oteviena otazka evoluc¢nich mecha-
nismu fesit prave na této bazi.

Vychodiskem Weismannovych avah tykajicich se evolu¢nich mechanismu by-
la selekent teorie. Mezi biology pfitom byl nejzasadovéjsim zastancem pfiroze-
ného vybéru v 19. stoletl. Tak napf. psal, Ze pokud by bylo mozné prokazat pro
jeden znak, Ze se jedna o pfizpusobeni, potom ,,nemame zadné jiné vysvétle-
ni pro jeho vznik, nezli pfirodni Slechténi* (Weismann, 1876, s. 85). Selekce neni
potfebna jen pro vznik, nybrz také pro udrzeni toho kterého organu. Pouze ,,pro-
stfednictvim nepusobici selekce je udrzovan na arovni svého vyvoje* a ,klesa
od této urovné nezadrzitelné, i kdyz velmi pomalu, jakmile jiz nemd Zzadnou
hodnotu pro udrzeni druhu® (Weismann, 1893, s. 51). Ustfedni problém kauza-
lity evoluce pfedstavoval ovSem jiny bod: namitky Asy Graye, Carla von Nage-
liho a jinych ucinily zfejmym, ze Achillovou patou selekéni teorie byl doklad
dostatecné variability. V obdobi pfed rokem 1882 se Weismann jesté domnival,
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ze zasadni zdroj variability pfedstavuje dédi¢nost ziskanych vlastnosti. Vyslovil se
ale striktné proti ortogenetickym teoriim (Weismann, 1868, s. 25-20).

Dédi¢na variabilita (a tim i evoluce organismu) nenasleduje tedy dle Weis-
manna podle uréeného smeéru, variabilita ovsem také neni zcela nespoutana.
Povazoval za jednostranné nadsazeni ,,Darwinovské nauky, kdyz se tvrdi, Zze
organismy mohly variovat podle vSech moznych sméru. Jist¢ do vsech moznych,
ale také pouze podle moznych, ¢imz se pfipousti, ze jsou také nemozné!“ Toto
omezeni by se dalo vysvétlit tim, ze kazdy organismus vlastni jisté stabilni vlast-
nosti, které limituji jeho moznosti variace. Muze ,,variovat pouze podle téch
smeru ..., které jsou slucitelné s jeho chemickou a fyzikalni konstituci; nemuze
tak vyvolat vSechny myslitelné promeény, nybrz pouze urcité, 1 kdyz tak cetné®
(Weismann, 1868, s. 27). Tato myslenka sice byla po jistou dobu jen malo zo-
hlednovana, nicméné se do budoucna ukazala jako dilezita: teprve nedavno byla
omezen{ evolucnich moznosti coby tzv. constraints znovuobjevena (Olsson et
al., 2010). Dalsi omezeni evolu¢nich moznosti vznikaji podle Weismanna tim,
ze organismy musi zustavat pii kazdém evolucnim kroku Zivotaschopné a selekc-
nf tlak na jeden znak muze spoluovliviiovat celou fadu dalsich znakta (Weis-
mann, 1886, s. 258).

Dédicnost ziskanych vilastnosti a teorie zarodec¢ného
plazmatu

Tento pro Weismannovy soucasniky plausibilni model vzniku dédi¢né variabi-
lity zpochybnil Weismann pocatkem 80. let 19. stoleti, kdyz odvrhl dedicnost
ziskanych vlastnost{ a presel k ¢isté selekéni teotii (Uber die Vererbung, 1883).
Zcela rozhodujici moment pii tomto pfechodu bylo pozorovani, Ze u pfevazné
¢asti zivocichu ,,jsou zarodecné bunky ... oddéleny jiz v embryogenezi, nékdy
uz uplné na zacatku vyvoje télesnych bunek® (Weismann, 1885, s. 53). Protoze
se pfitom (nespravné) domnival, Zze béhem dédicného mechanismu je preda-
vany substrat neboli jaderné plazma (Kernplasma) spotfebovavano v somatic-
kych télesnych bunkach pfi vystavbé organismu, postuloval striktni rozdéleni
mezi jadernou plazmou a zarode¢nymi popf. télesnymi bunikami: musel ,,pova-
zovat za chybnou pfedstavu, Ze by se somatické zarodecné plazma mohlo zpétné
proménovat do zarodecného plazmatu, tedy takovou pfedstavu, ktera by moh-
la byt zhruba oznacena jako ,ob¢h zarode¢ného plazmatu®* (Weismann, 1885,
s. 52). Jeho teotie tzv. kontinuity zarode¢ného plazmatu fikd, ze zarodeéné plaz-
ma je od samého pocatku oddélené od télesného plazmatu a ze tak zmény or-
ganismu nemohou mit zadny vliv na zarodecné bunky a jejich zarodecné plazma.
Weismann zde i pfes rizné nepfesné piedpoklady projevil spravnou intuici,
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kdyZz dedukoval, ze neexistuje zadna reverze fenotypickych znaka do genetické
informace. Tim byla dédi¢nost ziskanych vlastnosti nemozna. Domnival se nic-
méné, ze zavora, kterd zabranuje, aby se ziskané vlastnosti staly dédi¢nymi, je
lokalizovana mezi zarode¢nymi a télesnymi bunikami, zatimco je dnes znamo,
ze existuje v kazdé bunce mezi proteiny a DNA. Weismann ale nenavrhnul
pouze tento teoreticky model, nybrz poukazal rovnéz na tézkosti lamarckistické
pozice jako takové. Uvedl cetné znaky, které se nedaji vysvétlit uzivanim/neu-
zivanim. Ptal se napf., jak se maji napf. dédit pfizpusobeni mravencich kast
délnikt a vojaka pouzivanim, kdyz ty se nerozmnozuji? A konecné ukazal, kolik
znamych lamarckistickych piipadu se da vysvétlit pomoci selekéni teorie.

Weismannovo odmitnuti dédi¢nosti ziskanych vlastnosti se povazuje za jeho
nejdulezitejsi ptispévek k evolucni teorii, ¢imz ale vznikla citelnd mezera ve vy-
kladu variability. ,,Kdo se mnou sdili nazor, uvadel, ,,ze ziskané vlastnosti ne-
jsou pfenaseny na potomky, ten se zda vidét svou dosavadni pfedstavu o vzniku
variability jedinct a hledat novy zdroj tohoto zjevu, bez néhoz se nemohou
uskutecnit selekéni procesy™ (Weismann, 1886, s. 252-253). Weismann rozpo-
znal, ze jim muze byt proces amfimixe (tzn. rekombinace) pfi sexualnim roz-
mnozovani. Pohlavni rozmnozovani ma vytvofit, psal, ,,material na individual-
nich rozdilech, jehoz prostfednictvim selekce pfinasi nové druhy (Weismann
1886: 272). Ale také tento jeho druhy klicovy poznatek pfedstavoval zlom v tra-
di¢nich pojetich. K rekombinaci dédi¢nych vloh muze dojit jenom tehdy, kdyz
otcovské a matefské podily nikoliv ireversibilné splynou, nybrz pokud ztstavaji
jako ¢astice a mohou byt nove kombinovany. Kdyz se naproti tomu (vétsina
dobovych biologti) vychazelo z toho, ze dédi¢nost znamena analogicky promi-
seni dvou tekutin, vede pohlavni rozmnozovani ke sjednoceni druhu a nikoli
k produkovani variability. Mozné bylo Weismannovo redefinovani pohlavniho
rozmnozovan{ objevem cytologu, ze chromozémy béhem oplodnéni nesplyva-
ji. Centralni vyznam pohlavnfho rozmnozovani a rekombinace pro produkovani
genetické variability dosly plné docenéni az ve 30. letech 20. stoletd.

Ackoliv se nekteré spekulativni domnénky Weismanna nepotvrdily, polozil
n¢kterymi svymi do budoucna orientovanymi experimenty a teoriemi zaklady
pro renesanci Darwinovych teorii ve 20. stoleti. Bezesporu nejdulezitéjsi bylo
vyvraceni dédi¢nosti ziskanych vlastnosti a objev, ze pfi pohlavnim rozmnozova-
nf dochaz{ k rekombinaci, ¢imz vznika ,,nevycerpatelné mnozstvi vzdy novych
kombinaci individualnich variaci, jak je pro selekéni procesy nezbytné® (Weis-
mann, 1892, s. 541).
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Lamarckistische Vererbung

Darwin Legende

1868

VEE = Vererbung erworbener Eigenschaften

O [=kemzele

= Individuatertwicklung
__oiner Generation |

Kontinuitédt des Keimplasmas
O——0  [=Kambam|

Weismann
1885
O

Dedi¢nost ziskanych vlastnosti a teorie zarode¢ného plazmatu (Junker & HoBfeld, 2009,
s. 158)

August Weismann (Museum fir Naturkunde Berlin)
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Weismann, August, Studien zur Descendenz-Theorie. I. Ueber den Saison-Dimorphismus
der Schmetterlinge, 1875, s. 98
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Summary

Weismann grasped the crucial importance of natural selection in the evolution
of organisms better than most of his contemporaries. He realized that the issue
of hereditary variability is a central and as yet unanswered question that would
decide between the various proposed mechanisms of evolution. By suggesting
that variability arises through recombination, he partly answered the question.
After the establishment of genetics after 1900 and the development of a theory
of mutations, missing elements were just added into a pre-existing conception,
which also explained the causality of evolution. The departure from Lamarckism
started in the 19" century with Weismann but the process was completed only
in the mid-1930s. This was because on the one hand, positive, experimental
evidence of Lamarckian effects was missing but on the other hand, hereditary
changes (mutations) described by classical genetics turned out to be independent
of organisms’ adaptive requirements. Last but not least, there was the issue
of gradualism in evolution, which in the earliest stage of Mendelism seemed
incompatible with the existence of discontinuous mutations. Gradualism in
evolution seemed to support the existence of Lamarckian factors that could be
explained within the framework of a mutation theory. Eventually, Lamarckism
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came to be seen as not directly refuted but rather superfluous and unproven
(Levit et al. 2005, 2008; Junker and Hol3feld 2009).
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