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Mehanizmi evolucije

Evolucijabilnost

Sirok spektar ideja, Cesto proturjecnih
osnovni koncept evolucije
“sposobnost generiranja adaptivnih mutacija”

“kapacitet generiranja nasljednih, selektivnih, fenotipskih promjena“

SELEKCIJA NASUPROT BAZICNE EVOLUCIJE

O

o O O

snazne paralele izmedu razvoja sloZenosti i evolucijabilnosti
sloZenost ponekad posljedica evolucije, nije predvidljiv rezultat evolucije
»junk” DNA funkcionalna?

zaklju€eno da se ustroj eukariota bazira na osnovnim mehanizmima, dok je reduktivna
evolucija klju€na za ustroj prokariota

PARAZITI: EVOLUCIJABILNOST ILI REDUKTIVNA EVOLUCIJA?

O

O

paraziti uobicajeno brzo evoluiraju

pitanja:

1. da li su rodovske grupe iz kojih potjecu, nasljedno vise evolucijabilne?
2. ako brzo evoluiraju, da li su nasljedno evolucijabilniji?

3.da li uopée moZzemo primijeniti evolucijabilnost u ovom slucaju?

parazitizam je Siroko proSiren - posljedica ograni¢ene evolucije ili je uvjetovano Zivotnom
okolinom?

Sto razlikuje vrste koje su postale obligatni paraziti od onih slobodno-Zivu¢ih? dostupnost
nisa, a ne ogranicenje evolucijabilnosti



mora postojati adaptacija kako bi se osiguralo iskoristenje hranjiva iz domacdina, dobro
uskladen razvoj u skladu s Zivotnim ciklusom domacina, te odrzavanje domacdina na Zivotu
dok parazit ne sazrije ili preseli u novog domacdina

redukcija genoma i visi stupanj razvoja su glavne osobine parazitskog genoma

POSLJEDICA USTROJA GENOMA PROKARIOTA | EUKARIOTA
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od jednostavnog nastaje sloZzeno

pretpostavka prijelaza prokariota u eukariote umanjuje vaznost selekcije tijekom procesa
razvoja prokariota — drevni oblici

kako su onda nastali tako sloZeni oblici eukariota?
ustroj eukariotskog genoma ocuvan u vrlo ranom periodu evolucije
sloZzenost eukariotskog genomskog ustroja i velika raznolikost RNA molekula

ustroj genoma prokariota rezultat jednog ili viSe razdoblja reduktivne evolucije

POSLJEDICA USTROJA GENOMA PROKARIOTA | EUKARIOTA
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gubitak starih RNA gena u prokariota
biokemijski konzervativna evolucija metazoa, nasuprot biokemijski inovativnoj u prokariota

r-K selekcija

POSLJEDICA USTROJA GENOMA PROKARIOTA | EUKARIOTA
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df K

R = stopa rasta populacije,

r = max. stopa unutarnjeg rasta populacije

N = broj organizama

K = kapacitet prenoSenja (nekog okolisa)



r<elected organisms K-selected organisms

Small Large
High reproductive rates Lower, more constant, reproductive rate

Short life cycles Longer life cycles
Live in unpredictable envi- Live in more stable enviromments
ronments

Fluctpation in resource Resources in more constant supply (though limited in amount)
availability and fype

requires fast response times

Population size varies Population size rlatively stable

hugely

Prokarioti

* genom prokariota ima jedno ishodiste replikacije, stopa replikacije ograni¢ena veli¢inom
genoma i vjernoscéu replikacije

» stopa replikacije ée ovisiti o potrebi za viernom kopijom i odrzavanjem veli¢ine genoma
* jednostani¢ni eukarioti su r-selektirani u odnosu na njihove visestani¢ne srodnike

* proces transkripcije i nakupljanje ,,junk” DNA u manjoj mjeri prisutni kod jedno- nego kod
viSestani¢nih eukariota

* operoni i PSFs (periodicki-selektirane funkcije) su strukture njihovih genoma

* viSestani¢nost umanjuje mogucénost horizontalnog prijenosa, dok kod jednostanicnih
eukariota moZe doci do uspostavljanja novih funkcija putem prijenosa

» selekcija ne razlikuje dio genoma koji ¢ini ,,junk” DNA, od onog koji kodira za napredna
svojstva, pa €ak i esencijalne funkcije koje su potrebne periodicki, mogu se izgubiti iz genoma

*  PSFs kod bakterijskih populacija se odrzavaju putem lateralnog prijenosa gena

» konstantna selekcija PSFs, zajedno s lateralnim prijenosom, klju¢na za ustroj genoma
prokariota i evolucijabilnost

Eukarioti

* sadrze viSestruke izvore replikacije, nakupljanje ponavljaju¢ih elemenata Cini razliku veli¢ine
genoma

* povecanje velicine genoma nije rezultat selekcije, vec je veli¢ina ograni¢ena vjernos¢u
replikacije



* duplikacija gena ¢ija je posljedica divergentnost, omoguéava razvoj novih funkcija, nije
nasljedno Stetna za eukariote (za razliku od prokariota), smatra se strukturom evolucije
eukariotskog genoma, npr, poliploiditet biljaka

* ne postojanje utjecaja na veli¢inu genoma, omogucilo je brojnim tzv. ,selfish” elementima da
koegzistiraju u genomu eukariota. Takvi elementi se ponekad mogu ugraditi u stanicni sastav

* povremena ugradnja ,selfish” elemenata i prevodenje u nove funkcije, uz nedostatak
selekcije, ¢ine genome eukariota viSe osjetljivim na intragenske parazite

* neutralnost nekodiraju¢ih sekvenci u kromosomima, kao i viSestruki izvori replikacije, znatno
pridonose evolucijabilnosti eukariota na genetickoj razini

Transkripcija

O svojstvo eukariota, ukljuéuje izrezivanje mRNA, spajanje, cijepanje posredovano uz snoRNA
(small nuclear RNA), te metilaciju i pseudouridilaciju RNA

O kod prokariota nema izrezivanja i spajanja, dok snoRNA- posredovane modifikacije nisu
prisutne kod bakterija

O metilacija i pseudouridilacija RNA znatno reducirana kod bakterija
O kod archaea metilacija je znatna i zahtjeva sRNA sli¢ne snoRNA
O pseudouridilacija je minimalna kod archaea, broj¢ano usporediva s onom kod bakterija
O putevi RNA djelovanja pridonose evolucijabilnosti na dva nacina:
1. izrezivanje i spajanje ima za rezultat viSestruku RNAili proteinske produkte iz jednog gena
2. modifikacije sluZe za uskladivanje funkcije RNA

O oboje pridonosi sloZenijim odnosima izmedu genotipa i fenotipa

Metilacija citozina, dvostruka uzvojnica
O utjecaj na evolucijabilnost ima metilacija citozina na razini DNA
O smatra se mehanizmom za stiSsavanje gena i roditeljsko obiljezavanje.

O citozin je nestabilna baza, deaminira do uracila, $to, ako se ne popravi, rezultira mutacijom
baza C-G u T-A, kod jedne od dviju kopija kéeri

O metilacijom citozina nastaje 5-metilcitozin koji deaminira mnogo brze nego nemetilirani
citozin, dajuci tiamin



O vedina ostataka 5-meC je nadeno u prijenosnim dijelovima, a ne u promotorima. To ukazuje
da je metilacija primarno mehanizam za stiSavanje transpozona, uz zakljucak da je
deaminacija 5-meC u T veéinom korisna, zbog toga Sto rezultira brzom inaktivacijom ovih
elemenata tijekom mutacije

O dva mehanizma popravka mutacija pri metilaciji

O ukoliko su regulacija gena iinaktivacija transpozona posredovane metilacijom citozina, tada
postoji kompromis, zbog toga Sto je u prvom sluc¢aju deaminacija potencijalno Stetna, dok je
drugom potencijalno korisna. Prisutnost mehanizma popravka deaminacije je stoga bitna za
popravljanje ostecenih gena, ali smanjuje potencijal za inaktivaciju transpozona

* modeli metilacije su nasljedni iimaju fenotipski efekt
Primjer: agouti lokus kod misa

. Whitelow i Martin su pridruzili izraz epigenotip ucinku koji epigenetsko nasljedivanje ima na
fenotip. Medutim rad na agouti je pokazao da ¢ak i uz selekciju za odredeni epigenotip,
mogu se ponovno pojaviti originalne struktre epigenotipa. Tesko ustanoviti kako mehanizmi
roditeljskog obiljeZavanja mogu dovesti do genetske fiksacije fenotipskih svojstava

. Monk je pretpostavio da 5-meC deaminacija moze pridonijeti fiksaciji, buduéi moze utisati
efekt gena. Na taj nacin epigenotip dozvoljava razvoj alternativnih fenotipova, koji se mogu
usaditi u genom

. ucinak metilacije citozina vrlo sloZzen: kroz povec¢anu stopu deaminacije na metiliranim
mjestima, epigenetski kontrolirana svojstva mogu genetski kodirati s onima koja su
selektivno napredna, te postaju fiksirana u populaciji

. inaktivacija transpozona moZze rezultirati pretvorbom , selfish” elemenata u neutralne

sekvence koje ¢e se ponekad razviti u funkcionalne sekvence

ODGOVOR NA STRES | EVOLUCIJABILNOST

O mehanizmi adaptacije na stres iz okoline: hipermutacija (adaptivna evolucija), horizontalni
prijenos, seksualna reprodukcija u organizama s aseksualnim ciklusom, rekombinacije,
interakcije stanica-stanica, te specijalizacija stanica

O vaznost ovih mehanizama za razumijevanje geneti¢ke stabilnosti nasuprot geneticke
varijabilnosti unutar Zivotnog ciklusa cijelog niza organizama

O strategija ,,adapt or die” (,prilagodi ili umri“)
O niz odgovora na gladovanje se mogu opisati kroz ,adapt or die” strategiju

Npr. Bacillus subtilis- sporulacija i geneticka kompetencija kontrolirani ekstracelularnim peptidom
— CSF (competence-sporulation factor)



slicno se dogada u seksualnoj sporulaciji plijesni Aspergillus nidulans. Usporedno s mejozom
evidentna je i seksualna sporulacija. Mejoza i kompeticija prethode sporulaciji

Kod Aspergillusa, hife se zrakasto rasporeduju u podlozi, udaljene od centra kolonije. Blize
centru razvijaju se aseksualne spore koje omogucéavaju disperziju do novih izvora hranjiva.
Ova strategija je analogna eksponencijalnom rastu kod bakterija. Seksualna sporulacija
pojavljuje se kasnije u Zivotnom ciklusu plijesni; seksualne spore se formiraju u centru
kolonije gdje su hranjiva najviSe iscrpljena, Sto je ekvivalentno geneti¢koj kompeticiji i
sporulaciji u stacionarnoj fazi kod Bacillusa.

gubitak DNA koji utje€e na stopu replikacije tijekom eksponencijalnog rasta ukazuje da ¢e se
bilo koja preuzeta sekvenca fiksirati ako ima selektivnu prednost za organizam

horizontalni prijenos Cini potencijalni mehanizam za Sirenje selektivho — naprednih mutacija
unutar populacije

prokarioti sa visestrukim kopijama genoma su Siroko rasprostranjeni. Npr.E.coli je poliploid
kroz cijeli stani¢ni ciklus. Azotobacter vinlandii zadrzava preko 100 genomskih kopija u
stacionarnoj fazi

iako su razvojni poceci mnogih od ovih odgovora na stres jo$ nejasni, ipak je moguce
ustanoviti da postoje utjecaji koji rezultiraju njihovim odrzavanjem i nasljedivanjem

ukoliko je konacna posljedica nekog stresa iz okoline smrt, jedinke sa pove¢anom stopom
mutacije, genetickom kompetencijom ili locus-specificnom amplifikacijom, mogu prezivjeti

dva aspekta: sposobnost pokretanja mehanizma za generiranjem promjenjivosti i razvoj nove
funkcije koja moZze ublaziti stres

EVOLUCISKI - STABILNA NEPRAVILNOST NISA (ESND)

Resource access fiiness

=——resource A —resource B = = = resource A+B

taxon 1 taxon 2

Quantitative Phenotype

Slika 1. Prikaz ESND za dva taksona, u odnosu na izvor hranjiva. Pune linije predstavljaju
cjelokupni fitnes jednog organizma za izvore A odn. B, $to ovisi o kvantitativnom fenotipu
samog organizma. Iscrtkana linija je zbroj za izvore A+B, te predstavlja relativni fitnes
organizma s obzirom na kvantitativni fenotip.



Slika 1.shematski prikaz ESND za dva taksona (1 i 2) koji su ograniceni na razliite izvore hranjiva (A i
B). Ukoliko je kompeticija izmedu jedinki taksona 1 za izvor A slaba, tada ¢e doc¢i do smanjenja pika za
izvor A. Takson 1 ¢e joS uvijek biti slab kompetitor za izvor B, ali ¢e biti mogué razvoj fenotipa prema
izvoru B. Ovo naglasava vaznost kompeticije za odrzanjem ESNDa. Model raspodjeljivanja izvora
hranjiva kod sisavaca ukazuje da se ESND moZe odrZati onda kada potencijalno kompetitirajudi
taksoni specijaliziraju za odredeni izvor, pod utjecajem nepravilnosti okoline koje mogu biti fizikalne
ili bioloSke.

EVOLUCISKI - STABILNA NEPRAVILNOST NISA (ESND)
O odrianje ESND specijalizacijom razli¢itih osobina, prikazano na primjeru velikih mesojeda

O horizontalni prijenos gena, koji organizmu omoguéava kompeticiju u novoj nisi, mozZe imati
niz posljedica:

1. domacdin se bolje adaptira, pa osvajac ne moZe kolonizirati nisu
2. osvajac se bolje adaptira

3. oboje imaju podjednak fitnes, Sto moze rezultirati:

- daljnjom kompeticijom

- izumiranjem jednog ili drugog

- specijalizacijom za razli¢ite nise

O evolucijabilnost nije dovoljno prikazati samo kroz interspecificnu kompetabilnost vrsta
domacdina i osvajaca, veé ona ovisi i o intraspecificnoj kompetenciji unutar vrste osvajaca i
koevoluciji razli¢itih razina hranidbenog lanca

Access o biological resources

Physical
comaitions




Slika 2. Prikazuje odnos potencijalne i ostvarene nise, kroz vrijeme, za neki hipotetski organizam.

Potencijalna nisa ukljucuje Siroki raspon fizikalnih i bioloskih uvjeta pri kojima organizam moze rasti i

reproducirati. Utjecaj kompeticije i predacije, suzava taj raspon, na taj nacin nastaje ostvarena nisa.
Izuzece predatora uvremenu B, dozvoljava prosSirenje ostvarene niSe (unutar granica potencijalne

nise). Promjene u potencijalnoj nisi mogu biti pracene promjenom fitnesa prema proSirenju

ostvarene nise.

PLASTICNOST, UCENJE | EVOLUCIJABILNOST
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genetika podrazumijeva samo genetski doprinos razvoju fenotipa
fenotipska plasticnost nije genetski odredena i kao takva ima bitan utjecaj na evolucijabilnost

Baldwinov efekt: korisni, ne-genetski steceni fenotipovi ¢e s viemenom teziti da postanu
genetski odredeni; predlaze da proces ucenja ubrzava stopu evolucije

u modelu s kombinacijom fenotipske fleksibilnosti i genetske raznolikosti ¢e se prije stvoriti
novi optimum, nego kod modela sa samo genetskom komponentom

malo se zna o fenotipskoj plasti¢nosti kod prokariota i nizih eukariota

ZAKLJUCCI

O
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u radu istrazen Sirok spektar bioloskih pojava vaznih za pojam evolucijabilnosti

evolucija pojava koje pridonose evolucijabilnosti moZe se objasniti danasnjom teorijom
evolucije

istraZen je parazitizam, arhitektura genoma i ekspresija gena, odgovor na stres, ekoloske
interakcije i plasti¢nost

¢injenica da se parazitizam ne pojavljuje unutar nekih grupa, npr. tetrapoda, mogla bi se
objasniti dostupno$cu nisa, a ne ograni¢enosc¢u ove grupe za evolucijabilno$cu

prokariotski i eukariotski paraziti i endosimbionti su u viSe navrata prosli reduktivnu
evoluciju, gubeci ogromne koli¢ine genetskog materijala

kod prokariota, r- selektiranih organizama karakteristi¢an je eksponencijalni rast kao odgovor
na izvor energije, koji uz kompeticiju vodi ka skracenju vremena udvostru¢avanja stanica

eukarioti su K-selektivni u odnosu na prokariote
r- K zivotni ciklus bolje predociti kao spektar

mehanizmi odgovora na stres iz okoline razli¢iti kod eukariota i prokariota



O ,adapt or die“strategija kod prokariota ¢ini ih vise evolucijabilnim u odgovoru na stres iz
okolisa

O mehanizam stabilizacije unutarnjeg uredenja, kod visestani¢nih eukariota, sluzi kao tampon
prema vanjskoj okolini

O jednostani¢ni i jednostavni viSestani¢ni eukarioti su negdje izmedu
O r-selektivni organizmi izgubili mnogo ranije biokemijske tragove nego viSestani¢ni eukarioti

O imnogi drugi aspekti mogu utjecati na potencijalnu evolucijabilnost na razne nacine;
potrebno ih je obraditi u okviru vremenskih razmjera, unutar generacija kroz milijune ili
milijarde godina

O ESND model ukazuje na razliku izmedu potencijalne i ostvarene evolucijabilnosti

O stjecanje plasti¢nosti, dodatno $titi organizam od promjene okoline, zbog toga $to
omogucava Siri spektar odgovora za odredeni genotip

O postoji kvalitativna slicnost izmedu genetske plasti¢nosti kod prokariota i nizih eukariota i
srodne plasti¢nosti koja se stjeCe ucenjem kod Zivotinja i biljaka

O evolucijabilnost nije trebala evoluirati, zbog toga $to je prijenos informacija uvijek podlozan
greSkama, mnogo je niza vjernost ranih bioloskih sistema i stoga nasljedno evolucijabilna.
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Slika 3. Univerzalno stablo zivota. Prilagodeno prema J. R. Brown, Nature Reviews Genetics
4,121-132 (2003)



