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3. EVOLUCIJA GENETICKIH SISTEMA

Geneticki sistemi predstavljaju nacin organizacije i prenosenja geneticke
informacije. Ako geneticki sistem definiSemo kao jedno od obelezja organizma,
komponente tog obelezja bile bi polnost i ploidnost, a u okviru polnosti izdvojili bi
smo 1 podkomponente —broj polova i nacin oplodenja. Tako se zivi oganizmi po
genetickim sistemima koji ih karakteriSu mogu deliti na sledece grupe:
POLNI-BESPOLNI
ili
HAPLOIDNI-DIPLOIDNI-POLIPLOIDNI,

A polni geneticki sistemi dalje se mogu deliti na sledece grupe:
JEDNOPOLNI-DVOPOLNI-VISEPOLNI,

i

SAMOOPLODNI-STRANOOPLODNI.

Covek, na primer, ima dvopolni diploidni stranooplodni geneticki sistem.
Guster Cnemidophorus ima polni jednopolni (partenogenetski), diploidni,
samooplodni geneticki sistem.

Svaki od ovih sistema razlikuje se u odnosu na prednosti koje pokazuje
kratkoro¢no i dugoro¢no. POLNOST je, na primer, adaptivna jer dugoro¢no
omogucava odrzavanje geneticke varijabilnosti.

U prirodi postoje dva osnovna izvora geneticke varijabilnosti: MUTACIJE i
REKOMBINACIE. Mutacije se deSavaju odredenim tempom, naravno ne istim u
svim delovima genoma, ali svakako je moguce izracunati neku teoretsku prose¢nu
stopu mutacije po generaciji. Mutacija je sporedan proizvod procesa replikacije tj
greske prilikom ,,prepisivanja“ geneticke informacije sa jednog lanca nukleinske
kiseline da bi se formirao drugi, istovetan. Prvobitna stopa mutacija moze biti veoma
velika, ali ih, tokom procesa, koriguju enzimi “recenzenti”’. Medutim, oni nisu
potpuno precizni, te se tako deSavaju promene u redosledu nukleotida. Postoje dve

hipoteze 0o EVOLUCIII STOPE MUTACIJA, nastale kao odgovor na pitanje da li



prirodna selekcija koja deluje unutar populacija omogucava odrzavanje mutacija,
rekombinacija i drugih karakteristika genetickih sistema. Po HIPOTEZI
OPTIMALNE STOPE MUTACIJA, selekcija ponekad favorizuje neefikasne
“recenzente”, te postojece stope mutacija mozemo smatrati adaptacijom. Nasuprot
tome, po HIPOTEZI MINIMALNE STOPE MUTACIJA, mutacija postoji zato §to je
“recenzent” toliko efikasan koliko jeste i postojece stope mutacija nisu adaptacije.
Razli¢ite osobenosti seksualnih i aseksualnih genetickih sistema proisticu i iz
dinamike pojave, Sirenja i opstajanja novonastalih mutacija u populaciji. Ako
zamislimo da u genskom fondu postoji lokus X koji uti¢e na stopu mutacija drugih
genskih lokusa i da njegovi aleli koji povecavaju stopu mutacija drugih gena (jedan
od njih je, na primer, alel Xm) uticu na adaptivnu vrednost genotipova koji sadrze te
mutacije indirektno, upravo preko efekta koji na reproduktivnu vrednost genotipa
imaju takve stope mutacija, onda sudbina alela Xm zavisi od prisustva rekombinacije.
U populaciji aseksualnih organizama, gde se rekombinacija ne odigrava, ucestalost
alela Xm ¢e opadati jer on utice na povecanje stope mutacije drugih gena, a medu
mutacijama generalno vise njih utie na smanjenje nego na povecanje adaptivne
vrednosti. Medutim, neke od tih mutacija mogu biti i korisne, pa ¢e u tom slu¢aju Xm
mutantni alel, preko ¢elijskih sojeva sa korisnim mutacijama koje ¢e povecavati
ucestalost u populaciji, povecavati svoju ucestalost i to se naziva AUTOSTOPERSKI
EFEKAT (,,HITCHHIKING EFFECT”).

U populaciji seksualnih organizama, ako Xm alel podsti¢e pojavu uglavnom
Stetnih 1 nekoliko korisnih mutacija, proces rekombinacije u svakoj mejotickoj deobi
,»odvaja“ Xm od korisne mutacije, ali 1 od Stetnih mutacija; u ovom slucaju ucestalost
Xm alela nece se smanjivati istim intenzitetom kao ucestalost Stetnih mutacija, ali ni
povecavati putem eventualnog ,,hitchhiking* efekta ako se pojave mutacije koje su
korisne. Kao krajnji rezultat ovog procesa, posto ¢e prirodna selekcija teziti
eliminaciji svakog alela koji povecava stopu mutacija, evolucija ¢e te¢i u pravcu

odrzavanja minimalne stope mutacija.

POL I REKOMBINACIJA

POLNO RAZMNOZAVANIJE predstavlja spajanje gameta (SINGAMIJA), a
zatim redukciju procesom mejoticke deobe, §to se naziva i AMFIMIKSIJA. Seksualne

vrste se mogu razlikovati po karakteristikama gameta — gamete koji su isti po veli¢ini



1 obliku nazivamo IZOGAMETIma i tu govorimo o razli¢itim reproduktivnim
tipovima a ne polovima, a gamete koji se razlikuju po veli¢ini i obliku
(ANIZOGAMETI) nazivamo razli¢itim polovima; zatim po lokalizaciji razli¢itih
polova — tako kod nekih vrsta jedna jedinka ima samo jedan pol (DIOECIJSKE
VRSTE - GONOHORNE), a kod drugih ista jedinka ima razli¢ite polove
(KOSEKSUALNE (HERMAFRODITSKE) VRSTE).

BESPOLNO RAZMNOZAVANJE obuhvata vegetativnu propagaciju ili

partenogenezu. Najcesci tip partenogeneze je APOMIKSIJA, gde mejoza biva
suprimirana i potomak se razvija iz neoplodenog jajeta. Takav potomak je
geneticki identi¢an majci, osim ako se u Celijskom soju iz kojeg je potekla ta
konkretna jajna Celija nisu prethodno pojavile nove mutacije. Linija aseksualno

nastalih i stoga genetiCki skoro identicnih jedinki mozZe se nazvati KLON-om.

Rekombinacija i polno razmnozavanje, kratkoro¢no posmatrano, imaju dva

Stetna efekta:

1. rekombinacija uniStava adaptivne kombinacije gena.

2. zenka koja se razmnozava polno, pri istom fekunditetu, imace duplo manje “svojih”
potomaka od Zenke koja se razmnoZzava bespolno, §to nazivamo ,,cena polnosti‘.
BRZINA POVECAVANJA BROJINOSTI ASEKSUALNOG GENOTIPA JE
DVOSTRUKO VECA OD SEKSUALNOG.

Kratkoroc¢no, aseksualnost ima prednost. Koja je kratkoro¢na prednost
seksualnosti jer je mora biti ¢im “izdrzava trku” sa aseksualnos¢u? Po hipotezi
Kondrashov-a(1993), trenutna korist rekombinacije je u ubrzavanju popravke
oSte¢ene DNA. Nastanak novih genskih kombinacija je nus-produkt mehanizma
popravke DNK. Slaba tacka ove hipoteze je §to ne moze da se uklopi u sve detalje
procesa mejoze i singamije, pa vecina evolucionih biologa smatra da je nastanak
rekombinacije bio posledica nastanka mehanizma popravke DNK, ali evolucija
mejoze 1 razliCitih sistema ukrStanja, kao i odrZzavanje polnosti, mora biti objasnjeno
drugim uzrocima u koje spadaju i varijabilnost i selekcija.

Ako pratimo dinamiku korisnih novonastalih mutacija A i B, u seksualnoj
populaciji korisna AB kombinacija brzo se ustanovljava a k o je populacija velika.
Ako je populacija mala, mutacija A Ce biti fiksirana od strane selekcije pre nego Sto B
poveca ucestalost, bila populacija seksualna ili aseksualna. Seksualni nacin

razmnoZavanja je u prednosti, po Kondrashov-u, i zbog brzeg odstranjivanja Stetnih



mutacija. Ako pretpostavimo da Stetne mutacije interaguju, onda svaka “geneticka
smrt” oslobada populaciju vise od jedne Stetne mutacije; odnosno, selekcija formira
negativnu vezanu neravnotezu (eng. ,,Linkage Disequilibrium* - LD) izmedu Stetnih
mutacija na razli¢itim lokusima. Rekombinacija dodatno, raskidanjem LD —a u svakoj
generaciji, povecava varijansu i dalje “Cisti” Stetne mutacije brze nego Sto to selekcija
¢ini u aseksualnoj populaciji.

Brzina crossing-over-a je geneticki kontrolisana i moze evoluirati.
Aseksualnost je nepoznata kod ptica i sisara (partenogenetski sojevi domace ¢urke
mogu nastati veStaCkom selekcijom, ali u prirodnim uslovima nema slicnih primera)

jer odredena ogranicenja sprecavaju njenu pojavu. Naravno, aseksualnost ili niza

stopa rekombinacije takode mogu evoluirati.

DUGOROCNA PREDNOST POLNOSTT:

Relativno malo aseksualnih grupa organizama postoji u savremenom dobu.
Vecina je nastala relativno skoro, od seksualnih predaka, §to ukazuje da aseksualne
evolutivne linije opstaju kratko vreme. Vrste sa koje se polno razmnozavaju u odnosu

na vrste sa bespolnim razmnozavanjem generalno imaju manji rizik od izumiranja.

KRATKOROCNA PREDNOST POLNOSTI:

Aseksualni taksoni obi¢no naseljavaju stanista na velikim nadmorskim
visinama i1 geografskim Sirinama, u fizicki surovijim ali bioticki manje kompleksnim
sredinama. Dok polni na¢in razmnoZavanja ima vecu prednost tj vecu verovatnocu
opstajanja u okruzZenju sa mnogobrojnim biotickim interakcijama, organizmi koji se
bespolno razmnozavaju pokazuju vecu uspesnost u uslovima kada je gustina

populacije niska (pesimalni uslovi).

HAPLOIDNI I DIPLOIDNI REPRODUKTIVNI SISTEMI

Prednost diploidnog reproduktivnog sistema ogleda se u tome §to on
“maskira” delimi¢no ili potpuno Stetne mutacije (ako postoji i rekombinacija), te bez
obzira na dinamiku pojave novih mutacija, sporije se na fenotipskom nivou ispoljava
njihov Stetni efekat. Haploidna vrsta ne moze nastati od diploidne, jer obzirom na
pretpostavljeni nivo genetickih opterecenja, haploidni organizam nastao od

diploidnog imao bi ve¢ na samom pocetku nisku adaptivnu vrednost.



MILEROVA VRTESKA je popularan naziv za hipotezu nobelovca Herman-a
Muller-a koja objasnjava evolutivnu prednost seksualnog nad aseksualnim
reproduktivnim sistemom: U populaciji aseksualnih organizama nove mutacije sa
Stetnim efektom formiraju paletu genotipova koji nose 1, 2,3 ...n mutacija, pri ¢emu
jedinke uvek sadrze isti ili ve¢i broj mutacija od svojih predaka, ali nikako manje.
Tokom vremena smanjuje se ucestalost genotipova sa nula mutacija. Takode, proces
njihovog nestajanja moze biti ubrzan delovanjem genetickog drifta, naro¢ito u malim
populacijama. Na isti na¢in, genotipovi sa jednom Stetnom mutacijom nestaju iz
populacije pre genotipova sa dve Stetne mutacije zato Sto je prethodnih uvek manje u
populaciji jer se tokom vremena pojavljuju nove mutacije. Posto jedinke sa manje
Stetnih mutacija imaju vecu adaptivnu vrednost, ali ih je sve manje i manje zbog
stope pojave novih mutacija, ovaj mehanizam, poput vrteske, dovodi do toga da iz
populacije sve brze i brZze nestaju najuspesniji genotipovi tj oni sa manje Stetnih
mutacija i smanjuje se prosec¢na adaptivna vrednost populacije Sto rezultira njenim
izumiranjem. Nasuprot tome, populacija seksualnih organizama, zbog postojanja
mehanizma rekombinacije, rekonstituiSe u odredenom procentu klase genotipova sa
malim brojem Stetnih mutacija i tako u svakoj potomackoj generaciji odrzava jedinke

sa adaptivno povoljnijim alelskim kombinacijama.

EVOLUCIJA POLNOSTI

Zasto kod mnogih vrsta postoje samo dva pola? Vecina diploidnih vrsta ima
samo dva pola, ali postoje vrste sa tri ili viSe polova. Za ocekivati je da ¢e se broj
polova povecati u uslovima kada ¢elije koje konjugiraju moraju naci partnera (éelija
suprotnog pola) za relativno kratko vreme. U suprotnom, evoluiraée dvopolni sistem
razmnozavanja.

U okviru Ciliata kod kojih se parenje odvija kontaktom dve diploidne ¢elije i
potonjom razmenom haploidnih genoma, ¢elije su grupisane u nekoliko
reproduktivnih tipova (polova) tako da se parenje odvija samo izmedu ¢elija koje
pripadaju razli¢itom polu. Stylonichia spp na primer ima 48 razli¢itih polova. Drugi
organizmi koji imaju viSe od dva pola obuhvataju gljive, kod kojih se parenje odvija
fuzijom izogamnih haploidnih gameta proizvedenih od strane haploidnih gametofita.
Pretpostavljamo da je pol kontrolisan jednim lokusom sa mnogo alela “of pecking
order dominance” $to je proSirenje XY odredivanja pola na multiple polove i uoceno

je kod Ciliata. Pol gameta moze biti odreden haploidnim genomom samog gameta ili



haploidnog gametofita (kao kod nekih algi). Ako je vreme razmnoZzavanja kratko,
tesko je naci razlicCiti reproduktivni tip, te najvecu adaptivnu vrednost ima najredi
reproduktivni tip; ako je vreme razmnozavanja dugo, opet retki reproduktivni tipovi
najbrze nadu partnera, a najces¢i reproduktivni tipovi ostanu nespareni. U svakom
slucaju, brze ili sporije, proces se ponavlja, adaptivne vrednosti se smanjuju, dok ne
ostanu samo dva reproduktivna tipa. Takode, za oCekivati je 1 da polovi budu razliciti,
jer njihove razli¢ite uloge defini$u razliite adaptivne strategije. Zenski pol je
evoluirao u pravcu povecanja veliCine, jer sa takvom ulogom kakvu ima, Zenski gamet
ima vecu Sansu da ostvari vijabilno potomstvo ako je veliki i sa proporcionalnom
koli¢inom hranljivih materija. Muski gamet je evoluirao u pravcu malih dimenzija jer
je povoljnija adaptivna strategija muskih gameta veca brojnost, zbog veée moguénosti
oplodenja viSe Zenskih gameta, a manja veli¢ina je i u korelaciji sa ve¢om

pokretljivoscu.

ODNOS POLOVA, ALOKACIJA POLA I ODREDENIJE POLA

ODNOS POLOVA predstavljamo kao proporciju jednog pola, obi¢no muskog.
Razlikujemo POPULACIONI ODNOS POLOVA i INDIVIDUALNI ODNOS
POLOVA —u okviru potomstva jedne Zenke. Evolucija odnosa polova je pod
uticajem selekcije zavisne od ucestalosti, koja ¢e favorizovati genotipove cije je
potomstvo “pomereno” u pravcu manje zastupljenog pola u populaciji. Genotip koji
proizvodi potomstvo u kome je odnos polova 0.5, predstavlja EVOLUTIVNO
STABILNU STRATEGIJU (ESS).

ODREDIVANIJE POLA moze biti determinisano uslovima spoljasnje
SREDINE, ali u ranoj fazi embrionalnog razvica (temperatura odreduje pol kod
krokodila, mnogih vrsta kornjada i gustera) ili GENETICKO — geni su obi¢no
smesteni na jednom ili dva polna hromozoma, pri ¢emu u odnosu na kombinaciju
polnih hromozoma, polovi mogu biti homogametni i heterogametni.

EVOLUCIJA POLNIH HROMOZOMA odvijala se nizom promena na paru
homologih polnih hromozoma koji su bili nalik paru autozoma. Pretpostavlja se da su
u prvoj fazi postojale hermafroditne 1 Zenske jedinke, a da su muzjaci i Zenke bili
odredeni pojedina¢nim lokusima M i F. U drugoj fazi, pojavio se recesivni alel za
sterilnost muzjaka Ms koji je transformisao hermafroditne jedinke u Zenke. U trecoj
fazi, pocelo je favorizovanje muzjaka jer je proporcija zenki u populaciji bila veca.

Zatim raste ucestalost dominantnog alela za sterilnost Zenki Fs, pretvarajuci preostale



hermafroditne jedinke u muzjake. U Cetvrtoj fazi, pod uslovom da su F i M bili ¢vrsto
vezani, preovladuju¢e kombinacije alela postale su MsFf (“proto X”) 1 FsMf (“proto
Y”).

Polni hromozomi ki¢menjaka imaju dugu evolucionu istoriju, koja je pocela
pojavom jednog autozomnog gena koji je uticao na odredenje pola tako da su se
heterozigoti za taj autozomni gen razvijali u jedan pol, a homozigoti u drugi.
Zahvaljujuéi vezanoj neravnotezi, mutacije sa polno antagonistickim efektima imale
su selektivnu prednost u blizini tog gena. PosSto su epistaticke interakcije povecavale
adaptivnu vrednost, rekombinacija izmedu pomenutih mutacija 1 genskog lokusa koji
je odredivao pol nije mogla da se odvija kod heterogametnog pola (npr. XY muzjaci
kod sisara, ZW Zenke kod ptica). Kao sporedan efekat, geni kojima se desilo da su bili
“zarobljeni” u nerekombinujuéem se segmentu, akumulirali su Stetne mutacije (i
gubili svoju funkcionalnost) usled zdruzenog efekta genetickog drifta, selekcionih
ogranicenja 1 selekcije koja je delovala na bliske segmente. Kod sisara 1 ptica, ovi
evolucioni procesi rezultirali su jakim raspadom primec¢enim kod drevnih Z 1 W
hromozoma 1 inicirali teoriju da su polni hromozomi ,,stvoreni da bi bili unisteni*
(Steinemann & Steinemann 2005; Charlesworth & Charlesworth 2000).

Polni hromozomi su se pojavili u evoluciji pre nekih 200 miliona godina i
ispoljavaju ekstremnu heteromorfnost medu savremenim endotermnim ki¢menjacima.
Medutim, medu ektotermnim ki¢menjacima veoma su prisutni homomorfni polni
hromozomi, na primer kod 96% vodozemaca. Generalno se smatra da je razlog za ovo
odsustvo diferencijacije veliki obrt polnih hromozoma, praéen regularnim
pojavljivanjem na autozomnim hromozomima novih master gena koji odreduju pol i
koji urusavaju i zamenjuju prethodno ustanovljene polne hromozome pre nego Sto se
oni sami raspadnu. Kako god, ovakvi obrti izgleda da su veoma retki i pitanje je da li
mozemo da racunamo na njih kao na objasnjenje otkuda homomorfnost primecena
kod vodozemaca i Cinjenica da je samo nekoliko heterogametnih tranzicija
identifikovano tokom evolucione istorije ove velike grupe vrsta (Hillis & Green
1990).

Alternativna teorija pojavila se relativno nedavno, tvrde¢i da je postojanost
polnih  hromozoma odrzavana tokom evolucionog vremena slucajnim
rekombinacijama kod XY Zzenki koje imaju moguénost zamene pola (Perrin 2009).
Obrasci rekombinacija pokazali su da zavise viSe od fenotipskog nego od genetickog

pola i da se zamena pola s vremena na vreme desava kod ektotermnih organizama.



Tako bi rekombinacija koja se desava kod XY Zenki trebalo da podmladuje polne
hromozome 1 sprecava njihov evolucioni raspad.

Istrazivanja na evropskim gatalinkama pokazala su kompletno odsustvo X-Y
rekombinacije kod muzjaka (Sto se moglo desiti pre diferencijacije predacke forme na
vrste, tj tokom gornjeg Miocena), ali i odsustvo divergencije izmedu X 1 Y
hromozoma unutar vrste (utvrdeno analizom genskih sekvenci vezanih za pol), Sto je
poduprlo evolutivni scenario povremene slucajne rekombinacije. Posto je kod zenki
ovih vrsta utvrdena visoka stopa rekombinacije, pretpostavlja se da su retki dogadaji
zamene pola generisali Sirok diverzitet novih Y haplotipova, gde su najadaptiraniji
(odnosno oni koji su na polno-antagonistickim lokusima imali allele povoljne za

muzjake, ali prociS¢ene od Stetnih mutacija akumuliranih tokom perioda ne-

......

EVOLUCIJA INBRIDINGA I AUTBRIDINGA

INBRIDING predstavlja situaciju u populaciji gde je verovatnoca da su aleli
potomaka identi¢ni po poreklu veéa nego u populaciji sa ukrStanjem po principu
slucajnosti i rezultat je ukrStanja u srodstvu. Za razliku od ovog procesa, SELFING je
rezultat samooplodnje. Potencijalno postoji kod hermafroditnih zivotinja i velikog

broja vrsta biljaka.

VARIJABILNOST SISTEMA UKRSTANJA

Kod hermafroditnih biljaka desava se samooplodnja, kao 1 stranooplodnja
(OUTCROSSING). Karakteristike koje izazivaju outcrossing obuhvataju:
Asinhronost muskih i Zenskih funkcija (asinhronost sazrevanja prasnika i tucka);
monoeciju — razdvojene muske i zenske cvetove na istoj biljci; dioeciju — odvojene
polove 1 samo-inkompatibilnost (samooplodne biljke su samo-kompatibilne). Kod
ovakvih tipova biljaka, uobi¢ajeno je smanjenje veli¢ine cveta i njegovih delova,
smanjenje ili gubitak karakteristika kao S§to je miris i markera koji privlace oprasSivace.
KLEISTOGAMNI cvetovi predstavljaju ekstremni slucaj: li¢e na pupoljke 1 nikada se

ne otvaraju.



POSLEDICE INBRIDINGA

Homozigotnost raste sa svakom generacijom inbridinga; sa porastom
homozigotnosti opada moguénost rekombinacije izmedu heterozigota na razli¢itim
lokusima.

INBRIDNA DEPRESIJA predstavlja smanjenje srednje vrednosti
karakteristika povezanih sa adaptivnom vrednos§¢u. Izazvana je homozigotnoscu
Stetnih recesivnih alela koji se odrzavaju u populaciji ili homozigotnos¢u na
overdominantnim lokusima. Medutim, tokom procesa inbridinga $tetni recesivni aleli
dolaze u homozigotno stanje i bivaju eliminisani putem selekcije, te na ovaj nacin
moze doc¢i do uspostavljanja geneticke ravnoteze pri kojoj je srednja adaptivna
vrednost jednaka ili ¢ak veca od srednje adaptivne vrednosti pocetne outbreeding

populacije

PREDNOSTI INBRIDINGA I OUTCROSSING-A

Fisher je 1941 ustanovio da organizam sa sposobnos¢u povremene
samooplodnje ima jaku selektivnu prednost u odnosu na stranooplodni organizam jer
moze prenositi gene na tri nacina: putem jajne ¢elije; putem polena samooplodnjom i
putem polena stranooplodnjom. To dovodi do rezultata 3:2 za povremeno
samooplodne organizme tj. 50% prednosti. Ova strategija omogucava reproduktivnu
sigurnost, jer ¢e, u svakom slucaju, odredena koli¢ina semena biti proizvedena.
Najbitnija prednost je svakako izbegavanje inbridne depresije.

IZBEGAVANIJE INBRIDINGA KOD ZIVOTINJA kod mnogih vrsta svodi se
na favorizovanje alela za disperziju putem prirodne selekcije ili na izbegavanje
ukrStanja sa srodnicima putem specifi¢ne hijerarhijske dinamike koja je takode
rezultat prirodne selekcije protiv visoke stope inbridinga kod vrsta gde postoji
poligamija. Na primer, kod poliginih Primata, dominantni muzjak nikada ili skoro
nikada ne dode u situaciju sa se spari sa sopstvenim kéerima ne zato §to ,,zna da to
nije dobro* ve¢ zato Sto njegov period dominacije traje krac¢e od perioda potrebnog da

one dostignu polnu zrelost.



