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1. UvOD

Sam pojam pomaka obiljeZja relativno je nov- prvi put su ga 1956. definirali Brown i
Wilson kao fenotipske promjene vezane uz koriStenje resusrsa ili ponasanja prilikom parenja.
Pomak obiljezja (eng. character displacement- CD) vrsta je divergentnih fenotipskih
promjena na populaciji jedne vrste koja je u simpatriji sa drugom, ekoloski vrlo slicnom
vrstom. Kompeticija najéeS¢e moze biti oko zajedniCih resursa (tzv ekoloski CD) ili oko
privlacenja partnera (reproduktivni CD). Nazalost, CD vrsta je dvosjeklog maca- pojedinci sa
pomakom obiljezja u simpatriji imaju veéi fitnes od onih koji to nemaju (na taj nacin
smanjuju kompeticiju), ali u usporedbi s pojedincima u alopatriji smanjen im je fitnes
(Pfenning i Pfenning 2005).

Prilikom proucavanja ovog fenomena uglavnom su istrazivane zivotinje (nesto malo i
biljke), i to raznih skupina- kukci, ribe, gmazovi, vodozemci, sisavci i dr. Postoji dosta
metoda kvantificiranja i objasnjavanja CD- od biometrijskih do molekularnih koje se cesto
upotpunjuju filogenijom.



2. TEORIJA IZA CDa

Ovisno odvija li se kompeticija nad zajedni¢kim resursima (npr hrana, teritorij) dvije
simpatrijske populacije ili nad potencijalnim partnerima, definirani su ekoloski i
reproduktivni CD.

Ekoloski CD je evoucijski proces koji djeluje na morfoloSkim, bihevioralnim ili
fizioloSkim razinama jedne populacije odredene vrste koja je u simpatriji sa drugom, ekoloski
slicnom vrstom. Rezultat moze biti konvergentni ili divergentni CD. Smatra se da divergentni
CD nastaje zbog kompeticije oko hrane, te dolazi do modifikacija ponasanja vezanih za
ostvarivanje prehrambenih potreba. Na ovaj nacin dolazi do razdvajanja postojeceg izvora
hrane, ¢ime se smanjuje kompeticija. Indikacije za ovu vrstu CD sli¢nosti su dviju populacija
u alopatriji i razli¢itosti u simpatriji. Suprotno tome (slicnosti u simpatriji, razli¢itosti u
alopatriji dvije populacije raznih vrsta) nalazi se konvergentni CD. On najvjerojatnije nastaje
zbog teritorijalne kompeticije simpatrijskih populacija, a mijenja osobine vezane uz dobivanje
i odrzavanje teritorija- npr ponasanja vezana uz zastraSivanje i pretnje, obiljeZzavanje i
glasanje (Scott i Foster 2000). Ali i divergenti CD moZe nastati zbog sli¢nosti vezanih uz
agresivno ponasanja prilikom obrane teritorija, kao §to je primjeceno kod dazdevnjaka
(Adams 2004).

Reproduktivni CD odnosi se na promjene u ponasanju prilikom parenja, a nastaje zbog
kompeticije nad potencijalnim partnerima i mjestima za gnijezdenje. Kod njega moze do¢i do
promjena u ponasanju (druk¢ijih kriterija odabira partnera) ili fenotipskih promjena (drukgiji
izgled, glasanje). Reproduktivni CD moze se smatrati dijelom ekoloskog CD s kojim je
povezan preko promjena ponasanja (Pfenning i Pfenning 2005).

Prirodna selekcija trebala bi i¢i u korist novih fenotipova, ali ove prilagodbe ponekad
dolaze sa cijenom- smanjenim fitnesom koji moze povecati vjerojatnost ,,.Darwinovog
izumiranja“ (izumiranje zbog interakciji s drugom vrstom). Ovaj fenomen smanjenja fitnesa
odnosi se na ancestralni fenotip, te se javlja u simpatriji sa ograni¢enim resursima i
partnerima. Naravno, nova adaptacija moze populaciji dati bolji ili isti fitnes (u usporedbi sa
prethodnim fenotipom) sto se dogada u stanistima sa malo kompetitora i puno resursa gdje se
male grupice ishodi$ne vrste brzo prilagode raznim novih ekoloSkim nisama (Pfenning i

Pfenning 2005).



No ponekad, moze se dogoditi kako promjenama sli¢nim gore navedenim nije uzrok
CD makar se prije tako smatralo (Scott i Foster 2000). Bilo kako bilo, ovaj je pojam jos
uvijek relativno subjektivan, pa ni netreba jako ¢uditi $to nije opisan dobar primjer (teoretski

moguceg) konvergentnog CD.



3. METODE ISTRAZIVANJA | PRISTUPI

3.1 Biometrijske metode

Prilikom proucavanja CD (bilo ekoloSkog ili reproduktivnog) najéesce se koriste razne
biometrijske i bihevioralne metode, ali se u danasnje doba sve vise ide na molekularne analize
u kombinaciji sa filogenijom ili ¢ak biokemijom. Od morfoloskih promjena proucavaju se
razlike u veli¢ini i izgledu tijela ili dimenzije lubanje (zabe, anolisi, dazdevnjaci - kod
dazdevnjaka otkiveno je kako agresivnije vrste imaju jacu Celjust), a od bihevioralnih,
promjene ponasanja prilikom parenja, obrane teritorija te hranjenja (ribe, dazdevnjaci). Uvijek
se usporeduju rezultati dobiveni u simpatriji sa onima iz alopatrije.

Npr kod nekih srodnih vrsta americ¢kih Zaba (Spea bombifrons i S. multiplicata) otkrivena je
povezanost velicine tijela odraslih jedinki sa tipom punoglavaca (sl. 1). U alopatriji obje su
ove vrste vrlo sliéne prilikom parenja (muzjaci kreke¢u brzo, a zenke biraju snaznije), te rade
slican omjer dva oblika punoglavca- omnivoran (mali i sporo razvijaju¢i koji se hrani
detritusom) ili karnivoran (veci i brze rastu¢i, sa ja¢im misi¢ima ¢eljusti boljim za lov raciéa i
drugih punoglavca). U simpatriji se to drasticno mijenja. Da bi se izbjeglo krizanje medu
vrstama, S multiplicata muzjaci razvijaju sporiji zov, a zenke biraju one slabije kondicije
(reproduktvni CD na djelu). Njihovi su punoglavci manji i prilagodeniji ishrani detritusom
(omnivorni oblik), te nemogu kompetriati S.boombifronsu (¢iji su punoglavci veéi i jaci, te se
bolje hrane), $to znaci kako se zbog slabije ishrane i slabijeg rasta razvijaju i slabiji pojedinci,
Sto rezultira smanjenom plodnosti Zenki i slabijom formi muzjaka, te u konacnici smanjenu

prezivljenja od samog pocetka.



Slika 1 S.multiplicata omnivori (lijevo) i karnivori (desno) iste starosti i lokve (Preuzeto iz: Pfenning i Pfenning
2005)

Promjene ponaSanja odnose se na druk¢ije ponaSanje prilikom odabira partnera ili ¢uvanja
teritorija. Kod zaba roda Spea vidjeli smo kako se Zenkama mijenjaju Kriteriji za muZzjake, a
kod dazdevnjaka otkrivena je povezanost povecanja agresivnosti (u simpatriji) sa znacajnim
morfoloskim promjenama. Cim se eliminirala moguénost kompeticije oko hrane kao uzrok
CDa, sam eksperiment bio je vrlo elegantan. Usporedivala se kranijalna morfologija juzno
apalckih dazdevnjaka (Plethodon teyahalee) i jordanovih dazdevnjaka (P.jordani) u simpatriji
I alopatriji (sl. 2). Statistickim testovima napravljeni su grafi¢ki prikazi gdje se vidi kako
skoro nema morfoloskih razlika u alopatriji, dok u simpatriji obje vrste pokazuju znacajne
promjene, ali je kod P.teyahalee dodatno izduzena i ojacana Celjust. To je i logi¢no, posto je

ta vrsta po prirodi agresivnija, a grizenje je glavni na¢in obrane ovih gustera.
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Slika 2. Analiza kranijalne morfologije P.jordani i P. teyahalee u simpatriji i alopatriji. PC | odgovara
unutarvrsnim razlikama simpatrijskih i alopatrijskih populacija. PC Il predstavlja meduvrsne razlike izmedu
P.jordani i P. teyahalee. (Preuzeto iz: Adams 2004)

Prilikom provodenja bihevioralnih ili morfoloskih pokusa bitno je $to vise simulirati
prirodne uvjete, u suprotnom moze do¢i do krivih rezultata- kao $to je ispalo sa konvergentim
CDom kod koljuske (Gasterosteus aculeatus). Koljuska u slatkim vodama ima karakteristi¢no
Sareno nuptijalno obojenje (crveni ventralni dio i plavo-zeleni dorzalni, sl. 3), dok u otpadnim
vodama uz prisutnost endemske olimpijske crnke (Novumbra hubbsi, sl.4) poprima njihovo
crno svadbeno ruho. Smatralo se da je izlaganje prijeteceg obojenja nastalo zbog medusobne
kompeticije za teritorij i njegovog lakSeg zadrzavanja. Prvo su 90'ih godina u laboratoriju
nastojali odgonetnuti javlja li se obojanost samo zbog teritorijalnosti ili je vezana sa
reprodukcijom. Pokus nije bio vjeran prirodnim uvjetima, Zivotinje su bile u fizi¢ki
odvojenim akvarijima, sa dopustenim vizualnim kontaktom, ali i nedostajala mu je kriti¢na

kontrola, te nisu dobiveni nikakvi konkretni rezultati. Prije par godina, Foster i Scott ovaj su



eksperiment preselili u prirodu gdje su pomoc¢u velikih kaveza kontrolirali prisutnost tj.
odsutnost crnke i adekvatno tome istrazivali unutarvrsne teritorijalne interakcije prema
uspjeSnosti formiranja gnijezda obje forme koljuski. Takoder, proucavali su nekoliko
gnjezdecih populacija prirodnih monomorfnih crnih koljuski kao jedan oblik kontrole pokusa.
Prilikom postavljanja kaveza pazZljivo su odabirali mjesta- Sto otvorenija sa Sto manje
vegetacije, vodili su ra¢una o prirodnoj gustoéi riba i teritorijalnosti. Kontrolni kavezi imali su
samo zenke crnke, a testni isti broj muzjaka i Zenki crnki. Za koljuske mjerilo se dosta
parametara- teritoriji, broj gnjezda i potomka. lako je pokus bio dobro postavljen i dugotrajan,
sa puno podatka, rezultati su bili negativni. Na kraju nije dokazan utjecaj prisutnosti ili

odsutnost crnki na svadbenu obojanost koljuski, tj konvergentni CD.

Slika 4 N. Hubbsi (Preuzeto iz: palaeos.com)



3.2 Molekularne metode

Ove vrste analizi temelje se na informacijama dobivenih iz nukleinskih Kkiselina i/ ili
proteina, te su velika pomo¢ filogeniji koja je nekad potrebna za dubljeshvaéanje/ bolje
razjasnjenje CDa. Sa njima se mogu identificirati i Klasificirati organizmi (kod morfometrijski
sliécnih vrsta poput punoglavaca Spea koriStena je mitohondrijska DNA za odredivanje
pripadnosti S. bombifrons ili S. multiplicata), te moZze pomoc¢i u odgonetavanju njihove
evolutivne proslosti (srodnosti medu taksonima, usporedivanje dan$njih potomka sa
(hipotetskim) pretkom). Kod CDa nastoji se saznati kada se u proslosti dogodilo odvajanje
neke osobine, kako se razvijalo, te je li u konac¢nici uvjetovalo nastanku nove vrste. Za to se
Cesto koriste molekularni markeri mitohondrijske DNA (mtDNA) koja se za razliku od
jezgrine DNA brZe mijenja, te je bolja za proucavanje blizih i srodnijih taksona.

Jedan od ¢esto koristenih mitohondrijskih markera je citokrom b (cyt-b mtDNA) koji
se u filogeniji smatra jako dobrim ,,genom za pocetnike*. Na njemu je kod anolisa i zdralova
dokazano kako je tranzicija (prijelaz purina u purin, ili pirimidina u pirimidin) jedan od
glavnih razloga rane divergencije. Kod Zzdralova su provedena detaljnija istrazivanja, te je
otkriveno kako je kod svih vrsta u ranim fazama divergencije uglavnom dolazilo do
tranzicijskih tihih mutacija pirimidina na trecoj poziciji, te kako frekvencija krivo sparenih
baza (adednin-citozin) raste §to su mlada odvajanja pojedinih vrsta (Krajewski i King 1996).

Ovaj je marker koristen prilikom pobijanja prijasnje, dosta jake Lososove hipoteze
koja govori kako je za promjenu veli¢ine tijela Anolis rogueta zasluzan samo size assortment
a ne CD. Prema toj teroiji vrste ve¢ u alopatriji pokazuju razli¢itosti u veli¢ini, a te su
promjene nastale kompetitivnim isklju¢enjem ili interbreedingom (meduvrsno krizanje), pa
samo vrste sa razli¢itom veli¢inom tijela mogu opstati, dok prema CDu, vrste iste veli¢ine u
simpatriji divergiraju i tako minimiziraju kompeticiju. Giannasi, Thorpe i Malhotra su iz
vr$ka repova karipskih anolisa izoliratli cyt-b mtDNA, te su odredenim pocetnicama umnozili
zeljenu sekvencu, koju su zatim analizirali, te prema tim rezultatima i raznim filogenetskim
metodama (MP: maximum-parsimony, ML: maximume-likelihood ili NL: neighbour-joining)
rekonstruirali moguca filogentska stabla. Sva su imala sli¢nu topologiju i bila su ukorijenjena
sa A. Oculatus kao izlaznom skupinom (sl. 5). Statisti¢kim testovima ispitivalo se imaju li
¢vorovi koji se mijenjaju u simpatriji/alopatriji vecu promjenu tijela, od onih ¢vorova koji su
Isti u simpatriji/alopatriji. To se ispostavilo kao to¢no, a u svim modelima zamijecen je trend

rasta velicine tijela potomaka. Prijasnja teorija govorila je kako evolucija tijela anolisa ide



prili¢no sporo, ali se danas smatra kako je bila dosta brza. Kada su usporedili prijasnja stabla

sa ovima, hipoteza minimalne evolucije (stablo sa najmanjim zbrojem duljine grana smatra se

najto¢nijim) pokazala se izrazito loSom, §to govori kako size assortment sam ne moze

objasniti evoluciju veliCine tijela A.roquet.
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Slika 5 Filogenetska stabla ukorijenjena sa A.oculatusom. (A) MP i NJ stablo, (B) desno ML stablo, (C) stablo

sa minimalnom evolucijom (size assortment teorija) (Preuzeto iz: Giannasi, Thorpe i Malthora 2000)

Biokemijske metode rijetko se koriste kod istrazivanja CDa, i to uglavnom kao pomo¢

u identifikaciji organizama. Tako se pomoc¢u alozima specifi¢nih za vrstu (Spea multiplicata

ili S.bombifrons) klasificiralo njihovo potomstvo (punoglavci).



Naravno, bitna je i koli¢ina dobivenih informacija. Sto je ve¢i i raznolikiji uzorak na
kojem provodimo $to vise dobro osmisljenih pokusa, to su manje vjerojatnije i lakse
uocljivije greske i to¢nije hipoteze. Izuzetno je bitna pravilna uporaba statistic¢kih testova i

modela, svaki sa svojim prednostim i manama.
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6. SAZETAK

Iako su jos uvijek dosta opre¢na misljenja o CDu i njegovom utjecaju na vrste, smatra se
bitnim uzrokom adaptivne raznolikosti. Cesto se naziva ,,najbolje u najgoroj situaciji* jer
unato¢ smanjenju kompeticije, smanjuje fitnes doti¢ne populacije (u usporedbi sa
»originalnom® populacijom u alopatriji). Postoji pregrst starijih radova koji opisuju CD sa
morfoloskog stajaliSta, ali vrlo malo onih kojih su to i na molekularnom nivou ispitali, no

vjerojatno ¢e buduénost i¢i u ovom smjeru 1 rasvjetliti mnoge nedoumice.

7. SUMMARY

Even though there are still opposite views on CD and its effect on species, it is considered one
of the major causes of adaptive divergence. Often it is called “the best of a bad situation”,
because at the cost of generating fitness trade-offs, it reduces competition between two
sympatric populations. There is a plethora of older articles describing character displacement
from a morphological point of view, but very few from a molecular perspective. Perhaps the

future will go in this direction and illuminate many of today's dilemmas.
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