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1. Uvod

Seminarskim radom ,Klima kao evolucijski ¢imbenik® Zelim kroz prizmu evolucijskih
procesa predstaviti pogled na kompleksnu interakciju organizama i nezivog okolisa. Takav je
pogled osobito vazan za studente studijskog programa znanosti o okoliSu, koji se u svom
obrazovanju susre¢u s raznim nacinima promatranja svijeta oko sebe i nastoje donijeti
integrirane zakljucke o sloZenosti ekosustava i ljudskog utjecaja na isti. Seminar predstavlja
problematiku proucavanja utjecaja slozenog abiotickog ¢imbenika klime na sloZzeni proces
bioloske evolucije.

Klimu Conrad definira kao: ,,prosje¢no stanje atmosfere nad odredenim mjestom u odredenu
razdoblju uzimaju¢i u obzir prosjecna i ekstremna odstupanja“. Klima ovisi o brojnim
klimatskim ¢imbenicima i definirana je brojnim klimatskim elementima (Segota i Filipé&i¢
1996)1. Mnogi klimatski elementi za biologa zapravo obuhvaéaju abioticke ¢imbenike u
okoliSu (temperatura, oborine i sl.). Znanost koja proucava i klasificira klimu naziva se
klimatologija, a znanost koja iz geoloskih podataka donosi zaklju¢ke o klimatskim uvjetima u
geoloskoj proslosti naziva se paleoklimatologija.

Bioloska evolucija je slozen, trajan i neprekidan proces koji omogucava prilagodbu
organizama zivotnom prostoru u kojem se nalaze. Bioloska evolucija jedna je od temeljnih
postavki prirodnih znanosti, stvarnost koja omogucuje opstanak zivota na Zemlji. Kompleksni
utjecaj klime i ponajvise klimatskih promjena na razne razine evolucijskih procesa, bila to
mikro-, makro- ili megaevolucija, tesko je precizno definirati. To je prvenstveno zato $to U
prirodnom okolisu nije moguce izolirati varijable kako bi se prouc¢avao njihov pojedinaéni
uc¢inak na jedinku i populaciju. Kad govorimo o utjecaju klimatskih elemenata na specijaciju,
treba uzeti u obzir da su klimatski gradijenti i promjene Cesto povezani s prostornim
barijerama, primjerice pri potencijalnoj evolucijskoj ulozi refugija za vrijeme glacijala i
interglacijala.

O utjecaju klime na evoluciju, kako u geoloskoj proslosti tako i danas, jo§ od vremena
Darwina postoje razna misljenja. Darwin (1859) je naglasio da ne smatra klimatske uvjete,

ve¢ interspecijske odnose, glavnim pokretacem prirodne selekcije, a time i evolucije. Takav

IKlimatski ¢imbenici definirani su kao stalne ili gotovo stalne veli¢ine koje odreduju fizicka svojstva atmosfere i
kozmicke su ili terestricke prirode, dok su klimatski elementi promjenjive veli¢ine atmosferske prirode. Drugim
rijeCima, klimatski ¢imbenici uvjetuju klimatske elemente, a klimatski elementi su ono §to definira klimu. Npr.
klimatski ¢imbenici su geografska Sirina i nadmorska visina neke lokacije, klimatski elementi su temperatura
zraka, insolacija itd.



pogled objaSnjava ¢injenicom da su klimatski uvjeti (poput vlage ili temperature zraka)
kontinuirano promjenjivi u okolisu dok istovremeno ne postoji toliki broj razliitih vrsta i
varijeteta u zivom svijetu koji bi tu klimatsku raznolikost pratio. Medutim, stvarnost je ipak
puno slozenija. Pritisak koji klima vr$i na zivi svijet ¢esto je sekundaran, npr. promjene se
klimatskih uvjeta Cesto nejasno uzrocno-posljedicno vezu s drugim promjenama u Zivom i
nezivom okolisu koje direktnije izazivaju stres u zivih organizama (primjerice promjenama u
cirkulacijama oceanskih struja). Cilj ovog rada je ukratko predstaviti problematiku s kojom se
znanstvena zajednica susre¢e kada pokusava dokazati, raspraviti ili definirati utjecaj klime i

klimatskih promjena na evolucijske procese.

2. Klima kao ekoloSki ¢imbenik

Osvrnut ¢u se na klasi¢no promatranje klime 1 klimatskih promjena u stru¢nom i medijskom
diskursu, odnosno koncentrirat ¢u se na pojave koje se smatraju bolje opisanima i dokazanima
od evolucijskog odgovora na klimatske promjene. Rije¢ je prije svega o promjeni raspona
vrsta te o (lokalnom) izumiranju kao posljedicama klimatskih promjena izazvanih ¢ovjekovim
djelovanjem.

Primjer promjene raspona biljne vrste vidljiv je u proucavanju vrste Rorripa austriaca
(Crantz) Besser. Opcéenito je poznato da pod utjecajem trenutnih promjena klime vrste Sire
svoj areal prema polovima te tako mijenjaju strukturu populacije (Macel i sur. 2017).
[zumiranje 1 prorjedivanje populacija uslijed promjena klime samo po sebi nije tako jasno
razjasnjeno kako se na prvi pogled Cini. Zbog slozenosti klimatskih procesa i njihovih
posljedica, kako nije lako utvrditi utjecaj klime na evoluciju, ponekad nije lako utvrditi ni
utjecaj klime na ekologiju. Uzroci samog izumiranja ¢esto su sporedni efekti klime kao §to su
poremecaj u populacijama predatora 1 plijena, vremenski nesklad u Zivotnom ciklusu dvije
usko povezane vrste (poput oprasivaca i biljaka), nedostatak hrane i sli¢no. Kad je povisenje
temperature implicirano kao neSto §to ugrozava populaciju, povezano je s razlikom u
cirkulaciji vodene mase ili kompliciranim promjenama u fiziologiji (Cahill i sur. 2013).
Dakle, ¢ak 1 naizgled prilicno jednostavne ekolosSke posljedice klimatskih promjena moze se
teSko jednoznacno povezati s nekim ¢imbenikom u okoliSu, ¢ak i kad se s proucavanja klime
u cjelini ograni¢imo samo na temperaturne uvjete. Jos je teZze donositi opcéenite zakljucke jer
razliCite vrste reagiraju razli¢ito. Neke ce biti osjetljivije na promjenu godisnje koli¢ine

padalina, neke na godi$nji raspored padalina, za neke ¢e ogranicavajuéi ¢imbenik biti najniza



prosjecna temperatura najhladnijeg ili najtoplijeg mjeseca u godini, a ponekad ¢e za lokalno

izumiranje vrste biti odgovorno prorjedivanje populacije koja je izvor hrane.

3. Klima kao evolucijski ¢imbenik

Od posebnog je interesa za biologe reakcija zivog svijeta na nagle i sveobuhvatne promjene
klimatskih uvjeta. Pri tome se tradicionalno naglasak stavlja na mogucnost migracije u vec
poznatu klimatsko-ekolosku niSu te na izumiranja koja ¢e uslijediti ako te migracije budu
neuspje$ne. Na neki na¢in novu nadu za ocuvanje bioloske raznolikosti i brojnosti vrsta
pogotovo za one vrste ¢ija je mogucénost rasprostiranja ograni¢ena dala je ideja da je moguca
in situ adaptacija ugrozenih organizama, fenotipska plasticnost moze se definirati kao pojava
u kojoj je isti genotip sposoban proizvesti vise razli¢itih fenotipova (Merild i Hendry 2014;
Diamond i Martin 2016). Drugi nacin in situ prilagodbe je evolucijska promjena, tj. promjena
ucestalosti alela unutar populacije.

Interakcija izmedu ova dva nacina vrlo je kompleksna za istrazivanje. Pritom je vazan §to
oprezniji pristup pri odredivanju razlika izmedu promjene kao posljedice fenotipske
plasti¢nosti i evolucijske promjene. Takoder je vazno oduprijeti se zelji za jednostavnim i
brzim odgovorima. OpazZene fenotipske promjene ne smije se unaprijed pripisivati ni
evolucijskim procesima ni fenotipskoj plasti¢nosti, bas kao $to se ne smije zakljuciti da je
neka fenotipska promjena posljedica promjene klime samo zato §to se javlja istovremeno s
njom. Za procjenu je li do mjerljive promjene uopce doslo te za razlikovanje fenotipsko-
plasti¢éne od evolucijske promjene, Merild i Hendry (2014) predlazu brojne metode. Medu
ostalim, to su rad na modelnim organizmima, laboratorijsko oponasanje novih klimatskih
uvjeta, common-garden, tj. studije zajedniCkog staniSta u kojima fenotipski razlicite
populacije zasebno daju novu generaciju u zajednickom prostoru kako bi se vidjelo je li
razlika opstala i u tom sada zajednicki istom okoliSu i tako dalje. Zamjenu stani$ta izmedu
dvije populacije takoder se moze koristiti kao procjenu je li neka promjena posljedica
neadaptivnih mehanizama, kao Sto su genski drift i migracije ili je adaptivna. To je vazno ako
se nastoji zakljuciti o tome je li neka promjena u okoliSu kona¢ni uzrok genske promjene. Za
dokazivanje promjena u genskoj strukturi populacije predlaze se i koristenje molekularnih
laboratorijskih istrazivanja. Primjer rada koji nastoji odrediti razliku izmedu fenotipske
plasti¢nosti i evolucije uslijed pretpostavljeno klimatski uvjetovane promjene areala je rad
koji proucava mogucénost evolucijskog odgovora na klimatske promjene u biljke Rorripa

austriaca (Crantz) Besser kombinacijom metode recipro¢ne izmjene staniSta i common-



garden metode (Macel i sur. 2017). Rije¢ je o vrsti koja je prosirila svoj areal prema polu, §to
se smatra tipicnom reakcijom biljnog i1 Zivotinjskog svijeta na proces globalnog povisenja
temperature. Kako bi se razlikovali abioticki od biotickih ¢imbenika, u eksperiment je
ukljucena i manipulacija herbivorima. Prikupljeni su uzorci populacija u Njemackoj i
Nizozemskoj (novo podruéje rasprostiranja, tj. novi areal) i pet uzoraka iz Ceske gdje je vrsta
autohtona i geneticki najsli¢nija njemackoj i nizozemskoj populaciji. Potom su uspostavljena
tri zajedni¢ka stani$ta (commongardens), po jedno u Nizozemskoj, Njemackoj i Ceskoj.
Proucavana je Steta od prisutnih herbivora, brzina rasta i broj cvjetova mjerenjima u lipnju i
kolovozu. Biljke iz Ceske su na svim stanitima bile najmanje, sve su biljke bile relativno
najveée u Njemackoj, teta od herbivora za sve je biljke bila najmanja u Ceskoj itd. Nije
pronaden dokaz da je bilo koja biljka znacajno lokalno bolje prilagodena u podrucju iz kojeg
je potjecala, nego u drugim podru¢jima (Macel i sur. 2017). Dakle, fenotipska je plasti¢nost u
vrste Rorripa austriaca dominantan efekt koji je omogucio Sirenje areala na sjever, odnosno
ostanak u autohtonom arealu. Nema dokaza da je u kratkom vremenu doslo do evolucije kao

posljedice promijenjenih klimatskih uvjeta.
4. Fenotipska plasti¢nost i evolucija medusobno se ne isklju¢uju

Proucavanje odnosa fenotipske plasti¢nosti i evolucije dodatno se komplicira ¢injenicom da
niposto nije rije¢ o dvama izoliranim procesima. Primjerice, poznato je da neke alge koje
ulaze u simbiozu sa zelenom hidrom pokazuju izrazitu fenotipsku plasti¢nost pri ¢emu
zadrzavaju kokoidalni oblik dok traje simbiotski odnos. Nakon izlaska iz simbioze tvore
cenobijalne oblike u kojima su pojedinacne stanice elipti€ne. Pritom je zauzimanje
odgovarajuceg oblika u nekom okolisu zna¢ajno za prezivljavanje stanice. Ulazak u simbiozu
s hidrom jest evolucijski korak za zelenu algu, iako simbioza jo$ nije obligatna (Kovacevic¢ i
sur. 2010). Taj evolucijski korak omogucen je upravo sposobnos$éu simbiotske alge da u
novom okruzenju modificira svoj fenotip. Takoder postoji i drugi naéin gledanja na
meduodnos fenotipske plasti¢nosti i evolucije. Mnoge zelene alge imaju visok potencijal za
fenotipsku plasti¢nost i oteZano specificno raspoznavanje, pri ¢emu bi molekularna razlicitost
fenotipski sli¢nih jedinki mogla biti zapanjuju¢a (Fawley i sur. 2004). S obzirom na tu
¢injenicu, izvjesno je da se neke razlike u fenotipu, barem kod mikroorganizama, mogu
pogresno pripisati bilo evoluciji, bilo fenotipskoj plasti¢nosti. Moguc¢ je 1 slucaj da se zbog
identi¢nog fenotipa zanemari znacajna genska razlika izmedu dva organizma. U kojoj mjeri se

ti zaklju€ci mogu izravno precrtati na veée organizme ostaje upitno, ali na fenotip na razini
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svakog organizma svakako utjeu prisutni mikrosimbionti ¢ija raznolikost nije nuzno dobro
utvrdena u svih organizama, a ¢iji evolucijski/plasti¢ni odgovori imaju ulogu u prilagodbi na
okoli§ organizma koji ih sadrzi. Kriticki pregled studija vezanih za interakciju evolucije i
fenotipske plasti¢nosti u antropogeno generiranim okoliSima namece slozen zakljucak o
njihovoj medusobnoj ovisnosti. Fenotipska plasti¢nost teoretski moze omoguciti evolucijski
odgovor, ali ga moze i ograniCiti. Naglasena je sposobnost fenotipske plasti¢nosti da omogucéi
evoluciju preko skrivene genske varijabilnosti koju novi okoli§ razotkriva i omogucava
prezivljavanje populacije. S druge strane, u izostanku genskog potencijala za plasti¢ni
odgovor, ne dolazi ni do kasnijeg evolucijskog odgovora. U kontekstu odgovora na klimatske
promjene koje je izazvao Covjek autori priznaju promjenu areala kao tip odgovora, a onda
nastavljaju opisivati in situ promjene. Primjecuju da se naglasak u istrazivanjima stavlja na
plasti¢éne odgovore uz pretpostavku da su plasticni odgovori ono §to se moze odvijati dovoljno
brzo da bi pratilo promjene u, prije svega, temperaturi. Nude dva primjera proucavanog
utjecaja promjene temperature na populaciju gusStera pri ¢emu jedni autori nalaze gensku
promjenu povezanu S plasti¢nosti termoregulacijskog ponasSanja guStera, a drugi ne. Za
rjeSavanje dvojbe o prisutnosti ili odsutnosti veze evolucijske promjene i plasti¢nosti predlazu
se studije koje usporeduju populacije na rubovima areala (nakon proSirenja uslijed promjene
klime) i u autohtonom arealu (Diamond i Martin 2016).

Odnos fenotipske plasti¢nosti, evolucije 1 klime posebno je vazan u vrsta koje pokazuju
izrazitu varijabilnost potaknutu meteoroloskim signalima iz okoliSa. Primjer je leptir iz
africke savane, Bicyclus anynana (Butler, 1879), koji mijenja fenotip u skladu s izmjenama
vlaznih i1 sus$nih razdoblja. Autori pronalaze manjak genetiCke varijabilnosti U genima
povezanim s plastiénim odgovorom unutar populacija. Budu¢i da se takav manjak
varijabilnosti ne javlja u drugih gena, on nije posljedica krizanja u visokom srodstvu.
Zakljucuju da su vrste koje pokazuju izrazitu fenotipsku varijabilnost ovisnu o klimatskim
okidac¢ima izgledno daleko ranjivije na klimatske promjene (Oostra i sur. 2018). Naime,
promjene u okoliSu su sezonske i selekcijski pritisak je djelovao tako da nagraduje one
jedinke u populaciji koje su se bolje prilagodavale tim promjenama zbog Cega se razvila
izrazita fenotipska plasti¢nost. Ta se plasti¢nost fiksirala u populaciji zbog ¢ega je doslo do
smanjenja genskog bazena. Promjenom uvjeta i signala iz okolisa, genska ekspresija koju ti
signali poticu moze do¢i u nesklad s okoliSem. Kako je sposobnost razvijanja odgovarajuceg
fenotipsko-plastiénog odgovora i samim time potencijal za prilagodavanje populacije

vremenskim uvjetima smanjen, populacija postaje ugrozena. Ovo je primjer kako evolucijska



selekcija za fenotipsku plasticnost moze ugroziti daljnju evoluciju. Shematski prikaz ove

pojave dan je naslici 1.

@ DD D
DB O G

Slika 1. Shematski prikaz dviju populacija koje su evolucijski razvile fenotipski plasti¢ni
odgovor na signale u okolisu (1,2,3). Ukoliko signale prate o¢ekivani okoli$ni uvjeti (a),
populacija se uspjesno odrzava. Ukoliko se signali javljaju u paru s neocekivanim okolisSnim
uvjetima (b), veéina populacije nije se u stanju prilagoditi, §to ugrozava njen opstanak (npr.

par signal — okolis je duljina dana i temperatura zraka).

Obecavajué¢i pristup za pomirenje fenotipske plasti¢nosti i evolucije nudi evolucijsko-
razvojni (evo-devo) pristup. Poanta takvog promatranja je da je nain razvoja organizma
uvelike moderiran utjecajem okoliSa, a evolucijski koraci razvojem organizma, odnosno
ekspresijom i supresijom gena, osobito onih koji sami reguliraju aktivnost drugih gena.
Selekcijski pritisak ne djeluje direktno na gene, veé prijenos gena ovisi o fitnessu njegovog
nosioca, odnosno biokemijskom i okolisnom kontekstu u kojemu se neki gen nalazi. Genske
razlike najceS¢e proizlaze iz adaptacija, a da bi se povoljan fenotip zadrZao, mora postojati
mogucénost nasljedivanja iste. Nije genska razlika ta koja rezultira adaptacijom, ve¢ adaptacija
rezultira promjenom ucestalosti gena. Slijed je ovakav — razlike medu jedinkama posljedica su
plasti¢nosti ancestralnog fenotipa 1 njegovog odgovora na uvjete u okoliSu koji utjecu na
razvoj. Promjenom uvjeta u okolisu dolazi do promjena u razvoju. Ta promjena se odrzava u
populaciji genskom akomodacijom (West-Eberhard 2005). Ekspresija takvih gena za
organizam znaci viSe potomaka. Teoretski, takav model bi dopusStao adaptivne odgovore na

promjenu klime uz minimalnu promjenu geneticke strukture kroz viSe generacija.



Pretpostavka je da u mnogim populacijama ve¢ postoji razlika u genima koji kontroliraju
ekspresiju drugih gena i da na njih djeluje selekcijski pritisak te mijenja geneticku strukturu
populacije (West-Eberhard 2005). Dogada se mikroevolucija pokrenuta okolisnom
promjenom, a omogucéena dotad skrivenim razlikama u genomu. Te razlike kompleksnim
mehanizmima omogucavaju ekspresiju uspjesnijeg fenotipa.

Mnogo jasnija je Cinjenica da fenotipska plasticnost omogucava evoluciju time S$to
odgovaraju¢im odgovorom na promjenu okolisnih uvjeta dopusta prezivljavanje u novom
okruzenju kroz dovoljno dugo razdoblje da dode do promjene u frekvenciji gena ili
specijacije. Ako geni u populaciji ne bi dozvoljavali odredenu razinu fenotipske plasti¢nosti,
ne bi postojala moguénost kolonizacije novog okolisa jer populacija jednostavno ne bi
prezivjela. Odnosno, fenotipska plasti¢nost u nepovoljnom okolisu djeluje kao pufer. No,
upravo se taj puferski ué¢inak moze smatrati i negativnim u kontekstu evolucije jer §titi loSe
prilagodene genotipove od selekcije (Diamond, Martin 2016; Oostra 1 sur. 2018). Kako ¢e se
promatrati ukupan ucinak plasti¢nosti na evoluciju ovisi o tome koliki je udio slabo
adaptiranih genotipova u populaciji — ako ih je vecina takvih, fenotipska plasti¢nost je
pozitivna jer populaciji omogucuje vrijeme potrebno za adaptaciju. Naime, velik broj slabo
adaptiranih jedinki znaci da ¢e smrtnost u populaciji biti velika i/ili broj potomaka mali §to
ugrozava opstojnost populacije. Mehanizam koji ¢e takvoj populaciji omoguditi
prezivljavanje jest fenotipska plasti¢nost. Plastiénim odgovorom, populacija mozZe izbjeci
izumiranje dovoljno dugo da dode do mutacije i evolucijskog odgovora. Slika 2. nudi

shematski prikaz pozitivnog ucinka fenotipske plasti¢nosti na mikroevoluciju.
1
— i
A B C
1
- D@D
D E F G

Slika 2. Prvotni okoli§ (A, D) se mijenja (1) te prezivjeti mogu samo one jedinke koje se

uspiju fenotipski prilagoditi novom okolisu. Ukoliko u populaciji nema jedinki koje su se tako
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sposobne prilagoditi (B), populacija ne¢e prezivjeti (C). Ukoliko postoje jedinke koje se
uspiju prilagoditi novom okoliSu, tj. fenotipski plasti¢ne jedinke, one ¢e prezivjeti (E). Kad se
populacija uspije odrzati zahvaljujuéi fenotipskoj plasti¢nosti, u sljede¢im generacijama

moguca je pojava mutacija (F) i promjena frekvencija alela u populaciji (G).
5. Problem fosilnog zapisa

Jo§ je Darwin bio dobro upoznat s problemima koje nedostatci u fosilnom zapisu mogu
uzrokovati u tumacenju evolucijskih procesa. Tako je cijelo poglavlje svog najpoznatijeg
djela ’On the origin of species by means of natural selection, or the preservation of favoured
races in the struggle for life 7, kako bi preduhitrio potencijalne kritike na tu temu, naslovio On
the Imperfection of the Geological Record (Sepkoski 2012). U njemu Darwin brani svoju
teoriju pred mogué¢im kritikama o nedostatku materijalnih dokaza prije svega naglasavajuci
kolika koli¢ina geoloskog zapisa nedostaje 1 koliko malo fosila je zapravo sacuvano u
usporedbi s brojnos¢u organizama u geoloskoj proslosti (Darwin 1859). lako je paleontoloska
znanost napredovala od 1859. do danas, fosilni zapis ipak ne moze odgovoriti na sva pitanja.
Prije svega je problemati¢no zakljucivati o tome jesu li dvije morfoloski razli¢ite jedinke
istovremeno i razli¢ite vrste ili samo posljedica prirodne varijabilnosti. Unato¢ tome, fosilni
zapis jedini je direktni instrument koji nam je na raspolaganju kada Zelimo raspravljati o
evolucijskim trendovima i evoluciji na najvisim prostorno-vremenskim skalama. Jedino
pomocu fosilnog zapisa mozemo zakljuCivati o nestanku i postanku taksona i o brzini
evolucijskih promjena. Fosilni zapis nam je omogucio saznanje da evolucija nije strogo
gradualisticki proces u kojem se polako nakupljaju znacajke koje diferenciraju jednu vrstu
(Sepkoski 2012). Stanley u svom udzbeniku komentira da je razlikovanje na razini vrste u
geoloSkom zapisu u odredenoj mjeri arbitrarno (Stanely 1993). Ako je teSko razlikovati
razliCite vrste, za oCekivati je da je jo§ teze razlikovati genetski razli¢ite populacije na razini
iste vrste. Osim toga, nije za oCekivati da ¢e u fosilnom zapisu biti moguce pronaéi vise
istovremeno o¢uvanih populacija iste vrste. Populacija se o¢uva daleko teZe od pojedina¢nog
organizma, pa smo pri zakljuéivanju o populacijama ograni¢eni na organizme i tragove
rasplodnih stanica organizama velike brojnosti npr. plankton u prvom slucaju ili pelud u
drugom. Pri tome je cesto isklju¢ena mogucnost analize genoma koja bi omogucéavala

procjenu mikroevolucijske razlike medu populacijama.



6. Utjecaj klime na evoluciju u kontekstu masovnih izumiranja

U geoloskoj povijesti su poznati zapisi naglih ekspanzija taksona. Te ekspanzije dogadale su
se za geoloSke okvire nevjerojatnom brzinom od svega nekoliko milijuna godina i to ¢esto
nakon tzv. masovnih izumiranja (Stanley 1993). Takvi procesi predstavljaju problem u smislu
postavljanja granice za evoluciju uslijed biotickih ¢imbenika te evoluciju uslijed abiotickog
pritiska, odnosno evoluciju uslijed klimatskih promjena i neke druge vrste abiotickog pritiska,
primjerice prostorne izolacije zbog topljenja ili nastanka leda tijekom glacijacija. Naime,
mnogo potencijalnih uzroka izumiranja dogada se istovremeno u ekoloski dugom, ali geoloski
i evolucijski kratkom razdoblju. Tijekom geoloske proslosti Zemlje poznato je pet velikih
masovnih izumiranja, u kojima je nestalo 50 do 90 posto tada prisutnih vrsta. Ova masovna
izumiranja se Cesto vremenski poklapaju sa znaCajnim promjenama klimatskih uvjeta.
Postavlja se pitanje koliki je bio utjecaj klime na izumiranje i moze li se sporedno taj utjecaj
klime produziti na radijaciju koja je uslijedila. Utjecaj klime na evoluciju moze Se promatrati
iz aspekta oslobadanja ekoloske niSe masovnim ili drugim izumiranjem koje se ponekad
povezuje s klimatskim promjenama. Takvo oslobadanje ekoloskih nisa onda moze omoguciti
nagli razvoj organizama koji su prezivjeli (Raup 1994).

Jedan primjer za takve dogadaje vjerojatno povezan s klimom jesu periodi¢na izumiranja i
adaptivne radijacije trilobita u kambriju. Predlozena je povezanost tih dogadaja s promjenama
klimatskih uvjeta zato sto je radijacija bila vezana za taloZenje karbonata (tropske uvjete), a
skupine koje su bile ishodiSta za radijaciju redovito su vezane za hladna dubokomorska
podrucja. Dakle, namece se zaklju€ak da su tropski uvjeti pogodovali razvoju novih skupina
trilobita, potom ih je zahladenje desetkovalo, a sljedecu veliku ekspanziju trilobita omogu¢ili
su oni organizmi koji su prezivjeli zahladenje, tj. oni koji su svojom klimatskom nisom bili
prilagodeni na hladnije uvjete.

Sli¢no tome, ordovicijsko masovno izumiranje, koje je izuzetno snazno pogodilo organizme
u oceanima, povezano je s oledbama Gondwane. Najvise je pogodilo oceanske grebenotvorne
organizme mahovnjake, tabularne koralje i stromatopore. Evolucijski iskorak koji je uslijedio
donio je razvoj mnogih morskih organizama medu kojima i radijativno razvijene tabulate,
kolonijske rugozne koralje koji su zajedno sa stromatoporidima u siluru gradili visemetarske
grebene. Smatra se da je i masovno izumiranje u kasnom devonu povezano s klimom, barem u
tropima (Stanley 1993). Predlozeno je da su primarni uzroci masovnih izumiranja ipak nagli i
neocekivani dogadaji, svojevrsni pulsevi na koje se organizmi nisu uspjeli prilagoditi (npr.

vulkanske erupcije ili udari meteorita) (Raup 1994). Promjena klime moze slijediti kao
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posljedica tih dogadaja. Zakljucno, treba biti oprezan kada se govori o klimi kao uzroku
izumiranja, ali ju je rijetko preporucljivo iskljuciti, jer djeluje istovremeno s drugim
¢imbenicima, a njen relativni utjecaj na izumiranje na nekom podrucju obi¢no se zakljucuje
posredno na temelju sastava fosilne zajednice koja je prezivjela izumiranje, npr. u sluc¢aju da
se u mladim slojevima nadu organizmi srodni ili isti pretcima koji su se prethodno javljali

samo u hladnim podruc¢jima (Stanley 1993).

7. Pitanje refugija i prostorno-vremenskog mjerila

Zanimljiv nacin gledanja na utjecaj klime u evolucijskim procesima je prostorna izolacija
koju promjene klime, npr. glacijali i interglacijali, mogu pruziti. Posljedi¢no, neke vrste i
skupine mogu biti izolirane na malim prostorima s odgovaraju¢om klimom pri ¢emu onda
moze doc¢i do krizanja u visokom srodstvu i efekta uskog grla zbog ¢ega se mijenja genska
struktura populacije, tj. dolazi do mikroevolucije. Takav dogadaj, ako ne rezultira
izumiranjem, moze dovesti do specijacije. U tom procesu posebnu ulogu imaju tzv. kripti¢ni
refugiji, povrSinom mala utoc¢ista pred promijenjenom klimom Kkoja se nalaze na
neocekivanim mjestima. PoloZaj im je neoc¢ekivan jer su udaljeni od vecih refugija u kojima
se nalazi ta vrsta. Primjerice, za vrijeme glacijala na sjevernoj hemisferi glavni refugij nalazi
se uz juznu granicu areala neke vrste koja preferira toplu klimu, a sjeverni kripti¢ni refugiji su
sva za tu vrstu pogodna stani$ta koja se nalaze sjevernije i odvojeno od glavnog refugija. Pri
tome je naglasena vaznost izumiranja predatora, male populacije i malog prostora, uvjeta koji
bi mogli dovesti do brze adaptivne divergencije. Ukoliko bi se javila dovoljno duga
reproduktivna izolacija od srodnih populacija mogucéa je ¢ak i specijacija. Zbog duljeg trajanja
glacijala od interglacijala najveéi potencijal za evolucijske procese imaju sjeverni kripti¢ni
refugiji, tj. podrucja koja su vrste prilagodene umjerenim temperaturama Koristile tijekom
glacijala. Navodi se primjer polarnog medvjeda i arkticke lisice kao dvije relativno mlade
vrste na ¢iji je nastanak potencijalno utjecao ovakav mehanizam (Stewart i sur. 2009).
Moguce je pristupiti razmatranju klimatskog utjecaja na evoluciju iz jo$ jedne perspektive.
Sto ako ukljucujuéi ili iskljuéujuéi klimatske utjecaje iz jednadzbe radimo veliku gresku
nastojeci nasilno pojednostavniti izvore selekcijskog pritiska? Darwin (1859) pise: ,,Odlucio
sam pokazati da zivot svake vrste prije svega ovisi 0 prisutnosti drugih vrsta, a ne o klimi i da
stoga zivotni oblici ne pokazuju prostornu graduiranost kao temperatura 1 vlaznost zraka.*
Tipi¢ni model koji predstavlja takav pogled na evolucijske procese je tzv. hipoteza Crvene

kraljice. Prema toj hipotezi evolucija je postupan proces, upravljan kompeticijskim pritiskom
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i akumuliranjem odgovora na isti. Drugi pogled, koji naglasak stavlja na abioti¢ke faktore
poput klime, kontinentalnog drifta itd. predstavljen je Court Jester modelom. Neki istrazivaci
izvor sukoba izmedu ova dva modela vide u prostorno-vremenskoj skali na kojoj se traze
odgovori o pokretackoj sili evolucijskih procesa (Benton 2009). Uzorke mozemo traziti na
razini vrste ili nizoj sistematskoj razini ili na razini visih sistematskih kategorija proucavati
fileticke zakonitosti, promatrajuci relativno usko geografsko podrucje ili pak siroko podrucje
ili ¢ak Citav planet. Bottom — up pristupom mozemo promarati mikroevolucijske procese kada
trazimo dokaze evolucijskih promjena. Prvo trazimo fenotipsku promjenu u populaciji, potom
njenu gensku osnovu, a onda promatramo kako se ta promjena ponaSa tijekom vremena,
opstaje 1i ili mozda omogucava akumulacije novih, Siri 1i se u druge populacije i sli¢no.
Pritom se promatra jedna promjena, jedna populacija ili jedna taksonomska skupina i na
osnovu tih pojedinaénih opazanja eventualno donose op¢i zakljuéci. Mozemo Kkoristiti i top-
down pristup, donoSenjem opéenitijih evolucijskih zakljuaka koji ¢e proizlaziti iz
zamijeCenih trendova u vise skupina (npr. promjena veli¢ine tijela sisavaca u nekom
razdoblju, Sirenje biljaka na kopno) tijekom duzeg vremenskog razdoblja, a prelaziti na nize
taksonomske razine i donositi posebne zakljuc¢ke o njima tek naknadno i iznimno. Ne treba
zanemariti na¢in na koji se ova dva modela mogu integrirati. Poznato je da su klimatski uvjeti
usko povezani s vegetacijom, kako na globalnoj razini pri ¢emu imamo biogeografske zone s
obzirom na klimatske pojaseve, tako i na lokalnoj pri ¢emu je vrsta vegetacije povezana s
lokalnim klimatskim uvjetima primjerice u planinama i kotlinama. Promjena klime moZe
dovesti do znacajne promjene u ekosustavu Sto moZe pokrenuti evoluciju koja bi u tom
trenutku ve¢ bila promjena pod utjecajem biotickog selekcijskog pritiska, odnosno otvaranja i
zatvaranja novih ekoloskih niSa. Postoji potencijal za analogni dogadaj i u vodenim

okoliSima, primjerice nakon kolonizacije nekad umjereno toplih mora tropskim vrstama.
8. Zakljucak

Klima je prosjeéno stanje atmosfere na odredenom mjestu tijekom duzeg vremenskog
razdoblja uzimajuci u obzir prosjecna odstupanja, ali i1 ekstreme. S bioloSkog gledista, rijec je
0 mnoStvu abiotickih ¢imbenika koji djeluju na ekosustav. Bioloska evolucija je slozen i
nezaustavljiv proces kojim se zivi organizmi prilagodavaju svom zivom i nezivom okolisu,
Sto im omogucava prezivljavanje. Postavlja se pitanje utjecu li i do koje mjere klimatski uvjeti
na evolucijske procese i predstavljaju li oni jedan od ¢imbenika koji rezultira selekcijskim

pritiskom na organizme. Vecina znanstvenika se danas slaze da osnovnu ulogu u evolucijskim
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procesima imaju inter- i intraspecijski odnosi $to je misljenje koje je prevladavalo jo§ u doba
Darwina. No, interes za utjecaj klime na ekosustav izazvan nedavnim promjenama klime
otvorio je prostor za preispitivanje klimatskih uvjeta kao izvora evolucijskih i ekoloskih
promjena u ekosustavu. Poznato je da klimatske promjene mogu pokrenuti izumiranja i
promjene areala, ali je jo$ uvijek nejasno u kojoj mjeri mogu utjecati na promjenu strukture
populacije, specijaciju i zauzimanje novih ekoloskih nisa. Koncept koji bi mogao omoguciti
povezivanje ovih pojava je koncept fenotipske plasticnosti i to kao posljedice ekolosko-
razvojnih procesa. Klimatske promjene u kontekstu evolucije nuzno je promatrati na svim
prostorno-vremenskim skalama i kao direktan i indirektan proces kako bi se dobio potpun
uvid u buduénost odredene vrste ili skupine i kako bi se omogucio razvoj kvalitetnijih
ekolosko-klimatskih modela.

U konacnici, pitanje koliko klima moze utjecati na evoluciju na raznim skalama jos§ uvijek
ostaje nerijeSeno. Krecu¢i pisati ovaj rad moj je cilj bio pronaci konkretne primjere
klimatskog utjecaja na specijaciju i evoluciju opéenito, tragom poznatih Bergmannovih i
Allenovih pravila, odnosno pretpostavke da je izloZzena povrsina tijela raspoloziva za gubitak
topline u vezi s temperaturnim uvjetima na odredenom prostoru. U kona¢nici, istrazivanje me
odvelo u posve drugom smjeru. Abioti¢ki ¢imbenici nedvojbeno u velikoj mjeri utje¢u na
evoluciju. Osnovna ideja koja ima potencijal ponuditi odgovor na pitanja kakav i koliki je taj
utjecaj ide tragom ekoloSko-razvojnih procesa i epigenetike, $to su mehanizmi koji jo§
zahtijevaju opsezna istrazivanja. Svakako, jos uvijek nedostaju ¢vrsti dokazi da bas klimatski
uvjeti imaju velik utjecaj na evoluciju. Iako se o tome mnogo piSe i govori, teSko je naci
nepobitne studije koje dokazuju klimatski utjecaj na evolucijski odgovor koje bi u potpunosti
zadovoljile znanstvenu zajednicu.

Danas je opéeprihvaceno da fluktuacije 1 promjene klime mogu biti pokretacem lokalnog pa
cak 1 globalnog izumiranja te pomicanja areala vrsta duz osi geografskih Sirina ili razli¢itih
nadmorskih visina. No, pozornost se posvecuje i mogucnosti in situ adaptacije organizama na
klimatske promjene pri ¢emu veliku ulogu ima istrazivanje uloge fenotipske plasticnosti,
razvojnih procesa te njihovih uzro¢no-posljedi¢nih veza s evolucijom. Dosada$nja istraZivanja
ukazuju na to da je fenotipska plasti¢nost, kao razvojni proces i posljedica genske ekspresije,
podlozna evoluciji, ali da i ona sama omogucava evolucijske procese i taj segment ekoloskih i
evolucijskih istrazivanja zasluzuje daljnju pozornost. Uloga klimatskih promjena na razini
vecoj od mikroevolucijske velikim se dijelom istrazuje u geoloSkoj proslosti. Po svemu

sude¢i, nagle klimatske promjene ili fluktuacije klime imale su odredenu ulogu u evoluciji

.....
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za velike evolucijske iskorake. Na nizoj prostorno-vremenskoj skali izolacija u refugijma
potaknuta izmjenom glacijala i interglacijala mozda je imala odredenu ulogu u specijaciji i u

relativno nedavnoj geoloskoj proslosti.
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10. Sazetak

Klimatske promjene Cesta su tema u medijima i znanosti. Biologe osobito zanima utjecaj koji
promijenjena ili nestabilna klima moZze imati na biocenozu. Oshovnim reakcijama na
promjenu abiotickih uvjeta smatraju se promjena areala i lokalna izumiranja. Ovaj rad Zeli
predstaviti trecu, ¢esto spominjanu, ali jos ne posve istrazenu mogucénost, evolucijski odgovor
na klimatske promjene. Cilj je predstaviti probleme s kojima se znanstvena zajednica susrece
pri istrazivanju potencijalnih evolucijskih odgovora na klimatske promjene, primjere koji bi
mogli nuditi argument za 1 protiv takvog odgovora te prikazati razli¢ite nacine na koje klima
potencijalno utjece na evoluciju kako indirektno tako i direktno. Naglasak je stavljen na odnos
evolucije i fenotipske plasti¢nosti te razli¢itih prostorno-vremenskih razina na kojima se

evolucijski odgovor moze prouéavati — trenutno, u geoloskoj proslosti i U buducnosti.

11. Summary

Climate change is a very frequent theme of both scientific inquiries and media reports. The
effect of changing or unstable climate on the biota is of the particular interest for biologists. It
is widely accepted that the main course of action for populations under climactic stress are
extinction and range change. This work aims to present another often considered but not fully
investigated option - evolutionary response to climate change. The goal is to present the
problems that scientific community faces when investigating potential evolutionary responses
on climate change, to put forward some examples which could represent arguments for and
against viability of such responses and show several different possibility for mechanisms of
climate as indirect and direct factor of evolution. Emphasize is put on relationship of
evolution and phenotypic plasticity and different time and range scales in which evolutionary

responses can be studied, currently, in geological past and in the future.
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