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1. Uvod

Istrazivanje zivotinjskog carstva ima dugu povijest i duboku tradiciju u biologiji. Jedno od
taksonomskog i sistematskog sustava mozemo pratiti od $vedskog prirodoslovca Carla Linnéa koji
1758. godine uvodi binarnu nomenklaturu rjeSavajuci problem lokalnog nazivlja svojti. Znacajno
je Sto 4236 zivotinjskih vrsta koje je opisao sistematizira u Sest skupina: crve, kukce, ribe,
vodozemce, ptice i sisavce (Matonickin i sur. 1998). Vrlo brzo dolazi do naglog porasta broja
opisanih i imenovanih vrsta, stoga se javlja potreba za prosirenjem taksonomskog sustava. U tome
se u 19. stoljecu istaknuo francuski prirodoslovac Georges Cuvier koji po nacelima komparativne
anatomije definira Cetiri osnovna plana grade Zivotinja za koja smatra da ne mogu biti povezana
evolucijski. Svaka promjena u ustrojstvu i gradi svojte za njega je znacila odmak od ravnoteze u
prirodi i time nemogucénost prezivljavanja, stoga je odbacivao moguénost evolucije. Po tom nacelu
te razlikama u gradi ziv€anog sustava kao osnovnog tjelesnog sustava koji kontrolira ostatak tijela
definira skupine Vertebrata, odnosno kraljeznjake, Mollusca, koji bi ukljucivali, uz danasnje
mekusce, i druge bilateralno simetri¢ne zivotinje mekog tijela, Radiata ili Zoophytes s ve¢inom
sesilnim organizmima poput zarnjaka i bodljikasa, a uvodi i naziv Articulata za skupinu koja
objedinjuje ¢lankonosce i koluti¢avce zbog segmentiranog ili metamernog tijela (Eernisse i sur.
1992; UC Museum of Paleontology).

Koljeno se smatra najstabilnijom i najrealnijom taksonomskom kategorijom u modernoj
sistematici carstva zivotinja (Matonickin 1 sur. 1998). Tijekom povijesti zooloske sistematike
srodstveni odnosi medu koljenima razmatrani su na razli¢ite nacine $to je dovelo do utemeljenja
raznih natkoljena 1 ostalih visih taksonomskih kategorija. Pobornici pojedinih kategorija davali su
teoretsko objasnjenje za svoj stav sto je dovelo do formiranja tradicionalnih potpora koje se i unato¢
novim dokazima sporo odbacuju (Halanych 2016). Prema fosilnom zapisu zna se da su se moderna
koljena Zzivotinja razvila ve¢inom na prijelazu prekambrija u kambrij. Medutim, fosilni zapis iz
razdoblja divergencije koljena je vrlo oskudan zbog mekog tijela prvih predstavnika, stoga
paleontologija ima vrlo ograni¢ene mogucnosti u razrjeSavanju odnosa medu Zzivotinjskim
koljenima. 1z tog se razloga u razrjeSavanju odnosa prije pojave molekularne filogenetike najveca
tezina davala embrionalnom razvoju, posebice gradi tjelesnih Supljina. Prema embriogenetskim

obiljezjima definirane su i neke danas podrZane podjele. Jedna od njih je podjela na skupine



Protostomia, ¢iji pripadnici iz blastopora razvijaju usni otvor, i Deuterostomia, ¢iji pripadnici iz
blastopora razvijaju analni otvor. S obzirom na to da je skupina Protostomia znatno bogatija
vrstama i koljenima od skupine Deuterostomia, za objasnjavanje evolucije zivotinja posebno su
znacajna razmatranja unutar skupine Protostomia. Unutar nje posebno se istiCe razmatranje
polozaja ¢lankonozaca (Arthropoda) kao koljena koje obuhvaéa 79% danas zivucih vrsta zivotinja

(Habdija i sur. 2011).

O polozaju ¢lankonozaca predloZene su razlicite hipoteze. Smatra se da ¢ine monofiletsku
skupinu s koljenima crvonozaca (Onycophora) i dugozivaca (Tardigrada) koja se naziva
Panarthropoda. Koluti¢avci (Annelida) se od pocetka razmatranja odnosa medu koljenima zivotinja
promatraju kao vjerojatni preci ili sestrinska skupina Panarthropoda, a takva hipoteza poznata je
kao hipoteza Articulata. Ova hipoteza se moze prosiriti na podjelu protostomi¢nih Zivotinja na
skupine Cycloneuralia i Spiralia, unutar koje bi bila skupina Articulata (Nielsen 2003).
Devedesetih godina proslog stolje¢a, kao posljedica razvoja kladistickih metoda i metoda
molekularne filogenetike, uspostavljena je hipoteza Ecdysozoa koja odbacuje blisko srodstvo
koluti¢cavaca i skupine Panarthropoda. Umjesto toga, skupinu Panarthropoda postavlja u
monofiletsku grupu Ecdysozoa ¢ija je najizrazenija karakteristika presvlacenje viseslojne kutikule.
Skupini Ecdysozoa sestrinska je skupina unutar protostomic¢nih Zivotinja u tom slu¢aju skupina

Lophotrochozoa koja ukljuéuje mekusce i koluti¢avce. Odnos tih dviju teorija pokazuje slika 1.
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Slika 1. Usporedni prikaz sistematike skupine Bilateralia prema hipotezi Articulata (lijevo) te
prema hipotezi Ecdysozoa (desno). Obje hipoteze primarno nastoje razjasniti poloZaj
Clankonozaca, ali su proSirene. Hipoteza Articulata zasniva se na proucavanju morfologije i
embriologije, a hipoteza Ecdysozoa na filogenetickim analizama. Preuzeto i prilagodeno prema

Nielsen (2003).
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2. Hipoteza Articulata i tradicionalni odnosi u skupini Protostomia

2. 1. Podjela Zivotinja po embrionalnim karakteristikama

Osnovna nacela tradicionalne sistematike zivotinja, odnosno sistematike temeljene
primarno na komparativnoj anatomiji, su evolucijska usmjerenost od jednostavnijih prema
sloZenijim organizmima, mala promjenjivost embrionalnog razvoja tijekom evolucije $to ga ¢ini
presudnim Kriterijem za objasnjavanje filogeneze i oCuvanost temeljne grade tijela $to posebice
ukljucuje tjelesne Supljine i s njima povezanu segmentaciju. Tradicionalna sistematika od 1980-ih
godina pocinje se zamjenjivati modernom sistematikom temeljenom na molekularnoj filogenetici
(Halanych 2016).

Vaznost embriologije u tradicionalnoj sistematici zivotinja vidljiva je u podjeli Zivotinja po
gradi celoma, odnosno sekundarne tjelesne Supljine. Sve zivotinje imaju dva zametna listica,
endoderm i ektoderm, a vecina koljena ima i tre¢i zametni listi¢, odnosno mezoderm, koji je usko
vezan uz razvoj tjelesnih 3upljina. Zivotinje s dvama zametnim listi¢cima tvore skupinu
Diploblastica dok su zivotinje s trima zametnim listi¢ima grupirane u skupinu Triploblastica. Ova
podjela podudara se s podjelom zivotinja na skupine Radiata i Bilateria. Prema gradi tjelesnih
Supljina zivotinje se tradicionalno dijele u tri skupine. Skupina Acoelomata obuhvaca koljena bez
tjelesnih Supljina, a to su spuzve (Porifera), zarnjaci (Cnidaria), rebrasi (Ctenophora), vrpcari
(Nemertea) i plosnjaci (Platyhelminthes) (Habdija i sur. 2011). Kod veceg broja koljena, koja su
se neko¢ objedinjavala kao jedinstveno koljeno oblenjaka (Aschelminthes), mezoderm se formira
uz ektoderm, ali ne ispunjava u potpunosti blastocel koji se tada zadrZzava uz podrucje crijeva.
Takav ostatak primarne tjelesne Supljene naziva se pseudocel pa su ova koljena svrstana u skupinu
Pseudocoelomata (Matonickin i sur. 1998). Sekundarna tjelesna Supljina ili celom je tjelesna
Supljina koja je u potpunosti obavijena mezodermom. Koljena s tim obiljezjem svrstana su u
skupinu Coelomata. Tu su ukljucena koljena koluticavaca (Annelida), svitkovaca (Chordata),
bodljikasa (Echinodermata) i srodna koljena s manjim brojem vrsta, ali i koljena kod kojih se celom
djelomi¢no spojio s primarnom tjelesnom Supljinom 1 formirao miksocel $to ukljucuje koljena

mekusaca (Mollusca) i ¢lankonozaca (Arthropoda) (Matonickin i sur. 1998).

Na ovu podjelu nadovezuje se podjela zivotinja po slozenosti grade. Takvu podjelu
zastupao je Jovan Hadzi, slovenski zoolog utjecajan na podru¢ju Hrvatske, a podrazumijeva

linearni evolucijski proces usloznjavanja grade tijela. Najjednostavniji tip grade ima skupina
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Parazoa bez definiranih tkiva. Zatim slijedi podjela sloZenijih Zivotinja prema metameriji na
beskoluti¢avce (Ameria), mnogokoluticavce (Polymeria) i malokoluti¢avee (Oligomeria) iz kojih
se izdvajaju svitkovci (Chordonia) kao zaseban tip grade. Polymeria i Oligomeria zajedno Cine

skupinu Coelomata (Matonic¢kin i sur. 1998).

Isticanje skupine Polymeria kao jednog od osnovnih natkoljena, a koja se podudara s
Cuvierovom skupinom Articulata, dovela je do Cvrste potpore za hipotezu Articulata, odnosno
pretpostavke da su ¢lanokonos$ci i koluticavcei sestrinske skupine. Tijekom druge polovice 20.

stoljeca hipoteza Articulata koristila se gotovo univerzalno u udzbenicima i predavanjima (Eernisse
I sur. 1992).

2. 2. Teoretska osnova hipoteze Articulata

Teoretska osnova hipoteze Articulata temelji se na analizi procesa artropodizacije, odnosno
evolucije temeljnih obiljezja ¢lankonozaca. U taj proces ukljuceni su tagmatizacija, cefalizacija,
pojava egzoskeleta gradenog od hitina te razvoj Clankovitih privjesaka. Tagmatizacija je proces
stapanja koluti¢a u zasebne funkcionalne jedinice. Temeljna pretpostavka hipoteze Articulata jest
da su predacki oblici ¢lankonozaca imali homonomnu metameriju, odnosno pravilan raspored
koluti¢a koji su svi medusobno anatomski 1 funkcionalno jednaki. Takva segmentiranost
karakteristika je ve¢ine danaSnjih koluti¢avaca, a kod dana$njih se ¢lanokonoZaca uocava tijekom
embrionalnog razvoja. Evolucijski procesi doveli su zatim do uspostave heteronomne metamerije
¢ije je obiljezje specijalizacija kolutia za odredene funkcije. Redukcijom 1 stapanjem kolutica
jednake funkcije dolazi do stvaranja jedinstvenih tjelesnih cjelina ili tagmi. Samo se kod potkoljena
stonoga zadrzala homonomna koluti¢avost trupa. Dodatno se kao sli¢nost u razvoju koluti¢avosti
kod koluti¢avaca 1 ¢lankonoZaca isti¢e dodavanje novih koluti¢a uvijek na straznjem dijelu tijela
Sto se naziva teloblasticki rast. U procesu je cefalizacije klju¢na bila koncentracija osjetila i

ziv€anog sustava na prednjem dijelu tijela (Habdija i sur. 2011).

Razvoj Clankovitih privjesaka prijeporno je podrucje jer uz polozaj ¢lankonozaca ima
implikacije 1 na razjaSnjavanje odnosa unutar koljena Arthropoda. Tri su osnovna tumacenja, a
temelje se na broju grana tjelesnih privjesaka. Dio ¢lankonoZaca ima jednu granu i svrstavaju se u
skupinu Uniramia, a dio ima dvije grane zbog Cega se svrstavaju u skupinu Biramia. Jedno

tumacenje govori da su ¢lankonsci polifiletska skupina jer su potkoljena s biramnim privjescima
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nastala odvojeno od potkoljena s uniramnim privjescima. Drugo tumacenje je da je predak bio
uniramni, a biramni privjesak nastao bi spajanjem dva uniramna. Trece je tumacenje da je predak
imao biramni privjesak i najbolje je podrzano paleontoloskim dokazima. Ovo tumacenje ujedno je
1znacajno u zagovaranju hipoteze Articulata jer se dvograni tjelesni privjesak moze promatrati kao
derivat dvogranog parapodija koluticavaca. Naime, koluti¢avci iz razreda Polychaeta imaju bo¢ne
izvrate stijenke tijela na svim trupnim koluti¢ima, a nazivaju se parapodiji. Gradeni su od gornje
grane ili notopodija i donje gradne ili neuropodija, a svaka grana ima zasebnu hitinsku potporu

zvanu acikula (Habdija i sur. 2011).

Uz odnos ¢lankonozaca i koluti¢avaca isti¢e se pitanje polozaja mekuSaca. Haeckel je u
svojim razmatranjima temeljenim na biogenetskom zakonu da je ontogenija rekapitulacija
filogenije tvrdio da je zbog postojanja nesegmentiranog stadija u ranom embrionalnom razvoju kod
koljena Arthropoda i Annelida koljeno Mollusca, koje nema segmentaciju, njima srodno, a da je
pojava segmentacije odvedenija znacajka koja ukazuje na zajednicko podrijetlo skupine Articulata.
Drugim rije¢ima, Mollusca su se odvojili kao zasebna evolucijska grana neposredno nakon pojave

celomske Supljine kod Protostomia, ali prije pojave metamerizacije (Eernisse i sur. 1992).

S vremenom je prevladao stav da koljeno Arthropoda nije nastalo izravno iz koljena
Annelida linearnim procesom evolucije, Sto bi bilo u skladu s biogenetskim zakonom i
Haeckelovim tumancenjima, ve¢ je potrebno razmatrati njihovog zajednickog pretka (Eernisse i
sur. 1992). Prema tome hipoteza Articulata s kraja 20. stoljeca tvrdi da se segmentiranost
mezoderma javila samo jednom u evoluciji skupine Protostomia i to kod zajednickog pretka

¢lankonozaca i koluti¢avaca (Eernisse i sur. 1992).



3. Razvoj i svojstva molekularne filogenetike

3. 1. Fenetika, kladistika i filogenija

Od Aristotela se mogu pratiti pokusaji klasifikacije zivog svijeta. Utjecajem Cuviera
Takva se taksonomija naziva sintetickom i veoma je subjektivna (Lipscomb 1998). Na njoj se
zasnivaju tradicionalne podjele zivotinja, ukljucujuéi hipotezu Articulata. Fenetika i kladistika su
dva osnovna pravca koja se javljaju u 20. stoljeu u nastojanju pronalaska najobjektivnijeg i
najstabilnijeg sustava klasifikacije. Fenetika se temelji na izratunima ukupne slicnosti izmedu
razlicitih taksi bez obzira na evolucijsku proSlost svojstava koja dovode do slicnosti. Kladistika
pak nastoji formirati taksonomski sustav tako da se identificira evolucijski kontekst svakog
svojstva i u analize uzmu samo svojstva koja su jedinstvena za odredenu skupinu, odnosno temelji
se na sinapomorfijama (Mickevich 1978). S vremenom je prevladao stav da bi se taksonomski
sustav trebao temeljiti na evolucijskim odnosima, stoga je kladistic¢ki pristup postao dominantan

(Jensen 2009).

Filogenija je podrucje evolucijske biologije koje se bavi prou¢avanjem filogeneze, 0dnosno
razjaSnjavanjem srodstvenih odnosa i evolucijske proslosti zivih bi¢a (Hrvatska enciklopedija,
mrezno izdanje 2021). Primarni cilj joj nije uspostaviti klasifikacijski sustav kao kod kladistike, no
rezultat im je u konacnici isti. Zbog toga se ve¢ od pocetka razvoja ovih disciplina filogenija i
kladistika koriste kao sinonimi iako bi pravilnije bilo smatrati kladistiku sistematskim pristupom
zasnovanim na filogeniji (Kluge 1989; Lipscomb 1998; Mickevich 1978). Filogenetika je
filogenija prosirena molekularnom genetikom. Filogenija koristi metode razvijene u sklopu
kladistickog pristupa poput parsimonijske analize, ali i metode razvijene u sklopu fenetickog
pristupa iako on u osnovi ne govori nista o filogenezi (Cavalli-Sforza i Edwards 1967). Feneticke
metode korisne su primjerice u razlu¢ivanju i odredivanju odnosa izmedu vrlo bliskih svojti poput
vrsta i podvrsta kod kojih je sli¢nost sekvenci velika pa se koriste morfometrijski podaci (Jensen
2009).



3. 2. Problemi i prednosti molekularne filogenetike

Problemi u molekularnoj filogenetici su razni. Jedan od glavnih problema je nejednaka
stopa supstitucijskih mutacija izmedu homolognih sekvenci razli¢itih taksi, a povezana je s
problemom zasi¢enja mutacija, odnosno pojave vise mutacija na istom nukleotidu ili iste mutacije
u nezavisnim sekvencama. Njihova kombinacija dovodi do pogresnog zajedni¢kog grupiranja
skupina s velikom stopom mutacija ili postavljanja takvih skupina na bazalno mjesto u stablu (eng.
long branch attraction — LBA). Rjesenje ovog problema je identifikacija i uklanjanje taksi koje
odstupaju znacajno u stopi mutacije iza analize te razvoj metoda za otkrivanje najvaznijih promjena
u sekvencama umjesto gledanja svih promjena. Drugi problem dolazi od pojave izrazito brzih
radijacijskih dogadaja tijekom evolucije koji su se dogadali vise puta, stoga ih je i s velikim

setovima podataka teSko razluéiti (Adoutte i sur. 2000; Drabkova i sur. 2022).

Zbog ovih problema rezultat da su dvije takse filogenetski udaljene moze se dovoditi u
pitanje. Ipak, rezultat da su dvije takse filogenetski bliske uz ¢vrstu podrzanost moze se smatrati
pouzdanim jer je vjerojatnost da dvije sekvence s velikim brojem nukleotida ili aminokiselina

konvergentno evoluiraju veoma mala (Adoutte i sur. 2000).

Jedna od prednosti molekularne filogenetike je $to koli¢ina podataka koji se mogu koristiti
raste veoma brzo zbog razvoja metoda sekvenciranja (Adoutte i sur. 2000). Ostale prednosti koje
se istiCu su rad s velikom koli¢inom informacija Sto osigurava prostor za statisticku procjenu
rezultata te objektivnost u analizi. Osim povecanja koli¢ine podataka za analizu, veliku vaznost u
razvoju molekularne filogenetike ima unapredenje postoje¢ih programa za njihovu obradu. Ovo
ukljucuje razvoj sve boljih modela koji mutacijske promjene ne opisuju stacionarnim stopama, ve¢
uzimaju u obzir promjenu frekvencije mutacija kroz vrijeme i s obzirom na poloZaj u genomu.
Velika koli¢ina sekvenciranih genoma svakako je nuZna za razvoj kompleksnih modela takvog tipa

(Laumer i sur. 2019).



4. Razvoj hipoteze Ecdysozoa

4. 1. Kladisti¢ka analiza morfologije

Prvi rad koji je na osnovi morfoloskih karakteristika pokazao podrSku za grupiranje
Annelida i Mollusca kao srodnih koljena je rad Eernisse i sur. (1992). U njemu je analizirano 141
morfolosko, ultrastrukturno i embrionalno svojstvo za niz koljena zivotinja uglavnom po binarnom
principu. Ovaj rad moze se smatrati jednim od najvaznijih morfoloskih kladistika Zivotinja
(Halanych 2016). U pocetku nije dobio puno paznje, ali je postao bitan argument da rezultati

kasnijih filogenetickih analiza nisu nuzno u sukobu s morfologijom (Giribet i Edgecombe 2017).

Eernisse i sur. (1992) su se primarno koncentrirali na koljena svrstavana u skupinu Spiralia
¢ije je svojstvo spiralno brazdanje. Spiralno brazdanje je obrazac brazdanja u kojemu se diobe
dogadaju pod kosim kutom u odnosu na apikalno-vegetativhu 0s. Jedna od glavnih znacajki
spiralnog brazdanja je da se mezoderm formira iz 4d mikromere te da usta nastaju iz blastopora.
lako se koljena koja su se svrstavala u ovu skupinu razlikuju medu autorima, otprilike se skupina

Spiralia mogla izjednaciti sa skupinom Protostomia (Eernisse i sur. 1992).

U analizi su svaku evolucijsku promjenu pri izradi filogenetskih stabala najvece
parsimonije smatrali jednako vjerojatnom (eng. unweighted parsimony analysis), a to su autori
opravdali rastavljanjem svakog svojstva na njegove temeljne dijelove. U analizu su uklju¢ena
brojna koljena kako bi se povecala vjerojatnost razrjeSavanja odnosa unutar skupine Spiralia.
Koljena kod kojih je unutarnja varijabilnost velika, poput ¢lankonoZzaca, razdvojili su na nize
taksonomske kategorije. Za svojstva koja su varirala unutar koljena nastojalo se u matricu unijeti
pleziomorfno svojstvo ako ga je bilo moguée odrediti. U protivnom su svojstvo oznacavali

polimorfnim.

Analiza je dala 6 minimalnih stabala duljine 384 koraka ¢iji strogi konsenzus pokazuje slika
2. Stablo strogog konsenzusa prikazuje samo one ¢vorove koji se javljaju u svim minimalnim
stablima. U radu se ne spominje skupina Ecdysozoa, ve¢ se isti¢e druga skupina koja se formirala
unutar Protostmia, a to je Eutrochozoa kao skupina koja sadrzi koljena Mollusca i Annelida s

trohofornom li¢inkom.
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Slika 2. Stablo strogog konsenzusa za 6 minimalnih stabala duljine 384 koraka dobivenih
parsimonijskom analizom 141 morfoloskog svojstva za koljena skupine Protostomia. Duljine grana

odgovaraju relativnom broju apomorfija koje podupiru pojedini ¢vor ili terminalni takson. Prezueto
iz Eernisse i sur. (1992).
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Clankonogci su se u ovoj analizi grupirali s koljenom obli¢a (Nematoda) koji takoder presvlade
kutikulu. Hipoteza Articulata mogla bi ostati podrzana samo ako se uvedu pretpostavke koje ne
proizlaze izravno iz dobivenih podataka, odnosno ako se stablo najmanje duljine ne smatra
ispravnim. Minimalno stablo u kojemu se Annelida i Arthropoda grupiraju zajedno dulje je za 9

koraka.

Jedan od istaknutih problema u ovoj analizi je da su ¢lankonosci zbog centrolecitelnog jajeta
bogatog zumanjkom mogli izgubiti trepetljike u embrionalnom razvoju zbog ¢ega se dovodi u
pitanje osnovna pretpostavka u pristupu obradi podataka da su sve karakteristike medusobno
nezavisne i jednakog znacaja u evoluciji. Ovo je posebice bitno jer se glavne sinapomorfije unutar

skupine Eutrochozoa odnose upravo na trepetljike tijekom razvoja (Eernisse i sur. 1992).

4. 2. Filogeneti¢ka analiza 18S rRNA
Aguinaldo i sur. (1997) su pokazali da sekvence 18S rRNA ukazuju na srodnost koljena
protostomi¢nih Zivotinja koja se presvlace te predlozili ime Ecdysozoa za skupinu koja ih

objedinjuje. Ovim radom dotad nepopularna hipoteza o srodnosti ¢lankonozaca i obli¢a dobiva
veliku paznju i podrsku (Telford 2004; Telford i sur. 2008).

U analizi su koristene cjelovite sekvence DNA koja kodira za 18S rRNA za reprezentativna
koljena te standardne filogeneticke metode. Analiza je potvrdila utemeljenost skupine
Panarthropoda, odnosno blisku srodnost koljena Tardigrada, Onycophora i Arthropoda. Medutim,

znacajan je rezultat da je koljeno Nematoda blisko srodno skupini Panarthropoda.

Obli¢i su prema procjenama drugo najbrojnije Zivotinjsko koljeno s oko milijun zivucih
vrsta (Blaxter 2016). Za njih je znacajan pseudocelomatski plan grade tijela zbog kojeg u
tradicionalnoj sistematici nisu razmatrani kao srodnici koljena Arthropoda. Ovoj tijela presvucen
je viSeslojnom kutikulom koja se presvla¢i (Habdija i sur. 2011). Filogeneticke analize koje
ukljucuju obli¢e su problemati¢ne jer se kod pripadnika tog koljena javlja znacajno veca stopa
evolucijske promjene od ostalih, odnosno supstitucijske se mutacije u 18S rRNA dogadaju dva do
tri puta ¢eSce nego u ostalim koljenima skupine Metazoa. Rezultati jako variraju ovisno o odabiru
vrste. Jedan od pristupa bilo je ukljucivanje gena za 18S rRNA tri vrste obli¢a i tada se koljeno

obli¢a smjestilo na kladogram prije divergencije skupina Protostomia i Deuterostomia. S druge
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strane, ako se uklju¢i samo rod Trichinella, obli¢i se smjestaju unutar skupine Protostomia kao
sestrinski koljenu Arthropoda. Zbog toga je istrazivanju srodstvenih odnosa koljena prethodila

analiza sekvenci viSe vrsta obli¢a kako bi se odredile vrste s najmanjom Sstopom mutacije.

Osnovna ideja metode bila je iskljuciti iz analize sve vrste s velikom stopom evolucije,
stoga je i za ostala koljena napravljena analiza stope supstitucija za nekoliko vrsta te odabrana ona
s najnizom za konstrukciju stabla. Time se rjesava problem grupiranja dugih grana. U konstrukciji
filogenetskog stabla koriStene su Cetiri razliite metode, odnosno algoritma te je na temelju
rezultata formirano konsenzus stablo prema nacelu veéine (eng. majority-rule consensus tree)
prikazano na slici 3. U svim dobivenim rekonstrukcijama protostomic¢ne zivotinje su formirale
dvije monofiletske skupine — jednu sa zivotinjama koje se presvlace, a drugu s mekuscima i

koluti¢avcima.

Uzevsi u obzir zajedni¢ko svojstvo presvlac¢enja kod koljena Arthropoda, Onycophora,
Tardigrada, Pripaulida, Nematoda, Nematomorpha i Kinorhyncha, uveden je naziv Ecdysozoa za
monofiletsku skupinu koja ih objedinjuje. Temeljna sinapomorfija skupine uz presvlacenje
troslojne kutikule je gubitak trepetljika (Aguinaldo i sur. 1997). Ostala svojstva koja ih objedinjuju
su izostanak primarne liinke, radijalno brazdanje i tetratradijalna grada prednjeg dijela tijela
(Zrzavy i sur. 1998). Adoutte i sur. (2000) smatraju da je srodstvo oblica i ¢lankonoZaca pokazano
ve¢ na ovim inicijalnim analizama molekularne filogenetike na 18S rRNA vrlo snaZan argument

za njihovo grupiranje u skupinu Ecdysozoa zbog nacela navedenih u potpoglavlju 3. 2.

Skupina koja ukljuc¢uje mekusce i koluti¢avce prosirena je prethodno radom Halanych i sur.
(1995). U njemu je takoder koriStena analiza 18S rRNA, a cilj je bio odrediti polozaj skupine
Lophophorata ¢iji pripadnici imaju svojstva protostomiénih i deuterostomi¢nih Zivotinja zbog ¢ega
im je polozaj dugo bio nejasan. Koriste¢i razli¢ite algoritme dobivena je znacajna podrska da su
Lophophorata srodni mekus$cima i koluti¢avcima zbog ¢ega je monofiletska grana koja objedinjuje

ta koljena nazvana Lophotrochozoa.
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Slika 3. Kladogram dobiven na temelju analize sekvenci gena za 18S rRNA. Skupina Ecdysozoa
obuhvaca deset gornjih taksi, skupina Lophotrochozoa pet srednjih taksi, a na dnu su prikazane
vanjske skupine. Brojevi uz pojedine ¢vorove oznacavaju bootstrap vrijednosti za ¢etiri algoritma
koriStena pri obradi podataka. Preuzeto iz Aguinaldo i sur. (1997).
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4. 3. Razdoblje previranja

Nakon objave rada Aguinaldo i sur. (1997) dolazi do velikih previranja medu zoolozima
zbog razli¢itih stavova o pouzdanosti 18S rRNA i opcenito filogenetickih metoda u objasnjavanju
evolucijskih odnosa unutar skupine Protostomia. Konsenzus nije postignut sve do objave

sveobuhvatnih filogenomickih radova.

Zrzavy i sur. (1998) su objedinili dotad objavljene podatke o morfologiji i 18S rRNA za
sva koljena zivotinja te ih analizirali parsimonijskom metodom. Analiza morfologije ukljucila je
276 karakteristika i pokazala je podrSku za hipotezu Ecdysozoa. Analiza 18S rRNA nije razrijesila
odnose unutar skupine Triploblatica. Analiza kombiniranog seta podataka pokazala je podrsku za

monofiliju skupine Ecdysozoa.

De Rosa i sur. (1999) su, potaknuti rezultatima dobivenim na temelju 18S rRNA, analizirali
sekvence gena Hox za pripadnike skupine Protostomia. Pokazali su da je skupina Lophotrochozoa
podrzana na temelju dva gena podudarna kod ramenonozaca (Brachiopoda) i koluticavaca, a
skupina Ecdysozoa na temelju gena kojeg dijele valjcari (Priapulida), oblié¢i i ¢lankonosci. Druga
istrazivanja koja su nasla podrsku za hipotezu Ecdysozoa temeljila su se na miozinu (Ruiz-Trillo i
sur. 2002) i velikoj podjedinici ribosoma (Mallatt i Winchell 2002). Citoloski dokaz proizlazi iz
istrazivanja Kkoje je pokazalo da postoji specifican epitop karakteristican za ziv€ani sustav

pripadnika skupine Ecdysozoa, a prepoznaje ga antitijelo za peroksidazu hrena (Haase i sur. 2001).

Pojedini radovi filogenomickog pristupa pokazali su nesuglasnost s hipotezom Ecdysozoa
temeljenom na 18S rRNA. Primjerice, Wolf i sur. (2004) na temelju filogenetske analize preko 500
gena iz potpuno sekvenciranih genoma sest modelnih organizama zakljuCuju da je ispravnije
grupiranje zivotinja po gradi celomske Supljine, odnosno da su ¢lankonosci i svitkovei srodniji
nego ¢lankonosci i obli¢i. Do istog zakljucka dosli su i Rogozin i sur. (2007) koriste¢i gotovo isti
set podataka, ali analiziraju¢i zamjenu rijetkih aminokiselina. Ipak se u svim tim istrazivanjima
istiCe problem izrazito velike stope evolucije genoma kod obli¢a Caenorhabditis elegans koja
dovodi do LBA te mali broj analiziranih vrsta (Telford i sur. 2008).

Vrlo je bitno koljeno u kontekstu filogeneti¢ke analize postalo koljeno Priapulida. Ono se
tradicionalno smatra dijelom skupine Zivotinja s pseudocelomatskim planom tijela kao i obli¢i, ali

ima znatno manju stopu mutacije. Analize u koje je ukljueno pokazale su ¢vrstu podrsku za

14



hipotezu Ecdysozoa dokazuju¢i da je LBA stvarno najvjerojatniji problem u filogenomickim

istrazivanjima koja ukljucuju vrstu C. elegans (Webster i sur. 2006).

Zbog nepodudaranja molekularnih dokaza, posebice na temelju 18S rRNA, i istraZivanja u
sklopu komparative anatomije, javile su se i alternativne hipoteze koje bi pomirile dvije strane.
Nielsen (2003) predlaze da se Annelida i Ecdysozoa trebaju smatrati sestrinskim skupinama koje
tvore skupinu Articulata. Nesegmentirani pripadnici skupine Ecdysozoa poput obli¢a su
segmentiranost po ovoj teoriji sekundarno izgubili, a Lophotrochozoa bi se trebala smatrati
parafiletickom skupinom. Takoder u pitanje dovodi isticanje presvladenja kao temeljne
sinapomorfije skupine Ecdysozoa jer se presvlacenje pod regulacijom zajednickog hormona 20-
hidroksiekdisona javlja i kod pripadnika plastenjaka (Tunicata) unutar koljena svitkovaca

(Chordata). Ovaj stav nikad nije dobio podrsku na temelju molekularnih podataka.

4. 4. Filogenomicka analiza

Dunn i sur. (2008) proveli su analizu 150 gena za 77 vrsta od kojih 71 pripada raznim
koljenima Zivotinja, a 6 protistima i kvascima koji se smatraju srodnim Zivotinjama. Zbog
sveobuhvatnog pristupa ovaj rad doveo je do u¢vrséivanja opceg stava da je hipoteza Ecdysozoa
ispravna. Problem kod filogenomickog pristupa je $to velik broj podataka nedostaje pa je u ovom
istrazivanju popunjenost kona¢ne matrice iznosila 44,5%. Podaci su analizirani metodom najvece

vjerojatnosti (eng. maximum likelihood — ML) i Bayesovom analizom.

Obje analize pokazale su veliku podrsku za monofiliju Zivotinja, bilateralnih Zivotinja 1
protostomi¢nih Zivotinja, odnosno bootstrap vrijednost tih ¢vorova iznosi preko 90%. Rezultati se
ne podudaraju s tradicionalnom podjelom zivotinja prema tjelesnim Supljinama. Bootstrap
vrijednost za skupine Lophotrochozoa i Ecdysozoa pokazala se niskom ako se ukljuci svih 77 vrsta
u analizu. Problem s bootstrap vrijednosti je Sto nestabilnost pozicioniranja samo jedne takse moze
znacajno smanjiti bootstrap vrijednost ¢itave grane, koja bi bez nje bila ¢vrsto podrzana. 1z tog su
razloga izracunane stabilnosti svakog lista i u dodatnoj analizi ukljucene samo one vrste Cija je
stabilnost bila preko 90%, a njih je bilo 64. Micanjem 13 nestabilnih taksi iz svih 1000 stabala
dobivenih tijekom bootstrap analize dobivena su skracena stabla, ali koja su nastala dok su i
nestabilne takse bile ukljucene u analizu. Usporedbom stabilnosti grana na temelju ovog seta

podataka i podataka dobivenih uz pomo¢ zasebne analize matrice od 64 stabilne takse pokazalo se
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da su bootstrap vrijednosti slicne. To dokazuje da nestabilne takse stvarno ne utjeu na temeljnu
topologiju stabla, odnosno odnose izmedu stabilnih taksi, ve¢ takve odnose mogu zasjeniti. Nakon

ovakve analize podrzanost skupina Ecdysozoa i Lophotrochozoa pokazala se velikom (slika 4).

Unutar skupine Lophotrochozoa pokazalo se da su mekusci sestrinsko koljeno skupini koja
obuhvaca koluticavce, vrpéare (Nemertea) te potkovnjake (Phoronida) i ramenonoSce
(Brachiopoda) iz skupine Lophophorata, dok je mahovnjacima (Bryozoa), trecem koljenu unutar
skupine Lophophorata, polozaj nestabilan. Sva ta koljena imaju stadij trepetljikave li¢inke (Habdija
I sur. 2011). Koljena Mollusca, Annelida i Nemertea imaju trohofornu li¢inku, a trepetljikava
licinka lofoforatnih koljena mogla bi biti izmijenjena trohofora. Ovo grupiranje podrzano je i
paleontoloskim dokazima o zajedni¢kom porijeklu epidermalnih stanica za proizvodnju ¢etina (lat.
chaetae) koluticavaca te ljustura i spikula mekusaca. Unutar Lophotrochozoa smjestili su se i

plosnjaci (Platyhelminthes) (Dunn i sur. 2008).

Gotovo sva koljena unutar skupine Lophotrochozoa imaju spiralno brazdanje pa bi se ovo
embrionalno obiljezje moglo smatrati najmanje sinapomorfijom te skupine. Koljena Phoronida 1
Brachiopoda nemaju spiralno, ve¢ radijalno brazdanje, $to ukazuje na to da su ta koljena izgubila
spiralno brazdanje umjesto prijaSnjeg misljenja da je to ishodi$na karakteristika skupine (Dunn i
sur. 2008). Radijalno brazdanje tradicionalno se smatra sinapomorfijom skupine Deuterostomia pa
je ovakav zakljuCak jo§ jedan pokazatelj nepouzdanosti podataka o embriologiji u uspostavi
klasifikacijskog sustava. Zakljucak dodatno podupire saznanje da je postanak mezoderma kod
potkovnjaka nalik postanku mezoderma kod zivotinja koje imaju spiralno brazdanje. Unutar
skupine Ecdysozoa pokazalo se da su crvonosci sestrinska skupina ¢lankonozaca, dok je polozaj
dugoZivaca ostao nerazrijeSen, stoga tradicionalna skupina Panarthropoda nije iskljucena niti
potvrdena. Crvonosci i ¢lankonosci predstavljaju skupinu celomatskih Zivotinja koje se presvlace
(Dunn i sur. 2008).
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Acropora millepora

Oscarella carmela ]Porifera
«ss— Mnemiopsis leidyi ]Ctenophora

Tetraconata

] Hemichordata

Chordata

Cnidaria

+s— Mertensiid sp.

Monosiga ovata Outgroups

Capsaspora owczarzaki
«;.s— Sphaeroforma arctica

«/sL— Amoebidium parasiticum
«s—— Saccharomyces cerevisiae

*/sl— Cryptococcus neoformans

Slika 4. Kladogram dobiven na temelju Bayesove analize 150 gena za 64 stabilne vrste koje
predstavljaju razlicita koljena unutar skupina Metazoa i Protista. PP oznacava posteriorne
vjerojatnosti (eng. posterior probability) za dva modela (CAT i WAG) koriStena u Bayesovoj
analizi. BS oznacavaju bootstrap vrijednosti na temelju zasebne analize matrice sa 64 vrste te na
temelju analize 64 stabilne vrste na skraenim stablima dobivenim analizom matrice sa 77 vrsta
metodom ML. Prezueto iz Dunn i sur. (2008).
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4. 5. Danasnji odnosi unutar skupine Protostomia

Nakon rada koji su objavili Dunn i sur. (2008), uslijedila su filogeneti¢ka istrazivanja koja
nastoje dodatno razrijeSiti polozaj problemati¢nih skupina unutar skupine Protostomia. Sama
hipoteza Ecdysozoa rijetko se naglaSava u recentnim radovima zbog opc¢e prihvaéenosti (Giribet i
Edgecombe 2017). Unato¢ naprecima u metodama molekularne filogenetike, posebice
filogenomickom pristupu, znacajan broj koljena unutar skupine Protostomia i1 dalje nema stabilnu
poziciju. Glavni su razlozi izrazito brza radijacija zivotinjskih koljena i problem LBA uz mali broj

sekvenciranih vrsta odredenih koljena (Drabkova i sur. 2022).

Skupina Ecdysozoa danas obuhvaca osam koljena. Sekvence za koljeno Loricifera postale
su dostupne relativno nedavno pa je ono zadnje pridruzeno skupini Ecdysozoa (Giribet i
Edgecombe 2017). Unutar skupine Ecdysozoa tri su osnovne grane: Nematoida, koja obuhvaca
koljena Nematoda i Nematomorpha, Scalidophora s koljenima Loricifera, Priapulida i
Kinorhyncha te Panarthropoda s koljenima Arthropoda, Onycophora i Tardigrada (Howard i sur.

2022). Medusobni odnosi ovih skupina su i dalje nedovoljno razjasnjeni (Laumer i sur. 2019).

Dva se grupiranja mogu susresti u recentnoj literaturi unutar skupine Ecdysozoa. Jedno
grupira skupine Nematoida i Scalidophora u skupinu Cycloneuralia zbog kruzne grade prednjeg
dijela ziv€anog sustava. Drugo se grupiranje temelji na tvrdnji da su skupine Nematoida i
Panarthropoda sestrinske pa formiraju skupinu Cryptovermes nazvanu po vjerojatnom crvolikom
pretku ¢ije karakteristike nisu poznate (Giribet i Edgecombe 2017; Howard i sur. 2022). Jedan od
glavnih problema je vrlo mali broj sekvenciranih organizama iz koljena Nematomorpha, Loricifera

I Kinorhyncha (Laumer i sur. 2019).

Pojam Spiralia ponovno je postao koristen, ali u redefiniranom obliku i jo$ uvijek uzrokuje
probleme u komunikaciji (Halanych 2016; Laumer i sur. 2019). Vise ne sadrzi skupinu Articulata,
koja je potpuno napustena. Skupina Spiralia postavlja se kao sestrinska skupini Ecdysozoa, a unutar
skupine Spiralia ukljucena je skupina Lophotrochozoa. Skupina Lophotrochozoa ili Trochozoa
obuhvaca koljena Mollusca, Annelida, Nemertea, Brachiopoda i Phoronida, dok je polozaj koljena
Bryozoa, koje je tradicionalno grupirano s koljenima Brachiopoda i Phoronida u skupinu
Lophophorata, prijeporan (Drabkova i sur. 2022; Laumer i sur. 2019). Uz Lophotrochozoa, unutar
skupine Spiralia svrstana su koljena Platyhelminthes, Gatrotricha, Entoprocta i Cycliophora te

skupine Gnathifera i Mesozoa (Drabkova i sur. 2022).
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Koljena Rotifera, Acantocephala i Gnathostomulida grupirana su u skupinu Gnathifera
zajedno s koljenom Chaetognatha koje se tradicionalno smatralo dijelom skupine Deuterostomia
(Frobius i Funch 2017; Laumer i sur. 2019). Nekadasnja koljena Echiura i Sipuncula danas se
svrstavaju unutar koljena Annelida (Goto i sur. 2020; Weigert i Bleidorn 2016). Na slici 5 prikazan

je kladogram s navedenim koljenima i skupinama.
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O Arthropoda
T Panarthropoda
_— o @ Onycophora
é ——————0 Tardigrada
} @ Nematoda _ Ecdysozoa
e Nematoida
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D Loricifera
CT W@ Priapulida Scalidophora
@ Kinorhyncha
Gnathlfera
Protostomia @ Mesozoa
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——@ Gastrotricha
\
cr [:0 Entorpocta
@ Cycliophora Polyzoa Spiralia
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L
} =0 Nemertea
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Slika 5. Jedan od mogucéih kladograma skupine Bilateralia s prikazanim odnosima unutar skupine
Protostomia temeljen na recentnim podacima iz molekularne filogenetike i paleontologije. Prikaz
je napravljen s pomocu programa NCBI Tree Viewer na temelju podataka iz Drabkova i sur. (2022)
i Howard i sur. (2022).
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5. Implikacije hipoteze Ecdysozoa

5. 1. Promjena tradicionalnih pogleda

Hipoteza Ecdysozoa razbila je tradicionalni linearni pogled na evoluciju zivotinja. Rasprave
o primitivnijim ili manje slozenim skupinama zivotinja kao $to su plos$njaci i obli¢i u potpunosti su
izgubile znacaj kad se u obzir uzme da su se i1 jedna i druga skupina smjestile duboko unutar
Protostomia — obli¢i u skupinu Ecdysozoa, a plosnjaci u skupinu Spiralia. Ovakva promjena
zahtijeva potpuno drugaciji pristup u promisljanju o evolucijskim procesima koji nikako nisu

predvidljivi.

Hipoteza Coelomata, koja klasificira Zivotinjska koljena prema gradi tjelesnih Supljina, u
sukobu je s hipotezom Ecdysozoa. Celom se pojavio najmanje triput: u skupini Ecdysozoa kod
¢lankonoZzaca i crvonozaca, u skupini Lophotrochozoa kod koluti¢avaca i u skupini Deuterostomia.
Prema tome, ne predstavlja toliko jedinstvenu evolucijsku inovaciju kako se tradicionalno smatra.
Ako se uz to razmotri polozaj skupine Lophophorata i koljena Chaetognatha unutar skupine
Protostomia, jasno je da ni trodijelni celom, koji se isticao kao jedna od glavnih znacajki
deuterostomic¢nih zivotinja, a posjeduju ga pripadnici tih skupina, nije ispravan temelj za
Klasifikaciju. Pojava segmentacije, koja je usko povezivana s razvojem celoma, takoder zahtijeva
novo evolucijsko razmatranje. Tip brazdanja pokazao se slabo ocuvanim svojstvom kod zivotinja
Sto se posebice ocituje kod spiralnog brazdanja. Navedeno ukazuje na izrazito veliku plasti¢nost u
razvoju zivotinja ve¢ na embrionalnoj razini. Pogled na segmentaciju kao izrazito kompleksnu
evolucijsku novinu, koja prema misljenju nekih zoologa nije mogla nastati dvaput, neutemeljen je
ne samo na osnovi rezultata molekularne filogenetike, vec i jer postoji mnostvo drugih primjera
pojave slozenih struktura nezavisno medu Zivotinjama, kao §to su kompleksne oci, biCevi i1

potencijalno neuroni (Halanych 2016).

Tradicionalni pogled na crvonoSce kao prijelazni oblik izmedu koluti¢avaca i ¢lankonoZaca
je pogresan i njihov je znacaj u evolucijskim razmatranjima manji nego $to im se davao u kontekstu
hipoteze Articulata. ObiljeZja koja su se smatrala podudarnim s koluticavcima, poput rasporeda
subepidermalnih misica, slabo izrazene tagmatizacije i cefalizacije, crvolikog tijela i tanke kutikule
bez sklerotiziranih dijelova (Habdija i sur. 2011), mogu se smatrati posljedicom konvergentne

evolucije ili pleziomorfijama karakteristiénim za skupinu Protostomia opcenito.
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5. 2. Prakti¢ne implikacije

Najvazniji modelni organizmi beskraljeznjaka u razvojnoj biologiji su Drosophila
melanogaster, koja pripada ¢lankonoscima, i Caenorhabditis elegans, koji pripada obli¢ima. Na
temelju usporedbe razvojnih procesa kod tih dviju vrsta nastoji se na¢i opée razvojne obrasce
zivotinja (Aguinaldo i sur. 1997; Telford 2004). To bi po hipotezi Articulata, koja ih smatra
udaljenim koljenima, bilo opravdano. Medutim, hipoteza Ecdysozoa bilo kakve zakljucke o
univerzalnosti razvojnih procesa zajednickih za te dvije vrste dovodi u pitanje jer se po njoj radi o
dva evolucijski srodna koljena. Sukladno tome, istice se problem da trenutno u razvojnoj biologiji
ne postoji niti jedan standardni modelni organizam iz skupine Lophotrochozoa (Adoutte i sur.
2000; Halanych 2016). Dodatni problem s vrstama D. melanogaster i C. elegans je §to su obje
sekundarno izgubile velik broj gena, stoga su izrazito loSi organizmi za filogeneticka izrazivanja

(Copley i sur. 2004).

Analize 18S rRNA pokazale su veliku podrzanost za skupine Deuterostomia,
Lophotrochozoa i Ecdysozoa, medutim razjasnjavanje odnosa koljena unutar njih pokazalo se
izrazito teskim. To bi mogla biti posljedica vrlo brze radijacije koljena unutar tih skupina zbog
¢ega rRNA nije znac¢ajno mutirala u tom razdoblju. Ovakav zaklju¢ak implicira da kambrijska
eksplozija nije bila posljedica brze diverzifikacije koljena od ishodi$nih predstavnika skupine
Bilateria, ve¢ je doslo do tri nezavisna radijacijska dogadaja istovremeno iz triju ve¢ formiranih
grana. Iz toga bi se moglo zakljuciti bi bila da je za kambrijsku eksploziju vjerojatnije klju¢na bila
ekoloska promjena, a ne geneticka (Adoutte i sur. 2000). Howard i sur. (2022) su kombiniranjem
paleontoloskih podataka i filogenomickih analiza pokazali da je skupina Ecdysozoa nastala vec¢
pocetkom ediakarija, a vec¢ina koljena divergirala je do kraja tog razdoblja, dakle prije kambrijske
eksplozije. Skupina Ecdysozoa pogodna je za takvu analizu jer zbog ¢vrste egzokutikule koja se
presvlaci nekoliko puta tijekom zivota postoji znacajan broj fosilnih nalaza $to omogucava

uskladivanje molekularnog sata (Howard i sur. 2022).
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6. Zakljucak

Hipoteza Ecdysozoa, koja grupira koljena protostomicnih zivotinja koje se presvlace u
jedinstvenu monofiletsku skupinu, ¢vrsto je podrzana recentnim radovima iz podru¢ja molekularne
filogenetike te morfoloskim analizama. Dvije temeljne skupine protostomi¢nih Zivotinja su skupina
Ecdysozoa i skupina Spiralia unutar koje je skupina Lophotrochozoa. Praktic¢ki je nemoguce naci
recentne radove koji bi joj se protivili, odnosno pokazali nepodrzanost tih dviju skupina. 1z tog bi
je razloga recentni zooloski udzbenici trebali uvesti u svoju strukturu. Sukladno tome, rasprave po
nacelima komparativne anatomije 0 postanku clankovite noge iz parapodija te davanje koljenu
crvonozaca Status prijelaznog oblika trebalo bi izbjegavati ili jasno naglasiti zastarjelost. Na isti bi

se nacin trebalo pristupiti isticanju vaznosti tjelesnih Supljina u sistematici zZivotinja.

Formiranje monofiletske skupine Ecdysozoa za sobom vuce potrebu za drugacijim
tumacenjem evolucije zivotinja, posebice evolucije segmentacije tijela. Znacajan je i utjecaj na
univerzalnost zaklju¢aka u razvojnoj biologiji temeljenih na istrazivanjima na modelnim
organizmima Caenorhabditis elegans i Drosophila melanogaster. Hipoteza Ecdysozoa, uz
saznanja o sistematskom polozaju skupine Lophophorata i koljena Chaetognatha, ukazuje na

iznenadujuce veliku fleksibilnost evolucije razvojnih obrazaca medu Zivotinjama.

Razvoj hipoteze Ecdysozoa izvrstan je primjer vaznosti i Snage molekularne filogenetike u
modernoj evolucijskoj biologiji. U svega nekoliko desetljeca potpuno je promijenila stolje¢ima
stare stavove 0 razvoju i srodstvenim odnosima medu Zivotinjama. Daljnji razvoj metoda, porast
koli¢ine dostupnih podataka 1 unaprijedeni odabir reprezentativnih taksi nuzni su za dobivanje jo$

bolje rezolucije odnosa u carstvu Zivotinja $to je preduvjet za shvacanje evolucije Zivotinja.
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Zivotopis

Moje je ime Marijan Visi¢. Roden sam u Zagrebu 2001. godine. Zavrsio sam Osnovnu $kolu
Bukovac u Zagrebu (2008. — 2016.). Ve¢ sam se u osnovnoj $koli zainteresirao za prirodne
znanosti, posebice kemiju u kojoj sam dvaput bio drzavni prvak (2015. i 2016. godine).
Srednjoskolsko obrazovanje zavrsio sam u XV. gimnaziji u Zagrebu (2016. — 2020.) gdje sam se
viSe usmjerio prema biologiji osvojivsi takoder dva prva mjesta na drzavnim natjecanjima (2018.
i 2019. godine). Uz to sam nastavio sudjelovati na drzavnim natjecanjima iz kemije. Tijekom
srednje Skole primao sam Stipendiju grada Zagreba za izvrsnost. Zbog izvrsnih rezultata na
Drzavnoj maturi iz matematike i fizike osvojio sam nagradu Marina Soljaci¢a i Ministarstva

znanosti i obrazovanja Republike Hrvatske.

Zbog velikog interesa za kemiju i biologiju upisao sam 2020. godine Preddiplomski studij
molekularna biologija na Prirodoslovno-matemati¢kom fakultetu SveuciliSta u Zagrebu gdje sada
zavrSavam trecu godinu. Na studiju me posebno zainteresirala zoologija i evolucijska biologija,
stoga se planiram usmjeriti u ta podrué¢ja. Tijekom studija volontirao sam u Udruzi Hyla koja se
bavi istrazivanjem 1 zaStitom hrvatske herpetofaune i entomofaune. Volontiranje mi je omogucilo
da steknem terensko iskustvo i iskusim uredski posao kao $to je rad u bazama podataka i kartiranje.
Ukljucio sam se u rad herpetoloske sekcije studentske udruge BIUS s kojom sam sudjelovao na
istrazivanju Veliki teren Zumberak 2021. Studij su obogatile dvije prakse. Jednu sam obavljao na
Zavodu za animalnu fiziologiju gdje sam sudjelovao na projektu BOLDeR koji nastoji objasniti
odnos neurotransmitera i ponasanja kod guStera. Drugu praksu obavljao sam na Zavodu za
biokemiju gdje sam istrazivao aminoacil-tRNA-sintetaze s prirodnim varijacijama u ocuvanim
katalitiCkim motivima. 2022. godine ukljucio sam se u organizaciju XVI. medunarodnog kongresa
Rotifera kao tehni¢ka podrska te sudjelovao u radionici iz molekularne filogenije i evolucije na
Sveucilistu Johannes Gutenberg u Mainzu. Tijekom studija sam primao Stipendiju grada Zagreba

za izvrsnost 1 Stipendiju SveuciliSta u Zagrebu za izvrsnost.

Tijekom trece godine studija intenzivno sam se poceo baviti umjetni¢kim klizanjem. Uz to
se hobisticki bavim mikroskopijom. 2022. godine polozio sam ispit iz engleskog jezika IELTS s

ocjenom 7.5.



