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1. Uvod

Atavizam, od lat. atavus = predak, je osobina koja se ponovno pojavljuje u razvojnoj liniji
nakon $to je prethodno nestala, tj. osobina dalekih predaka koja se javlja u potomcima, a nije
prisutna u neposrednim precima. Rudiment, od lat. rudimentum = pocetak, je predacko
svojstvo koje se zadrzalo u potomcima, ali je izgubilo vecinu ili sve funkcije koje je imalo u
precima. I atavizmi i rudimenti korisni su u prouc¢avanju evolucije vrsta jer mogu povezati
predacke i potomacke vrste preko zajednickih svojstava.

Ponekad je teSko utvrditi da li je neka anomalija primijecena kod jedinke uistinu atavizam, tj.
ispoljavanje predackog svojstva, ili deformacija uzrokovana novim mutacijama i djelovanjem
vanjskih ¢imbenika na razvoj jedinke. Da bi se anomalija smatrala atavizmom mora ispunjavati
nekoliko kriterija; homologija mogucéeg atavizma 1 predackog svojstva, postojanje
filogenetickog objasnjenja kako se predacko svojstvo izgubilo/ reduciralo/ zamijenilo drugim
u potomcima, postojanje rudimenta svojstva slicnog zapazenom atavizmu ili pojava
atavistickog svojstva u nekom od razvojnih stadija kod jedinki iste ili srodnih vrsta, nestabilno
ispoljavanje svojstva (kod nekih srodnih vrsta prisutno kod nekih ne), te pretpostavljena
slicnost gena za to svojstvo izmedu pretka i potomka, potvrdena preko srodnih vrsta (Zanni i
Opitz, 2013).

Atavizmi nastaju zbog lokalizirane promjene u razvoju organa ili dijelova organa. Ta promjena
moze se javiti prirodno, kao novonastala mutacija, ili moze biti eksperimentalno uzrokovana
Sto je pokazatelj plastiCnosti razvoja pri ¢emu promjena uvjeta mijenja konacan ishod.
Mehanizmi nastanka mogu biti promijenjeni uzorci razvoja, naknadna apoptoza nastalog tkiva
ili izostanak apoptoze koja je dio normalnog razvoja organa. Za neke atavizme nuzno je
istovremeno potaknuti viSe promjena u razvoju, a neki atavizmi, nakon §to se razviju, mogu
potaknuti neke sekundarne promjene, npr. razvoj uda sa suviSkom funkcionalnih prstiju moze
utjecati na razvoj miSic¢a i ligamenata u tom udu. Moguénost razvoja atavistickog svojstva
pokazuje da geneticka informacija za njegov razvoj nije izgubljena ve¢ samo uti$ana, tj. geni
su prisutni, ali se ne ispoljavaju (Hall, 1984).

Polidaktilija (gr¢. polys = mnogo, daktylos = prst) ili hiperdaktilija (gr¢. hyper = preko, iznad)
se uglavnom koristi kao naziv za anatomsku anomaliju gdje jedinka ima viSe prstiju na udu ili
udovima nego §to je uobicajeno za tu vrstu. U evolucijskom smislu odnosi se na rane tetrapode

koji su imali vise od pet prstiju po udu. Prema Laurinu (1998) te Ruti i Coatesu (2007), tokom
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kasnog devona do ranog karbona broj prstiju na udovima kopnenih tetrapoda smanjio se s 0sam
na pet po udu, Sto je i danas vidljivo kod veéine amniota (sisavci, ptice i gmazovi), a kod
skupine Labyrinthodonta, kojoj pripadaju moderni vodozemci, broj prstiju na prednjim
udovima se neSto kasnije smanjuje na Cetiri po udu i ostaje pet na straznjim. Kod kasnijih
skupina i vrsta dolazi do dodatnog smanjenja broja prstiju, moderne ptice primjerice uglavnom
imaju po Cetiri prsta na straznjim udovima te tri na prednjim, s tim da je sredi$nji najrazvijeniji,

a ostala dva su zakrzljala (www.britannica.com).



http://www.britannica.com/

2. Primjeri poznatih prou¢avanih atavizama u razvoju

2.1. Domaci konj (Equus ferus caballus)

Domaci konj jedan je od najcesc¢ih primjera koristenih za objasnjenje i obranu teorije evolucije
zbog velikog broja pronadenih fosila i gotovo potpunog pregleda njegove evolucijske linije od
najranijih predaka do modernog doba (Slika 1). Preko prikupljenih fosilnih nalaza, i nekih
atavistickih svojstava, moguce je pratiti razvoj domaceg konja sve od roda Hyracotherium.
Hyracotherium je bio mnogo manji, oko 9 kg, imao je po Cetiri prsta na prednjim 1 po tri na
straznjim nogama te jastuci¢e na prstima (MacFadden, 1976). Potomacke vrste sve se vise
oslanjaju na sredi$nji treci prst, a ostali se gube, jastuci¢e zamjenjuje kopito, a jedinke su sve

vise 1teze (Bennet, 1980).
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Slika 1. Filogeneza porodice konja (Equidae), preuzeto i uredeno iz MacFadden, 2005, Kv. =

kvartar, Plio. = pliocen.

2.1.1. Polidaktilija

Kod domaceg konja, dodatni prsti mogu imati dva moguca porijekla (Slika 2); duplikacija
srediSnje kosti noge, koja odgovara tre¢em prstu petoprstih tetrapoda, ili razvojem iz jednog
od rudimentarnih kostanih ivera koji se nalaze s obje strane srediSnje kosti, a odgovaraju
ostatcima drugog i treceg prsta. Ukoliko su se dodatni prsti razvili duplikacijom sredi$nje kosti,
polidaktilija nije atavistiCka, tj. nema bitnijih evolucijskih implikacija. Prisutnost

rudimentarnih ivera i njihov razvoj u potpuni prst dokazi su koji podupiru trenutnu teoriju o
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evoluciji domaceg konja i srodnih vrsta iz pretka s vise prstiju. Dodatan dokaz vidljiv je u

razvoju pupoljaka drugog i Cetvrtog prsta tijekom embrionalnog razvoja konja (Slika 3).

Slika 2. Normalna anatomija noge konja i primjeri polidaktilije (www.pendlynxhare.com).
Lijevo je prikazana normalna anatomija noge konja, u sredini polidaktilija uzrokovana duplikacijom
sredi$nje kosti, a desno polidaktilija uzrokovana razvojem kostanog ivera u prst. Rimskim brojkama

oznaceni su; III = sredi$nja kost, II = kostani iver drugog prsta, IV = kostani iver Cetvrtog prsta.

Slika 3. Pupoljci drugog i Cetvrtog prsta na zacetku uda embrija konja. Strelice oznacuju

dodatne pupoljke. Preuzeto i uredeno iz Cooper i sur. (2004).



Cooper 1 sur. (2004) pratili su ekspresiju nekoliko gena nuznih za morfogenezu udova u
embrijima konja i jo$ nekih vrsta te su ih usporedivali sa morfogenezom straznje noge
laboratorijskog misa, Mus musculus, koji na straznjim nogama ima pet prstiju. Praceni su: gen
Sonic iz obitelji jezevih faktora (eng. Sonic hedgehog, Shh), gen homologa 1 iz obitelji
skrpanih proteina (eng. Protein patched homolog 1, Ptchl), gen proteina sa motivom cinkovog
prsta 1 iz porodice onkogena povezanih sa glioblastomom (eng. glioma-associated family,
GLI; oncogene Zinc finger protein GLI1, Gli 1), D13 Hox gen (eng. Homeobox protein Hox-
D13, HoxD13), Msh 2 hox gen (eng. Msh homeobox 2, Msx 2), gen faktora rasta fibroblasta
8 (eng. Fibroblast growth factor 8, Fgf8), gen proteina SOX-9 iz obitelji transkripcijskih
faktora Sox (eng. Transcription factor SOX-9, Sox9) te gen kostanog morfogenetskog proteina
4 (eng. Bone morphogenetic protein 4, Bmp4). Utvrdili su da kod konja uopée ne dolazi do
pojave pupoljaka prvog i petog prsta, a pupoljci drugog i éetvrtog razvijaju se slabije, Sto autori
povezuju sa smanjenom ekspresijom Sox9, te se kasnije pupoljci tih prstiju razgraduju
apoptozom. Na razgradnju apoptozom ukazuje detekcija razgradene DNA te povecanje regije
ekspresije Msx2 lateralno i proksimalno (sa strane i unatrag prema pupoljku uda). Regija
ekspresije Bpm4 prosirila se distalno, tj. koncentrirala se na podrucju pupoljka treéeg prsta, a
Fgf8 eksprimirao se samo na podrucju preklapanja sva tri pupoljka. Ekspresija Shh, Ptchl,
Glil 1 HoxD13 bila je sli¢na kao 1 kod razvoja straznjeg uda misa. U ovom radu pokazano je
da se kod domaceg konja 1 dalje nalazi geneticka informacija za razvoj troprste noge, no dva
postrana prsta uklanjaju se mehanizmom apoptoze slicnim onim kojim se kod miSa uklanja
suvisno tkivo i omogucuje razvoj zasebnih prstiju (Cooper i sur. 2004).

Ekspresija Shh, Ptchl, Glil i HoxD13 sli¢na miSjoj moZda ukazuje da DNA konja posjeduje
informaciju za razvoj svih pet prstiju, a razvoj prvog i petog se ranije terminira no to bi trebalo

dalje istraziti

2.1.2. Nefuzionirane kosti udova

Kod jedinki roda Hyracotherium palcana (radius) i lakatna (ulna) kost prednjih te goljeni¢na

(tibia) i lisna (fibula) kost straznjih udova bile su potpuno razvijene u zasebne kosti, no u
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kasnijim vrstama, zbog sve veceg oslanjanja na treci prst i izduzivanja kostiju nogu, dolazi do
sve vece fuzije tih kostiju (Thomason, 1986). Kod odrasle jedinke modernog konja kosti
prednjih udova, radius i ulna, djelomi¢no su fuzionirane, dok su kosti straznjih udova, tibia i
fibula, potpuno fuzionirane (Budras i Sack, 2012).

AtavistiCka obiljezja kostura s potpuno razvijenim i nefuzioniranim kostima (Slika 4)
primijeceni su kod nekih jedinki minijaturnih konja i Setlandskih ponija (Tyson i sur. 2004).
Rafati i sur. (2016) analizirali su genome 72 Setlandska ponija i povezali atavizam sa
delecijama u dva lokusa; gen faktora 2 iz porodice faktora nalik citokinskom receptoru (eng.
Cytokine receptor-like factor 2, CRLF2) i HOX gen niskog rasta (eng. short stature homeobox,
SHOX). SHOX lokus nalazi se na pseudoautosomalnoj regiji spolnih kromosoma X 1Y i nuZan
je za pravilan razvoj udova, stoga njegove mutacije i haploinsuficijencije, npr. kod Zena sa
Turnerovim sindromom koje imaju samo jedan X kromosom, dovode do niskog rasta u ljudi
(w.w.w.ghr.nlm.nih.gov). Utjecaj delecije na lokusu CRLF2 nije poznat, tj. ne zna se koliko
on pridonosi razvoju skeletnog atavizma, no ucinak regije SHOX ¢ini se ve¢im (Rafati i sur.
2016).

lako treba provesti dodatna istrazivanja, moguce je da se na deletiranom segmentu nalaze
mutacije gena prikupljene tokom evolucije konja koje su omogucile produzenje kostiju i
njihovu fuziju, npr. duplikacije i sliéne promjene koje pojacavaju ekspresiju gena i povecavaju
koli¢inu genskih produkata s obzirom na to da je kod ljudi nizak rast posljedica manjka genskih

produkata SHOX lokusa.



Slika 4. Rendgenske slike udova konja s i bez atavistickih obiljezja. D = desna straznja noga
Setlandskog ponija s potpuno razvijenom tibiom i fibulom, G = lijeva prednja noga ponija s razvijenom
ulnom i radijusom, I = lijeva prednja noga $vedskog toplokrvnjaka iste starosti, ali bez atavistickih

obiljezja, vidljiv poCetak fuzije kostiju. Preuzeto i uredeno iz Rafati i sur. (2016).



2.2. Covjek (Homo sapiens sapiens)

Razvoj modernog Covjeka teze je pratiti od razvoja konja zbog manjeg broja ocuvanih fosila
te je otkrivene fosile teze smjestiti na filogenetsko stablo, tj. tesko je sa sigurnos¢u odrediti
koje fosilne vrste su predci modernih ljudi, a koje su dio srodne evolucijske linije. Jo§ veci
problem je odredivanje filogenetskih odnosa i evolucija ostalih primata te odredivanje nasih
starijih predaka koji ne pripadaju ¢ovjekolikom majmunima. Takoder mnoge vrste poznate su
1z nepotpunih kostura, pojedinih kostiju ili samo fragmenta kostiju, $to otezava provjeru nekih
svojstava, npr. prisutnost repa, uspravan ili pogrbljen hod, smjestaj petog prsta, palca, na Saci,
itd.

2.2.1. Polidaktilija

Polidaktilija kod ljudi (Slika 5) moze biti uzrokovana: mutacijama autosomalnih gena, ukoliko
se javlja samostalno (Milton S. Hershey Medical Center, 2010), poremeéenom ekspresijom
gena i regulatora tijekom razvoja, npr. gen Sonic iz obitelji jezevih faktora (eng. Sonic
hedgehog) i gen regulatornog slijeda zone polarizacije (Lettice i sur. 2012) ili se javlja kao
jedan od simptoma nekog sindroma, npr. Greigov i Downov sindrom (Buck-Gramcko, 2002).
lako su daleki preci ljudi, prvi vodozemci, imali i do osam prstiju po udu, broj prstiju kopnenih
tetrapoda se ustalio na pet ve¢ u karbonu, prije 300 milijuna godina. S obzirom na tako veliki
vremenski razmak izmedu predaka s tim svojstvom i modernih ljudi, polidaktilija ljudi
najvjerojatnije nije primjer atavizma veé¢ samo genetske anomalije. Ako se uistinu radi o
atavizmu to bi znacilo da neeksprimirani geni gotovo neograni¢eno dugo mogu opstati u

genomu, ako ne postoji jak selekcijski pritisak da se izgube.
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Slika 5. Primjer polidaktilije na ljudskoj nozi (lijevo) i ruci (desno). Preuzeto i uredeno sa

www.wikipedia.org.

2.2.2. Rep

Dao i Netsky (1984) na osnovi do tada svih poznatih i dovoljno detaljno opisanih slucajeva,
definiraju kod ljudi prave repove i pseudorepove; pravi rep graden je od kombinacije srediSnjeg
misi¢nog tkiva, adipoznog i1 vezivnog tkiva te krvnih zila i zivaca, pokazuje znakove pokretanja
i smjesten je centralno (na osi simetrije tijela) na donjem dijelu leda kod trti¢ne kosti (lat.
coccygis), a kod ljudi ne sadrzi kos$tano ili hrskavi¢no tkivo, pseudorepovi su izbo¢ine na
kaudalnom dijelu tijela blizu trticne kosti, smjesteni centralno ili lijevo ili desno od osi
simetrije, ne pokazuju znakove pokreta te su varijabilnog sastava i uglavnom posljedica nekog
poremecaja ili bolesti, npr. teratoma ili lipoma.
Kod ljudskih embrija starih 5 do 6 tjedana prisutan je rep (Slika 6) koji je u ovom stadiju vrlo
sli¢an repu embrija Zivotinja koje tokom cijelog Zivota zadrzavaju rep. Embrionalnirep u ovom
stadiju ima 10 do 12 kraljeSaka, svitak, lednu mozdinu i odvojke srednje sakralne arterije i
vene, a krajnji dio repa je bez koStanog ili hrskavi¢nog tkiva. Tijekom 7. 1 8. tjedna kraljesci
se fuzioniraju i skrac¢uju u trticnu kost, a do kraja 8. tjedna rep je u vecini sluc¢ajeva potpuno
nestao. Neko vrijeme postoji izbocCina repa embrija bez koStanog tkiva koja se smatra izvorom
atavistickog repa u novorodencadi (Dao i Netsky, 1984).
Razvoj atavistickog repa iz krajnjeg, nekoStanog dijela embrionalnog repa objasnio bi
nedostatak kraljeSaka u svim zabiljezenim slu¢ajevima pravog repa kod ljudi. KraljeSaka u
repu nema jer se atavisti¢ki geni ukljucuju, ili moderniji geni iskljucuju, nakon Sto su kraljesci
11
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ve¢ fuzionirali u trticnu kost te se u rep dalje razvija samo miSiéno, vezivno i ostalo meko
tkivo.

Ako se embrionalni rep zadrzi dulje, moze se primijetiti i u 12.-om do 14.-om tjednu, ali se ne
odrzi do samog poroda, tj. nestane do 23.-eg tjedna, pa novorodencad pokazuje abnormalnosti
koze na mjestu gdje bi se nalazio rep: oziljkasto tkivo, jamice ili pilnodialni sinus (Zimmer i
Bronshtein, 1996).

Zbog manjka fosila tesko je to¢no odrediti kada su preci ljudi i ¢ovjekolikih majmuna izgubili
rep. MacLatchy i sur. (2015) na temelju dosadasnjih radova, s fosilnim i molekularnim
dokazima, predlazu evolucijsko stablo primata (Slika 7) na kojem su se hominidi, u koje
spadaju i1 Covjekoliki majmuni, odvojili od majmuna starog svijeta (zamorci, lat.
Cercopithecidae) prije otprilike 28 milijuna godina. Porodica Cercopithecidae zadrzala je rep
do modernog doba, pa mozemo pretpostaviti da su preci ljudi rep izgubili nakon tog odvajanja,
ali nije sigurno kada to¢no. Gubitak repa mogao bi preciznije odrediti nalaskom fosila
prijelaznog oblika; sa zakrzljalim, ali jo$ uvijek prisutnim repom ili fosila koji bi imao irep i
odlike svojstvene Covjekolikim majmunima, poput oblika zubi. Moguce je da je fosil takve
jedinke ve¢ otkriven, ali zbog fragmentiranosti, ve¢ina ranijih fosila ¢ovjekolikih majmuna
sastoji se od dijelova lubanje ili vilice, ne znamo da se radi o fosilu prijelaznog oblika. Sto se
dulje rep zadrzao u evolucijskoj liniji hominida, veca je vjerojatnost da su pravi repovi kod

ljudi uistinu atavisticko svojstvo, a ne anomalija u razvoju.

Slika 6. Ljudski embrio star 5 tjedana, strelica pokazuje razvijen rep. Preuzeto i uredeno sa

www.embryo.soad.umich.edu
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2.2.3. Dodatne bradavice

Dodatne bradavice kod ljudi pojavljuju se na podrucju dviju mlije¢nih linija (eng. mammary
line, ML) (Slika 8) te se dijele u osam kategorija s obzirom na prisutnost same bradavice,
areola, te masnog i zljezdanog tkiva. Ukoliko je prisutna samo bradavica radi se o politeliji
(gre¢. polys = mnogo, lat. thelia = bradavica), a ukoliko je prisutno masno i zljezdano tkivo, sa
ili bez bradavice, radi se o polimastiji (lat. mamma = grud) (www.emedicine.medscape.com).
ML pojavljuju se tijekom cetvrtog tjedna kao zadebljanja ektoderma, tijekom Sestog tjedna
razvijaju se bradavi¢ni pupoljci (eng. mammary buds/bulbs, MB) , a tijekom osmog tjedna
dolazi do skracivanja linija te degradacije viska pupoljaka. Ukoliko ne dode do pravilnog
skra¢ivanja linija ti dodatni pupoljci mogu se razviti u dodatne bradavice ili grudi.

(www.dermnetnz.orq)

Oftedal i Dhouailly (2013) proucavaju prethodne radove o razvoju mlije¢nih Zlijezda kod tri
podrazreda sisavaca; prasisavaca (Prototheria), tobolcara (Metatheria) i placentalnih sisavaca
(Eutheria) i iznose pretpostavku da su mlije¢ne Zlijezde evoluirale iz predackih apokrinih
zlijezda i teoretske apokrino-dla¢no-lojne strukture (eng. apo-pilo-sebaceous unit, APSU) te
usporeduju faze razvoja mlijecnih Zlijezda i bradavica kod razli¢itih vrsta. Utvrdili su da sve
moderne skupine sisavaca tokom embrionalnog razvoja imaju mlijeCne linije iz kojih se
razvijaju mlijecne zlijezde te da se razvoj mlijecnih Zlijezda kod razli€itih vrsta moze podijeliti
na slicne faze koje se razli¢ito odvijaju; razvoj ML-a, razvoj bradavi¢nih zadebljanja (eng.
mammary placodes, MP), razvoj MB-a, razvoj primarnih primarnih odvojaka (eng. primary
sprout, PS), razvoj sekundarnih odvojaka (eng. secondary sprout, SS), razvoj odvojaka u
kanali¢e, te terminalno grananje kanali¢a u potkozno tkivo radi potpore razvijaju¢e mreze
mlijecnih kanali¢a. Takoder je primije¢eno da se mlije¢ne linije razvijaju na granicama
razvoj od ljudi; MB-i ostaju plocasti i ne dolazi do nastanka bradavice, ve¢ se mlije¢ni kanali¢i
prazne u folikul dlake kao i Zlijezde lojnice, $to se smatra predackom strukturom mlijecnih
zlijezda. Metatheria razvijaju jedan SS koji se izboc¢i prema van i tako tvori bradavicu, a MB-
i su vréasti. Kod eutheria moze biti nekoliko SS-a, a bradavica nastaje proliferacijom stanica
epitela. Pretpostavljaju da je rano utiSavanje Shh nuzno da bi stanice ektoderma skrenule na
razvojni put u mlije¢ne Zlijezde umjesto u Zlijezde lojnice i folikule, da je ekspresija proteina
povezanog s paratiroidnim hormonom (eng. parathyroid hormone-related protein, PTHIP) i

Bmp4 nuzna za razvoj bradavica i PS-a te da je njihova razliCita ekspresija povezana s
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razli¢itim odvijanjem kasnijih faza razvoja, tj. da postepeno smanjenje ekspresije PTHIP i
Bmp4 nuzno za razvoj SS-a, koji nisu prisutni kod svih vrsta (Oftedal i Dhouailly, 2013).

S obzirom na o¢uvanost prisutnosti ML-a i nacina njihove migracije, mozemo pretpostaviti da
se radi o vrlo konzerviranih genima i obrascima kontrole genske ekspresije, koji su mozda stari
koliko i prvi sisavci. Moguce je su Metatheria i Eutheria divergirali ve¢ u juri, prije 160
milijuna godina (Luo i sur. 2011), Sto bi omogucilo uspostavu razli¢itih nacina razvoja
bradavica. S obzirom na to da su suviSne bradavice kod ljudi istog na¢ina nastanka kao i
normalne, tu se vjerojatno radi o mjeSavini starijih 1 konzerviranijih gena i na¢ina regulacije
odgovornih za samu ML 1 njeno skra¢ivanje te novijih gena 1 na¢ina regulacije odgovornih za

razvoj placentalnih sisavaca i specifi¢no ljudske bradavice.

Slika 8. Polozaj mlije¢nih linija (crvene linije) i mogucih dodatnih bradavica ili grudi (crveni

kruzi¢i) kod ljudi. Preuzeto i uredeno sa www.en.wikipedia.org
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2.3. Kitovi (Cetacea)

Ve¢ u 19.-om stolje¢u Flower (1883) pretpostavlja srodnost kitova i parnoprstasa (lat.
artiodactyla) zbog sli¢ne grade pretka kita iz roda Basilosaurus i fosilne lubanje Entelodona,
predackog parnoprstasa slicnog svinji, te mogucénost evolucije kitova iz kopnenih predaka
postupnim razvojem prednjih udova u peraje te gubitkom straznjih (Slika 9). Ta pretpostavka
¢e se kasnije potvrditi analizom sli¢nosti fetalnih membrana (Mossman, 1937), sekvenciranjem
genoma (Arnason 1 sur. 2002) te otkricem fosila prijelaznih oblika; protocetidae (Gingerich i
sur. 2001a), Basilosaurus (Gingerich i sur. 1990) i Remingtonocetus (Gingerich i sur. 2001b).
Zivuéi kitovi dijele se na dvije nadporodice; kitove usane (lat. mysticeti), koji imaju
karakteristi¢ne usi gradene od keratina umjesto zubi, i kitove zubane (lat. odontoceti), koji

imaju zube u Celjustima 1 mogucnost koristenja eholokacije (Gatesy 1 sur. 2013).
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- Balaena
Moderni kit

— Dorudon

Izumrli predak, prije otprilike 40 mil. god.

— Rodhocetus

..u-ull'l"p l L
— Ambulocetus R

- Pakicetus L -

Izumrli predak, prije otprilike 52 mil. god.

Indohyus
Izumrli srodnik, prije otprilike 48 mil. god.

Slika 9. Filogeneza kitova. Preuzeto i uredeno sa www.thewhalesevolution.weebly.com.

2.3.1. Straznji udovi

Kod Zivuéih vrsta kitova potpuno nedostaju kosti straznjih udova, a kosti zdjelice su reducirane

u par izduZenih kostanih ostataka, koji nisu spojeni sa kraljeznicom, kao Sto je to slucaj sa
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zdjeli¢nim kostima kod modernih tetrapoda sa straznjim udovima i predaka kitova (Lonnberg,
1911). Cesto se ponavljalo pitanje zasto se kosti zdjelice nisu potpuno izgubile kao i kosti
straznjih udova. Dines i sur. (2004) pretpostavljaju da te rudimentarne kosti i dalje imaju ulogu
u pruzanju hvatista za misice spolnih organa muzjaka, na osnovu korelacije veli¢ine ,,zdjelice®,
veli¢ine muskog spolnog organa i vise ili manje promiskuitetnog ponasanja odredene vrste.

Povremeno se kod pojedinih zivotinja razli¢itih vrsta kitova uz rudimente zdjelice mogu
pronadi i atavisticke kosti straznjih udova, npr.: uljesura (Physeter macrocephalus) (Berzin,
1972, Nemoto, 1963, Ogawa i Kamiya, 1957), bjelogrli dupin (Globicephala melas) (Slijper,
1958), prugasti dupin (Stenella coeruleoalba) (Ohsumi, 1965, Ogawa, 1953) i grbavi kit
(Megaptera novaeangliae) (Andrews, 1921). U svim dosad zabiljeZenim slu¢ajevima straznji
udovi izviruju u obliku okruglih ili ovalnih masa na straznjem dijelu tijela (Slika 10), s
iznimkom zenke dobrog dupina (Tursiops truncatus), uhvac¢ene blizu zaljeva Taiji u Japana,
koja ima potpuno formirane straznje peraje (Slika 11), iako manje od prednjih. Navedena zenka
je prodana Muzeju kitova u Taijiu kratko nakon ulova u listopadu 2006. godine, ali od tada

nema novih vijesti o ikakvom istrazivanju obavljenom na njoj.

Slika 10. Straznji udovi kod muzjaka prugastog dupina (Stenella coeruleoalba), preuzeto i

uredeno iz Ohsumi, 1965.
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Slika 11. Zenka dobrog dupina (Tursiops truncatus) sa razvijenim straznjim perajama,

preuzeto i uredeno sa www.talkorigins.org.

Nekoliko zoologa tokom povijesti opisuje embrije razli¢itih vrsta kitova razliite duzine, tj. u
razli¢itim stadijima razvoja, s vidljivim pupoljcima straznjih udova (Slika 12); perajasta
pliskavica (Phocoena phocoena) (Guldberg, 1894), grbavi kit (Kukenthal, 1914, Ogawa, 1953)
i prugasti dupin (Ogawa, 1953).

Slika 12. Embrio grbavog kita (Megaptera novaeangliae) dug 20 mm sa pupoljcima straznjih
udova. Preuzeto i1 uredeno iz Ogawa, 1953.
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Thewissen i sur. (2006) detaljnije proucavaju razvoj embrija pantropskog pjegavog dupina
(Stenella attenuata) i prate ekspresiju gena. Za normalni rani razvoj pupoljaka uda kod amniota
nuzna je uspostava i odrzavanje apikalnog ektodermalnog grebena (eng. apical ectodermal
ridge, AER) i zone polarizacijske aktivnosti (eng. zone of polarizing activity, ZPA) (Slika 13)
te kontinuirana ekspresija gena Shh u ZPA-i i Fgf8 u AER-u. Kod pupoljaka straznjih udova
embrija kita ekspresija Fgf8 se utiSava i ne odrzava se AER, a uopce ne dolazi do ekspresije
Shh i uspostave ZPA-e. Vjerojatni razlog nedostatka ekspresije Shh je Sto ne dolazi do
ekspresije njegovog transkripcijskog regulatora; protein 2 derivata sr¢anog i neuralnog grebena
2 (eng. heart- and neural crest derivatives-expressed protein 2, HAND2), nuznog za aktivaciju

Shh i uspostavu ZPA te prezivljavanje stanica pupoljka uda (Thewissen i sur. 2006).

AER

Zona
progresije

Slika 13. Shema pupoljka uda embrija amniota. Preuzeto i uredeno sa www.en.wikipedia.org.

Crvenom bojom oznacen je apikalni ektodermalni greben (AER), plavom zona progresije (progress

zone), ljubicastom zona polarizacijske aktivnosti (ZPA).

Onbe 1 sur. (2007) utvrduju da kod kitova dolazi i do smanjenja ekspresije gena za
transkripcijski faktor 4 iz T-box obitelji transkripcijskih faktora (eng. T-box transcription
factor 4, Thx4), nuzan za razvoj straznjih udova, ali sekvenca gena je potpuno ocuvana i on
zadrZava svoju funkciju.

Iz proucenih embrija te jedinki sa razvijenim i donekle razvijenim atavistickim straznjim

udovima, vidljivo je da su kitovi zadrzali bar dio gena nuZnih za razvoj udova, poput Shh i
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Thx4, te da su se mutacije tokom evolucije skupine vjerojatno pojavljivale vise u genima za
regulaciju razvoja nego u genima za formaciju udova. Razvoj ovog atavizma vjerojatno je
omogucen ili mutacijom koja uzrokuje ekspresiju Shh bez HAND2 ili mutacijom koja
omogucuje ekspresiju Tbx4, ali to ne mozemo potvrditi bez detaljne genetske analize jedinki
s atavizmima poput Zenke sa Slike 11. No i bez znanja o to¢nom uzroku vidljivo je da ovi
atavizmi ukazuju na povezanost modernih kitova i njihovih mogucih fosilnih predaka sa

zakrzljalim straznjim udovima, kao §to su primjerci iz roda Dorudon (Slika 14).

Slika 14. Fosilni kostur vrste Dorudon atrox sa vidljivim kostima straznjih udova, izloZzen u

Smithsonian prirodoslovnom muzeju. Preuzeto i uredeno sa www.en.wikipedia.org.

2.3.2. Zubi nadporodice mysticeti

Odrasle jedinke vrsta iz nadporodice mysticeti imaju ¢eljusti sa po jednim nizom keratinskih
usim sa svake strane gornje ¢eljusti, na mjestu gdje bi se trebali nalaziti zubi (Lambertsen i sur.
2005). Zacetne stanice zuba (Slika 15) javljaju se u nekoliko vrsta kitova usana; grbavi kit, kit
perajar (Balaenoptera physalus), lukoglavi kit (Balaena mysticetus), Rudolfijev Kit
(Balaenoptera borealis), Brydenov kit (Balaenoptera brydei), itd., razvijaju se tokom stadija
embrija i fetusa te nestaju u kasnijim fazama razvoja i razvijaju se usi (Deméré i sur. 2008).
Kod nekih vrsta ¢ak dolazi i do djelomi¢ne mineralizacije zubi (Dissel-scherft i Vervoort,

1954), no nikad nema nastanka zubne cakline i zacetci zubi se reapsorbiraju i zamjene usima
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(Demére i sur. 2008), i to tek u zadnjoj trecini perioda razvoja u maternici, $to znaci da se usi

razvijaju u vrlo kratkom vremenskom periodu (Lanzetti i sur. 2018).

Zaceci zubi

Slika 15. Snimka lubanje fetusa lukoglavog kita (Balaena mysticetus), preuzeto i uredeno iz
Thewissen i sur. (2017).

U genomu kitova usana geni nuzZni za sintezu zubne cakline; gen za protein enamelin (eng.
enamelin, ENAM), gen za protein ameloblastin (eng. ameloblastin, AMBN), gen za X
izoformu proteina amelogenina (eng. amelogenin, AMELX) i gen za matriks-metaloproteazu
20 (eng. matrix metalloproteinase-20,MMP20), su inaktivirani besmislenim mutacijama i
pomacima okvira Citanja (Meredith i sur. 2009). Gen MMP20 dodatno je inaktiviran
ugradnjom retrotranspozona iz skupine kratkih rasprSenih sljedova (eng. short intrspersed
elements, SINE) (Meredith i sur. 2011).

Thewissen 1 sur. (2017) primjecuju da je kod rasta i1 razvoja usi aktivan gen za faktor rasta
fibroblasta 4 (eng. fibroblast growth factor 4, Fgf4), nuzan za pravilan razvoj zubi kod ostalih
tetrapoda, no s obzirom da za sad nije dokazano da ima ulogu u nastanku struktura od keratina
poput noktiju i dlaka, zakljucuju da je moguce da usi za nastanak koriste slicne razvojne putove
1 gene kao 1 zubi, tj. da su ih tokom evolucije preuzeli od reduciranih i sve manje koriStenih
zubi. Ta teorija suprotna je dosadasnjoj, koja smatra da su zubi i usi kitova, zbog svoje vrlo
razliCite grade i sastava, vjerojatno imali zaseban razvojni i evolucijski put (Werth, 2000).
Stovise, jedna od teorija nastanka usi pretpostavlja da je postojao prijelazni oblik kita koji je
izgubio zube, a jo$ nije razvio usi te se hranio tako da bi otvaranjem usta stvorio podtlak i

usisao hranu (Peredo i Uhen, 2016). Ta teorija se doima manje vjerojatnom nakon otkri¢a
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fosilnog roda Aetiocetus, kod kojeg su jo$ uvijek prisutni zubi, a smatra se da je imao razvijen
krvoZilni sustav lubanje nuzan za opskrbu razvijenih usi, tj. da je imao i usi i zube (Deméré i
Berta, 2008).

Ukoliko su Thewissen i sur. (2017) u pravu i usi su uistinu preuzele razvojne putove zuba to
bi moglo objasniti nedostatak odraslih kitova usana sa atavistickim zubima. Nuzno je da se
fetalni zubi apsorbiraju kako bi se razvile usi, a usi su nuzne za prezivljavanje jedinke, tj.
jedinke kod kojih je izrazen taj atavizam ne bi dugo prezivjele te bi ih bilo teze naci u prirodi.
Takoder s obzirom na koli¢inu mutacija koje sprjecavaju nastanak zubne cakline, gotovo je
nemoguce da e se spontanim mutacijama u prirodi ti geni reaktivirati i da ¢e se roditi jedinka
sa razvijenim zubima. Unato¢ tome, samo postajanje tihe gena i fetalnih zacetaka zubi, zajedno

sa fosilima Aetiocetusa, povezuje moderne kitove usane sa njihovim zubatim precima.
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4. Sazetak

Pojava atavizama u jedinkama modernih zivotinja pomaze povezati postojeée vrste sa
pronadenim fosilima koji pripadaju izumrlim predackim ili srodnim vrstama. Nadopunjavajuci
fosilne dokaze sa atavizmima, i rudimentima, lakSe je pratiti promjene koje su dovele do
evolucije modernih svojstava i pretpostaviti objasnjenje moguc¢ih mehanizama i selektivnih
pritisaka koji su omogucile te promjene.

U ovomradu opisano je nekoliko primjera Zivotinjskih atavizama te su oni smjesteni u kontekst
evolucije tih vrsta i skupina. 1z nekih primjera vidljivo je koliko su nove metode sekvenciranja
gena, pra¢enja embrionalnog razvoja i proucavanja ekspresije gena korisne u dokazivanju i
objasnjavanju samih atavizama, a iz drugih koliko su fosilni ostatci prijelaznih skupina nuzni
za dokazivanje predlozenih hipoteza. Takoder je vidljivo koliko je nuzno to¢no definirati 1
prepoznati rudimente, atavizme i aberacije uzrokovane novonastalim mutacijama, kako ne bi

doslo do zabune 1 iznoSenja krive hipoteze.

5. Summary

The occurrence of atavisms in individual modern animals helps relate existing species to found
fossils belonging to extinct ancestral or related species. By complementing fossil evidence with
atavisms and rudiments, it is easier to trace the changes that have led to the evolution of modern
properties and to suppose an explanation of possible mechanisms and selective pressures that
have made those changes possible.

This paper describes several examples of animal atavisms and places them in the context of
evolution of these species and groups. Some examples show how usefull new methods of gene
sequencing, embryonic development monitornig and gene expression studying are in proving
and explaining atavisms, and others show how necessary fossil remains of transitional groups
are in proving poroposed hypotheses. It is also evident how necessary it is to accurately define
and identify rudiments, atavisms and aberrations caused by newly formed mutations, in order

to avoid confusion and proposing an incorrect hypothesis.
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